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RESUMO

Folhas do tipo Glossopteris correspondem ao elemento floristico mais abundante da
flora do Gondwana, sendo registradas durante todo o Permiano. Esse foi um periodo
de extremas mudancas climaticas globais, as quais foram capazes de afetar as
formas de vida existentes, incluindo as plantas. Nesse contexto, algumas feicbes
foliares sdo notavelmente sensiveis a variagbes como essas, sendo, portanto, Uteis
na reconstrugdo de paleoambientes. Por esse motivo, os tragos funcionais das
folnas Glossopteris tém potencial em identificar mudangcas ambientais em uma
ampla area geografica por um longo intervalo de tempo. A vascularizacdo foliar
possui caracteristicas especialmente adaptaveis, porém ainda pouco exploradas,
principalmente em se tratando de fosseis. Pode-se destacar a densidade de
venagdo, que é calculavel e altamente variavel, mas muitas vezes considerada uma
feicdo demorada em se quantificar. Uma forma de tornar esse processo mais rapido
€ através de uma estimativa precisa, embora, até entdo, nenhum modelo tenha sido
formalmente selecionado ou validado para esse tipo de folha. Sendo assim, um
modelo linear composto por trés preditores foi selecionado e validado por técnicas
estatisticas rigorosas, o qual foi treinado com base em 228 dados de folhas fésseis
provenientes de diversas bacias e intervalos do Gondwana. Esse modelo permitiu a
obtencdo de densidades de venacdo médias para as associagles fitofossiliferas
compostas por Glossopteris, e teve um erro-padrdo de 1,87 cm™. Além disso, os
dados adquiridos distinguiram significativamente as folhas produzidas em
ecossistemas umidos daquelas encontradas nos mais aridos, seguindo um padréo
semelhante ao das plantas modernas. Entretanto, dados que contemplem mais
sitios fitofossiliferos e intervalos de tempo mais precisos devem ser acrescentados,
analisados e comparados, para determinar exatamente como 0S parametros

ambientais afetaram a arquitetura vascular foliar das glossopterideas.

Palavras-chave: Paleobotanica, Glossopteris, densidade de venagéao, Gondwana,

Permiano.



ABSTRACT

Glossopteris-type leaves are the most abundant floristic element of the Gondwana
flora, being recorded throughout the Permian. This was a period of extreme global
climate changes, which was able to affect existing living forms, including plants. In
this context, leaf traces are remarkably sensitive to variations like this, and are
therefore useful in the reconstruction of paleoenvironments. For this reason, the
functional traits of Glossopteris leaves have the potential to identify environmental
changes over a wide geographic area in a long period of time. Leaf vascularization
has especially adaptable characteristics, but still underutilized, especially when
dealing with fossils. The venation density can be highlighted, since it is calculable
and highly variable, but often considered time-consuming to quantify. A way to make
this process faster is through an accurate estimation, although no model has been
formally selected or validated for this type of leaf so far. Therefore, a linear model
composed of three predictors was selected and validated by rigorous statistical
techniques, which was trained with 228 data of leaf fossils from different Gondwanan
basins and time intervals. This model allowed obtaining mean venation densities for
phytofossiliferous associations composed of Glossopteris, and had a standard error
of 1.87 cm. Furthermore, the data acquired significantly distinguished between
leaves produced in wet and dry ecosystems, following a pattern similar to modern
plants. However, data covering more phytofossiliferous sites and shorter time spans
must be added, analyzed and compared to determine exactly how the environmental

parameters affected the leaf vascular architecture of glossopterids.

Key-words: Paleobotany, Glossopteris, venation density, Gondwana, Permian.
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PARTE |

1. Estrutura da Dissertacéao

Esta dissertacdo de mestrado € fruto de dois anos de estudos no Programa de
Pos-Graduacdo em Geociéncias (PPGGeo-UFRGS). A organizacdo do texto
compreende as seguintes partes:

e PARTE I[: introducdo geral contendo uma introducdo ao tema de estudo,
objetivos, metodologia, resultados, discusséo e concluséao;
e PARTE II: manuscrito que compde o escopo principal do trabalho, intitulado “An
efficient method for estimating vein density of Glossopteris and application”
submetido a revista PlosOne;
e PARTE Ill: anexos e arquivos relacionados aos trabalhos publicados,

submetidos ou em submisséo, com temas afins a dissertacao.



2. INTRODUCAO

A compreensdo dos ecossistemas terrestres modernos é feita, sobre tudo,
através de observacOes diretas. Estas observacdes incluem a caracterizacdo do
clima e do solo, a composicao biolégica, além da interacdo entre tais elementos. Por
outro lado, a analise de ambientes antigos exige uma abordagem diferenciada, uma
vez que nado é possivel observa-los, nem mensurar diretamente variaveis ambientais
a eles relacionados. Nesses estudos, fésseis e sedimentos antigos sdo instrumentos
que possibilitam produzir interpretagcbes paleoecoldgicas, por vezes, bastante
completas, através da comparacdo desses dados com o0s ambientes
contemporaneos (Gornitz, 2009). Assim, presume-se que o sinal de um atributo
sedimentologico ou biolégico para o passado varie em funcdo dos mesmos
gradientes ambientais no presente.

Uma importante ferramenta em estudos paleoambientais sdo os padrées de
distribuicdo e crescimento da vegetacdo, os quais fornecem informacgdes relevantes
sobre a estrutura de antigos ecossistemas (lannuzzi & Vieira, 2005). De fato, as
plantas sdo os constituintes primarios dos biomas terrestres, nos quais uma série de
fatores bioticos e abiodticos limita seu crescimento e sobrevivéncia. Estes fatores
incluem as condicBes climaticas, composicdo do solo, exposicdo a luz solar e ao
vento, distribuicdo de polinizadores, dispersores de sementes e de patdégenos, além
da taxa de herbivoria (Taiz & Zeiger, 2013). Dessa forma, é possivel ligar um féssil
especifico a determinados fatores bidticos ou abioticos, dado o conhecimento prévio
de que uma caracteristica vegetal especifica estd associada a uma condicdo
ecolégica particular.

Entre essas caracteristicas, tracos funcionais quantificaveis estdo sendo cada
vez mais aplicados, especialmente em se tratando de fosseis vegetais (e.g. Wolfe,
1993; Wilf et al.,, 1998; Beerling & Royer, 2002; Royer et al., 2007; Franks &
Beerling, 2009; Wilson & Knoll, 2010; Peppe et al., 2018). A esséncia por tras
dessas variaveis € que certos ambientes e nichos selecionam organismos que
possuem determinados valores de uma dada caracteristica. Nesse sentido, é notorio
gue os organismos detém de uma quantidade limitada de recursos e aqueles que os
distribuem em wuma proporcdo ideal terdo uma vantagem; iSso ocorre
fundamentalmente nas feicOes ligadas a sobrevivéncia e perpetuacdo da espécie
(Stearns & Hoekstra, 2003). Portanto, uma caracteristica vantajosa ndo pode ser

melhorada infinitamente, pois acarretaria na perda de recursos em outros atributos
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importantes - isto é um trade-off (Stearns, 1989). Sendo assim, diferentes ambientes
e habitos de vida das plantas atuam como filtros, de modo que os valores das
feicbes quantificaveis convergem para determinados numeros.

Uma traco foliar quantificavel e ainda pouco explorado € a densidade de
venacao (ou nervacao), a qual esté relacionada a distancia média entre nervuras
foliares sucessivas. Assim, quanto mais proximas as veias estdo uma da outra na
lamina foliar, maior é a densidade de venacdo (Uhl & Mosbrugger, 1999). O valor
dessa variavel é dado pela razdo entre os comprimentos das nervuras e a area foliar
em consideracdo (Equacdo 1). Quanto maior a densidade, maior € a condutividade
hidraulica foliar maxima, o que resulta em maior transporte de agua até o tecido
especializado na fotossintese (Sack & Frole, 2006; Brodribb et al., 2007).
Consequentemente, a taxa fotossintética maxima aumenta, o que garante maior
geracdo de carboidratos para a planta (Brodribb et al., 2005). Plantas adaptadas a
ambientes sazonalmente secos tém crescimento restrito e, por isso, tendem a
produzir folhas pequenas com maior densidade de nervacédo, tendo, assim, a taxa
fotossintética maximizada nos curtos periodos em que a agua esta disponivel
(Blonder et al., 2014). Por outro lado, a construcdo das veias é acompanhada por
um investimento de carbono (trade-off), fazendo com que espécies resistentes a
secas sejam pouco competitivas em ambientes umidos (Nardini et al., 2012). Nessa
situacdo, plantas adaptadas a ambientes em que a agua estd sempre disponivel
tendem a investir recursos em outros atributos, como o desenvolvimento de folhas
de maior area (Sack & Scoffoni, 2013).

Soma dos comprimentos das veias

Densidade de vanagdo = - —
Area em analise

Equagdo 1

Uma vez que a arquitetura vascular foliar € amplamente varidvel entre os
diferentes grupos vegetais (Boyce et al., 2009), as analises paleoecoldgicas
baseadas nessa feicdo funcional estdo limitadas ao intervalo cronoestratigrafico e
area de ocorréncia de um determinado grupo fossil. Por conseguinte, fosseis que
tém amplo registro espacial-temporal sao ideais nesses estudos, 0s quais permitem
estabelecer padrbes de distribuicdo e comparacdes a partir da densidade de
venacdo de forma sistematica. Nesse quesito, as folhas Glossopteris Brongniart
1828 estdo bem enquadradas, por serem abundantes nas bacias gondvanicas e

registradas em todo o Permiano (~50 Ma). Interessantemente, esse mesmo periodo
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€ caracterizado por uma transicdo de condi¢cbes climéticas do tipo icehouse para
hothouse, com aumento intenso dos niveis globais de CO2 atmosféricos (Montafiez
& Pulsen, 2013). Sendo assim, de que forma tais flutuagdes climaticas afetaram a
evolucado das glossopterideas? A densidade de venacao teria respondido a essa
mudanca, se alterando em decorréncia de processos adaptativos?

No atual estado da arte, houve somente duas tentativas de vincular diferencas
de valores de densidade de nervacao das Glossopteris com mudancas ambientais,
ambos com interpretacfes controversas (mais detalhes na discussédo de Esperanca
Junior, 2019). A primeira delas, proposta por Retallack (2005), utilizou um baixo
namero amostral (n = 14), com espécimes fosseis provenientes somente da
Antartida. Por outro lado, no trabalho de Schwendemann (2018) foram utilizados
muitos espécimes fésseis (n = 1312), ainda que predominantemente da Antartida.
Em ambos, a densidade foi medida em quadrados feitos sobre as laminas foliares,
de lado 1 cm, no primeiro, e 0,5 cm, no segundo. Surpreendentemente, em
nenhuma das contribuicdes foram incluidas amostras da Bacia do Parana, a qual
registra uma variacao floristica significativa durante o Permiano (e.g. Résler, 1978;
Cuneo, 1996, Rees et al.,, 2002; Goldberg, 2004; lannuzzi, 2013). Além disso,
indicadores sedimentologicos e geoquimicos dessa area demonstram a existéncia
de mudancas ambientais, com crescimento da aridez ao longo do periodo (e.g.
Suguio et al., 1974; Goldberg, 2001; Holz et al., 2010). Por fim, hd consenso entre 0s
modelos climatolégicos globais de que os climas Umidos e amenos, durante o
Permiano, foram progressivamente substituidos por quentes e secos no interior do
Gondwana, o que inclui a area da Bacia do Parana (e.g. Ziegler, 1990, Chumakov &
Zharkov, 2002, Rees et al., 2002, Scotese et al., 2014). Dessa forma, os trabalhos
prévios que tratam sobre a densidade de nervacdo das glossopterideas néo
incluiram fésseis de uma bacia em que flutuacbes ambientais sdo constatadas por
diversos autores. Ha, ainda, evidéncias de que a metodologia utilizada pelos autores
prévios seja tendenciosa, além de ser laboriosa.

Dada essa dificuldade, Esperanca Junior (2019) prop6s um método inédito de
estimagdo das densidades de nervagcdo das Glossopteris, o qual possibilitaria
calcular a densidade em menos de cinco minutos por amostra. Partindo de 33
modelos de estimag&o, o autor avaliou e discutiu trés deles, mas sem sugerir ou

validar nenhum deles por meio de tratamentos estatisticos formais.
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3. OBJETIVOS

A presente contribuicdo tem como 0s seguintes objetivos:

1) Construir um modelo de estimac¢ao de densidade de venacéo para as folhas
Glossopteris através dos dados anteriormente coletados por Esperanca
Janior (2019);

2) Validar o modelo selecionado por métodos estatisticos formais;

3) Aplicar tal método em fésseis de Glossopteris de diferentes idades e
localidades;

4) Comparar tais resultados com os modelos climaticos existentes para o

Gondwana.
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4. MATERIAIS E METODOS
4.1 Material de Estudo

Para alcancar os objetivos propostos, utilizou-se parte dos dados adquiridos
previamente por Esperancga Junior (2019). Tratam-se tanto de fotografias quanto de
desenhos de folhas Glossopteris, somente de espécimes nos quais a venacao
estava bem preservada (Fig. 1). Os espécimes fotografados para o estudo estédo
armazenadas nas colecdes de paleontologia da UFRGS e da Universidade de Sao
Paulo (USP), enquanto que os desenhos foram adquiridos de ilustracdes publicadas
nos seguintes trabalhos: Bernardes-de-Oliveira (1977), Chandra & Surange (1979),
Rohn et al. (1984), Taylor & Smoot (1985), Rohn & Résler (1989), Taylor & Taylor
(1992), McLoughlin (1994a, 1994b) e Tybusch & lannuzzi (2010). O numero de
espécimes aqui considerados foi de 160, enquanto que o total de medidas obtidas
chegou a 228 (em alguns espécimes, a densidade de venacédo foi adquirida em
diferentes partes da folha). Tais espécimes sdo provenientes das seguintes
unidades litoestratigraficas: Grupo Damodar (india), Formac&o Polarstar (Antartida),
grupos Blackwater e Back Creek (Australia), além das formacgdes Rio Bonito e Rio do
Rasto (Brasil).

S ¥ A% L Y ! H
. Base % ‘Zona média et Apice
oy ‘ b= 3 =
|

Figura 1- Exemplos de folhas Glossopteris utilizadas; a) folha com as trés porg¢des indicadas: base, zona média e
apice (UNG3T01, USP); b) zona média da amostra GP/3T 1798C (USP); c) desenho das nervuras feito a partir da
amostra em b, com as areas de obtencdo da densidade de venagdo (em cinza); d) drea conica aqui proposta e
as diregdes em que as variaveis preditoras foram tomadas (x, y e z); e) drea quadrada utilizada em trabalhos
anteriores.
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4.2 Método Proposto, Validacao e Aplicacéo

No método proposto, mede-se o comprimento das nervuras dentro do maior
setor de conica possivel determinado pela propria nervagdo, de modo a
compreender toda variagdo da densidade perpendicular as veias medianas (Fig. 1c,
d). Com isso, obtém-se a densidade de venacdo DV através do quociente entre a
soma dos comprimentos das nervuras e a area do setor de conica em analise (da
mesma forma que a Equagdo 1 apresentada anteriormente). A estimativa da
densidade de nervacgdo para essa area é obtida pelo nimero de veias por centimetro
(x, y e z), medido em trés direcOes especificas (Fig. 1d).

Através desses dados, modelos lineares foram ajustados pelos minimos
quadrados ordinarios (OLS), a fim da determinacédo dos coeficientes numéricos (Bu,
B2 e B3). Incluiu-se um termo para a interseccao (o) em todos os modelos (Equacao
2 abaixo). Os modelos gerados foram comparados entre si em relacdo a qualidade
de ajuste, erro-padrdo e critério de informacdo (Akaike, 1979). Adicionalmente,
utilizou-se o procedimento da validagdo-cruzada como critério de selecao, em que
parte dos dados sao removidos e testados a fim de determinar a estabilidade dos
erros. O modelo selecionado ainda teve seus residuos ¢ devidamente analisados por
testes de hipétese (Shapiro & Wilk, 1965; Breush & Pagan, 1979).

DV = By +Bix+Py+B3z+¢
Equagdo 2
O modelo selecionado foi aplicado nas amostras anteriormente analisadas por
Esperanca Junior (2019). Associagbes fossiliferas encontradas tiveram seus
parametros confrontados através de testes de hipétese (Mann & Whitney, 1947).
Interpretacdes feitas a partir desses dados foram comparadas com estudos

paleoambientais existentes para o Permiano do Gondwana.
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5. RESULTADOS

Analisaram-se sete modelos lineares (Tabela 1, Fig. 2), formados por diferentes
combinacdes de varidveis preditoras. Todos os critérios utilizados (qualidade de
ajuste, erro-padrdo, critério de informacdo e validacdo-cruzada) apontaram que o
modelo que inclui todos os preditores € o mais acurado, preciso e parcimonioso, ou
seja, apresenta o0s menores valores absolutos de erro-padrdo e critério de
informag&o, maiores valores de R? e erros menos dispersos na validacdo-cruzada.
Dessa forma, escolheu-se esse modelo para as estimativas, e as analises que

seguem sdao referentes a ele.

Tabela 1-Modelos testados e parametros analisados. EP: erro-padrdo (cm-1); R2: coeficiente de determinagéo;
AAIC: diferenga do Critério de Informagdo de Akaike.

Modelo EP R2 AAIC
Bo + x 6.52 0.363 567
Bo+y 413 0.744 359
Bo+2z 2.42 0.912 115
Bo+x+y 2.58 0.900 146
Bo+x+2z 2.43 0.912 117
Bo+y+z 2.07 0.936 46
Bo+x+y+2z 1.87 0.948 0
Botx+y+z M
2 Bty+zHl
3 ¢ B, +z M
g \ BC)+X+Z D
B 15 = Br»+X+y D
3
o
o
3 14 |
£
S
B $
S 0.5+
D \
0 ~v T I T \I\ T
1 1.5 2 2.5 3 3.5

Raiz do Erro Quadratico Médio (cm™)

Figura 2— Erros obtidos na validagdo-cruzada, para os cinco modelos mais precisos.
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5.1 Coeficientes do modelo selecionado

Através dos dados coletados, calcularam-se os valores dos coeficientes
numéricos atraves do ajuste por OLS para o modelo selecionado. Nesse método, 0s
coeficientes obtidos sdo aqueles que minimizam a soma dos residuos quadraticos, o
que resultou na Equacdo 3. O residuo € possui um valor proximo de zero, como
indicado pelos parametros na Tabela 2, mas eventualmente pode variar dependendo
de DV. A fins de validagdo, uma analise dos residuos deve ser realizada, como

segue abaixo.

DV = 2,021 + 0,242x + 0,288y + 0,588z + ¢

Equagdo 3

5.2 Analise dos residuos

Os residuos sao a diferenca entre os valores verdadeiros da densidade de
nervacao e o valor calculado pelo modelo selecionado (Equacao 3). Na técnica da
regressao linear com coeficientes ajustados por OLS existe a premissa de que 0s
residuos sejam independentes e identicamente distribuidos. Violacdes desses
pressupostos podem afetar as previsdes, as quais podem ser verificadas através de
gréaficos e testes de hipotese.

Quando os residuos ndo estdo associados a estimativa do modelo é dito que
0S mesmos sao independentes, isto €, ndo existe tendéncia de crescimento ou
reducdo da média do erro da equacdo em relacdo densidade de venacdo. Dessa
forma, a média do erro é sempre zero. Uma maneira formal de verificar esta
independéncia é através da construcdo de uma reta de ajuste entre os residuos e a
saida. No caso do modelo selecionado, a reta ndo possui coeficientes significativos
(p = 1), comprovando que os residuos séo linearmente independentes.

Residuos identicamente distribuidos sdo aqueles que apresentam a mesma
variacdo em todo dominio do modelo. Nesse sentido, os residuos devem ter
distribuicdo normal e devem ser homocedasticos (ter variancia constante). Para o
modelo selecionado, o teste de Shapiro-Wilk confirmou a existéncia de desvio da
normalidade (p = 0,003). A homoscedasticidade pode ser diagnosticada através do
teste de Breusch-Pagan, que apontou variancia ndo-constante dos residuos (p <
0,001). Com isso, constatou-se que a premissa dos residuos identicamente

distribuidos foi violada.
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5.3 Analise dos dados

A distribuicdo da densidade de venacdo obtida através do método proposto
apresentou forte desvio da normalidade, com a presenca de duas modas, sugerindo
gue existam, no minimo, dois conjuntos de dados. A maior parte dos espécimes que
possuem alta DV é proveniente da Formacédo Rio do Rasto (Tabela 2, Figura 3),
indicando que o valor da densidade de venacédo das Glossopteris deve variar em
relacdo ao tempo ou espaco. O teste de Wilcoxon-Mann-Whitney confirma que a
distribuicdo de dados da Formacdo Rio do Rasto é distinta das demais unidades

litoestratigraficas (p < 0,001).

Tabela 2 — Conjuntos de dados identificados em relagdo a densidade de venagdo (DV).

Associacao fossilifera DV verdadeira DV calculada
Fm. Rio do Rasto 39,4 cmt 39,55 cm?
Demais unidades 23,82 cmt 23,8 cmt?
40 |
8 30+ |
(8]
C
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o 20 —
o
s —
101
&#&L\@&(&@&@@@y@@@ﬁ
Densidade de venacéo (cm™)
[] Fm. Rio do Rasto [] Demais

Figura 3 — Histograma empilhado de DV verdadeira nos dois conjuntos identificados.
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6. DISCUSSAO

6.1 Conjunto de dados

Uma questdo que preocupa muitos pesquisadores esta relacionada ao banco
de dados utilizado no estudo. De fato, problemas nos dados podem levar a
interpretacdes errdbneas ou pouco precisas, dependendo, por exemplo, do nimero
amostral e da representatividade da amostra em relagdo a populacdo (que nesse
caso sao as comunidades de plantas vivas).

No presente estudo, todas as densidades de venacédo foram obtidas em fésseis
classificados no género Glossopteris, 0S quais possuem em comum a mesma
arquitetura vascular foliar, com pouquissimas excec¢des (e.g. G. damudica). O modo
como as veias foliares se organizam €, basicamente, 0 mesmo para todas as morfo-
espécies, independentemente da unidade e idade das associacdes. JA que esse
atributo é constante e ao mesmo tempo esté ligado a densidade de nervacéo, entédo
o modelo selecionado é eficiente para todos os espécimes fosseis que possuam
essa mesma caracteristica, ou seja, para todas as folhas do tipo Glossopteris. Na
analise de regressao, a Unica condicdo necessaria para tanto € que os dados e os
preditores contemplem a variacdo observada na densidade de venacdo. Com um
namero amostral relativamente alto e baixa variagdo na densidade, mesmo se
analisado fésseis de diversas unidades e idades, entdo pode-se dizer que os dados
aqui contemplados refletem bem a variabilidade existente. Além disso, o
procedimento da validacdo-cruzada demonstra claramente que 0s erros sao estaveis
ao se remover parte dos dados de treinamento (Fig. 2), e, portanto, comprova que 0
namero amostral aqui utilizado é suficiente. A titulo de comparacgéo, no trabalho de
Blonder & Enquist (2014) também foi proposto um método de estimacdo de
densidades de nervacdo, naquele caso, para folhas de dicotileddbneas modernas.
Naquele estudo, somente 25 amostras foram utilizadas para treinamento, em um
grupo de plantas no qual mais de 300.000 espécies foram descritas até hoje. No
caso do género Glossopteris, 0 numero de morfo-espécies erigidas é pouco maior
gue 200. Portanto, a representatividade da amostra aqui adotada é muito superior a
do trabalho de Blonder & Enquist (2014), ao menos em relagdo ao numero de
espécies.

Ja no procedimento da comparacdo mdultipla, o teste de hipotese em questdo

leva em conta diferencas nos ndameros amostrais existentes entre unidades
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fossiliferas ou idades (Mann & Whitney, 1947). Dessa forma, a metodologia
empregada dispensa a necessidade de que o numero de dados nos subconjuntos

sejam iguais, contanto que a quantidade de dados em cada um deles seja razoavel.

6.2 Limitagdes do modelo selecionado

Testes de hipétese mostraram que a distribuicdo dos residuos nao esta
totalmente de acordo com as premissas da regressao linear ajustada por OLS, isto
€, possui desvio da normalidade e heterocedasticidade. Um desvio moderado da
normalidade dos residuos ndo € uma violacdo grave, porém, a heterocedasticidade
implica que a precisdo do modelo ndo é igual para todo o intervalo de densidade de
venacao contemplado. Logo, os parametros indicados na Tabela 1 s&o valores
médios para a regressao, que possuem alguma tendéncia de variacdo dependendo
do valor de densidade. Entretanto, o método que aqui foi desenvolvido tem a
intencdo de ser aplicado em associacdes fossiliferas, e por isso, os dados devem
ser tomados a partir de um bom numero de folhas. Como os residuos sao
linearmente independentes, o erro médio a ser obtido para as associacfes € sempre
proximo de zero (Tabela 2), independentemente da assimetria e
heteroscedasticidade dos residuos. Dessa forma, valores médios de densidade de
venacgao possuem uma estimativa bastante precisa.

Em relacé&o aos dois conjuntos de dados aqui identificados, o modelo calculou
uma densidade de nervacdo média bem proxima dos valores verdadeiros (Tabela 2).
Sendo assim, medidas de tendéncia central podem ser empregadas de forma
segura e, adicionalmente, técnicas computacionais como bootstrap podem ser
aplicadas em situacdes como essa. Esse é um exemplo de técnica que leva em
consideracdo o desvio da normalidade e variancia ndo-constante dos residuos na

obtencéo de intervalos de confianca das estimativas.

6.3 Interpretacao paleoecoldgica

Uma andlise rapida permitiu a identificagdo de dois conjuntos de folhas
Glossopteris (Tabela 2, Figura 3), uma contendo alta densidade de nervagao,
proveniente da Formacdo Rio do Rasto, enquanto que nas demais associacbes
predominaram densidades mais baixas. Essa diferenca sugere a existéncia de uma

paleoflora adaptada a condi¢des distintas no momento da deposi¢cdo da Formacéao



20

Rio do Rasto. Particularmente no Grupo Passa Dois, em que a referida unidade esta
inserida, diversos indicadores apontam para um progressivo aumento da aridez
(Suguio et al, 1974; Mussa et al., 1980; Fairchild, 1985; Rohn, 1994; Holz et al.,
2010), acompanhado de uma variacao floristica (Rosler, 1978; Clneo, 1996, Rees et
al., 2002; Goldberg, 2004; lannuzzi, 2013). De fato, modelos climéticos globais
mostram o aparecimento de climas secos no Permiano tardio da Bacia do Parana
(Ziegler, 1990; Chumakov & Zharkov, 2002; Rees et al., 2002; Scotese et al., 2014),
momento em que sdo depositadas estas unidades litoestratigréficas, i.e., Irati, Serra
Alta, Teresina e Rio do Rasto. Em contraste, em outras por¢cées do Gondwana, 0s
climas permaneceram umidos em grande parte do Permiano (Chandra & Chandra,
1988; Ziegler et al., 1990; Collinson, 1994; McLoughlin, 1994b; Dutta, 2002; Holz et
al., 2010; lannuzzi et al.,, 2013). Portanto, aparentemente as glossopterideas
modificaram suas folhas, elevando a densidade de nervacdo como resposta a
reducdo da disponibilidade de agua no ambiente de vida (dados os indicadores
paleoclimaticos e paleoambientais na Formacédo Rio do Rasto). Essa adaptacéao ja &
conhecida em plantas modernas, como foi constatado por diversos autores (Uhl &
Mosbrugger, 1999; Roth-Nebelsick et al., 2001; Nardini et al., 2012; Sack & Scoffoni,
2013), concluindo-se que os ambientes paleozoicos ja selecionavam as plantas de

forma analoga aos contemporaneos em relacéo a densidade de nervacao.
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7. CONCLUSAO

Um método de estimacdo de densidade de venacédo de folhas Glossopteris foi
formalmente selecionado e validado, possibilitando calcula-la em menos de cinco
minutos por espécime. Com isso, sera possivel inferir um grande niumero de dados
em pouco tempo, permitindo realizar, no futuro préximo, comparacdes sistematicas
entre diversas associacbes fossiliferas. Os resultados preliminares ja sao
promissores, e indicam que o ambiente influenciou o desenvolvimento das nervuras
nesses vegetais.

Esta € a primeira demonstracdo utilizando um elevado niumero amostral a
mostrar que plantas paleozoicas modificaram suas folhas aumentando a
vascularizagdo em um periodo de aumento de aridez, de forma similar as plantas
atuais. Dados de outras unidades e com intervalos cronoestratigraficos bem
definidos (mais precisos e curtos) deverdo ser acrescentados para uma melhor
compreensao da variacdo dessa feicdo adaptativa em relacdo aos fatores
tafonbmicos que controlam a geracdo de cada associacdo fitofossilifera em
especifico. Esses resultados tém potencial de auxiliar no entendimento da evolucéo

de grupos vegetais extintos e na interpretacdo de ambientes antigos.
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Abstract

Glossopteris-type leaves are the most abundant floristic element from the Gondwanan
continentbeing recorded throughout the Permian (c.a. 50My), a period of extreme icehouse-to-
hothouseclimatic global change. It is notable that fossil leaf traits can be useful for the reconstruction
of paleoenvironments and identify climatic changes throughout geologic time, andtherefore, the traits
of Glossopteris make it possible to notice environmental changes over a wide area for a long-time
interval. The venation density is a highly variable leaf trait that might be useful for this purpose and it
is possible to calculate, usually as vein length per centimeter square, but often considered time-
consuming to quantify. We propose an unprecedented efficient method to estimate venation density in
a conical sector on lamina of Glossopteris leaves through an accurate linear model whose predictors
are three linear venation densities, measured as vein per centimeter. In addition to substantially
reducing the data collection time, it is less biased and better reproducible than previous methods
applied before in this kind of leaf. Using this more robust method, preliminary observed results

distinguish significantly between venation densities of leaves produced in wet and drier ecosystems,
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following a pattern similar to modern plants. This is the first survey using a high sample size to show
evidence that environmental stress controlled the vein architecture of Paleozoic plants, similarly to

present-day ecosystems.

Keywords: Linear model; Venation density; Glossopteris; Gondwana; Paleoecology.

Introduction

Climate is a very influential element that affects floristic distribution, and it reflects directly on the
growth and shape of plants. For this reason, different climatic conditions result in distinct plant
morphological patterns, particularly the leaves, which vary according to the mean temperature and
water availability of the habitat in which the vegetation grow [1]. Moreover, seasonality, atmospheric
CO;, pressure, luminosity and soil composition are other limiting ecological factors for plant
development. Therefore, vegetation can be understood as a bioindicator of edaphic and climatic
factors [2], which allows us to retrodict how environments were in the past based on fossil plant
record. In this sense, fossil leaf traits can be compared with modern analogous leaves, making it
possible to identify climatic changes throughout geological time [3].

A leaf trait that might be useful in the reconstruction of paleoenvironments is venation density,
which is associated with the average distance between successive leaf veins - the shorter is the
distance between veins, the higher is venation density. What allows this variable to be applied in
paleoecological studies is that the variation in the density of venation is partially controlled by the
environment. In fact, this is related to the function of veins, which is transporting water through the
leaf, moving it to the photosynthesizing tissue. Due to the low resistance of vascular tissue to water
passage, increased vein density is directly associated with higher leaf hydraulic conductivity [4, 5]. It
is known that the increase in hydraulic conductivity ensures greater transpiration when water is freely
available, which leads to higher photosynthetic rates and consequently to higher levels of carbohydrate
generation, being thus advantageous [6, 7]. Additionally, increased vein density confers resistance to

embolism, a phenomenon that compromises plant metabolism and is common in arid environments|[8].
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Hence, warmer and drier habitats select plants that produce leaves characterized by high venation
density [9]. On the other hand, the construction of veins is accompanied by a cost of carbon
investment, which makes drought-resistant species less competitive in high-resource habitats [10].
Consequently, plants adapted to humid or shady environments tend to generate leaves that have more
spaced veins. In addition to humidity and temperature, this trait is also influenced by the level of
illumination, wind speed and nutrient deficiency [11].

To calculate the venation density, the sum of vein lengths is divided by the area of the leaf under
analysis. This area-based approach is more reliable than the most often used method in fossils, which
considers the ratio between the number of veins sectioned by a segment and the length of this segment
[12], i.e. the venation density calculated for a line. However, the area-based approach is laborious if
compared with the second one, because measuring total vein lengths is time-consuming.

Another important point is that leaf vascular architecture is variable among taxa, and therefore,
reconstructions of ancient environments based on venation density are restricted to a specific
chronostratigraphic interval and area of occurrence of the investigated plant group. In addition, in the
case of fossil leaves, there are significant taphonomic biases that limit, hinder and often prevent the
acquisition of venation densities, such as the high degree of fragmentation of the specimens (often the
leaf laminae are only partially preserved) and poor distinctness of the vein networks through the leaf
laminae preserved in the compressions and impressions - most common pathway of preserving the leaf
traits in the fossil record [13].

The leaves of Glossopteris Brongniart, 1828 are abundant in the Permian (299-to-252 million years
ago) sedimentary rocks of Gondwanan basins, and because they were widespread for a long time, this
kind of leaf allows us to retrodict paleoecological factors systematically. During the Permian, all
southern hemisphere continental masses were amalgamated forming the Gondwana continent [14],
which enabled dispersal of these plants throughout the lands currently represented by Antarctica,
India, Australia and south-central portions of South America and Africa [15, 16]. Furthermore, the
beginning of this period is recognized by the end of the longest glacial phase of Phanerozoic, while
later in the Permian there is clear evidence pointing to a hothouse interval [17]. So how did climate
fluctuations over 50 million years affect the evolution of glossopterids, since they existed throughout

the Permian? Would venation density have changed in response to environment or climate variations?
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To answer these questions, we propose a fast and simple estimation model of vein density applied
exclusively to Glossopteris-type leaves, since the methods usually used on modern groups (usually
angiosperm leaves) have not been shown to be useful and replicable in the fossil leaves of
glossopterids. Our hypothesis is that the absence of a reliable and adequate method to measure the
density of venation in Glossopteris leaves has hitherto prevented the verification of whether the
variation in this trait may be associated or not with the climatic and environmental changes that
occurred throughout the Permian. Furthermore, the application of unsuitable methods gave rise to
unreliable results that indicated density in Glossopteris as an innocuous leaf trait, without effective
response in the face of changes in the environment over time [18]. Therefore, in addition to proposing
a more appropriate and accurate method for estimating venation density in Glossopteris-type leaves, it
is also our goal to test, even if preliminarily, the efficiency of our new method in selected samples
from different areas (i.e., America, India, Australia and Antarctica) and Permian intervals (i.e., early
and late) and analyze the results in order to validate it as a tool that can be applied to expedite future

more detailed paleoclimatic and paleoenvironmental studies.

Materials and Methods

The genus Glossopteris is recognized by a tongue-shaped leaf and entire margin, which is
characterized by a midrib made up of multiple parallel veins and reticulate second order lateral
venation ([16]Fig 1A-C). The width and length of these leaves are very variable. The lateral venation
has no hierarchical pattern [19], which distinguishes the glossopterid leaf vascular architecture from
woody dicots, that may have several vein orders [20]. Although these characteristics are always
described for the genus, the concept of species of Glossopteris is very inaccurate, once there is no a
standardized classification and different criteria was used for define them (such as their morphology,
secondary venation, cuticular anatomy, or even connection with a reproductive organ) [16].
Consequently, the absence of a consistent standard resulted in several hundred species, most of them
are based on poorly preserved impression material [16].

It is precisely the secondary venation that is measured to calculate vein density. In the case of

Glossopteris, the density tends to be lengthwise uniform across the leaf laminae, except in base and



31

apex or higher near the margin. It is also in the margin zone that there are the highest density
variations between samples analyzed. As venation density tends to increase gradually towards leaf
margin (e.g. Fig 1B-C), the location of the area chosen for measuring is naturally very influential. In
previous methods for Glossopteris leaves, the selected area for calculating vein density was usually a
square with constant side length (e.g. [18, 21], Fig 1E). As the size of these leaves are variable, some
of them are much wider than the square's side length used and others are less. Consequently, vein
length is sometimes oversampled and sometimes under sampled. Note that a square made near the
margin would result in a high vein density, but if it is made in the middle of the lamina, the density
would be less in several leaves. Therefore, due to this bias, such results obtained by the above-

mentioned authors could not be exactly reproduced by other works.

Fig 1. Glossopteris architecture and suggested areas for obtaining venation density.
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(A) Photography of the sample UNG3TO01 showing a division of leaf lamina in three zones, i.e.
base, middle and apex. (B) Photograph of the leaf middle zone of the sample GP/3T 1798C, where
measurements must be obtained. (C) illustration of venation pattern of sample shown in b. (D) conical
hatched area shown in c, with geometry suggested in this work (x1.5) and predictors x, y and z. (E)
square hatched in c, vein length obtained in square from side 0.5 cm (x1.5), as used by Schwendemann
[18].




32

The area chosen for calculating vein density usually is small because fossil leaves are often
fragmented (as in FiglB) and have low contrast (taphonomic bias). In only some cases, vein lengths
can be measured manually, which is laborious, but in several samples the vein density cannot be
acquired due bad preservation of them.This contrasts with modern leaves, in which venation can be
measured semi-automatically (examples of software are in [22-24]), and techniques as radiography
and chemical bleaching can be applied to increase the contrast of the veins. A good alternative would
be estimate vein density, something that was developed by Blonder and Enquist [25] for angiosperm
leaves, in which only 25 samples were used for modeling. As the vein architecture is very variable
between lineages, the same model could not be applied to different plant groups. Taking the vein
architecture of Glossopteris into account, in this work, the selected area for measuring venation
density was the largest conical sector defined by the second order lateral veins, which was extended
from the margin to the middle of the leaf lamina (close to midrib). It thus includes not only the vein
density variation of the margin, but also that perpendicular to the leaf margin (see Fig 1D). Thus, this
method includes the whole variation of density observed in Glossopteris leaves, and it is adaptable for
each leaf (once the lengths are not constant). Furthermore, a conical sector comprises mainly margin,
where there is the highest variation of density between different leaves. As these sectors are defined by
the geometry of the veins, these results are reproducible for the other colleagues.

Thereby, to measure the venation density, we obtained the vein lengths by the software ImageJ
[26], in which the venation of photographed or illustrated fossils were manually superimposed by
segmented lines. Using the same software, we also obtained the area of measuring, which is variable
in each specimen. The quotient between vein lengths and the size of the selected area is the venation
density.

We measured the venation density from 160 specimens predominantly in middle leaf zone (see Fig
1A). In some specimens, the venation density was measured more than once (in different parts of the
leaf), resulting in 228 densities, which were calculated as centimeter of vein per square centimeter
(simply cm™1). These samples come from strata of Brazil, India, Australia and Antarctica (see S1
Table). We included more samples from the Late Permian once we observed a greater variation in

stratigraphy and leaf traits from this time span.
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In addition to calculating the spatial venation densities, we also measured the values of three
predictors for each of the 228 data. The chosen predictors were three linear venation densities, the first
measured parallel to the midrib next to the margin; the second perpendicular to the first, extending
from the margin to the midrib; and the third at 45 degrees from the others, limited by the above-
described conic arc; these measures were named y, x and z successively (Fig 1D). Thus, different
linear models in which the response variable is the vein density measured in the conical sector were
fitted by ordinary last squares, and their performance was compared by standard error, R? and Akaike
Information Criterion differences [27]. We also trained a nonlinear model that includes all the
predictors and the interactions between each pair of them. All models included a term for the intercept.
Additionally, predictive performance was checked by 5-fold cross-validation with 5000 replications.
In this procedure, the data is randomly divided into five sets at each replication, and then the data from
such sets is tested in the model trained by the remaining four [28]. The model with the best cross-
validation results was selected and its accuracy was verified by graphical analysis and hypothesis tests.
Furthermore, confidence intervals for numerical coefficients and predicted mean vein density were
determined by bias-corrected and accelerated bootstrap with 9999 replications. In this technique, the
data is resampled with replacement at each replication. The boundaries of the 95% confidence
intervals around the estimates are the 2.5" and 97.5" bias-corrected percentiles [29]. For this purpose,
analysis were performed using R software [30], which included the packages caret [31] and car [32].

Fig 2 illustrates a conceptual diagram of the overall learning scheme of this work.

Data collection Vein density | == ==> ( Model validation | ==> ( Application
A / and selection

Fig 2. Overall methodology applied on this work. More details in the text.
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Results

The distribution of venation density obtained by the proposed above-described method is
asymmetric, with noticeable positive skewness (Fig 3). This is partly due bimodality, identifiable by
two different Glossopteris assemblages: D1, composed by leaves from India, Antarctica, Australia and
from Guata Group, in Parana Basin, Brazil, characterized by lower vein density; and D2, composed by
leaves collected in rocks of Passa Dois Group, also from the Parana Basin. The mean venation
densities were 23.8+ 6.2 cm™ for D1, based on 205 samples; and 39.4 + 6.7 cm™ for D2, based on 23
samples. These two assemblages are distinguishable in relation to venation density, as indicated by the

Wilcoxon-Mann-Whitney test (p < 0.001) [33].
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Fig 3. Quantile-quantile plot (above) and stacked histogram (below) of venation density of two

Glossopteris assemblages (see details in text). Dashed line indicates normal distributed data.

Considering the possible combinations of the three chosen predictors, seven linear models were
fitted (Table 1). Among the simple regressions, model 3 had the best performance in terms of the

model selection criteria, owing to high correlation between variable z and the response (r = 0.96).
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Considering only two regressors, model 6 was the only one that has improved performance compared

to the last. Adding the third predictor resulted in the linear model with the lowest standard error

(model 7), although only by a small margin. This small improvement is attributable to moderate

multicollinearity, as indicated by maximum variance inflation factor of 6.2 (see Table 2). Finally, the

nonlinear model 8 includes the interactions between predictors, and its goodness of fit is

approximately equal as the model 7.

Table 1.

Model SE R2 AIC dif
1) Po+x 6.52 0.363 567

2) Bo+y 4.13 0.744 359

3) Po+z 2.42 0.912 115

4) PBot+x+y 2.58 0.900 146

5) Bo+x+z 2.43 0.912 117

6) Po+y+z 2.07 0.936 46

7) Po+x+y+z 187 0.948 0

8) Potx+y+z+ 1.86 0.949

Xy + XZ +yz

Models tested and their standard error (cm™), Rz and Akaike Information Criterion difference from

full model.

Table 2. Fitted coefficients of the selected model and variance inflation factor (VIF).

Unstandardized coefficients

Variable B t p VIF
B Cl(a=5%) SE

Bo 2.021 [1.08,2.92] 0.466 4.88 <0.001

X 0.242 [0.16,0.32] 0.040 0.167 7.18 <0.001 2.31

y 0.288 [0.24,0.34] 0.026 0.381 12.38 <0.001 4.07

z 0.588 [0.49,0.68] 0.048 0.543 14.27 <0.001 6.23

Cl = Confidence intervals. SE = Standard error. = Standardized coefficients. t = t-statistic.
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Cross-validation was performed on the six most accurate models and root mean square error
(RMSE) distributions of reproduced regressions were analyzed (Fig 4). In the case of model 7, the
standard deviation of RMSE was only 0.19 cm?, while this value was about 0.3 cm™ in model 4 and
0.28 cm™ in model 8. In addition to having the most stable RMSE, model 7 had also the lowest errors.
In this procedure, the 95% confidence interval of R2 of trained equations was [0.919, 0.968] for the
last model, values which are considerably high compared to the simple regressions. Moreover, models
6 and 7 had similar errors, given that 64% of results in cross-validation were equivalent between their
distributions (as is noticeable by the large overlap in the curves in Fig 4). Analogously, models 3 and 5
had almost identical RMSD distributions, in both cases as a result of the low contribution of variable x
to explain the variation in venation density (see the low unstandardized coefficient and t statistic in
table 2). Although the standard error of models 7 and 8 is the same (Table 1), cross-validation shows
not only that the last is less stable, but also a fat tailed distribution, which is a sign of overfitting.
Therefore, both cross-validation analysis and the model selection criteria indicate that model 7 has the
best performance. Thus, full linear model was selected for predicting spatial vein density based on

linear density measures, and proceed with further analysis based on this model.
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Fig 4. Root mean square error distributions obtained by 5-fold cross-validation for some models

tested.
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The residuals of the selected model are distributed asymmetrically, which can be easily verified by
the histogram of residuals (Fig 5). Shapiro-Wilk test [34] also indicates a deviation from normality (p
= 0.003). Additionally, heteroscedasticity was diagnosed by megaphone-like residuals scatterplot (Fig
5), and by Breusch-Pagan test (p < 0.001) [35]. It is important to note that the residuals tend to be
more dispersed when venation density is higher than 30 cm, which mainly comprises D2 assemblage
(Fig 5). Furthermore, residuals are not linearly associated, as demonstrated by the lack-of-fit of the
trend line between the residuals and the estimated values of vein density (p = 1). Therefore, residuals

are linearly independent, but they are not identically distributed.
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Fig 5. Residual plot (left) and residual histogram (right) of model 7.

Fitted coefficients of model 7 are shown in Table 2. All predictive variables are significant,
including the intercept. Overall regression is also significant (F = 1358, p < 0.001). Estimated
confidence intervals for the mean venation density were calculated for some possible values of

predictors, as illustrated in Fig 6.
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(A) Predictors of the observed dataset. Lines indicate some y/z ratios.(B) Estimated venation
densities (VD, dashed lines) given x values (10, 15 and 20, from top to bottom), y (vertical axis) and
y/z ratios (0.6, 0.8, 1 and 1.2, sequentially counterclockwise). Solid lines indicate 95% confidence

bands for the mean venation density. Values in cm™,
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Discussion

Analysis of the selected predictive model

In order to make obtaining of the venation density faster, we have developed a predictive model of
venation density of Glossopteris leaves which is applicable in paleoenvironmental and paleoclimatic
studies. Whereas computing venation density through the predictive model takes less than five minutes
per sample (mainly to obtain the predictors), measuring the length of all veins in the conical sector
takes about half an hour, for instance. As model 7 (Table 1) has a good fit, it enables easy and accurate
estimation of venation density. Additionally, this model has the smaller and most stable errors in
cross-validation, indicating greater reproducibility. Cross-validation results also rule out overfitting,
once the errors were symmetrically distributed around the average error of the entire data set (Fig 4).
In addition, model 7 is empirically supported by AIC differences greater than 10 to all the other
models (Table 1, [36]). Adding interactions between predictors, by contrast, did not improve the
estimation performance (model 8). In this situation, the model with greater parsimony is the simplest,
that is, the linear one.

The analysis of residuals diagnosed some violations of the basic premises of linear regression
residuals: non-normality and heteroscedasticity. Nevertheless, small to moderate deviation from
normality is not an impediment in implementing the model, provided that some consideration is taken
for the inference. However, heteroscedasticity implies that variance of residuals is associated with
estimated vein densities. Therefore, accuracy of prediction is non-constant with respect to the output
variable, although error is still low over the whole domain of the model. On the other hand, in
paleoecological analysis, many data points should be used instead of individual samples to be
representative of an ancient ecosystem [37, 38]. As residuals are indeed independent, the average error
tends to be zero if a good number of leaves are used in these interpretations, because random errors
tend to cancel each other. So although the non-constant variance of errors is actually a more serious

violation, it is minimized when dealing with central tendency statistics, which can then be used in
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paleoenvironmental analysis. For instance, the estimated mean venation densities for D1 and D2 are
23.8 and 39.55 cm respectively, which are very close to the exact values (23.82 and 39.4 cm™).
Nevertheless, bias-corrected confidence intervals of the predicted mean of venation densities were
estimated by bootstrap (Fig 6B). The range of the confidence bands obtained is noticeably wider when
the predictor x as well as y/z ratio have lower values, clearly a consequence of non-constant residuals
variance (Fig 5) and moderate multicollinearity (Fig 6A). This is a more robust technique that takes
into account violations of premises, as the heteroscedasticity and non-normality of the residuals. Then,
applying the fitted model and confidence intervals allows us to compare mean venation densities of
Glossopteris from different assemblages, localities and ages deterministically and quickly, and with

that, we can distinguish and retrodict the ancient environments where these plants lived.

Interpreting the obtained venation densities

Through the proposed method, it was possible to distinguish two Glossopteris assemblages that
significantly differ based on spatial venation density: D1 and D2 (Fig 3). D1 comprises fossils
showing lower venation densities essentially from Brazil and India, but also Australia and Antarctica.
In Parana Basin (Brazil), they are found in association with the Cisuralian (Asselian to Artinskian
[39]) post-glacial organic fine grained shoreline sediments, i.e. uppermost Itararé Group, and coal-
bearing sequences, i.e. Rio Bonito Formation [40, 41], which are formed in wet continental
environments and wetter climate conditions [41-43]. Samples from Permian rocks of Gondwanan
Basins of India, which were also included in D1, are found mostly in fluvial or lacustrine rocks of
Damuda Group. The wide presence of coals and the paleofloristic record of this sedimentary sequence
are indicators of mostly humid environments [44, 45]. In Australia and Antarctica, the Glossopteris
specimens analyzed also come from units or sedimentary sequences containing coal measures [46, 47],
which also indicate the occurrence of moist environments or deposition under wet climate conditions.

On the other hand, strata of Passa Dois Group (in Parana Basin) are comprised in D2, a sequence of
sedimentary rocks dated from the middle Kungurian to Wuchiapingian [48]. At the base of this rocky
sequence, i.e. Irati Formation, evaporites, stromatolites, teepes and desiccation cracks outcrop [49].

These rocks and structures suggest the presence of periods of drought when they were formed, also
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supported by the existence of petrified wood containing lacunae [50]. Above, in the Corumbatai and
Teresina formations, the presence of stromatolites and red beds attests to the persistence of dry
climates, which is also suggested by the 520 of limestones [51]. The generation of these limestones
must have occurred in phases of high salinity, during periods with low water intake [52].
Superimposed on this last unit, in the Rio do Rasto Formation, carbonate rocks also outcrop, in
addition to red beds and aeolian sandstones, another clear evidence of aridity [41]. During the
deposition of Passa Dois Group sediments, the Paran& Basin was under semiarid to arid conditions
based on the sedimentary and geochemical evidences [43, 53]. In fact, mid-latitude deserts covered a
large part of South Americain middle-to-late Permian, reaching the northern Parana Basin [42, 54]; it
was precisely in this region and interval that the average venation density of Glossopteris was higher.
As previously mentioned, contemporary plants tend to have increased vein density in drier habitats,
and apparently, this adaptation strategy was also present in glossopterids (see Fig 3). In a global scale
there is clear evidence pointing to an extreme greenhouse-to-hothouse climatic interval towards the
late Permian [17, 53], which raised the levels of atmospheric CO; and the global average temperature
significantly. These global climactic changes certainly had an influence on the glossopterid leaf

architecture as well.

Conclusion

We proposed a method for measuring venation density in a conical area defined by the geometry of
the veins of Glossopteris leaves. It differs from the previous approaches in which the area of
acquisition is a polygon of constant side length, and are thus biased for not taking into account the
variation of the width and vein density along the lamina of these leaves. In order to expedite data
collection, we have developed a linear prediction model for venation density of Glossopteris leaves.
The selected predictors were three linear vein densities, measured as vein sections by centimeter. They
were calculated in three specific directions, to comprise the density variation on the model. Thereby,
model selection analysis indicated that all predictors should be included in the model. Through this

final model (Fig 1D, Tabel 2), it is possible to estimate vein density in less than five minutes per
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sample, with an average error of 1.87 cm*. Residual analysis indicates that this error tends to be
slightly higher in leaves with increased vein density, due to heteroscedasticity. Nevertheless, it is not
an impediment for applying the estimative of vein density on paleoenvironmental studies, since a good
number of leaves and measurements would be needed to reconstruct ancient ecosystems or climates.

From the proposed method, the vein density of 160 specimens of Glossopteris leaves was obtained.
Based on the distribution of the data, it was possible to recognize two significantly different sets. The
set with the lowest values comprises plants that lived in wet environments, while the one characterized
by high venation density consists of plants that inhabited drier ecosystems. Likewise, modern plants
adapted to drylands tend to produce leaves with increased venation density. Therefore, both ancient
and present-day environments have been selecting plants similarly, even in the case of extinct lineages
as glossopterids. However, the effect of other paleoecological variables on this trait, as mean
temperature or soil/substrate composition, should be further investigated in the future.

Finally, we expect that this model will assist in climatic and environmental reconstructions of the
Gondwana continent, in a local to regional scale, as well as in understanding the variation of this

adaptive trait over a long-term, in this case, the Permian period.
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ARTICLE INFO ABSTRACT
Keywords: We d ibe the phol and y of ital tree stems preserved in Cisuralian lacustrine deposits
Parnaiba basin of the Pedra de Fogo Formation, Permian of the Pamaiba Basin, northeastern Brazil. The remains consist of seven
Cl-wnilﬂn samplesofpcmﬁedsu:msm(hscpulcpnhmnumlypc)mdpmwtdpnmxryandsm'adaryxylun'l1u:
m 1 of these il support their classification in the genus Cordaixylon Gmnd'FAlry, 1877
Paleodi whnchlsthcﬁmcv:dcnu:ofﬂusgcnusmlanlymSouthAmmm but also in Gond The
Paleophy! phy suggest during the dep of the Pedra de Fogo unit. However, on a local

scale, this area may have had a humid to sub-humid regional climate due to the presence of a large lacustrine
system, which would allow these plants to grow in similar i to their locati in the North

Hemisphere. The Parnaiba Basin contains a relatively high number of endemic taxa, but this genus is typical of
the Furamerican Province and occurs in at least two areas of this basin. The presence of these trees and some
forms of tree-ferns that are also shared with dlcFmamcﬁmn Province suggests the existence of a phytogeo-

graphic i isting of di | through a | linkage the ican tropics and
northern Gondwana in the Late Pennsylvanian. This would malw it possablc for species to migrate between these
two floristic provinces, a hypothesis that can be h further ic and logical data.
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AS NOVAS GIMNOSPERMAS FOSSEIS NO PERMIANO DA BACIA
DO PARNAIBA, NORDESTE DO BRASIL

Conceigao, D.M.’; lannuzzi, R’ Neregato, R'; Esperanga Junior, M.G.F.;
Cisneros, J.CZ Crisafulli, A’; Andrade, LS.*
'Universidade Federal do Rio Grande do Sul; *Universidade Federal do Piauf; * Facultad de Ciencias Exactas y Naturales y
Agrimensura, Universidad Nacional del Nordeste y CECOAL-CONICET;
“Universidade Federal do Pard

RESUMO: Prospeccoes paleontoldgicas nos afloramentos permianos da Bacia do Parnaiba tém sido
realizadas sistematicamente nos ultimos anos, revelando muitos depésitos com lenhos fosseis inéditos
para a Formacao Pedra de Fogo. Assim, o objetivo desta contribuicao é apresentar o panorama atual das
pesquisas nessa area, especialmente focando nas classificacées taxonémicas dos lenhos encontrados e
seus significados paleoambientais e paleofitogeograficos. Esses lenhos formam associacoes autoctones,
parautoctones e aloctones, e foram coletados em duas areas distintas no Maranhao, Nova lorque e Duque
Bacelar, distantes 400 km. Para investigar as caracteristicas anatémicas destes lenhos, secoes finas de 19
amostras foram preparadas. A preservagao anatdmica do material, assim como a variacao na composicao
da medula, permitiram identificar cinco novos géneros e seis novas espécies para os depésitos da unidade
Pedra de Fogo. Trés desses géneros sao monoespecificos: Yvyrapitys novaiorquensis, Novaiorquepitys
maranhensis e Ductolobatopitys mussae. Um quarto género, i.e. Kaokoxylon Krausel, 1956, ja registrado em
varios dep6sitos no Gondvana, incluindo a Baciado Parnaiba, é reportado pela primeira vezna unidade Pedra
de Fogo, com a nova espécie Kaokoxylon brasiliensis. Por fim, um quinto género, i.e. Cordaixylon Grand'Eury,
1877, foi registrado pela primeira vez no Gonduana, com dois morfotipos, Cordaixylon sp. 1 e Cordaixylon
sp. 2. Os dados estratigraficos sugerem que essas plantas viviam as margens de sistemas lacustres amplos,
influenciados por sistemas fluviais efémeros, sob um regime de sazonalidade regional. Essas, por viverem
em areas Umidas adjacentes a esses lagos, foram parcialmente protegidas dos efeitos da arideze e das
variacoes do nivel de base local. Essa interpretacao é suportada pela presenca de caracteristicas anatémicas
na medula e no xilema secundario, tais como septacoes medulares e auséncia de aneis de crescimento,
bem como pela presenca de outras plantas arboreas tipicas de terrenos imidos, i.e. calamitaceas e fetos
arborescentes, identificadas nos mesmos afloramentos. Finalmente, os dados taxonémicos obtidos,
que incluem trés novos géneros endémicos, reforcam a hipétese de que a flora dessa bacia pode ser
entendida como uma nova unidade paleofitogeogréfica, como sugerido anteriormente. Mas, por outro
lado, a presenca de um género tipico do Hemisfério Norte na bacia, como Cordaixylon, representado
por um numero significativo de espécimes, pode indicar que a caracterizacao paleofitogeografica da
flora permiana dessa bacia ainda apresenta um volume pequeno de informagoes taxonémicas. Logo, a
continuidade dos trabalhos taxonémicos é de essencial importancia, pois possibilitard quantificar um
nldmero maior de taxons, e consequentemente permitira reconstruir um panorama paleofitogeogréfico e
floristico mais completo para o Permiano dessa bacia.

PALAVRAS-CHAVE: LENHOS PETRIFICADOS, BACIA DO PARNAIBA, PERMIANO
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CAPITULO 6. Paleobotanica

Domingas Maria da Conceigéo
Mério G. F. Esperanga Junior
Willian Mikio K. Matsumura

Introdugédo

A Paleoboténica € o ramo da Paleontologia que se ocupa da descrigdo, classificagdoe
interpretag@o dos restos vegetais preservados nas rochas formadas ao longo do tempo geoldgico,
buscando compreender e reconstruir a intrigante historia evolutiva do Reino Vegetal. De modo
geral, o estudo das plantas fosseis (ou fitofésseis, do grego phyto = plantas; latim fossillis =
extraido da terra) permite avaliar a origem e evolugdo dos grandes grupos vegetais, determinar a
época em que cada grupo atingiu sua diversidade maxima e, em certos casos, quando foram
extintos, bem como estabelecer as relagdes de parentesco entre esses grupos, além de fornecer
subsidios para outros ramos da paleontologia e geologia. Em maior analise, também & possivel
compreender a colonizagao dos ambientes terrestres e as dinamicas ambientais que contribuiram
para a diversidade floristica atual do nosso planeta. Além disso, dependendo da historia de
fossilizagao das comunidades vegetais, a Paleoboténica configura-se como excelente ferramenta
para estudos bioestratigraficos e reconstrugdes paleoambientais, paleogeograficas e
paleoclimaticas (Cleal, 1991; Stewart e Rothwell, 1993; Taylor et al., 2009).

Em se tratando de plantas fésseis &€ comum que as diversas partes das plantas sejam
organizadas em microfésseis e macrofésseis . Esta distingao se refere apenas ao tamanho dos
restos ou fragmentos vegetais (fitoclastos) preservados. Assim, os microfésseis, como o nome
sugere, sao representados por estruturas microscopicas (e.g., graos-de-polen, esporos, cuticulas,
etc), cuja visualizagdo s6 € possivel a partir do auxilio de equipamentos de magnificagdo como a
lupa binocular (estereomicroscopio), microscopio optico, petrografico ou eletronico de varredura
(MEV). Por outro lado, os macrofésseis sao representados por aquelas partes das plantas que
podem ser visualizadas sem o auxilio dos supracitados equipamentos, tais como lenhos, ramos,
folhas, flores, frutos e sementes.

Todos os restos vegetais, sejam eles micro ou macro, estdo sujeitos aos processos
bioestratindmicos dos ambientes sedimentares, que envolvem as etapas de desarticulagao e
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PaleoWood: a machine learning approach for determining the affinity of Paleozoic gymnosperm

stems

Domingas Maria da Concei¢do®, Mdrio G. F. Esperan¢a Janior*, Roberto lannuzzi®, Mariana
Recamonde-Mendoza®, Guilherme B. B. O. Malta®

domingasmary@hotmail.com

4 Instituto de Geociéncias, Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Avenida Bento
Gongalves, 9500, Porto Alegre, Brazil
b Instituto de Informética, Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Avenida Bento

Gongalves, 9500, Porto Alegre, Brazil

When we are dealing with fossil plant remains, they commonly are incorporated in a fragmented
way in the sediments, thus making it complicated to reconstruct and classify fossil plants into a
higher taxonomic group. Particularly on the anatomy of stems, there are some described features
which repeat among the proposed lineages due environmental pressures that induce anatomical
convergence. Other characteristics cannot always be viewed because of the state of preservation
of the fossil, as often happens with the bark and with the arrangement of axes and leaves. Given
these difficulties, we present PaleoWood, an unprecedented affinity classifier for Paleozoic
gymnosperm stems based on 16 variables collected from 42 consistent genera which have central
core, primary, and secondary xylem described. For that, similarities among samples were
analyzed by principal components and models were trained through logistic regression, linear
discriminant and k-nearest neighbors® algorithms. Models performance was estimated by cross-
validation and 20 previously known samples had their affinity tested. Results agreed with some
hypotheses formerly discussed, such as the linkage of Eristophyton, Megaloxylon and
Tetrastichia with Lyginopteridales. Some other predictions were interpreted as a result of
convergent evolution or limitation of the model, especially those relating to the samples of
simple protostele or pycnoxylic pteridosperms. Thereby, it is expected that the models will assist
in future comparisons and discussions about the taxonomy, evolution, and paleobotanical

affinities of the basal seed plants.
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GEOLOGIA, GONDWANA, LAURASIA, PERMIANO

A SEPARACAO DOS CONTINENTES EM UMA
VISAO HISTORICA

24 DE SETEMBRO DE 2021 | MARIO G. F.ESPERANGA JUNIOR | DEIXE UM COMENTARIO

Texto por Méario G. F. Esperanca Jinior

As paisagens que reconhecemos a nossa volta possuem uma histériabastante dinamica. Por exem-

plo: rios mudam de curso, lagos secam, mares retraem e avancam sobre os continentes... Em umin-

tervalo de tempo mais amplo, montanhas sao formadas e erodidas, oceanos se fecham, novas espé-
cies de organismos surgem enquanto outras sao extintas. Evidéncias geolégicas mostram que esses
processos sao recorrentes e se sucederam por todo o planeta desde seus primérdios.

No sul do Brasil, afloram rochas do periodo Permiano, intervalo que compreende de 298 a 252 mi-
lhoes de anos atras. Essas rochas sao ricas em fésseis da extinta Flora Glossopteris, plantas as quais
também sao encontradas em depdsitos sedimentares da Africa, Antartida, Austrélia e India.
Atualmente, estas regides estao separadas por extensos oceanos, que sao barreiras intransponiveis
para grande parte dos organismos terrestres, incluindo as plantas. Sendo assim, pode-se deduzir que
tais areas estiveram unidas durante o Permiano, e mais tarde se afastaram até chegarem em suas lo-
calizagOes atuais. Dessa forma, as floras e faunas que antigamente colonizaram regioes contiguas,
passaram a ser encontradas na formade fésseis em lugares distantes.

A evolucao desse pensamento cientifico levou muitos anos até chegar aos moldes que hoje conhece-
mos. Mas para entendermos a sucessao dos fatos que nos levam a resposta acerca de tais semelhan-
cas fossiliferas, precisamos voltar alguns séculos atras...

As primeiras ideias

Com a chegada dos europeus ao continente americano no século XV e com aconfeccao dos primei-
ros mapas em escala global, notou-se que a costa oeste da Africa e leste da América do Sul possuem
contornos semelhantes, assim sugerindo que tais continentes estivessem em algum momento uni-
dos. Aquela época, contudo, perduravam as ideias biblicas de que a Terra seria jovem, e o conheci-
mento cientifico limitava-se a observacéo direta do meio devido a auséncia de tecnologia capaz de
comprovar tais fendmenos. Somente no século XVII é que surgiram as primeiras evidéncias acerca de



ANEXO |

Titulo da Dissertagao/Tese:

“Um método eficiente para determinar a densidade de
venacgao nas Glossopteris e suas aplicagoes”

Area de Concentracdo: Paleontologia

Autor: Mario Gilberto Ferreira Esperanga Junior

Orientador: Prof. Dr. Roberto lannuzzi

Examinadora: Profa. Dra. Juliane Marques-de-Souza

Data: 28 de fevereiro de 2022

Conceito: A

PARECER:

A presente dissertagdo oferece uma ferramenta matematica para estimar a
densidade da venacéo foliar de espécies do género Glossopteris. Esta ferramenta
baseia-se em um modelo de regresséo linear construido e validado a partir da
analise da densidade foliar de espécies de Glossopteris registradas ao longo do
Permiano no Gondwana.

Os testes estatisticos apresentados mostram que o modelo proposto tem potencial
para ser aplicado na analise da densidade foliar de Glossopteris e que o0s
resultados encontrados a partir da aplicagdo do método corroboram com o debate
posto por outras abordagens analiticas, indicando que a densidade de venagao
deste grupo de plantas responde a mudangas climaticas no periodo em questao.

Diante do exposto, apresento algumas anotagbes no corpo da dissertagdo e
sumarizo as mais importantes neste parecer. Destaco, de antem&o, que as
reflexdes buscam provocar os autores para elucidagao de alguns aspectos que nao
ficaram exatamente claros no texto final.

Os dados da quantidade de espécimes proveniente de cada unidade estratigrafica
analisada ndo sdo apresentados. A figura 2 do artigo ndo me parece elucidativa. Senti
falta de dados tais como numero amostral por localidade e por unidade
estratigrafica; quais dessas informag¢des foram obtidas por observacédo direta e
quantos por analise da dados secundarios (literatura) e, quais as referéncias
utilizadas na coleta dos dados secundarios.

No que se refere a hipotese testada, me pareceu mais adequada a seguinte
adaptacdo: a densidade de venacdo em Glossopteris varia conforme variam as
condicOes climaticas e ambientais tal qual observado em folhas de angiospermas; essa
variagao pode ser mensurada a partir de um modelo de regressao linear proposto para
este género de folhas fosseis. E apenas uma sugestao visto que a hipdtese precisa ser
verificada quando apresentada e, portanto, seria adequado retoma-la ao fina do artigo na
discussao final.




Achei bem interessante esta proposta conica (para calculo da densindade) e sim, acho
que resolve a questdo da coleta de dados e da variagdo da densidade provocada pelo
tamanho da lamina foliar.

Eu ndo sei exatamente como os graficos de analise dos residuos se comportaram
mas, caso tenham fornecido uma boa interpretacdo visual, sugiro inclui-los no
artigo, especialmente aqueles que apresentam a homocedasticidade e a
normalidade dos dados (parametros que n&o foram alcangados).

Os outliers ndo sao mencionados no texto, no entanto tém importancia na interpretagao
dos dados pois merecem atencgao e revisdo. Visualmente me parece haver alguns outliers
na populacao D1 que se aproximam das densidades das folhas da Formacgdo Rio do
Rastro. A remogao deles (ou revisdo) poderia conferir um novo comportamento a reta de
regressao.

No que se refere exclusivamente aos resultados apresentados na pagina 37 do
paper, pergunto:

O modelo foi testado apds exclusdo dos dados da populagdo D2? Como se comportam
os residuos neste caso de exclusao (normalidade e heterocedasticidade)?

Em populacdes bioldgicas naturais € comum a necessidade da transformacao logaritmica
dos dados para que estes se aproximem de um a distribuicdo normal e da
homocedasticidade. Foi feita essa transformacdao? Se nao, por qué? Se sim, como o
modelo se comportou?

Novamente, analisando a figura 5, pergunto, os outliers da populagdo D1 foram
revisados? Quem sao eles? Sao medidas obtidas direta ou indiretamente? Qual a chance
de representarem registros equivocados (em termos temporais?) Com a remocao deles
talvez fosse possivel compreender o comportamento dos residuos ou caso nao for
adequado remover, acho necessario explicar quem sao e porque diferem da populagao.
(lembrando que a transformacao logaritmica dos dados pode mudar isso).

Talvez a aplicagdo do modelo nos espécimes da Formacao Rio do Rastro separadamente
desse indicios interessantes para discutir a robustez do modelo. Como se comportam os
dados desta populagdao em especifico? E a andlise dos residuos?

Na pagina 39 é mencionado que “um bom numero de folhas” precisa ser utilizado para
que o modelo funcione corretamente. Vocé testou qual seria esse n minimo? Seria
interessante fornecer esses dados. Sera que somente aplicado a populagédo da Formagao
Rio do Rastro ele funcionaria? Tudo bem que se refere a uma unica unidade estratigrafica
e, portanto, a um recorte pequeno no tempo, no entanto € uma populagao com apenas 23
dados, o que serviria na analise.

Deixo aqui uma ultima pergunta:

Por que vocé nao trabalhou somente com a Bacia do Parana? Ha uma boa quantidade de
fosseis e um bom registro para as unidades estratigraficas da Bacia. Talvez esse modelo
pudesse ser proposto a partir desta bacia e futuramente expandido para as demais bacias
gondvanicas.

Os dados de outras localidades (falo em especial da India) ndo sdo confiaveis. Também
ndo ficou claro neste documento quais referéncias foram consultadas para obtengao




destas medidas de maneira indireta (ilustragcoes). Acho que a proposta € muito boa e seria
excepcional se testada com material exclusivo da Bacia do Parana.

Por fim, parabenizo o mestrando pela proposta que, além de muito interessante, é
ousada, ao propor um modelo matematico especialmente para trabalhos em
paleobotanica que é demasiadamente qualitativa e descritiva. Concordo que precisamos
nos aprofundar em analises quantitativas e estudar o comportamento da flora fossil
utilizando-se de analises quantitativas o que, para a Bacia do Parana, entendo ja ser
possivel visto a quantidade de espécimes coletados e armazenados nas colegoes.
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Muito interessante e inovador a proposta da dissertagao de avaliar se a
densidade de venagao em glosspterideas responde a variagdes climaticas da
mesma forma que vemos em outros grupos vegetais. Aqui entdo vem a minha
primeira critica, deveria estar explicitado que estas relagcdes de venacao,
condutividade e transporte d’agua nao foram aferidas a partir do grupo estudado,
logo é uma extrapolagéo das conclusdes para outros grupos taxonémicos. E
totalmente aceitavel o raciocinio, mas deveria ter sido apontado ja na introdugéo da
Parte |. Uma duvida € se o modelo e o teste do modelo foram feito com o0 mesmo
conjunto amostral. Pela leitura do texto eu tive a impressao que sim, e isso me
parece bastante inadequado.

Em relacéo a parte I:
- os itens 5.1 e 5.2 sdo métodos, nao resultados.
- Muitas informagdes faltantes: em que software as analises foram realizadas?
Quantas amostras por unidade litroestratigrafica foram analisadas? Sem esta
informacé&o a frase “contanto que a quantidade de dados em cada um deles seja
razoavel” fica sem sentido.
- Faltou referencias de informacgdes, principalmente das analises. Item 5.3 ndo tem
uma referéncia das analises, por exemplo.
- Em nenhum lugar é explicado porque seria adequado agrupar todas as outras
unidades litoestratigaficas para fazer a analise. Que tempos estdo sendo
agrupados?
- Todas as legendas estdo incompletas. Figuras ou tabelas devem ser capazes de
serem compreendidas de forma independente do texto.
- E impossivel para o leitor saber se a conclusdo paleoclimatica é adequada se nao
sabemos: 1) numero amostral para cada unidade; 2) quais unidades estéao
agrupadas em oposicéo a F. Rio do Rastro.
- Acho que também faltou uma discussao sobre as glossopteris serem ou ndo um
grupo monofilético e qual a consequéncia tanto se sim, ou se ndo, para os
resultados encontrados.




Em relagao a parte Il:
- colocar as mesmas figuras do manuscrito no texto integrador n&o faz sentido.
- O manuscrito esta infinitamente melhor do que o texto integrador, o que &
compreensivel, mas ao mesmo tempo demonstra uma certa falta de cuidado com a
dissertagao.
- Da mesma forma que na parte |, a discussao esta muito superficial. Todos os
modelos matematicos tem como um objetivo entendimento de processos bioldgicos
e isto que deve ser aprofundado.

O conceito “A” foi atribuido pelo ineditismo do trabalho, mas o manuscrito ainda
tem um percurso de revisao para ser aceito em qualquer revista. Tanto em termos
de organizagao do texto e apresentagao dos dados, quanto em relagéo a
profundidade da discussdo. Um ultimo comentario: senti falta de agradecimentos
nos componentes pré-textuais da dissertagdo. Em ciéncia ninguém faz nada
sozinho, seja pela oportunidade dada de orientagéo, bolsa, seja os professores que
nos deram aula, ou os funcionarios que fazem desde a matricula a fotos do
material.
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O autor apresenta uma dissertacao estruturada em torno de um manuscrito
cientifico submetido a um periédico especializado (PlosONE, classificada pela
CAPES como Al). A dissertacdo esta organizada em trés sec¢des: uma contendo
uma sintese do estado da arte na area de estudo, objetivos, metodologia, breve
descricdo dos resultados e concluséo; outra se¢cdo € o manuscrito propriamente
dito, e a terceira se¢cdo sao 0s anexos e arquivos relacionados, bem como
documentacdo comprobatoria da submisséo. O artigo foi originalmente submetido
em Junho de 2021, entédo se presume estar jA em fase avancada de reviséo pelo
periodico.

O trabalho realizado pelo autor apresenta grande relevancia cientifica para as
Geociéncias nos campos da Paleoecologia e Paleoclimatologia, pois apresenta um
método de calculo de densidade de venacao em folhas de Glossopteris (0
elemento floristico mais comum do Gondwana durante o Permiano). Este céalculo
permite reconstituicbes mais seguras das condi¢cdes de temperatura, umidade
(pluviosidade) e, portanto, mudancas climéticas. Uma grande vantagem do método
apresentado é a sua auto falseabilidade, pois permite o calculo robusto de
parametros de variabilidade e erro estatistico.

O texto do documento esta bem escrito, nitidamente revisado com bastante
atencao, e denota dominio da lingua portuguesa e da linguagem cientifica
necessaria ao grau de Mestrado (ou mesmo Doutorado). Dito isso, expresso que
poderiam ser fornecidos maiores detalhes do trabalho manual e do tratamento
estatistico envolvido. Isso incluiria os scripts/séries de testes realizados antes da
chegada no modelo ideal, bem como maiores detalhes dos testes de hipbéteses
(com os valores obtidos) e dos testes de reamostragem/bootstrap, que certamente
poderiam ser de bastante utilidade para outros pesquisadores. Considerando que o
produto final (0 manuscrito cientifico) sera certamente publicado, o presente
documento é bastante econémico em tamanho.
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