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Abstract. Fossil insects as bioindicators in sedimentars deposit: a case study for Cretaceous of Bacia do Araripe (Brazil). The
analysis of several groups of insects, representative of the South American paleoentomofauna, was chosen to extract all available
information regarding climate, ecology and biogeography. These data provide a biostratigraphical framework for understanding
insect taxonomic turnover and stasis for South America. Based on fifteen years of collection and systematic study of South
American fossil insects, as well as the morphologic aspects of analyzed taxa, | propose an application for inferring paleoenvironmental,
paleoclimatical and, specially, paleobiogeographical attributes. Among insects that are the object of the study, the Hexagenitidae
and Siphlonuridae (Ephemeroptera), Elcanoidea and Locustopsoidea (Caelifera), are index fossils for the Lower Cretaceous of
Gondwana. Five assemblage zones for Gondwana and six for Laurasia are proposed here, based exclusively on insects taxa.
Specifically for the Santana Formation (Lower Cretaceous, Northeast Brazil), there is evidence of environmental stress, associated
with biotic crises consisting of: mass mortality episodes principally in Ephemeroptera and Caelifera, caused by climatic perturbation
resulting in both local (Raphidioptera and Nemopteridae) and global (Locustopsidae) extinction in addition to ecological dwarphism
(Elcanidae) and alterations in the presumed life cycle (allocrhonic speciation), detected in Ensifera, Caelifera, Raphidioptera, and
Neuroptera, among others. Lower Cretaceous insects taxa from Brazil are better correlated with those from pereiontemporaneus
deposits of northem Africa and southern Asia ones and poorly correlated with faunas from Argentina and Australian.
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Resumo: Insetos, de modo geral, sdo indicadores precisos de variagdes climaticas e ambientais, tanto do ponto de vista ecolégico
quanto geografico. Sob um enfoque atualistico, seria licito supor que insetos fésseis sejam, pois, excelentes bioindicadores em
estudos paleoclimaticos, paleobiogeogréficos, paleoecoldgicos e paleoambientais. Partindo dessa premissa, objetiva-se testar
aqui a veracidade da hipétese acima, a partir da anélise da paleoentomofauna do Cretidceo do nordeste brasileiro. Para tanto, um
estudo de caso serd analisado, para o Creticeo Inferior, cujo acervo se concentra no nordeste brasileiro (Formagao Santana,
Chapada do Araripe). O teste teve por base o estudo sistematico e a analise dos aspectos morfolégicos dos insetos fésseis
coletados nos ultimos quinze anos na Bacia do Araripe, que foram utilizados aqui, em carater pioneiro, para inferéncias
paleoambientais, paleocliméticas e, principalmente, paleobiogeogréficas. Os grupos Ephemeroptera (Hexagenitidae e Siphlonuridae)
e Caelifera (Locustopsoidea e Elcanoidea) sao interpretados como fésseis-guia para o Cretaceo Inferior. Cinco zonas de associa¢ao
para o Gondwana e seis para a Laurasia sao aqui propostas, somente com base nos grupos de insetos mencionados. Evidéncias de
estresse ambiental e crises bidticas sdo observadas na paleoentomofauna da Formagao Santana, com episédios de mortalidade
em massa (principalmente em Ephemeroptera, Caelifera e Ensifera), ocasionados por alteragées climaticas, episédios de extingao
local (Raphidioptera, Elcanidae e Nemopteridae) e global (Locustopsidae), evidéncias de nanismo ecoldgico (principalmente em
Elcanidae), e alteragdes no ciclo de vida (especiagéo alocronica), detectadas nos Ensifera, Caelifera, Raphidioptera e Neuroptera,
principalmente. Os insetos do Cretaceo Inferior do Brasil sédo correlacionéveis com os encontrados no norte da Africa e sul da Asia,
sendo pouco ou nada correlacionaveis com aqueles encontrados na Argentina e Australia.

Palavras-chave: Formacgdo Santana, Creticeo Inferior, insetos fosseis, bioindicadores.
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INTRODUGCAO

A anélise do registro fossilifero tem sido de
absoluta importancia na compreensao dos eventos
que condicionaram a histéria evolutiva do planeta.
Varios grupos de fésseis — em especial os
microfdsseis — tém sido utilizados como indicadores
paleocliméticos,paleoecolégicos, paleobiogeo-
gréficos e cronoestratigraficos. Entre os macrofésseis,
destacam-se os trilobitas, os braquiépodes, os corais
e as pteridospermas, no Paleozéico; os grandes
répteis, as coniferas e os moluscos, no Mesozdico; e
os mamiferos e as angiospermas, no Cenozdico.

Calculava-se em mais de um milhdo o ndimero
de espécies que formam o Reino Animal, na década
de 60. Hoje, esse mesmo nimero é subestimado,
apenas para insetos. Existem em torno de 1.275
familias de insetos conhecidas no registro fossilifero
e em torno de 967 presentes hoje na natureza, das
quais 70% sa@o conhecidas também como fésseis
(Ross et al., 2000, Jarzemowski, 2001).

Apesar de pouco utilizados para este fim, os
insetos sao extremamente precisos como indicadores
de ecologia, de clima e condigdes geograficas de seus
habitats, sendo muito sensiveis as suas alteragdes e,
em casos excepcionais, precisos como indicadores
de idade. Uma anéalise mais detalhada das
ocorréncias de insetos fésseis pode revelar que o
mesmo padrdo de crises bidticas, de estresse
ambiental e de especiagao alocronica que hoje
podem ser verificadas na natureza, igualmente
podem ser detectados no registro fossilifero, gerando
dados dteis para inferéncias paleoambientais,
paleoclimaticas, paleobiogeograficas e
cronoestratigraficas.

Por especiagao, entende-se o processo de geragao
de novas espécies, que € aleatdrio na natureza. Vérios
fatores contribuem para a especiagao, entre eles o
isolamento espacial (micro ou macrogeogréfico) e a
separacao temporal (ciclica ou linear) de uma dada
popula(;éo, que caracterizam, respectivamente, a
especiagao alopatrida e a especiagado alocronica
(ALexanDer & Biceow, 1960). No caso de insetos, o
isolamento reprodutivo, decorrente de uma simples
defasagem na duragdo de qualquer fase do ciclo de

vida da populagao, ocasionada por duragdo menor
ou maior de qualquer estagao do ano (um inverno
prolongado, por exemplo), impediria o pleno
crescimento dos individuos, atrasando seu ciclo de
vida em relagdo as mesmas espécies que, em uma
geracao anterior, passaram por inverno de duragao
normal. Isso acarretaria defasagem da populagao
adulta de uma geragdo a outra, impedindo o fluxo
genético entre elas, sem que, contudo, tenha ocorrido,
necessariamente, isolamento geografico.

Muitos grilos tropicais e subtropicais sao
evidentemente ciclicos, associados as estagoes secas
e imidas (ALExaNDER, 1968). O ciclo de vida de uma
populagao de grilos dura, em média, um ano. Um
bom exemplo pode ser obtido comparando-se as
espécies recentes Gryllus fultoni e G. pennsylvanicus,
ocorrentes no leste dos Estados Unidos. Segundo
ALEXANDER (1968), a postura dos ovos de G. fultoni se
inicia na metade do més de julho, estendendo-se até
fins de agosto. A fase jovem dura de setembro a
meados de junho do ano seguinte e a fase adulta de
junho até a metade de julho. O ciclo de vida de G.
pennsylvanicus, espécie morfologicamente quase
idéntica a anterior, é defasado em dois meses do de
G. fultoni, sendo observavel, no campo, que a
manuten¢ao das espécies nunca é coincidente e,
portanto, impossivel de ocorrer o fluxo genético entre
elas. Para ALExanDER (1968), fica claro que ambas as
espécies possuiam um ancestral comum que, por
meio da interrupgao fortuita no ciclo de vida da
populacdo da espécie ancestral, deu origem a duas
subpopulagdes defasadas, cada vez mais
incompativeis, devido a restri¢do do fluxo genético.
Este é, pois, o principio da especiagao alocronica. Em
uma populagao de insetos, o mecanismo é mais
rapido do que em qualquer outro grupo de animais,
devido ao curto ciclo de vida e os principais efeitos
de uma especiagao alocrénica dizem respeito a
mudang¢as no tamanho do corpo, tégminas e
ovipositor (ALEXANDER & BiceLow, 1960; Masaki, 1967).

A variagdo no tamanho no corpo esta associada
a diferengas geogréficas das populagoes e a variagao
no desenvolvimento, causada por diferengas na
temperatura ou exposicao a luz do dia (foto-periodo,
ALEXANDER & BiGELow, 1960; Masaki, 1967). De acordo
com ALEXANDER (1968), trés sao as tendéncias
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possiveis, encontradas em grilos tropicais: a)
gregarismo por maturidade adulta sincronizada,
resultante de algumas mudangas sazonais regulares,
como por exemplo, estagdes secas e imidas; b) o
método de formagao do par pode, de algum modo,
ser ajustado para compensar, por exemplo, uma
baixa densidade de adultos na populagao; e c) a
maior duragao de vida adulta, que pode ser vantajosa.
ALEXANDER (1961) demonstra que existe correlagdo
entre o comprimento da asa, a habilidade de voo e a
permanéncia no habitat.

ALEXANDER (1968) também demonstrou que, sob
baixas temperaturas, os grilos apresentam
desenvolvimento retardado, maturag¢ao da populagao
em menor grau de sincronismo, taxa de mortalidade
mais elevada e tendéncia a micropteria, com os
individuos micrépteros presentes apenas em &reas
reliquias. Populagdes florescentes produzem maior
nimero de individuos macrépteros. Como decorréncia,
grilos de dietas altamente nutritivas em temperaturas
elevadas, com quebra da diapausa e estimulagdo por
contato, sofrem mudangas no comprimento da asa.

A especiagao em grilos tropicais produz geragdes
continuas (ALEXANDER, 1968) ocorrendo diapausa
sazonalmente, por exemplo, em estagdes umidas,
sendo a taxa de desenvolvimento, em decorréncia,
varidvel. Com excec¢ao das regides aridas, existem mais
espécies de grilo por drea em localidades tropicais
que em outras, com clima temperado. Assim, os
resultados da especiag@o alocronica, envolvendo
pequenos periodos de tempo (geologicamente
falando), sdo evidentes, com sensiveis implicagdes
cronoestratigraficas, paleoclimaticas e paleoecol6-
gicas. Como a especiacéo se da de forma aleatéria
— e, portanto, descontinua -, seu efeito no registro
geoldgico é o de substituicdo temporal de uma (ou
um conjunto de) espécie(s) dominante(s) por
outra(os), refletidos na substituicdo das chamadas
“zonas bioestratigraficas”. Tais mudangas sédo
facilmente observadas e estdao fundamentadas em
dois eventos criticos: extingdo e especiagao.

A quase totalidade dos biozoneamentos
estratigraficos propostos estdo baseados em
microfdsseis, em geral por estes ocorrerem em
quantidade superior aos macrofésseis, por serem
mais facilmente embaldveis, amostraveis e

transportaveis, e por serem mais facilmente
obteniveis em perfuragdes de sondagens. No
entanto, sua andlise necessita de equipamentos
sofisticados, como instrumentos épticos, além de
dificuldades na preparagdo em laboratdrios. Seu
pronto reconhecimento no campo é muitas vezes
impossivel e sua ocorréncia é restrita a certos tipos
de sedimentos. Além disso, os microfdsseis, em
geral, possuem evolugao morfolégica nao tao
rapida, razao pela qual a bioestra-tigrafia baseada
nesses organismos é menos detalhada (vide
BencsTton, 1979).

Diversos macrofésseis cumprem melhor as
exigéncias de um féssil-guia, e, dentre eles,
pouquissimos organismos possuem um ciclo de vida
mais rapido do que qualquer inseto. Grilos, por
exemplo, possuem ciclo de vida de um ano, no
maximo dois de duragao. Diversos mosquitos duram
ndo mais que algumas horas. Em um pacote de
calcério como o do Membro Crato (Bacia do Araripe,
nordeste do Brasil), de espessura de 12 m, como
verificado no afloramento de Pedra Branca (Ceara),
e admitindo-se grosso modo que a taxa de
subsidéncia desse calcério fosse de 0,1 mm/ano
(estimativa admissivel em se tratando de calcario,
segundo os especialistas) poderia se afirmar que em
5 mm de sedimento, 50 geragdes de uma espécie
de grilo poderiam estar representadas. Em 12 m,
estariam 1.200.000 gerag¢des em intervalo de tempo
da ordem de 1.200.000 anos. Os resultados deste
tipo de especiagdo, envolvendo pequenos periodos
de tempo (geologicamente falando), sao evidentes,
com sensiveis implicagdes cronoldgicas, se explorado.

Na América do Sul, diversos afloramentos
importantes, portadores de insetos fdsseis, sao
conhecidos e cerca de trés centenas de tdxons foram
formalmente descritos. Gragas a abundéncia e ao
excelente estado de preservacao, a Formagao Santana
(Bacia do Araripe, nordeste do Brasil) contém hoje,
sem divida, o mais importante registro paleoento-
molégico da América do Sul e um dos mais
importantes do mundo, ja sendo conhecidas mais de
duzentas espécies, que revelam boa parte da histéria
do Cretaceo, periodo no qual se inserem varios eventos
globais, tais como o desaparecimento dos dinossauros,
a expansao das angiospermas e o aparecimento dos
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insetos sociais e polinizadores, e a separagao definitiva
entre a América do Sul e da Africa, que acarretou
importantes transformagdes na biota.

Embora seja rica e diversificada, o conhecimento
sobre a paleoentomofauna sul americana é, no es-
tagio atual, pontual, restrito a poucos afloramentos.
Até 0 momento, o registro paleozéico (Carbonifero
— Formagéo Teixeira Soares - e Permiano — Forma-
¢ao Irati) restringe-se basicamente a porg¢ao brasi-
leira da Bacia do Parand, distribuido em dez
afloramentos nos estados de Mato Grosso, Sdao Pau-
lo, Paranad e Rio Grande do Sul, com pelo menos
vinte espécies descritas. Afora o Brasil, registros
paleozéicos para a América do Sul sdo conhecidos
para a Argentina e Uruguai.

Considerando os dados apresentados, propde-
se a testar aqui a potencialidade dos insetos como
indicadores precisos de mudangas significativas no
ambiente, capazes de promover a extingao e/ou a
especiagdo de grupos orgénicos, bem como seu
papel na avaliagdo de paleoclimas e na composi¢ao
de biozonas de valor estratigrafico para a correlagao
de depésitos continentais.

Para tanto — e considerando o acervo
paleoentomolégico disponivel — um caso sera anali-
sado no Mesozdico sul-americano: o Cretdceo Infe-
rior, onde as condi¢des climaticas sdo mais amenas,
favorecendo a expansao da vida vegetal, mas com o
Gondwana sofrendo alteragdes importantes, com a
abertura definitiva do Oceano Atlantico.

A notéria diversidade da paleoentomofauna do
Cretaceo, o foco desta abordagem, em contraste com
a conhecida para o Triassico, aliado ao volume de es-
pécimes disponiveis e o grau impar de preservacgao,
permitem outros tipos de inferéncias, igualmente pio-
neiras. Especificamente para a Formagao Santana, no
nordeste brasileiro, peculiaridades tafondémicas impa-
res, quantidade de material, controle estratigrafico,
elevadissima taxa de especiagdo e um breve intervalo
de tempo, permitem inferéncias paleoclimaticas,
paleoecoldgicas e paleobiomecanicas, nao disponiveis
em qualquer outro grupo féssil. Grupos especiais de
insetos, adicionalmente, fornecem dados importantes
para reconstru¢des paleobiogeograficas e um refina-
mento, antes nao disponivel, para a filogenia,
bioestratigrafia e cronoestratigrafia.

Até o presente momento, a distribui¢do da
paleoentomofauna revela que os grupos melhor re-
presentados sao os Orthopteroida (Ensifera + Caelifera
+ Phasmatoptera), com 61 espécies descritas (25%),
Neuropteroida (Neuroptera + Raphidioptera +
Megaloptera), com 55 espécies descritas (23%),
Hemipteroida (Auchenorrhyncha + Coleorrhyncha +
Heteroptera), com 43 espécies descritas (18%),
Paleoptera (Odonatoptera + Ephemeroptera), com 37
espécies descritas (15%), Amphiesmenoptera
(Trichoptera + Lepidoptera), com 12 espécies (5%),
Blattopteromorpha (Blattoptera + Isoptera +
Dermaptera), com 11 espécies (5%), Hymenoptera,
com 10 espécies (4%), Antliophora (Diptera +
Mecoptera), com seis espécies (3%) e Coleoptera,
com quatro espécies (2%). Para efeito de compara-
cao, das 239 espécies descritas para a Formagao
Santana, 167 foram descritas por este autor e cola-
boradores, seis por outros autores brasileiros e 66
descritas por pesquisadores estrangeiros. Esses da-
dos (atualizados de MarTINS-NETO, 1999 e 2002) de-
monstram que 28% das espécies descritas nao estao
depositadas no Brasil, além da absoluta falta de con-
trole estratigrafico, mas que, felizmente, 72% das es-
pécies descritas estao depositadas no pais e com ple-
no controle estratigrafico, o que torna confidvel qual-
quer dado que se possa ser extraido deles, um dos
objetivos principais deste trabalho.

Os INSETOS DA BACIA DO ARARIPEE SUA
CONTRIBUIGAO PARA A PALEOBIOGEOGRAFIA

Para efeito de anélise paleobiogeogréfica sao se-
lecionados aqui os seguintes grupos representati-
vos: Ephemeroptera (Hexagenitidae e Siphlonuridae),
Caelifera (Locustopsoidea e Elcanidae), todos cuja
distribuicao paleogeogréfica estd esquematizada na
Figura 1A, Raphidioptera e Neuroptera
(Nemopteridae e Crocidae).

Ephemeroptera Hexagenitidae

A Familia Hexagenitidae Lameere foi proposta
para abrigar o género Hexagenites Scudder 1880,
descrito a partir de asas de imago provenientes do
Jurassico Superior de Solnhofen, Alemanha. Para o
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Jurassico, é ainda conhecido o género Ephemeropsis
Eichwald 1864 (com uma espécie). Mais tarde, fo-
ram propostos novos taxons e registradas novas ocor-
réncias, bem como surgiram trabalhos preocupa-
dos em discutir os aspectos taxonémicos do grupo.
Existem registros de ninfas e imagos para o géne-
ro Ephemeropsis (veja CHERNOVA, 1967b) no Cretdceo
Inferior da Transbaikalia, Mongélia e China (género
este considerado originalmente como procedente do
Jurassico Superior, posteriormente considerado
como sendo do Cretaceo Inferior, segundo
SINITSHENKOVA, 1975), mas nenhuma ninfa de
Hexagenites foi ainda descrita. Um terceiro género,
Hexameropsis Chernova & Sinitshenkova 1974, com
duas espécies, foi descrito para o Cretaceo Inferior
da Ucrénia e Argélia, bem como para a Mongélia
(PonomARENKO & Popov, 1980). SINiTcHENKOVA (1985,
1986) inclui mais dois géneros nesta familia:
Siberiogenites (ninfas) e Mongologenites (adulto e
ninfa), ambos os géneros provenientes do Creticeo
Inferior da Mongélia. Para o Cretaceo Inferior do
Brasil, foram propostos os géneros Cratogenites e
Cratogenitoides (MARTINS-NETO, 1996).

Ephemeroptera Siphlonuridae

Considerada como descendente direta da familia
anterior, a familia Siphlonuridae possui duas espécies
conhecidas no Jurassico da Transbalaika e da Alema-
nha, dos géneros Stackelbelgisca Chernova 1967a e
Olgisca Demoulin 1954. No Cretaceo Inferior, o re-
gistro cresce para 16 espécies, distribuidas nos géne-
ros Costalimella Martins-Neto 1996 e Siphgondwanus
McCafferty 1990, no Brasil, Proameletus
Sinitchenkova 1976, Mogzonurus Sinitchenkova 1985,
Mognozurella Sinitchenkova 1990, Bolbonyx
Sinitchenkova 1990, Mesobaetis Brauer et al. 1889 e
Albisca Sinitchenkova 1990, na Mongélia, e Prominara,
Australurus e Dulcimanna, na Australia (JetL & DuNcaN
1986). Duas espécies compdem o acervo conhecido
para o Cretaceo Superior, ambas do género Cretoneta
Chernova 1971 (vide também Ktuce 1993), preserva-
das no ambar de Taymir, na Russia.

Ao observar a paleogeografia de Hexagenitidae/
Siphlonuridae, pode-se inferir um conjunto harmo-
nioso de sistemas lacustres distribuidos na Mongélia,

Transbaikalia, norte da China, noroeste da Africa e
nordeste do Brasil, durante o Cretaceo Inferior, sen-
do essa associagdo delimitadora de mais uma zona,
a de Hexagenitidae/Siphlonuridae, com fésseis-guia
para o Cretaceo Inferior.

A fauna atual de Siphlonuridae esta distribuida
em seis subfamilias: Siphlonurinae, com onze géne-
ros ocorrentes na Regido Holartica na América do
Sul, na Austrdlia e na Nova Zelandia;
Acanthametropodinae, com dois géneros ocorrentes
na Bacia de Amur, na Sibéria e na Carolina do Nor-
te, em lllinois e em Utah, na América do Norte;
Oniscigastrinae, com trés géneros ocorrentes na
América do Sul, na Australia, na Tasmania e na Nova
Zelandia; Amelotopsinae, com quatro géneros,
ocorrentes na América do Sul, na Austrélia e na Nova
Zelandia; Isonychiinae, com um dnico género ocor-
rendo na Regiao Holartica e no México e
Coluburiscinae, com trés géneros, ocorrendo na
América do Sul, na Australia e na Nova Zelandia.

Orthopteroidea Locustopsoidea

O registro fossilifero de gafanhotos estd, dentre
todos os grupos de insetos, entre aqueles mais es-
cassos e de menor chance de fossilizagao. A expli-
cagdo para a auséncia de representantes fosseis
deste grupo em especial é dada por Blackith (1973),
a partir de experimento realizado com espécimes
atuais, concluindo que gafanhotos, quando soterra-
dos, sdo quase que imediatamente consumidos pela
infauna, reduzidos a p6 quando expostos ao ataque
de micrébios. A despeito da dificuldade de preser-
vagdo, a paleoentomofauna da Formagao Santana,
devido as suas peculiaridades, situa-se entre as mais
importantes do mundo, também pela riqueza de
gafanhotos ali preservados.

Das familias de Caelifera representadas na
Formagao Santana, Tridactylidae possui
representantes desde o Cretaceo Inferior, tanto no
Brasil quanto na Asia e Australia (MARrTINS-NETO,
1990b), além de vérios representantes de
Locustopsoidea.

A Superfamilia Locustopsoidea é dividida em trés
ou quatro familias: Locustavidae (Tridssico),
Locustopsidae, conhecida desde o Tridssico até
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oCretaceo Superior, possiveis descendentes dos
Locustopsidae, Araripelocustidae do Creticeo Inferior
do Brasil e, possivelmente, a familia recente de
gafanhotos apteros Tanaoceridae (Gorocrov, 2001).
Destas, Locustopsidae e Araripelocustidae possuem
varios representantes anteriormente descritos
(MARTINS-NETO, 1990b, 1995b, 1998b, 2003a).

Adespeito de algumas revisoes efetuadas na Familia
Locustopsidae, sao ainda necessarias mais discussdes,
por incluir géneros sem relagoes filogenéticas
claramente definidas. A onde se pode observar na
literatura, dez géneros sa0 aceitos como pertencentes
a familia. Sua distribuicdo estratigrafica é
dominantemente jurdssica, com poucos representantes
no Creticeo. A presenca de Locustopsidae também é
confirmada para os sedimentos do Cretaceo Inferior
de Montsech, Espanha, figurada por Gomes-PALEROLLA
(1986) e para o Cretidceo Inferior da Inglaterra
(JarzemBowski & Coram 1997).

A distribuigao paleogeografica de Locustopsidae é
claramente gonduanica, com a origem provavelmente
na Austrdlia (com um recente registro encontrado no
Cretaceo da Argentina, obs. pes.). A dispersao do grupo
é bastante distinta dos anteriores observados e mais
ampla e rdpida: da Austrlia atingiram rapidamente o
sul da Asia, dispersando-se rapidamente pela Europa
e atingindo a parte leste dos Estados Unidos ainda no
Triassico. Do sul da Asia, ocuparam a Furopa durante
o Jurdssico Inferior e Médio, e atingiram o Brasil, via
norte da Africa, no Cretaceo Inferior, e o norte da Asia,
no Cretadceo Superior.

Orthopteroidea Elcanoidea Elcanidae

Os Elcanidae sao quase totalmente restritos ao
Jurassico da Asia (Russia, Mongélia e China) e da
Europa (Espanha, Inglaterra e Alemanha). Apds a
revisao efetuada por ZessiN (1987), apenas dezenove
espécies tém sido reconhecidas, dezesseis das quais
atribuidas ao género Elcana Handlirsch 1906. Afora
este género, Meselcana Sharov 1968 (Triassico),
Paraelcana Handlirsch 1906 (Liassico), Archelcana
Zherichin 1985 (Jurassico), Synelcana Zessin 1988
(Jurassico), Eubaisselcana Gorochov 1986
(Cretaceo), Sibelcana Gorochov 1990 (Cretaceo) e
Baisselcana Sharov 1968 (Cretdceo), todos

provenientes de sedimentos asiaticos, estao
representados por uma espécie cada. Cratoelcana
Martins-Neto 1991b, assinala o primeiro registro da
familia para todo o Hemisfério Sul, bem como o mais
recente, em termos estratigraficos.

O género Cratoelcana e suas espécies assinalam
o ultimo registro conhecido para a familia e o tnico
para sedimentos mesozéicos do Hemisfério Sul.

A origem de Elcanidae, como refletida na distribuigao
do grupo, se mostra ser laurdsica, com o registro mais
antigo oriundo do Tridssico Inferior da Asia, bem
distribuidos na Eurasia durante o Jurassico Inferior até o
Jurdssico Superior. Durante o Cretaceo Inferior, o grupo
atinge a Peninsula Ibérica (Espanha) e o Brasil, via Africa,
quando entdo todo o grupo foi extinto.

Raphidioptera

Os rafidiépteros hoje sao abundantes e
diversificados, estando ausentes no Hemisfério Sul,
muito embora existam bons registros para o Cretaceo
brasileiro. Sao insetos de facil reconhecimento por
possuirem um peculiar alongamento do pronoto e
cabega triangular, que lhes dao um aspecto de cobra,
daia razao de seu nome popular “snake-fly”, equivalente
em portugués, mosca-cobra, muito embora nada tenha
a ver com moscas, muito menos com cobras .

Os registros mais antigos de Raphidioptera datam
do Jurassico, sendo conhecidos seis géneros,
distribuidos no Jurdssico Inferior da Inglaterra (trés
espécies), no Jurdssico Superior da Alemanha (uma
espécie), da Russia (duas espécies), do Turquestao
(duas espécies) e do Kasaquistdao (uma espécie).
Para o Cretaceo, sao conhecidos quinze géneros no
Cretaceo Inferior, com ocorréncia de trés espécies
na China, seis na Mongdélia, sete na Rissia, uma na
Inglaterra, uma no Canada e seis no Brasil (WiLLMANN,
1994; Martins-Neto, 2003b).

Para o Terciario, os registros sdo todos para o
Oligoceno e incluidos nos géneros recentes Fibla,
Raphidia e Inocellia. As espécies conhecidas sao trés
para o ambar Baltico, seis para os sedimentos de
Florissant, Colorado, e uma para o Oligoceno da
Alsacia, Franga (Aspock, 1986).

Sao vinte e seis os géneros conhecidos para a
Familia Raphidiidae (Aspock, 1986). Os géneros
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conhecidos de Inocellidae sao cinco: Parainocellia,
com cinco espécies, Inocellia, com cinco espécies,
Fibla, com quatro espécies, Negha, com duas
espécies, e Indianoinocellia, monotipico.

A distribuicao geogréfica de Raphidioptera é
quase que exclusivamente holartica, exceto pela parte
sudeste e noroeste da América do Norte. As duas
Gnicas familias representadas atualmente,
Raphidiidae e Inocellidae, possuem distribuicao
equivalente, ocorrendo em toda a Europa, nas partes
nao tropicais da Asia, no norte da Africa e no sudeste
e nordeste da América do Norte, com o ndimero
maior de espécies entre os paralelos 35° e 50° N.
Grande parte do Norte da Furopa e da Asia é
habitada por muito poucas espécies (duas ou trés,
segundo Aspock, 1986). Na América do Norte os
registros ocorrem perto de 50°. Nas partes mais ao
sul do Leste asiatico a distribui¢do se da em regides
palearticas. Os registros mais ao sul de Raphidioptera
na Asia sdo provenientes de Israel, do norte do Ir3,
do Paquistdo, de Caxemira, de Burma, do Vietna e
de Taiwan, da Africa (Montanhas Atlas), e da
América, na parte central do México. Nas regides
mais ao sul, a distribui¢do se dd em ambientes mais
ou menos restritos a altas altitudes, com baixas
temperaturas durante o inverno.

A maioria das espécies possui uma distribui¢ao
monocéntrica e preferentemente estatica. Existem
apenas poucas espécies com grande distribuigao.
Todas as espécies ocorrentes na Europa, na Asia ou
na Africa pertencem a géneros distintos dos que
ocorrem na América. A regidao do Mediterraneo é
um dos pontos preferenciais de distribuigao dos
Raphidioptera, contendo cerca de cem espécies. Na
Asia Central, o ndmero de espécies é em torno de
trinta, enquanto que no sudoeste da América do
Norte, o nimero € vinte e cinco.

Durante o Mesozbico, o grupo estava bem
representado na Europa e na Asia, com registros no
Jurdssico Inferior da Inglaterra, Alemanha e
Turquestao, no Jurdssico Superior da Ruissia e
Mongélia. No Cretaceo Inferior, existem registros
para a Inglaterra e a Espanha na Europa, para
aRussia, a Mongdlia e a China, na Asia, para o Brasil
na América do Sul e para o Canada na América do
Norte. O registro no Tercidrio restringe-se a

ocorréncias no ambar Baltico e no Oligoceno francés,
na Europa e Oligoceno de Creede e Florissant na
América do Norte. A fauna atual, como visto,
restringe-se ao leste da América do Norte, norte da
Africa, no Mediterraneo, na Europa e na Asia.

Contrério ao analisado nos grupos anteriores, a
distribuicao paleogeografica dos Raphidioptera é
eminentemente laurdsica, tendo surgido
provavelmente no Mediterraneo, ocupando, ao longo
do tempo, a Europa, a Asia e 0 Oeste da América do
Norte, via Leste Asiatico, e atingindo o Brasil, via Africa
(registro mais ao sul conhecido), assinalando a
extingdo do grupo, localmente.

Neuroptera

A neuropterofauna da Formagédo Santana é
composta por cingiienta e cinco espécies, distribuidas
em trinta e trés géneros. Dentre os Neuroptera estao
representadas as familias Ascalaphidae,
Myrmeleontidae, Psychopsidae, Chrysopidae,
Berothidae, Sisyridae, Nemopteridae, Babinskaiidae,
Paleoleontidae, Roeslerianidae e Makarkiniidae que,
a excec¢ao das quatro dltimas, todas as demais
possuem representacao atual. Os Raphidioptera estao
representados por trés géneros e trés espécies e os
Megaloptera por um género e uma espécie.

A fauna de neurdpteros do Cretaceo brasileiro
exibe diversas particularidades, dentre elas o fato de
que, att o momento, nenhum género é conhecido
para outras localidades, exibindo, portanto, um
elevadissimo grau de endemismo. Babinskaiidae,
Paleoleontidae, Roeslerianidae e Makarkiniidae sao
familias inteiramente extintas. Durante o Creticeo,
no entanto, paleoleontideos estao representados na
Asia, no Canadé, na Espanha e na Inglaterra
(MaRrTINS-NETO, 2003b). Os Nemopteridae estao
ausentes na fauna brasileira atual, apesar de terem
sido abundantes e diversificados durante o Creticeo,
com trés géneros e cinco espécies descritas. Os
mirmeleontideos dominam a neuropterofauna da
Formagao Santana, com dez géneros (37%) e vinte
quatro espécies (46%).

O registro fossilifero de neurdpteros
nemopterdides é extremamente escasso, com poucas
formas noticiadas. A primeira citagdo é a de
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Marquettia americana (Cockerell) Carpenter 1960,
descrita para o Mioceno de Florissant, Colorado.
DwicHT & KirBy (1959) descrevem Olivierina metzelli
para o Oligoceno de Montana, mas CARPENTER (1960)
a sinonimizou com Marquettia americana. MARTINS-
Neto & Vurcano (1989) descreveram Roesleriana
exotica, Cratonemopteryx audax e Cratonemopteryx
robusta para os sedimentos da Formagao Santana
(Cretaceo Inferior do Nordeste do Brasil) Em 1997,
os mesmos autores descreveram mais uma espécie,
Cratonemopteryx speciosa Martins-Neto & Vulcano,
para a Formagao Santana.

NEeL (1991) assinala a tnica ocorréncia possivel de
Nemopteroidea em sedimentos do Oligoceno francés
(Stenonemiinae gen. et sp. indet.), € MARTINS-NETO
(1992b) descreve Krika pilosa para o Cretaceo Inferior
brasileiro, elevando a cinco as espécies conhecidas para
a América do Sul. Esta passa a ser, assim, a
documentagao mais abundante e diversificada que se
tem conhecimento sobre Nemopteroidea, bem como,
o registro mais antigo. Nenhum Crocidae, até o presente
momento, foi encontrado no registro fossilifero.

A distribui¢do geogrifica dos Crocidae ¢é
eminentemente gonduanica, ocupando parcialmente
a América do Sul, a Africa, a Australia, o Oriente
Médio, a Peninsula Ibérica, o Mediterraneo e a India.
Na América do Sul, estdo representadas espécies dos
géneros Pastranaia (Argentina), Moranida (Venezuela
e Peru), Veurise (Argentina) e Amerocroce (Bolivia).
Na Australia, estdo representadas espécies dos géneros
Austrocroce e Carnarviana. Os géneros Laurhervasia,
Thysanocroce, Concroce e Tjederia estao
representados por espécies apenas na Africa do Sul.
Espécies do género Josandreva estao representadas
no centro e norte da Africa, além da Espanha, na
Peninsula Ibérica. Croce possui espécies
representadas em Israel, na Ardbia, no Paquistao, no
Mediterraneo, no Egito, na Libia e na india. Pterocroce
possui espécies representadas na Ardbia, no Ird, no
Mediterraneo, no Egito, na Argélia, no Chade, em
Marrocos, na Tunisia, no Chipre, na Espanha e em
Portugal. Dielocroce possui espécies representadas
na Turquia, no Ird, no Iraque, em Israel, na Anatélia,
no Afeganistao, em Marrocos, no Egito, na Argélia,
no Sudao e no Quénia. Espécies do género Anacroce
sdo encontraveis no Mediterraneo, no Egito e em Israel
e as do género Afghanocroce no Afeganistao e no Ira

(dados de Hotzer, 1975 e Aspock et al., 1980). No
presente estagio do conhecimento, nenhuma espécie
de Crocidae estd representada no Brasil. Segundo
levantamento da literatura disponivel, mais de 60%
das espécies de crocineos sensu lato conhecidos sao
provenientes do Mediterraneo.

A familia Nemopteridae sensu lato abriga um
nimero relativamente pequeno de géneros (pouco
mais de trinta), distribuidos principalmente na Africa,
no Oriente Médio e no Mediterraneo, com alguns
representantes na América do Sul (exceto no Brasil)
e na Australia. Os géneros Nemoptera e Lertha
possuem espécies representadas na Europa,
Mediterraneo e norte da Africa. Os géneros Halter e
Savignyella possuem espécies representadas no norte
da Africa. Semirhynchia, Nemopistha e Nemeura
possuem espécies na Etidpia; Parasicyoptera em
Socotra; Brevistoma na Nigéria; Knersvlaktia,
Derhynchia, Halterina, Sicyoptera, Palmipenna,
Barbibucca, Nemopterella e Nemia, no sul da Africa.
Na América do Sul, hd apenas uma espécie chilena
do género Stenorrhachus. Na Australia apenas estao
representadas espécies do género Chasmoptera. No
presente estagio do conhecimento, nenhuma espécie
de Nemopteridae esta representada no Brasil (dados
de TjEDER, 1967).

O pronunciado endemismo de Nemopterinae
sensu lato no sul da Africa (80% dos géneros e em
torno de 94% das espécies), segundo TjeDEr (1967),
combinados com preferéncias de habitat restrito e
breves periodos de emergéncia sazonais sao dados
que atestam a fragilidade do grupo, em termos de
sobrevivéncia. Picker (1984) demonstrou que pelo
menos um género e varias espécies do sudoeste
africano foram extintos devido a interferéncia humana
em seus habitats. Muitas das espécies Unicas,
capturadas de 80 a 130 anos atras, nunca foram
reencontradas, e 56% de todas as espécies sul-
africanas foram capturadas apenas uma Unica vez,
ou eram restritas a um Gnico habitat. Ainda segundo
T)eDER (1967), 58% de todas as espécies de
nemopterl'neos sensu lato, estdo na Africa.

O registro fossilifero de Nemopteridae é
extremamente escasso, com ocorréncias no
Cretaceo Inferior do Brasil, no Oligoceno de
Florissant, Colorado, e no da Franga. A origem do
grupo, baseando-se na distribuigao atual, deveria ser
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gonduénica, haja vista seu bom estabelecimento no
Hemisfério Sul. A auséncia de fdsseis, sobretudo na
Austrélia e na Asia sdo argumentos contrarios, mas
representantes na fauna atual na Australia e na [ndia,
corroboram a primeira hipétese, de uma origem
gonduanica para o grupo.

A dificuldade maior é o desconhecimento dos
ancestrais do grupo (provavelmente outros grupos
de Neuroptera, com registros bem documentados
durante o Mesozdico do Gondwana). Levando-se
em consideragdo um ancestral hipotético, oriundo
da Austrélia, o grupo teria atingido o Sul da Asiae a
Europa ainda no Cretdceo, atingindo o Brasil, via
Africa. Durante o Terciério, o grupo estaria bem
estabelecido no Mediterraneo durante o Oligoceno,
onde estdo representados até hoje. No Hemisfério
Sul, durante o Cretaceo Inferior, a dispersao deve
ter-se dado para sul e oeste, atingindo a América do
Norte, via América Central, durante o Oligoceno. O

grupo se estabelece na América do Sul (Argentina,
Peru, Venezuela e Bolivia), no sul e no norte da Africa
e na Austrdlia. A presenca do grupo na India seria
mais bem explicada apds a sua agregacao na Asia
do que anteriormente, quando ainda estava agregada
a Antartida. A auséncia do grupo atualmente no Brasil
nao seria argumento contrdrio a uma origem
laurdsica, pois é muito provavel que seja encontrado
na Floresta Amazonica (ja que ha registro na parte
peruana da mesma floresta, ndao havendo motivos
para nao existir no Brasil) (Fig.1).

Ao contrario dos Raphidioptera, que atingiram o
Brasil durante o Creticeo Inferior, aonde vieram a
se extinguir, os Nemopteridae provavelmente
efetuaram o caminho inverso. Diversas ocorréncias
pontuais na fauna atual sao testemunhos de uma
diversidade muito maior no passado, embora seja
também um fato que o grupo esta em visivel declinio
e em vias de total extingéo.

Figura 1. Representantes da flora provenientes do Membro Crato da Formagdo Santana (ndo descritos).
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A CONTRIBUICAO DA PALEOENTOMOFAUNA DA FORMAGAO
SANTANA PARA A PALEOCLIMATOLOGIA

Evidéncias de estresse ambiental ocasionado por
alteragoes climaticas, na paleoentomofauna da
Formac¢ao Santana

Insetos tendem a aumentar em tamanho sob
temperaturas altas e gradientes 6timos de temperatura
proporcionam condi¢des igualmente 6timas a
proliferacao de insetos, favorecendo,
conseqiientemente, a diversidade (ALEXANDER, 1968). A
franca expansao dos vegetais durante o Cretaceo
(NikLas et al., 1985) sugere a existéncia de temperaturas
elevadas e/ou gradientes 6timos de temperatura. Lima
(1983), a partir da analise da microflora presente na
Formagao Santana, inferiu uma situagao paleoclimatica
com tendéncia a aridez para seus depdsitos. Alguns
insetos de sua paleoentomofauna, contudo, como as
esperancas (Ensifera Katydidae), quando em
populagdes dominantes (como é o caso no Araripe),
sao indicadores de clima quente e imido, como
demonstrou RENTZ (1972), a partir de catidideos atuais.

Gafanhotos (Locustopsidae e Elcanidae) sao os
insetos dominantes na Formagao Santana. A fauna de
gafanhotos da Formagao Santana, ao contrério de
todos os outros grupos ai representados, é bastante
peculiar, pois todos os espécimes analisados estdo
preservados em posigao post-mortem natural (asas em
posicao de descanso, sobrepostas). Bem preservados
(90% estao intactos), os gafanhotos mostram-se
totalmente articulados, tridimensionais. H4 uma parcela
muito pequena com alguma parte do corpo faltando
(geralmente a cabega e os membros), e outra
equivalente s6 com as asas, ou ainda algum fragmento
do corpo. Mesmo nesse tltimo caso, as asas ainda
estao em posi¢ao de descanso, as vezes ligeiramente
deslocadas, o que é perfeitamente compativel com um
curto transporte.

Quando um inseto morre se debatendo na agua, a
posicao de fossilizagdo é totalmente distinta, com as
asas distendidas e pernas afastadas. Considerando que
os outros elementos da paleoentomofauna estéo
preservados de forma mais comum, com as asas
abertas (sinal de afogamento), inclusive os grilos, que
ocupavam — e ainda ocupam - os mesmos nichos dos

gafanhotos, avalia-se que, mais que simples afogamento,
a mortalidade em massa desses gafanhotos (e também
esperangas, como serd visto adiante) foi condicionada
por uma situag@o de estresse ambiental.

A mortandade de gafanhotos como resposta a
catéstrofes, como vulcdes e nuvens téxicas exaladas
por sobre o lago seria invidvel, pois nao atingiriam a
apenas um grupo (e nao existem evidéncias de eventos
catastréficos dessa natureza na Formagao Santana). A
observagao de gafanhotos modernos, contudo, mostra
que espécies migratorias atuais (que possuem o mesmo
morfotipo das da Formagao Santana) possuem um
mecanismo em seu metabolismo que lhes desperta
uma necessidade de acasalamento e procriagao
vertiginosa quando o gradiente comida/temperatura é
6timo, multiplicando a populagdo em escala
geométrica. Com o aumento da popula(;éo, 0 mesmo
mecanismo € ativado e todos ao mesmo tempo, através
de um feromonio, formam nuvens e migram, arrasando
a vegetacdo por onde passam. Nesse ponto, a
populagao ainda é grande, mas a comida fica escassa;
quase que instantaneamente, outro feromonio atua,
como que “desativando” o gafanhoto, e ocorre algo
como “suicidio em massa”, estabilizando novamente a
populagao, até que o ciclo inicie novamente.

Acredita-se, pois, que a mortandade registrada na
Formag&o Santana deva corresponder a um fenémeno
equivalente ao observado hoje, ja que o morfotipo é o
mesmo (longas asas do tipo migrador). A populacdo
elevada (a taxa de espécimes de gafanhotos na
Formagao Santana corresponde a uma relagao de
1.000 para 1 em qualquer outro depésito conhecido)
e as peculiaridades tafondmicas sugerem uma
mortalidade em massa. No caso da Formagao Santana,
essa mortalidade é ainda mais dramatica, pois parece
ser definitiva, marcando o Gltimo registro do grupo para
todo o Gondwana. O registro definitivo para a Laurdsia
¢ o do Cenomaniano da Mongélia, quando os
Locustopsidae se extinguiram totalmente.

A mesma anélise efetuada pode ser aplicada aos
Elcanidae, pois, afora os Locustopsoidea, é o tinico
grupo na Formagao Santana que apresenta o mesmo
tipo de peculiaridade tafonémica (Figura 2A-H). Uma
distingao interessante, porém, € evidenciada: ao contrario
da explosiva diversidade dos Locustopsidae, os
Elcanidae possuem registros de centenas de espécimes
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distribuidos apenas em um género (evidéncia de
estresse ambiental). Como os Elcanidae compartilhavam
o mesmo nicho dos gafanhotos, a suposta devastagao
ocorrida na vegetacao local pelos gafanhotos pode ter
desequilibrado o hébitat dos Elcanidae.

Outras duas peculiaridades sobre a fauna de
Elcanidae da Formagao Santana dizem respeito ao

nimero de espécimes coletados de C. zessini, que é
similar ao volume de amostras coletadas de
Locustopsidae, e o nimero de espécimes de C.
damianii, pelo menos cem vezes maior que o de C.
zessini, 0 que permitiria supor a existéncia de milhares
de espécimes da mesma espécie nos tempos de
deposicdo da Formagao Santana.

Figura 2. (A-H) Representantes de Orthoptera Elcanidae, provenientes do Membro Crato.

A Figura 3 mostra uma tendéncia de aumento do
tamanho das espécies, ao longo do tempo, associavel
aum aumento global das temperaturas. O gréfico reflete
perfeitamente essa curva, com uma Unica excegao:
Cratoelcana damianii, da Formagado Santana, que
possui dimensdes compativeis com as espécies do
Jurdssico da Eurdsia, contrario a presenga de
Cratoelcana zessini na Formagao Santana, cujo

tamanho é compativel com a tendéncia do gréfico.
Localmente, entretanto, na Bacia do Araripe, acredita-
se que a explosao da diversidade dos Locustopsidae,
associada ao clima, devastou a vegetagao, reduzindo
drasticamente o quociente 6timo para os Elcanidae,
acarretando um nanismo ecoldgico na populacao de
C. damianii, por falta de comida, e culminando na total
extingdo do grupo. Outra evidéncia de estresse
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ambiental na populagéo de Elcanidae é a presenga de
um espécime patoldgico de C. damianii (Fig.2G),
exibindo a morfologia tipica de C. damianii, mas com
aspectos morfol6gicos de C. zessini.

7
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Figura 3. Variabilidade morfolégica conhecida de tégminas de
Elcanidae: de baixo para cima, respectivamente, Elcana minima
(Liassico Inferior), E. geinitzi, E. media e E. magna (Liassico Superior),
Cratoelcana damianii e Cratoelcana zessini (Cretaceo Inferior) e
Baisselcana sibirica (Cretaceo Superior). Exceto por Cratoelcana
damianii, todas as espécies mantém uma tendéncia ao aumento de
tamanho ao longo do tempo.

Outra particularidade, no que diz respeito as
espécies do género Cratoelcana, é sua amplitude:
C. zessini é encontravel tanto no nivel de calcério
laminado (Membro Crato, base da Formacgao
Santana) quanto no nivel das concre¢des (Membro
Romualdo, topo da Formagao Santana), apés um
intervalo de intenso episédio de evaporagao (nivel
de gipsita, Membro Ipubi, nivel médio da Formacao
Santana). Ja C. damianii é encontravel apenas no nivel
de calcario laminado (MarTINS-NETO, 1992a), 0 que
é coerente com a Figura 3, onde o ultimo registro
de Elcanidae se d4 no Cenomaniano da Sibéria, com
apenas a espécie Baisselcana sibirica Sharov 1968,
de dimensdes compativeis com a tendéncia.

Os grupos de insetos que ocuparam os mesmos
nichos dos elcanideos, como é o caso dos grilos
arboricolas, também sofreram estresse ambiental, mais
especificamente nanismo ecoldgico, como apontado
por MARTINS-NETO (1991a). Na fauna atual, esperangas

e grilos arboricolas vivem em simpatria, e qualquer
distdrbio no hébitat de um grupo afeta a ambos.

Mas ndo sdo somente os gafanhotos que
evidenciam mortalidade em massa na Formagao
Santana: os Ephemeroptera, assim como Dastilbe
(peixes 6sseos, Fig. 41B e 411B), também ocorrem em
grande quantidade, eventualmente ocorrendo nos
mesmos niveis (Fig. 5a), mas, preferencialmente,
compondo horizontes distintos. Os horizontes contendo
Dastilbe precedem os de Ephemeroptera e sucedem
altas concentragoes de niveis algalicos depositados,
pobres em fésseis preservados. Enquanto que os
Elcanidae seriam aléctones ao paleolago Araripe,
Dastilbe e Ephemeroptera seriam autéctones (foram
observados em campo, horizontes com concentragoes
de 100 a 200 espécimes por metro quadrado). Assim,
mesmo que as causas da mortalidade em massa
verificada nas esperangas nao tenham sido decorrentes
de problemas no lago, a mortalidade em massa de
Dastilbe e de Ephemeroptera estaria diretamente
relacionada ao lago em si, quer por alteragoes climaticas
(evaporagao do lago), ou por alteragdes na composi¢ao
daagua (pH, salinidade, temperatura, nivel de oxigénio,
etc.), dentre outros fatores.

Ap6s a deposi¢cdo do calcario com alta
concentragao de algas, pobre em fésseis, se inicia uma
deposicdo de calcério amarelado, com baixa
concentragao de algas, ricamente fossilifero,
seguindo-se laminas de calcario laminado muito puro,
quase sem algas (Fig.5a), notavelmente oxidado
(amarelo-avermelhado a vermelho), fossilifero,
passando para um calcério acizentado, repetindo-se
entdo o ciclo. Os horizontes de mortalidade de Dastilbe
sdo encontrdveis logo ap6s os pacotes de depdsitos
de algas, sugestivo de que estas, de alguma forma,
seriam responséveis pela mortalidade dos peixes. Os
horizontes de mortalidade das ninfas de
Ephemeroptera sao encontraveis nos niveis do calcério
avermelhado, que sugere episédios de laminas d’agua
muito rasas e exposi¢ao ao sol. O nivel de calcério
acizentado (Fig. 5d, g), que sugere periodos mais
Gmidos, contém diversas espécies com tamanho
reduzido, em contraste com espécies do mesmo
género que ocorrem nos niveis mais claros. Os niveis
de calcério mais escuro (Fig.4IA 411A) possuem pelo
menos uma dezena de horizontes.
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Figura 4. Seqiiéncia I: Detalhe do afloramento do Membro Crato (Mina Pedra Branca). A) vista geral; B) detalhe do horizonte de mortalidade
de Dastilbe. Estrutura quadrangular, Tm2. Seqiiéncia Il: mesma localidade anterior. A) vista geral da deposigédo dos calcérios laminados,
sendo observaveis niveis mais claros em alternancia com mais escuros; B) detalhe do horizonte de mortalidade de Dastilbe (realgados com
retangulos). Seqiiéncia Ill: mesma localidade. A) detalhe em perspectiva lateral do horizonte de mortalidade de Dastilbe (indicado com o
martelo) e em B) o mesmo perfil realgando as marcas onduladas (reforgos horizontais) e uma pequena falha local (reforgos perpendiculares).
Os circulos representam, de baixo para cima, respectivamente, niveis de actimulos de algas, nivel de mortalidade de Dastilbe (indicado pelo
martelo), nivel de associa¢do Dastilbe/insetos (circulo menor) e nivel de insetos.
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Figura 5. Representantes de insetos provenientes do Membro Crato da Formagéo Santana: a) Ephemeroptera, b) Neuroptera, c-d) Isoptera, e-

f) Auchenorrhyncha, todos descritos por MArTINS-NETO (2002).

No que diz respeito a possiveis sugestoes de
estresse ambiental, verifica-se que alguns grupos nao
sofreram nenhum, como é o caso das espécies
Caatingatermes cellulosa (Isoptera), que ocorre, sem
alteragdes de comprimento, tanto no nivel de calcario
amarelado quanto no de calcério acizentado
(Fig.5d), bem como é o caso de Raptortrichops
sukatchevae (Trichoptera), ocorrendo tanto no
calcério amarelado, quanto no calcério acinzentado.
Algumas espécies, como por exemplo, Scherbakovia
estupefacta (Auchenorrhyncha), ocorrem no calcario
amarelado, no calcdrio avermelhado e no
acinzentado. Outras, no entanto, sugerem maior
sensibilidade aos periodos mais umidos (calcério
acizentado), como é o caso de Pandora
parafitopterixia (Auchenorrhyncha), de dimensoes
maiores, que ocorre no calcério amarelado (Fig.5f),
e Pandora nervosa, de dimensoes sensivelmente
menores, que ocorre nos calcarios acinzentados

(Fig.5g), bem como as demais, assinaladas na Tabela
1, que correspondem a 14% da paleoentomofauna
conhecida, provavelmente em decorréncia de
especiagao alocronica.

Evidéncias de estresse ambiental em
Ephemeroptera da Formagédo Santana, com niveis
de mortalidade em massa detectados, sendo,
provavelmente, causados pela diminui¢ao ciclica
progressiva do nivel da lamina d'agua, até sua total
evaporacao, ja haviam sido discutidas por MARTINs-
Neto  (1996). Transportando esse dado
aparentemente local, agora para explicar eventos
globais, pode ser observado que o mesmo tipo de
fendmeno ocorreu em todos os complexos lacustres
ao longo de uma possivel faixa tropical que abrangeria
as associacdes desde a Mongélia, o norte da China,
a Transbaikalia, até o noroeste da Africa, atingindo o
nordeste do Brasil, tendo como provavel agente
causador o clima (tropical tendendo a aridez).
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Tabela 1. Variagcao de comprimento entre espécies do mesmo género
de insetos da Formagdo Santana.

ORDEM GENERO Espécies Comprimento
Mesypochrysa Mesypochrysa criptovenata 20 mm
Mesypochrysa confusa 10 mm
Blittersdorffia dicotomica 33 mm
Blittersdorffia Blittersdorffia pleoneura 28 mm
Blitterdorffia volkheimeri 17,5 mm
Neuroptera Pseudonymphes Pseudonymphes araripenfis 15 mm
Pseudonymphes zambonii 6 mm
Neurastenyx gigas 86,5 mm
Neurastenyx Neurastenyx araripensis 56 mm
Neurastenyx polyhymnia 42 mm
c Cratoneura longissima 36 mm
ratoneura
Cratoneura pulchella 30 mm
Araripegryllus marianoi 21 mm
Araripegryllus Araripegryllus camposae 10 mm
Araripegryllus nanus 7 mm
Cearagryllus perforatorius 32 mm
Cearagryllus Cearagryllus poliacanthus 25 mm
Cearagryllus robustus 22 mm
Ensifera Ceafégﬂyllus gorochovi 17 mm
Caririgryllus elongatus 16 mm
Caririgryllus Caririgryllus mesai 9 mm
Caririgrylls brevipterus 6 mm
. Olindagryllus rotundus 26 mm
Olindagryllus Olindafr;//us obliteratus 15 mm
Cratoelcana Cratoelcana zessini 30 mm
Cratoelcana damianii 13 mm
Cratozeunerella titanella 40 mm
Caelifera Cratozeunerella  Cratozeunerella soaresi 31 mm
Cratozeunerella neotropica 23 mm
Ephemeroptera Costalimella Costalimella zucchii 9mm
Costalimella nordestina 6 mm
Cratorella magna 7 mm
Trichoptera Cratorella Cratorella media 3,5 mm
Cratorella minuta 3 mm
Protodelphax rhinion 9,7 mm
Auchenorrhyncha Protodelphax Protodelphax miles 8,3 mm
Protodelphax chamus 5,9 mm
Hymenoptera Cretosphex gzzz ZZ ij::s 12 2:

Confrontando-se esse dado com o zoneamento
climatico do Cretaceo Inferior proposto por VAKHRAMEEV
(1978), verifica-se que a distribuicao da
paleoentomofauna conhecida em lagos tropicais da
Mongélia, do norte da China, da Transbaikalia e do norte
da Africa se encaixa perfeitamente no mapa de
Vakhrameev. A anélise do contetido faunistico do Araripe,
entretanto, sugere que o limite inferior da zona tropical
arida de VAkHrAmEEV (1978) deveria, necessariamente,
passar pelo nordeste do Brasil. E possivel que o autor
nao dispusesse, na época de composi¢do dos mapas,
dos dados atuais sobre a microflora do Araripe, que sao,
agora, corroborados pela andlise da paleoentomofauna.

Variabilidade morfolégica refletindo especiacao
alocronica e estresse ambiental

Estudos abordando a variabilidade morfolégica de
Elcanidae ja foram efetuados por MARTINS-NETO

(1992a, 1995a). A Figura 6 mostra a variabilidade
morfolégica da ttgmina de Cratoelcana damianii, onde
se pode observar a existéncia de uma pequena
tendéncia a individualizagao de trés nuvens: (a)
espécimes com tégminas entre 9 e 13 mm de
comprimento e entre 2 e 2,5 mm de largura (nuvem
inferior); (b) espécimes com tégminas entre 8,5 e 14
mm de comprimento e entre 2,5 e 3,5 mm de largura
(nuvem mediana); e (c) espécimes com tégminas entre
10 e 14 mm de comprimento e entre 3,5 e 4mm de
largura (nuvem superior). A concentragdo maior se
verifica na nuvem intermedidria, e as nuvens inferior
e superior seriam indicios de individualizagao de
populagdes simpatridas, ocasionadas por defasagem
no ciclo de vida. Poderia ser sugerido que a nuvem
inferior ainda nao teria problemas com o fluxo génico
da nuvem dominante. Tampouco o teria a nuvem
superior em relagdo a nuvem dominante, mas ja seria
menos freqiiente a ocorréncia de fluxo génico entre
a nuvem inferior e a superior.

]

© C. ferreirai GPA1 649
@ C. ferreirsi GP/ BS1
0 C. ferreirsi CV352
O C. ferreirai CV2350
© C. farreira V2433
@ C. kelineri CVADI0
® C. ediner| CVI2039
© C. ferreiral GP/ BSO
© C. ferreiral AMAL4
© C. ferreirai C/2353
0 C. ferreirai CV/2438
@ C. kelineri GRABS2
@ C. kelineri CViIZ037
@ C. kelineri CVIZ520
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Figura 6. Variabilidade morfolégica das espécies do género
Cratodactylus, onde nota-se duas tendéncias aproximadamente
lineares bem definidas da relagdo L2/L3 (comprimento do corpo/
comprimento do corpo até o fémur) das duas espécies conhecidas:
a nuvem a 45° corresponde a C. ferreirai e a nuvem a 30° corresponde
a C. kellneri, ambas de MarTINs-NETO (1999a).
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O mesmo ocorre com a espécie Cratoelcana
zessini, onde, embora o nimero de amostras
analisadas seja sensivelmente menor, pode-se notar
a tendéncia a individualizagdo também de trés
nuvens. Essa espécie, com um tamanho trés vezes
maior que o da espécie anterior, foi contemporéanea
daquela (uma evidéncia pode ser observada na
Fig.2F, onde ambas espécies estdo preservadas na
mesma amostra).

Outro fato interessante a ser observado é que essa
mesma tendéncia pode ser aplicada no grupo como
um todo, e nao apenas localmente (Fig. 3), ao longo
do registro geolégico, com as ressalvas discutidas
anteriormente.

MarTINS-NETO (1991a) foi o pioneiro na utilizagdo
destes conceitos aplicados a fésseis, utilizando-se de
632 espécimes de grilos (Ensifera) provenientes do nivel
de calcério laminado do Membro Crato (Formagao
Santana, Bacia do Araripe), obtendo os seguintes
resultados: a) todos os espécimes adultos observados
s@o macrdpteros e existe grande variagdo de tamanho
entre as espécies, e até mesmo entre espécimes da
mesma espécie. Esse fendmeno nao pode ser
confundido com simples variagao ontogenética, que
envolve jovens de vérios estagios de crescimento e
adultos. No caso, as observagdes atém-se as variagdes
entre espécimes adultos (pleno desenvolvimento das
asas e do ovipositor) do mesmo sexo. Todas essas
variabilidades morfolégicas verificadas sao sugestivas
de especiagdo alocronica, no caso, como decorréncia,
provavelmente, de separagao temporal oriunda da
defasagem da populagao adulta, tendo como agente
as alteragdes climaticas; b) a morfologia do Ensifera do
Araripe reflete efeitos da densidade da populagéo, pois
todos eles sdo macrdpteros, caracteristica encontrada
em populagoes de densidade alta. Em decorréncia,
deviam possuir maior poder de dispersao através do
voo, sendo licito supor que deveriam ser mais
constantes as migragoes e colonizagdes. Portanto, muito
provavelmente, os Ensifera da Formagao Santana
constituem parte de uma populagao florescente, com
individuos em extrema aproximagéo. Se o padrao
dessas espécies seguir aquele verificado hoje, devem
ter sido individuos passivos. Nao sendo agressivos, nao
haveria maior desenvolvimento da territorialidade;
consequentemente, diminuiriam as “chamadas” para
a formagao do par e a probabilidade de atragao de
fémeas geograficamente mais distantes. Em termos de

especiagao, em populagdes de densidade alta, como
sugere ser a dos Ensifera do Araripe, o fluxo genético é
facilitado e os espécimes sdo mais suscetiveis a
especia¢ao alocronica, corroborando o que se
depreende da variagao morfoldgica verificada. Essa, por
sua vez, ¢é efeito daquela; c) evidéncias de isolamento
reprodutivo, pela ocorréncia, em um mesmo horizonte,
de espécimes com grande variabilidade morfolégica.
O préprio tamanho é impedimento ao fluxo genético,
que sera mantido em espécimes de tamanho similar;
d) partindo-se do pressuposto de que as espécies do
Araripe possuiam ciclo de vida semelhante ao das atuais
(umano), através da especiagao alocronica é justificavel
a grande quantidade de espécies. Apesar de se estar
diante de escalas de tempo geologicamente despreziveis
(um ano), pode-se perfeitamente aceitar a existéncia
de dezenas (sendo centenas) de espécies em um
mesmo nivel estratigréfico. A separagdo de espécies
por camadas milimétricas de sedimento significaria a
alternancia de, por exemplo, 50 geragoes de espécies
de grilos contidas em 5 mm de espessura; e) conforme
as observagdes, os Ensifera da Formagao Santana
parecem se ajustar a especiagado alocronica, esta
verificada e testada na fauna atual. Entretanto, em se
tratando de fésseis, alguns ajustes sdo necessarios,
considerando o fator tempo, em escala infinitamente
superior a que € possivel acompanhar hoje. Por essa
razao, se hoje observamos cinco, dez ou quinze
geragdes de grilos recentes, na Formacgao Santana, duas,
trés ou dez milhdes de geragdes podem estar presentes
em pouco mais de uma dezena de metros de espessura
de sedimentos e, ainda assim, serem consideradas
geologicamente instantaneas. Na fauna atual as
populagdes de espécies afins se sobrepdem
geograficamente. Ao aplicar-se o fator tempo, no caso
da fauna do Araripe, ha auséncia de sobreposi¢ao,
individualizando-se as populagdes, graficamente, em
nuvens distintas (Fig.7 e 8).

E interessante salientar que, na ocasiao, havia sido
previsto a possibilidade da existéncia de pelo menos
mais uma espécie do género analisado e com
parametros previsiveis (comprimento do ovipositor
e do corpo, MarTINs-NETO, 1991a), o que foi
confirmado posteriormente com novos achados
(MARrTINS-NETO, 1998a). Resultados obtidos com
outro género de grilo da Formagao Santana foram
ainda mais representativos, pois refletem maior
similaridade com a distribui¢do atual (Fig.9).
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Figura 7. Variagdo morfolégica de tégminas do género Araripegryllus,
modificado de MarTINs-NETO (1991b).
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Figura 8. Variabilidade morfolégica do ovipositor de espécies
do género Cearagryllus, modificado de MarTINs-NETO (1991h).
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Figura 9. Variabilidade morfolégica do ovipositor de espécies
do género Caririgryllus, modificado de MarTINS-NETO (1991b).

Afauna de gafanhotos da Formagao Santana também
oferece evidéncias de especiacdo alocronica: ha um
elevado nimero de espécies de um mesmo género
(alta taxa de especiagdo em um curto intervalo de
tempo) e uma variagao significativa de tamanho de
uma espécie para outra, acarretando isolamento
reprodutivo, embora vivendo em simpatria.

Um fato a ser observado é que 14% dos géneros
descritos, de todas as ordens representadas, possuem
pelo menos duas espécies conhecidas, uma sempre
com pelo menos o dobro do tamanho da outra (vide
Tab.1). Cabe aqui, mais uma vez, a ressalva de que ndo
se tratam de meras varia(;f)es ontogenéticas, uma vez
que as espécies sao baseadas em espécimes adultos e
machos (variagdes morfolégicas, principalmente de
tamanho, entre machos e fémeas da mesma espécie,
sd0 comuns na natureza, mas nao tao significativas
entre espécimes do mesmo sexo). Levando-se em
consideragao que 70% dos géneros descritos para a
paleoentomofauna da Formagdo Santana sao
monotipicos, dos 30% que sao conhecidas pelo menos
duas espécies, 25% exibem espécies com notével grau
de variabilidade morfolégica (comprimento de asa pelo
menos duas vezes maior). O elevado nimero de
géneros monotipicos (70% no estagio atual do
conhecimento), longe de sugerir espécies terminais
(como ocorre hoje com os crocideos e
nemopterideos), aponta a potencialidade dos depdsitos
e gera uma expectativa de existir, pelo menos, mais duas
centenas de espécies desconhecidas pela ciéncia por
serem descritas.

Outro fato a ser extraido dos dados é que, dos 25%
de espécies que exibem variabilidade morfoldgica, cerca
de 80% destas pertencem as ordens Neuroptera e
Orthopteroidea (Ensifera + Caelifera), justamente os
grupos cujo conhecimento avangou mais. A
continuidade do estudo sisteméatico com grupos pouco
explorados, mas com grande potencial, como é o caso
dos hemipteros aquaticos, blatépteros, cole6pteros e
dipteros, dentre outros, reduzirao drasticamente a
porcentagem de géneros monotipicos para a Formacgao
Santana.

Distribuicao paleogeografica de Raphidioptera e
Neuroptera evidenciando preferéncias climaticas

Ao analisarmos a geografia de Raphidioptera, em
confronto com o clima, com a vegetagao e com as
chuvas, tem-se que os Raphidioptera distribuem-se,
preferentemente, em zonas de tundra e vegetacao de
montanha, ao norte do Trépico de Cancer, com baixas
taxas de precipitagdo anual, baixas temperaturas no
inverno, e altas temperaturas no verdo. Todos os
fésseis conhecidos foram encontrados em locais onde
é possivel terem tido as mesmas condigdes acima.
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Ja os Nemopteridae distribuem-se, preferentemente,
em areas com vegetacdo de deserto, pradarias e
estepes, savanas e florestas tropicais timidas, com
temperaturas elevadas e baixos indices de precipitagao
anual. Confrontando-se os dados de distribuigdes,
observa-se que os grupos Raphidioptera e Neuroptera
Nemopteridae ndo vivem em simpatria, muito embora
as areas ocupadas sejam limitrofes, como pode ser
observado em um atlas de édreas de vegetacao. A
distribuigao dos fésseis conhecidos no Oligoceno é
perfeitamente compativel com a atual, o que leva a
sugerir que, durante o Creticeo brasileiro, os dois nao
viviam em simpatria, ocupando nichos distintos, embora
limitrofes, com tipos distintos de vegetacao.

Os Nemopteridae seriam aut6ctones aos arredores
do Paleolago Araripe e poderiam ocupar em simpatria
o nicho de alguns tipos de gafanhotos, o0 mesmo dos
grilos, com uma vegetagao rasteira, semelhante a
desértica dos tempos atuais, e com um clima arido
(corroborada pela presenga de expressiva
documentagao de esperangas da Familia Elcanidae).

Os Raphidioptera seriam al6ctones ou
parautéctones, transportados de outras regif)es
(possivelmente  florestas) com condigdes
microclimédticas distintas. Esta possivel floresta de
montanha poderia estar situada na barreira tectonica
situada entre a Bacia do Parnaiba (Formagao Codo) e
a Bacia do Araripe (Arco Ferreira Urbano Santos, vide
PeTRI, 1998), e esse nicho também seria o ideal para os
gafanhotos tipicos de florestas. Evidéncias de troncos
silicificados de grande porte ja foram encontradas em
abundéancia em sedimentos da Formagao Missao Velha
(anterior a deposicao da Formagdo Santana) e na
prépria Formagao Santana, embora ainda raros.

Inferéncias climaticas a partir de outros grupos
de insetos

Os cupins, registrados desde o Creticeo Inferior,
sao indicativos de clima tropical e sdao altamente
dependentes das chuvas na época de procriagao.
Qualquer alteragao climatica (frio, periodos prolongados
de secas sem chuvas), interfere em seu ciclo de vida.
Segundo observacao pessoal, periodos prolongados
de altas temperaturas (por exemplo, uma média durante
o dia de 30 a 35°C em Ribeirao Preto, Sao Paulo, no
periodo de acasalamento, que vai de setembro a
novembro, com auséncia de precipitagdes ao

crepusculo), interfere  sobremaneira no
desenvolvimento desses insetos. No ano de 2001, o
indice de chuvas durante o mencionado periodo foi
maior que todo o semestre do ano anterior, e as
temperaturas médias durante o dia foram abaixo dos
20°C, em média. Os raros creptlsculos com
temperaturas adequadas ao grupo, no periodo,
geraram populagdes anas, cujo comprimento médio
ficou, no minimo, 50% menor, quando comparados
ao tamanho das espécies geradas sob condigdes
normais.

O ndmero de espécimes de cupins observados na
Formagao Santana é significativo (cerca de 30
exemplares), com trés géneros descritos,
representativos de pelo menos duas subfamilias
distintas, constituindo-se em importante dado para
inferéncias climaticas (clima tropical imido, compativel
com a abundéancia de grilos). Interessante salientar que
90% dos espécimes observados, até o presente
momento, sao formas aladas, com as asas preservadas
ainda aderidas ao corpo. Uma particularidade dos
cupins é que as asas sao somente necessdrias para
um breve periodo de dispersao e acasalamento. Esses
insetos efetuam seu voo nupcial sob condi¢oes 6timas,
de poucas horas de duragao, e entdo caem no solo,
com sua parceira, para fundar uma nova colonia. A
primeira providéncia do casal é cortar suas asas, intiteis
no solo, através de suas mandibulas. Uma tipica revoada
em Ribeirao Preto, Sao Paulo (observacédo pessoal),
produz uma concentragao de asas cortadas no solo
em torno de mil por metro quadrado, ap6s periodos
nao muito superiores a trinta minutos, em um unico
dia. Seria de se esperar horizontes com altissimas
concentragdes de asas isoladas de ispteros depositadas
no Paleolago Araripe, o que absolutamente nao ocorre
(dos trinta espécimes coletados, apenas duas asas
isoladas foram encontradas), associado, ainda, ao fato
de que nenhum indicio de latossolo foi verificado.

Com tais dados e observagdes, pode-se inferir que
as colonias de cupins da Formagdo Santana estavam
muito distantes do Paleolago Crato, cujos poucos
espécimes preservados foram transportados por longas
distancias, tendo como agente, os ventos. Por essa
razao, a possibilidade do encontro de evidéncias de
latossolo nos sedimentos da Formagao Santana, bem
como eventuais horizontes contendo suas asas isoladas,
sao extremamente reduzidas.
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Paleoautoecologia de insetos a partir de seus
Morfotipos

A capacidade que alguns insetos tém de saltar é
condicionada pela morfologia dos membros. A anélise
dos morfotipos de insetos fésseis de grupos saltadores
preservados na Formagao Santana permite, pois, inferir
os nichos ecoldgicos representados. Os aspectos
tedricos do salto de um gafanhoto foram abordados
em Martins-Neto et al. (1992) e Martins-Neto (2002)
e a revisdo sistemdtica do grupo foi abordada em
Martins-Neto (2003a).

De acordo com as caracteristicas do fémur, os
gafanhotos da Formacgao Santana possuem os
seguintes morfotipos: a) Morfotipo 1. Fémur posterior
longo e estreito, relagao largura/comprimento 0,15 (Fig.
10-1); b) Morfotipo 2. Fémur posterior longo e estreito,
relagao largura/comprimento 0,20 (Fig. 10-2); c)
Morfotipo 3. Fémur posterior curto e robusto, relagao
largura/comprimento entre 0,25 e 0,30 (Fig. 10-3); d)
Morfotipo 4. Fémur posterior curto e robusto, relagao
largura/comprimento 0,35 (Fig. 10-4) e e) Morfotipo
5. Fémur posterior curto e robusto, relagao largura/
comprimento, 0,5 (Fig. 10-5).

A partir dos cinco morfotipos identificados entre os
gafanhotos da Formagao Santana, os seguintes nichos
ecolégicos associados podem ser inferidos,

observando-se o que ocorre hoje na natureza, estando
os mesmos esquematizados na Figura 10:

a) Nicho 1. Margens arenosas do paleolago Araripe,
ocupado pelos Tridactylidae (Morfotipo 5);

b) Nicho 2. Vegetacao rasteira (tipo gramineas),
ocupado pelos gafanhotos de Morfotipo 4 e grilos
diversos;

c) Nicho 3. Vegetacao entre rasteira e arbustiva,
ocupado pelos gafanhotos de Morfotipo 3 e grilos
diversos;

d) Nicho 4. Vegetagao arbustiva, ocupado pelos
gafanhotos de Morfotipo 2, grilos diversos e Elcanidae;

e) Nicho 5. Vegetagao arbérea, ocupado pelos
gafanhotos de Morfotipo 1, grilos arboricolas e
Elcanidae.

A paleogeografia dos tempos Araripe nao deveria
ser muito distinta da atual geografia da area, permitindo
visualizar os mesmos nichos descritos acima. (Fig.10B).
Levando-se em consideragdo o discutido acima, o
Morfotipo 1 estaria relacionado com o nicho das
arvores, o Morfotipo 2 estaria relacionado com o nicho
intermedidrio entre o nicho de arvores e arbustos; o
Morfotipo 3 estaria relacionado com o nicho de
arbustos; o Morfotipo 4 estaria relacionado com o nicho
de gramineas; e o Morfotipo 5 estaria relacionado com
um nicho de solo, com vegetagao incipiente (no caso
do Araripe, a borda arenosa do paleolago).

2

Figura 10. Zoneamento paleoecoldgico, baseado na morfologia dos gafanhotos da Formagédo Santana, representando os nichos de 1 a 5. A)

vista panordmica atual da Chapada do Araripe e B) Lagoa Dourada, Furnas, Parand, todos de MarTINs-NETO (2003a).
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A relagao comprimento do corpo/ovipositor e suas
implicacdes na paleoautoecologia dos insetos
fosseis da Formagao Santana

Importantes inferéncias paleoecolégicas também
podem ser feitas a partir dos Ensifera, onde a relagao
comprimento do corpo/ovipositor é indicativa de
preferéncias por nichos especificos (levando-se em
consideragdo seus representantes atuais): quanto
menor o ovipositor, mais préximo da beira do lago
seria seu habitat (margens arenosas) e quanto maior,
mais afastado seria, depositando seus ovos a
profundidades maiores no solo, suficiente para
trespassar a camada de detritos (folhas mortas,
fragmentos de rochas, vegetacao), ou até mesmo
trespassar cascas de troncos de arvores.

A Figura 8, apresentada como evidéncia de
especia¢ao alocronica, sugere também preferéncias
ecoldgicas. E interessante notar nesse grafico que o
tamanho do corpo de espécimes fémeas de
Cearagryllus é quase constante (ressalvados os
desvios padréo e nimero de amostras insuficientes
de algumas espécies), variando significativamente o
comprimento do ovipositor. Esta variagao indica que
pelo menos cinco espécies (de quatro efetivamente
conhecidas) ocupavam nichos distintos, desde a
proximidade da borda arenosa do Paleolago Araripe
(ovipositores menores), até o Nicho 5 (florestas -
ovipositores mais longos).

A exemplo dos gafanhotos anteriormente
abordados, os Ensifera do género Cearagryllus,
ocupariam cinco nichos distintos, exibindo cinco
morfotipos, como se segue: a) Nicho 1. Margens
arenosas do Paleolago Araripe, ocupado por
Cearagryllus poliacanthus, que exibe o Morfotipo 5
(comprimento do ovipositor entre 5 e 10 mm,
Fig.11C); b) Nicho 2. Vegetacgao rasteira (tipo
gramineas), ocupado por uma espécie do género
Cearagryllus que exibe o Morfotipo 4 (comprimento
do ovipositor entre 15 e 20 mm). Embora previsto
no grafico, esta espécie, até o momento, ainda néo
foi encontrada; c) Nicho 3. Vegetacao entre rasteira
e arbustiva, ocupado pela espécie Cearagryllus
previstus, que exibe o Morfotipo 3 (comprimento
do ovipositor entre 22 e 28 mm, Fig.12); d) Nicho 4.

Vegetagao arbustiva, ocupado pela espécie
Cearagryllus perforatorius, que exibe o Morfotipo 2
(comprimento do ovipositor entre 30 e 35 mm,
Fig.11B); e e) Nicho 5. Vegetagao arbérea, ocupado
pela espécie Cearagryllus microcephalus, que exibe
o Morfotipo 1 (comprimento do ovipositor entre 38
e 40 mm).

)
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Figura 11. (A-D) Representantes de Orthoptera, Grylloidea.

.h
‘.":u

Figura 12. Representante do Morfotipo 3 de Orthoptera,
Grylloidea.

Variabilidade morfolégica em gafanhotos e sua
relagdo com a ocupac¢ao de distintos nichos
ecolégicos

A anélise da variabilidade morfolégica em
gafanhotos Tridactylidae, na Formagao Santana,
também fornece sugestoes de preferéncias por
nichos especificos e especiagdo alocronica. Sao

Revista Brasileira de Zoociéncias 8 (2): 155-183. 2006



Insetos fosseis como bioindicadores em depdsitos sedimentares .175

conhecidas ai duas espécies do género
Cratodactylus. Na Figura 6, observa-se a existéncia
de duas nuvens de dados bem delimitadas, a partir
da relagao comprimento do corpo/comprimento do
corpo até o fémur, definindo duas espécies distintas
e caracterizando uma preferéncia ambiental desses
gafanhotos por, pelo menos, dois subnichos distintos
do Nicho 1: a borda arenosa do paleolago e a zona
mais afastada da borda.

Todos os parametros morfolégicos, quando
analisados individualmente (Fig.6), quer seja a
variabilidade no comprimento do corpo (L2),
comprimento do corpo até o fémur (L3), o
comprimento do fémur (L4) e a relagao L2/L3,
indicam a distin¢ao entre pelo menos duas espécies
e a variabilidade morfolégica em cada espécie sugere,
mais uma vez, estresse ambiental, como salientado
pelos picos positivos e negativos na populagao. O
pardmetro mais consistente e independente é a
relagao L2/L3, indicando que a relagdo é constante
em cada espécie, independentemente da
variabilidade dos outros parametros.

Esses dados sdo indicativos também de que a
variabilidade morfolégica sugere preferéncias por
habitats. No caso, ambas as espécies sdo encontraveis
no Nicho 1 (bordas arenosas de lagos e rios), embora
em posi¢oes relativas distintas: Cratodactylus ferreirai
estaria mais proximo do lago (Subnicho TA) e
Cratodactylus kellneri mais periférico ao Nicho 2
(Subnicho 1B), baseando-se na eficiéncia do salto (o
de C. ferreirai seria mais eficiente com base na relagao
largura/comprimento do fémur posterior).

Tafonomia dos insetos fosseis da Formacgao
Santana e seu reflexo na paleoecologia

Em termos de peculiaridades tafonomicas, dada
a abundancia e a qualidade de preservagao, quatro
estagios principais de graus de fragmentagao podem
ser detectados (de cinco possiveis), conforme ja
abordado em MaRTINS-NETO (2003b), focando
Caelifera e Neuroptera.

Outro tipo de anélise pode ser fornecido por
espécimes raros. Tanto o espécime adulto de
Ephemeroptera preservado no exato momento de
sua oviposi¢cao (massa de ovos ainda aderida ao

corpo do individuo. Fig.13A) quanto o exemplar do
género Blittersdorffia (Neuroptera, Myrmeleontidae)
preservado juntamente com sua pista deixada no
momento exato de sua queda no corpo d’agua
(Fig.13B) sao exemplos sugestivos de uma lamina
d’agua muito pequena, o que coaduna com os
episédios de mortalidade em massa de ninfas de
Ephemeroptera e peixes do género Dastilbe (que
inclusive, em varios casos, sao preservados com suas
pistas em forma de “8", sugestivas de morte por
asfixia — MARTINS-NETO, 1991a) decorrentes de
intensa evaporacao dos lagos.

Os insetos terrestres restantes (blattépteros e
dermépteros) que ocorrem na tanatocenose do
Paleolago Araripe sao, provavelmente, oriundos do
Nicho 5 (florestas), habitando locais Gmidos, abaixo
da camada de himus, onde s@o encontrados hoje. No
mesmo Nicho 5, seriam encontrdveis os cupins do
Araripe, formando suas coldnias em troncos podres,
preferentemente do que no solo (Nichos 2 e 3), pelas
peculiaridades tafondmicas ja discutidas (auséncia de
latossolo, auséncia de horizontes contendo asas
isoladas, etc.). Hemipteros, Auchenorrhyncha,
coledpteros, dipteros, himendpteros e lepidépteros
seriam encontraveis em todos os cinco nichos.
Tricépteros, efemerdpteros e odonatos seriam
encontraveis, preferentemente, nos nichos 1, 2 e 3,
neurépteros e mecdpteros, nos nichos 4 e 5, e
megaldpteros e rafididpteros, nos nichos 1 e 2.

As ninfas de Ephemeroptera, Odonatoptera,
Trichoptera, Plecoptera, Megaloptera e ninfas de
algumas familias de Diptera e, entre os adultos, os
Heteroptera e algumas familias de Coleoptera, sao
especificamente aquéaticas. Cumpre ressaltar, no
entanto, que todos esses grupos nao sao
encontrados juntos, no mesmo local, na natureza.
Os Ephemeroptera, por exemplo, sdo extremamente
especificos: uma espécie pode colonizar o lago por
trés meses, desaparecer, ser substituida por outra
espécie durante outro periodo e recolonizar o lago
em um periodo seguinte. Muitas vezes as espécies
encontradas em um pequeno lago sao distintas
daquelas encontradas em um lago distante nao mais
que alguns metros. Uma divisdo em subprovincias
de Ephemeroptera para a Formagao Santana foi
proposta por MARTINS-NETO (1996).
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Figura 13. A) representante adulto de Ephemeroptera preservado
no momento exato da oviposi¢do (ovos ainda aderidos ao corpo);
B) Neuroptera preservado com sua pista, quando de sua queda no
corpo d'agua, sugestivo de uma lamina desta muito pequena. Ambos
insetos provenientes do Membro Crato.

A proporc¢ao cabeca/corpo e sua relagao com
habitos tréficos em Ephemeroptera

A partir da andlise da propor¢ao da cabega e sua
relagdo com o corpo, e com o conhecimento a
respeito da ecologia e comportamento de espécies
atuais de Ephemeroptera, é possivel extrair conclusoes
e inferéncias sobre hébitos alimentares de espécies
proximas fésseis, como abordado em Wittiavs &
FELTmATE (1992) e PoLecatto & Zamsoni (2001). A
Familia Hexagenitidae é considerada ancestral de
Siphlonuridae, que possui representantes atuais.
Ambos os grupos estao bem documentados na
Formagao Santana. Ninfas de Hexagenitidae possuem
cabecas esféricas quando observadas em vista dorsal,

hipognatas, o mesmo ocorrendo com Siphlonuridae.
Esta morfologia é indicativa de coletores (observado
em espécies atuais), sendo detritos, algas, fungos e
pedacos de folhas a dieta preferencial. Os substratos
ocupados sao os bancos arenosos no fundo de lagos,
ou lodo, com aguas rasas e correntes. O Paleolago
do Araripe possui todos os elementos de dieta de
Siphlonuridae atuais documentados em seu registro
sedimentar, sendo, portanto, coerente admitir que o
habitat fosse o mesmo.

Por outro lado, nem todos os grupos encontrados
no Paleolago Araripe sao compativeis com o mesmo
habitat. Ha grupos especificos para aguas paradas e
lodosas, outros especificos para dguas correntes. O
mesmo ocorre com os Odonatoptera, cujas ninfas
variam suas preferéncias por habitats especificos. Os
Heteroptera, por exemplo, habitam hoje 4guas
salobras, incompativeis com a existéncia de ninfas
de Ephemeroptera e Odonatoptera. Diptera
Simuliidae povoam dguas préximas a quedas d’agua,
cachoeiras, nas corredeiras dos rios de aguas
limpidas e cristalinas. Ninfas de Trichoptera séo,
igualmente, especificas para certos habitats: algumas
sao especificas para rios de dguas bem oxigenadas
e correntes, outras o sao para dguas mais paradas.

Contribui¢ao da paleoentomofauna da Formagao
Santana para o zoneamento bioestratigrafico do
Cretaceo Sul-Americano

A paleoentomofauna da Formagédo Santana se
constitui em um dos documentos mais importantes
no registro geoldgico, nao s6 pela sua abundancia e
diversidade, como também pela qualidade de
preservacao. Alguns grupos de insetos ali
representados sdo especialmente Gteis em termos
de bioestratigrafia, correlagdes e idade. Para efeito
deste estudo, sao selecionados aqui os grupos
Ephemeroptera (Hexagenitidae e Siphlonuridae),
Caelifera Locustopsidae e Ensifera Elcanidae, cujos
padroes paleobiogeograficos foram discutidos no
topico Paleobiogeografia. Todos esses grupos
atingiram o nordeste brasileiro, via Africa, durante
os tempos pré-albianos, quando se extinguiram
totalmente no Hemisfério Sul, ao final do Aptiano
(exceto os Siphlonuridae, que estao representados
no Brasil até hoje), culminando com a separagao
total do Brasil da Africa.
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Baseando-se na distribuicao dos Ephemeroptera
selecionados e discutidos no tépico
Paleobiogeografia, trés zonas poderiam ser propostas
para sistemas lacustres continentais:

(a) Zona Siphlonuridae — Cretdceo Superior a
Recente;

(b) Zona Hexagenitidae/Siphlonuridae — demarca
o Aptiano tropical; e

(c) Zona Hexagenites — demarca o Jurassico
Superior da Europa.

A distribuigao de Locustopsidae revela episédios
de extingdo bem marcados: espécies do género
Locustopsis sao excelentes fésseis-indice e marcam
as seguintes zonas, bem definidas (Fig.14):

(a) Zona Zeunerella, demarcando o Cenomaniano
(Cretaceo Superior) do leste da Asia e a total extingao
do grupo;

(b) Zona Zessinia / Cratozeunerella, demarcando
o Aptiano (Cretaceo Inferior) do Brasil;

(c) Zona Locustopsis karatavica / Locustopsis
germani / Conocephalella capito, demarcando o
Jurassico Superior da Eurasia;

(d) Zona Parapleurites, demarcando o Jurdssico
Médio da Eurésia;

(e) Zona Plesioschwinzia / Schwinzia, contendo
também as espécies Locustopsis dobbertinensis, L.
bernsdortffi, L. elongata, L. magnifica, L. reducta, L.
pulchella, L. lacera, L. gira, L. procera, L. sipelli e L.
meckenburgica, demarcando a parte superior do
Jurassico Inferior da Furésia;

(f) Zona Locustopsis anatolica/Locustopsis
shurabica, demarcando a parte média do Jurassico
Inferior da Eurésia;
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Figura 14. Proposta de zoneamento com base exclusivamente em insetos: 1. Zona Praelocustopsis; 2. Zona de Associagdo Polycitellidae
/ Dysmorphoptilidae / Permosynidae; 3. Zona Triassolocusta; 4. Zona Locustopsis spectabilis; 5. Zona de Associagao Locustopsis anatolica
/ Locustopsis shurabica; 6. Zona de Associagao Plesioschwinzia / Schwinzia; 7. Zona Parapleurites; 8. Zona de Associacdo Hexagenites /
Locustopsis karatavica / Conocephalella / Elcana dubia | Archelcana / Sibelcana; 9. Zona de Associacao Cratozeunerella /| Hexagenitidae /

Siphlonuridae / Baisselcana / Cratoelcana; 10. Zona Zeunerella.
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(g)Zona Locustopsis spectabilis, contendo
também as espécies L. cockerelli, L. uvarovi, L.
gracilis, L. constricta, L. lacoei e L. ferganensis,
demarcando a parte inferior do Jurdssico Inferior da
Eurésia;

(h) Zona Triassolocusta leptoptera, demarcando
o Tridssico Superior da Austrélia; e

(i) Zona Praelocustopsis mirabilis, demarcando
o Tridssico Inferior do sul da Asia.

Os Elcanidae assinalam trés zonas bem
marcadas:

(a) Zona Baisselcana / Cratoelcana, demarcando
o Aptiano (Cretaceo Inferior) tropical, no sul da
Europa e da Asia e no nordeste do Brasil;

(b) Zona Elcana dubia / Archelcana / Synelcana,
ocorrendo também as espécies E. tesselata, E.
beyrichi, E. phyllophora, E. deichmuelleri, E.
longicornis, E. minuta, E. karatavica e E. lata,
demarcando o Jurassico Superior da Eurasia; e

(c) Zona Elcana liasina, ocorrendo também as
espécies E. shurabica, E. minima, E. geinitzi, E. media e
E. magna, demarcando o Jurdssico Inferior da Eurasia.

Em termos de correlagdes, existe quase um
consenso dos autores em afirmar que as formagoes
Santana, Cod6 e Areado, hoje individualizadas em
trés bacias distintas (respectivamente, do Araripe, do
Parnaiba e Sanfranciscana), poderiam, no passado
geolégico, pertencer a uma Unica, muito maior
(conectando outras bacias, até agora sem registros
de insetos fésseis, como por exemplo, as de Sergipe-
Alagoas e a do Reconcavo-Tucano ]atoba).
Argumentos geoldgicos existem (GArcia, 1991), bem
como argumentos paleontolégicos, onde sao
registrados fosseis do peixe Dastilbe em todas essas
bacias (e em outras ainda sem insetos revelados),
fésseis de vegetais, do tipo Podozamites, e,
principalmente, estudos palinolégicos, que dataram
essas trés formagdes em uma idade em torno do
Aptiano. Em termos de contribuigdes recentes da
paleoentomofauna, e considerando-se a pobreza de
registros até o momento nas formagdes Cod6 (com
duas espécies descritas) e Areado (com apenas uma),
em contraste com o registro da Formagao Santana
(mais de duzentas espécies descritas), é relevante
mencionar que, das duas espécies descritas para a
Formagado Codd, o hemiptero Latiscutella santosi,

também foi registrado na Formac¢ao Santana
(MarTINS-NETO & CALDAs, 1994). Por se tratar de um
inseto terrestre, sua identidade especifica seria
indicativa de contemporaneidade das duas
formagdes, pelo menos em parte. O tnico inseto
descrito para a Formagao Areado, Hemiptera
Naucoroidea, também é conhecido para a Formagao
Santana (MarTINs-NETO 2001). Nesse caso, porém,
trata-se de insetos aquaticos (lagos), e a presenca
do mesmo em duas bacias geograficamente tao
distantes é um forte argumento para supor que, pelo
menos por algum tempo, as bacias estavam
conectadas.

Viana (1980) aponta espécies de “Cytheridea” e
outras formas ndo muito caracteristicas de
ostracodes ndo-marinhos (Hourquia angulata
angulata) como unica contribuigao do grupo para
definir zonas bioestratigraficas da seqiiéncia flavio-
lacustre, na base do Andar Alagoas (equivalente ao
andar internacional Aptiano). Musacchio (2001), com
base na distribuicdo de ostracodes ndo-marinhos da
Argentina (formagdes Barcino e Ranquiles), define
a Zona de Flabellochara harrisi como diagnéstica
do Aptiano flavio-lacustre, porém nao correlacionavel
para sedimentos continentais brasileiros.

A contribui¢ao da megaflora para biozoneamento
¢é ainda relativa, tomando-se como base aquele
proposto por DeETTmANN (1989), j& que a zona de
associacao Podocarpaceas/Araucareaceas abrange
desde o Tithoniano até o Campaniano, na Peninsula
Antértica, sem dados para América do Sul e de
distribuicdo similar a da peninsula na India e
Australia. Cumpre ressaltar aqui que é confirmada a
presenca de Araucareaceas, pelo menos para a
Formagao Santana (Fig.1). Assim, essa zona ¢
confirmada para todo o Gondwana. No zoneamento
aqui proposto com base em insetos, a associa¢do
de Hexagenitidae/Siphlonuridae/Locustopsidae/
Elcanidae correlaciona sedimentos fldvio-lacustres do
Aptiano no Brasil, na Africa, na Mongélia, na Russia,
na Sibéria, na China, na Espanha e na Inglaterra,
abrangendo toda a faixa tropical. Essa zona seria
correlacionavel com a P-270, para palinomorfos, e
Flabellochara harrisi e “Cytheridea”, para ostracodes,
estando contida na de Podocarpaceas/Araucareaceas,
para a megaflora (Fig.15).
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FIGURA 15. ZONEAMENTO PARA O GRETACEO INFERIOR, ACRESCIDA DAS CONTRIBUIGOES DE Musacchio (2001), Dettmann (1989) E A CONTRIBUIGAO DOS INSETOS.

CoONCLUSOES

A extingdo em massa de varios grupos
representativos de insetos ap6s o Tridssico é forte
argumento para a ocorréncia de drasticas mudancas
climéticas e ambientais, no Jurassico, apesar da
documentagao disponivel ser ainda muito escassa.
Acredita-se que o surgimento das aves e, por
conseqiéncia, o crescimento da insetivoria, deva ter
modificado os habitos e hébitats dos insetos durante
o Juradssico. Por outro lado, o surgimento das
angiospermas gerou mudangas na flora (antes
dominada por gimnospermas) abrindo espago,
consequentemente, para novas intera(;ﬁes entre
insetos e plantas.

De acordo com a paleoentomofauna, trés biomas
podem ser observados para Cretaceo Inferior, que é
caracterizado, globalmente, por uma alta diversidade
da fauna e homogeneidade climatica: a) um no
nordeste do Brasil, onde o clima era seco, tendendo
a aridez, localmente tropical imido, corroborado pela
dominancia da fauna de Grylloidea em relagao aos

Hagloidea, além do elevado niimero de esperangas
(Elcanidae) e uma fauna de Nemopteridae,
caracteristicos de clima seco, tendendo a aridez, e
pela boa representatividade de Raphidioptera,
caracteristicos de clima Gmido; b) outro no norte da
Africa e no sul da Asia, onde o clima era temperado
seco, corroborado pela dominédncia de Hagloidea
em relagao aos Grylloidea; e ¢) o terceiro na Antartida
e na Austrélia, onde o clima era temperado quente-
umido, corroborado pela equivaléncia entre a fauna
de Grylloidea e Hagloidea.

A anélise da tanatocenose da paleoentomofauna
aquatica da Formagao Santana € indicativa ndo de
um grande lago Ginico, mas sim, de um complexo de
lagos e rios de extensao varidvel, ocasionalmente
interligados, ndo muito distantes da linha da costa
(suportado pela maciga presenca de Heteroptera).
Esse sistema sofreu, ao longo do tempo, um
continuo processo de evaporagao (Membro Ipubi
— espessas camadas de gesso), culminando com uma
importante transgressao marinha (Membro
Romualdo), finalizando, assim, o ciclo Santana.
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De toda wuma copiosa documentacgao
paleoentomolégica, de uma das épocas mais
florescentes em termos de diversidade conhecidas
para o registro geoldgico, apenas trés espécimes,
Cratoelcana zessini (Ensifera Elcanidae),
Cretophasma araripensis (Phasmatoptera) e um grilo
nao descrito (Araripegryllus sp., observado no Museu
de Paleontologia de Santana do Cariri, Ceard),
preservados em concregdes calcarias do Membro
Romualdo, sdao os dltimos testemunhos de uma
paleoentomofauna, outrora rica, nunca mais
documentada em todo o Hemisfério Sul, até o
presente momento.

Os grupos de insetos Ephemeroptera
(Hexagenitidae e Siphlonuridae), Caelifera
Locustopsidae e Ensifera Elcanidae da Formagao
Santana atingiram o nordeste brasileiro, via Africa,
durante os tempos pré-albianos, quando se
extinguiram totalmente no Hemisfério Sul, ao final
do Aptiano (exceto os Siphlonuridae, que estéo
representados no Brasil até hoje), culrpinando com
a separacao total do Brasil da Africa. Mais
especificamente, a distribui¢do de Locustopsidae
revela episédios de extingdo bem marcados,
avaliando-se aqui as espécies do género Locustopsis
como excelentes fésseis-indice e biomarcadores de
biozonas bem definidas.

No zoneamento aqui proposto com base em
insetos, a associagcdo de Hexagenitidae/
Siphlonuridae/Locustopsidae/Elcanidae correlaciona
sedimentos flivio-lacustres do Aptiano no Brasil, na
Africa, na Mongélia, na Russia, na Sibéria, na China,
na Espanha e na Inglaterra, abrangendo toda a faixa
tropical. Essa zona seria correlaciondvel com a P-
270, para palinomorfos, e Flabellochara harrisi e
“Cytheridea”, para ostracodes, estando contida na
de Podocarpaceas/Araucareaceas, para a megaflora.
Isso corrobora a idéia de que as formagdes Santana,
Codo¢ e Areado, hoje individualizadas em trés bacias
distintas (respectivamente, do Araripe, do Parnaiba
e Sanfranciscana), poderiam, no passado geoldgico,
pertencer a uma Unica, muito maior (conectando
outras bacias, até agora sem registros de insetos
fosseis, como por exemplo, as de Sergipe-Alagoas e
a do Recdncavo-Tucano-)Jatoba).

Finalmente, conclui-se que a analise morfolégica
de insetos é util em inferéncias principalmente
paleoambientais e paleocolégicas.
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