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RESUMO 

 

A análise da interação entre insetos e plantas em fitofósseis é uma área 

da Paleontologia que vem crescendo gradualmente nos últimos anos. Estudos 

nesta área podem fornecer dados peleoecológicos e paleoambientais 

importantes para o entendimento da coevolução entre plantas e insetos. Desde 

o aparecimento das primeiras evidências de folhas danificadas por insetos, 

estes organismos e as plantas têm evoluído juntos, e esta coevolução teve um 

grande pulso durante o Cretáceo com a diversificação das angiospermas, que 

resultou no surgimento de numerosos grupos de fitófagos. Na Bacia do Araripe, 

a Formação Crato destaca-se por apresentar grande abundância e diversidade 

de fósseis, principalmente de plantas e insetos. Em relação à 

paleoentomofauna, a Bacia do Araripe é reconhecida por ser uma das 

localidades com maior abundância e diversidade de insetos do Cretáceo. Neste 

trabalho são documentados novos registros de interação em espécimes de 

Pteridófitas, Gimnospermas e Angiospermas, mostrando uma grande 

diversidade de tipos de interações. Através de análises em laboratório os 

fósseis foram medidos, analisados ao microscópio e fotografados, sendo 

possível identificar, de acordo com comparação com a literatura, as formas de 

tipos de danos (DT) em cada espécime. Os tipos de danos identificados neste 

trabalho foram diversificados, podendo ser observado a presença de galhas de 

inseto, alimentação de margem foliar (herbivoria), minas e oviposição de 

insetos e esqueletonização, que estão presentes em 19 espécimes, com 

destaque para as Angiospermas, que apresentaram a maior diversidade. 

 

Palavras-chave: Formação Crato, icnofósseis, herbivoria, Cretáceo Inferior, 

paleoecologia. 

 

 

 

 

 

 



ABSTRACT 

 

The analysis of the interaction between insects and plants in phytofossils 

is an area of paleontology that is growing gradually in recent years. Studies in 

this area can provide peleoecological and paleoenvironmental data important 

for understanding the co-evolution between plants and insects. Since the 

appearance of the first evidence of leaves damaged by insects, these 

organisms and plants have evolved together, and this coevolution had a great 

pulse during the Cretaceous with the diversification of angiosperms, which 

resulted in the emergence of large groups of phytophagous. In Araripe Basin, 

the Crato Formation stands out by having abundance and diversity of fossils 

species of plants and insects. Regarding the insect fauna of the Araripe Basin is 

recognized as one of the locations with the greatest abundance and diversity of 

Cretaceous insects. In this work they are documented new interaction records 

in specimens of ferns, gymnosperms and angiosperms, showing a wide variety 

of types of interactions. Posteriorly the fossils were measured, analyzed under 

the microscope and photographed, it is possible to identify, in accordance with 

comparison to the literature, the forms of damage types (DT) in each specimen. 

The types of damage identified in this study were diverse and can be observed 

the presence of insect galls, leaf margin feeding (herbivory), mines and 

oviposition of insects and skeletonization, which are present in 19 specimens, 

especially the angiosperms, which had the highest diversity. 

 

keywords: Crato Formation, ichnofossil, herbivory, Early Cretaceous, 

paleoecology. 
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1. INTRODUÇÃO  

 

A origem e evolução de plantas terrestres foi um acontecimento de 

grande importância na história da vida, com relevantes consequências para a 

evolução de organismos terrestres em diversos ambientes (Kenrick e Crane, 

1997). Algumas inovações foram importantes para essa grande evolução das 

plantas, como o desenvolvimento de um ciclo de vida de duas fases e uma 

grande variedade de órgãos complexos que desenvolveram sistemas de 

transporte e respiração, tecidos estruturais e variedades de folhas e raízes de 

vários tipos (Kenrick e Crane, 1997). O surgimento das plantas terrestres teve 

consequências em ecossistemas terrestres e de água doce, e, 

consequentemente, para a evolução dos grupos animais que vivem nesses 

habitats (Beerbower, 1985; Dimichele, 1992). Assim como todos os seres vivos, 

as plantas também possuem ancestrais aquáticos e sua evolução está 

intimamente ligada ao domínio do ambiente terrestre e a diminuição de sua 

dependência da água para reprodução (Raven et al., 2007). 

As pteridófitas surgiram há cerca de 400 milhões de anos, durante o 

Siluro-Devoniano e foram os primeiros vegetais a conquistar definitivamente o 

ambiente terrestre (Tryon e Tryon, 1982; Stewart, 1983). As pteridófitas são 

plantas sem sementes, descendentes de grupos vascularizados primitivos e 

são, em geral, terrícolas, rupícolas ou epífitas, apresentando também 

representantes aquáticos (Raven et al., 2007). Atualmente são representadas 

pelos grupos Ophioglossales, Salviniales, Cyatheaceae, Dickosoniaceae, 

Polypodiaceae e Gleicheniaceae e seu surgimento e diversificação datam do 

Cretáceo (Raven et al., 2007). As pteridófitas possuem representantes na 

Bacia do Araripe, como a espécie Ruffordia goeppertii e Isoetes sp. (Dunker) 

(Bernardes-de Oliveira et al., 2003). As Gimnospermas surgiram durante o 

Carbonífero (Taylor e Taylor, 1993), se diversificaram no Permiano e atingiram 

seu auge no Triássico. As Gimnospermas formavam o grupo vegetal mais 

abundante na Bacia do Araripe no Cretáceo Inferior (Bernardes-de-Oliveira et 

al., 2003). Fósseis pertencentes a coniferales e gnetales são representantes 

das Gimnospermas encontrados nesta Bacia (Bernardes-de-Oliveira et al., 

2003; Lima et al., 2012). As angiospermas surgiram no Cretáceo e são 

amplamente dominantes nos dias atuais (Raven et al., 2007). Na Bacia do 
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Araripe elas são representadas pelas Magnoliales, Piperales, entre outras, e se 

destacam no registro fossilífero mundial devido à preservação de estruturas 

floríferas conectadas a partes vegetativas (Friis et al., 2011). 

A história da diversificação e do domínio de artrópodes terrestres está 

relacionada à história das plantas vasculares (Crepet, 1972; Smart e Hughes, 

1973). Alguns trabalhos, inclusive, sugeriram que durante a sucessão de floras 

ao longo da evolução ocorreu uma mudança similar nos artrópodes terrestres, 

especialmente naqueles que estão obrigatoriamente ligados a grupos de 

plantas específicas (Niklas et al., 1985; Tahvainainen e Niemalä, 1987). 

Nenhum outro filo colonizou a Terra com tanto sucesso como os artrópodes, 

sendo que os insetos possuem um registro fossilífero surpreendentemente 

extenso (Crepet, 1972). Por qualquer medida de dominância – diversidade de 

espécies, biomassa, integração trófica nos ecossistemas, os artrópodes 

contribuem fundamentalmente na estrutura de ecossistemas terrestres 

juntamente com plantas vasculares terrestres (Crepet, 1972).  

A análise de interação inseto-planta no registro fóssil ainda é um campo 

relativamente novo na Paleontologia, recebendo nos últimos anos contribuições 

ao tema, o que tem proporcionado avanços nas análises e interpretações sobre 

a coevolução de plantas e insetos (Adami-Rodrigues et al., 2004). Há alguns 

anos atrás, os fitofósseis que apresentavam essas evidências eram 

descartados, pois eram considerados mal preservados (Braz et al., 2011). O 

interesse pelos estudos de interações entre insetos e plantas aumentou no 

período entre as décadas de 60 e 80, com publicações de artigos influentes 

que apresentaram novos mecanismos de observação em amostras contendo 

interação entre insetos e plantas (Ehrlich e Raven, 1964; Feeny, 1976; 

Berembaum, 1983, Taylor e Scott, 1983). A partir dos anos 2000 ocorreu um 

avanço e aumento de publicações na área, como exemplo, cita-se os artigos de 

Beck e Labandeira (1998), Wilf e Labandeira (1999), Ash (1996, 1999, 2000, 

2005), Glaspool et al. (2003), Adami-Rodrigues (2004a, b), Wappler (2010), 

Currano et al. (2011) e Pinheiro et al. (2012, 2015).                                                  

 Desde o Permiano são relatados registros de interações, evidenciando 

que plantas e insetos têm evoluído juntos em interações benéficas e 

detrimentais (Dilcher, 1979), como resultado da evolução das plantas, 

principalmente das angiospermas, que ocorreu entre o final do Jurássico e o 
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início do Cretáceo. A expansão das angiospermas resultou no surgimento de 

numerosos grupos de fitófagos, o que contribuiu para o aumento das 

evidências dos danos causados as plantas (Kozlov, 1989; Stephenon, 1992; 

Labandeira et al., 1994). 

 Os insetos fitófagos dependem das plantas para sobreviver e ficam 

sujeitos a todas as alterações que resultam das interações entre estas e o meio 

ambiente (Pizzaniglio, 1991). O alimento utilizado pelo inseto altera de alguma 

forma, alguns aspectos, tais como, o comportamento, a fisiologia e a ecologia, 

o que torna fundamental as relações entre plantas e insetos (Slansky e 

Rodrigues, 1987). A herbivoria pode ser alterada devido alguns fatores, como a 

distribuição e a densidade da planta hospedeira e principalmente o clima, fator 

considerado um dos mais importantes nas interações inseto-planta (Edwards 

Wratten, 1981; Martinat, 1987).  

 As relações inseto-planta se estabeleceram devido a necessidade de 

nutrição, abrigo e reprodução de ambos os envolvidos, tanto para os insetos 

como para as plantas, sendo demonstrados em vários estudos sobre co-

evolução (Horn et al., 2011). Um grande exemplo é a alimentação por néctar e 

a subsequente polinização da planta que foi constatado no Cretáceo, 

juntamente com o surgimento e diversificação das angiospermas (Crepet e 

Friis, 1987). Nesse período também se observam muitas adaptações e novos 

comportamentos dos insetos em resposta as estratégias das plantas para 

minimizar a herbivoria (Horn et al., 2011). Embora as evidências de danos às 

plantas no Jurássico sejam pobremente representadas mundialmente, o 

registro se torna mais informativo para floras do Cretáceo Médio (Kozlov, 1988; 

Stephenson, 1991; Labandeira et al., 1994), coincidentemente com a expansão 

das angiospermas.  

O último importante pulso na diversificação dos artrópodes terrestres 

está associado à irradiação das angiospermas, durante os últimos dois terços 

do Cretáceo (Mesozoico). Depois dessa explosão evolutiva, houve uma 

estabilização a nível hierárquico de família durante o Paleógeno (Cenozoico), 

embora tenham ocorrido durante o Cretáceo Superior (Labandeira, 1989) 

significativos rearranjos biogeográficos devido a mudanças dos gradientes 

latitudinais climaticamente estáveis, o que conduziu a uma mudança radical do 

clima mundial no Cenozoico (Dorf, 1969). A continuidade taxonômica dos 
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artrópodes durante esse intervalo é evidenciada pelo alto número de grupos 

preservados em vários depósitos de âmbar do Cretáceo e do Terciário que são 

atribuídos a famílias e até mesmo a gêneros ainda existentes (Larsson, 1978; 

Keilbach, 1982) (Figura 1). 

 

 

Figura 1: Evolução das principais ordens de insetos e a relação com a evolução das 
angiospermas. Modificado de Labandeira (2000). 

  

A Formação Crato apresenta grande diversidade tanto de fósseis de 

plantas quanto de insetos, sendo que este último trata-se do grupo com a maior 

diversidade já descrita para a Bacia do Araripe (Saraiva et al., 2015). A 

presença de vegetais fósseis da Formação Crato apresentando evidências de 

interação inseto-planta já foi registrada anteriormente nos trabalhos de Braz et 

al. (2009, 2011) e Xavier et al (2014), onde foi observado a ocorrência de 

galhas de insetos, registro de oviposição de insetos, herbivoria foliar, 
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esqueletização de folhas e minas de inseto. A Bacia do Araripe é conhecida 

mundialmente pelo excelente estado de preservação de seus fósseis (Kellner, 

1999). Essa preservação permite estudos mais profundos sobre interação 

inseto-planta em fósseis do Cretáceo Inferior, especialmente nos da Formação 

Crato. Neste trabalho, foram analisados dezenas de espécimes de pteridófitas, 

gimnospermas e angiospermas em busca das interações preservadas nestes 

fósseis e sua possível relação paleoecológica com a entomofauna da 

Formação Crato.  
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2. CONTEXTO GEOLÓGICO 

 

A Bacia do Araripe está localizada na Região do Cariri, situada ao sul do 

estado do Ceará, noroeste do estado do Pernambuco e leste do estado do 

Piauí, ocupando uma área de aproximadamente 12.000Km² (Figura 2). Está 

localizada entre os meridianos 38° e 30‘ e 40° e 30‘ de longitude W de 

Greenwich e os paralelos 7° e 05‘ e 7° e 50‘ de latitude S (Lima et al. 2012). A 

Bacia do Araripe é a mais extensa das bacias interiores do Nordeste, e a que 

apresenta a história geológica mais complexa (Assine, 2007). Essa bacia 

destaca-se na geomorfologia pela existência da Chapada do Araripe, a qual se 

deve seu nome, uma feição geomorfológica alongada na direção Leste-Oeste 

(Valença et al., 2003). A chapada está limitada por escarpas erosivas íngremes 

e formada por unidades da sequência pós-rifte (Aptiano/Cenomaniano) (Assine, 

2007). Foi dividida em duas sub-bacias pré-aptianas menores denominadas 

Feira Nova e Cariri (Assine, 2007). A primeira proposição estratigráfica para a 

Bacia do Araripe foi realizada por Small (1913), porém, nas décadas seguintes 

várias outras propostas foram apresentadas visando um maior detalhamento 

desta bacia sedimentar (Beurlen, 1962; 1971; Mabesoone e Tinoco, 1973; 

Assine, 1990; Brito-Neves, 1990; Ponte e Appi, 1990; Assine, 1994; Ponte e 

Ponte-filho, 1996; Neumann e Cabrera, 1999; Viana e Neumann, 2002; 

Valença et al., 2003; Martill et al., 2007; Assine, 2007).  

 As bacias interiores do Nordeste formam um conjunto de pequenas 

bacias fanerozoicas localizadas entre as bacias de Tucano-Jatobá, Parnaíba e 

Potiguar, que originalmente fizeram parte de uma única bacia que sofreu 

falhamentos que apresentam relações próximas com o Araripe, porém, a 

estratigrafia desses fragmentos deixa claro que os mesmos passaram por 

situações geológicas distintas (Cordani et al., 1984; Brito-Neves, 1990). O 

mesmo processo de rifteamento que originou a separação da África com a 

América do Sul foi também responsável pela origem e evolução das bacias 

interiores do Nordeste (Berthou, 1990; Mabesoone, 1996; Ponte e Ponte-Filho, 

1996). Os ciclos de deposição da Bacia do Araripe estão associados aos 

mecanismos tectônicos de separação dos continentes da margem atlântica. 

São estes: O pré-rifte – estágio anterior a separação, o sin-rifte – estágio 
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simultâneo ao esforço de fragmentação dos blocos continentais e o pós-rifte – 

estágio posterior a fragmentação dos blocos continentais (Carvalho e Santos, 

2005). No contexto paleontológico, a principal unidade litoestratigráfica da 

Bacia do Araripe é o Grupo Santana (Neumann e Cabrera, 1999) que 

representa as formações Rio da Batateira, Crato, Ipubi e Romualdo, 

destacando-se Crato e Romualdo pela qualidade, quantidade e preservação do 

conteúdo fossilífero encontrado nas mesmas. 

 

 

Figura 2: A) Localização da Bacia do Araripe na América do Sul. B) A Bacia do Araripe na 
fronteira dos estados do Ceará, Piauí e Pernambuco, no Nordeste do Brasil. C) Esboço do 
mapa da Bacia do Araripe, indicando com uma estrela a localização da mina onde a paleoflora 
foi encontrada, entre as cidades de Nova Olinda e Santana do Cariri (Ceará). Modificado de 
Sayão et al. (2011). 
 

O Grupo Santana engloba as camadas mais fossilíferas da região e seu 

nome se deve a uma descrição inicial de Small (1913) que denominou de 
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calcário de Sant‘Anna as camadas de calcário laminado da atual Formação 

Crato (Valença et al., 2003). Estudos posteriores comprovaram a existência de 

dois fossillagerstätten na Bacia do Araripe, referentes às formações Crato e 

Romualdo, ambas pertencentes ao Grupo Santana (Maisey, 1991; Martill et al., 

2007). 

A Formação Crato aflora no flanco nordeste da Bacia do Araripe, 

constituindo um importante sítio geológico e paleontológico do país (Viana e 

Neumann, 2002). Esta formação é constituída por calcários micríticos 

laminados (Figura 3), com coloração que varia do cinza ao creme, com 

pseudomorfos de halita (Neumann e Cabrera, 1999). Esta formação é bastante 

explorada como fonte de calcário, onde fósseis são encontrados com 

abundância durante o processo de extração do calcário para comercialização 

na região. Nesta formação podem ser encontrados: artrópodes, peixes, 

anfíbios, quelônios, crocodilomorfos, pterossauros, squamata, ostracodes, 

conchostráceos, aves, bem como pólen, esporos e fragmentos vegetais (Martill, 

2007; Saraiva et al., 2015).  

 

 

Figura 3: A) Afloramento da Formação Crato localizado no município de Nova Olinda-CE. B) 
Área de exploração nas minas de calcário laminado onde são encontrados os fósseis da Bacia 
do Araripe. Retirado de Lima (2013). 

 

A Formação Crato representa uma sequência lacustre de grande 

predominância carbonática constituída por seis unidades denominadas de C1 a 

C6, separadas por arenitos, siltitos e folhelhos (Neumann e Cabrera, 1999). 

Estes seis pacotes carbonáticos da Formação Crato encontram-se distribuídos 

em uma série de afloramentos na Chapada do Araripe, desde Santana do 

Cariri até próximo à cidade de Porteiras, sendo que geralmente os 
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afloramentos de calcário laminado localizam-se em pedreiras ou na margem de 

rios (Viana e Neumann, 2002). 

 

2.1. Paleoflora da Formação Crato 

  

 A Bacia do Araripe apresenta uma abundante e variada flora composta 

por coníferas (em sua maioria), licopsidas, pteridófitas, gnetaleanas e 

angiospermas (Lima et al., 2012) (Figura 4). A maior parte dessa paleoflora 

pertence a Formação Crato, e isso se deve a alguns fatores tais como a 

diversidade de plantas no Cretáceo, que foi o período em que as angiospermas 

se diversificaram (Mohr e Friis, 2000), seu ambiente de deposição de baixa 

energia e grande precipitação de carbonato de cálcio facilitava a preservação 

de praticamente tudo que era levado ao fundo do lago. A exploração contínua 

nas minas de calcário laminado faz com que estes sejam mais facilmente 

encontrados do que em outras formações fossilíferas da Bacia do Araripe (Lima 

et al., 2012). 

 Três registros apontam a presença de pteridófitas na Formação Crato: 

Dilcher et al. (2000) relataram um exemplar similar a espécies do morfogênero 

Schizoneura. Micrófilas de Isoetites foram relatadas por Bernardes de Oliveira 

et al (2003) e Ruffordia goeppertii descrita por Mohr et al. (2015). 

As coníferas da Formação Crato estão representadas pelas espécies e 

gêneros: Araucarites vulcanoi descrita por Duarte (1985), Araucaria cartellei 

(Duarte, 1993), Araucariostrobus sp (Kunzmann et al., 2004), Brachyphyllum 

obesum e Brachyphyllum castilhoi, ambas descritas por Duarte (1985). Ainda 

foram descritas as espécies Brachyphyllum insigne (Duarte, 1993), Tomaxellia 

biforme (Kunzmann et al., 2006), Lindleycladus sp. (Kunzmann et al., 2004) e 

Frenelopsis sp (Kunzmann et al., 2006). A ordem Gnetales está presente 

através das famílias Ephedraceae com a espécie Cratonia cotyledon (Rydin et 

al., 2003), e da família Welwitschiaceae com as espécies Welwitschiaprisca 

austroamericana, Welwitschiostrobus murili e Welwitschiophylum brasiliense, 

ambas descritas por Dilcher et al. (2005). Cearania heterophylla, espécie com 

afinidades gnetaleanas descrita por Kunzmann et al. (2009) e Cariria 

orbiculiconiformis (Kunzmann et al., 2011). 
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A flora angiospérmica é constituída por espécies terrestres e aquáticas 

(Lima et al., 2012). As espécies aquáticas são: Protananas lucenae (Leme et 

al., 2005), Endressinia brasiliana (Mohr e Bernardes-de-Oliveira, 2004) e 

Araripia florifera (Mohr e Eklund, 2003). Entre as espécies terrestres estão 

Klitzchophyllites flabellatus (Mohr e Rydin, 2002), Iara iguassu (Fanton et al., 

2006), Pluricarpellatia peltata (Mohr et al., 2008) e Cratosmilax jacksoni (Lima 

et al., 2014). Entre os vegetais fósseis da Formação Crato com afinidade 

desconhecida encontram-se folhas de Caytoniales descritas por Fanton et al. 

(2007) e brotos de uma possível gimnosperma descrito por Kunzmann et al. 

2007). 

 

Figura 4: Exemplares de vegetais fósseis da Formação Crato. A) Ruffordia goeppertii - 
pteridófita; B) Brachyphyllum obesum - gimnosperma; C) Araripia florifera – angiosperma. 
Retirado de Lima (2013). 

 

2.2. Paleoentomofauna da Formação Crato 

 

Cerca de 70% de todas as famílias de insetos presentes atualmente na 

natureza também são conhecidas no registro fóssil (Ross et al., 2000; 

Jarzembowski, 2001). Na América do Sul, vários afloramentos contendo 

insetos fósseis são conhecidos, porém, mesmo sua paleontomofauna sendo 

rica e diversificada, seu conhecimento é restrito a poucos afloramentos. Os 

insetos constituem o grupo fóssil mais diversificado da Bacia do Araripe 

(Saraiva et al., 2015). Pinto e Puper (1986) descreveram Mesoblattina limai, da 

ordem Blattodea, a primeira espécie de inseto descrita para a Bacia do Araripe 
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e a partir do final da década de 80 Martins-Neto e colaboradores descreveram 

outras inúmeras espécies de insetos (Saraiva et al., 2015). 

A Formação Crato (Grupo Santana) destaca-se pela abundância e 

excelente estado de preservação, representando hoje o maior registro 

paleontomológico da América do Sul e um dos mais importantes do mundo 

(Menon e Martill, 2007). Mais de duzentas espécies de artrópodos foram 

descritas com destaque para as ordens Odonata, Ephemeroptera e Othoptera 

com as maiores quantidades de espécies descritas (Pinto e Purper, 1986; 

Martins-Neto, 1987a, b, c; Grimaldi, 1990; Martins-Neto, 2006) (Figura 5).   

Na Formação Crato ocorre pelo menos dezesseis ordens de insetos, 

onde a maioria ainda possuem representantes atuais. São as ordens Odonata, 

Ephemeroptera, Blattodea, Orthoptera, Isoptera, Dermaptera, Hemiptera, 

Neuroptera, Amphiesmenoptera, Coleoptera, Hymenoptera, Lepidoptera, 

Trichoptera, Mecoptera e Diptera (Pinto e Purper, 1986; Martins-Neto, 1987a, 

b, c; Grimaldi, 1991; Martins-Neto, 2006). Entre os insetos fitófagos e 

aquáticos, que se diversificaram no Mesozoico, estão presentes na 

paleoentomofauna da Formação Crato (Brito, 1984; Grimaldi, 1991; Kenrick e 

Davis, 2004; Martins-Neto, 2006; Menon e Martill, 2007).  
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Figura 5: Gráfico demonstrando a diversidade de ordens de insetos da Formação Crato, 
baseado em Menon e Martill (2007); 1) Amphiesmenoptera, escala 5 mm (Retirado de Bechly, 
2007); 2) Dermaptera, escala 5 mm (Retirado de Haas, 2007); 3) Blattodea, escala 5 mm 
(Retirado de Nel et al., 2014); 4) Hemiptera, escala 1 mm (LPU 1225); 5) Hymenoptera, escala 
1 mm (Retirado de Darling, 1990); 6) Coleoptera, escala 1 mm (Retirado de Santos et al., 
2011); 7) Odonata, escala 10 mm (LPU 800); 8) Diptera, escala 5 mm (LPU 461); 9) Orthoptera, 
escala 5 mm (MPSC 162); 10) Neuroptera, escala 5 mm (MPSC 1825); 11) Ephemeroptera, 
escala 5 mm (Retirado de Martins-Neto, 2006); 12) Isoptera, escala 2 mm (Retirado de Grimaldi 
et al., 2008).   
 

13 - OUTROS 
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3. GRUPOS FUNCIONAIS DE ALIMENTAÇÃO PARA INSETOS 

ASSOCIADOS A PLANTAS 

 

O conceito de grupo funcional de alimentação foi formalizado, 

inicialmente a partir de estudos ecológicos de insetos de água doce (Cummins, 

1973; Cummins e Klug, 1979; Cummins e Merritt, 1984), embora o conceito 

também tenha sido usado informalmente para referir-se aos diversos métodos 

de alimentação dos insetos terrestres (Coulson e Witter, 1984; Lawton et al., 

1993; Metcalf e Metcalf, 1993). Conforme esses autores, os grupos funcionais 

de alimentação podem ser classificados em vinte maneiras básicas pelas quais 

os insetos acessam a comida. Para os insetos associados a plantas, eles são 

os seguintes: 

 

a) mastigação dos órgãos foliares (alimentação de folhagem externa); 

b) alimentação de fluídos por meio de estiletes intrusivos (perfuradores-

sugadores); 

c) consumo endofítico de tecidos duros (escavação); 

d) consumo endofítico de tecidos de folhas macias (redução foliar); 

e) indução de tecido da planta para nutrição e moradia de artrópodes 

imaturos (galhadores); 

f) consumo endofítico de endospermas ou de um tecido nutritivo 

resultando na morte do gametófito (predação de semente); 

g) alimentação de fluídos por meios não invasivos como o 

espongeamento e sifoneamento (alimentação de fluído superficial); 

                           

 

3.1.  Alimentação de folhagem externa  

 

Insetos com alimentação de folhagem externa, compreendendo estágios 

larvais e adultos mandibulados, que consomem total ou parcialmente a 

espessura de tecidos foliares vivos externamente. Diversos subtipos principais 

de alimentação de folhagem externa são reconhecidos, nominalmente (Scott e 

Taylor, 1983; Labandeira e Beall, 1990): 
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a) alimentação marginal, caracterizada geralmente por escavações ou 

outros tipos de remoção da margem das folhas;  

b) alimentação de buracos, por meio da qual porções interiores 

circulares ou poligonais da folha são removidas; 

c) e esqueletonização (= esclerotinização ou quitinização), que 

caracteriza o consumo de uma parte não marginal de uma folha com a 

permanência das nervuras, frequentemente formando um 

entrelaçamento de veias mais finas ou mais grossas. 

 

A maioria dos grupos existentes que se alimentam de folhagem externa 

são imaturos e adultos de quase todas as espécies de Orthoptera, 

Phasmatoptera e Lepidoptera, e uma percentagem menor de Coleoptera e 

Hymenoptera (Coulson e Witter, 1984).   

 

3.2. Perfurar e sugar 

 

Insetos que praticam perfuração-sugação possuem mandíbulas 

especializadas compostas tipicamente de um ou dois pares de estiletes para 

penetrar nos tecidos das plantas e incluem estruturas acessórias, tal como 

bomba cibarial (sifão), controlada por músculo para produzir sucção para sugar 

seiva (Childers e Achor, 1991). Os perfuradores-sugadores exibem uma 

combinação única de se alimentarem de tecidos internos enquanto estão 

estacionados externamente ao órgão da planta atacada. Esses consumidores 

invasivos visam atingir tipicamente o xilema, o floema ou o mesófilo da planta, 

deixando um padrão característico de dano à planta, evidente interna e 

externamente (Childers e Achor, 1991; Johnson e Lyon, 1991). 

 

3.3. Escavação 

 

Artrópodes escavadores constroem túneis através de tecidos duros das 

plantas, especialmente madeira (lenho), mas também casca (córtex), 

colênquima e esclerênquima. As escavações são predominantemente 

realizadas por pulgões oribatídeos e cupins e larvas holometabólicas. Esses 

dois últimos grupos possuem boca mandibulada para macerar ou cortar tecidos 
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endurecidos em partículas menores que podem ou ser digeridas e eliminadas 

como pelotas fecais, sendo estas moldadas, formando o revestimento interno 

dos túneis, ou fortemente comprimidas atrás do escavador que avança dentro 

do túnel (Zinkler et al., 1986). 

Alguns pulgões e insetos são conhecidos por possuir uma microbiota 

especial nas vísceras responsável pela digestão de lignina e outros 

polissacarídeos encontrados no lenho e em tecidos similares que são 

tipicamente resistentes à quebra enzimática (Zinkler et al., 1986; Nalepa, 1994; 

Terra et al., 1996). Em contraste, outros grupos de insetos formam um 

mutualismo, utilizando fragmentos de lenho e similares como substrato e 

alimentando-se dos fungos resultantes da decomposição dos restos vegetais 

(Martin, 1987; Haack e Slansky, 1987). Os escavadores modernos são 

predominantemente cupins e larvas de besouros, os últimos especialmente 

representados por ―escavadores de galhos‖, ―escavadores de madeira 

metálica‖, besouros de chifres grandes, gorgulhos, ―besouros de casca de 

árvore‖ e ―escavadores de buraco de alfinete‖, os quais de várias maneiras 

escavam através do lenho central e do córtex das árvores (Crowson, 1981). 

 

3.4. Redução foliar  

 

Redutores foliares são consumidores móveis de tecidos foliares moles 

que não provocam nenhuma reação histológica importante. Eles são as larvas 

de insetos holometabólicos (Connor e Taverner, 1997) e pulgões (Fernandez e 

Athias-Binche, 1986). Os pulgões particularmente apresentam um padrão 

ontogenético característico que se inicia com o sítio de colocação de ovos 

contendo um ovo inserido no tecido da folha ou deitado sobre a sua superfície, 

seguido pela larva que consome determinada camada de tecido onde uma 

trilha característica é formada a qual, frequentemente, termina em uma câmara 

maior, usada para pupação (Hering, 1951). 

Os redutores foliares compreendem as larvas das quatro principais 

ordens de insetos holometabólicos: Coleoptera, Diptera, Lepidoptera e 

Himenoptera (Hespenheide, 1991; Connor e Taverner 1997). A ordem 

Lepidoptera contém a esmagadora maioria de espécies redutoras foliares, mas 

diferentemente das outras ordens caracterizadas por múltiplas origens de taxa 
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relativamente derivados de formas consumidoras externas, o hábito de redução 

foliar nas lagartas provavelmente se originou uma vez e é uma característica 

primitiva dessa ordem (Connor e Taverner 1997). 

 

3.5. Galhadores 

 

Uma galha de artrópode é uma estrutura da planta atipicamente 

aumentada a qual é endofíticamente induzida por uma larva ou uma ninfa de 

artrópode e resulta na produção de certos tecidos ricos em nutrientes que por 

fim são consumidos. Galhas são estruturas tridimensionais, salientes, 

frequentemente endurecidas externamente e que podem ocorrer em qualquer 

órgão da planta, representando o controle metabólico da produção de tecido do 

hospedeiro por meio do pulgão, da ninfa hemipteróide ou da larva 

holometabólica encapsulados (Hori, 1992).  

O hábito de vida dos galhadores originou-se independentemente muitas 

vezes em grupos diferentes, tais como pulgões tarsonemóides e eriofióides, 

várias linhagens de Thysanoptera, percevejos de laço, percevejos ―spittle‖, 

afídeos e estenorrincos dentro dos Hemiptera, ―besouros escavadores de 

madeira metálica‖, ―besouros de chifre comprido‖, gorgulhos e ―besouros de 

casca de árvore dentro dos Coleoptera; mosquitos-pólvora, moscas das frutas, 

moscas cloropídeas e varejeiras dentro dos Diptera; traças cecidosídeas, 

morfídeas, gelequiídeas e cosmopterigídeas em Lepidoptera; e vespas 

calcidoídeas e vespas de galha dentro dos Hymenoptera (Dreger-Jauffret e 

Shorthouse, 1992). Os insetos galhadores são altamente específicos quanto ao 

tecido e ao hospedeiro. 

Embora cerca de 80% das galhas atuais ocorram em folhas (Mani, 

1964), o registro fossilífero indica que as mais antigas que se tem 

conhecimento foram encontradas em caules ou pecíolos – representando um 

modo de alimentação antigo, arraigado em florestas pantanosas carboníferas 

do Pennsilvaniano e mais provavelmente derivado de insetos escavadores 

(Labandeira e Phillips, 1996b; Labandeira, 1998a). Galhas fósseis são 

encontradas tanto em depósitos cujos restos vegetais encontram-se 

preservados como compressões, como naqueles em que estes estão 
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permineralizados (Larew, 1992) e raramente, se é que ocorre, podem ser 

achados no âmbar.  

 

3.6. Predação de sementes 

 

Os insetos predadores de sementes, tipicamente, penetram tecidos 

endurecidos para atingir as fontes alimentares alvo, particularmente o 

endosperma ou outros tecidos essenciais à sobrevivência esporofítica. 

Paleodictiopteróides têm sido reconhecidos como predadores de sementes do 

Paleozoico (Sharov, 1973), embora os predadores de semente de hoje incluam 

percevejos de semente, besouros de sementes, gorgulhos, vespas, traças, e 

muitos outros grupos (Gullan e Cranston, 2009). 

 

3.7. Alimentação de fluídos superficiais 

 

Enquanto os polinizadores consomem fluídos associados com flores e 

estão envolvidos na transferência de pólen, alimentadores de fluídos 

superficiais têm uma gama maior de fluídos embebidos que são produzidos 

pelas plantas e muitos não estão necessariamente envolvidos com polinização. 

Alimentos comuns para alimentadores de fluídos superficiais originam-se em 

todos os principais grupos de plantas vasculares e incluem os néctares florais 

(Opler, 1983) e os extraflorais, a seiva que flui de pontos inflingidos por insetos 

perfuradores-sugadores, o tecido subdermal exposto e os fluídos, os produtos 

de gutação de insetos sugadores de seiva (Setsuda, 1995).  

Os tipos mais comuns de absorção de fluídos são o espongeamento 

sifoneamento em Lepidoptera e besouros (Barth, 1985), e várias combinações 

de lambimento, espongeamento e sifoneamento entre os Hymenoptera que 

possuem um aparelho maxilolabial (Jervis e Vilhelmsen, 2000). Os que se 

alimentam de fluídos superficiais são reconhecíveis com certeza até o Triássico 

Inferior, concomitante com a primitiva radiação dos Dipteranematóceros 

(Krzeminski, 1992). 

 

A informalidade e simplicidade da denominação no registro fóssil das 

associações inseto-planta se manteve até 1996, com apenas três 
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denominações (Recorte - remoção de margem foliar; Ataque - remoção de 

limbo foliar e Marcas de oviposição), sendo adotada nova terminologia para a 

classificação de danos no paleozoico, a partir de Beck e Labandeira (1998): 

a) remoção de margem de ápice foliar; 

b) remoção cuspidada de margem; 

c) marcas pequenas com borda de tecido com reação lobada; 

d) marcas grandes com borda de tecido com reação angulosa; 

e) grandes remoções de limbo foliar; 

f) pequenas remoções circulares de limbo foliar; 

g) esqueletonização. 

 

Alguns danos podem ser causados por fungos, bactérias e por outros 

invertebrados. Neste sentido, Labandeira e colaboradores publicaram em 2007 

um Guia de Identificação de Tipos de Danos - com 150 DTs. OS DTs foram 

organizados em Grupos Funcionais Alimentares, os FFGs, documentados por 

Coulson e Witter (1984) e Jonhson e Lyon (1991). O Guia de Identificação de 

Tipos de Danos - DTs está subdividido em FFGs: 

1 - CONSUMO ALIMENTAR FOLIAR EXTERNO; 

Consumo alimentar do tipo ovóide; 

Consumo alimentar de margem foliar;  

Esqueletonização; 

Consumo alimentar de superfície foliar (limbo); 

2 - CONSUMO ALIMENTAR DO TIPO PICADOR - SUGADOR; 

3 - GALHA; 

4 - MINA; 

5 – OVIPOSIÇÃO;  

6 - PREDAÇÃO DE SEMENTE. 
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4. OBJETIVOS 

 

4.1.  Objetivo geral: 

 

Identificar vestígios de interação inseto-planta em vegetais fósseis da 

Formação Crato, Cretáceo Inferior da Bacia do Araripe. 

 

4.2. Objetivos específicos 

 

 Analisar vegetais fósseis das coleções científicas do Laboratório de 

Paleontologia da URCA e do Museu de Paleontologia de Santana do 

Cariri em busca de ocorrências de vestígios de interação inseto-

planta; 

 Analisar qualitativamente os tipos de interação inseto-planta e 

classificá-las de acordo com o tipo de dano a planta. 
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5. MATERIAL E MÉTODOS 

 

5.1. Material estudado 

 

Para a realização deste trabalho foram utilizados fósseis depositados 

nas coleções científicas do Laboratório de Paleontologia da URCA e do Museu 

de Paleontologia da URCA em Santana do Cariri. Os fósseis da coleção do 

Museu de Paleontologia de Santana do Cariri foram cedidos por empréstimo 

para esta pesquisa após uma visita realizada para triagem dos fósseis da 

reserva técnica do museu (Figura 6).  

Foram analisados 56 espécimes de vegetais fósseis preservados em 

compressões calcárias provenientes da Formação Crato, Cretáceo Inferior da 

Bacia do Araripe. Os espécimes do Laboratório de Paleontologia da URCA 

estão catalogados com a sigla LPU e os espécimes do Museu de Paleontologia 

de Santana do Cariri estão catalogados com a sigla MPSC. Seus respectivos 

números de coleção encontram-se relacionados na análise dos fósseis. Dentre 

os vegetais fósseis examinados, 22 são de Angiospermas (39,3%), 23 

Gimnospermas (41,1%) e 11 são de Pteridófitas (19,6%). Antes de analisar o 

material foi necessária a preparação mecânica dos espécimes que ainda 

apresentavam rocha recobrindo a folha. 

 

5.2. Análise do material 

 

A análise das plantas fósseis foi realizada em estéreomicroscópio e 

lupas para caracterização dos tipos de danos, e por fotografias para constituir 

as imagens utilizadas no trabalho. A identificação dos tipos de interação inseto-

planta foi realizada utilizando critérios de Beck e Labandeira (1998) e 

Labandeira et al. (2007) de interação com insetos, e classificados como: 

herbivoria exofítica, galhas, minas, oviposição e esqueletonização. Os tipos de 

interação aqui observados foram comparados com os DT‘s (tipos de danos) 

descritos por Labandeira et al. (2007). 
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Figura 6: Análise dos fósseis da coleção do Museu de Paleontologia de Santana do Cariri. 

 

No Laboratório de Paleontologia da URCA, os fósseis foram examinados 

usando-se lupa binocular de modo a identificar possíveis sinais de fitofagia. O 

material foi também foi analisado e fotografado no Laboratório de Crustáceos 

do Semiárido (LACRUSE), com auxílio de câmera fotográfica e 

estéreomicroscópio. Na análise dos fitofósseis foram usadas folhas de plantas 

atuais que apresentavam possíveis evidências de fitofagia para comparação 

com os tipos de interação verificados nos espécimes fósseis.  

Para registro das fósseis foi utilizado um Estereoscópio Binocular Opton 

(Orsay, França) com aumento de 10X e câmera digital Canon EOS 60D (Tokio, 

Japão). A descrição dos espécimes foi realizada com base no Manual of Leaf 

Architecture (Ellis et al., 2009), pois todos os espécimes se tratam de ramos 

com folhas ou folhas isoladas. 
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6. RESULTADOS 

 

Dos fósseis analisados, dezenove apresentaram algum tipo de interação 

inseto-planta. Os tipos de danos identificados nos vegetais fósseis da 

Formação Crato se enquadram em quatro grupos funcionais de alimentação: 

herbivoria, galha, oviposição, mina e esqueletonização. Essas interações 

ocorrem nos três grupos de plantas fósseis estudados aqui: pteridófitas, 

gimnospermas e angiospermas. De acordo com o gráfico (Figura 7) pode-se 

observar que cinco espécimes de pteridófitas analisadas apresentaram algum 

tipo de interação e seis espécimes classificados como gimnospermas e nove 

espécimes classificados como angiospermas também apresentaram algum tipo 

de interação. Tais interações foram detalhadas nos subitens abaixo. 

 

 
Figura 7: Total de fósseis analisados mostrando presença e ausência de interação nos fósseis 

de pteridófitas, gimnospermas e angiospermas. 

 

 

6.1. Pteridófitas  

 

As Pteridófitas representam o grupo menos diversificado da Bacia do 

Araripe, mas demonstra ter um grande potencial para preservação de interação 

inseto-planta. Dos onze espécimes analisados, seis apresentaram algum tipo 

de interação. Essas interações foram herbivoria, galha e oviposição. No 
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espécime LPU 252, um ramo foliar de Ruffordia goeppertii (Dunker) Seward, 

medindo 110,02 mm de comprimento e 50,05 mm de largura, foi observado 

herbivoria de margem foliar (DT 12), com 1,0 mm cada DT que acompanha o 

tamanho das folhas (Fig. 8, 1-2). R. goeppertii é uma pteridófita relativamente 

pequena com rizomas prolongados e folhas parcialmente dimóficas e com 

formato deltoide (Mohr et al., 2015).  

MPSC 645 é um espécime semelhante a R. goeppertii da Formação 

Crato, mas difere desta quanto ao formato (romboidal) e a consistência, que 

em MPSC 645 é coriácea, além de outras características como a venação 

ausente. Este espécime apresenta os DT‘s 12 e 81, ou seja, herbivoria de 

margem foliar (Fig. 8, 3-4).  

Outro ramo foliar de R. goeppertii (LPU 1030), medindo 64,68 mm de 

comprimento e 29,18 mm de largura, apresenta evidências de herbivoria de 

margem foliar com pequenas excisões circulares presentes em diferentes 

folhas do ramo, que chegam a medir de 0,3–1,2 mm e são similares a DT12 

(Fig. 8, 5-6). Neste espécime foi observado um novo tipo de dano. São três 

marcas arredondadas com cerca de 0,5 x 0,5 mm de diâmetro, orientadas na 

margem da folha fértil de R. goeppertii (Fig. 8, 7). 

No espécime MPSC 1765 de R. goeppertii, medindo 130,94 mm de 

comprimento e 57,92 mm de largura, apresenta marcas de herbivoria no ápice 

da maioria das folhas. O tamanho da herbivoria encontrado nesse espécime 

varia de 1,30 mm a 4,45 mm, similares aos DT‘s 12 e 81 (Fig. 8, 8-9). MPSC 

653 também é um espécime de R. goeppertii e mede 32,49 mm de 

comprimento e 16,19 mm largura, com a presença de galhas e oviposição de 

insetos.  
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Figura 8: Espécimes de pteridófitas com presença de interação inseto-planta: 1) Espécime 
LPU 252, o tracejado marca a área onde se encontra a interação; 2) Detalhe de LPU 252 
evidenciando a herbivoria de margem foliar; 3) Espécime LPU 645, o tracejado mostra a área 
com interação; 4) Detalhe de LPU 645 mostrando a herbivoria na margem da folha; 5) 
Espécime LPU 1030 com a área marcada mostrando onde se encontra a interação; 6) Detalhe 
de LPU 1030, a seta aponta a herbivoria no ápice da folha; 7) Detalhe de LPU 1030, as setas 
mostram uma nova ocorrência de DT; 8) Espécime MPSC 1765, o tracejado marca a área onde 
se encontra a interação; 9) Detalhe de MPSC 1765, a seta mostra a herbivoria na margem 
foliar. 

 



39 
 

6.2. Gimnospermas 

 

O grupo mais diversificado da Bacia do Araripe é o das gimnospermas, 

cerca de 60% da paleoflora da Formação Crato é composta por este grupo de 

plantas. Dos vinte e três espécimes analisados, apenas seis apresentaram 

interação inseto-planta. O espécime LPU 188 é uma folha coriácea isolada, 

associada às Gnetales com 34,38 mm de comprimento e 12,64 mm de largura. 

A folha é oblanceolada de base aguda e ápice aparentemente arredondado, 

pois ele está parcialmente preservado por ter ocorrido a remoção do limbo 

foliar devido a interação. Assim, neste espécime foi encontrada a evidência de 

alimentação de margem foliar similar a DT13. Apresenta extração contínua de 

lâmina foliar no ápice da folha, com a presença de tecido de reação claramente 

definido por um contorno mais escurecido ao longo da margem. O exemplar 

apresenta pequena excisão de 3,61 mm de largura que vai do ápice para o 

meio da folha com 3,95 mm de comprimento (Fig. 9, 1). Outro espécime 

associado à Gnetales (LPU 902) trata-se de uma folha isolada, medindo 52,35 

mm de comprimento e 18,27 mm de largura. A base e o ápice estão ausentes 

na folha estreito-elíptica, mas é possível observar a presença de 

aproximadamente 21 nervuras paralelas com algumas nervuras transversais às 

primárias. Este espécime apresenta marcas de esqueletonização entre as 

nervuras do limbo, similar a DT23 (Fig. 9, 2-3). 

O espécime LPU 901 é uma folha isolada, possivelmente de Gnetales, 

com 79,19 mm de comprimento e 22,7 mm de largura com nervuras 

paralelinérveas. A folha é oblanceolada, de base aguda e ápice obtuso, com 

limbo aparentemente coriáceo. Este espécime apresenta dois tipos de 

herbivoria: evidência de alimentação de margem foliar (DT15) e atividade 

alimentar de ápice foliar (DT13). Quanto ao DT15 foi observada uma excisão 

de margem foliar que se expande para o interior da folha. Quanto ao DT13 foi 

observada herbivoria de ápice foliar com tecido de reação evidente na área 

atacada pelo inseto. Apresenta esqueletonização similar ao DT23. A 

esqueletonização é caracterizada pela remoção de tecido foliar entre venação 

(Fig. 9, 4).  
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Figura 9: Espécimes de gimnospermas com presença de interação inseto-planta: 1) Espécime 
LPU 188, seta mostra herbivoria de margem foliar no ápice da folha; 2) LPU 902, a área 
marcada indica a ocorrência de interação; 3) LPU 902, detalhe da esqueletonização; 4) LPU 
901, a seta para o lado mostra a área com esqueletonização e as setas para baixo mostram a 
herbivoria de margem foliar; 5) Detalhe de LPU 900, mostrando presença de galha; 6) LPU 900 
com a área marcada mostrando o local da interação; 7) MPSC 2130, área marcada mostra o 
local de interação; 8) MPSC 2130, seta mostra pequena excisão circular na base da folha. 
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Uma folha coriácea (LPU 900) medindo 33,41 mm de comprimento e 

16,43 mm de largura possui base aguda e ápice obtuso, com nervuras 

primárias partindo da base até o ápice. Neste espécime foi observada a 

presença de galha no limbo, medindo 1,0 mm de diâmetro, semelhante ao 

DT117 (Fig. 9, 5-6). MPSC 2130 também está relacionado às Gnetales e trata-

se de um ramo foliar com quatro folhas. Todas as folhas apresentam nervuras 

paralelinérveas, base aguda e ápice cuneado. Em apenas uma das folhas 

(77,87 mm de comprimento e 56,71 mm de largura) foi observado registro de 

interação na base do limbo: uma pequena excisão circular na base da folha 

medindo 2,12 mm, similar ao DT13 (Fig. 9, 7-8). Folha isolada de Gnetales 

medindo 24,27 mm de comprimento e 11,75 mm de largura (MPSC 640) 

apresenta três galhas de inseto dispostas nas regiões intervenais da parte 

mediana folha, similar a DT33.  

 

 

6.3.  Angiospermas 

 

As angiospermas representam o registro mais conhecido e bem descrito 

da paleoflora da Formação Crato e se destaca no cenário mundial por 

apresentarem excelente preservação, com estruturas floríferas conectadas a 

partes vegetativas. Além disso, são conhecidos inúmeros espécimes foliares, 

que são os mais propensos para a ocorrência de interações inseto-planta. O 

espécime MPSC 2400, por exemplo, é uma folha isolada de monocotiledônea 

da família Smilacaceae com 42,62 mm de comprimento e 23,09 mm de largura. 

Este exemplar corresponde à espécie Cratosmilax jacksoni Lima, Saraiva, 

Silva, Bantim e Sayão (2014), uma folha simples, ovalada, com ápice agudo, 

de margem inteira, peciolada e composta por um padrão de nervuras 

reticuladas. Neste espécime foi encontrada a evidência de quatro galhas de 

insetos (DT32) de formato circular dispostas nas regiões intervenais de veias 

secundárias da lamina foliar, não estando presente nas veias principais. Essas 

galhas possuem um tamanho que varia de 0,30 mm a 0,70 mm de diâmetro 

(Fig. 10, 1-2). 

LPU 230 trata-se de um ramo foliar de angiosperma com três folhas. As 

folhas são simples, alternas e pecioladas. A primeira folha mede 17,56 mm de 
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comprimento e 10,46 mm de largura, a segunda mede 23,67 mm de 

comprimento e 14,42 mm de largura, e a terceira mede 13,13 mm de 

comprimento e 6,91 mm de largura. Este espécime apresenta herbivoria no 

pecíolo similar a DT143. Além disso, apresenta herbivoria de margem foliar na 

segunda folha, também similar a DT143 (Fig. 10, 3-5). O espécime MPSC 1090 

é uma folha isolada de Klitzchophyllites flabellatus Mohr, Bernardes-de-Oliveira, 

Barale e Ouaja (2006), com eixo, sem nós e entrenós preservados, que suporta 

uma folha flabelada terminal de margem serrada e dentículos marginais. Esta 

folha mede 29,96 mm de comprimento e 33,89 mm de largura e está 

relacionada com uma das plantas aquáticas da Formação Crato. O espécime 

apresenta evidência de galha de inseto dispostas entre veias, similar a DT116 

(Fig. 10, 6-7).  

Um dos espécimes analisados de angiospermas é uma folha isolada de 

Jaguariba wiersemaniana Coiffard, Mohr e Bernardes-de-Oliveira (2013) (LPU 

1236) que está parcialmente preservada, com 30 mm de comprimento e 9,2 

mm de largura. Essa planta é um membro das Nymphaeaceae e apresenta 

uma morfologia adaptada para ambientes aquáticos. A folha é simples, sem o 

pecíolo preservado, aparentemente decorrente e nervura reticulada. Entre as 

nervuras foram encontrados dois tipos de minas de insetos. O primeiro tipo de 

mina é similar a DT90, com seis minas medindo entre 4,5 mm e 7 mm, 

distribuídas ao longo de todas as porções da folha. O segundo tipo encontrado 

é similar a DT66, sendo duas minas subesféricas, medindo 0,8 mm a 1,2 mm, 

situadas na base do limbo. Além disso, ocorre esqueletonização que é 

semelhante a DT17 (Fig. 10, 8). 

Folha isolada relacionada com Schenkeriphyllum glanduliferum Mohr, 

Coiffard e Bernardes-de-Oliveira (2013) (LPU 186), com 33,87 mm de 

comprimento e 12,8 mm de largura. É oblonga, com nervuras reticuladas e 

pecíolo preservado. A nervura principal apresenta cinco oviposições de formato 

ovoide. Estas oviposições estão dispostas linearmente ao longo da veia 

principal, similar a DT72. Todos os ovos foram depositados sobre a superfície 

foliar, sem apresentar perfurações ou outros danos morfológicos. O tamanho 

das oviposições varia de 0,78 mm a 1,50 mm (Fig. 10, 9-10). MPSC 1218 é 

uma folha isolada de angiosperma relacionada com a família Araceae medindo 

94,50 mm de comprimento e 32,40 mm de largura. Apresenta pecíolo, ápice 
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agudo, base decorrente, formato elíptico e venação reticulada. Este espécime 

apresenta herbivoria de margem foliar, na margem esquerda da folha, 

caracterizada por uma pequena excisão de 1,63 mm, similar a DT142 (Fig. 10, 

11-12). 

MPSC 641 é uma folha composta mais relacionada com as 

angiospermas, medindo 35,76 mm de comprimento e 30,68 mm de largura ao 

todo. Apresenta sete folíolos, opostos dísticos com aparência coriácea. Nestes 

folíolos foi encontrada a evidência de alimentação de margem foliar sem tecido 

de reação, similar a DT131. As evidências de interação estão preservadas na 

margem direita dos folíolos. Duas pequenas excisões de formato circular 

medem aproximadamente 2,8–3,2 mm de diâmetro (Fig. 10, 13). Outro 

espécime de K. flabellatus (MPSC 1179), que também é uma folha isolada, e 

mede 20,59 mm de comprimento e 24,98 mm de largura, apresenta sete 

perfurações na região medial da lamina foliar. Cada perfuração mede 

aproximadamente 1 mm de diâmetro e corresponde a galhas semelhante ao 

DT128 (Fig. 10, 14-15).  

A tabela 1 mostra os tipos de danos identificados em todos os 

espécimes fósseis analisados que pertencem a Formação Crato, com base em 

Labandeira et al. (2007). Alguns desses fósseis não apresentaram evidência de 

interação inseto-planta, mas estão listados na tabela como uma informação de 

ausência de interação. Isso mostra que nem todos os fósseis de vegetais da 

Formação Crato obrigatoriamente apresentam algum tipo de interação inseto-

planta. 
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Figura 10: Espécimes de angiospermas com presença de interação inseto-planta: 1) Espécime 
MPSC 2400, folha inteira; 2) MPSC 2400, as setas mostram a ocorrência de interação; 3) 
Espécime LPU 230, o tracejado mostra a área com interação; 4) LPU 230, setas mostram 
interação no pecíolo; 5) LPU 230, setas mostram interação na margem foliar; 6) Espécime 
MPSC 1090, o tracejado vermelho mostra a área com esqueletonização; 7) Setas apontam a 
ocorrência de interação em MPSC 1090; 8) Espécime LPU 1236, tracejado mostra a área onde 
ocorre interação; 9) Espécime LPU 186, área tracejada mostra a ocorrência de interação; 10) 
Detalhe da interação em LPU 186; 11) Espécime MPSC 1218, área tracejada mostra a 
ocorrência de interação; 12) Detalhe de MPSC 1218 onde as setas mostram o local da 
interação; 13) Espécime MPSC 641, setas indicam a interação; 14) Espécime MPSC 1179, 
área tracejada mostra a ocorrência de interação; 15) Detalhe de MPSC 1179, setas mostram a 
interação. 
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Tabela 01. Tipos de danos identificados em cada espécime de planta fóssil estudada. 

SIGLA/TOMBO IDENTIFICAÇÃO DO DANO           TIPOS DE DANOS 

LPU 188 Herbivoria de ápice foliar DT 13 (HAF) 

LPU 509 Não apresenta interação   

LPU 186 A e B Cinco oviposições na veia principal DT 72 (OVI) 

LPU 252 A e B Não apresenta  

LPU 902 Esqueletonização DT 23 (ESQ) 

LPU 900 Galhas  DT 117 (GAL) 

LPU 230 Herbivoria de margem foliar  DT 143 (HMF) 

LPU 899 Não apresenta interação   

LPU 224 Herbivoria de ápice foliar DT 12 (HAP) 

LPU 1040 Não apresenta interação  

LPU 901 Herbivoria de ápice foliar  

Esqueletonização 

Herbivoria de margem foliar 

DT 13 (HAF), DT 15 (HMF), 

DT 23 (ESQ) 

LPU 213 Não apresenta interação  

LPU 0019 Não apresenta interação  

LPU 1265 Não apresenta interação  

LPU 339 Não apresenta interação  

LPU 226 Não apresenta interação  

LPU 1057 Não apresenta interação  

LPU 192 Não apresenta interação  

LPU 191 Não apresenta interação  

MPSC 1525 Não apresenta interação  

MPSC 254 Não apresenta interação  

LPU 508 Não apresenta interação  

LPU 253 Não apresenta interação  

LPU 215 Não apresenta interação  

LPU 1030 Herbivoria de margem foliar similar a 

oviposição 

DT 12 (HMF), DT NOVO 

LPU 0011 Não apresenta interação  

MPSC 1420 Não apresenta interação  

MPSC 1090 Galhas entre veias DT116 (GAL) 

MPSC 640 Mina 

Galha  

 DT90 (MIN) 

DT33 (GAL) 

MPSC 794 Não apresenta interação  

MPSC 718 Não apresenta interação  
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MPSC 1241 Não apresenta interação  

MPSC 214 Não apresenta interação   

LPU 1042 Não apresenta interação  

LPU 1007 Não apresenta interação  

LPU 215 Não apresenta interação  

LPU 225 Não apresenta interação  

LPU 243 Não apresenta interação  

LPU 2907 Não apresenta interação  

LPU 305 Não apresenta interação  

LPU 312 Não apresenta interação  

LPU 213 Não apresenta interação  

LPU 215 Não apresenta interação  

MPSC 1179 Perfurações DT53 (PER) 

MPSC 1765 Herbivoria de margem foliar DT12 (HMF) 

DT81 (HMF) 

MPSC 653 Galhas entre venação  

Oviposição  

DT122 (GAL) 

DT101 (OVI) 

MPSC1218 Herbivoria de margem foliar DT142 (HMF) 

MPSC 2130 Herbivoria de margem foliar  DT13 (HMF) 

MPSC 1265 Não apresenta interação  

MPSC 645 Herbivoria de ápice foliar  

Herbivoria de margem foliar 

DT12 (HAF) 

DT 81 (HMF) 

MPSC 2422 Não apresenta interação  

MPSC 1486 Não apresenta interação  

MPSC 647  Não apresenta interação  

MPSC 641 Herbivoria de margem foliar DT13 (HMF) 

MPSC 2400 Galhas sobre veias secundárias DT32 (GAL) 

 

 

Embora as interações tenham ocorrido em todos os grupos analisados 

(pteridófitas, angiospermas e gimnospermas), algumas interações foram 

específicas de determinados grupos, como mostra o gráfico (Figura 11). A 

maior ocorrência de interação nos três grupos analisados foi a herbivoria, e 

depois a ocorrência de galha. Deve-se considerar que alguns espécimes 

apresentavam mais de um tipo de interação. 
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Figura 11: Tipos de danos encontrados nos diferentes grupos de plantas analisados 

(pteridófitas, gimnospermas e angiospermas). 
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7. DISCUSSÃO 

 

A preservação de folhas fósseis da Formação Crato é excepcional, o 

que torna o estudo de interação inseto-planta nesses fósseis mais necessário. 

A maior ocorrência de interação nos fósseis analisados neste trabalho foi a 

herbivoria. Pode-se considerar este índice alto, pois do pequeno número de 

espécimes foliares disponíveis para estudo (56 espécimes no total), foram 

encontradas 11 evidências de herbivoria. Galha foi o segundo tipo de dano 

mais encontrado nesses fósseis (5 no total). Enquanto que as minas foram 

encontradas apenas nas angiospermas. Este é o primeiro trabalho feito para a 

Bacia do Araripe que analisa a ocorrência de interação inseto-planta em uma 

quantidade expressiva de fósseis e que utiliza espécimes não só de 

angiospermas, mas de pteridófitas e gimnospermas. 

Embora seja difícil a correlação entre a folha com interação e o 

organismo causador do dano, contudo, é possível fazer inferências sobre essa 

questão, baseado em observações feitas em plantas e insetos atuais. Essa 

situação mostra claramente que o tipo de estrutura morfológica desses animais 

é adaptado para um tipo específico de interação inseto-planta. Dessa forma, 

pode-se relacionar os morfotipos de DT‘s de alimentação de margem foliar a 

algumas ordens de insetos como Orthoptera, Lepidoptera, Dermaptera, 

Isoptera, Coleoptera e Blattodea, todos descritos para a Formação Crato 

(Grimaldi, 1991; Martins-Neto, 2005). Galhas e oviposições a Neuroptera, 

Diptera, Hymenoptera e Hemiptera (Grimaldi, 1991). As minas a Coleopteros, 

Dipteros e Hymenopteros (Grimaldi, 1991). Isso será detalhado adiante. 

A ocorrência de vegetais fósseis da Formação Crato apresentando 

evidências de interação inseto-planta já foi registrada anteriormente nos 

trabalhos de Braz et al. (2011) e Xavier et al. (2014), onde ambos os trabalhos 

utilizaram angiospermas fósseis. Braz et al. (2011) registrou a ocorrência de 

galhas, registro de oviposição de insetos, herbivoria foliar, esqueletonização de 

folhas e minas e Xavier et al. (2014) registrou ocorrência de oviposição em uma 

planta relacionada a Poales. Todos estes tipos de danos também foram 

descritos no presente trabalho. 

Uma ampla variedade de padrões de interações pode ser observada 

com base na distribuição dos tipos de DT‘s na paleoflora da Formação Crato. 
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Avaliando as interações identificadas a nível de grupo vegetal, nota-se que as 

angiospermas apresentaram uma maior variedade de interações, com a maior 

quantidade e sendo o único grupo a apresentar tipos de DT‘s de todos os 

grupos funcionais de alimentação. Nas angiospermas foram observados, nove 

morfotipos de DT‘s. As gimnospermas, mesmo compondo o grupo dominante 

no Cretáceo da Bacia do Araripe, é o grupo com a maior quantidade de 

espécimes analisados, mas com o menor percentual de espécimes com 

interação inseto-planta, sendo apenas 5 morfotipos de DT‘s de três grupos 

funcionais. As pteridófitas constituíram o grupo com a menor diversidade de 

morfotipos DT‘s identificados. Esse grupo apresentou apenas 2 tipos, 

relacionados a herbivoria de margem foliar, porém mais de 50% de seus 

espécimes apresentaram danos, evidenciando uma alta taxa de herbivoria 

nesse grupo, principalmente em Ruffordia goeppertii. 

De todos os tipos de interação identificados neste trabalho, o de maior 

frequência foi a herbivoria (consumo de folhas). Essa interação foi observada 

em espécimes de angiospermas, gimnospermas e com maior intensidade em 

pteridófitas. A herbivoria variou tanto no tipo de folha atacada quanto nas 

formas dos danos deixados na folha. Essa interação foi desde herbivoria de 

ápice foliar à herbivoria de margem foliar, com a intensidade da herbivoria 

variando de pequena a intensa. Este tipo de interação foi relatado para a Bacia 

do Araripe por Braz et al. (2011), com a identificação de sinais desse dano em 

angiospermas da Formação Crato. Neste trabalho, os autores observaram 

alguns DT‘s de alimentação de margem foliar também descritos no presente 

trabalho (DT12 e DT13), idênticos a estruturas de alimentação observados no 

espécime LPU 1218. Ding et al. (2015), registraram marcas de alimentação de 

margem foliar em Podozamites lanceolatus da Formação Jiulongshan, 

Jurássico da Mongólia. Essas marcas de herbivoria são idênticas as 

encontradas no espécime LPU 188, que está relacionado com as gnetales. 

Este tipo de interação pode estar associado a presença de insetos das ordens 

Orthoptera, que são bem representados na Formação Crato. 

As oviposições observadas no material estudado apresentam formato 

diferente das oviposições observadas por Xavier et al. (2014), porém, são 

maiores quando comparadas as descritas por esses autores. O registro de 

oviposição descrito aqui, aponta ovos de formado circular com tamanhos entre 
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0,78 mm a 1,50 mm, enquanto que as oviposições observadas por Xavier et al. 

(2014) apresentam formato alongado e em média 1 mm de comprimento. Ovos 

de insetos podem variar em tamanho, forma, ornamentação, estrutura da casca 

e sistema de aeração (Hintom, 1981). Também foi registrado outro tipo de 

oviposição (DT136) no espécime MPSC 640, totalizando dois tipos de 

oviposições registradas para a Formação. Este último também de formato 

circular. As oviposições presentes em LPU 186 encontram-se dispostas 

enfileiradas sobre a veia principal, também diferindo em tamanho. Como 

exemplos de registros desse tipo de interação inseto-planta para o Mesozoico 

podemos citar oviposições descritas para o Cretáceo da Bacia de Rajmahal na 

Índia (Banerji, 2004), na Formação Molteno, Triássico da África do Sul (Scott et 

al., 2004) e na Formação Lunz, Triássico da Áustria. Também no Triássico, 

Gnaedinger et al. (2013) relataram o primeiro registro de cicatrizes de 

oviposição de inseto da América do Sul. No Brasil, Adami-Rodrigues et al. 

(2004) registraram a presença de oviposição na flora do Permiano da Bacia do 

Paraná. Oviposições e galhas podem ser causadas por insetos das Ordens 

Neuroptera, Diptera, Hymenoptera e, principalmente, Hemiptera, também 

encontrados abundantemente na Formação Crato (Grimaldi, 1991). 

Dentre os tipos de interação inseto-planta descritos neste trabalho, o 

segundo mais representativo é a presença de galhas de insetos. Essas 

estruturas usadas para obter recursos como proteção e alimento, são induzidas 

em qualquer parte da planta (Hori, 1992). O registro desse tipo de interação é 

documentado a partir do Paleozoico, como citam Labandeira e Philips (1996), 

que identificaram a presença de galhas de inseto em samambaias da 

Formação Mattoon, Bacia de Ilinois (Carbonífero). As formas de galhas aqui 

descritas são de formato circular, assim como na maioria dos tipos definidos 

por Labandeira et al (2007). Para a Bacia do Araripe, Braz et al. (2011) citam 

pela primeira vez o registro de galhas de insetos em folhas de angiospermas 

na Formação Crato. Estas galhas estão dispostas na superfície foliar e 

apresentam em média 0,5 mm, semelhantes as aqui descritas (espécimes 

MPSC 2400 e LPU 900), que variam de 0,30 mm a 0,70 mm. A ocorrência de 

galhas em fósseis de vegetais do Cretáceo é comum (Banerji, 2004, Krassilov 

2007) e a ocorrência de galhas em vários tipos de fósseis da Formação Crato 

corrobora com esta ideia. Segundo Banerji (2004), as galhas são geralmente 
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induzidas por Diptera (Cecidomyiidae) e Hymenoptera (Pteromalidae) em 

plantas atuais. Estes insetos formavam a paleoentomofauna da Formação 

Crato e são os prováveis causadores das formas de galhas aqui descritas. 

Segundo Herrera e Pellmyr (2002), minas são pequenos túneis 

escavados por larvas, deixando a trilha impressa na superfície foliar. A 

presença dessas estruturas também é relatada neste trabalho. Braz et al. 

(2011) citam a presença de minas (DT41) em folhas Ninfealeanas da Formação 

Crato. A mina descrita por estes autores mede 145 mm e apresenta trajetória 

retilínea ou serpentiforme e conectando-se em alguns pontos. O espécime LPU 

1236 apresenta um tipo de mina similar a descrita por Braz et al. (2011). São 

identificadas pelo menos seis estruturas retilíneas, e as vezes curvas, 

dispostas aleatoriamente na superfície foliar, medindo entre 4,9 mm e 9,2 mm. 

Os insetos minadores pertencem a quatro ordens (Coleoptera, Lepdoptera, 

Diptera e Hymenoptera) que são encontradas na Formação Crato (Grimaldi, 

1991, Martins-Neto, 2005), e que se alimentam do tecido interno da folha 

(Gillot, 2005). Na maioria das vezes há uma relação específica entre planta e 

inseto (Herrera e Pellmyr, 2002). Minas de insetos no Cretáceo também são 

relatadas em angiospermas da flora fóssil de Israel por Krassilov (2007), que 

observou minas circulares e serpentiformes. O registro de minas fósseis e 

galhas são potencialmente significativos para uma melhor compreensão da 

coevolução entre plantas e insetos (Krassilov, 2007). As minas ainda podem 

apresentar formas variadas induzidas por um mesmo organismo, dependendo 

da planta hospedeira (McLoughlin, 2011). Minas e galhas podem ser 

associadas principalmente a insetos representantes das ordens Diptera e 

Lepidoptera (Krassilov, 2007). 

O tipo de interação menos frequente nos fósseis da Formação Crato foi 

a esqueletonização. Este tipo de interação foi relatado por Braz et al. (2009) em 

folhas de angiospermas da Formação Crato e identificadas como DT16. O tipo 

aqui identificado apresenta múltiplos traços paralelos e retilíneos, próximo ao 

ápice foliar de uma folha isolada de angiosperma, identificado como 

esqueletonização do tipo DT23. A pouca ocorrência desse tipo de dano, pode 

ser justificado pela difícil visualização dessa interação que pode ser confundida 

com o desgaste do fóssil que ocorre durante a coleta, preparação ou diagênese 

sofrida pela rocha.  
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Uma análise dos tipos de interação observados indica um predomínio da 

alimentação de margem foliar. Este está presente nos três grupos de plantas 

analisados, com destaque para os DT‘s 12 e 13 que aparecem com maior 

frequência, principalmente, em pteridófitas e gimnospermas. Isso pode ter 

ocorrido devido ao número maior de ordens de insetos presentes na Formação 

Crato que apresentavam este tipo de alimentação específico, como por 

exemplo, os Ortópteros, que são os mais abundantes nesta paleoentomofauna 

(Menon e Martill, 2007). Outro tipo de grupo funcional que mostrou grande 

frequência entre os grupos vegetais analisados foram as galhas de insetos. 

Este fato também pode ser atribuída a grande quantidade de insetos 

galhadores presentes na Formação Crato, com destaque para insetos 

Hemipteros, que representam uma das ordens com maior ocorrência na 

Formação Crato (Mennon e Martill, 2007), podendo também ser associadas a 

insetos das ordens Neuroptera, Diptera, Hymenoptera (Grimaldi, 1991). 

No geral, percebe-se uma grande disponibilidade de recursos 

alimentares para insetos herbívoros e uma possível vulnerabilidade de algumas 

plantas atacadas por insetos, principalmente angiospermas, que apresentam a 

maior diversidade de morfotipos de DT‘s. Este fato pode representar um maior 

nível de especificidade de alguns grupos de insetos com esse grupo de 

plantas. Essa diversidade de interações encontrada pode estar relacionada ao 

fato da diversificação deste grupo ter ocorrido durante o Cretáceo (Mohr e Friis, 

2000). Pode ser esse o passo importante na coevolução desses organismos 

que passaram a ser mais abundantes e diversificados (Labandeira, 1994). Essa 

condição pode ser a responsável pelo aumento dos tipos de danos causados 

as plantas, provocando, assim, mudanças ecológicas no ambiente (Dimichele, 

1992).  

As gimnospermas analisadas por Ding et al. 2015 aparentemente não 

apresentavam defesas químicas como as documentadas para as folhagens 

modernas, diferente do que ocorre na Formação Crato em que este grupo 

apresentou uma baixa taxa de interações. Essa situação levanta a 

possibilidade de que os espécimes representantes das Gimnospermas tinham 

mecanismos de defesa eficazes contra insetos herbívoros. Com base na 

intensidade e nos morfotipos de DT‘s, as pteridófitas foram preferencialmente 

consumidas por herbívoros, principalmente a espécie Ruffordia goepertii. Esses 
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tipos de danos causados por insetos herbívoros, tanto nas pteridófitas quanto 

em espécimes de outros grupos vegetais podem ser associados a insetos que 

apresentam aparelho bucal mastigador, como Orthoptera, Lepidoptera, 

Dermaptera, Isoptera, Coleoptera e Blattodea, todos descritos na Formação 

Crato (Grimaldi, 1991; Martins-Neto, 2005). Atualmente grande maioria das 

pteridófitas possuem defesas químicas contra o ataque de insetos 

forrageadores (Coutinho et al., 2013). Provavelmente essas defesas ainda não 

se encontravam nesse grupo de plantas que se estabeleceram no Cretáceo e 

chegaram até o Holoceno (Schneider et al., 2004). 
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8. CONCLUSÃO 

 

A excepcional qualidade de preservação de plantas com caules 

articulados a ramo foliares, detalhes morfológicos de artrópodes completos, 

bem como traços de atividade alimentar, indicam que os espécimes 

observados não foram transportados por grandes distâncias da área de seu 

habitat até a área de deposição. A preservação de detalhes das folhas e das 

interações indicam também uma deposição rápida. A grande abundância de 

espécimes e espécies de plantas e insetos apontam para a existência de um 

ecossistema rico e de composição variada durante o Cretáceo Inferior que 

deixou restos preservados nos calcários laminados da Formação Crato. 

Aqui, são registradas novas interações inseto-planta para a Formação 

Crato, Cretáceo Inferior da Bacia do Araripe, contribuindo com o 

aprofundamento do conhecimento de dados já existentes, e acrescentando 

registros inéditos para esta bacia. Foi registrada uma variedade de tipos de 

danos (DT), que ocorreram em todos os grupos vegetais analisados, com maior 

representatividade em angiospermas. 

Ficou evidente a relação existente entre insetos herbívoros e DT‘s de 

alimentação de margem foliar, pelo fato de abundância nos dois casos. Dos 

danos observados, herbivoria e galhas mostraram a maior ocorrência, 

indicando um grande número de herbívoros generalistas (para herbivoria) e 

especialistas (para as galhas) A alta taxa de herbivoria em pteridófitas, 

principalmente em Ruffordia goeppertii, pode ser associada a insetos 

hymenopteros da Formação Crato, marcando a influência da assembleia de 

plantas sobre a herbivoria. 

Essa análise em busca de evidências de interação inseto-planta 

contribui com novos padrões de interação para a Formação Crato. Apesar da 

baixa amostragem, os novos registros de associação inseto-planta da 

Formação Crato, foram comparados com registros de outras bacias cretáceas, 

o que aponta para novas possibilidades no estudo das relações ecológicas e 

coevolutivas de insetos e plantas durante o Cretáceo. 

A importância do ambiente deposicional no estudo das interações inseto-

planta na Formação Crato, Bacia do Araripe, um fóssilagertätten, reúne uma 

complexa diversidade de insetos e plantas, onde praticamente são anulados 
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possíveis efeitos de processos tafonômicos e ou bioestratinômicos nas análises 

de morfotipos DTs pela excelente preservação da paleoflora e 

paleoentomofauna.  
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