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RESUMO

O icnossitio Tapera, localizado na Bacia do Rio do Peixe (Paraiba, Brasil), preserva um
conjunto unico de icnofosseis de vertebrados em depodsitos flivio-lagunar da Formacgao Sousa
(Barremiano—Hauteriviano). Esta unidade sedimentar, formado sob clima semiarido com
episddios de encharcamento e substratos coesivos, proporcionou condi¢des ideais para a
preservagdo excepcional de estruturas em sedimento inconsolidado. A partir de modelagem
3D de alta resolugdo e analise sedimentoldgica, reavaliamos as trilhas de crocodilomorfos
previamente descritas no sitio, ampliando o conjunto de dados icnoldgicos e refinando as
interpretagcdes comportamentais. As trilhas incluem impressdes ventrais profundas e zonas
laterais de perturbacdo ritmica do sedimento, ocasionalmente acompanhadas por impressdes
de pés (pes) e maos (manus), sendo interpretadas como registros de crocodiliformes de
grande porte utilizando locomogao rastejante e por deslizamento abdominal em substrato
saturado e inclinado. As caracteristicas icnologicas se alinham fortemente ao icnogénero
Crocodylopodus, embora as trilhas de Tapera excedam notavelmente sua faixa de tamanho
conhecida e apresentem uma morfologia ventral atipicamente proeminente. Esses achados
contribuem para a compreensao da interacdo vertebrado-substrato em contextos de bacias
rifte continentais e fornecem novos dados para a reconstrugdo paleoambiental e

paleobiogeografica do Cretaceo Inferior em Gondwana central.

Palavras-chave: Mesoeucrocodylia; Icnofosseis; Icnologia; Bacia do Rio do Peixe;

Gondwana



ABSTRACT

The Tapera ichnosite, located in the Rio do Peixe Basin (Paraiba, Brazil), preserves a unique
suite of vertebrate trace fossils within fluvio-palustrine  deposits of the
Barremian—Hauterivian Sousa Formation. This sedimentary unit, developed under semi-arid
climatic conditions with episodic waterlogging and cohesive substrates, provides ideal
conditions for exceptional soft-sediment preservation. Through high-resolution 3D modeling
and sedimentological analysis, we re-evaluate crocodylomorph traces previously documented
at the site, expanding the ichnological dataset and refining behavioral interpretations. The
trackways include deep ventral impressions and rhythmic lateral sediment disruption,
occasionally accompanied by pes and manus prints, and are interpreted as records of
large-bodied crocodyliforms using low-walking and belly-sliding locomotion across a gently
inclined, water-saturated substrate. The ichnological features closely align with the
ichnogenus Crocodylopodus, though the Tapera traces notably exceed its known size range
and present unusually prominent ventral morphology. These findings contribute to the
understanding of vertebrate-substrate interaction in continental rift basin environments and
provide new data for the paleoenvironmental and paleobiogeographic reconstruction of the

Early Cretaceous in central Gondwana.

Keywords: Mesoeucrocodylia; Trace fossils; Ichnology; Rio do Peixe Basin; Gondwana
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1. INTRODUCAO

1.1 A Bacia Rio do Peixe

A Bacia do Rio do Peixe (BRP), localizada no noroeste do Estado da Paraiba, com
porcdes que se estendem até o sul do Ceara, constitui uma bacia rifte intracontinental
(Lourenco, 2020; Rapozo et al., 2021; Silva, 2014; Galvao et al., 2005) formada durante o
Cretaceo Inferior (Neocomiano) (Santos et al., 2016; Silva, 2009; Lima; Coelho, 1987), em
associa¢do a movimentos de falhas transcorrentes reativadas sobre lineamentos estruturais
pré-existentes do embasamento cristalino da Provincia Borborema (Ferreira; Silva; Siqueira,
2017). A BRP abrange uma area de aproximadamente 1.250 a 1.315 km? e é composta por
trés sub-bacias ou semi-grabens: Brejo das Freiras, Sousa e Pombal (Oliveira, 2023;
Figueiredo, 2019). As unidades litoestratigraficas que compdem o preenchimento da bacia
estdo reunidas no Grupo Rio do Peixe, sendo elas as formagdes Antenor Navarro, Sousa e
Rio Piranhas.

Ha muito tempo, a BRP ¢ reconhecida como uma regido de importancia
paleontoldgica devido a abundancia e diversidade de seu registro fossilifero (Leonardi;
Carvalho, 2024; Santos et al., 2016). Desde o inicio do século XX, pegadas de dinossauros
tém sido documentadas em mais de 42 localidades na regido, com mais de 630 trilhas
individuais registradas em pelo menos 96 niveis estratigraficos (Leonardi; Carvalho, 2002,
2021, 2024). Além das pegadas de dinossauros, a bacia preserva vestigios de
crocodilomorfos, tartarugas e invertebrados, frequentemente associados a tapetes microbianos
e estruturas sedimentares excepcionalmente preservadas (Carvalho, Borghi & Leonardi,
2013). Essa riqueza icnoldgica levou a classificagdo da area como parte do megatracksite da
Borborema — um complexo regionalmente extenso de superficies portadoras de pegadas no
Nordeste do Brasil (Lockley, 1991; Viana; Lima; Carvalho, 1993). O interesse continuo pela
bacia motivou propostas de iniciativas de geoconservagdo e reconhecimento internacional,
incluindo o estabelecimento do Monumento Natural Vale dos Dinossauros (Paraiba, 2002)
por meio do Decreto n° 23.832, de 27 de dezembro de 2002, e uma proposta recente de um

geoparque (Ferreira; Silva; Siqueira, 2017).

1.2 Paleoicnologia
A Icnologia ¢ a ciéncia dedicada ao estudo dos vestigios no sedimento de interagdes

entre organismos vivos € o meio, estudando os processos e produtos dessas interagdes, que



17

sd0 denominados tragos ou estruturas biogénicas (Buatois & Mangano, 2011a; Sedorko &
Francischini, 2020; Frey & Wheatcroft, 1989). Os tragos sdo estruturas recorrentes
preservadas no substrato resultantes da atividade de organismos que nao correspondem a
partes de seu corpo (somatofésseis). A Neoicnologia estuda as marcas produzidas por
organismos atuais, enquanto a Paleoicnologia analisa aquelas registradas em rochas, deixadas
por formas de vida j& extintas. O conceito de icnof6ssil aplica-se quando essas estruturas
biogénicas sdo antigas e se encontram preservadas em sedimentos consolidados ou litificados
(Frey; Wheatcroft, 1989). Consolidada como disciplina, a Icnologia possui métodos e
paradigmas proprios e ¢ amplamente aplicada em estudos paleoambientais, paleoecologicos,
paleobiologicos, estratigraficos e sedimentologicos (Buatois & Mangano; 2011a; Miller,
2007; Minter; Buatois & Méngano, 2016; Seilacher, 2007).

A preservagdo de icnofosseis resulta de fatores mecanicos, quimicos e biologicos
(Benton; Harper, 2009; Buatois & Mangano, 2011a). O comportamento dos organismos,
sensivel a pardmetros como salinidade, pH e oxigénio torna as estruturas biogénicas
indicadoras de informag¢des que ndo podem ser obtidas apenas pela andlise de facies
tradicionais (Bromley, 1996; Buatois & Mangano, 2011b; Miller, 2007; Savrda, 2007).
Assim, os icnofosseis constituem indicadores sensiveis as flutuagdes ambientais ¢
interpretagdo paleoambiental de alta resolucao (Miller, 2007; Buatois & Mangano, 2011b).
Outra vantagem de icnofdsseis sobre somatofosseis ¢ que os primeiros sdo sempre
autdctones, o que significa que ndo estdo sujeitos a retrabalhamento e transporte pos-morte
(Prothero, 2004; Sedorko; Francischini, 2020).

A paleoicnologia de vertebrados, também conhecida como icnologia de tetrapodes,
diferencia-se da icnologia de invertebrados por seus objetivos e abordagens especificas
(Falkingham; Marty; Richter, 2016; Lallensack Et Al., 2025; Lucas; Hunt; Klein, 2018). O
grupo dos tetrapodes inclui anfibios e amniotas, € seu estudo icnoldgico busca reconhecer
evidéncias primdrias de comportamentos realizados em vida. Entre os icnofosseis mais
comuns estdo os tracos de locomogdo, como pegadas, pistas e trilhas produzidas por
vertebrados. Ao se deslocar sobre o substrato, um tetrapode deixa bioturbagdes resultantes da
acdo dos autopddios (manus e pes), ventre ou cauda dispostas sequencialmente no sedimento,
formando pistas ou trilhas que representam ciclos de locomogao (Thulborn, 1990; Lallensack
et al., 2025). Além desses rastros, a icnologia de vertebrados também contempla outros
vestigios comportamentais, como coprolitos (fezes fossilizadas), nidificagdes (ninhos) e

tragos de predacao ou mordidas (Miller, 2007; Sedorko; Francischini, 2020).
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O registro icnoldgico oferece vantagens Unicas em relagdo aos fOsseis corporais
(somatofosseis). Enquanto ossos e esqueletos raramente revelam informagdes diretas sobre
postura, velocidade, locomog¢do ou comportamento social, as icnitas fornecem evidéncias
comportamentais € paleoecologicas imediatas e contextuais (Prothero, 2004; Lucas; Hunt;
Klein, 2018; Miller, 2007). Uma associagdo de trilhas preservadas em uma mesma superficie
rochosa — denominada icnocenose ou biocenose — atesta a presenga € a interacdo de
organismos vivos em um mesmo local e intervalo de tempo geologicamente curto, ao
contrario de restos corporais frequentemente retrabalhados apdés a morte (Sedorko;
Francischini, 2020). As pegadas de tetrapodes sdo consideradas bioassinaturas universais por
registrarem de forma direta a relagdo entre os vertebrados e os ambientes que habitaram. Em
depositos onde os fosseis corporais sdo raros ou ausentes, como nos sedimentos edlicos do
“deserto vivo” da Formagdo Botucatu, onde os icnofosseis de tetrapodes podem constituir o
unico testemunho da presenca desses animais nesse local, praticamente sem nenhum fossil
corporal vegetal ou animal (Manes; Silva; Scheffler, 2021; Sedorko; Francischini, 2020).
Além disso, a icnologia de vertebrados possui carater preditivo, contribuindo para a
identificacdo de grupos ainda ndo reconhecidos no registro osteoldgico e auxiliando na
correlagdo e datagdo de unidades litoestratigraficas (Benton; Harper, 2009; Sedorko;

Francischini, 2020; Seilacher, 2007).

1.3 Crocodylomorpha

Os crocodilomorfos compdem um dos grupos mais diversos de répteis fosseis do
Brasil, com um registro quase trés vezes mais abundante que o dos dinossauros — e isso num
pais nada modesto em achados de dinossauros (Riff et al., 2012; Fortier; Schultz, 2009). A
maior parte do registro brasileiro concentra-se nos depodsitos continentais do Cretaceo,
especialmente nas bacias do Nordeste e Sudeste do Brasil (Riff et al., 2012), com destaque
para a Bacia Bauru, onde a fauna de crocodiliformes ¢ muito diversa (Milan et al., 2010).

Ao longo do tempo geoldgico, esses animais exibiram impressionante diversidade
morfoldgica e ecologica, especialmente nos depdsitos continentais do Cretaceo, incluindo os
do Nordeste brasileiro. Para compreender essa variedade, € necessario um breve olhar sobre a
complexa filogenia do grupo cuja complexidade reflete sua historia evolutiva complexa que
se estende por mais de 200 milhdes de anos, desde o Triassico Superior (Bronzati;
Montefeltro; Langer, 2012; Benson; Godoy, 2019). Comecando a partir dos Pseudosuchia —
nome esse que, ironicamente, significa “falsos crocodilos” — se trata do grande clado de

arcossauros que inclui todos os arcossauros mais proximos dos crocodilianos do que das aves
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(Mannion et al.,, 2015). A principal sinapomorfia desse grupo ¢ o calcanhar crurotarsi,
também chamado de “crocodilo-normal”, contendo uma articulacdo especializada entre os
0ssos proximais do tarso, calcaneo e astragalo (Riff et al., 2012). Dentro de Pseudosuchia, o
termo Crocodylomorpha designa um clado monofilético amplo de formas com a “morfologia
tipica de crocodilo” desde o inicio do Triassico Superior que inclui os Sphenosuchia,
enquanto Crocodyliformes delimita um clado menos inclusivo (Lockley et al.., 2010), que
engloba os grupos Protosuchia e Mesoeucrocodylia. Mesoeucrocodylia (de meso,
“intermediario”, e eu, “verdadeiro”) reine os grupos que deram origem aos crocodilianos
propriamente ditos (Crocodylia), o clado que inclui as linhagens viventes e seus parentes
fosseis diretos (Brochu, 2001; Ristevski, 2019; Grigg E Kirshner, 2015).

Durante o Cretaceo Inferior, um dos periodos mais “cadticos” da historia evolutiva
dos arcossauros, os crocodiliformes exploraram intensamente novos nichos ecologicos —
diversificando-se entre formas terrestres, aquaticas, semiaquaticas e até marinhas, num
cenario de verdadeira experimentacdo morfologica e adaptativa (O’Connor et al., 2010;
Stubbs et al., 2021). A notavel versatilidade morfologica e ecoldgica desse grupo faz dele um
tema importante, embora frequentemente subestimado nas pesquisas icnoldgicas
especialmente nos depositos continentais do Cretaceo (Carvalho et al., 2010; Wilberg, 2017).
Apesar disso, pegadas de crocodilomorfos sdo conhecidas desde o Jurdssico até o Cretaceo na
América do Norte e Europa, com os icnogéneros classicos Batrachopus e Crocodylopodus,
parte da icnofamilia Crocodylopodidae (Lockley; Foster, 2004; Milan et al., 2010. Tragos de
natagdo sao conhecidos desde o Cretaceo Superior com o género Hatcherichnus (Vila et al.,
2015; Lockley et al. 2010).

O registro icnoldgico de crocodilomorfos permanece relativamente pouco
documentado quando comparado ao de dinossauros ndao avianos, avianos e pterossauros,
apesar de os crocodilianos estarem entre os unicos arcossauros ainda existentes (Marwick,
1998; Lockley et al., 2010; Farlow et al., 2018). Essa lacuna foi parcialmente abordada por
Milan et al. (2010), cujo estudo abrangente sobre icnofdsseis de crocodilianos estimulou um
crescente interesse pela icnologia de organismos nao dinossaurianos. Embora as pegadas de
dinossauros tenham dominado por décadas a pesquisa icnologica, busca-se aqui redirecionar
o foco para a diversidade, complexidade e implicagdes comportamentais ¢ evolutivas dos
tracos atribuidos a crocodiliformes.

Tracos de crocodiliformes ja descritos no Brasil incluem tragos de mordidas (Avilla et
al., 2009), ovos e ninhos (Ribeiro et al., 2009; Oliveira et al., 2011), coprolitos (Oliveira,

2020) e gastrolitos (Vasconcellos et al., 2008) — todos do Cretidceo Superior na Bacia Bauru,
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além das impressoes de locomogdo que serao abordadas neste trabalho (Campos et al., 2010;
Milan et al., 2010)

Reconstrugdes recentes das transigdes de habitat entre os crocodilomorfos revelam
uma historia evolutiva complexa, com multiplas mudangas independentes entre ambientes
terrestres, de agua doce e marinhos (Wilberg et al., 2019; Riff et al., 2012; Stubbs et al.,
2021). Essa plasticidade ecoldgica ¢ particularmente evidente durante o Cretaceo Inferior,
quando as linhagens de notossuquios e neossuquios se diversificaram amplamente por
Gondwana, moldadas por gradientes climaticos € novas oportunidades ecoldgicas emergentes
(Leardi et al., 2020; Carvalho et al., 2010; Tennant et al., 2016). Dada sua idade cretacea
inferior, o sitio icnoldgico Tapera oferece uma rara oportunidade de examinar o
comportamento dos crocodilomorfos durante um periodo de intensa experimentagdo

evolutiva e ecoldgica.

1.4 O sitio Tapera

Virios rastros do icnossitio Tapera foram previamente descritos por Campos et al.
(2010) sob uma interpretacao geral de origem crocodiliana. Contudo, uma reavaliacdo do
sitio durante novos trabalhos de campo revelou rastros adicionais nao registrados na
publicacdo original, provavelmente devido a exposi¢do limitada do afloramento na época ou
a erosdo natural subsequente, que teria exposto novas superficies.

No presente estudo, todos os rastros observados, tanto os previamente descritos
quanto os recém-identificados, foram analisados sistematicamente, permitindo interpretacdes
mais claras sob os aspectos espacial, morfologico e comportamental. Além disso,
determinadas estruturas se beneficiaram de uma reavaliagdo sob condigdes de observagao

distintas e de um esfor¢o mais abrangente de documentagao.
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2. OBJETIVOS

2.1 Objetivos gerais

O objetivo deste trabalho foi reavaliar o conteudo icnologico do icnossitio Tapera,
com foco especial nos rastros atribuidos a Crocodylomorpha, a fim de relaciona-los ao
contexto deposicional e paleoambiental do Cretaceo Inferior e contribuir para uma

compreensao mais ampla da paleoecologia do sitio.

2.2 Objetivos especificos

e Reavaliar e descrever os icnofosseis de Crocodyliformes do Tapera;

e Analisar sua morfologia, preservacdo e contexto sedimentar;

e Comparar as pegadas do Tapera com a anatomia de crocodilomorfos extintos e
extantes;

e Interpretar o sistema deposicional e o paleoambiente a partir das estruturas
sedimentares associadas;

e Comparar os resultados com registros fosseis plausiveis do Brasil ¢ Gondwana,
sugerindo possiveis icnoprodutores e discutindo suas implicagdes paleoecoldgicas e

evolutivas.



22

3. CONTEXTO GEOLOGICO

A Bacia Rio do Peixe (BRP) ¢ parte de um sistema de bacias sedimentares interiores
do Nordeste do Brasil, formadas e/ou reativadas em resposta ao rifteamento de Gondwana
durante o Cretaceo Inferior (Rapozo et al., 2021). Esta bacia ¢ subdividida em trés sub-bacias
assimétricas em meio-graben, delimitadas por falhas normais regionais, incluindo as falhas de
Portalegre, Malta e Rio Piranhas (Francolin; Szatmari, 1987). As sub-bacias de Brejo das
Freiras, Sousa e Pombal constituem as principais divisdes estruturais da area, sendo Sousa a
mais extensa em termos de afloramentos (Oliveira, 2023; Figueiredo, 2019).

Estratigraficamente, o preenchimento da BRP é composto por dois grupos principais:
o Grupo Santa Helena (Paleoz6ico) e o Grupo Rio do Peixe (Mesozoico). O Grupo Santa
Helena inclui as formacgdes Pildes e Triunfo, depositadas em um graben orientado NO—-SE
durante um ciclo transgressivo-regressivo do Devoniano (Silva, 2014; Santos et al., 2016). A
Formagdo Pildes, de posi¢do inferior, ¢ composta por pelitos e arenitos finos, com
conglomerados subordinados (Rapozo et al., 2021), interpretada como facies deltaicas distais
sob influéncia marinha e continental (Lourenco, 2020; Silva, 2014). J& a Formacgao Triunfo,
sobreposta a anterior, ¢ formada por arenitos grossos a conglomeraticos, associados a
depositos fluvio-deltaicos entrelacados (braided deltas), refletindo a fase de assoreamento do
graben e continentalizagdo da bacia (Silva, 2014).

Esses depositos sao recobertos de forma inconforme por unidades eocretaceas, com
idade entre o Berriasiano e o Barremiano inferior (Sousa et al., 2019) que corresponde aos
andares locais Rio da Serra ¢ Aratu (Leonardi; Carvalho, 2024). Essa inconformidade
regional ¢ uma discordancia subaérea angular (Silva, 2014; Lourenco, 2020) que marca um
hiato de aproximadamente 265 milhdes de anos, onde ndo houve deposicdo devido a
estabilidade tectonica ou uma fase de soerguimento.

O Grupo Rio do Peixe (Fig. 1) ¢ a sequéncia sedimentar mais espessa e extensa dentro
da BRP, e ¢ subdividido nas formagdes Rio Piranhas, Sousa e Antenor Navarro (Silva, 2009).
Cada formacao representa uma fase deposicional distinta e um ambiente especifico ao longo
do estagio pré-rifte do Cretaceo Inferior da Gondwana central (Lourenco, 2020), preservando

um registro fossilifero abundante.
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Figura 1. (A) Mapa da BRP, destacando suas trés sub-bacias ¢ os municipios de Sousa e Aparecida, estado da
Paraiba, Brasil. Adaptado de Figueiredo et al. (2019). (B) Mapa regional com rodovias federais e estaduais, rios
e municipios, indicando a localizag@o do icnossitio Tapera. (C) Imagem de satélite obtida do Google Earth
mostrando o afloramento Tapera. Em (A) e (B), o norte esta orientado para o topo; em (C), o norte esta a
esquerda, conforme indicado pelas setas.

Entre as unidades estratigraficas do Grupo Rio do Peixe, a Formagao Sousa se destaca
por ser a mais fossilifera e por apresentar a melhor preservagao de icnofosseis de vertebrados,
com destaque para pegadas de dinossauros (Santos; Ferreira; Silva, 2002). Além desses
registros, ha ocorréncia de vestigios corporais fragmentados atribuidos a crocodilomorfos,
quelonios e invertebrados, bem como restos de peixes e crocodiliformes, além de
Conchostraca, Ostracoda e palinomorfos (Campos et al., 2010; Leonardi; Carvalho, 2010;
Carvalho; Fernandes, 2010; Leonardi; Carvalho, 2021; Leonardi; Carvalho, 2024).

A Formagdo Sousa, que aflora no sitio Tapera, foi previamente interpretada como
representando um sistema lacustre de baixa energia com aporte fluvial episodico de sucessao
essencialmente microcléstica (Srivastava; Carvalho, 2002; Silva, 2009; Leonardi; Carvalho,
2002), correspondente a um periodo de relativa calma tectonica ou distancia maior das bordas

da bacia, onde niveis maiores de energia predominam nas formac¢des Rio Piranhas e Antenor
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Navarro (Galvao et al., 2005; Santos; Ferreira; Silva, 2002). Paleocorrentes na Formacao
Sousa indicam aporte para Sul/SE (Silva, 2009). A litologia ¢ composta por intercalagdes de
arenitos finos, siltitos e argilitos que preservam estruturas sedimentares delicadas, como
marcas de ondulacdo (ripple marks), impressdes de gotas de chuva e evidéncias de
bioturbagdo (Carvalho, 2000). Essa interpretacdo geral ¢ coerente com a preservagao de
icnofosseis ao longo de toda a unidade.

O icnossitio Tapera (Fig. 1B,C) estd localizado na Sub-bacia de Sousa, préximo ao
municipio de Aparecida, estado da Paraiba, no Nordeste do Brasil, e corresponde a um
extenso afloramento da Formagdo Sousa ao longo do leito e das margens do Rio do Peixe,
nas coordenadas 6°46'11"S, 38°06'41"W. A principal superficie exposta ¢ um pavimento
escurecido pelo intemperismo, onde sdo preservadas estruturas como gretas de contracio
(mudcracks), marcas de ondulagdo e icnofosseis atribuidos a teropodes, saurdpodes e
crocodilomorfos (Leonardi; Carvalho, 2021). O sitio foi visitado e brevemente reportado pela
primeira vez por Campos (2005), e posteriormente descrito por Campos et al. (2010), que
identificaram vestigios de crocodilomorfos interpretados como rastros de natagdo parcial e
tragos de repouso atribuidas a grandes mesoeucrocodilianos.

Alguns autores assumem que o sitio Tapera seria sindnimo do sitio denominado
“Varzea dos Ramos” descrito anteriormente por Santos e Santos (1989) (Santos et al., 2016;
Siqueira et al., 2011), local descoberto por W. V. Barbosa em 1985 (Leonardi; Carvalho,
2002). Com base nas coordenadas geograficas especificadas em cada uma dessas
publicacdes, bem como nas fotografias disponibilizadas, confirmamos que o afloramento aqui
estudado corresponde ao mesmo ponto identificado por Santos et al. (2016), onde sdo
também mencionados os alagamentos sazonais e as dificuldade extrema de acesso,
caracteristicas que coincidem com a experiéncia de campo relatada nesta pesquisa. No
entanto, vale destacar que as coordenadas atribuidas por Santos et al. (2016) ao sitio Tapera
sdo idénticas, até as casas decimais, aquelas utilizadas por Leonardi e Carvalho (2021) para o
sitio APVR I (Varzea dos Ramos), o que sugere que os autores podem ter reproduzido dados
de localizacdo previamente publicados, sem aferi¢do independente em campo.

Por outro lado, em Siqueira et al. (2011) o sitio ndo ¢ fotografado nem citado
diretamente pelo nome "Tapera" — apenas aparece em um mapa, no qual os pontos "Varzea
dos Ramos" e "Tapera" estdo unidos sob uma mesma legenda. Na descricdo de Varzea dos
Ramos, ¢ indicado que o local abriga uma lavra ilegal de areia ativa durante a estiagem, o que

ndo condiz com o nosso sitio, cujo acesso ¢ extremamente restrito € ndo havendo sinais de
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atividade extrativista. Ainda segundo Siqueira et al. (2011), foram feitos moldes para registrar
as pegadas da area, mas nenhuma mencgao a vestigios de crocodiliformes ¢ feita.

Diante disso, ndo acreditamos que o sitio Tapera seja 0 mesmo afloramento descrito
como “Varzea dos Ramos” por Santos e Santos (1989), embora a possibilidade ndo possa ser
completamente descartada. Primeiro, € importante considerar sobre a distancia geografica
entre os pontos georreferenciados (aproximadamente 420 metros em linha reta) que, em
1989, os recursos de georreferenciamento disponiveis eram mais limitados, tanto em termos
de precisdo quanto de acessibilidade, o que pode ter contribuido para eventuais imprecisoes
na localizagdo registrada. Além disso, a publicacdo menciona 63 pegadas de dinossauros,
reconhecidas como seis morfotipos diferentes, bem como apresenta fotografias detalhadas de
apenas trés pegadas as quais nao foram reconhecidas nesta pesquisa. Na imagem de contexto
do afloramento publicada por Santos e Santos (1989), o Rio do Peixe aparece alagado,
tornando a identificagdo do local pouco conclusiva, uma vez que multiplas margens ao longo
do rio apresentam litologia e vegetacdo semelhantes, além de outras ocorréncias locais com o
nome "Varzea dos Ramos", como apontado por Leonardi e Carvalho (2024). Ainda segundo
Leonardi e Carvalho (2021), o sitio Tapera (APTA) encontra-se a 250 metros ao norte, a
jusante de APVR II (Varzea dos Ramos II), sitio este onde conhecemos a ictiofauna através
de Santos e Santos, 1989, porém as localizagdes de GPS providas sdo muito mais proximas

(70m, e ndo 250m, entre esses dois locais).
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4. MATERIAIS E METODOS

O icnossitio Tapera foi visitado durante trabalhos de campo realizados em setembro
de 2024, bem como durante uma campanha anterior, conduzida entre novembro de 2018 e
janeiro de 2019. O acesso ao afloramento € restrito devido a sazonalidade, uma vez que a area
¢ suscetivel a alagamentos durante a estacdo chuvosa, podendo ficar intermitentemente
submersa (Santos, 2017).

Durante as atividades de campo, os fosseis de rastros de crocodilomorfos foram
documentados por meio de sequéncias fotograficas, medigdes manuais obtidas diretamente
no afloramento com trena métrica flexivel, e anota¢des georreferenciadas. Dois smartphones
foram utilizados para aquisi¢ao de imagens destinadas a fotogrametria: um Xiaomi modelo
22101316G (1/1.9, tempo de exposigao de 1/937s, ISO 640, distancia focal de 6 mm,
equivalente a 24 mm em 35 mm), e um Samsung SM-A336M (f/1.8, tempo de exposi¢ao de
1/60s, ISO 32, distancia focal de 5 mm, equivalente a 25 mm em 35 mm). As fotografias
foram capturadas em modo de disparo continuo, sob luz natural, com sobreposicao de
angulos de visao para garantir cobertura total. Para reduzir sombras e aumentar a
uniformidade da iluminag@o na extensa superficie do afloramento, utilizou-se uma barraca
portatil para difundir a luz solar direta. Aproximadamente 100 imagens por estrutura foram
obtidas.

Fotografias adicionais para documentagdo das facies estratigraficas e vistas gerais do
afloramento foram feitas com outros dois dispositivos: um Samsung SM-J500M (f/1.9,
1/1214s, ISO 64, 4 mm, equivalente a 28 mm) e um Apple iPhone 13 Pro (f/1.5, 1/733s, ISO
50, 6 mm, equivalente a 26 mm). Essas imagens foram utilizadas para complementar as
descrigdes de campo e fornecer contexto visual ao icnossitio estudado.

Modelos tridimensionais de estruturas superficiais selecionadas foram produzidos
utilizando fotogrametria digital do tipo Structure-from-Motion (SfM). Os conjuntos de
imagens foram processados no Autodesk ReCap Photo v.25.0 (licenga educacional), gerando
nuvens de pontos densas e malhas 3D de alta resolucdo para cada rastro ou agrupamento de
rastros. Os modelos resultantes foram importados para o software CloudCompare
v2.13.alpha, onde foram produzidos os mapas de profundidade (height maps), seguindo o
procedimento descrito por Falkingham (2018). Esses mapas topograficos, renderizados com
gradientes de elevagdo em cores falsas, foram utilizados para analisar detalhes morfologicos

sutis, especialmente em impressoes rasas ou erodidas.
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O contorno de cada rastro foi desenhado manualmente, com base na analise
combinada das malhas 3D e dos mapas de profundidade, utilizando o melhor julgamento
interpretativo possivel. Essas reconstrugdes baseiam-se na interpretagdo visual dos autores, o
que implica um grau inevitdvel de subjetividade. Para preservar o rigor metodoldgico,
adotou-se uma abordagem anatomica conservadora, evitando extrapolagdes em areas pouco
definidas.

Como a maioria das medi¢des das pegadas ndo foi realizada diretamente em campo,
os dados morfométricos foram obtidos digitalmente a partir desses contornos interpretativos,
utilizando o Autodesk ReCap Photo v.25.0 (ex.: comprimento, largura, propor¢des dos
digitos) e o ImageJ 1.54g (para angulos de divaricagdo digital). As medidas estdo na Tabela 3.

As principais dimensdes registradas incluem as larguras maximas e minimas, bem
como os comprimentos totais de cada impressdo ventral (quando preservada). Para as
impressoes de pes e manus, os parametros morfométricos foram extraidos a partir de modelos
fotogramétricos 3D e ortofotos, utilizando o software CloudCompare. Esses parametros
incluiram: largura total do rastro (W), comprimento total (L), comprimento da projecdo do
digito III a partir do Aypex (PD), além da largura basal (BW), largura medial (MW) e
comprimento livre (FL) para cada digito identificavel.

A divaricagdo digital total (D) foi calculada como o dngulo entre os eixos centrais dos
digitos mais externos, utilizando vetores lineares alinhados ao eixo dos digitos e estendidos
desde a extremidade distal da impressdao. Essa abordagem quantifica a abertura angular entre
os digitos com base em sua orientagao, em vez de um ponto fixo de referéncia, como o
calcanhar ou o Aypex. O procedimento segue a metodologia descrita por Leonardi et al.
(1987) e atualizada por Lallensack et al. (2025); no entanto, a terminologia e as abreviacdes
especificas foram adaptadas para maior clareza e estdo ilustradas na Figura 2. Devido a
natureza isolada e descontinua das impressdes preservadas, nao foi possivel obter medidas
em nivel de trilha. Parametros como angulo da passada (gauge, ou bitola), comprimento do

passo ou heteropodia ndo puderam ser avaliados.
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Figura 2. Diagrama ilustrando os parametros morfométricos utilizados para medir as impressoes de pes e manus
de Crocodyliformes do icnossitio Tapera. W = largura total; L = comprimento total; PD = comprimento da
projecdo do digito III a partir do hypex; BW = largura basal do digito; MW = largura medial do digito; FL =
comprimento livre do digito; D = divaricagéo digital total (angulo total entre os dois digitos mais externos, em
graus). Todos os vetores e dimensdes foram obtidos a partir de modelos fotogramétricos 3D e estdo definidos
em detalhes na secdo Materiais e Métodos. Os dados numéricos s@o apresentados na Tabela 3.

O perfil estratigrafico do icnossitio Tapera foi construido em campo com base na
observagdo direta ¢ na medi¢do vertical da sucessdo sedimentar exposta. Os dados foram
coletados utilizando o aplicativo FieldMove Clino, para orientagdo estrutural, ¢ o Avenza
Maps, para posicionamento por GPS e georreferenciamento espacial. As espessuras dos
estratos foram medidas manualmente em campo com o uso de trena métrica, seguindo a
exposi¢do vertical e os limites de estratificagao.

As facies foram descritas com base no tamanho dos graos, nas estruturas sedimentares
e no conteudo fossilifero, quando presente. A litologia e as estruturas sedimentares foram
interpretadas com base em observagdes de campo e em fotografias de alta resolugdo, as quais
permitiram identificar camadas e feicdes adicionais menos visiveis em condi¢des de campo

(por exemplo, laminagdes sutis e variagdes de cor). Para uma caracteriza¢do padronizada, as
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facies foram classificadas de acordo com o sistema de cddigos sedimentologicos de Miall
(2006), o qual integra litologia, estilo de acamamento, posicao estratigrafica e interpretagdo
deposicional. As cores dos sedimentos foram estimadas com base na Munsell Soil Color
Charts (2009).

A descricdo original deste icnossitio denomina esses rastros como TASO
(Tapera/Sousa) (Campos et al., 2010). Cada fossil de rastro descrito neste estudo ¢ rotulado
com o prefixo APTA, derivado do nome do municipio (Aparecida) e do sitio (Tapera),
seguindo a convengdo estabelecida por Leonardi e Carvalho (2021) para os icnossitios da
Bacia do Rio do Peixe. Para evitar duplicacdo com designagdes de icnossitios previamente
publicadas (por exemplo, APTA-1 e APTA-2 em Leonardi & Carvalho, 2021, p. 207, Fig.
4.84), incorporamos uma letra indicadora taxondmica adicional apods o prefixo. A letra C
refere-se a rastros de crocodiliformes (ex.: APTA-C1), e a letra T refere-se a pegadas de
teropodes (ex.: APTA-TS). Essa nomenclatura atualizada reflete um escopo espacial mais
amplo, permitindo o agrupamento de rastros geograficamente distintos em conjuntos
coerentes. Os sufixos numéricos (ex.: APTA-C1, APTA-C2) indicam diferentes grupos de
rastros espacialmente associados, enquanto as letras maitsculas no final (APTA-CIA,
APTA-CIB, APTA-CIC, etc.) diferenciam fei¢cdes individuais dentro de cada grupo, como
impressodes corporais, pegadas associadas ou perturbagdes no sedimento. A numeragdo dos
rastros APTA segue uma sequéncia espacial geral de norte para sul ao longo do afloramento,

auxiliando na orientagdo geografica e na correlagdo entre os grupos de rastros (Fig. 3).
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Figura 3. (A) Imagem de satélite do icnossitio Tapera (Google Earth, 2023), mostrando a area exposta com
presencga de rastros (pavimento escuro) circundada por sedimentos claros de origem aluvial nas margens do Rio
do Peixe. O pavimento exposto mede aproximadamente 80 x 13,80 m, conforme estimado a partir de imagem de
satélite. (B) Ortofotos de modelos 3D em vista superior, mostrando todos os rastros de crocodiliformes e os
rastros associados de terépodes conforme aparecem distribuidos no icnossitio. Os rastros individuais sdo
apresentados em escala e orientagdo corretas, mas as distdncias entre os agrupamentos sdo aproximadas, pois
ndo foram medidas diretamente em campo. (C) Esbogo interpretativo do icnossitio com os rastros identificados
rotulados. Embora baseado em modelos 3D com escala, este esbogo ¢ uma representagdo generalizada, com o
objetivo de fornecer contexto espacial, e ndo morfologia precisa. O norte esta a esquerda em todas as imagens.
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Além disso, varios rastros localizados na mesma area, como APTA-C1A (impressdo
ventral) e as estruturas de bioturbacdo APTA-C1B e APTA-CIC, foram ignorados ou
registrados de forma ambigua em Campos et al. (2010). Esses elementos sdo descritos aqui e
reinterpretados dentro de um arcabougo icnologico mais amplo, com énfase na variabilidade
e nas implicagdes comportamentais da interagdo dos crocodiliformes com o substrato.

O registro icnoldgico de crocodiliformes da Tapera foi ilustrado por meio de um
formato visual triplo padronizado: ortofotos geradas a partir de modelos fotogramétricos 3D,
mapas de profundidade derivados de modelos de superficie e desenhos interpretativos em
contorno. Essas visualiza¢des enfatizam a morfologia superficial, a variagdo em profundidade
e as possiveis caracteristicas anatomicas ou comportamentais inferidas. Esse formato permite
a comparagdo direta entre rastros com diferentes estados de preservagdao e facilita a
interpretagdo da atividade dos produtores de rastros em um ambiente fluvial.

A qualidade de preservagdo dos rastros foi avaliada qualitativamente utilizando a

Escala de Qualidade de Preservacdo Morfoldgica (MPQ) proposta por Marchetti et al. (2019).
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S. RESULTADOS

5.1 Descricao geologica do sitio

A sucessdo estratigrafica exposta no icnossitio Tapera € composta por quatro
principais litofacies (Fig. 4), que em conjunto refletem um ambiente deposicional de baixa
energia, pontuado por eventos episodicos de fluxo. A Tabela 1 resume os principais atributos
de cada unidade de facies identificada em campo e por meio da analise fotografica.

A facies Fm (Fig. 5B), observada na base da segdo estratigrafica estudada, consiste
em um argilito macico de colora¢do avermelhada, com lentes carbonaticas dispersas. Embora
ndo tenham sido registradas estruturas sedimentares primdrias nem fosseis, a facies ¢
caracterizada pela recorréncia dessas lentes de carbonato.

Sobrepondo-se a Fm, a facies Fl ¢ composta por siltito friavel interestratificado com
camadas ricas em argila e nddulos carbonaticos (Fig. 5C). Apresenta intenso intemperismo,
tornando-se frequentemente macia e desagregada, com coloragdes superficiais que variam
entre marrom-claro e esverdeado, e, em areas fortemente alteradas, um cinza palido e
acinzentado. Em contraste, as por¢cdes mais coesas € menos intemperizadas da unidade
exibem tonalidades que variam de marrom-médio a cinza-escuro, preservando a laminagdo
paralela visivel. Essas laminagdes, particularmente bem definidas na parte superior da
unidade, indicam decantacdo em suspensao sob condigdes aquosas relativamente calmas e de
baixa energia. Uma pegada isolada de arcossauro indeterminado foi registrada em uma
pequena exposi¢ao horizontal da por¢ao superior desta facies.

A Facies Sr, que compreende a principal superficie icnoldgica do sitio, ¢ constituida
por um arenito de granulacdo fina cimentado por silica, que apresenta intemperismo em
coloragdo escura conspicua, formando um pavimento resistente (Fig. 5.D) com
aproximadamente 80 a 13,8 m de extensdo, conforme estimativas obtidas por imagens de
satélite. Essa facies contém marcas de ondulagdo assimétricas bem preservadas em multiplos
planos de acamamento com orientagdes variaveis (Fig. 5.G), além de gretas de contragdo
(mudcracks) (Fig. 5.F) e uma icnofaunula abundante. Os rastros de vertebrados incluem
trilhas de crocodiliformes, pegadas de terépodes e sauropodes (Fig. 5.G-I), bem como
pegadas indeterminadas. Imediatamente abaixo da superficie portadora de rastros, ocorre uma
assembleia densa de galerias de invertebrados predominantemente horizontais, atribuidas a

Planolites isp. (Fig. 5.J).
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Figura 4. Perfil sedimentar do icnossitio Tapera, Formagdo Sousa (Sub-bacia de Sousa), zona rural do
municipio de Aparecida, estado da Paraiba, Nordeste do Brasil. O horizonte onde ocorrem os rastros analisados
neste estudo esta indicado no ponto onde foram registradas impressdes corporais ¢ pegadas de Crocodyliformes.
Litologia e estruturas sedimentares foram determinadas com base em observagdes de campo e registros
fotograficos.
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Figura 5. Vista geral e detalhes do icnossitio Tapera, ilustrando o contexto do sitio, as litofacies, feicdes
sedimentares e icnoldgicas selecionadas. (A) Fotografia panoramica do icnossitio. (B) Facies Fm: argilito
avermelhado, com o siltito esverdeado da Facies Fl visivel acima. (C) Facies Fl: detalhe da por¢do mais
consolidada, mostrando laminagdo paralela bem desenvolvida. (D) Facies Sr: vista lateral do arenito escuro e
bem cimentado onde ocorrem os icnofosseis de Crocodyliformes. (E) Facies St: mostrando laminagao paralela
na base, laminagao cruzada no topo e um contato erosivo entre ambas. (F) Gretas de contragdo poligonais
(mudcracks) na Facies Sr. (G) Marcas de ondulagdes (ripple marks) na Facies Sr; um rastro de arrasto
abdominal de Crocodyliformes também ¢ visivel proximo ao centro (APTA-C2A). (H) Pegada tridactila
atribuida a um teropode (APTA-T5A). (I) Pegada de saurdpode (ndo incluida nesta analise). (J) Conjunto denso
de bioturbagdes de invertebrados, predominantemente atribuidas a Planolites isp., observadas na superficie
inferior das lajes da Facies Sr.
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Tabela 1 — Classificacdo das facies sedimentares do icnossitio Tapera

Sigla Nome da Textura Cor Estruturas Contato Interpretagdo / Ambientes

da  litofacie (Munsell) sedimentares possiveis

Fm  Argilito macico Argila 2.5YR 4/4 Macigo Gradational Deposi¢do em ambiente de baixa
com lentes energia, possivel planicie alagavel
carbonaticas ou decantagao

Fl Siltito laminado Siltee 10YR 4/1  Laminagao Difuso a Decantagdo em suspensdo sob
comargilae  argila vaga, nitido condi¢des subaquosas; base de
nédulos localmente depositos de inundag@o proximos a
carbonaticos deformagoes diques marginais ou bordas de

leque de arrombamento; os
nédulos refletem modificagdo
pedogénica durante fases secas.

Sr  Arenitocom  Areia 10YR2/1 Laminagdo Nitido Migracdo de ripples sob corrente
laminacao fina plana e unidirecional rasa, com possiveis
cruzada ondulada variagbes no nivel d’agua;
ondulada (ripples superficies de barras, canais rasos

assimétricos) ou lobulos distais de leque de
arrombamento.

St  Arenitocom  Areia 2.5Y 5/1 Laminagdo Erosivo Migracdo de dunas 3D sob regime
estratificacio  média a paralela na de fluxo moderado a alto;
cruzada grossa base; cruzada ambiente de leque de

no topo arrombamento proximal ou

margem de canal raso.

Nota: classificagdes segundo Miall (2006).

5.2. Visao geral dos rastros de crocodiliformes na Tapera

O registro icnologico de crocodiliformes no icnossitio Tapera compreende quatro
grupos principais de rastros (APTA-C1 a APTA-C4; Fig. 3-C), representados
predominantemente por tracos alongados de arrasto ventral associadas a pegadas isoladas e
perturbagdes difusas no sedimento, interpretadas como resultado do movimento dos membros
durante a locomogao.

As pegadas incluem impressoes tetradactilas e pentadéctilas, posicionadas de forma
consistente lateralmente aos tragos ventrais os quais, provavelmente, correspondem as
impressoes de pes e manus. A qualidade de preservag¢do varia de moderada a baixa, com a
maioria das pegadas apresentando margens difusas ou erosdo parcial, o que limita a precisao
das medicdes e exige interpretagdo cautelosa.

Alguns rastros exibem caracteristicas anatomicas mais nitidas ou indicadores

comportamentais e sdo descritos em maior detalhe nas se¢des seguintes. Outros rastros
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mostram consisténcia morfologica geral com esses exemplos melhor preservados, embora a
auséncia de detalhes suficientes impeca uma atribuigdo segura.

Em conjunto, esse conjunto de vestigios reflete um padrao complexo de interagdo
com o substrato, envolvendo pegadas de preservacdo moderada a ruim, perturbagdes
sedimentares relacionadas ao movimento dos membros, impressdes corporais € tragos

alongados de arrasto ventral.

5.3. Grupo de rastros APTA-C1

APTA-CIA ¢ uma impressao corporal curvilinea, com 1,25 m de comprimento e até
0,26 m de largura, interpretada como um traco ventral deixado por um crocodiliforme em
postura de repouso (ver Fig. 6, painéis A—C). A estrutura exibe uma morfologia distintamente
semelhante a uma virgula, com extremidades mais largas e um estreitamento relativo na
por¢ao mediana, resultando em uma forma sutilmente semelhante a um bastao ou “clava”.

APTA-CI1B, situada adjacente a APTA-C1A, consiste em uma unica depressao que
apresenta quatro proje¢des digitiformes (Fig. 6, D-F), similares em forma e proporgdes
relativas a impressao pedalica APTA-C2B (Fig. 7, D-F). No entanto, ao contrario de
APTA-C2B, essa depressdao nao possui uma borda de deslocamento claramente definida, o
que dificulta uma identificagdo conclusiva. Embora o tamanho seja maior que o das demais
pegadas do sitio — o que levanta a possibilidade de sobreposi¢do de rastros ou envolvimento
de um rastreador de maior porte —, a morfologia geral permanece compativel com a
anatomia do pé de crocodiliformes. Por esses motivos, APTA-CIB ¢ aqui considerada com
cautela como uma impressao pedalica de grandes dimensoes, provavelmente formada em um

substrato saturado de agua.
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Figura 6. Documentagdo multivisual das pegadas APTA-C3 do icnossitio Tapera. Da esquerda para a direita:
fotografia de campo ou captura de modelo 3D; renderizagéo altimétrica com mapeamento de cores (mapa de
profundidade do CloudCompare), destacando o relevo da superficie; ¢ desenho interpretativo em contorno,
evidenciando caracteristicas anatdmicas ou comportamentais. A, B e C mostram a pegada APTA-C1A, enquanto
D, E e F mostram APTA-C1B. A pegada APTA-C1B também ¢ visivel a direita de APTA-CIAem A, BeC,
fornecendo um contexto espacial adicional.

5.4. Grupo de rastros APTA-C2

APTA-C2A ¢ uma impressdo corporal alongada e bem preservada, com 1,53 m de
comprimento e até 0,31 m de largura. Uma de suas extremidades ¢ afilada e exibe uma borda
de deslocamento em forma de "C", hoje parcialmente erodida, mas que pode indicar a
posicao e morfologia do focinho (ver Fig. 6A—C). Durante uma expedi¢cdo de campo em 2018
(Fig. 7A), foi possivel observar com clareza uma morfologia mesorostrina do focinho (Fig.
7C), além de um montinho elevado de expulsdao de sedimento e possiveis tragos de dentes na
extremidade anterior da impressao (Fig. 7B). A estrutura ¢ interpretada como uma trago de

repouso deixada pela superficie ventral de crocodiliformes.
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Adjacente a essa impressdao, APTA-C2B corresponde a uma pegada isolada, bem
definida, com quatro digitos visiveis. Trata-se, provavelmente, de um pes tetradactilo (Fig.
7D-F). Os digitos s3o delgados, afilados, com hypex agudo e uma leve curvatura medial.
Esse rastro foi anteriormente rotulado como TASO 3 e ¢ aqui interpretado como uma
impressdao pedélica produzida durante uma fase de repouso ou sob baixa atividade
locomotora. Uma borda de deslocamento bem desenvolvida, claramente visivel nas
renderizagdes altimétricas, contorna as porgdes anterior e lateral da pegada, sugerindo um
movimento direcional para o leste geografico. A proximidade com APTA-C2A reforga a

interpretacdo de que ambas as impressoes foram produzidas pelo mesmo individuo.

APTA-C2A N o5 m

.7.‘;\:

Figura 7. Documentagdo multivisual das pegadas APTA-C3 do icnossitio Tapera. Da esquerda para a direita:
fotografia de campo ou captura de modelo 3D; renderizagdo altimétrica com mapeamento de cores (mapa de
profundidade do CloudCompare), destacando o relevo da superficie; e desenho interpretativo em contorno,
evidenciando caracteristicas anatomicas ou comportamentais. A, B e C mostram a pegada APTA-C2A, enquanto
D, E e F mostram APTA-C2B. A pegada APTA-C2B também ¢ visivel a direita de APTA-C2A em A, Be C,
fornecendo um contexto espacial adicional.
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Figura 8. Parte leste de APTA-C2A, um rastro corporal alongado de Crocodyliformes. (A) Visdo ampla
mostrando a morfologia geral e o contexto do rastro. (B) Close do extremo anterior afilado, destacando a
impressao de focinho mesorostrino e tragos de dentes presumidas no sedimento. (C) Ampliagdo intermediaria
com foco no contorno do focinho e na borda com monte de expulsdo de sedimento. O norte esta a esquerda.

5.5. Grupo de rastros APTA-C3

APTA-C3A ¢ um traco de arrasto ventral alongada, com 5,3 m de
comprimento e até¢ 0,42 m de largura maxima (Fig. 9A—C). A impressdo esta mais visivel nas
extremidades anterior e posterior, enquanto a por¢do central permanece parcialmente
obscurecida por camadas sedimentares depositadas posteriormente. Ao longo das margens
laterais da estrutura, preservam-se diversos agrupamentos de perturbagdes sedimentares,
provavelmente correspondentes a bioturbacdo associada ao mesmo individuo. Essa
interpretagdo ¢ sustentada pela proximidade em relagdo a impressdo corporal principal e pela
regularidade padronizada das trago mais profundas, que lembram o posicionamento ritmico
esperado da cinematica dos membros de crocodilianos durante progressdao subaquatica

(KUBO, 2010). Além disso, algumas fei¢cdes laterais apresentam relevo superficial pouco
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acentuado, sugerindo impressdes peddlicas ou manuais mal preservadas, embora a morfologia
digital ndo esteja claramente definida.

APTA-C3B ¢ uma bioturbagao difusa, diretamente associada a APTA-C3A. O modelo
de elevagdo destaca uma depressdo central, compativel com o vale ou zona de suporte de
peso de um membro esquerdo (ver Fig. 9D-E). A morfologia da estrutura ¢ pouco definida,
mas, ao se combinar os vales superficiais visiveis no mapa de profundidade — interpretados
como os eixos dos digitos —, foi possivel estimar suas posi¢des para a realizacdo de medidas
angulares. Os limites de cada digito também foram medidos com base nessa estimativa. As
delimitagdes digitais interpretadas estdao indicadas em azul na Fig. 9 (painéis D-E). Dada a
imprecisdo da impressdo, o sedimento ao redor parece ter sofrido deformacdo durante a
formacao do trago.

APTA-C3C também parece representar uma impressao de membro esquerdo (ver Fig.
9G-I). A estrutura apresenta profundidade moderada, com quatro digitos discerniveis, de
comprimentos relativamente similares. O deslocamento de sedimento atrds da impressao
forma uma borda posterior bem definida, compativel com compressdo e expulsdo de
sedimento durante o esfor¢o locomotor. A impressdo ndo estd totalmente exposta,
permanecendo parcialmente coberta por uma camada de rocha sobrejacente, o que limita o
acesso completo a sua morfologia. A por¢do coberta provavelmente corresponde ao digito II,
cuja base ¢ discernivel no mapa de profundidade. Com base nessa visibilidade parcial, foi
possivel estimar a orientacdo do digito II, permitindo a inclusdo das medidas angulares na
Tabela 3. Considerando o comprimento semelhante dos digitos e sua disposi¢ao radiada (“em

estrela”), a estrutura € tentativamente interpretada como uma impressao de manus.
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Figura 9. Documentagdo multivisual das pegadas APTA-C3 do icnossitio Tapera. Da esquerda para a direita:
fotografia de campo ou captura de modelo 3D; renderizagdo altimétrica com mapeamento de cores (mapa de
profundidade do CloudCompare), destacando o relevo da superficie; e desenho interpretativo em contorno,
evidenciando caracteristicas anatomicas ou comportamentais. A, B e C mostram a pegada APTA-C3A, enquanto
D, E e F mostram APTA-C3B, e G, H ¢ | mostram APTA-C3C. Em A, B ¢ C, as pegadas APTA-C2B e
APTA-C3C também sdo visiveis a esquerda de APTA-C3A, enquanto APTA-C3E e APTA-C3F sdo visiveis a
direita, fornecendo um contexto espacial adicional.
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APTA-C3D ¢ uma area intensamente bioturbada, localizada lateralmente a
APTA-C3A, no lado oposto a impressao APTA-C3C. Na renderizagdo altimétrica, a estrutura
aparece como um aglomerado de impressdes sobrepostas e indistintas — possivelmente
resultantes do contato repetido do membro anterior direito do animal com o substrato (ver
Fig. 10, painéis D—F). Duas ou trés depressdes mais profundas dentro desse conjunto podem
corresponder a posicionamentos sucessivos do membro durante o deslocamento, embora

nenhum contorno autopodial bem definido ou digitos identificaveis tenha sido preservado.

APTA-C3D _‘ N | osm |

0.2m

Figura 10. Documentagdo multivisual das pegadas APTA-C3 do icnossitio Tapera. Da esquerda para a direita:
fotografia de campo ou captura de modelo 3D; renderizagdo altimétrica com mapeamento de cores (mapa de
profundidade do CloudCompare), destacando o relevo da superficie; e desenho interpretativo em contorno,
evidenciando caracteristicas anatdmicas ou comportamentais. A, B e C mostram a pegada APTA-C3D, enquanto

D, E e F mostram APTA-C3E.

APTA-C3E ¢ uma bioturbacdo aqui interpretada como uma impressdo de manus
direito, com possivel registro do segmento proximal do membro. A estrutura exibe uma

depressdo central que forma um vale bem definido, com depressdes alongadas e ténues
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associadas, interpretadas aqui como rastros digitais (ver Fig. 10, painéis G-I). Possiveis
vestigios de garra sdo visiveis, embora o digito I esteja ausente, provavelmente obscurecido
por uma camada sedimentar mais jovem que ainda ndo sofreu erosdo. O sedimento ao redor
encontra-se assimétricamente deslocado, indicando aplicacdo de for¢a durante 0 movimento

do organismo.

5.6. Grupo de rastros APTA-C4

APTA-C4A (ver Fig. 11A—C) ¢ um traco de arrasto ventral particularmente alongado,
com 7,67 m de comprimento e até 0,31 m de largura, parcialmente interrompida por erosao
em sua por¢do mediana, mas ainda reconhecivel como uma feicdo continua. O tamanho da
estrutura reduz o contraste no mapa de profundidade (Fig. 11C). Nenhuma impressao clara de

membro ou autopddio foi identificada em associagao direta com esse trago.

APTA-C4A e |
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Figura 11. Documentacdo multivisual das pegadas APTA-C3 do icnossitio Tapera. Da esquerda para a direita:
fotografia de campo ou captura de modelo 3D; renderizagdo altimétrica com mapeamento de cores (mapa de
profundidade do CloudCompare), destacando o relevo da superficie; e desenho interpretativo em contorno,
evidenciando caracteristicas anatomicas ou comportamentais. A, B ¢ C mostram a pegada APTA-C4A.
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5.7. Rastros nao-crocodilomorfos associados

APTA-TSA, APTA-TSB e APTA-T6A (Fig. 12 A-I) provavelmente representam
impressdes autopodiais tridactilas de tetrdpodes ndo-crocodilomorfos, possivelmente
dinossauros teropodes. Todas as pegadas intersectam a estrutura associada a crocodiliformes
APTA-C3 e exibem depressdes axiais profundas, bordas de deslocamento pronunciadas e
vestigios de garra bem definidas. As impressdes digitais sdo delgadas e fortemente afiladas,
com hypex claramente visiveis e divaricagdo sutil. A orienta¢do dos digitos e a borda de
deslocamento indicam locomogdo de leste para oeste em APTA-T5 e de oeste para leste em
APTA-T®6.

As medi¢des morfométricas dos tragos ventrais e pegadas estdo resumidas nas Tabelas
2 e 3, respectivamente. Apesar da qualidade de preservagdo geralmente baixa, ¢ possivel
observar padrdes dimensionais consistentes entre diferentes grupos de vestigios,

especialmente nas proporg¢oes dos digitos e nas larguras das tragos ventrais.

Tabela 2. Dimensdes medidas dos tragos de arrasto ventral de Crocodyliformes no icnossitio

Tapera (Formacgao Sousa).

APTA-C4A  APTA-C4A  APTA-C4A

ID dos Tracos APTA-CIA  APTA-C2A  APTA-C3A (upper) (@) (lowen

L 125 cm 153 cm 530 cm 260 cm 200 cm 307 cm
Min. W 18.0 cm 13.0 cm 21.0 cm 19.0 cm - 20.0 cm
Max. W 26.0 cm 31.0 cm 42.0 cm 31.0 cm - 35.0 cm

Nota: os valores representam medigdes manuais realizadas em campo.
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Figura 12. Documentag@o multivisual das pegadas APTA-C3 do icnossitio Tapera. Da esquerda para a direita:
fotografia de campo ou captura de modelo 3D; renderizagdo altimétrica com mapeamento de cores (mapa de
profundidade do CloudCompare), destacando o relevo da superficie; e desenho interpretativo em contorno,
evidenciando caracteristicas anatomicas ou comportamentais. A, B ¢ C mostram a pegada APTA-T5A, enquanto
D, E e F mostram APTA-T5B, e G, H ¢ I mostram APTA-T6A.
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Tabela 3. Medidas morfométricas das impressoes de Crocodyliformes

Identificacao
Parametros APTA-CIB APTA-C2B APTA-C3B APTA-C3C
Side )
Left Right Left Left
Limb
Manus Pes Manus Manus
w
54,4 cm 23 cm 26,4 cm 33,3¢cm
L
37,7 cm 37,7 cm 28,4 cm 29,1 cm
PD
13,8 cm 13,9 cm 5,1 cm 7,1 cm
FL
17,9 cm 6,9 cm 5,7 cm ~ 8,7 cm
, . BW
Digito I 8,9 cm 6,7 cm 7,8 cm ~4,1 cm
MW
4,7 cm 4,1 cm 3cm ~2,4cm
FL
18,3 cm 11,,5 cm 7,9 cm -
. BW
Digito 1T 8,9 cm 8,6 cm 6,6 cm -
MW
6,9 cm 3,6 cm 3cm -
FL
21,2 cm 14,6 cm 12,1 cm 10,4 cm
. BW
Digito III 11,5 cm 6,8 cm 5,2 cm 5,4 cm
MW
9,3 cm 3,4 cm 4,1 cm cm 3,2 cm
FL
17,8 cm 9,4 cm ~ 8,8 cm 11,9 cm
. BW
Digito IV 10,1 cm 5,8 cm ~4,5cm 6,1 cm
MW
~8,3cm 43 cm ~2,8cm 3,3cm
FL
6,3 cm 4,6 cm 8,2 cm 8,3 cm
Digit V 11,6 cm S5cm 6,5 cm 6,5 cm
MW
5,9 cm 5cm 4,8 cm 3,6 cm
s Total
Divaricagdo 178.4° 164,6° ~ 153.40° 165,9°

Nota: Medidas das impressdes de pes e manus do icnossitio Tapera (Formagao Sousa). Valores obtidos a
partir de modelos 3D. As medi¢des incluem largura total (W), comprimento total (L) e comprimento projetado
do digito III (PD). Dos digitos individuais s@o apresentados os valores de largura basal (BW), largura medial
(MW) e comprimento livre do digito (FL), além da divaricacao digital total.
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6. DISCUSSAO

6.1. Interpretacio Paleoambiental do icnositio Tapera

As marcas de ondulagdo observadas no sitio Tapera sugerem multiplos eventos de
inundacdo separados por periodos de quiescéncia e deposi¢do. A forma assimétrica e as
cristas sinuosas das ondulagdes, combinadas com sua orienta¢do variavel, sdo indicativas de
laminacao cruzada formada por fluxos unidirecionais com mudangas episodicas na direcao da
corrente, um padrao tipico de ambientes fluviais de baixa energia, como leque de
arrombamento (Pelech, 2021) ou margens distais de planicies de inundacao (Bridge, 2003;
Reading, 1996).

Embora a litologia dominante do afloramento consista em argilitos e siltitos de
granulagdo fina, o que indica um ambiente deposicional de baixa energia (Nichols, 2009), a
presenca de arenitos finos com marcas de ondulag¢do implica em aportes episodicos de carga
de leito, transportada durante pulsos de cheia. Essas alternancias litofacioldgicas refletem um
regime flivio-lagunar no qual processos de suspensdo e tracdo atuaram ciclicamente (Miall,
2014). Esse padrao deposicional ¢ caracteristico de ambientes de depdsitos de
transbordamento ou planicies de inundagdo situadas nos alcances distais de sistemas aluviais
(Nichols, 2009).

A laminagdo cruzada em ondulagdes € a laminacao paralela observadas nas camadas
portadoras de icnofosseis, assim como nas camadas imediatamente superiores ¢ inferiores,
sustentam a interpretagdo de inundagdes repetidas em &aguas rasas (Bridge, 2003). Por
tratar-se de um ambiente sazonalmente inundado, com marcas de ondulagdo apresentando
orientagdes variadas, ndo ¢ possivel distinguir com clareza uma margem permanente do
corpo d’agua principal. No entanto, todos os rastros mostram orientacdo semelhante, e
interpreta-se a presenga de uma linha de costa no afloramento com base na atenuagdo das
marcas de ondulacdo e na inclinacdo topografica geral da exposi¢cdo, que parece "escoar"
naquela direcdo. Notavelmente, dois dos rastros de crocodilianos (APTA-1 e APTA-2)
terminam em direcdo a essa area, reforgando a interpretacdo da presenga de uma margem
d’agua naquela localidade.

Rastros e trilhas s3o estruturas sedimentares biogénicas e, como tal, os processos
tafondmicos que influenciam sua preservacao diferem daqueles que atuam sobre fosseis
corporais (Falkingham, Marty & Richter, 2016). A formagdo de um rastro ¢ o resultado da
interacdo dinadmica entre o organismo produtor e o substrato (Milan, 2006) e, embora o

substrato de granulagdo fina tenha fornecido condi¢des ideais para a preservagdo dos tracos
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(Nichols, 2009), a qualidade geral de preservagdo ¢ relativamente pobre, provavelmente
devido ao alto teor de 4gua e a plasticidade do sedimento no momento da formagdo das
pegadas (Buatois & Mangano, 2011a).

Em sedimentos moles e semi-liquidos, como aqueles com alto teor de umidade e
plasticidade, as paredes dos rastros tendem a colapsar, frequentemente resultando em rastros
verdadeiros com poucos detalhes anatomicos preservados (Milan & Bromley, 2008).
Campos-Soto et al. (2024) confirmam ainda que, em substratos altamente saturados por agua,
a fidelidade morfologica ¢ severamente comprometida devido a liquefagdo durante a
penetracao do pé, processo que promove o colapso das paredes dos rastros e a obliteracao de
sua morfologia diagndstica.

A ocorréncia de rastros de crocodiliformes em tal contexto reforca ainda mais a
interpretagdo paleoambiental de uma planicie de inundagdo saturada por &agua, com
exposi¢des subaquaticas intermitentes. Os crocodiliformes sao bem estabelecidos como
indicadores de climas imidos e termoéfilos ao longo do Cretaceo e do Cenozdico (Markwick,
1998), e sua presenca icnoldgica em Tapera estd em consondncia com essa preferéncia
ecologica.

Além dos rastros de crocodiliformes, o sitio também preserva um nimero substancial
de pegadas atribuidas a outros grupos de vertebrados, incluindo teropodes, saurdpodes e
arcossauros indeterminados. Essa diversidade icnofaunistica define o icnossitio Tapera como
um ambiente paleoecologicamente dindmico e ecologicamente rico, provavelmente
sustentando uma comunidade de vertebrados diversificada em um ecossistema de planicie de
inundagdo ou lacustre marginal.

Uma icnoassembléia distinta ocorre logo abaixo da principal superficie portadora de
rastros, consistindo em uma concentracdo densa de icnofésseis de invertebrados
predominantemente horizontais, atribuidos a Planolites isp. (Fig. 5.J). Planolites ¢ um
icnogénero de ampla distribuicdo facica (Buatois & Maéngano, 2011a; Sedorko &
Francischini, 2020), frequentemente associado a colonizagdo oportunista. Conjuntos de alta
densidade e baixa diversidade como este sdo tipicamente indicativos de estresse ambiental ou
recolonizagao rapida apos eventos de sedimentacdo episddica (Miller, 2007; Bromley, 1996),
reforcando ainda mais a interpretacdo de uma planicie de inundacdo dindmica sujeita a
condi¢des deposicionais flutuantes.

A ocorréncia dessa suite de Planolites imediatamente abaixo da superficie portadora
de rastros indica um momento em que o substrato permanecia saturado, mas ja submetido a

drenagem progressiva e inicio de dissecagdo (Seilacher, 2007; Miller, 2007). O
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preenchimento ativo dessas estruturas, em que o material ¢ introduzido pelo organismo
durante a escavacdo, caracteriza comportamentos de alimentacdo e exploragdo de detritos no
sedimento (Frey; Wheatcroft, 1989), compativeis com tracos produzidos durante locomogao
ou forrageamento. Esse padrao sugere a utilizacdo de um substrato ainda imido e oxigenado,
acessivel apenas quando o lengol freatico comecgava a baixar (Sedorko & Francischini, 2020).
Em ambientes de planicie de inundacao, tal configuracdo ¢ tipica de fases em que o corpo
d’4gua deixa de ser estagnado e passa a drenar, expondo gradualmente o fundo para a
atividade bentonica antes de sua consolidacdo (Minter; Buatois & Mangano, 2016). Assim, a
icnoassembléia abaixo da superficie de rastros registra diretamente a flutuagdo do nivel
hidrico e caracteriza um estagio de retracdo do paleoambiente, fornecendo evidéncias claras
da dinamica de drenagem no intervalo analisado (Mcilroy, 2004; Buatois & Mangano,

2011a).

6.2. Reavaliacio de rastros de crocodiliformes previamente descritos

Além daquelas mostradas na Figura 12, TASO 1 ¢ renomeada como APTA-C2A e
interpretada como uma impressao ventral (belly impression) bem preservada. A estrutura
adjacente TASO 3, anteriormente interpretada como uma impressao isolada, corresponde
agora a APTA-C2B, sendo reinterpretada como uma impressdao de pes, com base em sua
morfologia tetradactila. Essa identificagdo contrasta com a sugestao anterior de que se tratava
de uma impressdao de manus, fundamentada em suposicdes de semelhanga morfologica entre
os membros anteriores e posteriores em crocodiliformes(Campos et al., 2010, citando Foster
& Lockley, 1997; ver também Steel, 1973).

Andlises mais recentes, tanto de crocodiliformes atuais quanto fosseis, demonstraram
diferengas anatdmicas consistentes entre manus € pes, especialmente na proporgdo e
disposicdo dos digitos (Milan & Hedegaard, 2010; Lallensack et al., 2025), o que sustenta
essa nova identificacao.

TASO 9 ¢ reclassificada como APTA-CI1A e foi interpretada por Campos et al. (2010)
como um possivel rastro de repouso (resting trace) — interpretagdo com a qual concordamos.
Os autores observam que a evolucdo dos Mesoeucrocodylia tipicamente conservou a
morfologia dos autopodios, mas que ha relatos robustos de heteropodia acentuada entre pes e
manus em Crocodylia atuais.

O conjunto de impressdes ambiguas identificadas como TASO 2, 4, 5 ¢ 6 ¢ aqui

reunido sob a designacdo APTA-CI1B, sendo interpretado como uma zona bioturbada,
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desprovida de estrutura digital diagnostica, mas consistente em profundidade e distribui¢dao
com outros rastros atribuidos a crocodiliformes.

APTA-C1C, ndo descrita anteriormente, ¢ uma estrutura recém-documentada que se
assemelha a APTA-C1B em morfologia e profundidade, mas apresenta definicdo anatdomica
menos evidente.

Por fim, TASO 7 e 8 ndo puderam ser localizadas durante o trabalho de campo e

presumivelmente foram perdidas devido a erosao a qual o sitio estd exposto.
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Figura 13. Analise comparativa das interpretacdes de rastros de Crocodyliformes entre Campos et al. (2010) e o
presente estudo. (A) Fotografia original de Campos et al. (2010) mostrando os icnofésseis TASO 5, 6 ¢ 9; (B)
Desenho ilustrativo do mesmo artigo destacando os rastros interpretados; (C) Fotografia de campo deste estudo
mostrando a mesma area do afloramento; e (D) Mapa de elevagao gerado por fotogrametria SfM, representando
a mesma localidade. A sequéncia documenta a progressao da erosdo superficial e fornece uma visualizagdo
topografica das feicdes anteriormente interpretadas como icnofosseis.
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6.3. Consideracoes tafonomicas

A maioria dos rastros de crocodiliformes no icnossitio Tapera enquadra-se na
pontuacdo 1 da escala de qualidade de preservacdo morfoldégica (MPQ) proposta por
Marchetti et al. (2019), o que indica uma preservacdo entre pobre e suboOtima. As
caracteristicas mais comuns incluem tragos de arrasto (drag marks, d), contornos sobrepostos
ou truncados (superimposed or truncated contours, c) e morfologia anémala (anomalous
morphology, a).

Essa escala de preservagdo pode apresentar um viés negativo em relagdo aos rastros
deixados por crocodilianos em marcha baixa (low walk): estudos neoicnologicos
demonstraram que a maioria — sendo todos — dos crocodilianos atuais de grande porte
frequentemente sobrepdem suas proprias impressdes de manus, obscurecendo-as (Milan &
Hedegaard, 2010). Como tais experimentos foram conduzidos em condigdes laboratoriais
ideais, sem interferéncia tafonomica, ¢ possivel que, apesar da aparente ‘“bagunca”
morfoldgica, a nossa trilha represente, na realidade, um exemplo relativamente bem
preservado.

Embora fei¢cdes secundarias, como impressdes corporais e perturbacdes laterais no
sedimento, apresentem-se de forma caotica ou imprecisa, elas refletem o contato repetido dos
membros com o substrato e mantém significado comportamental, mesmo na auséncia de
detalhes anatomicos nitidos.

O grande porte corporal dos produtores das trilhas pode ter influenciado tanto a
morfologia quanto a clareza dos rastros observados em Tapera. A coesdo do sedimento pode
resultar em impressoes digitais fundidas ou indistintas (Campos et al., 2010; Milan &
Hedegaard, 2010; Falkingham; Hage & Béker, 2014), um padrao tafonémico compativel com
o observado em outros tetrapodes de grande porte (Lallensack et al., 2025).

Apesar dos desafios tafondmicos, tanto os rastros de arrasto ventral quanto as
impressdes de membros associadas mostram um padrdo consistente de tamanho em todo o
icnossitio, sugerindo um morfotipo estavel e reforgando a interpretacdo de uma populagao de

icnoprodutores relativamente uniforme.

6.4. Analise comportamental dos rastros de crocodiliformes de Tapera

Estudos neoicnologicos sdo essenciais para testar interpretagdes paleoicnoldgicas,
especialmente em Crocodyliformes, cujos representantes atuais fornecem raros indicios de
comportamento. Muitas generalizagdes fisiologicas, ecologicas e comportamentais

observadas em crocodilianos viventes sdo provavelmente aplicaveis a membros extintos do



52

clado (Grigg & Kirshner, 2015). Os exemplares APTA-C1 e APTA-C2, interpretados como
rastros de repouso, sdo plausivelmente associados ao comportamento de basking
(termorregulagdo por exposicdo ao sol), uma postura bem documentada em crocodilianos
modernos (e.g., Caiman latirostris, Crocodylus porosus), capazes de produzir impressoes
cranianas ou corporais localizadas em substratos moles (Prystupczuk, 2019; Campbell et al.,
2024), como a impressao rostral APTA-C2A.

A morfologia das trilhas em Tapera se assemelha aos rastros modernos de Crocodylus
acutus na Costa Rica (Farlow et al., 2017) e de Alligator mississippiensis na Louisiana
(Farlow & Elsey, 2010), nos quais impressoes de pes € manus ocorrem a intervalos regulares,
apesar da baixa defini¢do digital. Uma diferenga importante € a presenga consistente de tragos
de arrasto ventral em Tapera, sugerindo postura mais baixa e contato ventral continuo —
possivelmente refletindo diferengcas de massa corporal, flutuabilidade ou comportamento
locomotor. Crocodilianos alternam seus movimentos frequentemente entre caminhar, deslizar
e nadar parcialmente, dependendo da saturagdo do substrato e da profundidade da agua (Kubo
et al., 2019; Grigg & Kirshner, 2015;).

Nesses contextos, rastros ventrais alongados com contatos autopodiais intermitentes
indicam movimentacao em aguas rasas nas margens de corpos d’agua (Farlow & Elsey, 2010;
Lockley et al., 2010). O espacamento consistente entre os autopodios, particularmente em
APTA-C3, sugere um padrdo de marcha coordenado e ritmico, compativel com locomogao
parcialmente submersa. Outros conjuntos apresentam padrdes menos definidos, mas nado
incompativeis com esse modelo. Em conjunto, esses rastros sustentam a hipotese de um
modo locomotor hibrido, combinando caminhada com o ventre apoiado no solo
(low-walking) e natacdo parcial, com contato ventral constante e leve flutuabilidade
reduzindo a pressdo dos membros, permitindo propulsdo ritmica sem elevagdo completa do
corpo.

A tragos de arrasto ventral mais longa (APTA-C4A) ndo apresenta impressdes de
membros e pode refletir um deslizamento passivo facilitado por uma inclinagdo suave.
Crocodilianos em terra também podem se locomover sobre o ventre utilizando os pes — tanto
em marcha rastejante (sprawling) quanto em deslocamentos mais rapidos, como o “belly run”
(Grigg & Kirshner, 2015) — os quais, em substratos moles ou inclinados, podem gerar tragos
ventrais continuos com detalhes autopodiais minimos ou ausentes. Estudos neoicnoldgicos
demonstram que o deslizamento ventral e a marcha baixa frequentemente produzem rastros
comparaveis, mesmo que nao estejam bem definidas em impressoes digitais (Milan &

Hedegaard, 2010; Farlow et al., 2010). Os crocodilianos que produziram essas trilhas
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provavelmente estavam engajados em locomocao deslizando sobre o ventre em declive, em
direcdo a um corpo d’agua préoximo.

Crocodilianos sdo especialistas em explorar habitats de interface terra—agua, onde
repousam, copulam, se alimentam e buscam refigio (IUCN, 1989). Os deslocamentos para
terra firme estdo geralmente associados a nidificacdo — fémeas se deslocam para locais de
postura e os defendem — ou a termorregulagdo por basking. O afloramento de Tapera
também parece preservar uma antiga linha de costa, e a orientacdo dos rastros sugere
movimentagdes em direcao ou afastando-se dessa margem. Muitas espécies atuais exibem
comportamentos de nidificagdo, defesa e predagdo fortemente vinculados a margens de
corpos d’dgua e ecotonos (Somaweera, Brien & Shine, 2013). Interagcdes predatorias e
defensivas também ocorrem a beira da dgua, as vezes envolvendo perseguicdes breves em
terra antes do retorno ao meio aquatico (Grigg & Kirshner, 2015). Essas analogias fornecem
um arcabouco ecologico plausivel para interpretar os rastros de Tapera como movimentos
associados a termorregulagdo, nidificagdo ou alimentagao.

Considerando a idade berriasiana—barremiana inferior do icnossitio, esses rastros
podem representar algumas das evidéncias mais antigas de uma ecologia semiaquatica de
agua doce com caracteristicas modernas entre crocodiliformes (Markwick, 1998; Mannion et
al., 2015; Felice et al., 2021), pois apesar do modo de vida tropical semiaquético ser comum a
todos os representantes dos tdxons extantes desse grupo atualmente, essas preferéncias
ecologicas sdo raras na historia evolutiva dele, e provavelmente estavam aparecendo pela

primeira vez aqui.

6.5. Consideracoes icnotaxonomicas
O icnogénero Crocodylopodus foi formalmente diagnosticado por Lockley & Meyer

(2004, p. 21) da seguinte forma:

Small to medium-sized quadrupedal tracks with manus and pes impressions. Pes
tetradactyl, slender, with digit II usually longest; digits long, tapering, and pointed.
Manus with 4 or 5 digits, usually with subequal digit lengths and a more rounded,
star-shaped configuration. Manus impression smaller than pes, often lateral to it.
Trackway narrow to moderately wide gauge, with relatively short stride.
Occasionally associated with tail or belly traces. (LOCKLEY; MEYER, 2004, p.
21)

As trilhas de Tapera exibem caracteristicas morfoldgicas que tanto se alinham quanto

divergem da diagnose de Crocodylopodus. As impressoes de pes sdo tetradactilas, com dedos

finos, sendo os digitos II e III notavelmente alongados e afilados; as impressoes de manus
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(quando preservadas) mostram digitos de comprimento semelhante, dispostos em um arco
espraiado com aspecto estrelado, compativel com a configuragdo descrita por Lockley &
Meyer (2004) e Castanera et al. (2020). Os angulos de divaricacdo digital se enquadram na
faixa esperada para Crocodylopodus.

Entretanto, os rastros de Tapera excedem significativamente o intervalo de tamanho
conhecido para o icnogénero (LOCKLEY & MEYER, 2004), e as impressdes ventrais ndo
apenas sdo frequentes, como também bastante proeminentes. O gauge (largura, ou bitola) das
trilhas também parece consideravelmente mais amplo do que o descrito tipicamente para
Crocodylopodus, especialmente em APTA-3C, possivelmente como resultado da impressao
abdominal completa sendo registrada de forma consistente entre os rastros dos membros,
indicando uma postura espraiada com contato ventral continuo.

Em conjunto, esses dados sugerem compatibilidade morfologica com
Crocodylopodus, mas provavelmente representando um produtor de rastros de maior porte,
exibindo comportamento locomotor semelhante sob condig¢des etologicas ou ambientais
distintas.

Batrachopus foi descartado como andlogo possivel devido a sua atribui¢do geral a
crocodiliformes e ao padrao de trilha. Esse icnogénero ¢ geralmente associado a formas
menores, mais adaptadas ao ambiente terrestre, provenientes de depositos jurdssicos da
Laurasia, especialmente na América do Norte e Europa (Lockley & Hunt, 1995). Suas
impressdes de pes claramente tetradéctilas, alternancia regular entre pes e manus, e auséncia
de tragos ventrais contrastam com a morfologia registrada em Tapera.

Embora os tragos de arrasto ventral sejam centrais no conjunto de rastros de Tapera,
elas ndo sdo formalmente reconhecidas na icnotaxonomia como fei¢cdes diagnosticas de
qualquer icnogénero ou icnoespécie. Tracos ventrais e caudais s3o considerados
caracteristicas extramorfoldgicas, que sdao varidveis tafonomicamente e contingentes ao
comportamento (Milan & Hedegaard, 2010; Avanzini et al., 2010). Isso pode gerar a
impressao de uma “trilha” mal preservada, caso se espere uma sucessdo de impressoes
autopodiais bem definidas.

Em Tapera, no entanto, a auséncia de impressdes nitidas de manus e pes ¢
compensada por metros de interacdo continua entre o corpo € o substrato deixados por
grandes tetrapodes em deslocamento. Em alguns casos — especialmente em APTA-C4 — um
animal avangou quase 8 metros sem colocar manus ou pes em contato com o sedimento,
produzindo uma estrutura que € inequivocamente comportamental, apesar de carecer de

morfologia autopodial definida. Essa evidéncia sugere que esse modo de locomog¢do, embora
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ainda nao formalmente documentado na icnotaxonomia, representa um sinal comportamental

significativo preservado no registro icnologico.

6.6. Identidade dos icnoprodutores

Os rastros de Crocodyliformes observados no sitio Tapera apresentam dimensodes
amplamente semelhantes, sugerindo um Unico produtor de trilhas ou individuos
morfologicamente similares. Do ponto de vista taxondmico, os candidatos mais plausiveis
para os rastros de Tapera sdo mesoeucrocodilos de grande porte e ecologia semiaquatica. A
idade berriasiana—cobarremiana do icnossitio Tapera situa-o em uma janela critica da
diversificacdo dos crocodiliformes na Gondwana central, periodo no qual formas plenamente
aquaticas, semiaquaticas e terrestres coexistiam (Stubbs et al., 2021; Turner, 2004; Grigg e
Kirshner, 2015).

Os representantes  sul-americanos desse intervalo incluem  pequenos
mesoeucrocodylianos terrestres relacionados aos Notosuchia, formas semiaquaticas de
pequeno a médio porte como os Itasuchidae (possivelmente Caririsuchus camposi) ou
Goniopholididae, e grandes folidosaurideos semiaquaticos (Neosuchia), como Sarcosuchus,
notavel por atingir até 10 metros de comprimento (Riff e De Sousa, 2012; Souza et al., 2020;
Sereno et al., 2001). Goniopholididae provavelmente se diversificou entre o Jurassico
Superior e o Cretaceo Inferior, e o intervalo temporal do icnossitio Tapera coincide com o
periodo em que esse grupo estaria se especializando em nichos semiaquaticos (Bronzati;
Montefeltro; Langer, 2015). Neosstquios de pequeno porte como os Susisuchidae também
sdo conhecidos para esse intervalo (Fortier e Schultz, 2009; Pinheiro et al., 2012; Riff e De
Sousa, 2012; Leardi et al., 2020; Andrade et al., 2011).

Evidéncias adicionais que sustentam essas interpretagdes vém das bem documentadas
conexdes faunisticas entre a América do Sul e o noroeste da Africa durante o Cretaceo
Inferior ao Médio, particularmente entre os crocodiliformes (Carvalho et al., 2010). Paralelos
notaveis incluem a presenga de grandes pholidosaurideos, como Sarcosuchus, tanto no Brasil
(S. hartii) quanto no Niger (S. imperator) (Souza et al., 2019; Sereno et al., 2001), assim
como o notossuquio amplamente distribuido Araripesuchus, conhecido da Bacia do Araripe,
Argentina, e de diversos locais na Africa (Sereno e Larsson, 2009). Outros exemplos incluem
possiveis afinidades entre Candidodon e pequenos notossiquios marroquinos com dentes
multicuspidados, além de formas terrestres do nordeste do Brasil semelhantes a tdxons basais
como Libycosuchus, do Egito (Ijouiher, 2022; Albuquerque et al., 2025; Pol et al., 2014).

Esses elementos compartilhados sugerem a existéncia de um corredor biogeografico
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persistente — ou, alternativamente, uma estreita barreira marinha — que teria permitido o
intercambio faunistico ao longo do Gondwana ocidental antes da abertura definitiva do
Atlantico Sul (Ijouiher, 2022; Sereno et al., 2001; Riff et al., 2012; Carvalho et al., 2021,
Groh et al., 2023).

A estrutura APTA-C2A ¢ interpretada como preservando o contorno da cabeca do
animal em posi¢do de repouso. Embora detalhes finos tenham sido infelizmente erodidos
entre a visita preliminar de campo em 2018 e a principal campanha de coleta de dados em
2024 — obscurecendo os detalhes do rostro, o contorno do focinho e possiveis impressoes
dentarias (Fig. 8A—C) — a forma craniana geral permanece discernivel. Isso ¢ de especial
interesse, pois os cranios de crocodyliformes sdo abundantes, bem preservados e
extensivamente estudados no registro fossil (Wilberg, 2017; Bronzati et al., 2012; Leardi et
al., 2020; Benson e Godoy, 2019; Carvalho et al., 2004), permitindo comparacdes
morfologicas diretas entre evidéncias esqueléticas e icnoldgicas.

Tais caracteristicas também podem fornecer informagdes ecoldgicas: o contorno
preservado em Tapera aparenta ser relativamente robusto, entretanto, mais esguio do que as
morfologias cranianas tradicionalmente associadas a formas terrestres do Cretaceo entre os
pseudosuquios (Pol et al., 2014). Essa condi¢do intermedidria, mesorostrina, presente em
Eusuchia atuais, ¢ compativel com predadores generalistas de mordida forte (Brochu, 2001;
Felice et al., 2021; McHenry et al.,, 2006; Wilberg, 2017), por oferecer vantagens
biomecanicas como a capacidade de aplicar mordidas potentes e capturar presas de grande
porte.

Descobertas recentes da Bacia Potiguar (Formagdo Acu, Albiano—Cenomaniano)
reforcam esse panorama: dentes isolados de crocodiliformes atribuidos a Itasuchidae,
Candidodontidae e Sphagesauria foram descritos, representando uma fauna
morfologicamente diversa (Albuquerque et al., 2025). Destacam-se os Itasuchidae, grupo
com ecologia semiaquatica inferida, o que os torna particularmente relevantes como
potenciais produtores dos rastros. Embora os espécimes recuperados pertencam a individuos
de pequeno a médio porte, ndo se pode descartar a presenca de representantes maiores na
populagdo. Sua auséncia no registro fossil atual pode refletir viés de amostragem ou estagio
ontogenético (Tennant et al., 2016; Fortier e Schultz, 2009), razdo pela qual ainda devem ser
considerados candidatos plausiveis a producao do material icnologico observado. O icnossitio
de Tapera (Formagdo Sousa) ¢ consideravelmente mais antigo que os depositos da Formagao

Agu, o que sugere que o registro da Paraiba pode representar uma fase inicial da presenca de
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crocodyliformes na regido, enquanto o material da Bacia Potiguar refletiria uma persisténcia
posterior dessas linhagens.

Um registro potencialmente relevante também provém do Jurdssico Superior do
nordeste do Brasil, onde restos de crocodiliformes da Formagao Alianga (Bacia do Jatoba)
exibem caracteristicas morfologicas compativeis com Goniopholididae (Carvalho et al.,
2021). Embora fragmentarios, esses fosseis fornecem evidéncias adicionais da presenca de
neosuquianos com adaptacdes semiaquaticas no nordeste da América do Sul antes do
Cretaceo, apoiando assim a plausibilidade de Goniopholididae como potenciais produtores
dos rastros de Tapera. Um registro comparavel do Berriasiano da Inglaterra descreve uma
nova espécie semiaquatica de Goniopholis (Andrade et al., 2011), refor¢ando a diversificagdo
precoce desse grupo no Cretaceo Inferior e sua ampla distribui¢do paleogeografica.

Considerando o comportamento semiaquatico inferido a partir dos rastros, suas
dimensdes e a forma mesorostrina da impressao craniana, ¢ mais provavel que o produtor das
trilhas de Tapera corresponda a um grande Itasuchidae ou Goniopholididae — expandindo,
assim, a distribui¢do geografica conhecida de um desses grupos durante o Cretaceo Inferior

da América do Sul.
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7. GEOCONSERVACAO E RELEVANCIA DO ESTUDO PARA SOCIEDADE

O sitio Tapera foi originalmente descrito por Campos et al. (2010), e neste estudo
foram realizadas comparagdes entre as imagens publicadas por esses autores e registros
fotograficos atuais. Ja € possivel observar a agdo intensificada de processos erosivos sobre os
tracos, alguns dos quais ndo sdo mais identificadveis, enquanto outros encontram-se mais
expostos do que na descrigao original (Fig. 13). Durante o periodo chuvoso, o afloramento
permanece submerso pelo rio, sendo exposto apenas na estiagem (Santos et al., 2016).

Em seu estudo preliminar para avaliar o potencial da é4rea para se tornar um
Geoparque, Santos et al. (2016) relataram que apesar do pavimento aflorante ser resistente, o
sitio Tapera esta sujeito a agdo de inundagdes fluviais, fraturamento das rochas e pisoteio de
gado, fatores que podem comprometer a integridade dos foésseis. Essa avaliagdo identificou
potencial educacional e turistico para o local, mas também apontou a necessidade urgente de
medidas de conservacao, classificando o Geossitio Tapera como de relevancia nacional.

As imagens coletadas neste trabalho incluem registros de um campo realizado pelos
autores em 2018, permitindo comparagdes diretas com o levantamento atual. Em apenas seis
anos, observou-se uma degradacdo significativa dos icnofosseis, com perda de detalhes
cruciais — como o monte de expulsdo de sedimento a frente do focinho da trilha APTA-C2,
que possuia possiveis marcas de dentes (Fig. 8). Como dentes estdo entre os somatofosseis
mais abundantes de Crocodyliformes (Fortier & Schultz, 2009; Riff et al., 2012; De Andrade
et al.,, 2011), o desaparecimento dessas evidéncias representa uma perda cientifica
irreversivel.

E imprescindivel ampliar os esforcos de monitoramento sistematico dos sitios
fossiliferos da regido de Sousa, especialmente dos locais ja documentados. O mesmo
processo de intemperismo que exuma o0s tragos também ¢ responsavel por sua destruigao;
portanto, quanto mais regularmente forem observados, maior serd o volume de informagdes
obtidas antes de sua perda definitiva.

Em algumas situacdes, pode ser necessaria a coleta de somatofdsseis para estudos
cientificos, desde que haja autorizagao da Agéncia Nacional de Mineracao (ANM) por meio
do sistema COPAL. No entanto, na BRP a remocdo de rochas com pegadas ¢ atualmente
proibida por lei, com base no Decreto-Lei n® 4.146/42 (Brasil, 1942) e em recomendag¢ado do
Ministério Publico Federal (Paraiba, 2009), que determinam a preservacdo in situ do

patrimoénio paleontologico. A remocao de grandes pegadas, que podem atingir varias
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toneladas, ¢ logisticamente complexa e de custo elevado (Brett-Surman; Holtz; Farlow,
2012). Além disso, o intemperismo continuo pode expor novas caracteristicas ao mesmo
tempo em que apaga outras, fendmeno que faz parte da dindmica natural dos processos
geoldgicos. Assim, o foco da conservagdo deve ser a preservagao dos dados por meio do
monitoramento continuo ¢ da documentagao detalhada.

Além de sua relevancia cientifica, os icnofosseis da BRP tém um papel profundo na
identidade cultural da populagdo local. O Monumento Natural Vale dos Dinossauros e o
Museu do Dinossauro, localizados no sitio Passagem das Pedras (Paraiba, 2002), sdo
simbolos regionais amplamente reconhecidos. Essa conexao entre o patrimonio geoldgico ¢ a
cultura local remonta a tempos pré-coloniais, como demonstrado pela coexisténcia de
pegadas de dinossauros com petroglifos indigenas descrita por Troiano et al. (2024). Hoje,
essa heranca se manifesta em expressdes culturais visiveis por toda a cidade de Sousa: o
mascote do time de futebol local, o Sousa Esporte Clube, ¢ o “Dinossauro do Sertao” (ESPN
Brasil, 2025); na entrada da cidade, erguem-se duas esculturas de braquiossauros com 11
metros de altura (Prefeitura Municipal de Sousa, 2025); e figuras de dinossauros aparecem
em propagandas, fachadas de comércios e materiais publicitarios locais. Ha esculturas de
dinossauros espalhadas em varios bairros da cidade. Segundo relato de nativos de Sousa,
antigamente havia uma laje contendo uma pegada de dinossauro exposta em frente a
Prefeitura, onde as pessoas costumavam sentar enquanto aguardavam audiéncias. Essa
lembranga — ainda que nao documentada em registros oficiais — reflete a integracdo dos
fosseis ao imaginario cotidiano e ao patrimonio simbdlico da cidade.

O material icnologico da BRP ¢ de grande importancia para a paleontologia,
fornecendo dados valiosos para estudos evolutivos, paleoecoldgicos e paleoambientais, e
contribuindo para a compreensdo da evolucdo geodindmica da bacia. Além disso, sua
relevancia extrapola o ambito cientifico: trata-se também de um patrimodnio social e cultural,
cuja valorizagdo fortalece o vinculo entre as pessoas e sua histéria natural — um convite a

geoconservagado participativa e a aproximacao entre ciéncia e comunidade.
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Figura 14. Representagdo artistica do crocodiliformes do Tapera acompanhado por um dinossauro terépode e
um sauropode. Ilustracdo de Heitoresco.
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8. CONCLUSOES

A analise de litofacies do icnossitio Tapera sustenta a interpretagdo de que os estratos
da Formagao Sousa representam uma planicie de inundagao de baixa energia com episddios
de alagamento periddico. Os rastros de crocodilomorfos descritos sdo melhor interpretados
como o resultado da locomog¢ao de grandes crocodiliformes semiaquaticos que se deslocavam
sobre substratos saturados de 4agua, ao longo das margens de um sistema aluvial
flivio-lagunar distal e raso (Fig. 14). As impressdes profundas do ventre, os rastros de arrasto
abdominal e as perturbagdes ritmicas do sedimento causadas pelos membros/autopodios
indicam uma estratégia locomotora hibrida do produtor dos rastros, associada a ambientes
aquaticos rasos. A morfologia e as dimensdes dos tracos sugerem um crocodiliforme de
grande porte, provavelmente pertencente a Mesoeucrocodylia, como Itasuchidae ou
Goniopholididae, o que amplia o intervalo paleobiogeografico conhecido desses clados no
Cretaceo Inferior da América do Sul.

As comparacdes morfoldgicas com icnogé€neros atribuidos a crocodiliformes
sustentam afinidade com Crocodylopodus isp., embora associada a um produtor de rastros de
porte maior que os previamente documentados.

O icnossitio oferece uma rara janela sobre comportamentos semiaquaticos em
ambientes de agua doce durante uma fase crucial da diversificagdo dos crocodiliformes. Os
rastros aqui descritos representam, segundo as evidéncias atuais, o registro mais antigo
conhecido de comportamento de arrasto abdominal em crocodiliformes em tais ambientes
durante o Cretaceo Inferior. Esse achado expande o intervalo temporal e geografico desse
repertdrio comportamental e destaca a novidade paleobioldgica dessa ocorréncia dentro do
registro icnoldgico do grupo, possivelmente representando um dos primeiros exemplos de

ecologia semiaquatica em agua doce entre crocodiliformes, andloga a das formas modernas.
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