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RESUMO

A sucessdao sedimentar devoniana da Bacia do Paran& apresenta fauna endémica de
organismos invertebrados marinhos bentdnicos constituintes de associacfes de
braquiopodes, artropodes, moluscos, cnidarios, equinodermos e anelideos. Esses
agrupamentos paleoecologicos foram propostos por Arthur James Boucot, em 1971,
sendo subdivididos em quatro paleocomunidades: Lingula, Notichonetes, Eocoelia e
Australospirifer. Contudo, como investigacdes tafonébmicas eram raras na época,
alguns agrupamentos fosseis que foram deslocados de seu habitat original ou tiveram
a reorientacdo do seu posicionamento foram interpretados equivocamente como
constituintes das palecomunidades. Logo, muito do que foi entendido como parte das
paleocomunidades, pode se tratar de materiais que sofreram transporte, assim como,
a presenca de espécies ndo coevas no tempo apontando para uma mistura temporal
(i.e., time-averaged paleocommunity). Nessa perspectiva objetivou-se, portanto,
analisar as associac¢des ecoldgicas propostas por Boucot sob uma Optica tafonémica,
permitindo inferir se 0s agrupamentos presentes nos afloramentos devonianos podem
ser considerados representantes das paleocomunidades, além de inferir seus devidos
paleoambientes. Para isso, analisou-se uma extensa bibliografia em conjunto com
observacbes paleobiogeogréficas e bioestratigraficas. Ao fim, obteve-se trés
palecomunidades (Lingulideos Infaunais, Australospirifer e Pleurochonetes +
Australocoelia) distintas em posicionamento e organizacdo das propostas
anteriormente por Boucot. Elas foram distribuidas entre o shoreface e o offshore
transicional. Somado a isso, foram caracterizadas suas devidas guildas tréficas
(Suspensivoros, Detritivoros, Herbivoros e Carnivoros) e grupos funcionais
(Escavadores, Filtradores, Decompositores, Predadores e Pastadores) responsaveis
pela manutencdo do ambiente. A partir desse trabalho pode-se ampliar os
conhecimentos paleoecolégicos de invertebrados marinhos bentdnicos assim
chegando a uma andlise paleoecoldgica extensa da fauna componente da Biorregido
Malvinoxhosan pertencente a Bacia do Parana.

Palavras-chave: Paleoecologia, Malvinoxhosan, Invertebrados, Bentonicos, Guildas,
Grupos Funcionais.



ABSTRACT

The Devonian sedimentary succession of the Parana Basin presents an endemic
fauna of benthic marine invertebrate organisms, constituting associations of
brachiopods, arthropods, mollusks, cnidarians, echinoderms, and annelids. These
paleoecological groupings were proposed by Arthur James Boucot in 1971, and are
subdivided into four paleocommunities: Lingula, Notichonetes, Eocoelia, and
Australospirifer. However, as taphonomic investigations were rare at the time, some
fossil groupings that were displaced from their original habitat or had their placement
reoriented were mistakenly interpreted as constituents of the paleocommunities.
Therefore, much of what was understood as part of the paleocommunities may have
been transported, as well as the presence of species that did not coexist in time,
pointing to time-averaged paleocommunity. In this perspective we aimed to analyze
the ecological associations proposed by Boucot under a tafonomic perspective,
allowing us to infer if the groupings present in Devonian outcrops can be considered
as representatives of paleocommunities and to infer their respective
paleoenvironments. For this purpose, an extensive bibliography was analyzed in
conjunction with paleobiogeographic and biostratigraphic observations. In the end,
three different palaeocommunities were obtained (Infaunal Lingulids, Australospirifer e
Pleurochonetes + Australocoelia), distinct in positioning and organization from those
previously proposed by Boucot. They were distributed between shoreface and
transitional offshore. In addition, the trophic guilds (Suspension feeders, Debris-eaters,
Herbivores and Carnivores) and functional groups (Burrow-makers, Filter-feeding,
Decomposers, Predators and Grazers) responsible for maintaining the environment
were characterized. From this work we can extend the paleoecological knowledge of
benthic marine invertebrates, thus arriving at an extensive paleoecological analysis of
the component fauna of the Malvinoxhosan Bioregion belonging to the Parana Basin.

Key-words: Paleoecology, Malvinoxhosan, Invertebrates, Benthic, Guilds, Functional
Groups.
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1 INTRODUCAO

A Bacia do Parana é conhecida pelo seu amplo registro féssil datado do
Periodo Devoniano, no qual se encontra uma fauna marinha bentbnica de
invertebrados pouco diversos, mas abundantes. Essa fauna é pertencente a
Biorregido Malvinoxhosan (Dominio Malvinocéfrico), conhecida por ocupar aguas
geladas em uma vasta por¢cdo mundial (PENN-CLARKE; HARPER, 2021). Suas
associacOes fosseis sdo constituidas em grande parte por braquidpodes, trilobitas,
moluscos, cnidarios, equinodermas, vermes tubicolas e peixes. E a partir dessas
assembleias Malvinoxhosan que foram formuladas as primeiras paleocomunidades.

Apesar de Clarke (1913) ter sido o primeiro a identificar e classificar os
componentes das assembléias fésseis devonianas, Boucot (1971) é considerado
pioneiro em estudos paleoecoldgicos voltados a divisdo em comunidades, além disso,
a maioria dos trabalhos paleontolégicos, até entdo, eram voltados a questdes
estratigraficas e taxondmicas. Sem mencionar que as pesquisas eram bastante
recentes no Brasil, a estratigrafia regional ainda passava por discussdes, sendo assim
pouco se sabia a respeito do panorama geral. Além disso, estudos que levavam em
conta a tafonomia eram inabituais para a época.

Sabe-se que fosseis sdo importantes ferramentas para o entendimento da
evolucdo morfolégica e funcional dos animais ja extintos, enquanto dados
bioestratigraficos nos permitem explorar a histéria da diversidade biologica
(BAMBACH; KNOLL; JR. SEPKOSKI, 2002). Junto a isso, estudos paleoecologicos
se tornaram um complemento eficaz para a compreensao de como as paleofaunas se
comportavam e coexistiam em seus ambientes.

Através de estudos em paleoecologia podemos avaliar como se organizavam
0s animais de atuais grupamentos fosseis enquanto vivos, de que se alimentavam,
porque ocupavam determinado ambiente e com quem interagiam. Esse tipo de andlise
€ excepcionalmente relevante quando se tratando de grupos de invertebrados fosseis,
pois ao contrario dos vertebrados, muitas vezes encontrados fragmentados e
separados, os invertebrados séo mais facilmente encontrados completos, em conjunto
com diferentes espécies ou agrupamentos da mesma espécie. Em vista disso, assim
como na ecologia contemporanea, os individuos sao agrupados hierarquicamente em
assembleias, populacdes e comunidades dentro do ecossistema (KUROVSKI et al.
2022).
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Boucot (1971) ao propor paleocomunidades para o devoniano ao redor do
mundo (incluindo a Bacia do Parana), definiu-as conforme o tdxon mais abundante do
grupo sendo quatro delas de invertebrados bentonicos: Lingula, Australospirifer,
Eocoelia e Notichonetes e uma Pelagica, a qual aqui ndo foi enfocada. Além dele,
Hiller e Theron (1988) realizaram uma reviséo dessas paleocomunidades para a Africa
do Sul. Contudo, nenhum outro pesquisador deu continuidade a fundo nessa area ou
revisou as paleocomunidades propostas por Boucot (1971). Além disso, o uso de
guildas para invertebrados marinhos fosseis ainda é bastante limitado, se destacando
principalmente com os trabalhos de Bambach (1983) e Aberhan (1994).

Com o advento da tafonomia, da estratigrafia de sequéncias e incorporacéo
de outras classificagdes ecoldgicas, como grupos funcionais, anteriormente pouco
empregadas entre os paleontologos de invertebrados, ha necessidade de uma revisao
dos trabalhos sob essa nova 6ptica (KUROVSKI et al. 2022). Portanto, aqui se realizou
um compilado dos estudos ecoldgicos e paleoecoldgicos relacionados a fauna de
invertebrados marinhos bentbnicos até o momento, com enfoque na fauna devoniana
da Biorregido Malvinoxhosan. Além disso, um breve histérico e definicbes de termos
segundo ecodlogos e paleoecélogos, foi feito, de modo que se pudesse ter uma visédo
mais ampla sobre o assunto. Com isso, possibilitou-se revisar as palecomunidades
devonianas da Bacia do Parana sob uma o6ptica tafondmica, além dos provaveis
paleoambientes aos quais elas pertenceram; bem como a definicdo das possiveis
guildas tréficas e grupos funcionais ocorrentes dentro dessas paleocomunidades.

Esta pesquisa teve como principal objetivo uma ampla revisao teérica com o
intuito de levantar discussfes sobre a organizacdo das assembleias fésseis da
Biorregido Malvinoxhosan na Bacia do Parana, sendo um passo inicial para um maior
desenvolvimento de estudos na area de ecologia de comunidades voltada a

invertebrados fosseis.
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2 OBJETIVOS

2.1 Objetivo Geral

Revisar as implicacbes paleoautoecolégicas e bioestratigraficas das
ocorréncias de tafocenoses em aparente posicdo de vida no devoniano da Bacia

Parana;

2.2 Objetivos Especificos

» Estabelecer novas paleocomunidades de invertebrados marinhos e suas
guildas e grupos funcionais presentes do Devoniano do Parand levando em
consideracdo as paleocomunidades ja criadas por Boucot (1971), suas posi¢cdes de
vida, alimentacdo, comparacdo com fauna atual, e tafonomia visualizadas em campo
e no Laboratério de Estratigrafia e Paleontologia da Universidade Estadual de Ponta
Grossa (UEPG), ou ja descritas em outros trabalhos;

* Analisar tafonomicamente as paleocomunidades;

» Definir os possiveis paleoambientes aos quais as paleocomunidades
pertenceram;

» Fornecer um referencial teérico para pesquisas futuras relacionadas a
paleocomunidades, visando um maior entendimento dos paleontélogos com relacéo
a ecologia do Devoniano do Estado do Parana;

« Também se faz necessario responder algumas questdes levantadas a
respeito das guildas e paleocomunidades como: “Qual paleocomunidade é mais
apropriada para a incluséo de Crinoidea (Echinodermata) Tentaculitoidea (Moluscos)
e Vermes tubicolas (Polychaeta)?” “O que a tafonomia pode nos dizer sobre as

guildas/paleocomunidades?”.
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3 MATERIAIS E METODOS

A pesquisa foi desenvolvida através das respectivas seis etapas:
e Selecéo e organizacao do material a ser lido;

e Revisdo bibliogréfica;

e Analises tedricas e producao de banco de dados;

e Trabalho de campo;

e Analise de amostras em laboratorio;

e Interpretagao do banco de dados.

A revisao bibliogréfica é a parte essencial e mais ampla deste trabalho, além
de fornecer o embasamento tedrico, também possibilitou o entendimento geral nos
quesitos paleoecoldgicos, geoldgicos e paleobiogeogréficos, servindo de guia para o
estabelecimento das questbes prioritarias a serem discutidas. Sua realizacéo se deu
através da leitura de livros principalmente do acervo do Laboratorio de Estratigrafia e
Paleontologia do Departamento de Geociéncias da Universidade Estadual de Ponta
Grossa (UEPG - DEGEO), além de periédicos, dissertacdes, teses e resumos
publicados em anais de eventos cientificos, utilizando também as bases de dados
cientificos: SciELO (Scientific Electronic Library Online), SciVerse Scopus, WOS (Web
of Science), Portal de Periddicos (CAPES), Académico.Edu, Google Académico e
Researchgate.

Apbs a execucgdo do compilado tedrico, foi feita uma organizagéo cronolégica
dos estudos ecoldgicos e paleoecoldgicos realizados ao redor do mundo até entéo.

Com isso, foram realizados trabalhos de campo nos quais visitou-se as
possiveis localidades nas quais as paleocomunidades se encontram no Estado do
Parand, seguindo a ordem de deposicédo das camadas geoldgicas desde o municipio
de Ponta Grossa, seguindo por Castro, Tibagi, Pirai do Sul, Jaguariaiva e Arapoti.

Além disso, foram utilizadas aproximadamente 50 amostras que ja estavam
armazenadas em laboratorio e possuiam bioclastos em aparente posicao de vida, os
quais séao provenientes de varios afloramentos da Bacia do Parana.

Com a finalidade de comparar as litologias, idades e posicionamento na
coluna estratigréfica facilitando a identificacdo dos paleoambientes, foi feita uma

tabela com todos os afloramentos da regido.
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A partir do que foi observado posicionou-se as paleocomunidades definidas
por Boucot (1971) encontradas na coluna estratigrafica de Bergamaschi (1999).

Com base nas informagBes compiladas e observacdo de material fossil
presente no Laboratério de Estratigrafia e Paleontologia da Universidade Estadual de
Ponta Grossa (DEGEO-UEPG), inferiu-se informacdes extras com base no
posicionamento e localizacdo dos taxons na Bacia do Parana.

Os critérios usados para a definicdo das paleocomunidades foram: "posicéo
de vida e sedimento”. Ja os critérios utilizados para a definicdo das guildas e grupos
funcionais, a alimentacédo e modos de vida inferidos.

As ilustracdes foram feitas a mao e posteriormente digitalizadas com o uso
dos programas Photoshop e Corel Draw.

Além deles, algumas imagens utilizadas foram retiradas do banco de fotos do
acervo do Laboratorio de Estratigrafia e Paleontologia do Departamento de
Geociéncias da Universidade Estadual de Ponta Grossa (UEPG- DEGEO) e o restante
foram tiradas com as cameras digitais Nikon® D90, lente AF-S Micro-Nikkor 105mm
1:2.8G ED e Canon® DS12621, lente EF Macro 24-105mm 1:4L IS USM.
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4 CONTEXTO GEOLOGICO E ESTRATIGRAFICO

4.1 Baciado Parana

A Bacia do Parana é uma ampla regido de sedimentacao situada na porgao
centro-oriental da Ameérica do Sul, caracteriza-se como intracratdnica, tem formato
ovalado e sua area chega aos 1.600,000 kmz2, abrangendo, além do Brasil, territorios
do Paraguai, Argentina e Uruguai (sensu: MILANI, 2004). Além disso, ela é
compartimentada em duas Sub-bacias: Alto-Garcas, ao norte; Apucarana ao sul
(RAMOS, 1970). Sua idade vai do Neoordoviciano ao Neocretaceo e é dividida entre
seis sequéncias sedimentares de segunda ordem influenciadas por ciclos tectdnicos
e eustaticos que sao relacionados a evolucdo do Oeste do Continente Gondwana
(MILANI, 1997, MILANI; RAMOS, 1998; MILANI, 2004). Séo elas:

e Supersequéncia Rio Ivai (Caradociano-Llandoveriano),

Supersequéncia Parana (Lochkoviano-Frasniano),

Supersequéncia Gondwana | (Westphaliano-Scythiano),

Superseqiéncia Gondwana Il (Neoanisiano-Eonoriano),

Supersequéncia Gondwana Il (Neojurassico-Berriasiano) e
e Supersequéncia Bauru (Senoniano).

O foco deste estudo é a SuperseqUéncia Parana, que possui geometria
tabular e registro de um ciclo transgressivo-regressivo completo (BERGAMASCHI,
1999). Correspondente ao Periodo Devoniano que possuia mares repletos de vida,
como corais, vegetais, bivalves e um de seus mais importantes componentes, 0s
peixes 0sse0s, 0S quais mais tarde dariam origem aos primeiros tetrapodes
importantes na evolucdo dos vertebrados (MELO, 1985). Hoje sabe-se que o
Devoniano foi registrado em rochas em todos os continentes (MELO, 1985). No Brasil
é reconhecido nas bacias do Parana, Parnaiba, Amazonas e Parecis (sensu: MILANI
et al., 2007).

Segundo Milani (2004) a se¢éo Devoniana em seu espessamento progressivo
a oeste, atravessando os limites da Bacia do Parana reflete de maneira mais ampla a
estrutura tectono-sedimentar da margem gondwanica. Além disso, o autor também
afirma que a bacia se configurou em golfo desde o seu inicio, no Neo-Ordoviciano, até
o fim da deposi¢do do pacote devonico. Sendo estabelecido uma conexdo com as

areas deposicionais do Chaco argentino-paraguaio-boliviano, com o qual
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compartilhou as irrupcdes das aguas do Oceano Panthalassa. Este, com o passar do

tempo, virou a depresséo intracratonica dentro do Gondwana (MILANI, 2004).

4.2 Sucessao Devoniana

Véarios autores definiram diferentes arcaboucos estratigraficos para o
Devoniano da Bacia do Parana, dentre eles Derby (1878), integrante da Comissao
Geoldgica do Brasil que descreveu as rochas do Devoniano pela primeira vez, as
designando como “Série Campos Gerais”. Oliveira (1912) dividiu as exposi¢coes
rochosas da base para o topo em “grés de Furnas”, “schistos de Ponta Grossa” e “grés
de Tibagy. Maack (1947) prop8e adicionalmente sobre o “grés Tibagy” os “Folhelhos
Sao Domingos”, na época referidos como “Arenito Barreiro”. No ano seguinte, Petri
(1948) seguindo o Cédigo Americano de Nomenclatura Estratigrafica formalizou as
unidades litoestratigraficas do Devoniano do Parana e as nomeou de “Serie Parana,”
subdivididas em Formacfes Ponta Grossa e Furnas com uma camada de transicao;
Lange e Petri (1967) definiram o Grupo Paran& dividido nas Formagfes Furnas e
Ponta Grossa subdividida em Membros Jaguariaiva, Tibagi e S&o Domingos.

Assine (1996) propde:

e Sequéncia Lochkoviana correspondente a Formac¢ao Furnas unidades
| (inferior) e 1l (média);

e Sequéncia Paraguiano-Eifeliano correspondente a Formacédo Furnas
unidade Il (superior) e Formacéo Ponta Grossa, com 0S membros
Jaguariaiva e Tibagi;

e Sequéncia Eifeliana-Frasniana correspondente a Formacdo Ponta
Grossa topo do membro Tibagi e membro Sdo Domingos.

Bergamaschi (1999) também usando o critério do nivel eustatico do mar, o
dividiu nas seguintes sequéncias deposicionais, arcabouco utilizado nesse trabalho
(figura 1):

e Sequéncia Deposicional “A” - Pridoliano-Lochkoviano;

e Sequéncia Deposicional “B”- Neolochkoviano-Emsiano;

e Sequéncia Deposicional “C”- Neoemsiano-Eoeifeliano;

e Sequéncia Deposicional “D”- Eifeliano;

e Sequéncia Deposicional “E”- Neoeifeliano-Neogivetiano e

e Sequéncia Deposicional “F”- Frasniano.
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Figura 1- Sequéncias Deposicionais de terceira ordem e trato

de sistemas no Siluro-Devoniano da sub-bacia Apucarana.

(Seqliéncia.
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Legenda: Adaptado de Bergamaschi (1999). TST= Trato de Sistema Transgressivo; SIM= Superficie
de Inundacdo Maxima; TSMA= Trato de Sistema de mar Alto; TSMB= Trato de Sistema de mar baixo.
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A sequéncia Deposicional A possui uma espessura de 200 a 290 m, ela é a
base do Grupo Parana e se sobrepde de maneira plana e horizontalizada sobre as
rochas das unidades de granitos brasilianos; metassedimentos do Grupo Agungui;
metassedimentos molassicos da Formacdo Camarinha, metassedimentos e
vulcanicas acidas do Grupo Castro e diamictitos da Formacao lapé, todos no ambito
da Bacia do Parand. Em seu limite basal discute-se a possibilidade de uma
discordancia erosiva envolvendo um hiato significativo que vai desde a porcéo
superior da Formacéo Vila Maria até a base da Formacgao Furnas. Em seu limite de
topo verifica-se um pacote de arenitos finos com estratificacdo cruzada hummocky da
porcdo mais basal da Formacdo Ponta Grossa (BERGAMASCHI, 1999). Ademais
constatou-se um trato de sistemas transgressivos (TST) que vai até a superficie de
inundacdo maxima desta sequéncia, acima dela prevalece o trato de sistemas de mar
alto (TSMA) (BERGAMASCHI, 1999). A partir da definicdo desses tratos de sistemas,
0 autor aponta para um cenario litoraneo/marinho-costeiro associado a um estuarino,
onde consta espacialmente facies de shoreface (praia e ante-praia); porém em sua
porgao superior ha registro de facies deltaico-lagunares, onde se encontram restos de
plantas primitivas (BERGAMASCHI, 1999).

A sequéncia deposicional B, com aproximadamente 120 metros de espessura,
apresenta uma superficie transgressiva, com um rapido recobrimento (onlap) dos
depositos regressivos (transicionais e costeiros), verificados no topo da sequéncia A.
Na base, pacotes de tempestitos sdo sucedidos por folhelhos e siltitos de offshore
(costa-afora), em seu limite de topo hd uma marcacéao pelo truncamento de um pacote
de arenito fino de shoreface sobre os pelitos de offshore (BERGAMASCHI, 1999). Na
regido de Jaguariaiva encontra-se superficie de base de tempestitos marcando um
evento do sistema transgressivo responsavel pela alteracdo da superficie de
discordancia, além disso sua base é recoberta por facies de folhelhos cinzas escuros
laminados sucedido por siltitos intercalados por arenitos muito finos, apresentando
evidéncias de acdo de ondas e consequentemente bioturbacdo intensa, além de
reducdo nos teores de Zn e Mn o que indica disoxia (BERGAMASCHI, 1999). Essa
tendéncia se apresenta também em secdes colunares de Tibagi, Telémaco-Borba e
Rivadavia (BERGAMASCHI, 1999). Seu contexto se enquadra em marinho-raso de
shoreface inferior a offshore (BERGAMASCHI, 1999).

Em seguida a Sequéncia C se destaca por ser marcada em topo e base por

truncamentos abruptos de arenitos de shoreface sobre pelitos de offshore, seu limite
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basal € bem observado na Secdo Colunar Tibagi-Telémaco Borba (BERGAMASCHI,
1999). Ademais, seu preenchimento é um pacote delgado de 10-25 m de arenito fino
de base e topo, geralmente abruptos, referente a arenitos de shoreface, intercaladaos
a pelitos de plataforma (BERGAMASCHI, 1999). Devido a isso, suspeita-se, também,
da existéncia de um sistema de progradacao da bacia adentro de areias de shoreface,
em resposta a mecanismos de regressao forcada (BERGAMASCHI, 1999). Como o
terreno € levemente inclinado, uma pequena queda do nivel do mar j& produz uma
ampla area exposta subaérea na plataforma (BERGAMASCHI, 1999). Seu intervalo
basal constitui um trato de sistema de mar baixo (TSMB), com corpos de areia de
shoreface, assentados sobre uma superficie de discordancia (BERGAMASCHI, 1999).
Mas o trato de sistema transgressivo (TST) € 0 mais expressivo nessa sequéncia, 0
qual na Secéo Tibagi-Telémaco Borba se constitui de facies de siltitos bioturbados,
limitados por base de ondas de tempestade (BERGAMASCHI, 1999). Por fim, no topo
visualiza-se um trato de sistemas de mar alto (TSMA), caracterizado por uma
tendéncia regressiva (BERGAMASCHI, 1999).

A Sequéncia D é encontrada em subsuperficie e € associada a areias de
shoreface bacia adentro, que progradam sobre superficies geradas por regressdes
forcadas (BERGAMASCHI, 1999). Em sua base observa-se um trato de sistema de
mar alto (TSMA); e em Tibagi-Telémaco Borba tem-se um trato de sistema
transgressivo (TST), constituido de maior incidéncia de intercala¢des de arenitos finos,
com evidéncia de acdo de ondas que indicam condi¢cdes de diminuicdo de lamina
d’agua (BERGAMASCHI, 1999). Préximo ao topo tem-se um afogamento marcando a
superficie de inundacdo maxima (SIM-Seq. D) dessa sequéncia (BERGAMASCHI,
1999).

Ja a sequéncia E registra o afogamento da secdo devoniana e tem em seu
trato principal um Trato de Sistema Transgressivo (TST). Em seu preenchimento,
observa-se ciclos assimétricos de engrossamento granulométrico e espessamento
estratal para o topo, ainda, se apresentam iniciados por facies de folhelho preto
laminado, recoberto por arenitos finos com estratificacdo cruzada hummocky
(BERGAMASCHI, 1999).

Por fim, a sequéncia F é a Unica que nao aflora no bordo leste, sua base é
marcada por picos expressivos, sobrepondo a Superficie de Inundacdo Maxima de E
(SIM Seq. E) (BERGAMASCHI, 1999). Além disso, ela é truncada no topo por uma
discordancia erosiva da base da se¢do Permo-Carbonifera (Grupo Itarar€), o que
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impede a identificacdo de sua Superficie de Inundacdo Maxima (SIM Seq. F)
(BERGAMASCHI, 1999). Quanto ao restante, também possui uma tendéncia
agradacional a progradacional indicando condigcbes regressivas deposicionais
(BERGAMASCHI, 1999).

Recentemente, Sedorko et al. (2018) utilizaram a icnologia como ferramenta
de analise aplicada a estratigrafia de sequéncias, ao observarem aspectos como
litologia, estruturas sedimentares e natureza dos contatos estratigraficos.
Subdividindo as camadas em:

e Sequéncia Siluriano inferior (Llandovery-Wenlock), que corresponde as
unidades inferior e média da Formacédo Furnas;

e Sequéncia Siluro-Devoniano (Pridoliano - Eoemsiano);

e Sequéncia Devoniano | (Neoemsiano — Neoeifeliano) e

e Sequéncia Devoniano Il (Neoeifeliano — Eogivetiano).

Antes disso, Grahn et al. (2013) (figura 2) definiu a seguinte estratigrafia:
Grupo Campos Gerais subdividido em trés formacoes:

e Formacéo Furnas,
e Formacéao Ponta Grossa e

e Formacdo S&o Domingos.



Figura 2- Coluna cronoestratigrafica de Grahn et al. (2013)
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o Figura 3- Mapa do Parana com a localizacéo do Grupo Campos Gerais.
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4.3 Formacao Furnas

A Formacédo Furnas (figura 3) (correspondente em parte a Seq. A de
Bergamaschi), inicialmente foi dificil constatar o comeco de sua deposi¢édo, Borghi
(1992) sugere Pridoliano e alguns autores a posicionaram como Ludloviniano
(TAYLOR; TAYLOR, 1993), porém por conta de sua passagem gradual para estratos
emsianos ela foi considerada eodevoniana, mais especificamente lochkoviana
(GRAHN et al., 2010), Sedorko et al. (2017) depois de analises icnoestratigraficas a
posicionaram do Eosiluriano ao Devoniano.

Litologicamente ela contém arenitos grossos fluviais e costeiros com camadas
de siltitos e argilitos intercaladas com arenitos grossos (GRAHN et al., 2010). Possui

fosseis vegetais e icnofosseis (GRAHN et al., 2010)

4.4 Contato Furnas/Ponta Grossa

No contato Furnas/Ponta Grossa, a base da Formacdo Ponta Grossa

representa a superficie transgressiva média em um ciclo de segunda ordem e um
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limite de terceira ordem. Segundo Bergamaschi (1999), do inicio até o Eolockoviano,
a taxa de subida relativa do nivel do mar foi baixa; porém no Neolochkoviano, o Furnas
foi rapidamente recoberto,constuituindo essa sequéncia transgressiva de 22 ordem
acima citada. Isto propiciou que a formacéo Ponta Grossa se estabelecesse. A litologia
do contato entre as duas formacdes consiste: em arenitos de gréos finos de litorais e
sublitorais com Skolithos isp., alguns retrabalhados com tempestades (hummocky
cross stratification) (figura 4) ou erosdes entre-marés em partes mais protegidas da
Bacia (barras ciclicas de marés). Bioturba¢cées sdo comuns e aumentam para cima

nas barras de maré.

Figura 4- Hummocky Cross Stratification.

Fonte: Grupo Palaios/CNPq.

4.5 Formacgéo Ponta Grossa

A Formacéo Ponta Grossa (figura 3) (inserido na Seqs. B de Bergamaschi),
descrita pela primeira vez em 1912, por Oliveira, com a nomenclatura “Shistos de
Ponta Grossa”, possui depésitos marinhos transgressivos (BERGAMASCHI, 1999).
Oliveira (1912) definiu sua parte superior como betuminosa, tendo calcareos argilosos
e nodulos piriticos ocasionalmente. A espessura variante dos arenitos Ponta Grossa
sugere uma superficie com leves ondulagbes, isto quando a transgressdo do
Neopraguiano - Eoemsiano atingiu a area (GRAHN et al., 2010).

A unidade de Ponta Grossa foi definida pelas rochas escuras transgressivas,
depositadas sobre os arenitos Furnas no nordeste e sudeste da cidade de Ponta
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Grossa (GRAHN et al., 2010). Sua espessura € de 80 a 120m. Seu topo foi definido
ao longo do arroio S&o Domingos a 6km da cidade de Tibagi (GRAHN et al., 2010).

No geral, em sua parte inferior, ha arenitos com siltitos intercalados
depositados como resultado de um retrabalhamento extensivo de superficie de
ravinamento, que delimita o Furnas quando arenitos transgressivos de Ponta Grossa
foram depositados. Nessa superficie de ravinamento expde um hiato de em média
quatro milhdes de anos (GRAHN et al., 2010). Sua parte basal € seguida de areias
azuladas, amareladas, arroxeadas e amarelo-acinzentadas, na forma de nédulos de
calcario ou argilas arenosas, presentes principalmente nas cidades de Tibagi, Ponta
Grossa e Jaguariaiva (GRAHN et al., 2013) (figura 3). Enquanto a parte superior tem
folhelhos piriticos de coloragdo escura e de maior dureza. A idade estd entre o
Neopraguiano e Eoemsiano. Nela esta presente grande parte da fauna marinha
(GRAHN et al., 2010).

Seu paraestratotipo se localiza na PR-340 km 60 a 271.5 (24° 31' 41.01" S,
50° 23' 57.8" W-24° 30' 10" S, 50° 26' 40" W) e é representado pela Secao Tibagi-
Telémaco-Borba (GRAHN et al., 2013). O intervalo de 36m até a base do membro
Tibagi na Formacao Sdo Domingos (90m) consiste em siltitos cinzas a cinza escuros,
intercalados por arenitos finos micaceos amarelados avermelhados com hummocky
(GRAHN et al., 2013). A partir dos 60 m, em direcdo ao Membro Tibagi, os arenitos
ficam mais recorrentes. Invertebrados marinhos Malvinocafricos (Malvinoxhosan) séo
comuns (GRAHN et al., 2013).

Ela também possui um lectoestratotipo na secdo Jaguariaiva, localizada na
estrada ferroviaria de Jaguariaiva a Arapoti (Km 2,2 a Km 6,6) (24° 14' 49.92" S, 49°
43' 18.70" W), que, em estudos anteriores, acreditava-se ser uma representagcao
completa da formacdo (LANGE; PETRI, 1967). Segundo Grahn et al. (2013), esta
expOe cerca de 70 m da formacao e quatro faces podem ser separadas da base para
o topo:

e Arenitos de grao finos com hummocky cross stratification, indicando
sedimentos retrabalhados acima de uma superficie de ravinamento;

e Siltitos acinzentados bioturbados, contendo invertebrados marinhos;

e Siltito fossilifero, laminado acinzentado escuro, intercalado com
arenitos de graos finos contento hummocky;

e Folhelhos fossiliferos escuros a cinzas.
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A composicdo Devoniana local, na regido da cidade de Ponta Grossa e
proximidades, tem uma paleolatitude de 50 a 60° S, em sua maioria, € composta de
depositos siliciclasticos, advindos do mar epicontinenetal, sendo o registro sedimentar
majoritariamente episodico, o que leva a conservacdo apenas de grandes eventos de
deposicao. Essa deposicdo em contexto de shoreface, offshore transicional e offshore,
Ou seja, aguas rasas, facies de praia e mais profundas de costa-a-fora (BOSETTI et
al., 2009).

4.6 Membro Tibagi (Formacao Sdo Domingos)

O Membro Tibagi (inserido na Seq. C de Bergamaschi) condiz com a parte
basal da Formacdo S&o Domingos. Segundo Maack (1947) em seu total apresenta
uma espessura entre 18 e 20 metros. Sua litologia correspondente a depdsitos de
shoreface com arenitos grossos a finos de coloracdo cinza claro a amarelado ou
avermelhado, siltitos e uma pequena parcela de lamitos (GRAHN et al., 2013). Possui
uma ciclicidade que alterna entre camadas de folhelhos arenitos micaceos e mais para
0 topo, acamamento arenoso (GRAHN et al.,, 2013). Sua idade estima-se ser
Neoemsiano (GRAHN et al., 2013).

O neoestratétipo situado a 1 km sul da vila Sdo Domingos e ao norte do Arroio
Sao Domingos (BR 153) (24° 32'8.39" S, 50° 26' 50.71" W), na parte inferior, consiste
em 9,2 m de arenito maci¢o de coloracao cinza e graos finos intercalado com siltito
(GRAHN et al., 2013). Ja na parte superior (6, 3 m) se encontram arenitos cinzas, sem
intercalacfes de siltito (GRAHN et al., 2013).

4.7 Formagéo S&o Domingos

A Formacao Sao Domingos (figura 3) (presente nas Seqgs. C, D, E e F de
Bergamaschi, 1999) é referida por Maack (1947) como “Folhelhos Sdo Domingos”.
Segundo Grahn et al. (2013) sobrepde transgressivamente a Ponta Grossa e
sucessivamente o Grupo Itararé a sobrepde. Em geral, sua litologia € composta
predominantemente de folhelhos argilosos (GRAHN et al., 2013). Basalmente arenitos
conglomeraticos, seguidos de folhelhos e siltitos micaceos, ricos em plantas (GRAHN
et al., 2013). Sua idade corresponde ao Neoemsiano e Eofrasniano (GRAHN et al.,
2013). Porém a secdao referéncia para a sua base, na BR-153 (mesma localizacdo do

Neoestratotipo do Membro Tibagi), com 3,2 m, de idade Neoeifeliano, é representada
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por um siltito acinzentado planar bioturbado em algumas partes do acamamento
(GRAHN et al., 2013).

Como lectoestratétipo a segao Barreiro inteira (70 m) (24° 31' 21,73" S, 50°
28'10,17"W-24° 23" 11.12" S, 50° 22' 25.81"W) posicionada entre o Sitio Ari e Casa
de Pedra 1, representa a parte superior da formacéo, datado de Eogivetiano, a partir
de palinomorfos por Grahn et al. (2013). Nela o contato do membro Tibagi ndo é visivel,
mas o topo dele pode ser visualizado em Casa de Pedra 1 (GRAHN et al., 2013).
Nessa se¢do ha um truncamento pelo Grupo itararé (Pensilvaniano- Eopermiano)
(GRAHN et al., 2013).

E sendo que o paraestratétipo encontra-se acima do membro Tibagi, parte da
secdo Tibagi-Telémaco Borba na PR-340 km 271.5 ao km 280, em direcdo a
Telémaco Borba (24° 30" 10" S, 50° 26' 40" W—-24° 28' 26" S, 50° 31' 30" W), consta
com a parte superior do Membro Tibagi de arenitos finos amarelados, seguida de
arenitos sigmoidais de grdos médios intercalados com siltitos. Em dire¢cao ao topo os
folhelhos representam o evento Kacak, na transicdo Eifeliano-Givetiano (GRAHN et
al., 2013).
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5 CONTEXTO PALEOBIOGEOGRAFICO

O Gondwana foi a unidade de continente mais extensiva em territério por mais
de duzentos milhdes de anos, tendo sua unificacdo no Neoproterozdico. Ocupou mais
de 70% da Terra continental e dividiu-se varias vezes por eventos oceanicos que
seguiram até o Cretaceo, durando mais de quinhentos milhées de anos (SCOTESE et
al. 1999; TORSVIK; COCKS, 2013).

Seu nome original, Gondwanaland, foi proposto originalmente por H.B.
Medlicott e H. F. Blanford da Indian Geological Survey, em 1879, posteriormente
passou a ganhar mais énfase com o trabalho de Suess, em 1885, para regioes,
principalmente indianas que abrigavam a flora Glossopteris, caracteristica do
Neopaleozobico (TORSVIK; COCKS, 2013).

O Centro Gondwanico inclui os continentes modernos: América do Sul, Africa,
grande parte da Antartica e Australia, assim como Madagascar e Subcontinente
Indiano (TORSVIK; COCKS, 2013). Sendo 64% de todas as terras e 19% do total da
superficie da Terra (TORSVIK; COCKS, 2013). Em adicao, Florida, parte da América
Central, sul da Europa e centro-sul e sudeste asiatico formaram partes do Gondwana
em tempos diferentes (TORSVIK; COCKS, 2013). Além disso, ha probabilidade de
que os continentes do Norte Chinés, Sul Chinés, Tarim e Annamia (Indochina),
também, possam ter sido partes integrais do Gondwana durante o Pré-Cambriano final
(TORSVIK; COCKS, 2013).

Climatologicamente, durante seu periodo de existéncia, o Gondwana mudou
de Ice House para Green House quatro vezes (SCOTESE et al. 1999). No decorrer
do Siluriano-Devoniano a presenca da fauna Malvinocafrica (Malvinoxhosan) de
aguas frias, préximas ao Polo Sul, durante o Hot House, pode ser explicada pela
existéncia de um extensivo cinturdo de temperatura fria que seguia do polo até as
latitudes médias (SCOTESE et al. 1999).

As altas latitudes do Gondwana foram ocupadas pelo Dominio Malvinocafrico
(Biorregido Malvinoxhosan), contemporaneamente com os Dominios das Américas
Orientais de clima quente e o Velho Mundo de clima tropical e subtropical (BOUCOT;
GRAY, 1983). Durante o Mesodevoniano (Praguiano/Emsiano-Eifeliano), essas
aguas geladas Malvinocéfricas (Malvinoxhosan) proporcionaram um refligio para vida
e permitiram que organismos marinhos oportunistas se diversificassem isoladamente,

formando distintas regides paleobiogeogréaficas (PEEN-CLARKE, 2019).



31

E nesse contexto que entram os invertebrados marinhos da Bacia do Parana,
aos guais sao parte dessa fauna pertencente a regido paleogeografica. Referida como
de primeira-ordem com aguas geladas e paleolatitude entre 60° e 90°S, forte
endemismo e baixa diversidade (na Bacia do Parana contabilizou-se
aproximadamente 15 classes, 48 familias e 79 géneros de animais benténicos) Ocupa
os paises Africa do Sul, Gana, Guiné, Guiné-Bissau, Senegal, Argentina, Bolivia,
Uruguai, Paraguai, Brasil, llhas Malvinas e Antartica (figura 5) (COPPER, 1977,
BOUCOT; GRAY, 1983; BOUCOT, 1985; ISAACSON; SABLOCK, 1990; SCOTESE
et al., 1999; COCKS; TORSVIK, 2002; BOUCOT et al., 2013; PENN-CLARKE, 2019).

Em termos de fauna, destaca-se a aparente auséncia de corais (exceto por
um género raro de tretacoral), a aparente auséncia de estromatoporoides e
conodontes, combinada a abundancia de Conulata e Hyolita. Soma-se a uma taxa
relativamente pequena de géneros de conchas, em contraste com as de regido quente,
grande quantidade de conchas grandes e grossas e auséncia de muitas ordens,
familias e superfamilias de braquiopodes, além disso, apresenta em geral, um

pequeno numero de géneros (BOUCOT,1985).

Figura 5- Localizagdo do Dominio Malvinocéfrico segundo Penn-Clarke e Harper (2019).
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Legenda: Em vermelho os locais onde a fauna Malvinocafrica foi identificada conforme Penn-Clarke
(2019): Africa do Sul, Gana, Guiné, Guiné-Bissau, Senegal, Argentina, Bolivia, Uruguai, Paraguai, Brasil,
llhas Malvinas e Antartica.

Fonte: A autora.

Segundo Boucot (1985), o Dominio Malvinocéfrico (Biorregido Malvinoxhosan)

é distinguido por depdsitos com auséncia de caracteristicas comuns para regides de
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clima quente (cor avermelhada, bauxita, calcretes, evaporitos, recifes, calcario,
dolomita etc.). Geologicamente regides de clima frio e gelado caracterizam-se por
litologia siliciclatica, cintilante e flocos de mica espalhados pelo Mesocambriano ao
Ordoviciano e dentro do Siluriano - Mesodevoniano (BOUCOT, 2005).

O Dominio Malvinocafrico (Biorregido Malvinoxhosan) caracteriza-se de
abundante fauna euritopica Australocoelia (ausente na Antartica) e Australospirifer.
Seus braquidpodes sao possivelmente derivados do Dominio das Américas Orientais,
ja os trilobitas derivam do Dominio Velho Mundo. Nuculidae variados e alguns bivalves
sao distribuidos vastamente no Dominio Malvinocafrico (Biorregido Malvinoxhosan),
mas possuem poucas informacdes biogeogréaficas. Os poucos gastropodes que sdo
relativamente cosmopolitas e corais rugosos sao vistos apenas no Dominio das
Américas Orientais (BOUCOT, 2005).

5.1 Mudancas na Nomenclatura paleobiogeografica

Biogedgrafos, comumente, usam os seguintes termos em ordem hierarquica:
dominio, regido, provincia e subprovincia como unidades biogeograficas (figura 6),
porém, nem todos os paleontdlogos, no passado, utilizaram essa hierarquia, alguns
ainda usaram provincia para todas as unidades biogeograficas, isto tinha gerado certa
ambiguidade nos resultados de unidades, sendo, agora, referidas como dominios ou
regides (BOUCOT, 2005).

Boucot (1975) foi o primeiro autor a ranquear o Devoniano Malvinocafrico
como dominio, uma unidade biogeografica mais alta que provincia de acordo com a
hierarquia de Kauffman (1973). Entre os anos 1924-2017, Boucot estabeleceu a
bioregionalizagdo do Devoniano, estabelecendo uma ponte entre a Terra parada e a
tectonica de placas, enquanto a distribuicdo podia ser explicada por dispersao bibtica
e geodispersdo. Além disso, ele diagnosticou as areas bidticas do Devoniano através
da fauna de braquiopodes endémica (DOWDING; EBACH, 2019).
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Figura 6- Representacdo dos agrupamentos paleobiogeograficos em Dominios, Regifes e Provincias

no Devoniano segundo Dowding e Ebach (2019) baseados em Boucot (1969).
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Fonte: Adaptado de Dowding e Ebach (2019).

Somado a isso, a classificacdo como Dominio Malvinocéfrico vem sendo
usada a muito tempo em substituicdo a fauna Austral de Clarke (1913). Esta ja ndo se
aplica corretamente a composicdo da fauna, pois a Australia pertencente a regido
austral e apresenta fauna semelhante a borel. Recentemente, Penn-Clarke e Harper
(2021) vém discutindo sua terminologia atual e seu significado. A regido ja foi
denominada de "Flabelite Land" (SCHWARZ, 1905, 1906), "Austral Province"
(CLARKE, 1913), "Falklandia" (CLARKE, 1919) e Provincia Malvinocéfrica (RICHTER,
1941; RICHTER; RICHTER, 1942).

A etimologia da palavra Malvinocafrica vem de Malvino, referente as llhas
Malvinas e Kaffric referente a Kaffraria (Africa do Sul), nome dado as terras do reino
de AmaxXhosa quando subjulgado pelos britanicos em meados do século XIX (PENN-
CLARKE; HARPER, 2021). Hoje a area corresponde a Provincia do Cabo da Africa
do Sul (PENN-CLARKE; HARPER, 2021). O termo Kaffric tem sido usado pelos
naturalistas a muito tempo para descrever a fauna e flora da regido, porém como
poSsui uma conotagao segregacionista sugere-se a substituicdo por xhosan referente
a nacédo e povo de Amaxhosa (PENN-CLARKE; HARPER, 2021). Sendo assim Penn-
Clarke e Harper (2021) propdem uma nova nomenclatura: Malvinoxhosan, que sera

aqui utilizada.
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Nesse mesmo trabalho de Penn-Clarke e Harper (2021) foram usados efeitos
da latitude como parametro para a regionalizacao de braquidopodes marinhos ao redor
do mundo, juntamente com andlises paleobiogeogréficas mais acuradas. Nele, os
autores concordam com a hipotese de Dowding e Ebach (2019). Esta sugere que de
todos os dominios paleobiogeograficos tradicionais do Oeste Gondwana, entre 0s
periodos Eo e Mesodevoniano (Américas Orientais, Velho Mundo e Malvinocéfrico),
apenas o Dominio Malvinocéafrico (Malvinoxhosan) é vélido como uma Unica area
biogeogréfica, excluindo-se Senegal, Guiné e Guiné Bissau, antes referidos como
parte dessa area (PENN-CLARKE; HARPER, 2021).

Para a Estratigrafia, os eventos séo divididos hierarquicamente em ordens de
grandeza, portanto aqueles de 12 ordem sao, por exemplo, o registro total de uma
Bacia, ou seja, 0 registro de maior magnitude, enquanto as 22, 32 e 42 ordens séo
respectivamente supersequéncias, sequéncias de escala regional e parasequéncias,
sendo esses 0s registros de menor magnitude que abrangem um menor territorio,
estando inseridas umas dentro das outras por ordem de grandeza.

Em vista disso, Penn-Clarke e Harper (2021) propde que areas
paleobiogeograficas de altas latitudes, 60° a 90°, compostas pelas bioregibes
Malvinoxhosan e Amazonas, estas sdo de 12 ordem; enquanto as latitudes
temperadas de 30° a 60°, como Colombiana-Oeste Africana sédo de 22 ordem (PENN-
CLARKE; HARPER, 2021).

Nessa reorganizagdo das bioregides foram usados clados (figura 7) para
correlaciona-las, logo Malvinoxhosan inclui todos os depocentros essenciais, exceto
pelas Bacias Acraniana e Bové, enquanto o grupo Amazonico inclui: Américas
Orientais com as Bacia Parnaiba e Amazonas (PENN-CLARKE; HARPER, 2021)
(Figura 1). Ou seja, a bioregidao Malvinoxhosan se divide em dois grupos de bacias
gue séo biorregides menores de 32 ordem, sao elas:

e Bacias: Chaco, Cabo, Precordilherana e Parang;
e Bacias: Fox Bay, Parecis e Ventana.

A Antartica Oeste vem como “irma” de ambas as anteriores. A bioregido

Chaco, Cabo, Precordilherana e Parana pode ser dividida entre duas de 42 ordem:
e Andeo-Sul Africana (Chaco, Cabo e Precordilherana);

e Parana.
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A bioregido temperada consiste inteiramente pela bioregido de 22 ordem:
Colombiana-Oeste Africana constituida das Bacias: Bove, Lhanos e Regides Norte e
Sul do Saara (PENN-CLARKE; HARPER, 2021).

Com isso, presencia-se uma grande mudanca na organizagcdo das
paleobioregibes. Apesar de ser uma pesquisa muito recente e reduzir o até entdo
dominio para um status biogeografico indeterminado, impedindo a inclusédo dele numa
hierarquia padrdo como comentam Downding et al. (2021). Haja vista que sua
estruturagéo e justificativa sdo muito bem trabalhadas, o que levou esse trabalho a
considerar essa hipétese e nova nomenclatura para a continuidade das pesquisas que

aqui serao feitas.

Figura 7- Nova organizacéo em forma de cladograma das bioregides conforme suas latitudes.
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Fonte: Adaptado de Penn-Clarke e Harper (2021).

5.2 Extingdo da Fauna Malvinoxhosan

A fauna Malvinoxhosan passou por um fim catastréfico, principalmente na
Bacia do Parana, onde a partir do Neoeifeliano e Eogivetiano uma substituicdo

faunistica ocorreu na Formacdo Sdo Domingos. Comunidades “Malvinocéfricas”
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tipicas desaparecem ou se tornam raras e bivalves, lingulideos e gastrépodes passam
a predominar (MELO, 1988).

Inicialmente no intervalo Neosiluriano - Eodevoniano ha um aumento no
provincialismo do bentos marinho (BOUCOT, 1985).

Boucot (2005) comenta sobre algumas mudancas biostratigraficas dentro do
Dominio Malvinocafrico (Biorregido Malvinoxhosan) que se combinam com o
aparecimento de uma larga e endémica fauna de braquiépodes eubratoléides
(mutationelideos) no comec¢o do Praguiano ou Emsiano, seguido de seu
desaparecimento no Eifeliano.

Entretanto, ao fim do Mesodevoniano (Eifeliano), o gradiente climatico global
abaixou abruptamente com consequéncias em larga escala, extinguindo biotas de
clima frio e gelado (BOUCOT, 2005).

Eventos transgressivos também parecem ter tido grande significancia,
influenciando a biorregido e mudando seu perfil de fauna, de disperséo e vicariancia
(DOWDING et al. 2021). Mudangas no nivel marinho eustatico global durante o
Eodevoniano levaram a transgressdes sobre muitas areas craténicas gondwanicas,
como na extensao sul do mar raso no norte africano (TORSVIK; COCKS, 2013).

Comumente transgressdes marinhas sdo associadas a aguecimento climatico,
circulacao termoalina menos intensa e menos oxigenacado de aguas profundas, isso
afeta a fauna bénténica, particularmente a séssil (BOSETTI et al. 2012). Por outro lado,
a rapida regressdo acompanhada de tempestades pode interromper o
estabelecimento de ecossistemas com biocenoses temporarias (BOSETTI et al. 2012).

Além disso, Penn-Clarke e Harper (2021) apontam que o paleoclima e a
latitude (quanto mais alta a latitude menor a temperatura das aguas) tem uma
influéncia de controle sobre a distribuicdo de braquiépodes no Devoniano inferior, ao
médio do oeste do Gondwana. Areas dentro do oeste do Gondwana foram restritas a
discretas populagfes de braquidpodes, com assinaturas Unicas em altas latitudes no
Neodevoniano (PENN-CLARKE; HARPER, 2021). Portanto, ndo € de se surpreender
gue uma mudanca no gradiente climatico tenha afetado tdo drasticamente essas
biotas.

As extingbes devonianas globais foram particularmente severas para
organismos marinhos bentdnicos em oceanos rasos (BOSETTI et al. 2012). Muito dos
taxons que prosperaram durante as extingdes eram de aguas profundas (BOSETTI et

al. 2012). Isso porque certos taxons dependem de fatores ambientais como salinidade,
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temperatura e oxigenacéo. Esses fatores sdo determinantes para a sobrevivéncia e
consequentemente refletem o tipo de depdsitos onde eles sdo encontrados (exceto
por fauna aléctone) (sensu: BOSETTI et al. 2012). Depdésitos marinhos devonianos
costumam possuir grande quantidade de folhelhos escuros em &guas rasas, a
presenca desses sedimentos ricamente organicos indica aguas de fundo anoxico ou
euxinico, que ocorrem praticamente ao mesmo tempo que eventos de extincdo no
Meso e Neodevoniano (ALGEO et al. 1995) o que fornece base para a associacao
com eventos transgressivos.

Boucot et al. (1969) comentam que ha uma reducdo global genérica de
diversidade de braquiopodes entre 0 Eo e Neoemsiano. Corroborando a isso, ha Bacia
do Parand, houve extincdo faunistica substancial no Neoemsiano. Afloramentos
datados dessa idade mostram uma consideravel queda na biodiversidade em relacéo
a outros estratos (BOSETTI et al. 2012).

O primeiro declinio do “Dominio Malvinocéfrico” é conectado a um hiato
sedimentologicamente, condensado no Neopraguiano - Eoemsiano ao comec¢o do
Neoemsiano (BOSETTI et al. 2012). Ademais uma subida global do nivel do mar,
transgressiva e gradual, ocorreu no Neopraguiano - Eoemsiano (Seq. B) (CHLUPAC;
KUKAL, 1986; BOSETTI et al. 2012). A trasgressao inicial no Neoemsiano é
caracterizada por seis ciclos orbitais de Milankovitch, com periodicidade de
aproximadamente 400.000 anos (BOSETTI et al. 2012). Seguida por uma rapida
regressao na Bacia do Parana (BERGAMASCHI; PEREIRA, 2001) e uma larga queda
na diversidade faunistica.

Os afloramentos datados do Neoemsiano mostram uma consideravel queda
na biodiversidade em relacdo a outros estratos (BOSETTI et al. 2012). Esses
afloramentos séo todos indicadores de mudancas abruptas no nivel eustatico do mar,
assim como acamamento alterado por tempestades evidenciados pela presenca de
Hummocky Cross Stratification em varios niveis (BOSETTI et al. 2012).

Zabini et al. (2012) documentaram a sucessao Praguiana-Eifeliana no Parana
e perceberam uma menor (ou media) diversidade faunistica do shoreface a
tempestitos distais, usando braquiépodes lingulideos como indicadores de fases
transgressivas e regressivas no periodo. Sabe-se que a Bacia do Parana passou pelo
fim interior do mar epirico nesse mesmo espaco de tempo (TORSVIK; COCKS, 2013).

As extingbes que ocorreram na regressao entre o Neopraguiano e o

Eoemsiano e a transgresséo inicial no comec¢o do Neoemsiano possuem dados mais
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devastadores que o0s apresentados para o0 colapso final da classica fauna
Malvinoxhosan apresentados por Bosetti et al. (2011), sendo extensiva e mais
dramética que no resto do globo (BOSETTI et al. 2012). Com excecéo do filo Cnidéaria,
outros filos Malvinoxhosan experienciaram casualidades significantes, sendo o
desaparecimento de quatro classes, vinte e cinco familias, quarenta e um géneros e
cinquenta e quatro espécies (BOSETTI et al. 2012). Momento mais critico da fauna
de conchas, onde 55% das familias, 65% dos géneros e 62% das espécies se
extinguiram (BOSETTI et al. 2012). J4, segundo House (2002), esses ndo podem ser
considerados eventos de extingdo em massa e sim de pequena-escala.

O declinio no Emsiano aumentou bastante a vulnerabilidade da fauna com
relacdo a mudancas ambientais e o colapso posterior foi inevitavel (BOSETTI et al.
2012). Quando o evento Kacak aconteceu, a fauna ja havia passado por declinio em
biodiversidade. (BOSETTI et al. 2012). Apenas sete familias, nove géneros e onze
espécies foram mantidas depois do evento Kacak, porém apresentando fendtipos
subnormais, identificados com o Efeito Lilliput (i.e. Lilliput Effect) (sensu: URBANEK,
1993; BOSETTI et al. 2011). Somente alguns trilobitas sobreviveram até o Givetiano
(BOUCOT, 2005). Os sobreviventes ao Kacak, passaram por outro evento de extin¢cao
no Eifeliano (BOSETTI et al. 2012), restando apenas 0s géneros mais adaptados a

grandes mudancas ambientais.
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6 ESTADO DA ARTE: TERMOS ECOLOGICOS

Dentro do espaco vital existem varios niveis de organizacdo dos seres Vivos.
O nivel de organismo corresponde aos seres individuais; em nivel de grupo temos
individuos da mesma espécie que se reiinem por interesse mutuo ou para reproducao
podendo ser duradouro ou passageiro, como grupos de aves migratérias. Em nivel de
populacao temos individuos de mesma espécie que formam parte de um ecossistema
com relacdes intraespecificas, que envolvem interesse alimentar, defesa diante
predadores e se reproduzindo mais frequentemente entre si. Por fim, o nivel de
comunidade € um conjunto de populacdes que interagem umas com as outras com
relacbes de carater interespecifico, apresentando principalmente relacdes tréficas
(PUENTE et al., 2008). MacMahon (1981) também define comunidade como "um
grupo de populagbes coevolutivas, interagindo conectadas pelo efeito de uma
populacdo na constituicdo demogréafica ou genética de outra". Paleocomunidades
referem-se a comunidades ndo contemporaneas; e, que normalmente ndo possuem
registros de flutuacdes a curto prazo, perturbacdes ou sucessdes ecoldgicas dentro
do paleoambiente (ABERHAN, 1994). Dentro das comunidades ou paleocomunidades
existem também os nichos ecoldgicos, grupos funcionais e as guildas.

Hutchinson (1957) foi o primeiro a formalizar o conceito de nicho ecologico
como um espaco abstrato n-dimensional, no qual variaveis ecolégicas bidticas e
abidticas formam seus eixos mais importantes e independentes. Essa ideia ja foi
modificada algumas vezes, mas basicamente define-se como o0 espaco
multidimensional, no qual a espécie vai exercer seu comportamento no geral (sensu:
NEWSOME et al., 2007; KEARNEY et al., 2010).

Em 1959, Hutchinson também publicou que grupos de espécies
compartilhando recursos similares sdo comuns na natureza, pois organizacbes
troficas complexas sdo mais estaveis que as simples. Ele se baseou na diferenciagéo
morfoldgica de caracteristicas importantes para a aquisicdo de recursos, assumindo
gque o espacamento de nichos € refletido de acordo com o grau de divergéncia
morfologica entre espécies que exploram a mesma dimenséao de recursos. E percebeu
gue tanto entre invertebrados quanto vertebrados, as espécies adjacentes possuem
diferenciagbes em tamanho do corpo e estruturas para alimentacdo (HUTCHINSON,
1959).
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O termo guilda foi proposto por Schimper (1898); e, mais tarde, descrito por
Root (1967), um ecblogo americano que estudava o comportamento da ave Polioptila
caerupta e definiu esse termo como sendo um grupo de espécies que tem nicho
ecoldgico parecido e utiliza os recursos de maneira similar. A partir desse primeiro
termo surgiram muitos outros derivados.

Schoener (1986) determinou como taxon guild, grupos de espécies
relacionadas intimamente, em nivel de género ou familia, que usam os mesmos
recursos. Mais tarde Fauth et al. (1996) propuseram o termo local guild (figura 8) para
espécies que além de compartilharem recursos, também sdo da mesma comunidade.
Outro termo, proposto por Wilson e Gitay (1999) foi intrinsic guild com a ideia de que
espécies da mesma guilda provavelmente ndo ocorrem no mesmo ambiente para nao
competirem entre si. Entretanto, ecologos estdo condicionados a separar guildas de
acordo com os caracteres observados, isso reflete a confianca nas guildas extrinsecas,
baseadas nos caracteres disponiveis ao pesquisador. Porém, as guildas intrinsecas
nao dependem desses caracteres para sua separacao (WILSON; GITAY, 1999). Ou
seja, ndo se pode esperar que guildas intrinsecas estejam relacionadas a caracteres
medidos ou qualquer caractere. Na verdade, elas que limitam a habilidade das
espécies de conviver e essas guildas sdo mais utilizadas em classificacdes de plantas
(WILSON; GITAY, 1999). Embora ndo se saiba como elas operam ja que as espécies
da guilda tendem a ser exclusivas (WILSON; GITAY, 1999).

Ainda de acordo com Wilson e Gitay (1999) duas ou mais guildas podem
conviver dentro da mesma comunidade. Elas podem ser ortogonais, pois operam
simultaneamente e ndo séo relacionadas (WILSON; GITAY, 1999). Tentativas de
correlacionar os membros das guildas com caracteristicas dentro das espécies
mostraram poucas relacdes, apenas em crescimento na forma e peso. Além disso
Wilson e Gitay (1999) diferenciam dois tipos presentes na literatura e costumam gerar
confusdes:

» Guilda Beta- baseadas na resposta a um fator ambiental, combina espécies
gue tendem a coabitar pela preferéncia pelo mesmo habitat.

+ Guilda Alfa- guildas de espécies que ndo coabitam, pois utilizam os recursos

de maneira muito semelhante podendo resultar na excluséo por competicao.
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Figura 8- Niveis de organizacdo de organismos em relacao a

distribuicdo, uso de recursos e evolugéo.

Recursos

Geografia

Comunidades

Reuniao

Filogenia

Legenda: Figura adaptada de Fauth et al. (1996) que propOs esse conjunto com as divisdes em
comunidades que segundo ele sdo grupos determinados geograficamente; taxons determinados
filogeneticamente e guildas determinadas pela utilizagdo de recursos. Na intersec¢do entre
comunidades e tdxons formam-se reunides ou segundo ele “assemblages” que séo definidos como
grupos filogeneticamente relacionados dentro de uma comunidade, j& na interseccdo entre
comunidades e guildas se formam “local guilds” para espécies que compartilham os mesmos recursos
e estdo na mesma comunidade, por fim na intersec¢ao dos trés temos conjuntos ou “ensembles” que
sao grupos limitados filogeneticamente que usam os mesmos recursos dentro de uma comunidade.

A andlise de guildas deve ser usada apenas para uma amostragem ampla
(BAMBACH, 1983), além disso um organismo pode fazer parte de mais de uma guilda
(MACMAHON et al. 1981). O propoésito da analise de guildas ndo é revelar todos os
modos de vida praticados em um ambiente especifico e sim examinar a estrutura do
habitat de uma comunidade em algum lugar, em determinado periodo (BAMBACH,
1983). Ainda segundo Bambach (1983), alguns agrupamentos de espécies
apresentam assembleias repetitivas e um maior numero de guildas acima do que a
comunidade realmente possui. E comum encontrar fosseis em time-averaging (i.e.,
mistura temporal), o que pode afetar a interpretacdo (BAMBACH, 1983).

As espécies dentro das paleocomunidades sdo colocadas em guildas de
acordo com o reconhecimento da classe a qual pertencem, a determinacgéo do tipo de
alimentacdo de cada espécie e a interpretacdo do habito de vida ou posicao de vida

(BAMBACH, 1983). E a partir disso identificam-se também os grupos funcionais.
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Ecologicamente a palavra funcéo e suas derivadas funcional e funcionamento
significam "modo operante do ecossistema” sem um propdsito ou objetivos definidos,
pois seria inconsistente aos preceitos evolutivos (TILMAN, 2001).

O termo “grupo funcional” proposto por Cummins (1974) alguns anos apos a
primeira definicdo de guildas, passou a ganhar espaco nas analises ecoldgicas. De
uma maneira geral, diz respeito a capacidade funcional das espécies no ecossistema,
ou seja, processos fisicos como participacédo nos ciclos biogeoquimicos, resisténcia a
invasdo ou ao fogo, defesas contra predacao, dispersdo de sementes, polinizacao,
filtracdo etc. (BLAUM et al., 2011).

A partir de grupos funcionais é possivel fazer uma relacdo entre diversidade
funcional e o funcionamento e manutencao dos processos da comunidade (PETCHEY;
GASTON, 2006). Tilman (2001) define diversidade funcional como “o valor e a
variacao das espécies e de suas caracteristicas, que influenciam o funcionamento das
comunidades”. Assim ao medi-la, chega-se a diversidade de caracteristicas funcionais
componentes fenotipicas dos organismos influentes nos processos das comunidades,
independente de suas filogenias (CIANCIANRUSO et al. 2009). Comumente ela é
medida pelo nimero de grupos funcionais presentes na comunidade e usa-se um
método definido pelo pesquisador para agrupar espécies similares entre si. Para isso,
membros de um mesmo grupo precisam ser funcionalmente idénticos e membros de
grupos diferentes sédo igualmente distintos ou complementares (CIANCIANRUSO et
al. 2009).

Para que se possa haver uma melhor compreenséo das diferencas entre os
termos, pode-se definir, comunidade como um termo mais abrangente, que nao
necessariamente segrega espécies por alimentacdo, comportamento ou desempenho
no ecossistema. Blondel (2003) diferencia guilda como o conjunto que explora os
recursos de maneira similar. E o grupo funcional é aquele que leva em conta
processos ecossistémicos pela exploracdo do recurso. Porém dependendo da
guestao, a mesma associacdo de espécies pode ser uma guilda ou grupo funcional
(BLONDEL, 2003), mas ambos estdo inseridos na comunidade como podde ser
visualizado na figura 9.

MacMahon et al. (1981) comenta que nao importa se o recurso foi usado para
alimentacao ou forrageamento, se isto ocorre, entdo 0s organismos que o utilizaram

sdo de uma mesma guilda, ja cada tipo de utilidade dada a esse recurso forma um
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grupo funcional, por exemplo, os que se alimentam dele ou que o utilizam para
forragear.

Blondel (2003) traz o seguinte exemplo: plantas apenas s&o associadas em
uma guilda, pois compartilham o recurso polinizadores, ja beija-flores sdo ao mesmo
tempo da mesma guilda e mesmo grupo funcional, pois compartiham o mesmo
recurso (nectar) e desempenham a mesma funcéao (polinizacéo).

Um exemplo hipotético para o uso de guildas e grupos funcionais para
invertebrados pode ser o seguinte: suponha que artropodes, braquiopodes e moluscos
marinhos séo todos pertencentes a mesma comunidade e alguns sdo suspensivoros
formando assim uma guilda (guilda A); dentro desse grupo alguns vao se alimentar do
material em suspensédo por meio de correntes ou movimentando o fundo oceénico até
que a matéria fique suspensa e possa ser capturada, esses animais podem ter uma
funcado de processar a matéria em suspensao e, portanto, formam um grupo funcional
(grupo funcional 1). J& outros animais podem se alimentar por filtracdo, ajudando na
limpeza das &guas oceénicas, formando outro grupo funcional (grupo funcional 2).
Ainda existe os que comem detritos funcionando como verdadeiros “recicladores” dos
oceanos formando assim mais um grupo funcional, mas que ndo compde a mesma
guilda dos anteriores por consumirem um tipo diferente de alimento. Sem outros
grupos funcionais dentro dessa guilda, tanto a guilda quanto o grupo funcional podem
ser considerados como um s6 (guilda B e grupo funcional 3). Por fim, ainda pode existir
uma terceira guilda de animais que se alimentam de sedimentos, consumindo o
biofilme, mas sem uma funcéo especifica no ecossistema (guilda C) (figura 9).

Entretanto, os termos podem se confundir, Steneck (2001) comenta que
dependendo da aplicacao, guildas e grupos funcionais podem ser sinbnimos, como &
o caso da guilda B e grupo funcional 3 (figura 9), o que causa certa confusdo entre os

estudiosos e pode levar a equivocos na interpretagdo das comunidades.
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Figura 9- Organizacdo de uma possivel Comunidade a partir de Guildas e Grupos Funcionais.

Comunidade

Legenda: Dentro de uma mesma comunidade encontramos a guilda A de comedores de matéria
suspensa com o grupo funcional 1 de suspensivoros e o grupo funcional 2 de filtradores; guilda B e
grupo funcional 3 de detritivoros e guilda C de sedimentéfagos.

Fonte: A autora.

Além disso, guildas sdo moldadas por competicdo por recursos limitados,
independentemente das consequéncias ecoldgicas e algumas espécies estédo
estruturadas com o0s processos do ecossistema, enquanto outras ndo (BLONDEL,
2003), ou seja, nem sempre grupos funcionais se formam dentro das guildas.

De uma maneira geral € como se cada uma dessas categorias integrasse a
outra formando uma cadeia hierarquica como se pode visualizar na figura 9.

Em meio a todos esses conceitos surgiram muitos outros como: tipos
funcionais (BOTKIN, 1975; MENGE et al., 1986; BARBAULT et al. 1991); médulo
(PAINE, 1980); guildas operacionais (JAKSIC, 1981); cliques (YODZIS, 1982); grupos
ecologicos de espécies (BAHR, 1982); guildas estruturais; guildas de resposta
(SZARO, 1986); guilda funcional (SZARO, 1986; MENGE et al., 1986); espécies
troficas (BRIAND; COHEN, 1986) e liga (FABER, 1991). Para comparacao e melhor

visualizacao das definicdes ao longo dos anos consultar o quadro 1.



Quadro 1- Termos ecolégicos, seus autores e definicdes em ordem cronolégica.
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(continua)
Termo Autor(a) e Ano Definicdo
Guilda Schimper (1898) Ndo apresentou uma  definicdo
especifica.
Nicho ecoldgico Hutchinson (1957) Espaco abstrato n-dimensional

Guilda

Grupo Funcional

Tipos Funcionais

Modulo

Comunidade

Guildas
Operacionais

Clique

Grupos Ecologicos
de Espécies

Taxon Guild

Espécies troficas

Guildas Estruturais
(Dentro de Guilda
Funcional)

Root (1967)

Cummins (1974)

Botkin (1975)

Paine (1980)

MacMahon (1981)

Jaksic (1981)

Yodzis (1982)

Bahr (1982)
Schoener (1986)
Briand e

(1987)

Szaro (1986)

Cohen

constituido de variaveis ecoldgicas
bidticas e abidticas.

Grupo de espécies com nicho ecolégico
parecido que utiliza os recursos de
maneira similar

Capacidade funcional das espécies no
ecossistema.

Grupos de espécies que fornecem
informagdes sobre interagdes
importantes na populacéo.

Grupo de espécies interagindo
intimamente.

Populagbes coevolutivas interagindo e
afetando a constituicdo demogréfica
umas das outras.

Grupo de espécies que respondem de
modo similar a uma variedade de
mudancas propensas a afetar seu
ambiente.

Conjunto de espécies com recurso
alimentar em comum, mas nao
necessariamente o utilizando do mesmo
modo.

Grupo de espécies que exploram a
mesma classe de recursos ambientais
de modo similar.

Grupos de espécies que usam O0S
mesmos recursos e sao relacionadas
em nivel de género ou familia.

Espécies que se alimentam de espécies
em comum e gue sao também alimento
comum para outras espécies.

Grupo de espécies que usa 0 mesmo
recurso, ndo necessariamente do
mesmo modo ou mesmo propasito.
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Quadro 1- Termos ecolégicos, seus autores e definicdes em ordem cronolégica.

(concluséo)

Termo Autor(a) e Ano Definicdo

Guildas Szaro (1986); Espécies que respondem de modo
Resposta/  Tipos | Menge et al. (1986) | similar & perturbacao ambiental.
Funcionais (Dentro

de Guilda

Funcional)

Estratégia Grime et al. (1988) | Grupo de espécies ou popula¢cdes com

Grupo Funcional

Grupo Funcional

Liga

Tipos Funcionais

Grupo Funcional

Paleocomunidade

Local Guild

Intrinsic Guild

Guilda Beta

Guida Alfa

Grupo Funcional

Nicho ecoldgico

Fonte: A autora.

Fridel; Bastin e
Griffin (1988)
Noble (1989)

Faber (1991)

Barbault et al.
(1991)

Keddy (1992)

Aberhan (1994)
Fauth et al. (1996)

Wilson e  Gitay
(1999)
Wilson e  Gitay
(1999)
Wilson e  Gitay
(1999)

Tilman (2001)

Newsome et al.
(2007); Kearney et
al. (2010)

caracteristicas genéticas analogas ou
similares, as quais condicionam
ecologia similar.

Grupos que respondem similarmente a
mesma perturbacao.

Baseada nos atributos fisioldgicos,
reprodutivos e caracteres de histéria de
vida, onde a variagdo em cada carater
tem um valor ecolégico preditivo
especifico (mais do que descritivo).
Conjunto de organismos que utilizam
mais de um recurso de modo similar.
Grupos de organismos com morfologia
e fisiologia, associadas aos recursos e
interagdes entre espécies,
representando guildas alimentares ou
modos de desenvolvimento vegetal.
Grupos de espécies que compartilham
caracteristicas

similares.

Comunidades ndo contemporaneas.
Grupo de espécies que compartilham o
mesmo recurso e sdo da mesma
comunidade.

Espécies da mesma guilda nao ocorrem
no mesmo ambiente para néo
competirem (guildas de plantas).
Combina espécies que tendem a
coabitar pela preferéncia pelo mesmo
habitat.

Guildas de espécies que ndo coabitam.

Conjunto de Espécies que possuem
caracteristicas similares e que
apresentam efeitos semelhantes sobre
o funcionamento do ecossistema.
Espaco multidimensional no qual a
espécie vai exercer seu comportamento
no geral.
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6.1 O Paleossistema Marinho Bentbnico e suas Classificacdes Ecoldgicas

Esse trabalho tem como enfoque o sistema marinho benténico, nele ha uma
divisdo tréfica de herbivoros, detritivoros, onivoros, carnivoros, filtradores,
sedimentéfagos e suspensivoros (BRSCA; BRUSCA, 2013a). Somado a isso, em
termos de estudo de comunidades recentes ou nao, alguns zodlogos passaram a
assumir que a maioria delas € constituida de maneira que haja pouca ou quase
nenhuma interacao entre as espécies, permitindo, portanto, a invasao por diferentes
espécies. Isso vale, por exemplo, para comunidades de artrépodes e moluscos
(sensu: VALKENBURGH, 1995), o que permite deduzir que existe uma variabilidade
constante de taxons. Entretanto, ressalta-se que isso ndo é um consenso no meio
académico.

As comunidades bentbnicas sdo caracterizadas por suas histérias de vida que
sao similares as espécies terrestres, as quais possuem adultos sésseis, produzindo
propagulos diversos, ou seja, diferentes estagios larvais que favorecem a dispersao
no meio (CHANG; MARSHALL, 2016).

Nessas comunidades, altos niveis de variacdo podem ser encontrados
frequentemente em escalas espaciais pequenas, que podem ser explicados por
interacdes entre diferentes espécies ou por variacbes ambientais de pequena escala
(CHANG; MARSHALL, 2016). Segundo Chang e Marshall (2016), como essas
comunidades marinhas costumam apresentar um periodo larval curto (apesar de isso
nNao ser uma regra), sua estrutura espacial é fortemente regulada por colonizacédo
precoce e variacdes ambientais de pequena escala. Competidores mais fracos ao
chegarem cedo no seu novo local (via larval) evitam extincdo na comunidade por meio
de antecipacédo do nicho, ao mesmo tempo, espécies dominantes também tentam
monopolizar o local, chegando mais cedo que os outros membros das guildas
(CHANG; MARSHALL, 2016).

Aberhan (1994) dividiu as comunidades bentdnicas do Mesozoico em cinco
paleoambientes: Salinidade controlada; graos grossos em aguas rasas; graos finos
em aguas rasas; plataformais média a externa e oxigenagao controlada. Aléem disso,
as espécies foram designadas em guildas de acordo com a sua literatura
autoecoldgica, analise morfolégica ou analogia com espécies proximas ainda vivas.

Esse estudo néo distinguiu rastejantes de animais de infauna rapida suspensivora
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sifonada ou suspensivoros epibissados eretos de reclinados (ABERHAN, 1994). As
guildas definidas foram as seguintes:
* Animais suspensivoros de infauna rasa a moderadamente profunda que

incluem alguns bivalves anomalodesmatas (moluscos de agua salgada) e Lingula sp.;
* Animais detritivoros de infauna rasa como bivalves Nuculidae;
» Animais suspensivoros de infauna profunda;
» Animais suspensivoros endobissados;

* Animais suspensivoros epibissados (essas trés ultimas podendo ser

representados também por certos bivalves);

* Animais supensivoros de epifauna livre como Australocoelia sp.,

Schuchertella sp., Australospirifer inheringe e Orbiculoidea sp.;

* Animais supensivoros de epifauna séssil, representados por Conularia

quichua,;

» Animais detritivoros e herbivoros de epifauna mével, sendo esses, trilobitas,

gastropodes e Tentaculitoideos;

* Animais carnivoros de epifauna movel, tais como, equinodermatas da familia
Asteraceae.

Esse trabalho de Aberhan (1994), apesar de nédo se referir ao Devoniano,
elucida as classificacGes paleoecologicas, pois além de se preocupar com a divisao
em guildas, também as posiciona em seus paleoambientes. Vale ressaltar que € um
dos mais recentes estudos a respeito de invertebrados marinhos bentbnicos,
abordando esse escopo, além de abordar uma fauna muito similar, aquela presente
na Biorregido Malvinoxhosan.

Em se tratando da Biorregido Malvinoxhosan do Paleozoico, o primeiro
pesquisador a se dedicar a organizacdo das espécies fosseis ali encontradas foi
Clarke (1913). Mais tarde Boucot (1971), passou a usar as paleocomunidades para
compreender como a fauna desse periodo se distribuia. Para isso, ele organizou as
espécies encontradas por comunidades, de acordo com as suas semelhancas
taxondmicas e habitos inferidos. A partir disso, as descreveu de acordo com cada pais

pertencente ao, até entdo dominio. E em seguida, listou os fésseis encontrados por
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formacdo estudada. Boucot (1971) identifica cinco paleocomunidades essenciais nas
aguas rasas Malvinoxhosan (Malvinocafricas):

* Lingula (figura 9);
* Eocoelia (Australocoelia) (figura 10);

« Comunidade Notichonetes (Pleurochonetes) intermediaria a Eocoelia (figura
11);

» Comunidade Australospirifer (figura 12);

» Comunidade Pelagica de microfésseis palinomorficos e asterozoa.

Figura 10- Paleocomunidade de Lingula segundo Boucot (1971).

wr.-mn*:sm;mmumwwwrsmhu A R R A T R e
£ N i ™ g 3¢ - i

-2 ks 2 s 5 % A AT o N7

Legenda: 1- Lingula; 2- Orbiculoidea, 3- Plectonotus; 4- Derbyina; 5- Bivalvia; 6- Trilobitas
Homalonotideos.
Fonte: A autora.
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Figura 11- Paleocomunidade de Eocoelia (Australocoelia) segundo Boucot (1971).

Legenda: Braquidpodes mutationelideos como 1- Australocoelia; 2- Derbyina.

Fonte: A autora.

Figura 12- Paleocomunidade de Notichonetes (Pleurochonetes) segundo Boucot (1971).

Legenda: 1- Pleurochonetes; 2-Schuchertella; 3- Australocoelia; 4-Orbiculoidea; 5- Bivalvia.

Fonte: A autora.
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Figura 13- Paleocomunide Australospirifer segundo Boucot (1971).
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Legenda: 1- Australospirifer; 2 e 3- Braquidpodes mutationelideos; 4-Gastrépode; 5- Bivalvia; 6-
Trilobita.

Fonte: A autora.

A partir do trabalho de Boucot (1971), Hiller e Theron (1988) realizaram uma
nova analise das paleocomunidades bentbnicas do Devoniano Sul Africano e
identificaram cinco paleocomunidades no Grupo Bokkeveld do Eodevoniano, séo elas:
» Comunidade Tidal Flat que corresponde a regido de planicie de maré com
géneros como Lingula, Orbiculoidea, Tropidoleptus, Plactonotus, Burmesisteria,

Nuculites, Sanguinolites, Paraprothyris, Janeia, Palaeoneilo e Modiomorpha,;

« Comunidade Distributary Mouth Bar representa o0 ambiente de maior energia
no Bokkeveld com susbstrato grosso e firme onde se estabeleceram suspensivoros
epinaunais como Braquiopodes (Australospirifer);

» Comunidade Delta Slope é intermediaria entre shelf e deltaicas, sua fauna é
mais diversa por esse motivo e consiste dominantemente de suspensivoros epifaunais
representados por Braquiépodes como Australocoelia, mas também bivalves,

gastropodes e trilobitas, além de Crinoidea e cricoconarideos (Tentaculites);

+ Comunidade Shelf ocupa ambiente de aguas profundas abaixo da
turbuléncia de ondas. Sua fauna €é a mais diversa das comunidades
predominantemente de braquidpodes, mas sendo menos da metade, com restante de
trilobitas, bivalves e gastropodes. Poucos equinodermas, hyolithos, corais, briozoarios,
conulatas e cefalopodes. Os grupos alimentares consistem em suspensivoros,

bivalves infaunais e epinaunais de vida livre, nUmero significante de detritivoros,
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também alguns predadores e herbivoros gastrépodes sugerido pela profundida

suficiente para ainda ter crescimento de plantas;

» Comunidade Lower Shoreface € dominada por suspensivoros epifaunais, a
maioria adaptada para viver presa ao sedimento ou rocha em ambientes de aguas

rasas turbulentas.

No trabalho de Hiller e Theron (1988), ao contrario de Boucot (1971) evitou-
se nomear as comunidades pela sua composi¢éo faunistica, dando preferéncia ao
ambiente habitado, pois isso impossibilita confusdo na hora da analise de
comunidades que tenham os mesmos organismos, mas em ambientes diferentes.
Entretanto Frest et al. (1999) sugerem denominar as comunidades com o nome do
taxon numericamente mais expressivo comumente pertencente a uma unica guilda; e
um taxon principal. Deste modo, se evita que taxons menores sejam estudados
dominantemente em uma comunidade que possui um taxon mais expressivo junto.

No Brasil, referente a guildas de invertebrados do Devoniano, Ghilardi (2004)
realizou um estudo tafonémico de trilobitas da Formacéo Ponta Grossa, agrupando-
as de maneira satisfatoria conforme sua alimentacado, localizacdo nas camadas
oceanicas e aparatos taxondémicos. Seguindo Bambach (1983), que os dividiu em
guildas de céfalo assimétrico em relacdo ao pigidio; céfalo simétrico em relacdo ao
pigidio; os de ornamentacao elaborada; cegos de térax curto e os de forma agnostidea,
Ghilardi (2004) propde que essas diferenciagcdes morfolégicas implicam em seus
habitos alimentares, que podem ser (a) predadores (incluindo os necrofagos); (b)
comedores de particulas; (c) suspensivoros; (d) filtradores (adotada principalmente
pelos trilobites em estagio ontogenético larval); (e) parasitas. Aqueles que mantém o
hipéstoma ligado a dobra cefalica pertencem a guilda predadora e 0s que nao
apresentam essa caracteristica (no caso, todos os da Bacia do Parand) sao
detritivoros (GHILARDI, 2004).

Sedorko et al. (2021) realizaram uma divisdo em icnoguildas do intervalo
Praguiano-Frasniano na Bacia do Parana de acordo com as suas distribuicdes
estratigrafica chegando as seguintes icnoguildas:

e Asterosoma,
e Zoophycos;
¢ Glossifungites;

e Phycosiphon;
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e Macaronichnus;
e Teichichnus;
e Skolithos;
e Planolites,
Entretanto, exceto esse, ainda nao existem trabalhos mais aprofundados sob
esse ponto de vista.

6.2 Afinal, qual termo usar?

Como se pode verificar anteriormente, apesar de num primeiro momento 0s
termos ecoldgicos estarem bem definidos, com o passar dos anos novas definicdes
foram surgindo, gerando uma certa ambiguidade. Na época em que a maioria desses
trabalhos foram escritos cada autor definia os termos como bem entendia ou como
melhor se encaixava em seus trabalhos, e, por isso hoje h4 uma certa confusdo nas
definicbes, deixando em aberto quanto ao significado mais adequado.

Aqui pretende-se levantar essa discusséo para que ao fim se possa escolher
qual terminologia melhor se adequa a essa andlise.

Grupos ecoldgicos sdo usados para diversas fungbes incluindo: expor
relacdes entre grupos e o funcionamento do ecossistema (DU TOIT; CUMMING, 1999;
DIAZ; CABIDO, 2001; BRODIE et al., 2009), classificacdo de habitats (DEGRAAF,;
CHADWICK, 1984; KUROSAWA, 2009), prever mudancas ambientais
(CROONQUIST; BROOKS, 1991) e manejo de paisagem e conservacao (VERNER,
1984). Entretanto esses ultimos ndo fazem sentido para esta pesquisa, por se tratar
de associacdes fOsseis ja extintas que existiram antes mesmos dos processos
antropicos influenciarem nos ecossistemas.

Com relagéo ao uso de guildas e comunidades, em termos de assembleias
recorrentes, o proprio Boucot (2005) explica que guilda seria mais adequado, ja que
se refere a grupos ecologicamente semelhantes, enquanto comunidade deveria
englobar todos os organismos da assembleia, até mesmo espécimes virais ou
bactérias, mas nem sempre € possivel de usa-lo dessa maneira tdo abrangente,
portanto comunidade continuara sendo usado no lugar de guilda em muitos trabalhos,

inclusive nos proprios de Boucot.
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Além disso, assim como guilda, grupo funcional ndo requer nenhuma relacéo
filogenética, mas algumas espécies podem sim acabar sendo relacionadas
(BLONDEL, 2003).

Portanto a maneira mais rigorosa de colocar espécies em guildas é testar se
0s associados nela estdo ou estavam em competicao exploradora (MACNALLY, 1983).
E para alcancar uma melhor definicAo de grupo funcional faz-se necessério,
inicialmente, elencar os processos ecossistémicos envolvidos (BLONDEL, 2003).

Sugere-se usar grupos funcionais quando se relaciona com o ambiente e
guilda quando a performance da espécie é estudada (LAVOREL; GARNIER, 2002;
BLONDEL, 2003). Farias e Jaksic (2006) propde que a consideracdo simultanea de
guildas e grupos funcionais oferece uma descricdo mais acurada da organizagao
funcional da comunidade. Em vista disso, como esse trabalho busca estabelecer os
paleoambientes e entender a performance das paleocomunidades neles, ambos as
classificacdes sdo adequadas e Uteis.

Obviamente, ndo se dispde do privilégio de poder observar as associacdes
fésseis ainda vivas, mas com 0 uso da comparagdo com associacdes atuais ndo
extintas e observacdes feitas por outros pesquisadores, é possivel estabelecer uma
classificacéo ecologica superficial com as informacdes disponiveis.

Por fim, relacédo entre biodiversidade e ambiente podem ser muito diferentes
entre variados grupos funcionais e guildas. Modelar essas diferencas permite uma
previsdo e descricdo mais detalhadas da relagédo entre ambiente e biodiversidade
(sensu: CERTAIN et al., 2013). Portanto realizar essa analise com o material fossil,
possivelmente, tera a nos oferecer maiores informacgdes sobre os paleoambientes e
sua composicao. Além disso, o uso dessas classificacdes ecoldgicas elimina o duplo
uso de nicho, tanto para o papel funcional das espécies, quanto para as condi¢cbes
necessarias para uma espécie existir em um ambiente em patrticular. E ainda séo Uteis
no uso comparativo de comunidades, pois € impossivel estudar todas as espécies em
um ecossistema de uma vez sO (SIMBERLOFF; DAYAN, 1991).

Apesar das dificuldades postas previamente, aqui planeja-se usar a
classificagdo em paleocomunidades e posteriormente dividi-las em suas guildas e
grupos funcionais, assim podendo fazer uma andlise que ndo desvie muito do que ja
foi proposta por Boucot (1971), mas que a complemente e responda lacunas abertas

em momento anterior.
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7 UTILIZACAO DO ECOESPACO

O uso de guildas ou até mesmo grupos funcionais posiciona as espécies em
véarias regides do ecoespaco, uma comunidade simples com poucas guildas teria
espécies em apenas uma pequena parte do ecoespaco, enquanto comunidades
complexas teriam espécies espalhadas por ele (sensu: BAMBACH, 1983). O espectro
das guildas, segundo Aberhan (1994), tende a ser amplamente controlado por fatores
biolégicos. Consequentemente os grupos funcionais também estdo sujeitos a esses
fatores, ja que se formam a partir das guildas.

Esses agrupamentos ecolégicos podem ser usados para caracterizar a
complexidade ecolégica da comunidade e o0 seu reconhecimento nas
paleocomunidades pode ser um método para extrair informacgdes similares do registro
fossil (sensu: BAMBACH, 1983).

Trés fatores foram usados no trabalho de Bambach (1983), alimentacéao,
utilizacao do espaco e bauplan (estrutura) (figura 14). O autor justifica que o intuito do
uso de guildas tem como referéncia eleger ndo somente o potencial de recursos
limitantes, os quais podem desenvolver competicdes, mas também revelar estratégias
de escopo adaptativo na comunidade. Sendo que € a partir desses trés elementos que
se pode chegar a isso.

Logo, a alimentacdo € o canal para a energia fluir no ecossistema; a comida
um recurso limitante em algumas estancias e o espaco, importante para a visualizacao
da estrutura da comunidade. Ja o bauplan do organismo inclui todos os aspectos da
sua fisiologia, estratégia reprodutiva, crescimento e outros, que apresentam
caracteristicas intrinsecas que influenciam a presenca ou sucesso do organismo no
habitat (BAMBACH, 1983). Bambach (1983) ainda complementa que a variedade de
modos de vida possiveis em um ambiente € controlada pelas condi¢des fisicas do

habitat e a competic&o por espaco e recursos.
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Figura 14- Utilizacdo do ecoespaco e guildas em comunidades marinhas do Fanerozoéico conforme

bauplan, utilizacdo do espaco e fonte de alimento.

Fonte de alimento
- -

\Ut!lzagén do Espaco

N
Bauplan Fonte de Alimento
» Reproducéo » \aténia suspensa
» Desenvolvimento e Defntos
* Crescimento . qunta_s
= Fisiologia * Animais

Utilizagéo do Espago

* Pelagico: plancton, necton
* Epifaunal: mdvel, preso, reclinado
* Infaunal: ativo, passivo, raso, profundo

Legenda: Adaptado de Bambach (1983), representacdo diagramatica do ecoespac¢o usando os trés
critérios gerais para definir guildas. Uma guilda deve ser representada pelas espécies de uma
comunidade em que todas se encaixem em cada eixo que compde o cubo do ecoespaco.

Porém, segundo Ximenes (2011), a determinacao de padrdes alimentares em
guildas dentro de uma comunidade pode ser um trabalho arduo, ja que as espécies
podem variar sua dieta em funcdo do espaco e tempo e de seu desenvolvimento. Além
disso, a presenca delas no habitat influencia diretamente no tamanho das cadeias
alimentares (XIMENES, 2011). Somado a isso, varia¢gdes podem ser confundidas no
registro fossil, enriquecendo a diversidade local por mistura lateral e temporal,
conforme ja comentado (SEPKOSKI et al., 1981).

Em vista disso, preparou-se aqui um compilado de informacgdes a respeito das
faunas marinhas de invertebrados bentonicos. Neste leva-se em conta, tanto
informacgdes adquiridas pela analise do registro fossil, qguanto conhecimentos sobre as
faunas marinhas atuais.

Seguindo a linha de pensamento de Bambach (1983), faz-se necessario trazer
alguns entendimentos basicos sobre os componentes ecoespaco.

Bauplan significa “plano ou projeto estrutural”’, ou seja, tem relagdo com a

estrutura corporal necessaria para que um organismo consiga exercer suas funcdes
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e viver sua vida, se alimentar, respirar etc. Um determinado animal possui seu proprio
Bauplan, mas pode também compartilhar o Bauplan da familia a qual pertence sendo,
portanto, um conjunto e mistura de caracteres ancestrais derivados (BRUSCA;
BRUSCA, 2013a), dentro dele alguns aspectos sao relevantes para esse trabalho:

¢ Fisiologia: engloba todos os aspectos corporeos do animal que permitem a ele
desempenhar a busca por alimento, se reproduzir, se defender de predadores e
agente bidticos, dentre outros aspectos que englobam sua sobrevivéncia. Como
exemplo, aponta-se trilobitas que dispde de meio anéis indicando uma possivel
capacidade de enrolamento, muito similar a dos tatuzinhos de jardins (sensu:
KESLING; CHILMAN, 1975), além disso esse héabito de se enrolar indica algum
distarbio ambiental ou protecao contra predadores (BRITO et al., 2000; DOMINGUES,
2003) (figura 15). Fisiologicamente, também, se observa o aumento do tamanho
corporal ao longo do desenvolvimento dos invertebrados. Isto torna a locomoc¢ao mais
dificil, pois a energia requerida é maior, mas em compensacao favorece em termos
de manutencé&o da posicao junto ao sedimento de fundo (BRUSCA; BRUSCA, 2013a).
Além disso, grande parte costuma ter um exoesqueleto, que pode ser de quitina ou
calcario, importante para a protecdo diante de predadores e mudancas ambientais
(sensu: BRUSCA; BRUSCA, 2013a).

e Estéagios larvais: costumam ser planctonicos e sdo responsaveis, muitas vezes,
pela migracdo dos invertebrados, principalmente os sésseis para colonizar novos
espacos. Espécies que contam apenas com o periodo larval, talvez tenham melhor
habilidade de dispersdo larval ou maturidade sexual mais rapida, ja espécies
investindo em pos-recrutamento podem crescer mais devagar, mas podem se tornar
melhores competidores por recursos (CHANG; MARSHALL, 2016). Segundo Cocks e
Torsvik (2002), apesar de trilobitas e braquidpodes serem confinados a pequenos
ambientes, seus estagios larvais eram plancténicos, caracteristica que facilitou sua

dispersao ao longo do tempo.
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Figura 15- Representacao ilustrativa de Trilobita em posicéo de enrolamento conforme o féssil.

Legenda: A- representacao ilustrativa de como o trilobita se enrolava em situagéo de estresse; B-
fossil de trilobita Homalonotideo em posicéo de enrolamento (escala 1 cm).
Fonte: A autora.

e Desenvolvimento: pode-se encontrar fosseis de animais em diferentes estagios
de desenvolvimento, indicado pelo tamanho ou em alguns casos estruturas corporais.
A ontogenia (desenvolvimento do individuo desde a concepc¢do) pode mudar
dependendo de como as espécies interagem. A combinagdo com essa interacao
assimétrica pode afetar o padrdo da comunidade em diferentes idades, como exemplo,
a larva de algumas espécies, com uma demanda espacial alta, costuma evitar

espécies que ocupam espacos muito grandes (CHANG; MARSHALL, 2016).
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O proximo fator é a utilizacdo do espaco que converge com 0 posicionamento
da fauna na coluna d’agua.

Os pelagicos podem ser planctdnicos, como a maioria das larvas; ou
necténicos como os peixes devonianos; os epifaunais podem ser méveis (trilobitas e
gastropodes), presos ou reclinados (alguns braquidpodes); os infaunais podem ser
ativos (lingulideos e alguns bivalves), passivos (alguns bivalves) de ambiente raso ou
profundo; e, ainda, existem os seminfaunais que vivem como metade do corpo
enterrado e o restante em contato com a 4gua (alguns bivalves e possivelmente
membros da classe Strophomenata) (figura 16) (figura 17) (sensu: BRUSCA,
BRUSCA, 2013a; BAMBACH, 1983).

Figura 16- Modos de vida bentbnicos representados ilustrativamente.

‘Semisinfaunal; -

Fonte: A autora.



60

Figura 17- Exemplos de animais bentbnicos da Bacia do Parana e seus modos de vida.

Legenda: A- Bivalve infaunal com o seu icno Lockeia preservado (escala 2 cm); B- Bivalve infaunal em
posicao de vida (escala 1 cm); C- Trilobita epifaunal movel (escala 1 cm); D- Australocoelia epifaunal
séssil (escala 1 cm); E- Australocoelia epifaunal séssil em posi¢do de vida e Pleurochonetes
possivelmente epifaunal reclinante ou semi-infaunal (escala 1 cm); F- Lingulideo infaunal (escala 1 cm).
Fonte: A autora, Foto C- acervo do Grupo Palaios/Cnpq, Foto F- Zabini e Bosetti (2010).

Ademais a utilizagdo do espaco estad diretamente ligada a locomogéo e
sustentacdo. Normalmente, a locomoc¢ao de um invertebrado marinho atual se divide
em: ameboide, por cilios, flagelos ou musculos; esqueleto ou ainda podem ser sésseis
(BRUSCA; BRUSCA, 2013a).

A maioria dos animais bentbnicos sdo sésseis e se mantem fixos ou
enterrados em determinado lugar do ambiente em que vivem, contudo, estar
meramente posicionado num local, contra a corrente da agua, muitas vezes agressiva,

sem se prejudicar requer tanto sustentacdo quanto flexibilidade e isso vale tambéem
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para animais vageis (BRUSCA; BRUSCA, 2013a). Consideracdes relevantes no
momento da escolha do ambiente mais apropriado para habitar.

O fator alimentacdo envolve estratégias alimentares heterotroficas que sao
classificadas em diversas maneiras, com relacdo ao tipo de alimento: herbivoro,
carnivoro ou onivoro. Pelo tipo de estratégia: pastadores, predadores e sapréfagos.
Pelo tamanho das particulas: micréfagos ou macréfagos, e, ainda, pela fonte do
alimento: suspensivoros, comedores de depdsitos ou detritivoros (BRUSCA; BRUSCA,
2013a). Sendo os suspensivoros e depositivoros categorias de onivoria que
prevalecem entre os invertebrados (BRUSCA; BRUSCA, 2013a).

e Suspensivoria (figura 18): basicamente é a remoc¢éao de particulas de alimento
do meio circundante utlizando algum mecanismo de captura, filtracdo ou
aprisionamento. Primeiro, a agua € transportada por alguma estrutura alimentar de
maneira que faca com que as particulas circulem, depois as particulas sdo removidas
da agua e por fim transportadas para a boca. O tipo de alimento consumido costuma
ser: bactéria, fitoplancton, zooplancton e alguns detritos. Tudo indica que eles
possuem uma seletividade quimiossensorial para selecionar quais as particulas mais
ricas em nutrientes. Além disso as estruturas corporais usadas para o processo podem
ser cilios, flagelos, cerdas etc. Atualmente, representa o modo de alimentacdo
principal de acidias, esponjas, apendiculares, braquiépodos, ectoproctos, foronidios,
bivalves, crustaceos polichaetas e gastrépodes (BRUSCA; BRUSCA, 2013a).

Figura 18- Representacdo de um Braquidépode se alimentando de matéria em Suspenséo

Fonte: A autora.
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e Comedores de depdsitos (detritos) (figura 19): a obtencdo de alimento nesse
caso se da por meio de sedimentos de habitats de fundo constituidos de lama ou areia,
podendo ser diretos ou seletivos. No caso dos diretos, eles acabam engolindo grandes
guantidades de sedimento, para em seguida, digerir a matéria organica e excretar o
restante, podendo comer até 500 vezes 0s seus pesos corporais por dia. Esse tipo de
alimentacdo costuma ser utilizado atualmente por poliquetas, gastropodes e ouri¢cos
do mar. Alguns bivalves e poliquetas, por exemplo, utilizam tentaculos para consumir
o sedimento que fica na superficie. Isto torna-se vantajoso, pois 0s permite consumir
muito mais matéria organica que outros estrategistas, tais como, os seletivos que
costumam ser escavadores. Além disso, muitos acabam se alimentando de material
fecal até mesmo préprio (coprofagia) (BRUSCA; BRUSCA, 2013, cap. 3).

Figura 19- Trilobitas se alimentando de detritos no mundo oceanico.
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Fonte: A autora.

e Herbivoria (figura 20): ao contrario dos outros citados anteriormente quando se
tratando de macro-herbivoria, esse tipo de alimentacdo requer a capacidade de
morder e mastigar, isto ira depender de dentes rigidos calcificados ou quitinosos e
musculatura adequada para utiliza-los. Como exemplo na atualidade temos; moluscos,
poliquetas, artropodes e ouricos-do-mar (BRUSCA; BRUSCA, 2013a). Com relacao
aos moluscos, a radula é o instrumento raspador com dentes quitinosos utilizado para

conseguir o alimento, assim eles raspam algas das rochas ou ainda cortam pedacos
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de algas ou plantas. J4 alguns artropodes possuem mandibulas poderosos para
abocanhar e mastigar a matéria vegetal. Na auséncia de matéria vegetal, alguns
destes podem se tornar carnivoros por um determinado periodo (BRUSCA; BRUSCA,
2013a).

Figura 20- llustracdo de gastropodes herbivoros se alimentando de uma alga.

PR AL S R W

Fonte: A autora.

e Carnivoria (figura 21): dentro dessa categoria 0 método mais sofisticado refere-
se a predacdo, mas em tempos de escassez muitos animais comem matéria morta ou
moribunda. A predacdo envolve cinco estagios, séo eles: a localizacdo da presa,
perseguicdo, captura, manuseio e ingestao. Isto dependera de um sistema nervosos
mais sofisticado e oOrgados do sentido especializados, que possuam receptores

olfativos e gustativos; ou ainda quimiorreceptores (BRUSCA; BRUSCA, 2013a).
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Figura 21- Representacdo ilustrativa da Classe Asterozoa carnivora predando um bivalve.

Fonte: A autora.

A predacgdo pode classificar-se em: cagadores moéveis que capturam suas
presas, tais como, gastrépodes, polvos e lulas; predadores furtivos que emboscam, a
exemplo dos poliquetas, aranhas e caranguejos; oportunistas sésseis, sendo 0s
protistas, cracas e cnidarios e os pastejadores, representados pelos gastropodes e
camardes que se movem no substrato ciscando a epifauna. Ainda existem casos de
predacdo intraespecifica (canibalismo) e relacbes entre invertebrados-bactérias
(quimioautofagia) (BRUSCA; BRUSCA, 2013a).

A partir dessas noc¢des atuais sobre o nicho dos invertebrados marinhos, ja
pode-se ter uma breve visdo de como as faunas bentdnicas extintas se comportavam
e de que se alimentavam. Para um entendimento mais acurado, cada filo de
invertebrado atual que também existiu em meio a fauna Malvinoxhosan sera descrito
de acordo com as suas particularidades. Isto tornara possivel de que se possa fazer
uma comparacgao entre a fauna contemporanea e extinta. Visto que esse trabalho tem
como prioridade a fauna ja extinta, as informacdes aqui contidas sobre a fauna atual
sdo bastante superficiais, apenas citadas com o intuito de elucidar possiveis nichos

para os individuos fésseis.
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7.1 Filo Cnidaria

O mais antigo dos cnidarios data de mais de 600 milhdes de anos e faz parte
da fauna de Ediacara, registro féssil documentado no sul da Austrélia (VAN ITEN et
al., 2016). Sua origem data do Neoproterozoico em facies sedimentares variadas,
aguas rasas e ambientes siliciclasticos e carbonaticos (MCMENAMIN, 1987; JERRE,
1994; VAN ITEN, 1991; VAN ITEN et al., 1996, 2005, 2013, 2014; IVANTSOV;
FEDONKIN, 2002; YUAN et al., 2011). A presenca desse filo teve importancia em
cenarios ecologicos diferentes no decorrer da histdria biologica, hoje, é muito diverso
e tem grande sucesso, isso provavelmente € resultado de sua plasticidade evolutiva
de sua histéria de vida dimérfica, o que os permitiu explorar diferentes ambientes e
recursos (BRUSCA; BRUSCA, 2013b).

Atualmente, a maioria das espécies viventes sdo marinhas, o0s cnidarios
possuem duas caracteristicas principais que os definem. Primeiro a tendéncia de
formar colbnias por reproducdo assexuada, as quais podem atingir dimensdes e
formas grandiosas. Seguindo um ciclo de vida dimoérfica, ou seja, duas formas adultas
morfologicamente diferente, sendo elas: a forma polipoide e a medusoide. Se por
acaso uma espécie apresentar as duas formas ao longo do seu ciclo, diz-se que ela
apresenta alternancia de geracgdes ou “metagénese” (BRUSCA; BRUSCA, 2013b).

Encontra-se com maioria carnivora, séssil (polipo) ou plancténica (medusa),
entretanto alguns podem ser suspensivoros e até abrigarem internamente algas
simbiontes para a captacéo de energia (BRUSCA; BRUSCA, 2013b).

Tudo indica que os cnidarios extintos da Bacia do Parana eram suspensivoros,
pelo seu posicionamento em aguas rasas e plataformais, dividindo o habitat com uma
variedade pequena de espécies e habito de vida séssil, tendo-se favorecido da
captura de particulas na coluna d’agua (sensu: LEME et al. 2004).

Sua forma polipoide é muito mais diversa que a medusoide, isso por conta da
capacidade de se reproduzir assexuadamente e formar colonias. Os polipos se
caracterizam por serem formas tubulares pequenas com epiderme externa. (BRUSCA;
BRUSCA, 2013b).

Com relagdo a forma Meduzoide, é possivel de se observar em todas as
classes atuais (exceto Anthozoa), estes séo incapazes de formar colénias assexuadas

e apenas participam das colbnias quando em sua forma séssil bentonica, bastante
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rara, no caso de se reproduzirem sexuadamente geram uma larva planula (BRUSCA,;
BRUSCA, 2013b).

A Cnida é exclusiva dos cnidarios e possui uma variedade de fun¢des, dentre
elas captura de presas, defesa, locomocéo e fixagdo. Estdo entre as maiores e mais
complexas estruturas intracelulares conhecidas. S&o produzidas no interior de
cnidoblastos que se desenvolvem de células intersticiais da epiderme e em muitos
grupos na gastroderme (BRUSCA; BRUSCA, 2013b). Quando estimulados, a capsula,
na qual ela permanece, sofre uma eversdo da célula e a cnida é disparada.

Na Bacia do Parana, os Cnidarios fosseis sdo representados pela classe
Scyphozoa com os géneros Conularia (figura 22) e Paraconularia e género
Sphenothallus (figura 23) de classe indeterminada, ambos sdo bentbnicos, sésseis e
epifaunais. Conularia possui teca fosfatica piramidal alongada normalmente com
quatro facies (LEME, 2002) caracteristica essa que nao prevaleceu entre os Cnidarios
dos dias atuais que séo todos de corpo mole néo revestido. J& o Sphenothallus possui
corpo mole, recoberto por uma periderme, constituida também de um tubo levemente
piramidal e organo-fosfatico, que termina aboralmente na expansdo sub-colonial,
fechado e pavimentado por uma fina membrana basal. Ademais o corpo mole possui
dois ou mais tentaculos orais (VAN ITEN et al, 1992) e compartilham a caracteristica
com alguns invertebrados atuais de se reproduzirem assexuadamente por brotamento
ou reproducéo clonal (VAN ITEN et al., 2019).

possivel aparéncia

Figura 22- Féssil de uma Conularia e sua representacao de quando ainda viva.

Legenda: |- Féssil de Conularia (escala 1 cm); Il- Conularia destacada com apenas a teca fosfatica
preservada (A); lll- representacgéo ilustrativa de como seria uma Conularia viva.
Fonte: A autora.
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Figura 23- Fossil de Sphenothallus e sua representacdo de possivel aparéncia quando ainda vivo.

Legenda: |- Fossil de Sphenotallus (escala 1 cm); II- Sphenotallus destacada com apenas os tentaculos
orais preservados (A); lll- representacéo ilustrativa de como supostamente seria um Sphenotallus vivo.
Fonte: A autora.

7.2 Filo Arthropoda

Os primeiros Artropodes tém registro nos mares antigos Pré-Cambrianos a
aproximados 600 milhées de anos (BRITO, 2010). Eles constituem 85% de todas as
espécies animais descritas e apesar de serem extremamente diversos compartilham
um bauplan unificado (BRUSCA; BRUSCA, 2013d). Existem evidéncias de que o0s
Artrépodes, anelideos, onicéforos e tardigrades compartilham lagos evolutivos intimos
e que eles constituem um clado derivado de um ancestral em comum de origem Pré-
Cambriana (BRUSCA; BRUSCA, 2013d).

No geral esse filo possui como sinapomorfia principal, o exoesqueleto duro e
articulado (exuvia), caracteristica que os distingui dos anelideos de corpo mole. Além
disso, esses animais desenvolveram um conjunto de adaptacdes bem-sucedidas, as
quais os permitiram sobreviver e superar as limitacbes de locomocao e crescimento
impostas pelo exoesqueleto. Essas adaptacdes sdo chamadas de artropodizacao, e
apresentam, por exemplo: articulagcbes corporeas embebidas em proteina de
elasticidade (resilina), apéndices diversos, sistema circulatorio aberto e ecdise
(BRUSCA; BRUSCA, 2013d).

Na paleontologia grande parte dos achados, na verdade, correspondem as
exuvias abandonadas pelos seus donos, os Trilobitas, por exemplo. H& um modo
muito particular de realizar a muda (i.e. ecdise para invertebrados atuais), que se diz
“salteriano” (figura 24). Quando o Trilobita saia de seu exoesqueleto por uma abertura

entre o céfalo e o térax, geralmente, essas duas partes acabavam se desligando, por
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isso € comum encontrar o céfalo um pouco distante do térax ou até virado devido a

movimentacao que se sucedeu a ecdise ou diagénese (GHILARDI, 2004).

Legenda: Na imagem é possivel de se visualizar uma exuvia fossilizada do corpo (térax + pigidio)
separado do céfalo apés a realizacdo da muda pelo trilobita (escala 1 cm).
Fonte: Adaptado do acervo do Grupo Palaios/Cnpq.

Com relacdo a alimentacdo, atualmente nesse grupo ha uma variedade de
alimentos e os métodos possiveis de consegui-los, exceto por cilios externos
funcionais. Seu trato digestivo € completo e em geral reto, ademais podem possuir
diferentes apéndices responsaveis pelo processamento e levada do alimento até a
boca (BRUSCA; BRUSCA, 2013d).

Dentro do Filo Arthropoda existem 5 subfilos, dos quais um deles, de grande
interesse para essa pesquisa, € o Trilobitomorpha (classe Trilobita) (figura 25)
completamente extinto (BRUSCA; BRUSCA, 2013d).

Seu nome se da pela demarcacdo corporal por dois sulcos longitudinais,
definindo um lobo mediano e dois laterais (figura 24), além disso possui segmentacéo
tripartida entre céfalo, torax e pigidio; antenas pré-orais e o resto dos apéndices pés-
orais; a maioria com olhos compostos (WRIGHT; COOPER, 2011). Foram mais
facilmente preservados por conta de seu esqueleto duro e tinham sido exclusivamente

marinhos, porém com uma variada gama de habitats e estilos de vida. Em sua maioria
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eram bentbnicos, ou rastejantes sobre o fundo do mar ou fazendo sulcos na camada
superficial do sedimento (WRIGHT; COOPER, 2011).

Figura 25- Anatomia corporal de trilobita.

Céfalo Torax Pigidio

Glabela

Hipéstoma
(ventralmente)

Olho

Sulco glabelar

Fonte: A autora.

Os trilobitas foram os artrépodes marinhos mais diversificados e abundantes
do Paleozoico (figura 26) (SILVA; FONSECA, 2005). Ja, inicialmente, em sua historia
evolutiva apresentavam habitos alimentares diversificados, tornando-os capazes de
explorar diferentes nichos, isto explica o seu grande sucesso adaptativo. Um dos
hébitos alimentares primevos seria o epibenténico predador (JENSEN, 1990), porém,
habitos alimentares detritivoros ja se faziam presentes no Cambriano (FORTEY;
OWENS,1999).

Héa evidéncias de trilobitas escavadores, pelagicos, filtradores e planctonicos
(FORTEY; OWENS, 1999). Fortey e Owens (1999) identificaram cinco tipos de habitos
alimentares (predador/necréfago, detritivoro, suspensivoro, filtrador e parasita),
fundamentados na morfologia externa dos céfalos e hipostémios dos mesmos. Olhos
com grande superficie ocular latero-frontalmente permitindo uma boa visao por sobre
0 escudo cefalico, tendo lhe favorecido o habito de predacdo (SILVA; FONSECA,
2005).

Fortey e Owens (1999) sugerem que as caracteristicas trilobitas de portarem
glabela pouco inflada e os lobos e sulcos glabelares laterais pouco visiveis (definidos)
indicam uma area estomacal ndo extensa, ou seja o trilobita ingere pouca comida,

propicia para habito alimentar detritivoros. Porém em casos de o lobo glabelar frontal
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bem diferenciado, embora pouco inflado, espera-se que a area estomacal seja maior
do que de um trilobita detritivoro, sendo assim, estando mais proximo a um trilobita
predador/necréfago, esses também costumam possuir pares de projecbes como
espinhos no hipéstoma (FORTEY; OWENS,1999).

Uma informacéo extra é que Glabela convexa e com tubérculos indica uma
provavel lentiddo para escavacao (FORTEY; OWENS,1999).

Espécimes articuladas ou parcialmente articuladas sdo mais comuns em
facies arenosas da Formacao Ponta Grossa, como € o caso da Burmeisteria notica
encontrados em depdsitos de agua rasa, acima do nivel da acdo de ondas de tempo
bom. Estes, também, podem ocorrer em argilitos macicos em aguas mais profundas
abaixo do nivel de ondas de tempestade (SOARES, 2007), jA Burmeisteria hershelii
se encontra em depdsitos junto ao nivel de base de ondas de tempo bom (SOARES,
2007);

A familia Homalonotidae, em geral, encontra-se mais comumente em aguas
rasas, acima do nivel de base de ondas de tempestade, sendo potenciais indicadores
de paleoambientes (SOARES, 2007). Em compensacdo, membros da familia
Calmonidae como o Metacryphaeus rondatus (KOZLOWSKI, 1923) preferem fundos
argilosos ricos em matéria organica em aguas plataformais, abaixo do nivel de ondas
de tempestade (SOARES, 2007).

Os definidos acima, sdo encontrados juntamente com braquidpodes,
moluscos, briozoarios, crindides, conulatas e tentaculitoides, sendo essa a tafocenose
de macroinvertebrados marinhos mais diversificada do devoniano brasileiro
(FONSECA, 2001).

Seu ciclo de vida apresentava padrdo misto e passava por pelo menos trés
estagios larvais, bem representados no registro fossil. A primeira larva a emergir era
a protaspis, uma fusdo de todos os segmentos cefalicos e protopigideo de 1mm
coberto por um escudo dorsal. Em seguida a larva merapsis, passava por varias
mudas que possibilitava distinguir melhor cada um dos trés seguimentos até atingir o
ultimo estagio holapsis. Este estagio de desenvolvimento consistia em uma versao
miniatura de um trilobita adulto, que novamente passava por diversas mudas para
chegar ao tamanho adequado e atingir o estagio juvenil e posteriormente, o adulto
(BRUSCA; BRUSCA, 2013d).
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Figura 26- Filo Trilobitomorpha, classe Trilobita, familias Homalonotidae e Calmonoidae.

Legenda: A- Calmonia (escala 2 cm); B- Calmonideo semienrolado (escala 2 cm); C- Pigidio de
Homalonotus (escala 2 cm); D- Céfalo (escala 1 cm); E- Paracalmonia (escala 1,5 cm); F- térax de
Homalonotus (escala 2,5 cm).

Fonte: Fotos do acervo do Grupo Palaios/Cnpq, Foto B- Goltz (2020).

7.3 Filo Molusca

O primeiro animal referido como molusco e nomeado de Polyplacophoran data
do Cambriano (PARKHAEV, 2018). Esse filo € um dos mais diversificados

morfologicamente e se caracteriza por possuir em geral cabeca, pé e massa visceral
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(BRUSCA; BRUSCA, 2013e). O corpo é revestido com uma espessa camada
epidérmica cuticular, denominada manto, que por sua vez possui glandulas secretoras
de estruturas calcarias da concha, como espiculas epidérmicas ou concha de uma ou
mais placas, ademais seu pé é espesso, muscular e possui tal qual uma sola
rastejante achatada. Ja4 a regido bucal é provida de radula para a raspagem do
alimento e sua larva pode ser trocofora ou véliger (BRUSCA; BRUSCA, 2013e). Essas
sdo as caracteristicas basicas, entretanto pode haver modificacfes de uma classe a
outra. Para esse trabalho duas classes sdo relevantes: Gastropoda e Bivalvia
(BRUSCA; BRUSCA, 2013e).

A classe Gastrépoda consiste em moluscos assimétricos com conchas,
também, em uma Unica peca. Possuem um pé rastejador muscular, podendo ser
modificado para taxons nadadores ou escavadores, além de uma radula complexa.
Terrestres, marinhos ou de agua doce, seus representantes mais comuns sao
caramujos, caracois e lesmas (BRUSCA; BRUSCA, 2013e).

A classe Bivalvia possui concha com duas valvas articuladas dorsalmente por
um ligamento elastico e dentes da charneira; as valvas sao fechadas por muasculos
adutores; seu pé é comprimido lateralmente e sem sola; sua cabeca é rudimentar, ndo
possui olhos ou radula, portanto sua alimentacdo se da por correntes ciliares. Seus
representantes podem ser marinhos ou de agua doce, e, primariamente micréfagos
ou suspensivoros (BRUSCA; BRUSCA, 2013e).

O mecanismo de alimentacéo deles ocorre por meio de uma cavidade entre o
manto e a parede do corpo, na qual a agua circula por acao ciliar ou muscular que por
suavez, nos suspensivoros, traz o alimento pela corrente. Os Bivalves possuem sifoes
inalantes e exalantes, € por eles que a agua circula na cavidade do manto e flui através
dos ctenidios, e os quais filtram particulas de alimento em suspensdo (BRUSCA,
BRUSCA, 2013e).

O fato de os bivalves serem animais bentdnicos e, portanto, intimamente
relacionados ao substrato torna-os particularmente suscetiveis as mudangcas no
regime sedimentar (e.g., taxa de sedimentacao). Nao apenas os individuos vivos sao
afetados por tais mudancas, mas também as conchas de animais mortos, ja
incorporados ou n&do ao substrato (GHILARD; SIMOES, 2000).

Exceto os Aplacophora, todos os Moluscos detém concha calcéria solida, de
aragonita ou calcita. O que interessa aqui é que existem diferentes padrdes de concha

para diferentes habitats e comportamentos. A exemplo, as conchas de espira baixa,



73

ideais para ambientes com fortes choques de ondas ou superficies verticais de rochas,
como € o caso da concha baixa da lapa. Por outro lado, as conchas espessas ou
infladas dos bivalves, com muitas costelas e valvas que se abrem pouco, representam
uma maior protecdo contra predadores. A concha de alguns gastropodes, em
compensacao, possui costelas em forma de calha que os ajudam a pousar em posi¢ao
de vida, caso desalojados de seu ambiente de fixacdo. Outros gastropodes e bivalves
bentdnicos de substrato ndo consolidado possuem espinhos na concha para melhor
fixacdo em substrato moles (BRUSCA; BRUSCA, 2013e).

Apesar de diversos estudos realizados com invertebrados recentes
confirmarem a hipotese de que realmente existe uma relacdo entre a morfologia das
conchas e os habitos de vida dos organismos e o meio ambiente (SIGNOR, 1982;
WAGNER; ERWIN, 2006), diversos fatores poderiam influenciar o tipo de habito
adotado por estes moluscos, como o tipo de locomocéo (propulséo ciliar ou ondas de
contracdo muscular), a pressao evolutiva devido a predacdo e a colonizacao
oportunista de novos nichos ecologicos (PONCIANO et al., 2007).

Geralmente em gastrépodes, o pé forma uma sola ciliada com células
glandulares para a producdo de muco sobre o qual o animal desliza. Moluscos muito
pequenos usam propulsao ciliar (BRUSCA; BRUSCA, 2013e).

Em bivalves, o pé é laminar e comprimido lateralmente (em forma de machado
“pelecipode”) usado em ancoragem e escavagdes, iSso porque a maioria € bentdnico
de sedimento ndo consolidado (BRUSCA; BRUSCA, 2013e).

A alimentacdo dos Moluscos possui dois tipos, eles podem ser macréfagos,
herbivoros ou predadores; ou sdo micréfagos, podendo ser suspensivoros (BRUSCA,
BRUSCA, 2013e).

Acredita-se que a radula, por ter sido encontrada em moluscos antigos, pode
ter estado presente desde os estagios mais iniciais da evolucdo desses animais. Essa
esteira de dentes quitinosos pode ter varias formas. Em alguns aplacoforos, por
exemplo, é possivel de ndo se encontrar uma esteira, mas, sim, uma extenséo basal
do epitélio da regido anterior do tubo digestivo (BRUSCA; BRUSCA, 2013e).

Gastrépodes modernos sao herbivoros e presume-se que seus ancestrais
também tinham sido. Portanto zonas foticas rasas seriam mais adequadas para esses
organismos, ja que permitem o estabelecimento de uma larga flora algau, servindo de
alimentacédo (BLODGETT et al., 2019).
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Para os micréfagos e suspensivoros, apenas uma corrente de agua ja serve
para a alimentacéo e trocas gasosas, além disso os cilios, que antes serviam apenas
para mexer no fundo, agora também ajudam a levar as particulas de alimento até a
boca. Outros gastrépodes vermiformes que desenvolveram conchas nao-enroladas,
depois de adultos costumam secretar muco que serve de armadilha para o plancton
(BRUSCA; BRUSCA, 2013e).

Os Bivalves perderam a radula no inicio de sua evolugao, portanto a maioria
usa seus ctenidios para a suspensivoria (BRUSCA; BRUSCA, 2013e). A susbclasse
Protobranchia considerada primitiva se alimenta de detritos ao invés de suspenséo e
vivem enterrados no substrato marinho ndo consolidado, mantendo contato direto ou
por sifdes com a coluna d’agua (BRUSCA; BRUSCA, 2013e).

Na biorregido Malvinoxhosan, o género Plectonotus é o gastropoda mais
caracteristico, bivalves Nuculidae também dominaram no mesmo periodo (BOUCOT;
RACHEBOEUF, 1993). Blodgett et al. (2019) comentam que por conta da baixa
diversidade na biorregido, apenas Plectonotus e Tropidodicus aparecem com
frequéncia, porém alguns outros géneros como Bucannella (figura 27), Ptomatis e
Bellerophon (PONCIANO et al., 2007) também séo citados em trabalhos voltados ao
Periodo Devoniano. Gastrépodes sdo comumente abundantes em ambientes de
aguas rasas e nearshore como zonas entre-marés, lagunas e recifes (BLODGETT et
al.,2019).
gquando ainda vivo.

Figura 27- Féssil de Bucannella e sua representacdo de possivel aparéncia

Legenda: I- Visao lateral de fossil de concha de Bucannella (Escala 1 cm); II- Visao ventral de fossil de
concha de Bucannella (Escala 1 cm); lll- Representacéo ilustrativa de como Bucannella seria ainda
Vivo.

Fonte: A autora. Fotos do acervo do Grupo Palaios/Cnpg.

Dentre os bivalves (figura 28), a classe Pelecypode se destaca com os
géneros Palaeoneilo, Nucula, Nuculites e Nuculana (CLARKE, 1913). Ao contrario dos

gastropodes que costumam ser epifaunais, os bivalves Malvinoxhosan séo infaunais,
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representados por escavadores rasos, intermediarios e profundos (GHILARDI;
SIMOES, 2000) e aparentam possuir adaptacées distintas para a sobrevivéncia em
substratos que estavam expostos a eventos de tempestades (KONDO, 1997, 1998).

Além disso na Bacia do Parana, existe a Classe Tentaculitoidea (figura 28)
caracterizada por concha coniforme carbonatica, geralmente reta de tamanho
milimétrico a centimétrico (CLARKE, 2013; CIGUEL, 1989; AZEVEDO-SOARES, 1999;
SCHINDLER, 2012). Dentro dessa classe, apenas a ordem Tentaculitida é
considerada bentbnica epifaunal e as outras duas Homoctenida e Dacryoconarida
plactonicas (WITTMER; MILLER, 2011; SCHINDLER, 2012; WEI et al., 2012). Eles ja
passaram por diversas discussdes taxondmicas, porém aqui adota-se a hipotese de
Farsan (1994) que os coloca como moluscos.

Acerca da alimentagdo, mencionou-se anteriormente a possibilidade de
gastropodes extintos terem sido herbivoros, mas também ha estudos que apontam
para habitos suspensivoros (PONCIANO et al., 2007). J& os bivalves, devido a sua
condic¢do infaunal, s6 poderiam ser suspensivoros, enquanto os Tentaculitoides tém
hébito alimentar incerto.

Com relacdo ao desenvolvimento, dentre os gastrépodes, somente o0s
arqueogastropodes de fecundacdo externa detiveram uma larva trocofora livre-
natante, pois, nos outros, ela ndo ocorre ou é um estagio rapido antes da ecloséo do
ovo. A maioria restante eclode como véliger e nos cefaldpodes ja ndo ha mais estagio
larval (BRUSCA; BRUSCA, 2013e).
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Figura 28- Filo Molusca, classes Tentaculitoide (A) e Bivalvia (B, C, D, E).

Legenda: A- Classe Tentaculitoidea em associacdo com braquidpodes (escala 1,5 cm); B- Palaeoneilo
(escala 2 cm); C- Nuculites (escala 1 cm); D- Pleurodapis (escala 2 cm); E- Schizodus (escala 1 cm).
Fonte: Fotos do acervo de Grupo Palaios/Cnpqg.

7.4 Lofoforados (Filo Brachiopoda)

S&o0 animais que possuem uma estrutura de alimentagdo chamada “lofoforo”,

uma apomorfia que € basicamente uma “crista”, ou seja, uma projegao tentacular
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ciliada que circunda a boca. Todos pertencentes a esse grupo tem o corpo tripartido
em prossomo, Mesossomo e metassomo e possuem exoesqueletos ou conchas.
Ademais, com excec¢do de alguns ectoproctos de agua doce, eles sdo exclusivamente
marinhos e bentonicos (BRUSCA; BRUSCA, 2013f).

Esse grupo é composto de 3 filos: Phoronida, Brachiopoda e Ectoprocta
(Bryozoa) (BRUSCA; BRUSCA, 2013f). Aqui, nos interessa apenas o Brachiopoda
(figura 29). Apesar de Bryozoarios serem constantemente encontrados no registro
fossil e abundantes em diferentes sedimentos, desde o Ordoviciano ao Permiano, seu
tamanho diminuto (milimetros) dificulta sua visualizacdo e posicionamento nas
paleocomunidades. Apesar disto, o que se pode afirmar sobre eles é que possuem
esqueleto calcitico estavel e interagem muito bem com o ambiente, caracteristicas o
que os torna Otimos indicadores paleobiogeograficos, além de serem parte da
alimentacdo de varios animais, tais como peixes, artropodes, gastrépodes e
equinodermas (ERNST, 2013).

Voltando aos Braquidpodes (figura 29), sabe-se que esse filo € bem
estabelecido desde o Cambriano, atingindo sua maior diversidade e abundancia do
Ordoviciano ao final do Carbonifero, deixando um registro féssil bastante amplo
(CARVALHO, 2010), contudo, mais de 95% dos seus géneros ja estdo extintos
(MOORE, 1997).

Costumavam se dividir nas classes Inarticulata e Articulata (HUXLEY, 1869),
mas elas foram desmembradas em 8 novas classes: Lingulata, Paterinata, Craniforma,
Chileata, Obollelata, Kutorginata, Strophomenata e Rhynchonellata (BRUSCA,
BRUSCA, 2013f).

Seu corpo possui um par de valvas dorsoventralmente orientadas, as quais
se prendem ao substrato por meio de um pediculo carnoso. As poucas espécies que
nao 0 possuem cimentam-se diretamente ao substrato duro ou, ainda, ha aquelas que
nao se fixam permanentemente com o pediculo, vivendo livremente e se ancorando a
areia fofa eventualmente (BRUSCA; BRUSCA, 2013f).

Habitam todas as profundidas, mas preferencialmente a plataforma
continental, a maioria dos autores, as posicionam em aguas rasas ou préximas a costa
(sensu: BOUCOT et al. 1983; MUNIZ, 1978; PONCIANO; MACHADO, 2007).

Suas valvas normalmente se posicionam com a parte ventral voltada para

cima que é de onde sai o pediculo (valva pedicular) e a parte dorsal para baixo (valva
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braquial), elas costumam ser desiguais, exceto por Lingulideos e Glottidia, podendo
se prender uma a outra pela charneira ou musculos (BRUSCA; BRUSCA, 2013f).

Nas assembleias fésseis, muitos foram fixos ao longo da vida em razéo da
divisdo segmentada do pediculo (MOORE et al. 1952). As formas infaunais séo raras,
apenas Lingulideos tem esse modo de vida; ja os Strophomenata viveram parte de
sua existéncia enterrados ou semi-infaunais usando aparatos como espinhos (ainda
em discusséo, ver GOLTZ et al.,2022) (ELLIOT, 2010 apud PEREIRA, 2012).

A concha é composta de um periéstraco organico externo e uma camada
interna de carbonato de calcio, fosfato de calcio, escleroproteinas e quitinofosfato.,
além disso, algumas espécies possuem espinhos para melhor ancoragem (BRUSCA,;
BRUSCA, 2013f).

O loféforo, por sua vez, é um par de bragos com tentaculos que se estende
para frente, dentro da cavidade do manto, podendo variar sua forma dentro do grupo.
Ele é utilizado para a captuta de particulas, na qual os cilios do loféforo geram
correntes de alimentacdo. O alimento pode ser qualquer particula orgénica de
tamanho apropriado, especialmente fitoplancton (BRUSCA; BRUSCA, 2013f).

Em fundos lodosos predominam detritivoros; enquanto, em arenosos, 0S
suspensivoros, ou seja, o tipo de alimentacéo se relaciona diretamente com o tipo do
substrato (STANLEY, 1970). Porém, de acordo com Sepkoski (2002) dentre os
Braquiopodes todos tem habito suspensivoro.

Dentre a fauna féssil, os Lingulideos merecem uma atencéo especial, pois em
comparacao sao os outros braquiépodes, sdo bastante distintos em comportamento e
fisiologia, suas conchas tém contorno oval alongado, suavemente biconvexas, com
um longo e flexivel pedunculo (MOORE, 1965), caracteristicas tais que os auxiliam no
momento da escavacéao e fixacado respectivamente. Estes animais sao preservados
até os dias de hoje sendo considerados “fésseis vivos” (EMIG, 2003).

Além disso, Lingulideos ndo possuem dentes ou fossetas como 0s outros do
mesmo filo, e, por isso, € mais vantajoso viverem enterrados, mantendo-se alinhados,
apenas com a ajuda dos musculos. Tais observacdes separava os braquiépodes em
duas antigas classes: os Articulatas, com dentes ou fossetas; e os Inarticulatas sem
estas caracteristicas biol6gicas. (MOORE, 1965).

Pertencentes a |Inarticulata, hoje denominada Lingulata, também, se
encontram os Discinideos portadores de conchas subcirculares apresentando linhas

concéntricas ao redor do apice e habito epifaunal fixo por pediculo em ambientes
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marinhos poucos profundos de salinidade normal (COMNISKEY; BOSETTI, 2017,
MUNIZ, 1978).

Com relagéo aos antigos Articulatas, hoje Rhynchonellata, sabe-se que séo
representados na Bacia do Parand, principalmente pelos géneros Australospirifer,
Australocoelia e Derbiyna. No Devoniano Tropidoleptus carinatus € considerado
cosmopolita (QUEIROZ et al., 2013).

J4 os Strophomenata também cosmopolitas no Devoniano, tem como
caracteristica principal, além dos espinhos para fixacdo j& comentados, um par de
anderidea no interior da valva dorsal (RACHEBOEUF, 2000). Apenas 0s géneros
Australostrophia mesembria (CLARKE, 1913) e Pleurochonetes falklandicus
(MORRIS; SHARPE, 1846) sao reconhecidos formalmente até o momento (AMMON,
1893; CLARKE, 1913; ISAACSON, 1977; FONSECA, 1998).

Independente de desenvolvimento direto ou indireto, todos os braquiépodes
passam por estagio larval livre-natante, sendo que os inarticulados tém uma vida larval
mais longa, a larva denomina-se lobada e com o tempo passa a produzir a concha e
aumentar de peso para pér fim afundar e liberar o pediculo (BRUSCA; BRUSCA, 2013f;
TORSVIK; COCKS, 2012).
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Figura 29- Filo Brachiopoda com as classes Rhynchonellata (A, B), Lingulata (B, C) e
Strophomenata (D, E).

Legenda: A- Australospirifer (Escala 2 cm); B- Australocoelia (Escala 0,5 cm); C- Lingulideo infaunal
(Escala 0,5 cm); D- Orbiculoidea (Escala 1 cm); E- Schuchertella (Escala 2 cm); F- Pleurochonetes
(Escala 4 cm).

Fonte: Fotos do acervo do Grupo Palaios/Cnpq. Fotos E e F- Goltz (2020).

7.5 Filo Equinodermata

Seus primeiros registros datam do Eocambriano (CARVALHO, 2010). Séo
estritamente marinhos, ocupando diversas profundidades excetuando-se algumas
espécies de 4gua salobra. Além disso, sua maioria € bentdnica e podem ter um papel
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importante na cadeia alimentar como predadores de topo (BRUSCA; BRUSCA,
20139).

Adicionalmente, possuem um endoesqueleto com ossiculos de calcéario, seu
sistema nervoso € descentralizado o que os permite interagir igualmente com o
ambiente. Possuem sistema vascular aquifero, que esta associado a movimentacao
dos pés ambulacrais e esses por sua vez, tem diversas funcbes como locomocao,
trocas gasosas, alimentacéo, fixacdo e recepcédo sensorial (BRUSCA; BRUSCA,
20139).

Dentre as classes relevantes para esse trabalho temos a Crinoidea e a
Asteroidea.

A Classe Crinoidea tem o corpo em forma de calice ou taga, a superficie oral
€ voltada para cima com boca e anus, pode ter pendunculo aboral e se ramificar em
ambulacros, que por sua vez, se ramificam em diminutas pinulas. Pédios sem
ventosas ocorrem ao longo das pinulas e esses pddios sdo bastante méveis com
papilas adesivas em sua superficie, que os ajuda na parte sensorial e na alimentacao.
Com excecdo dos lirios-do-mar sésseis, grande parte dos crindides viventes séo
capazes de rastejar ou nadar (BRUSCA; BRUSCA, 20139).

Eles se alimentam removendo matéria organica particulada, suspensa na
agua circunvizinha, os bracos e pinulas ficam esticados de maneira que formem uma
grande superficie de captura perpendicular ao fluxo da corrente (BRUSCA; BRUSCA,
201309).

A Classe Asteroidea possui corpo com cinco ou mais bracos que surgem a
partir do disco central (usados para locomocéo), a boca, ao contrario de Crinoidea, &
voltada para o substrato e o anus fica na face aboral, seus pés ambulacrais sao
usados principalmente para locomocéo e para capturar presas (BRUSCA; BRUSCA,
20139).

A maior parte das estrelas-do-mar € predadora, oportunista de uma variedade
de invertebrados ou comedora de carnica. Exceto pelas espécies suspensivoras, que
consomem plancton e detritos organicos, os coletando por muco e os levando para a
boca por meio de cilios. A alimentacdo se da pela eversdo estomacal sobre a
superficie do alimento e secretando enzimas primarias, que se transformam em caldo
parcialmente digerido (BRUSCA; BRUSCA, 20139).

Os equinodermos em geral tém a capacidade de regenerar partes perdidas,

Crinoidea, por exemplo, quando perturbados autotomizam bracos inteiros ou
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fragmentos deles, e, entéo, os regeneram (BRUSCA; BRUSCA, 2013g), o que explica
encontra-los fragmentados no registro féssil.

A reproducdo assexuada de alguns Asterdidea é feita por cissiparidade, na
qual o disco central divide-se em dois, sendo que cada metade gera um novo individuo
por regeneracdo. Quando a reproducdo é sexuada, apO0s a unido dos gametas e
postura dos ovos, um embrido livre natante € liberado e vai se desenvolvendo até se
tornar uma larva livre natante, que se locomove e se alimenta por meio de bandas de
cilios. ApGs vérias transformacdes, ela perde a maior parte de suas estruturas larvais,
e, enfim, assume uma vida jovem bentdnica (BRUSCA; BRUSCA, 20139).

Crinoidea (figura 30) é componente importante das paleocomunidades
bentbnicas do paleozoico, em alguns locais é dominante, porém a maioria acaba se
desarticulando apés a morte (HOLTERHOFF, 1997). Isso porque, equinodermos sédo
0s Unicos detentores de endosqueletos multielementares, que se consistem em placas
de carbonato de célcio individuais, conectadas umas com as outras por tecido mole.
Isto Ihes aproxima mais de artrépodes e vertebrados na desarticulacdo do esqueleto
(NEBELSICK, 2004). Sabe-se que eles chegaram a formar espessos depdsitos
sedimentaresde detritos crinoidais em variados lugares do mundo, alcancando

espessuras consideraveis (MOORE et al., 1978).

Figura 30- Fossil de um calice de crinoide e a representacéo de sua possivel aparéncia quando
ainda vivo.

Legenda: |- Calice fossilizado de Crinoidea (Escala 1 cm); Il- Calice isolado (A); Ill- Representacao
ilustrativa de um Crinoidea vivente.
Fonte: A autora, fossil do acervo Palaios/Cnpg.
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Mclintosh (1984) menciona que os membros da familia Botryocrinidae, por
exemplo, sédo registrados com sulco adoral (canal ambulacral) largo, o que indica
alimentacdo baseada em presas maiores que maioria dos crinéides.

A respeito do pedunculo, a estrutura de ancoragem com cirros ramificados na
dististele sugere maior estabilidade em substratos moles, permitindo a estes ficarem
elevados a alturas consideraveis do substrato para a captura de suas presas
(MCINTOSH ,1984; BRETT, 1981).

Brett (1984, 1985) ainda comenta que crindides de leque aberto e de
ambulacra curta seriam mais limitados com relacdo a eficiéncia respiratoria e
alimentar se comparados com os de leque mais denso.

Crinéides com malha de filtragdo mais densa se alimentam melhor em fluxos
rapidos; enquanto crindides com malhas mais abertas se alimentam melhor em fluxos
lentos (HOLTERHOFF, 1997). Crindides de malha densa devem ser mais adaptados
a altas energias; como nearshore, por sua vez, os crindides de malha aberta
provavelmente sdo mais adaptados a energia baixa como ambientes de offshore
(KAMMER, 1985; HOLTERHOFF, 1997). Além disso, crindides de calice pequeno
ocorrem em intervalos siliciclasticos finos e os de calice grande em intervalos de graos
grossos (HOLTERHOFF, 1997).

Outra peculiaridade encontrada no registro fossil trata do género
Costalocrinus (Devoniano inferior da Europa e Estados Unidos), o qual tem aparéncia
bastante delicada e longilinea possibilitando uma grande flexibilidade na regido
aboral-adoral, permitindo uma postura alimentar com captura ativa de grandes presas
em ambiente de substrato mole (SCHEFFLER et al. 2013), também podendo ser
generalista, capturando zooplancton em uma gama de ambientes (KAMMER, 2001).

Portanto, Guildas de crindides podem ser definidas pela morfologia, ja que
crindides morfologicamente parecidos usam o0s recursos de maneira similar
(HOLTERHOFF, 1997).

No que concerne a Asterozoa (figura 31), comumente pode-se encontra-los
associados a conchas e outros macroinvertebrados na Bacia do Parana (FRAGA;
VEGA, 2020), seus exemplares sdo bons indicadores de tipo de substratos e
consequentemente, a partir de seus achados € possivel se fazer uma reconstrucao
paleoambiental (SOUZA- LIMA; MANSO, 2010). Asterozoas podem ser bastante
versateis em termos de ecologia e comportamento (SHACKLETON, 2005). Segundo

Fraga e Vega (2020), os habitos de asterozoas ainda sao deveras especulativos, mas
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se reconhece uma ligacdo deles com restos desarticulados de invertebrados, o que
permite aferir alguns comportamentos alimentares.

A espécie Paranaster crucis (estrela-do-mar) de sulco ambulacral largo e
abobadado pode ter suportado um longo pé tubular, usado para capturar e levar o
alimento a boca. Essa espécie exibe extensiva cobertura lateral espinhosa,
funcionando, talvez para se agarrar e se proteger, logo um modo infaunal parece ser
favoravel a ela (FRAGA; VEGA, 2020).

Fraga e Vega (2020), ao analisarem o registro de Magnasterella darwini
(estrela-do-mar), notaram que seu movimento lateral deveria ser bem limitado, o que
dificultaria a vida infaunal mesmo que dispondo de um delicado esqueleto e
musculatura, isto impossibilitaria sua sobrevivéncia no substrato. Além disso, o largo
sulco ambulacral e podios extensivos suportam um pé tubular com grande capacidade
funcional. Seus neotipo e paraneotipo foram encontrados associados com restos de
esqueletos, o que infere o habito de escavador epifaunal. Porém o modo de
alimentagdo costuma ser facultativo entre asterozoas e por isso devido a formas
juvenis, o habito depositivoro também € apropriado. Entretanto, a davida permanece,
pois ha também a possibilidade de habito carnivoro por conta de um espécime de
propor¢cdes maiores, encontrada com restos desarticulados de crindides e bivalves
(FRAGA; VEGA, 2020).

Para Encrinaster pontis (ophiuroide) especula-se habito oportunista ou
depositivoro, devido aos espinhos curtos, longos podios e bracos semelhantes a
chicotes (FRAGA; VEGA, 2020).

Com seu corpo alargado Marginix notatus (ophiuroide) sugere alimentacéo
epifaunal variada, seu holotipo mostra evidéncias de modo escavador oportunista por
conta da associacdo extensiva com restos desarticulados de crinoides, grandes
bivalves e pequenos braquiépodes como Australocoelia (FRAGA; VEGA, 2020).

Por fim, dentre barquiépodes, apenas orbiculoidea se encontra associada com
Ophiuroides, enquanto Australocoelia € incomum e Lingula extremamente raro
(FRAGA; VEGA, 2020).



85

Figura 31- Filo Equinodermata, Classe Asterozoa.

Legenda: A- Marginix jaguariensis (escala 1 cm); B- Encrinaster pontis (escala 1 cm); C-
Magnasterella darwini (escala 5 cm).
Fonte: Adaptado de Grupo Palaios/Cnpq.
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7.6 Filo Annelida

Os anelideos compreendem uma diversidade de tipos que sdo bem-sucedidos
virtualmente em ocupar todos os ambientes aquéticos ou que tenham agua suficiente,
sendo os protostdmios arquétipos, frequentemente utilizados como modelos desta
linhagem de Metazoa (BRUSCA; BRUSCA, 2013c).

Seu sucesso se da a plasticipade evolutiva do bauplan segmentado e a
capacidade de explorar variadas estratégias de vida como parasitismo, mutualismo e
comensalismo, além de serem encontrados em ambientes marinhos, de agua doce e
terrestres umidos (BRUSCA; BRUSCA, 2013c).

Para essa pesquisa, a classe Polychaeta € a mais relevantes e consiste em
diversos vermes, dentre eles os de areia tubicolas (produtores de tubos) (BRUSCA,
BRUSCA, 2013c), mais comuns para o Devoniano da Bacia do Parana. Caracterizam-
se por diversas cerdas nos segmentos do corpo, grande parte com parapodios bem
desenvolvidos, prostémios e peristdbmios, comumente com 6rgaos sensoriais (palpos,
tentaculos, cirros), grandes estruturas tentaculares para alimentacao e trocas gasosas,
probdéscide (faringe estomacal eversivel), estruturas reprodutoras simples, estas
costumam ser temporarias, também séo didicos de desenvolvimento indireto (larva
trocéfora) e maioria marinha escavadora ou planctdénica (BRUSCA; BRUSCA, 2013c).

Sua estrutura corporal 0s permite viverem em zonas de marés e entre-mareés
a profundidades extremas, podem variar muito em comprimento, alcangcando de um
milimetro até mais de trés metros. Porém seu arranjo corporeo frequentemente esta
ligado aos seus habitos de vida, os de construcéo corporal hombénoma costumam ser
cacadores ativos, os de constru¢cdo heterbnoma (estruturas corporais particulares
especializadas em funcdes diferentes) séo descritos comumente como suspensivoros
ou depositivoros, habitantes de galerias permanentes. Com relagcéo a sua locomocao,
além de cavar, encontram-se outros trés padrdes de deslocamento epibentbnico:
rastejamento réapido, rastejamento lento e natacao ineficiente (BRUSCA; BRUSCA,
2013c).

Adicionalmente, as espécies Devoniana (figura 32) séo capazes de
produzirem seus tubos de diversos materiais, dentre eles: calcario, mucoso,
enlameado e aglutinado (HARTMAN, 1951; DAY, 1967; FAUCHALD 1977,
HUTCHINGS; PEART, 2000; RUPPERT; BARNES, 2005; BERKE; WOODIN, 2008;
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ASSIS, 2013; RADASHEVSKY; PANKOVA, 2013; SHCHERBAKOVA; TZETLIN, 2016;
SHCHERBAKOVA et al., 2017; GEORGIEVA et al., 2015).

Existem variadas fontes alimentares e estratégias de obtencao de alimento. A
exemplo de predadores que permanecem em seus tubos a espera de uma presa para,
entdo, captura-la por succédo; ou depositivoros que constroem tubos em L para que a
areia liquefeita adentre o tubo e seja consumida; ou ainda suspensivoros que usam
tentaculos para capturar particulas na agua (BRUSCA; BRUSCA, 2013c).

Com relagdo aos vermes tubicolas devonianos existe a possibilidade destes
serem quimiossimbiontes (TAVARES, 2022). Os estudos, ainda, sdo muito pontuais,
mas alguns trabalhos comentam sobre vermes tubicolas atuais, que transferem o
enxofre capturado na forma de sulfeto, e CO? das aguas circundantes para bactérias
(produtoras de compostos organicos a partir de sulfeto e CO?), das quais séo
hospedeiros, estabelecendo assim uma relacdo de quimiossintese (DUBILIER et al.,
2008; RICKLEFS; RELYEA, 2016).

Para o Devoniano da Bacia do Parand, alguns taxons foram propostos como
Serpulites sica (CLARKE, 1913), Polychaeta aglutinante (BOSETTI et al., 2014),
Cornulites sp. (BOSETTI et al., 2016) e Annulitubus mutveii (VINN et al., 2015),
entretanto sua taxonomia ainda esta em discussao (ver TAVARES, 2022).
guando ainda vivo.

Figura 32- Verme tubicola e sua representacao de possivel aparéncia

Legenda: Adaptado de Tavares (2022), ilustracéo de G. Goltz. |- Fdssil contendo um tubo completo de
Annulitubus sp. (escala 0,2 cm); II- Tubo completo isolado com por¢éo final do tubo com anéis bem-
marcados, com a forma caracteristica de copos encaixados (A), Por¢cdo medial do tubo com anéis rasos
(B) e porcéo inicial lisa do tubo (C); Ill- Esbogo inicial da representacéo artistica do tubo completo de
Annulitubus spp.
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8 RESULTADOS E DISCUSSAO

8.1 Paleoambientes

J& é de conhecimento do meio académico que na Bacia do Paran& espera-se
ambientes de aguas pouco profundas. Isso se explica pela sua definicdo como
intracratonica, ou seja, ja que nao possui talude, existe pouca inclinacdo, logo o seu
timing de subsidéncia é muito gradual e de baixos valores. Deste modo, ndo se
desenvolveram expressivos depdsitos de turbiditos, devido a falta de declive para
disparar eficientemente as correntes de turbidez. Por conta disso, a profundidade da
agua sera sempre pequena em comparacao a de outras bacias e as facies de agua
rasas serdo abundantes, assim como, superficies de erosao transgressiva causada
pelas ondas (HOLZ, 2012).

O panorama geral da bacia segundo Bergamaschi (1999) possui 0 seguinte
cenario: Iniciando-se pela Sequéncia A temos um ambiente litoraneo/marinho-costeiro
associado a um estuarino, onde consta espacialmente facies de shoreface (praia e
ante-praia), porém em sua porcdo superior ha registro de facies deltaico-lagunares.
Na sequéncia B, o contexto se enquadra em marinho-raso de shoreface inferior a
offshore. Em seguida a Sequéncia C se destaca por ser marcada em topo e base por
truncamentos abruptos de arenitos de shoreface sobre pelitos de offshore. A
Sequéncia D encontrada em subsuperficie esta associada as areias de shoreface
bacia adentro, que progradam sobre superficies geradas por regressdes forcadas. Ja
a sequéncia E registra um afogamento da se¢édo devoniana. Por fim, a sequéncia F,
sua base € marcada por picos expressivos, sobrepondo a superficie de inundacéo
maxima de E.

Além disso, para uma melhor compreensao desses cenarios, utilizou-se a
riqueza de registros icnoldgicos, que possibilita ndo s6 entender as interacdes e
comportamentos desses animais, mas também inferir paleoambientes, niveis de
oxigenacao e salinidade. Esses icnofésseis possuem algumas particularidades, tais
como, longa ocorréncia temporal, restricdo de facies, auséncia de transporte,
presenca em rochas sem fésseis corporais, producéo por fauna de corpo mole (que
raramente fica registrada corporalmente) e inferéncias etoldgicas (BUATOIS et al.,
2002). Ademais, a aplicacdo de tracos fosseis para inferir oxigenacao e curvas

paleobatimétricas € muito Gtil para entender a colonizacao do ecoespaco ao longo do
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tempo (SEILACHER, 1967; SAVRDA; BOTTJER, 1989a, b; EKDALE; MASON, 1988;
GAILLARD; RACHEBOEUF, 2006; MANGANO; BUATOIS, 2016).
Em vista disso, ao analisar o cenario paleoambiental da bacia, temos os

seguintes paleoambientes:

e Shoreface emerso (litorais e sub-litorais)

Ambiente, que como o proprio nome ja explicita, € referente a ambientes
voltados para a praia, sua composicdo costuma ser de arenitos finos a médios
(HORODYSKI et al. 2019). E um ambiente raso que esta sob a a¢édo da maré, logo
estd em constante mudanca e depende de uma fauna mais adaptada a maior energia
hidrodindmica. Nesse ambiente € comum a presenca do suite Macaronichnus como
uma icnofabrica monoespecifica que representa atividade de organismos
depositivoros em camadas profundas (SEDORKO; NETTO; HORODYSKI, 2019).

e Shoreface superior a médio (ante-praia)

Composto normalmente de arenitos finos (HORODYSKI, 2019), o Shoreface
superior ao médio € onde a zona de a¢ao de ondas de tempestade ocorre registrada
normalmente pela presenca de Hummocky (KUCHLE; HOLZ, 2002). Nesse tipo de
espaco sobrevivem apenas taxa adaptado a ambiente de alta energia, que possuem
aparatos para se prenderem as rochas, um corpo pesado que 0s mantenha presos ao
fundo ou habito infaunal como alguns tipos de braquiépodes e bivalves. A separagao
em shoreface superior se da quando ocorrem hummockys amalgamados (swaley
cross stratification), sem a presenca de lama interset e em shoreface médio, quando
ocorrem hummocky com gradacdo normal e lama interset (DOTT; BOURGEOIS,
1982).

Nessas por¢cdes mais proximais, icnofésseis séo localmente comuns, mas
raramente abundantes e pouco diversos, pois a movimentacao continua das formas
de leito dificulta a permanéncia de organismos endobentdnicos (SEDORKO et al.
2017). A presenca das icnoféacies Skolithos, também, corrobora para a identificacdo
de shoreface superior, pois representam ambiente de alta-energia bem oxigenados
(SEDORKO; NETTO; HORODYSKI, 2019). Nesta icnofacies predominam estruturas

verticais produzidas por animais suspensivoros, tais como, Arenicolites, Ophiomorpha,
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Thalassinoides, Skolithos e Diplocratherium, podendo ocorrer também Macaronichnus
(BUATOIS; MANGANO, 2011).

e Shoreface inferior (nivel de base de ondas de tempo bom)

Litologicamente possui arenitos finos e siltitos (HORODYSKI, 2019).
Encontra-se na porcao mais distal da zona de agéo de ondas de tempestade, onde a
acao da onda sobre o fundo é bem incipiente, sendo caracterizado por pelitos com
arenito gerando estruturas do tipo wavy e linsen (KUCHLE; HOLZ, 2002). Logo, 0s
animais viventes sob o fundo nessa zona devem ser capazes de suportar fortes
correntes, isto requer se fixar ao fundo por meio de pedunculos, ou usar o peso do
proprio corpo para permanecerem intactos. O suite Arenicolites-Skolithos indica
condicBes ecoldgicas 6timas para marcadores de tracos no shoreface inferior, bem
como, no offshore transicional (SEDORKO; NETTO; HORODYSKI, 2019).

e Offshore transicional (nivel de base de ondas de tempestade)

Aguas rasas de arenitos e siltitos com a presenca de Hummocky Cross

Stratification, estratificacdo swaley, estratificacdo cruzada de baixo angulo e
laminacdes cruzadas por ondas e wave ripples (HORODYSKI, 2019; SEDORKO et al.,
2017). E ambiente posicionado entre o shoreface inferior e o offshore superior. Nesse
ambiente ha uma diminuicdo da energia hidrodinamica e as ondas de tempestade
passam a ser importantes processos fisicos de controle deposicional (READING,
1996). Zona boa para taxa capaz de se adaptar a algumas mudancas ambientais
bruscas como Orbiculoidea e Lingulepis (BOSETTI et al., 2010). A guantidade de
bioturbacdes nestas camadas depende da intensidade de influéncia dos eventos de
alta energia, quanto mais intensos e frequentes menor a preservacdo das
bioturbacdes (FREY, 1990; SEDORKO et al., 2017).
Os grupos Asterosoma-Teichchinus e Planolites-Chondrites indicam colonizagéo
preferencial abaixo de baixas taxas de sedimentacdo, moderada a baixa condi¢ao
energética e substratos oxigenados em offshore transicional (SEDORKO; NETTO;
HORODY SKI, 2019).
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e Offshore

E a zona da plataforma onde ndo ocorrem mais processos relacionados a
regimes de ondas, e as correntes sdo relativamente fracas, gerando assim uma
sedimentacao por decantacdo de argilas e silte, geralmente com alto conteddo de
matéria organica (KUCHLE; HOLZ, 2002). A presenca de abundante material de gréo
fino em facies de offshore permite melhor preservacdo das conchas. A maioria das
conchas e dos fragmentos de conchas ficam em cdpsulas isoladas flutuando na matriz
de silte arenosos e areia siltosa altamente bioturbada. Em alguns casos as conchas
estdo restritas a intervalos especificos, mas camadas de conchas definidas ou restos
de camadas ndo ocorrem. Isso reflete o alto grau de bioturbacdo do meio. Certas
acumulagdes de conchas séo ditas "shell nests"”, um termo descritivo pelo qual se
indica lentes de conchas orientadas aleatoriamente. Tubos abertos de sedimentos
também sdo comuns no offshore e presume-se que 0s responsaveis por elas séao
provavelmente Polychaeta (HOWARD; REINECK, 1981).

O Offshore superior apresenta siltitos, com lentes de arenito muito finas e a
presenca de icnofosseis: Planolites, Asterosoma, Teichichnus, Rosselia,
Rhizocorallium, Chondrites e Zoophycos. que comprovam um ambiente bastante
bioturbado (HORODYSKI, 2019). Ambientes fortemente bioturbados dificultam a
sobrevivéncia de alguns animais infaunais, o que torna uma zona limitante quanto a
presenca de taxa como Lingulideos e certos bivalves.

Nesse ambiente a distribuicdo das estruturas biogénicas € amplamente
influenciada pela disponibilidade de alimento, oxigenagé&o e consisténcia do substrato
(BUATOIS; MANGANO, 2011). Neste contexto, as particulas alimentares est&o
fundamentalmente depositadas no interior das camadas e 0s substratos séo
geralmente coesos, levando ao acréscimo de competicdo interespecifica e um
correspondente acréscimo de especializacdo nas estratégias alimentares, que resulta
em comunidades bentbnicas diversas dominadas por depositivoros e pastadores
produtores de icnofacies Cruziana e Zoophycos (PEMBERTON et al. 2012).

O offshore dominado por deposicdo de tempo bom possui uma
icnodiversidade mais alta e icnogéneros caracteristicos de comportamento equilibrio,
havendo grande potencial de que a bioturbacdo homogeneize o sedimento e favoreca
o processo de dano tafondmico. Ja& os depdsitos de offshore influenciados por
tempestades apresentam um grau de bioturbagdo moderado a alto, proximo ao topo

de camada, e tipicamente exibem grau de retrabalhamento alto, devido a atividade
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biogénica, com icnodiversidade alta. Neste contexto destacam-se escavacdes
produzidas por depositivoros, tais como: Cruziana, Asterosoma, Chondrites,
Planolites, Rhizocoralium, Teichichnus e Thalassinoides (SEDORKO et al., 2017).

Icnofacies como Zoophycos também aparecem nesse ambiente com o
predominio de estruturas de alimentacdo, na forma de spreiten, e de pastagem
subordinada, acdo de organismos depositivoros ou comportamento de -cultivo
(BROMLEY, 1996).

Por fim, o offshore inferior é representado por 4guas profundas de baixa
energia, que sofriam, eventualmente, tempestades, responsaveis por depositarem
finas lentes de areia (HORODYSKI et al., 2019). Zonas com fauna pouco diversa, pois
animais bentOnicos preferem zonas mais rasas, pois costumam ser mais bem
oxigenadas. Esses depodsitos disaerdbicos e alguns anaerdbicos sao tipificados por
uma grande densidade, pouco diversa (se ndo monoespecifica) de associacdes de
tracos fésseis criadas por organismos depositivoros. Comumente, esses sao sistemas
de bioturbacédo complexos, como Chondrites ou Zoophycos, criados por animais que
sistematicamente escavam o sedimento por comida em um lugar especifico (EKDALE;
MASON, 1988).

O quadro 3, a seguir, traz os afloramentos da Bacia do Parana conforme suas
devidas litologias, formacdes e paleoambientes inferidos nos diversos trabalhos

referentes a Bacia do Parana.

Quadro 2- Afloramentos devonianos da Bacia do Parana.

(continua)
Secéo/Afloramento | Sedimento Formacéo Paleoambiente
Secdo Mosteiro Base com siltitos muito grossos que | Formacao Ambientes distais no
gradam ascendentemente para | Ponta offshore
arenitos conglomeraticos | Grossa

avermelhados, com seixos irregulares
mal selecionados. Em 42m ocorrem
intercalacbes de camadas de siltitos
finos a grossos predominantemente
macicos, sendo sucedidos por finas
camadas de arenito médio. Em 47m
ocorre uma camada de um metro de
folhelho preto laminado. Acima
aparecem arenitos grossos com fracao
siltosa e argilosa. Em direcéo ao topo
apresenta padrdo granocrescente
ascendente, sendo capeada por
argilitos macicos com entradas de finas
lentes de areia.
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(continuacao)

Secéo/Afloramento | Sedimento Formacéo Paleoambiente

Lambedor Camadas de siltito intercalando | Formacédo Shoreface ao
camadas de arenito muito fino. Séo offshore

Domingos

Metalurgica Aguia Siltito na base e no meio, folhelho | Formacédo Offshore transicional

escuro no topo. Sao
Domingos

Boa Vista Na base e no meio siltito intercalado | Formacao Shoreface inferior a
com lentes de arenitos muito fino, | Ponta offshore transicional
seguido de folhelho escuro no topo. Grossa

Vendrami Siltito na base e no meio, folhelho | Formacéo Offshore transicional
escuro no topo. Ponta

Grossa

Desvio Ribas- Tibagi | Na base e no meio siltito intercalado | Formagéo Offshore transicional
com lentes de arenitos muito fino | Ponta
seguido de folhelho escuro no topo. Grossa,

base da
Formacao
Séo
Domingos

Caga e Pesca Base, 2m de folhelho siltico cinza- | Formagéo Offshore transicional
escuro, apresentando  estruturas | Ponta
lenticulares milimétricas e | Grossa
centimétricas de arenito muito fino.

Sobrepostos ao folhelho, ocorrem 6m
de siltito fino a grosso, cinza-claro,
macico.

Coldnia Sutil Pacote sedimentar cuja base inicia | Formacao Shoreface inferior,
com 1m de argilito cinza-escuro | Ponta offshore transicional
finamente laminado. Acima, encontra- | Grossa
se 0,4m de siltito fino cinza-claro e
0,6m de siltito médio. Sobrepostos a
estes estratos, ocorrem 2m de siltito
médio, micaceo, cinza-claro.

Rio Caniu Base- siltito. Formacao Shoreface inferior,
Meio- se inicia com siltito seguido de | Sdo offshore transicional
arenito muito fino. Domingos
Topo- siltito.

Casa de Pedra Sobreposicdo de siltitos grossos e | Formacdo Shoreface superior a
arenitos médios. Ponta médio

Grossa e
Membro
Tibagi
(Formagéo
Séo

Domingos)
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Secéo/Afloramento | Sedimento Formacéo Paleoambiente
Estrada de ferro | Base com folhelhos cinza escuro | Formacdo Shoreface e offshore
Jaguariaiva-Arapoti | laminados, siltito e arenitos | Ponta
interlaminados com intensa | Grossa e
bioturbacéo. Membro
Tibagi
(Formacgéo
Séo
Domingos)

Rivadavia Base com siltitos laminados finos, | Formacao Offshore
cinza médio, recorberto por um siltito | Ponta
muito fino, em direcéo ao topo arenitos | Grossa
muito finos, amarelo-avermelhados,
como capeamento ocorre um folhelho
escuro argiloso.

Bosque Mistral 12m de espessura de arenitos finos a | Base Shoreface inferior,
médios, predominantemente macicos, | Formacao offshore transicional
acima ocorrem 28m de siltitos com | Furnas e | e offshore
laminagé&o plano paralela, intercalados | topo
na por¢cdo mediana da secdo por | Formacao
folhelhos pretos e laminados e em | Ponta
direcdo ao topo, por arenitos finos a | Grossa
médios. Secundariamente ocorrem
lentes de areia fina a grossa, com
espessura submétrica.

Curva | Argilitos e argilitos siltosos de cor | Formagéo Offshore
cinza-escura, sobrepostos por | Ponta
folhelhos cinza escuro negros. Grossa

Franco da Rocha Argilitos e argilitos siltosos de cor | Formagéo Offshore
cinza-escura, sobrepostos por | Ponta
folhelhos cinza escuro negros. Grossa

Curval ll Camadas de ~0,5m de arenito fino e | Formacédo Shoreface a offshore
finas lentes de siltito; 3° metro, fina | Ponta
camada aproximadamente 0,3m de | Grossa
arenito fino; 3° ao 7° metro, folhelhos
silticos cinza-amarelado e fissil, com
intercalag@es de siltitos finos a médios,
macicos.

Vila Placidina Na base siltito intercalado com lentes | Formacao Offshore
de arenitos muito fino, seguido de | Ponta
folhelho escuro no topo. Grossa

(Membro
Jaguariaiva)

Francelina 1 Siltito grosso, macico, com | Formacao Shoreface, offshore
intercalacfes de delgadas Ponta transicional e
lentes de areia muito fina a média, | Grossa offshore
frequentemente  ocorrem  nédulos | (Membro

ferruginosos e concre¢bes contendo
fésseis bem preservados.

Jaguariaiva)
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Secéo/Afloramento | Sedimento Formacéo Paleoambiente

Francelina 2 3m de espessura, 2m de folhelho | Formagé&o Shoreface, offshore
argiloso, preto, finamente Ponta transicional e
laminado, com presenca de nédulos | Grossa offshore
piritosos  esféricos, centimétricos. | (Membro
Sobreposto ocorre 0,6m de folhelho | Jaguariaiva)
siltico micaceo, de coloracdo cinza-
clara, e 0,4m de siltito argiloso, macico,
de coloracao amarela.

Francelina 3 2m de siltito fino a grosso, com | Formacédo Shoreface, offshore
incrementos locais na taxa de | Ponta transicional e
argilosidade. Grossa offshore

(Membro
Jaguariaiva)

Campus UEPG Folhelho preto argiloso sobreposto por | Formacao Shoreface, offshore
folhelho siltico argiloso, micaceo, de | Ponta transicional e
coloracdo amarela e siltito argiloso de | Grossa offshore
coloragdo cinza-clara a cinza-escura. | (Membro

Jaguariaiva)

Cescage Base - pacote de 1,5m de siltito cinza- | Formacao Shoreface a offshore
escuro fino, micaceo, sobreposto por | Ponta
uma camada de 0,9m de siltito cinza- | Grossa
claro fino a médio. Por¢cdo média - nivel
de siltito cinza-claro fino intercalado
por dois niveis de argilito amarelo
claro, todos com aproximadamente
0,6m de espessura. Capeando a se¢ao
ocorre uma camada de arenito muito
fino, macico, bastante intemperizado
no topo.

Km 60- Contato | Arenito fino com estratificacdo Formacdes | Depdsitos litoraneos

Furnas-Ponta de baixo angulo, siltitos cinza-médios, | Furnas e | de foreshore e

Grossa (PR 340) micaceos. Ponta shoreface.

Grossa

Km 266- Tibagi | (PR | A partir da base 0,40m de argilito | Formagao Offshore transicional

340) cinza-escuro a preto, sobreposto por | Ponta a offshore
1,60m de siltito cinza-escuro finamente | Grossa
laminado.

Km 270- Tibagi Il | Folhelho siltico e siltito fino cinza claro | Formagéo Shoreface inferior,

(PR 340) e cinza escuro, no topo ocorre um | Ponta offshore transicional
pacote espesso de folhelho negro | Grossa
piritoso.

Km 277- Ponto 90 | Base de pacote arenitico, acima | Formacao Shoreface superior

(PR 340) assenta-se uma camada centimétrica | Ponta ao inferior
de siltito grosso, macico, sobreposto | Grossa

encontra-se uma camada de arenito
grosso, macico, micaceo, onde
também, acima deste, ocorre uma
camada com aproximadamente 1,5m
de siltito grosso, plano-paralelo.
Ocorrem em direcdo ao topo, uma
camada centimétrica de arenito grosso
e lentes de arenito fino portador de
estrutura micro-hummaocky.
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Secéo/Afloramento | Sedimento Formacéo Paleoambiente
Br 153- Km 211/ | Siltito grosso macigo intensamente | Formagao Offshore
211,5 — Barriga bioturbado sobreposto com siltito | Ponta
médio a grosso. Folhelho siltico, fissil. | Grossa
Br 153- Km 214 Parte basal possui cerca de 4,4m de | Formacao Shoreface médio a
siltito médio a grosso. Nela ocorrem | Sao inferior
camadas decimétricas de arenitos | Domingos
finos intercaladas com siltito médio
folhelhoso e escuro. Acima desta
aproximadamente 4,6m de arenito fino.
A partir do 9° metro insere-se um
extenso pacote com 16m de siltito fino
a médio com lentes centimétricas de
arenito fino. No topo uma camada de
1,9m de argilito, com intercalagbes de
camadas decimétricas de siltito fino a
médio.
Br 153- Km 217 Base inicia-se com um pacote de 2 m | Formacao Offshore
de folhelho siltico cinza-escuro, muito | Ponta
bioturbado. Acima, ocorre uma | Grossa e
camada de argilito esbranquicado, | S&o
folhelhoso. Domingos
Br 153- Km 220- | Base siltito fino de coloragédo cinza- | Base da | Offshore transicional
Ponto Estrela claro, acima uma camada de argilito | Formagéo
siltoso, seguida de uma camada de | Sdo
siltito fino cinza seguido de arenitos | Domingos
finos amarelados, acima uma camada
espessa de siltito fino cinza escuro.
Pacote intercalado por arenitos e
arenitos finos.
Br 153- Km 223 Base inicia-se com uma camada de | Formacao Shoreface superior
arenito médio, amarelado, micaceo | Sdo
com estrutura HCS. Acima desse | Domingos
pacote, é registrada uma camada de
arenito grosso, macico. Sobreposta,
encontra-se uma camada de folhelho
silticos.
Br 153- Km 236 Uma camada de argilito, finamente | Base da | Offshore
laminado, de coloracéo cinza-escuro. | Formacao
Séo
Domingos
Br 153- Km 237- | Folhelhos pretos. Formacéo Offshore
Xaxim Séo
Domingos
Br 153- Km 238 Base por uma camada de siltito fino a | Formacéo Shoreface médio a
médio, laminado e fraturado. | Sédo inferior
Sobreposta ocorre uma camada de | Domingos

arenito grosso, macico,
conglomerético, com pequenos seixos.
Acima desse pacote sdo registrados
siltitos grossos fraturados. Capeando
toda a secdo, os arenitos do Grupo
Itararé encontram-se em contato
discordante e erosivo.
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Secéo/Afloramento | Sedimento Formacéo Paleoambiente

Estrada Tibagi- | Base com folhelhos ou siltitos cinza- | Formagéo Shoreface inferior a

Telémaco Borba médio a escuro, laminados a | Ponta Offshore transicional
bioturbados, que gradam para siltitos | Grossa e
com interlamina¢gbes delgadas de | Séo
arenito muito fino. No topo, ha o | Domingos
aparecimento de estratos de arenitos
muito fino e fino, com estratificacéo
cruzada tipo hummocky.

Secdo Tibagi- Alto | Base com folhelhos argilosos, siltitos e | Formagéao Shoreface inferior a

do Amparo finas camadas de arenito, com a | Ponta offshore
predominancia de siltitos cinza- | Grossa
médios, bioturbados. A SIM é
composta por folhelho preto siltico,
micaceo, com concre¢Bes e niveis
piritosos.

Fazenda da Guarda | Siltitos e folhelhos. Formacéo Offshore transicional

Ponta
Grossa

Sitio Wolf Base com arenitos mal selecionados | Formacao Ambiente disoxico
que variam de médios a grossos, | Sdo
macicos conglomeraticos, acima uma | Domingos
camada com intercalagfes de siltitos e
folhelhos silticos, bioturbados. No meio
uma camada de folhelho preto, muito
duro e laminado, sobreposto ha uma
camada de arenito conglomeratico, no
topo folhelhos  silticos, duros,
miciceos, amarelo-ocre intensamente
fraturados e uma sucesséo de siltitos
médios a grossos fraturados.

Fazenda Argilitos siltosos e siltitos argilosos, | Formagéo Offshore transicional

Fazendinha geralmente macicos localmente | Ponta a offshore
gradando para siltitos arenosos finos | Grossa
em tons de cinza claro e escuro.

Vila Vilela Argilitos siltosos e siltitos argilosos | Membro Offshore transicional
localmente gradando para siltitos | Tibagi a offshore
arenosos. (Formagéo

Séo
Domingos)

Secéo Barreiro Seq 1- Facies conglomeraticas | Formagéo Seq 1- ambientes
sobrepostas por lamito; Sao costais rasos
Seq 2- Arenitos basais gradando para | Domingos sobrepostos por
arenitos finos, siltistos e lamitos, offshore;
folhelho escuro (Kacak); Seq 2-

Seq 3- Arenito fino, seguido de siltitos foreshore/shoreface.

e em grande parte lamitos escuros; Seq 3-

Seq 4- Arenitos grossos fluviais. foreshore/shoreface
superior.
Seq 4- ambiente
fluvial (Carbonifero).

Secdo Sao Bento Correnpondente aos folhelhos escuros | Formacéo Foreshore/shoreface
(Kacak) e Seq 3 do Barreiro. Séo superior

Domingos
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Secéo/Afloramento | Sedimento Formacéo Paleoambiente
Secdo Ventania a- Arenito com uma pequena por¢do | Formacdo Shoreface inferior a
de siltito no meio; Séo offshore transicional
b- Siltito seguido de arenito; Domingos e aguas profundas
c- Siltito intercalado com folhelho; de offshore
d- Siltito intercalado com uma pequena
porcédo de folhelho;
e- Siltito;
f- Base de arenito intercalado com
folhelho, meio com folhelhos e lentes
de areia, topo com siltito intercalado
com arenito;
g- Arenito com lentes de folhelho.
h- Siltito intercalado com arenito;
i- Base siltito, meio arenito com uma
pequena lente de folhelho no topo,
topo com siltito e dique;
j- Correlato a base e meio de i;
k-Siltito.
Itaytyba Arenitos sub-glaciais. Formacao Pré-Delta,
Séo Shoreface superior
Domingos
Aldeia dos Pioneiros | Siltitos e argilitos com lentes de areia. | Formacao Shoreface inferior a
Séo offshore transicional
Domingos
Arapoti- Secao | Argilitos, siltitos finos a médias e | Formagao Shoreface inferior e
CEPP delgadas camadas de arenito muito | Ponta offshore transicional
fino a fino. Grossa
Rio Guaricanga 1,90m- Siltitos argilosos amarelados | Formacao Offshore transicional
com intercalagbes de estratos | Ponta
arenosos, secundariamente folhelhos | Grossa

silticos, presenca de mica. 1,90 a
5,40m- siltitos argilosos localmente
micaceos, cor amarelada, camadas de
folhelhos silticos com espessura
menor que 30 cm. 540 a 9,90m-
folhelhos pouco silticos, raramente
micaceos com cor cinza, folhelhos
puros gradam para folhelhos silticos.
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Secao/Afloramento

Sedimento

Formacéao

Paleoambiente

Secdo Mutuca

1- Arenitos finos a médios, macigos,
intercalados a finas camadas de siltitos
e argilitos;

2- Arenitos grossos;

3- Arenitos finos a médios, macicos,
intercalados a finas camadas de siltitos
e argilitos.

4,5, 6- Ocorrem siltitos com laminacéo
plano-paralela, intercalados por
arenitos muito finos com ripples
simétricas a localmente macicos;

7, 8, 9, 10- Argilitos e folhelhos
sucedidos por intercala¢gBes de siltitos
em niveis argilosos;

11- (Afloramento Romario Martins) -
camadas de arenitos que
compreendem

intercalacbes que variam de arenitos
finos a conglomeraticos,

amarelados ou avermelhados,
macicos e friveis, com grdos mal
selecionados e subangulosos e clastos
facetados e estriados.

Formacdes
Furnas
Ponta
Grossa

e

Shoreface
Offshore superior

a

Secdo Tipo do

membro Tibagi

Arenito grosso a fino seguido de siltito
€ uma pequena porcentagem de
argilito, arenito varia de cor cinza-claro,
amarelo-ocre ou avermelhada, na
base o arenito apresenta-se micéceo-
laminado, acima ocorre folhelho
micaceo duro.

Membro
Tibagi
(Formagéo
Séo
Domingos)

Shoreface, offshore

transicional

Secdo Tipo de
Euzébio de Oliveira

Folhelho cinzento arenosos com
pequenos seixos, arenito amarelo
micaceo com nddulos de pirita de ferro
e concrecdes de limonito.

Séo
Domingos

Shoreface

Fonte: Informacg&o verbal Bosetti (2023); Bosetti et al. (2009, 2010, 2013, 2021a, 2021b); Bosetti e
Horodyski (2008); Comniskey et al. (2016); Comniskey (2011); Goltz et al. (2022); Grahn, et al. (2013);
Horodyski et al. (2019); Lange e Petri (1967); Matsumura (2010); Myszynski et al. (2017, 2018, 2021);
Oliveira (1912); Soares e Leme (2008); Zabini (2007); Zabini et al. (2010).

8.2 Palecomunidades

Dentro dos paleoambientes, mencionados acima, propde-se a presenca de 3

paleocomunidades descritas em detalhes no quadro 3, identificadas nos estratos

devonianos na figura 33 e em seus devidos paleoambientes na figura 34:



Paleocomunidades

Australospirifer

Quadro 3- Paleocomunidades e suas defini¢cbes.

Taxons

(e.g.

Derbyina);
Bivalvia;
Gastrépoda;
Trilobita (e.g.

Crinoidea; e

vermes
tubicolas).

Rynchonellata

Australospirifer,
Australocoelia e

Homalonotidae);

Polychaeta (e.g.

Modos de vida

infaunal

Epifaunal e

Paleoambientes

Shoreface
superior
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Sequéncia

Base e topo da Seq.
B e topo da da Seq. C

Lingulideos
Infaunais

Lingulata (e.g.
lingulideos
infaunais;
Discinideos);
Rynchonellata
(e.g.

Bivalvia;
Gastrépoda;
Scyphozoa (e.g.

Conularia);
Trilobita (e.g.
Homalonotidae)

vermes
tubicolas).

Australocoelia);

e Polychaeta (e.g.

Infaunal,
epifaunal

Entre shoreface
superior e
inferior

TopodaSeq.Be
base da Seq. C

Pleurochonetes +
Australocoelia

Strophomenata
(e.g.
Pleurochonetes e
Strophomenata);
Rynchonellata
(e.g.
Australocoelia e
Derbyina);
Crinoidea;
Scyphozoa (e.g.
Conularia) e
Polychaeta (e.g.
vermes

tubicolas).

infaunal e
infaunal

Epifaunal, semi-

Shoreface inferior
a offshore
transicional

Base da Seq. B

Fonte: A autora.
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Figura 33- Posi¢éo das paleocomunidades nas Sequéncias Deposicionais de Bergamaschi (1999).
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Legenda: 1- Paleocomunidade Australospirifer; 2- Palecomunidade Lingulideos infaunais; 3-
Paleocomunidade Pleurochonetes + Australocoelia.
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Figura 34- Palecomunidades distribuidas em meio aos paleoambientes da Bacia do Parana.
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Fonte: A autora.

e Paleocomunidade Australospirifer

Analisando essa paleocomunidade sob um Optica tafonémica, algumas
questdes podem ser levantadas.

Primeiro, segundo Ghilardi e Simdes (2000), dentro de agrupamentos
ecologicos o grau de abrasédo, fragmentacédo e desarticulacdo dos Bivalves podem
indicar o verdadeiro paleoambiente; e isso, também, pode ser aplicado para alguns
braquiépodes. Conchas articuladas abertas, por exemplo, indicam um rapido
soterramento, ja a juncao de desarticulacdo, abraséo e fragmentacéo indicam eroséo
de fundo. A posigcédo com relacdo ao plano de acamamento, também, pode indicar o
modo de vida, sendo que o plano de comissura pode estar vertical ou horizontal em
relacdo a ele (GHILARDI; SIMOES, 2000).

Organismos infaunais ou semi-infaunais costumam estar em posicao vertical
em relacdo ao acamamento, quando preservadas em seu modo de vida. Por outro
lado, conchas de animais epifaunais ndo necessariamente vao se encontrar em

posicdo vertical, mas costumam apresentar como indicador de posi¢céo de vida a
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charneira bem preservada e a linha de comissura fechada (MOORE, 1965). O Treatise

On Invertebrate Paleontology ainda afirma:

Todos os esperiferideos parecem ter vivido presos ao substrato ou uns aos
outros pelo pediculo muscular. Elas sdo encontradas em muitas rochas
marinhas sedimentares de origem rasa a moderada. Elas sdo raras ou
ausentes, na maioria das bacias sedimentares profundas, como em folhelhos
pretos e sdo cosmopolitas em distribuicdo por meio de sua faixa de
distribuicao, ocorrendo em muitas biotas marinhas (MOORE, 2006).

Somado a isso, a presenca de organismos fora do plano ou em posicéo
obliqua em relacdo ao acamamento reflete trés possibilidades para a sua origem: (i)
0 organismo encontra-se depositado in situ e sua posi¢cao representa uma tentativa
de escape, apd6s um evento de rapida deposicdo (valido especialmente para
organismos infaunais); (ii) o organismo pode ter sido previamente soterrado paralelo
ao acamamento e a atividade biogénica pode ter causado a reorientacédo do esqueleto
(MYSZYNSKI et al. 2021); (iii) os organismos caracteristicos de shoreface foram
transportados apés evento de tempestade, sendo depositados em offshore.

Em saidas de campo e analise de material nota-se a presenca dos
componentes dessa paleocomunidade, tanto na base quanto no topo da Sequéncia B
(Curva ll, Cescage, Francelina, Campus), quanto no topo da Sequéncia C.

Somado a isso, no topo da secdo Curva Il (Seq. B), ocorrem agrupamentos
distintos de Australospirifer spp. e Australocoelia palmata em aparente posicao de vida,
preservados em folhelho silticos com Hummocky Cross Stratification. Em associacao,
sdo encontradas valvas desarticuladas de braquiépodes, crindides, pigidio completo
de trilobita homalonotideo e “conularias rasgadas e achatadas”, todos paralelos ao
plano de acamamento. Segundo Simdes et al. (1999), agrupamentos de invertebrados
bentbnicos epifaunais em posicéo de vida sdo raros nos sedimentitos paleozoicos da
Bacia do Parana. O mesmo autor identificou agrupamentos de Australospirifer iheringi
em modo de vida com corpo sustentado (i.e. corp-supportive) no Devoniano da Bacia
do Parana (BOSETTI et al. 2013).

Na secdo Cescage (Seq. B), em particular, além da ocorréncia de exuvias de
trilobitas homalonotideos (também pertencentes a Paleocomunidade de
Australospirifer), em modo salteriano de preservacdo, tal assertativa aponta
proximidade ao seu ambiente de preferéncia. Encontrou-se ainda Zoophycos e valvas

articuladas fechadas de Australocoelia palmata (BOSETTI et al. 2013).
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Segundo Eldredge e Orminston (1979), trilobitas homalonotideos sé&o
indicadores de aguas mais rasas. Conforme os autores, esses trilobitas sdo
invertebrados dependentes de facies, os quais, preferencialmente, ocorrem em
depositos siliciclasticos de plataforma rasa, o que condiz com a preferéncia do tdxon
principal representante da paleocomunidade (Australospirifer).

Simdes et al. (2006) assinalaram que, embora dados batimétricos absolutos
ndo possam ser determinados com base na presenca de homalonotideos, dados
sedimentologicos, estratigraficos e tafondmicos indicam que esses trilobitas viveram
e/ou ficaram preservados em depositos de dguas rasas acima do NBON (nivel de
base de ondas normais/tempo bom). Nesses pacotes, os trilobitas encontram-se
associados aos braquiopodes do género Australospirifer e Australocoelia, em
aparente posicdo de vida. Segundo Boucot (1983), os esperiferideos, de modo geral,
apresentam anatomia indicativa de suporte adaptativo a ambientes com maior energia
(BOSETTI et al. 2013). Logo apresenta-se aqui um forte indicio de uma verdadeira
paleocomunidade de Australospirifer.

Outrossim, o conjunto das caracteristicas sedimentolégicas e tafonémicas do
material estudado das secbes Francelina e Campus UEPG (Seq. B) permite
reconhecer a associacdo tafondbmica 3 como situacdo de autoctonia, onde o0s
bioclastos foram preservados no NBON ou acima deste.

No caso em especial do afloramento Cescage, as assinaturas tafonémicas
dos invertebrados (homalonotideos preservados em modo salteriano e braquiépodes
articulados fechados), em conjunto com os dados sedimentoldgicos (siltito) sugerem
gue os bioclastos sdo autéctones. Nesse pacote sedimentar, é possivel reconhecer
trilobitas e braquiépodes que foram soterrados in situ junto ou abaixo do NBON
(BOSETTI et al. 2013), isto indicaria depositos de obrution comumente responsaveis
por preservar as associacoes fossiliferas exatamente como se encontravam no
passado.

Segundo Zabini et al. (2012) depdsitos de obrution, com organismos (bentos
infaunal ou epifaunal, suspensivoro de macroinvertebrados) preservados em posi¢cao
de vida, sdo notavelmente comuns na por¢cdo média do TST (correspondente ao
posicionamento, tanto da paleocomunidade de Australospirifer quanto de
Pleurochonetes + Australocoleia). Isto ocorre quando da caracteristica de baixo teor
de oxigénio dissolvido, 0 que evita a acdo de organismos decompositores e
remobilizadores de substratos (HORODYSKI, et al. 2017).
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A partir disso, constata-se a existéncia da paleocomunidade de
Australospirifer (figura 37) nas Sequéncias B e C, sendo, dentre todas, a que possui
melhor distribuicdo com preferéncia por ambientes arenosos de alta energia e aguas
claras (shoreface superior) (BOUCOT, 1983). Portanto, Boucot (1971) interpretou
corretamente os agrupamentos fésseis formadores dessa palecomunidade, entretanto
a falta de interpretacéo tafonémica néo permitiu elucidar com nitidez a totalidade dela.

Com isso, aqui optou-se pela manutencéo da Palecomunidade Australospirifer
(figura 38) como proposta pelo autor, em 1971, porém com o acréscimo de alguns
taxons antes ndo mencionados, como Crinoidea e vermes tubicolas, 0s quais serao

discutidos, respectivamente, nos itens 8.3 e 8.6 deste trabalho.

Figura 35- Associacdes fossiliferas possiveis representantes da Paleocomunidade Australospirifer.

Legenda: A- Clusters de Australospirifer em aparente posicéo de vida (escala 3 cm); B- Australospirifer
em posicao de vida aparente associadas com bivalves (escala 4 cm); C- Australospirifer em aparente
posicéo de vida associada a Crinoidea (escala 3 cm); D- Australospirifer em posicéo aparente de vida
associadas a bivalve preservado com molde externo inteiro (escala 4 cm).

Fonte: A autora.
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Figura 36- Representagéo ilustrativa da Paleocomunidade Australospirifer.
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Legenda: 1- Australospirifer, 2- Australocoelia e Derbyina; 3- Gastrépoda; 4- Bivalvia; 5- Trilobita
Homalonotidae; 6- Crinoidea; 7- Polychaeta (vermes tubicolas).

Fonte: A autora.

e Paleocomunidade Lingulideos Infaunais

Na analise da comunidade de “Lingula”, criada por Boucot (1971), é
necessario levar em conta alguns fatores:

Primeiro, o proprio Boucot (1975) enfatizou que os Lingulideos raramente
encontravam-se em posicao de vida (perpendiculares ao plano de acamamento) e que
pode ter havido uma suposta “remocao” de seu local original; e, posterior, depdsito
em areas distantes, mas havendo manutencao da biodiversidade original (BOSETTI,
2004).

Entretanto, como a tafonomia era pouco utilizada na época, Boucot (1971)
nao considerou que formas exumadas em intervalos de tempo diferentes podem ter
sido novamente soterradas com outras ndo coevas no tempo, configurando um
suposto time averaging (i.e. mistura temporal) e aparentando ser uma
paleocomunidade (BOSETTI, 2004; HOLZ; SIMOES, 2002). Na &rea de estudo o time
averaging é enfatizado pelos fragmentos coocorrendo com fragmentos desarticulados
e valvas completas (ZABINI et al., 2010).

Diante disso, existem trés tipos de padrdes tafondémicos em Lingulideos: 1- as

conchas permanecem enterradas depois da morte, se decompbe e seus restos
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organicos nao ficam menos de um ano nem mais que uma década enterrados; 2- a
concha é removida da sua toca imediatamente, apds a morte, pode sofrer diagénese
e se realocar; 3- tempestades depositam lingulideos mortos recentemente na zona
supramaré e as partes moles sofrem mumificacdo, essa ultima ndo tem registros de
visualizagcdo em campo (ZABINI et al., 2010).

Zabini et al. (2010) também comenta que essas associacdes de lingulideos
com varios tamanhos de valvas e fragmentos indicam que o transporte foi minimo,
isso porque a classificagdo hidraulica ndo é evidente nessas associagfes. Além disso,
o0 transporte incipiente previne que o0s bioclastos sejam transportados para fora da sua
area original de distribuicdo ou hébitat, portanto apesar de ndo se encontrarem em
suas posicoes de vida, ha uma possibilidade de seu verdadeiro habitat ser ndo muito
distantes de onde ja foram encontrados, representando uma assembleia parautoctone
(ZABINI et al., 2010).

Lingulideos tem a capacidade de sobreviver, apdés eventos ambientais
estressantes, que envolvam variacbes de salinidade e oxigenacdo, mesmo apos
serem carregados por certas distancias, podendo até mesmo regenerar seu pediculo
e reescavar sedimento (YATSU, 1902; SAVAZZI, 1991; ZONNEVELD; GREENE,
2010). Bosetti (2004) aponta esta mesma hip6tese ndo somente para lingulideos, mas
também para o0s géneros Australocoelia, Australospirifer, Notiochonetes e
Australostrophia (apesar de esses nao terem a necessidade de reescavar, pois nédo
sao infaunais), ocorrentes em porc¢des de offshore, em posicéo de vida.

A familia Discinidae presente nessa paleocomunidade, também, apresenta
ocorréncia marcante em facies de offshore, com organismos isolados ou associados
a lingulideos infaunais (COMNISKEY, 2011). Fernandéz Lopez (1990) denominou de
“condicao subprimaria”, esses casos de “aloctonia”, no qual os organismos foram
transportados em vida e depositados em outras regifes. Isso explica a ocorréncia
desses braquiopodes em aparente posi¢do de vida ao longo do offshore transicional,
e o offshore. Assim é possivel de se terem apresentado dificuldades a interpretacéo
em periodos anteriores a consagracao da tafonomia.

Terceiro, Bosetti (2004) discute em seu trabalho o taphonomic feddback (i.e.
retroalimentacdo), indica que o acumulo de bioclastos endurece o substrato,
impedindo a sobrevivéncia da fauna, isto sugere a substituicio de organismos

escavadores por bissados, pedunculados ou cimentados (visivel no afloramento
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Desvio Ribas-Tibagi). Essa ocorréncia pode ter levado as interpretacdes equivocas
guanto a presenca desses novos géneros, junto de Lingulideos na mesma coluna.

Quarto, o alto numero de lingulideos preservados em por¢des do offshore,
este pode ser explicado pela preservacao preferencial de bioclastos quitinofosfaticos
nestes locais (ZABINI; BOSETTI, 2011). Algumas porc¢des de offshore, analisadas em
Zabini e Bosetti (2011), apresentam lingulideos preservados em concrecdes. Logo,
por mais que haja um alto grau de preservacéo destes clastos no paleoambiente, isto
nao significa que eles eram os mais abundantes nem os unicos.

Quinto, em Myszynski et al. (2017) Australocoelia e Lingulideos infaunais
ocorrem pontualmente em posi¢ao aparente de vida em camadas bioturbadas (Secéo
CEEP- Arapoti), fato que pode ter sido causado pela reorientacdo das conchas
soterradas previamente pela TAZ (Zona Tafonomicamente Ativa).

Sexto e ultimo, em algumas camadas € possivel distinguir dois eventos
sucessivos: (i) os lingulideos infaunais estdo em condicdo subprimaria, como ja
mencionado anteriormente (FERNANDES LOPES, 1990; ZABINI; BOSETTI, 2011;
ZABINI et al. 2010; 2012); (ii) posteriormente, apos a subida do nivel de base, esses
niveis foram bioturbados pelo organismo produtor de Zoophycos, que reorientou o
posicionamento original dos lingulideos infaunais (GODOQY et al. 2005; ZABINI, 2011,
ZABINI et al. 2010; 2012). Ou seja, tanto o transporte, quanto 0s organismos
bioturbadores tiveram parte na movimentacédo da fauna, processos esses que ainda
nao eram pautados quando as primeiras paleocomunidades foram definidas.

Ao averiguar registros feitos por outros pesquisadores em artigos cientificos e
observar pessoalmente em campo, verifica-se a presenca da Paleocomunidade de
“Lingula”in situ nas camadas superiores da Sequéncia B, logo acima da sua superficie
de inundacdo maxima (SIM) e na base da Sequéncia C (Ponto 90), a qual é
comprovada pela presenca de Lingulichnus (figura 35).

Nessa hipotese, Zabini e Bosetti (2016) afirmam que lingulideos em posicao
de vida ocorrem tanto nos arenitos quanto nos siltitos com laminagéo plano-paralela,
gue correspondem a litologia das sequéncias supracitadas.

Em Bosetti et al. (2009) na secdo meédia dos afloramentos Campus e
Francelina 2 constata-se a presencga de Lingulideos em posicédo de vida ou ainda,
inclinados em relacdo ao plano de acamamento, e neste caso, provavelmente devido
a intensa atividade biogénica intraestratal (icnofabrica) ali presente, localizados

também na base da Sequéncia B.
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Em Zabini et al. (2012), a Tafofacies 2 (PR-340) apresenta lingulideos em
posicdo de vida, articulados com valvas completas, podendo estar associados com
seus icnofdsseis e costumam ser encontrados em TST (Seq. B). Horodyski et al.
(2019). Afirma ainda que associacfes icnologicas (Sec¢do Tibagi-Ventania),
dominadas por tocas verticais (incluindo Lingulichnus isp.), indicam o habito de vida
inferido do taxa preservado (suspensivoros infaunais e escavadores rasos), além de
dgua oxigenada rica em matéria organica suspensa. Alguns Lingulichnus estéo
preservados com restos de lingulideos articulados no topo, e isto sugere uma tentativa
falha de escape, depois de pulsos de enterramento. Também indica que o
enterramento final aconteceu rapidamente durante um evento de tempestade. Esse
registro se encontra em zonas de shoreface inferior a offshore transicional.

Em vista disso, o que foi estabelecido por Boucot (1971) ndo é uma
paleocomunidade; e, sim, uma tanatocenose, mas isso ndo significa que a sua
existéncia seja invalida. Suas observacoes de fauna associada condizem com o que
€ visto em campo, entretanto muito do material observado por ele pode ser fruto de
uma das hipéteses apontadas acima. Além disso, por conta do possivel transporte
ainda em vida, do shoreface ao offshore e subsequente re-escavacéo, tudo indica que
o paleoambiente preferencial dessa paleocomunidade seja entre o shoreface superior
e o inferior.

A nomenclatura “Palecomunidade de Lingula”, proposta anteriormente nao
mais condiz com a composi¢ao de fauna, pois estudos realizados por Emig (2003)
apontam gue o género Lingula sensu strictu apareceu apenas no comeco do Terciario
ou talvez Neocretaceo, ndo fazendo parte do Paleozébico, logo ndo podendo
representar essa organizacao paleoecoldgica. Assim, sugere-se a utilizacao provisoria
“Paleocomunidade Lingulideos Infaunais” para se referir a essa associagao faunistica.
Na figura 36 pode-se observar a composi¢céo da nova palecomunidade aqui proposta
e como ela se organizava, além do acréscimo de alguns taxas antes néo inseridos por
Boucot (1971) na paleocomunidade, como Conulata e vermes tubicolas que seréo

melhor discutidos nos itens 8.4 e 8.6 respectivamente.
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Figura 37- Lingulideos infaunais em posic¢éo de vida com seus Lingulichnus.

Legenda: A- Lingulideo inclinado perpendicular ao plano de acamamento junto de seu Lingulichnus; B
e C- Lingulichnus; D- Lingulideo infaunal em aparente posi¢do de vida; E- Trés Lingulichnus distintos.
Escala 1 cm.

Fonte: Adaptado de Zabini e Bosetti (2010).
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Figura 38- Representacao ilustrativa da Paleocomunidade Lingulideos infaunais.
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Legenda: 1- Lingulideos infaunais; 2- Discinideos, 3- Australocoelia; 4- Gastropoda; 5- Trilobita
Homalonotidae; 6- Bivalvia; 7- Conularia 8- Polychaeta (vermes tubicolas).
Fonte: A autora.

e Palecomunidade Pleurochonetes + Australocoelia.

A paleocomunidade de Australocoelia, definida por Boucot (1971), possui
representantes fésseis que sao possiveis de se visualizar em todos os afloramentos
fossiliferos da regido. Boucot (1971) comenta que esse género esta desassociado de
qualquer elemento chave das outras paleocomunidades, porém, é possivel de
encontrar essas associacfes de Rynchonelata, juntamente com outros representantes
das paleocomunidades de Pleurochonetes e Australospirifer, inclusive em posicéo de
vida, tal observacdo levanta questionamentos quanto a elas, realmente, serem
paleocomunidades separadas segundo Boucot (1971) havia proposto.

Além disso, nessas associac¢des, nota-se a formacao de clareiras, assim como
em associacdes de mexilhdes atuais, (TANAKA; MAGALHAES, 2002), nas quais
determinadas espécies se aglomeram em algumas partes do ambiente e em outras
nao, isso pode se explicar pela existéncia de algum fator biético limitador da presenca
de certas espécies, acarretando conclusdes incertas a respeito desses animais no
ambiente estudado.

Ao observar os componentes dessas palecomunidades em campo pode-se

constatar que ambas se encontram na base da Sequéncia B (figura 39) (Ponto 90,
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Bosque Mistral, Curva Il), sendo assim se apresenta outra confirmacao de que elas
podem estar relacionadas e compor, na verdade, uma Unica paleocomunidade.

Somado a isso, Pleurochonetes associados com Schuchertella, ambos
considerados supensivoros, indicam ambiente de energia baixa, com fracas correntes
em aguas mais profundas plataformais (VIEIRA et al. 2007). Goltz et al. (2022), ao
analisar a presenca de estrofomenideos na regido, onde se encontram oS
afloramentos Bosque Mistral, Campus, Curval e ll, Francelina | e Il e Franco da Rocha
notou a preferéncia do tdxon por ambientes mais profundos de shoreface inferior a
offshore transicional, no qual sdo encontrados em provavel posicéo de vida (ainda em
discusséo) nos depositos de obrution ou inteiros paralelos ao plano de acamamento
em butterfly, sugerindo pouco transporte.

Em vista disso, as associacdes de Pleurochonetes estdo em um ambiente
marinho raso de shoreface inferior a offshore que estava passando por um momento
transgressivo, logo o ambiente se torna menos propicio para esses animais e favorece
a ocorréncia de depdésitos de sufocamento (obrution). Ocasionalmente o registro féssil
de comunidades marinhas proporciona "instantes" que capturam com grande nitidez
momentos no passado geoldgico e vinhetas de "comportamento congelado” (REID et
al., 2019), permitindo que palecomunidades inteiras sejam preservadas, exatamente
como estavam em vida.

Além disso, estudos como o de Horodyski et al. (2019) (Br 153) apontam para
uma tafofacies (T2) que consiste em bivalves desarticulados e articulados, incluindo
alguns em posicéo de vida em arenitos finos e siltitos em ambientes entre shoreface
inferior e offshore transicional, e isto indica ambiente semelhante a paleocomunidade
Pleurochonetes + Australocoelia, apontando para a presenca de bivalves dentro dela.

Contudo, apesar de o género Australocoelia ser um dos representantes
dessa paleocomunidade e habitar preferencialmente e abundantemente ambientes
menos energéticos, é possivel de encontra-lo associado a membros de outras
paleocomunidades demonstrando sua adaptabilidade a diferentes ambientes.

Logo, a partir do que foi observado em campo e em pesquisas anteriores, ha
grandes chances das antigas paleocomunidades Eocoelia e Notichonetes comporem,
na verdade, uma Unica palecomunidade, aqui denominada de Pleurochoneste +
Australocoelia, hipotese essa também ja levantada em Bosetti (2004). A nomenclatura
segue as mudancas nomenclaturais taxondémicas para os dois géneros. Na figura 40,

a sua composi¢ao e novos membros, recém adicionados, como 0s taxons Crinoidea,
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Conulata e vermes tubicolas podem ser observados, esses ultimos sendo discutidos

mais profundamente a seguir, nos itens 8.3, 8.4 e 8.6 respectivamente.

Figura 39- Associacdes fossiliferas possiveis representantes da Paleocomunidade Pleurochontes +

Australocoelia.

Legenda: A- Australocoelia e Pleurochonetes associadas em aparente posicao de vida (escala 1 cm);
B- Aglomerado de animais do género Australocoelia (escala 2,5 cm); C- Em 1 Plerochonetes
preservado com seus “espinhos” e em 2 na mesma facie Australocoelia em aparente posi¢céo de vida
(escala 1,5 cm).
Fonte: A autora.
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Figura 40- Representacao ilustrativa da Palecomunidade Pleurochonetes + Australocoelia.
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Legenda: 1-Australocoelia e Derbyina; 2- Pleurochonetes e Strophomenata; 3- Crinoidea; 4- Bivalvia,
5- Conularia; 6- Polychaeta (vermes tubicolas).
Fonte: A autora.

8.3 Qual a paleocomunidade mais adequada para Crinoidea?

Apesar de ser dificil inferir quanto a posicdo de vida e se o Crindide se
encontra in situ devido a forte fragmentacdo que o animal sofre pés-morte e a
fragilidade do taxon, levou-se em consideracdo a presenca de calice inteiro, o nivel
de fragmentacdo e a abundéncia para inferir seu posicionamento em meio as
paleocomunidades e seu paleoambiente.

Apo6s andlise de trabalhos tafonémicos e de material em laboratério,
Crinoidea podera, enfim, ser destinada as suas possiveis paleocomunidades. No caso
da Bacia do Parand, as classes se encontram associados a duas paleocomunidades:
Australospirifer e Pleurochonetes + Australocoelia. Poréem como se trata de uma
classe ampla e ja que, aqui, ndo se analisou esse taxon em nivel de espécie, €
necessario levar em consideragéo suas caracteristicas tafondmicas e anatémicas.

Esses crindides costumam indicar os niveis de energia do ambiente a partir
da forma de preservacdo dos seus pedunculos. Logo a presenca de crindides
pluricolunais e colunais associados indica maior energia do meio e retrabalhamento,

enquanto apenas pluricolunais indicam menor energia; ao passo que ambientes com
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somente colunais indicam energia intermediaria (SCHEFFLER, 2000). Segundo o

préprio autor:

Esta diferenga é fundamental tafonomicamente. Colunais desarticuladas
foram expostas por tempo prolongado antes do soterramento, ja grandes
pluricolunais (muitas vezes com varias dezenas ou centenas de colunais
articuladas), foram soterradas relativamente rapido. Colunais isoladas s&o
guase sempre preservadas deitadas sobre a superficie articular, ou seja,
paralelas ao acamamento. (informacédo verbal SCHEFFLER, 2023).

Ao analisar amostras com a presenca de crindides nota-se, entdo, a
associacao deles tanto com Pleurochonetes, quanto Australocoelia e Australospirifer.
As referéncias expostas dessas diferencas de ambientes, dependendo da tafonomia
nos crindides, leva-nos a indicar que eles podem fazer parte tanto da
paleocomunidade de Australospirifer quanto Pleurochonetes + Australocoelia. Em
amostras observadas em laboratério grande parte se refere a colunais desarticuladas
ou isoladas (MPI 13849 A; MPI 15262) e algumas associacdes de colunais e
pluricolunais (MPI 14443 A; MPI 16411; MPI 16919 A; MPI 14088; MPI 18591), tal
assertiva nos leva a inferir que houve um transporte. Também é possivel de se
encontrar pluricolunais associados (MPI 14377; MPI 14625; MPI 15767) a ambos 0s
representantes dessas paleocomunidades, o que indica material autoctone ou
paraautoctone.

Além dos pedunculos, Holterhoff (1997) também usa as malhas de filtracdo
para definir os paleoambientes, aos quais crindides do Paleozoico podem ser
encontrados. Segundo o autor, aqueles com malha de filtracdo mais densa se
alimentam melhor em fluxos rapidos (shoreface), enquanto outros com malhas mais
abertas se alimentam melhor em fluxos lentos (offshore). Somado a isso, Holterfoff
(1997) também acrescenta que crinéides de malha aberta adaptados a condic&o de
energia baixa devem ser mais bem distribuidos entre gradientes de nearshore e
offshore, enquanto crindides de malha densa sé&o restritos a locais de alta energia.

Autores como Watkins e Hurst (1977) também indicam que a anatomia de
Crindides do Siluriano pode influenciar em sua presenca no ambiente, sendo Crindide
de calice pequeno ocorrendo em intervalos siliciclasticos finos (offshore) e os de calice
grande em intervalos de graos grossos (shoreface).

Diante disso, apesar de as amostras laboratoriais frequentemente estarem

fragmentadas e sem o calice (figura 41), assume-se que a paleocomunidade de



116

Australospirifer € mais provavel de conter Crindides de malha densa e calice grande,
enquanto a paleocomunidade de Pleurochonetes + Australocoelia apresentaria
Crindides de malha mais aberta e calice menor. Logo, ecologicamente crindides,
viventes em ambientes de maior energia, precisariam de um calice maior para suportar
a forca das correntes e uma malha mais densa para fazer uma melhor filtracéo;
enguanto os de ambiente menos energético ndo precisariam de aparatos tao fortes,

sendo, portanto, justificado a presenca de os célices pequenos e malhas abertas.

Figura 41- Crinoidea em associagdo com outros taxons pertencestes as classes Rhynchonellata (A,

B) e Strophomenata (C).

Legenda: A- Crindides colunais e pluricolunais associados ao género Derbyina (MPI 18591) (escala
1,5 cm); B- Crindide colunal associado ao géenero Australospirifer (MP1 18591) (escala 3 cm); C-
Crindides colunais e pluricolunais associados aos géneros Pleurochonetes e Australocoelia (MPI
14443 A) (escala 2 cm).

Fonte: A autora.
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8.4 Qual a paleocomunidade mais adequada para Conulata?

Segundo Rodrigues (2002), ao analisar o nivel de energia e a posicdo em
relacdo ao nivel de base de ondas de tempestade, Conularias ocorrem em uma ampla
variedade de facies sedimentares. Entretanto suas ocorréncias in situ, indicando
preservacao em posicao de vida (orientados verticalmente ou inclinados em relagéo
ao plano) se limitam a substratos finos ndo perturbados por correntes tracionais. Além
disso, a partir de dados estratigraficos, a autora chegou a conclusdo de que as
espécies de conularias distribuem-se nos fundos, desde o nivel de base de ondas de
tempo bom até abaixo do nivel de base de ondas de tempestade, sendo preservadas
em maior niumero nesse ultimo, isto tendo ocorrido pelo maior potencial de fossilizacéo
sob condicBes menos energéticas.

Somado a isso, no mesmo tema, Rodrigues (2002) notou que a espécie
Conularia quichua é mais bem adaptada a ambientes com baixas taxas de oxigenacao,
devido a sua preservacdo constante em depdésitos gerados sob condicfes de aguas
mais profundas, como de sufocamento e base de parassequéncias. Adicionalmente a
classe tafondmica 2, apresenta Conularios inclinados (20° a 60°), associados a
Orbiculoidea e moldes de Schuchertella sp. e Australocoelia touterlotti, assim como,
icnofésseis isolados (e.g. Zoophycus).

Rodrigues et al. (2003), também, observou a presenca desses conularias em
afloramentos no municipio de Jaguariaiva, referentes a Sequéncia B, caracterizado
por depdsitos marinhos rasos de face praial inferior a costa afora, respectivamente
shoreface e offshore. Segundo os autores, estes foram detectados em areas
referentes a depdsitos de obrution. A classe tafonémica 1, definida por eles, consta
com espécimes em posicao de vida orientadas verticalmente de 70° a 90°, associadas
a icnofésseis. Sendo a classe tafonbmica 3 a Unica que 0s associa com
Australospirifer inheringi desarticuladas, porém ambos nédo estando em posicdo de
vida. Na pesquisa, Rodrigues et al. (2003) inferiu que os dados disponiveis para 0s
conularios estudados indicam ocorréncia preferencialmente em siltitos, depositados
abaixo do nivel de base de ondas de tempestades ou entre esse e o nivel de base de
ondas de tempo bom (offshore). As ocorréncias in situ indicam a preservacdo de
conularias em posicao de vida, em substratos finos, n&o perturbados por correntes

transicionais.
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Entretanto, ambos os trabalhos de Rodrigues se limitam a se¢éo Jaguariaiva
0 que leva a um tendenciamento dos resultados, além disso, os conularias séo
considerados animais suspensivoros, logo sua permanéncia em ambientes mais
profundos, tal qual offshore, ndo permitiria sua sobrevivéncia, devido a escassez de
matéria em suspensao.

Em laboratério e campo as amostras observadas contendo fosseis de
colunarias em posicao de vida (MPI 13854; MPI1 0696; MPI 13853) (figura 42) nao se
encontram associadas com nenhum outro taxon, porém sua litologia aponta para siltito
arenoso com a presenca de ondulacdes, tais constatacdes ndo corroboram a hipotese
desses animais serem pertencentes a ambientes profundos. Apesar de as amostras
observadas nédo possuirem associacoes fossiliferas e ainda que as informacgdes sejam
muito vagas a respeito da ecologia desse taxon, assume-se que eles ndo poderiam
habitar ambientes muito rasos e energéticos, como shoreface superior, pois isso
dificultaria a manutencédo de sua posicdo no ambiente (ou sdo dificeis de serem
preservados em posicao de vida nesses locais), mas também nao poderiam habitar
em ambientes muito profundos e pobres de matéria suspensa, como o offshore. Diante
disso, seu posicionamento esperado pode ser entre shoreface médio a inferior. As
paleocomunidades presentes nesses ambientes correspondem a Lingulideos
infaunais e Pleurochonetes + Australocoelia, respectivamente. Porém, para se chegar
a respostas conclusivas, mais investigacdes voltadas para esse taxon precisam ser

realizadas.
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Figura 42- Cnidarios representantes da classe Scyphozoa.

Legenda: A- Conularia inclinada perpendicular ao plano de acamamento (MPI 13853) (escala 1,5 cm);
B- Conularia preservada paralela ao plano de acamamento (escala 1 cm); C- associa¢do de Conularias
preservadas com seus moldes externos inteiros (escala 3,5 cm); D- Conularia encontrada perpendicular
ao plano de acamamento, em aparente posi¢édo de vida, com molde externo e interno preservados (MPI
0696) (escala 1 cm); E- Conularia perpendicular ao plano de acamamento, levemente inclinada em
possivel posicéo de vida (MPI 13854) (escala 1 cm).

Fonte: A autora.
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8.5 Qual a paleocomunidade mais adequada para a classe Tentaculitoidea?

Comniskey e Ghilardi (2013) apontam para a presenca de associacdes entre
membros da classe Tentaculitoidea com Lingulideos infaunais, Orbiculoidea,
Gigadiscina, Nuculites, Derbyina, Australospirifer, Australocoelia e Schuschertella,
mas nao indicam se 0s animais estavam em posicdo de vida. Entretanto, os autores
levantam uma discussédo relacionando o direcionamento dos Tentaculitoidea
preservados no substrato com as correntes. Quando agrupados unidirecionalmente
podem indicar a ocorréncia de correntes unidirecionais que influenciaram nesse
padrdo de preservacao; ja quando 0s organismos se encontram sem uma direcao
definida aponta-se para um fluxo energético oscilatério. Sendo assim, pode-se supor
que as correntes influenciavam facilmente no posicionamento desse téaxon no
sedimento.

Além disso, com relacdo ao seu modo de vida, que ainda esta em discussao,
Lyashenko (1959) sugere modo de vida nectbnico e em posicdo vertical com a
abertura voltada para a superficie da &agua, afirma, ainda, que poderiam ser
encontrados em diversos ambientes. Fisher (1962) considera a existéncia deles em
ambiente pelagico paralelos ao substrato, descartando o habito bentbnico pelo
argumento de que ndo ha desgaste suficiente nos anéis e nem a presenca de um
opérculo. O autor aponta, ainda, para a preferéncia do taxon por ambientes com
siltito argiloso e folhelho, entretanto considera que eles podem existir em diferentes
ambientes, sendo a ordem Dacryocorarida mais provavel de ser pelagica planctonica.

Boucek (1962) acreditava que os Tentaculita de aguas rasa e claras seriam
bentdnicos, enquanto os Dacryocorarida seriam planctonicos. Lardeux (1969) sugere
modo de vida necto-bentonico e descarta o0 modo de vida nectbnico, devido a
presenca de anéis. Blind (1969, 1970) considera-os semi-infaunais quando adultos,
com posicdo perpendicular ao sedimento atentado pela presenca de briozoarios na
area de abertura da concha. Além disso, o autor também levantou a possibilidade da
existéncia de tentaculos na abertura para a alimentacdo. Walker e Laporte (1970)
acreditavam que esses animais eram bentdnicos vageis com alimentacéo detritivora.
Yoder e Erdtman (1979) também acreditavam no habito necto-bentbnico para os
tentaculitoides.

Ja Ciguel (1989) aponta para um possivel habito vagil ativo indicando

alimentacdao detritivora ou até mesmo carnivora em ambiente nectonico. Farsan (1994)
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interpreta que o taxon tinha preferéncia por ambientes iluminados, bem oxigenados e
de pouca energia (shoreface?). Por fim, Wittmer e Miller (2011), Schindler (2012) e
Wei et al. (2012) acreditam no habito de vida bentdnico, e Schindler (2012), ainda,
acrescenta que os tentaculitidas podem ser encontrados em ambiente siliciclastico,
arenoso e siltoso, enquanto os Homoctenida e Dacryoconarida sdo plactbnicos de
ambiente profundo.

Ao analisar material em campo e depositado no Laboratorio de Estratigrafia e
Paleontologia da UEPG, poucas amostras se encontram em associagdes fossiliferas
de diferentes espécies e quando ha, normalmente os tentaculideos se encontram
sobrepostos em outros taxons (MPI 19036 A e B) (figura 43) indicando que eles néo
eram coevos. Além disso, material unidirecional também raramente se encontra
associado a outros fésseis (MPI 19027 A e B) (figura 43). As amostras observadas
tém litolologia que varia entre arenito e siltito.

Comniskey e Ghilardi (2013, 2018) apontam para sua existéncia em arenito
principalmente na Formacdo Ponta Grossa e em depésitos de folhelhos pretos
givetianos, depositados depois da crise do Kacak. Ciguel et al. (1987) também
comenta que seu material foi coletado em folhelho cinza escuro.

Diante disso, levando em consideracdo o habito de vida bentbnico para os
Tentaculitida, e habito plancténico para os Homoctenida e Dacryoconarida, assume-
se que os tentaculitidas, devido as diferentes disposicOes e diferentes tipos de
substrato aos quais séo encontrados, poderiam se adaptar a condi¢des (do dia a dia)
presentes no meio. Sem contar que seu tamanho diminuto facilitaria o transporte entre
ambientes. Enquanto Homoctenida e Dacryoconarida, por serem placténicos,
dificilmente entrariam em contato com a fauna bentonica. Somado a isso, sua
presenca em folhelhos escuros pode denotar (i) resisténcia a ambientes disoxicos ou
(i) deposigcédo poés morte nesse tipo de ambiente.

Portanto, levando em conta que as correntes do meio poderiam alterar seu
posicionamento, e, assim, dificultar a permanéncia fixa nos paleoambientes. Vale
lembrar, entretanto que essas suposi¢cdes precisam de analises tafondmicas mais

aprofundadas.
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Figura 43- Tentaculitoides em diferentes tipos de preservacgéo.
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Legenda: A- Associacdo de Tentaculitoidea unidirecionados (MPI 19027 A) (escala 3 cm); B-
Tentaculitoidea isolado (MPI 19036 A) (escala 1,5 cm); C- Tentaculitoidea incrustrados em restos de
bivalves (MPI 19036 A) (escala 2 cm).

Fonte: A autora.

8.6 Qual a paleocomunidade mais adequada para os vermes tubicolas?

Até entdo pouco se discute sobre a interacdo dos vermes tubicolas com o
restante das espécies. Com excec¢do dos trabalhos de Tavares (2022), Bosetti et al.
(2014), Clarke (1913) e Vinn et al. (2005, 2009, 2010, 2013, 2015), raramente se
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discute sobre a biologia desses bichos, menos ainda sobre a ecologia, ja que, na
maioria dos trabalhos, o enfoque € taxondmico. Porém como ja foi apontado
anteriormente, eles possuem a capacidade de formar tubos de diversas composi¢cdes
e habitar diferentes ambientes, sendo bastante diversos e bem adaptados a
mudancas ambientais. Logo, se supde que a partir dessas diferentes composicoes
pode-se levantar o ambiente de preferéncia e estabelecer uma conexdo com o
restante da fauna.

Até entdo, uma hipétese consideravel, € que esses vermes sdo organismos
oportunistas, que se sobressaem em ambientes disdxicos e andxicos. Segundo
Ekdale e Mason (1988), ambientes bentdnicos disaerdbicos tipicamente suportam
comunidades esparsamente populadas por organismos de corpo mole depositivoros,
0 que se enquadra na definicdo dos vermes tubicolas. Entretanto, 0s mesmos autores
comentam que em substratos totalmente oxigenados, que tipificam alta energia,
muitos comportamentos de tracos fosseis sdo comuns, mas icnos de habitacédo (i.e.
dwelling burrows) de suspensivoros predominam (EKDALE; MASON, 1988), ou seja,
apesar de os autores n&o definirem com exatiddo quais organismos foram
responsaveis pela producéo desses icnos, ha fortes indicios de serem pertencentes a
vermes que escavavam 0 solo, com um comportamento recorrente.

Sobre a Familia Serpulide (tubos calcarios) Vinn et al., (2012) acredita que o
grupo é bem-sucedido, tendo ampla distribuicdo batimétrica, desde regibes mais rasas
as zonas abissais, bem como distribuicdo geografica cosmopolita.

Bosetti et al. (2014) comenta que tubos de vermes produzidos por Polychaeta
tubicola aglutinante sédo registrados para o Givetiano inicial da Bacia do Parana
(Figura 44). Eles ainda acrescentam que Polychaetas tubicolas n&o incrustantes
possuem maior grau de independéncia de sedimentos instaveis, podendo ocorrer em
softgrounds. A ocorréncia identificada representa contexto de shoreface inferior a
offshore transicional (BOSETTI et al. 2014).

Em Vinn et al. (2015), os autores comentam que Annulitubus mutveii sp.
(tubos de composicao organica) (figura 44) quando vivos provavelmente formavam
clusters. Esses animais podem ter formado gregarios, mas néo eram ligados uns aos
outros. Além disso, eles ainda acrescentam que por enquanto é impossivel determinar
se eles ficavam enterrados em softgrounds, como poliquetas atuais, ou em
hardgrouds. Entretanto, a falta de sedimento mais duro na Sub-bacia Apucarana, que

€ em grande parte composta por silte e quase ndo possui coquinas, indica para a
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possibilidade de esses animais serem parcialmente infaunais, ficando enterrados
nesse substrato mais mole. Tavares (2022) ainda afirma que a falta de extremidades
de fixacao diferenciadas, somado ao fato da superposi¢cao dos tubos em arranjo quase
sempre caoético, sugerem que 0S organismos originais tenham sido rapidamente
soterrados por depdsitos de obrution como resultado de tempestades em regides de
maior profundidade.

Bright e Lallier (2010) atestam que componentes do taxon Vestimentifera
(tubos quitinosos) sdo encontrados principalmente em infiltracées de hidrocarbonetos
e aberturas hidrotermais.

Com relacdo aos Cornulitida (tubos calcéarios) (figura 44), embora suas
afinidades biologicas sejam ainda controversas, Vinn e M6&tus (2012) reiteram que
estes vermes possuem maiores afinidades aos lofoforados, como braquiépodes e
briozoarios. Além disso, de forma geral sdo registrados em sedimentos marinhos
rasos (ZATON; BORSZCZ, 2013; VINN; WILSON, 2013).

Vinn (2010) descreveu estratégias adaptativas no modo de vida dos
Cornulitida, que poderiam viver solitarios ou em agregados, incrustados no substrato,
cimentados ou ndo ao substrato, mantendo a posicao de vida e sendo endossimbionte
seletivo. Sobre este aspecto de incrustacdo, os tubos calcarios normalmente
cimentados a uma espécie hospedeira se assemelha a espécies fosseis e recentes
de poliquetas tubicolas, como os serpulideos (VINN; MUTVEI, 2005; VINN; MUTVEI,
2009).

Diante disso, evidencia-se que eles eram passiveis de habitar diferentes
ambientes com variados niveis de oxigenacdo, salinidade e sedimentacdo. Logo,
espera-se encontrar esses poliquetas presentes em todas as paleocomunidades.
Entretanto, visualiza-se em especial, uma abundancia crescente conforme a
profundidade das aguas aumenta. Isso acontece principalmente porque esses vermes
sdo considerados animais oportunistas, portanto, em ambientes menos propicios a
sobrevivéncia de outros taxons, eles sdo mais passiveis de prosperar. Por outro lado,
também deve-se levar em consideracao o viées de fossilizacéo preferencial para esses
animais em determinados locais, o que pode afetar a interpretacdo paleoecoldgica.
Portanto, o que foi levantado aqui ndo passam de suposi¢des que necessitam de

maior aprofundamento para serem comprovadas.
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Figura 44- Diferentes espécies da classe Polychaeta (Vermes tubicolas).
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Legenda: A- Polychaeta aglutinante (escala 1 cm); B- Cornulites (escala 1 cm); C- Tubicola indefinido
(escala 1 cm); D (escala 2 cm), E e F- Annulitubus sp. (escala 1 cm).
Fonte: Adaptado de Tavares (2022).
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9 GUILDAS TROFICAS E GRUPOS FUNCIONAIS

Dentro dessas palecomunidades, as seguintes guildas com seus grupos

funcionais foram identificadas:

9.1 Guildas Troéficas

Suspensivoros - composta por cnidarios como Colunaria, Paracolunaria e
Sphenotallus, mollusca como gastropodas e bivalves; lofoforados como
espécies de Lingulata, Rynchonellata (Figura 45) e Strophomenata;
equinodermas como alguns géneros de Crinoidea e Asterozoa e por fim alguns
trilobitas e vermes tubicolas. Possuindo sua maior abundancia em sedimentitos
referentes as porgcOes anteriores ou iniciais as superficies de inundacao
marinha (HORODYSKI; ERTHAL, 2017).

Detritivoros- composta por alguns trilobitas (figura 45); equinodermas como
Asterozoa e alguns vermes tubicolas. Possuem seus picos de abundancia nos
sedimentos relacionados as superficies de inundacédo marinha, pois o0 ambiente
com baixa energia e rico em matéria organica é favoravel para o
estabelecimento desse tipo de associa¢ao fossilifera (HORODYSKI; ERTHAL,
2017). Podem ser onivoros devido a mistura de matéria organica animal e
vegetal nos detritos. Alguns autores se referem a esse grupo alimentar como
depositivoros ou comedores de depadsitos.

Herbivoros macroéfagos- alguns géneros de gastropodes. Apesar de existirem
poucos estudos que tratam de invertebrados herbivoros durante o Devoniano,
assume-se que com o aparecimento da flora nesse periodo algumas espécies
provavelmente se alimentavam dela. Somada a isso, ha evidéncias de
comportamento pastador pela icnofabrica Psammichnites (figura 45), no
afloramento Itaytyba (figura 46) juntamente com o registro de restos de plantas
fosseis (phytodebris) provenientes de um sistema deposicional costeiro, com
marcante influéncia de fluxos de sistemas continentais (BOSETTI et al. 2014).
A abundancia de fragmentos de plantas (maioria “phytodebris”) indica influéncia
de agua fresca na transicao do offshore (BOSETTI et al. 2021).

Carnivoros - Apesar de muitos autores discutirem a possibilidade da existéncia

de carnivoros entre trilobitas e equinodermos como Crinoides e Asterozoa
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(FORTNEY; OWEN, 1999; GHILARDI, 2004; SCHEFFLER etal., 2013; FRAGA,
VEGA, 2020), até agora os achados nao delimitam sua presenca em meio as
associacoes fossiliferas benténicas da Bacia do Parana, entretanto, ha real
possibilidade de sua existéncia. Em meio aos carnivoros pode haver predacéao,
mas também alimentacdo com matéria morta ou moribunda. Alguns carnivoros
atuais (moluscos) apresentam radula que usam para rasgar, puxar ou cortar e
outros fazem furos em conchas calcéreas e ainda ha os que as engolem inteiras
ou as parasitam (BRUSCA; BRUSCA, 2013). Contudo, como depende de
sistema nervoso mais sofisticado e 6rgéo do sentido especializados, nem todos
0s animais sdo capazes de possui-lo (BRUSCA; BRUSCA, 2013), isso explica
a escassez de carnivoros predadores em meio aos invertebrados marinhos

bentdnicos do Devoniano.

Figura 45- Possiveis representantes das guildas tréficas.

Legenda: A- Australospirifer suspensivora (escala 1 cm); B- Encrinaster, habito possivelmente
oportunista ou detritivoro (escala 2 cm); C- Australocoelia suspensivora (escala 0,25 cm); D- Trilobita
Calmonideo possivelmente detritivoro (escala 2 cm); E- Gastropode possivel herbivoro (escala 1 cm);
F- Rastros da icnofabrica Psammichnite, no afloramento Itaytyba (escala 2 cm).

Fonte: A autora. Fotos B, D e E acervo do Grupo Palaios/Cnpq.
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Figura 46- Distribuicdo paleoambiental do afloramento Itiytyba demostrando a influéncia continental

no registro deposicional e o afloramento correlato Aldeia dos Pioneiros menos impactado por fluxos

continentais.

Fonte: Bosetti et al. (2021).

9.2 Grupos Funcionais

Pode-se assumir que existiam alguns grupos funcionais divididos conforme o

seu comportamento alimentar que possuiam funcdes especificas dentro da guilda

ajudando na manutencao do ambiente e da comunidade. Sdo eles:

Escavadores- Representam a atividade bioturbadora de comunidades
endobentbnicas climax que possuem alto potencial de retrabalhamento do
substrato, aumentando a oxigenagédo na TAZ e favorecendo a dissolucdo de
conchas previamente soterradas, sendo a que mais auxilia no processo
destrutivo com acéo direta na fauna bioturbadora (SEDORKO et al., 2017). A
Icnofacies Cruziana (figura 47), por exemplo, possui escavacdes horizontais e
verticais subordinadas, representando varias categorias etologicas, mas
predominando habito alimentar depositivoro e detritivoro (BUATOIS et al. 2002).
Além disso, alguns bivalves e os Lingulideos infaunais (figura 48) também se
enquadram na categoria de escavadores. Presente dentro da guilda de

suspensivoros e detritivoros.
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Figura 47- Representacdo esquematica da Icnofacies Cruziana.
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Fonte: Adaptado de Buatois e Mangano (2011)

Filtradores- removem particulas em suspensao na coluna d’agua (figura 48).
Possuem branquias e cerdas modificadas para coletar as particulas ou
constroem redes capazes de capturar o alimento. S&o menos frequentes em
superficies de inundacado marinha (ambientes mais estagnados), necessitando
de maior energia do meio para que o aporte de particulas em suspenséo possa
ser filtrado por seus sifées (RUPPERT; BARNES, 1996). Presente dentro da
guilda de suspensivoros.

Decompositores- fauna responsavel pela decomposi¢do dos restos organicos.
Estes depositivoros (figura 48) tém um papel muito importante na reciclagem
dos nutrientes, sem eles, restos organicos se acumulariam e 0 0xigénio
subsuperficial se esgotaria pela decomposicdo bacteriana. (BRUSCA;
BRUSCA, 2013, cap. 3). Presente dentro da guilda de detritivoros.

Predadores - consumidores secundarios responsaveis pela manutencéo da teia
alimentar e da abundancia de determinadas espécies. Considerados
limitadores da distribuicdo local (KREBS, 1985). Se existentes, provavelmente
estariam presentes dentro da guilda de carnivoros, porém, como ja discutido
anteriormente, existe a possibilidade da existéncia de predadores, mas néo ha
evidéncia féssil ou icnoldgica concreta dentro do ambiente bentdnico devoniano,

até o momento. Eco6logos consideram herbivoria (animais que se alimentam de
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plantas inteiras) e parasitismo (quando leva a morte do hospedeiro) como
atividade de predacéao (ver capitulo 15 de KREBS, 1985 e capitulo 4 de KREBS;
DAVIES, 1966), mas nesse trabalho considera-se apenas animais que se
alimentam de outros animais usando estratégias de caca e captura, pois em
material féssil € dificil inferir até que ponto herbivoros e parasitas interferem na
abundancia de suas presas/hospedeiros.

Pastadores - consumidores primarios que se alimentam de produtores como
algas, bactérias e plantas verdes, incluindo restos e detritos de plantas. Séao
responsaveis pela limitacao de suas abundancia e distribuicdo (KREBS, 1985).
Psammichnites (figura 48) é uma trilha de moluscos pastadores comum em
sitios marinhos cotinentais a rasos e zonas de offshore transicional
influenciados por delta no paleozoico (e.g., MANGANO et al., 2002a, b, 2003;
SEILACHER, 2007; ALONSO-MURUAGA et al.,, 2013). A presenca da
icnofabrica  Psammichnites monotipica no topo de acamamento lamoso
contendo as icnofabricas Taenidium e Chondrites indicam o aumento em
atividade de pastacdo nesses substratos de locais calmos, possivelmente
engatilhado pela frequente entrada de phytodebris (BOSETTI et al. 2021)

(figura 48). Presente dentro da guilda de herbivoros.
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Figura 48- Possiveis representantes dos grupos funcionais.

Legenda: A- Lingulideo infaunal em aparente posigdo de vida, usa escavacgado para adentrar o substrato
(escala 1 cm); B- Crinoidea usa seus cirros para filtracdo (escala 1 cm); C- Trilobita Calmonida
depositivoro (decompositor) (escala 4 cm); D- Asterozoa oportunista ou decompositor (escala 2 cm); E-
Phytodebris acumulados no afloramento Itaytyba (escala 2,5 cm); F- rastros da icnofabrica
Psammichnites (pastadores) (escala 3,5 cm).

Fonte: A autora, Fotos C e D, acervo do Grupo Palaios (Chpq).

A organizacdo desses conjuntos paleoecolégicos pode ser observada na

figura 49.
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Figura 49- Conjuntos paleoecoldgicos da Bacia do Parana organizados hierarquicamente.

Ecoespaco

Paleocomunidade
Pleurochonetes + Australocoelia

Legenda: Na figura pode-se visualizar o ecoespago sendo o conjunto de ambientes onde as
palecomunidades se distribuem, nele se encontram as trés palecomunidades propostas: Lingulideos
infaunais; Australospirifer e Pleurochonetes + Australocoelia. As quais apresentam as seguintes guildas:
Suspensivoros (com os grupos funcionais de Escavadores e Filtradores); Detritivoros (com o grupo
funcional de Decompositores) e Herbivoros com o grupo funcional de Pastadores), as trés
palecomunidades apesar de apresentarem as mesmas guildas e grupos funcionais compdes
paleoambientes diferentes e sua composicdo faunistica varia de uma para a outra, sendo a quantidade
hipotética de taxons dentro dos agrupamentos representada pelos circulos verdes.

Fonte: A autora.
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10 CONCLUSAO

1- Ao investigar as palecomunidades de Boucot em seu trabalho de 1971,
observou-se a falta de analises tafonémicas, incomuns para época. Ao aplicar essas
andlises concluiu-se que dentre as palecomunidades bentbnicas propostas por ele
(Lingula, Australospirifer, Eocoelia e Notichonetes) a palecomunidade Lingula
configura uma possivel tanatocenose, ndo caracterizando uma verdadeira associacao
e sim uma mistura de elementos transportados (shoreface ao offshore) ou
caracteristicos de time-averaging.

2- Trés possiveis palecomunidades constituintes da Biorregido Malvinoxhosan
sdo encontradas na Bacia do Parana: Lingulideos infaunais em shoreface superior ao
inferior, visiveis no topo da Sequéncia B e base da Sequéncia C; Australospirifer
presente do shoreface superior ao médio na base e topo da Sequéncia B e base da
Sequéncia C e Pleurochonetes + Australocoelia encontrada do shoreface inferior ao
offshore transicional na base da Sequéncia B.

3- As trés paleocomunidades sao resultado da observacdo em campo de material
in situ e em posicdo de vida, armazenado no laboratério de Estratigrafia e
Paleontologia da UEPG e seguem principios da tafonomia.

4- Decidiu-se manter o tipo de nomenclatura das paleocomunidades (género mais
abundante dentro da comunidade) escolhida por Boucot (1971) devido a consagracao
por uso no meio académico.

5- A mudanca de nome de Lingula para Lingulideos infaunais se justifica pelo
argumento de que o género Lingula ndo € mais considerado Paleozoico.

6- A paleocomunidade Pleurochonetes + Australocoelia € uma juncdo das
paleocomunidades de Notichonetes (Pleurochonetes) e Eocoelia (Australocolelia)
criadas por Boucot (1971), a mudanca na nomenclatura segue as mudancas de
nomenclatura taxonémicas para os géneros Pleurochonetes e Australocoelia.

7- Optou-se por manter a Paleocomunidade Australospirifer como proposta por
Boucot (1971) visto que foi possivel identifica-la em campo e em laboratorio como
proposto pelo autor, exceto por algumas ressalvas quanto a material transportado.

8- Dentro das paleocomunidades existem guildas tréficas, sendo a guilda de
suspensivoros, a guilda de detritivoros e a guilda de herbivoros presentes nas trés
paleocomunidades propostas. A guilda de herbivoros € mais propensa a ambiente

raso caracterizado pela presenca de plantas e resto de plantas continentais. Além
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disso, existe possibilidade da existéncia da guilda de carnivoros dentro das
paleocomunidades, mas ndo ha evidéncias fésseis ou icnholdgicas concretas até o
momento.

9- Seguindo a hierarquia ecolégica, dentro das guildas existem alguns grupos
funcionais responsaveis pela manutencdo dos paleoambientes, sdo eles:
Escavadores (suspensivoros e detritivoros) produtores de tubos que ajudam na
oxigenacdo do substrato; Filtradores (suspensivoros) que removem particulas da
coluna d’agua evitando seu acumulo; Decompositores (detritivoros) que fazem a
reciclagem de restos organicos; Pastadores (herbivoros) que removem plantas e
restos de plantas do ambiente; Predadores (carnivoros) que fazem o controle da
abundancia de algumas espécies (ainda nao comprovados icnolégica ou
fossiliferamente).

10- Crinoidea foi identificada tanto na palecomunidade de Australospirifer, quanto
na palecomunidade de Pleurochonetes + Australocoelia. Sendo divididos de acordo
com a tafonomia de seus pedunculos e anatomia de sua malha de filtracdo e célices.
Logo, a presenca de crindides pluricolunais e colunais associados indica maior
energia do meio e retrabalhamento, enquanto apenas pluricolunais indicam menor
energia e ambientes com somente colunais indicam energia intermediaria. Crindides
de malha aberta adaptados a condicdo de energia baixa devem ser mais bem
distribuidos entre gradientes de nearshore e offshore enquanto crindides de malha
densa sdo restritos a locais de alta energia (shorreface). Crinéides com calice pequeno
ocorrem em intervalos siliciclasticos finos (offshore) e os de célice grande em
intervalos de gréos grossos (shoreface). Presume-se que os com malhas densas e
calice grande sdo mais provaveis de fazerem parte da palecomunidade de
Australospirifer, enquanto os de malhas abertas e calice pequeno fazem mais sentido
na palecomunidade de Pleurochonetes + Australocoelia.

11- Conulata, apesar de haver trabalhos que apontam para a sua presenca no
offshore, s&o mais provaveis de estarem em ambiente de shoreface medio ao inferior
longe de ambiente muito energéticos que poderiam remové-las do fundo ou ambientes
menos energéticos e pouco oxigenados que prejudicariam sua sobrevivéncia, sendo
mais viaveis nas paleocomunidades de Lingulideos Infaunais e Pleurochonetes +
Australocoelia.

12- A classe Tentaculitoidea provavelmente esta desassociada de qualquer uma

das paleocomunidades, pois presume-se que o0 tamanho diminuto da ordem
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Tentaculita impossibilitaria a manutencéao desses animais por muito tempo ho mesmo
ambiente, sendo carregados por correntes para outras areas, enquanto as ordens
Homoctenida e Dacryoconarida dificilmente teriam contato com a fauna benténica por
serem plactbnicas de ambiente profundo. Entretanto essas suposi¢cdes precisam de
maiores investigacoes.

13- Vermes tubicolas, por se tratar de animais oportunistas possuem grandes
chances de serem encontrados em qualquer uma das trés paleocomunidades,
apresentando maior abundancia em ambientes dificeis para a sobrevivéncia de outras
espécies, como ambientes disGxicos ou pobres em nutrientes.

14-  Por fim, a utilizacdo da paleoecologia em conjunto com a tafonomia auxiliaram
satisfatoriamente para uma maior compreensdo dos paleoambientes e
paleocomunidades dentro da biorregido Malvinoxhosan, que apresenta grande

importancia num contexto global.
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