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Mèlla, L,H,C, (:1004 Análiro clârtlsfc;r dos Solrchitfd¡hnø Attíln,1940,,,

Figura 1- LocalizaÇão dos pontos de coleta de 8o¿r6fiardia rosêa no liloral dos eslados de Såo Paulo (A)
e Rio de Jeneiro (B). Ëm A, ponlos de coleta na reg¡åo de Ubatuba (pontos ll e lV, sêgundo
MA|jTELLATo & FR/\Nsozo, 1999); em B, na reg¡åo dè llha Grsnde onde, segundo TotulfiirAsi
(1070), conthãs de 8o¿,üfìû¡d¡a rose¿l s¿io freqüeiìles, Q po to nìâis åù sul, ð pariir da i¡hå,
corresponde à estaçåo 304 de ToMMA$t(1970)............ ...................,,....,,.20

FiguÌa 2- Locêìl¡zâçåo das principai¡ì ocorrêûc¡as de Bouchårdiinae e An¡¡kinetioinåô (fósse¡s e viventes),
grupos tìpicos do hemisfério sul. Fonte: lHËRlNc (1897), DÒËLLÒ-JURADô (1922), ArLAr\l
(1940â, 1940b), FuRauE & CANtAcHo (1949), Ërlorr ('1952), [ÍARINS (1952), LËvy ('1964),
RrcþrARDsoN (1973b, 1987, 1991, 1994), MANCEñtDo & GRtFFtN (1988), MALU[¡rÁNl (1990),
CoNcHEyRo (1981), MAcKtNNoN e/ at (1S93), MARr¡NÉz (1994), CRA¡G (1998), CAMAoHO o¿

a/. (2000), KOWALEWSKT el€/. (2002) e STMoES efê¿ (2004)........... ..........22

Figufa 3- A-F, alquns oxomplos de dobrâs altet'nadas, obsolvados nå comissura ântori0r das conchås cle
braquiópodes (em v¡stê fronlal e dorsal); A: rectifnår'giûada, B: unisulcada, C; pårasulcada,
D: un¡plicsda, E: plicosulcâda, F: sulc¡pl¡cada (segundo W¡LLIAMS et a¿, 1 997).................. 40

Ëigura 4- T¡pos de b¡co (representados na horizontal) e pediculos (representados na vsrtical), e suas

l-rsln r:e FrcuRAS

Figura 5- A-Ë, Posic¡onamento d0 foramê êm rêlâçäo ao þieo e placas clôlt¡diâis èm vâlvas ventra¡s de
braquiópodes (caráter 11); Aj anfitirido, B: submesolír¡do, C; permesolír¡do, D: hipotír¡do, H:
mesotítido, F: epitírido; G: exemplo de braqu¡ópode artiÕulâdo com forame apical tendo Él

ancoregem como modo de vida infer¡do; H: exemplo de braquiópode ât'ticulado com forame
venÌral tendo a fixação como modo de vida inferido (segundo WLL|AMS ef ât, 1997)........ 43

Figura ô" Septo na superfície intorna da valva veniral (Carartsres 14 e15). Fodø apresentar"se como
uma estrulura de lalgura constante, como em Bo.tchard¡a zitteli (A), ou estrutura com
extremidade anterior diferenciada, como observado em Bouchardia rosea (B), para
acomodãr, por exemplo, a extremidade elevacla do septo mediâno que se ergue a partir dâ

combinações observadas entre os táxons anal¡sadÕs (Caractêres 10 e '12).

l1s0 drì oo|,tol;t,r o¡ìla

F¡gura 7- Visåo interns das vslvas dorssis de Bouchardia rosaa (A) e Australiarcula arfesrana (B)
ilustrando os dois padrÕes de relevo do assoalho das conchas (caÉter' 16). Explicaçåo: BR-
braquldio; EP- espessarnento poslerior, PC- plataforma cardinal; PP- processo carciinall
Rec- relevo oirtular: Rer- relevo em formâ de l¡nhas ¡nclinâdås. Fonte- Elt|otr (1960).....49

Figura 8- Tipos de septos rnedianos (câracteres 1 7 a 19) observados entrè os tåxons ânalisados. Em A,
Ànakinetica cumingi em posição de vida infer¡da, com algumas feicöes morlológ¡câs
deståcsdas, t€is como a forma do septo (ånter¡omente elevådo, em azul) e sua posiçåo na
conch8, parte da musculalurâ (amsrelo) e pediculo (mârrom). Nolar as diferenças enlre os
denìais pèffis obsêrvâdos: B) Màgsdinella wooclsiana (septo med¡anaÌnente elevado); C)
A¿¡sfi¡rrârc¿,lâ arfesrana (sèptû snteriormente eslendido); D),4f,q¿,ânful8 rnso/ifå (seplo
ânter¡ormente reba¡xådo). Fonte- RtcHARDSoN (1994). ............,..,,........... 50

Figura 9- Esquemå mostråndÕ pårie då ånåiôrniå intBrnå de Rhynchonelliformeå, ilustïåndo as båses
dos septÕs medianos (em azul; cåráter 2'l) com lårgurê constante (ern A) e septos que se
estreitam antorio[menle (B e C), Hståo representados, tamþém, os tipos de encontro d¿l
extrem¡dado postorior do sðpto mediano com a plalaforma cardinal (câráter 21), ssndo
bífido (em C) ou nåo (B). Fonte- WTLLTA¡/S efal (1997c).,,,.,,.. ..........,..... 51

Figura 10- CaÌactorizaçäo dos braquídios obs8rvâdos 6nlro os táxÒns anâlisados (CaractÊre6 e4 â 29),
Em A, brâquidios representando padröes enconlrados em ,Anekneflc€ quming¡ (A3), em
formâ de lâço, e Ausfrararculã añes¡ana (A1) e Boucharctia rosea (AZ), amþas com
braquídio simples, sem formar lâço. Em B, ramos ascendentes dos braquídios com a regiåo
posterìor livre (81), oomo encontrado nos Bouchârdiinae, ou regiäo posterior unidâ,
formando låÇo (82), öomo em Anak¡neticâ cLtming¡. Em C, tâmos descendentes dos
brâquídios, que podèrn èstar fixâdos apenas ao seplo mèdiâno, como em Malle¡a
pû¡tlandica (C2), ou estar fixàdos ao septo e ã platsforma cårdinal (cturâ), Õomo em

r:i

valva dorsal

42
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ALtstnl¡arôula ar¿es/ana (O1) e Ának,he¡r-ôa c¿,rnflg¡ (C3). Em D, lipos de fixaçåo dos r€ìmos
ascendenles åo septo medisno onde podem estar fixados à sua extremidade, ùomo em
BoLrchardia roseâ (DZ) e Anakiùet¡ca c¿rrr,,irgi (D3), ou em uma posiçåo intermediária enlre
o lopo e a bRse do {¡epto, coffro observado erfì ,Ausf¡'¿?/iarculü á¡fesia/1¿ì (D1), üxplic¿içöo:
BR- braquíd¡o; EP- espessamento poslerior; PÇ- plåtaformâ eardinal; PR- processo
c¿ìrdinâlì RA- râmo âscendonte; RD- ramo descôndsnts; SVì- sêplo mediano....... .......... 53

Figurã 1'l- Repr6sentaçåo esquemåtica da estrutüra då cård¡nål¡É dos Rhynchonelliformea, com seus

F¡gurå 1e- Visla pârcial das regiöss po$teriores de eonchas de þraquiópodes: Õstrôficâ (A) e astrófiÇa (B)

Figura 13- Represenlaçåo esquemática de pârte cia c8rdináliâ (valva dorsal) exerrìplifioando os t¡pos d?
processo cardinal (caráler 32); A: bilobado (tloucârdlnoos), Bt bilobado com sulcos em
forÍìâ de 'V' invèüido (Bouchardiinae), C: trifido (Anakineticinaè), D: tÌansverso
(Terebratellinae). Fonto- RlcHARosoN (1991),.............. ............................57

Figura 14= lnteraçöes entre estrulurss ds charno¡ra (caráter 34) de Bol¡chard¡a rosea. Ëm A e C, visåo
interna dâs valvas ventral (W) e dorsal (VD) (respectivamente), com 16presentação das
pl¡noipåis estruluras då chårneila e que panic¡påm da å¡liculaçåo enlÌe ås valvås. Notar
que, além cle dentes e fossetas, å reg¡ão eontå eom $ulcos (S1,S2, 53, 54) e cristâs (Ci,
e2, C3, C4) que interagem, reforçsndo â uniâo entre as v8lvas, Hssa ¡nteraçäo poele ser
melhor observada em B, representando um öorte lransversal (X - Z e X'- Z') na região
posteriôr de um èspécime arliÕulado feôhado...... ... ... ............,........58

Figura 15- Esquemâ simplificado ilustfando parte da ânatomiâ ¡nlêrnâ dos Rhynôhonelliformea, com
destaque para o número e posiÕionsmento dss csvid8des na parode anlerior dq cardinália
(caraclerès 37 e 38) e a relaçåo dessas feiçöes com outras estruluras morfológicas (e,9.,
septo, cardinália). ...............,............... 60

Figura 16- Diagratna exemplificando o crescimento do lofóforo de brsquiópodes atuais (carátsr 3g); cada
representaçåo mostra uma visão, em perspoctiva, do eixô braquial; as setas ao longo dos
eixos brsquiais indicam o sentido de trånsporte de pånfculas de comida até a boca,
indicada em vermelho. Abaixo, detâlhes da âRåtor iå de um lofófo[o plecloloio e sou
braquidio. Fontô- WìLLìAMS et al. (1997)........... .............62

Figura 17- Conchas, pediculos e modo de vidå (Õåråcteîes 40 so 42) ,qtribuidos â Terebrafellä (Aì para
comparação), Magadinella (B) e Anah/],etica (C). De cima para baixo estão [epresentacias
as conchas em v¡sta dorsal (4, B, C), o pedículo em relaçåo åo b¡co (D, E, F,) e o s¡stemâ
ped¡cular e modo de vida (/.e., f¡xo ou livrc; G, H, l) dos táxons. Os músculos adjuslores
(ventra¡s ô dorsa¡s) e pêd¡culares médios unem as duas valvas aos pedículos, sejam eles
transit¡vos (G) ou inertes (H, l). Selas mâiores ind¡cam a movimenlaÇâo geral das conchas
proporcionadas pela contração dos músculos (setas menores). Fonte- RtcHARDsÒN

elemenlos ¡ndividual¡zados (caráter 30). Fonte- WtLLta¡/s ef ål (1997).

(caráter 31). Fonte- WTLLTA¡¡s ef a/. (1997)

To$o do Do¿¡¡o¡ðrrêr¡n

',,,,....... ' ' '.. '... '. '.. '. 56

Figura 18- EspessaÍìento de paûe do assoslho da vûlva dorsal, margeando a cicatriz do músculo
didulol eÍì Australiatçula artesiana (câråter 43), Ërn A, visåo internâ dâ vâlvâ ciorsal, onde
se nola a posiçäo do reforço da cicah¡z muscular em rêlaçäo âo seplo mediano. Êm B,
corte transversal evidenciando, a padir da mârgem (m) em diteção ao oentro da concha, a
posiçåo do reforço (r), da ciÕatÌiz do rnúsculÒ d¡dutor (Õ) e dù seplo rrìediano (s). Fonte-

........... 56

Ë¡gura l9- Clsdogramas de consenso estrito (A) e sem¡-estrito (E) (L= 98; Cl= 0,490; Rl= 0,745; RC=
û,365), com diferentes topologias, obtidos a partir da análise de máxima pãrcimônia para
üåracteres não ordenâdos (veja detalhes då análiso no toxto). Cores i dicam láxons do
grupo ìnterno (verde) e externo (lâranja),,,.,,,,.,,...,....,.... ..............,,..........66

F¡gura ?0- Clsdogramâs de consenso estÌ¡to (A) e serni-estrito (B) (L= 98; Cl= 0,741; RI: 0,889; RC=
0,635), com d¡ferentes topolog¡as, obtidos a partir da snálise de pesagem sucessiva pârâ
carâcieres não ordenados (veia delalhes da ånálise no texto), Cores indicam táxons do
grupo irìtèrno (ve[de) ê exterrìo (l€ìrânjâ),,...,...,..... ,,,,,,,.,,,,,,,.,,,....,,,,..,,.,,66
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F¡gura 21- Olsdograms de consenso semiestrito Òbl¡do a partir de anál¡se de pesagem sucessiva (veja
explicação no texto) de carâctetes nåo ordenados, por algoì"¡tmo exato ('brânch-and-
bound'), mostrândo a distÌibuiÇão dos câräclores e sous ôslados. Em azul eståo ind¡cados
os números dos nós dos d¡fÉrerìtes rsmos (ve.ia Anexo 2),.,,,.,..............................,.,,..,,,.... 07

Figura 2?- ClådograÍìâs de consènso de m¿liorliì (A) oblidiJ rìpó¡ì ånáli$e de "boolstr¿ìp", cotrl os valores
dos clâdos ¡nd¡cados em velmelho; cladogrâma cle consenso sem¡-estrito (B), com
i dicaçåo dos vi¡lorè$ do índics de deaâimento de Brernel indiciìdos ern azu1...........,,.,,,,, 68

FIGURA 23- Esquema mostrando combinaÇåo de informaçöes filogenéticãs (cladograma), temporal e
paleogeográfica,paraos22táxonsonvolvidosnaaná1ise,,,,.,,,..................,,..........,...........73

F¡gura 24- Distribuiçäo dos Bouohardiinae e Anakinet¡c¡nâo dr¡râûte o Crèláceo infer¡ot e supgr¡or, com
base em indicaçÕes de literatura, e incluindo inforrnaçöos sobre as condiçöes clirnáticas
ijom¡nantes êm cada área. Com relorco tracejâdo (azul ê vermelho) os limites das zonas
lemperadas fr¡âs e quentes no hem¡sfér¡o sul. Mapas e legenda modificsdos do original de
"Palôomàp ProjôÒf' (SrÕTEsÊ, 2000; wwwscotese.com); setas Iaranjâ indicam sugeståo de
deslocåmenlo do Bouchardiinae prirniiivos a parl¡r do registro in¡ciâl na Austrál¡â .............94

Figurâ 25- D¡slribuiçào dos Bouchard¡¡nåe e Anakineticinåô durante o Paleoceno e Ëoceno inicial. com
base em ind¡caçöes de literatura, e inoluindo informaçöos sobre as condições climáticas
dornjnanles em cadå árê4. Com reforço tracejådo (azul ë vBrnìelho) os lim¡tes dås zonås
lemperadas fr¡âs e quênles no hemisfér¡o sul. Mâpâs e legonds modlfiÇados do original cle
"Paleomap Project" (ScorEsE, 2000; www.scolese.com); setâs verde e vermelha indlcam
deslocamento das espécies de BouchaÌdia patå o node e para o sul, rrspeotivamerìle, a
partir das espécies que hâbiiåram a rogiåo da Patagônia no Pâleoceno; s6tas amareias
indicam que Bouchardia antarÇtica ficou restrita à península Antártica.....,........,.,,........... 95

Figura 26- Distribuiçåo dos Bouchardiinae e Anakineticinao duranle o Eoceno médioffinal o Mioceno,
com base em indicações de literatura, ð incluindo informaçöes sobre as condiçöes
climáticas ciominanles em cada área. O intervalo total de duracão das espécies pode sei
obtido nos Ouad¡os 1 e 2. As espécies representadas no Mioceno teriam viv¡do duranle o
intervalo oligocerto-Mioceno. Com reforço tracejado (azul e vermelho) os limites das zonas
temperadas fr¡as e querìtes no hemisfério sul. Mapas e legenda modificados do original de
"Paleomap PÍoieot" (ScorEsE, 2000; wlvw,scotese.com); seta verde indica desloÇamento
dås êspécies dè Butchârdia pâra o nôrtei selâs ârnâtôlâs i dicam que Bouchardia

ltsc do Po{lto¡âr¡¡o,rf t

Figura 27- D¡stribuiçåo espacial de elemenlos do gênero Bouchardia (em Bmarelo), em 3 momentos ao
longo do Cenozóico (a- Paloógeno, b- Neógeno, c- Recento). As setas vermethas indicam a
rrìigraçåo rumÒ ao norte, como sugerido por MANCEñtDo & GRtFF|N (1g8g); selas negras
lndicam a movimôntåçåo pâra norte e sul dos táxons, rsprosêntândo påssos intetmed¡ários
dentro do padråo geral; ¡nterrogação representa a ausênc¡a de registro de BoucharclÍinae
nåAntártic8apósodesaparecimentod€)Souchardiaantarctica.....................................1j24

Figura 2Û- Rêconstruçåo peleogeogråfica dë parte ds América do Sul mostrando a d¡stribuiçåo espacial
de 4 espécies de Bouchardia no início do Eoceno. Nolsr s presença de uma gtande regiåo
ômersã (s€dimentaçåo não mar¡nha), podo têr influonc¡ado na distribu¡çåo dossos táxons.
VejB comontálios n0 tôxto. Legenda: Areas escuras* 6edimonlação não msrinha; áteas
brancâs= terrås emersâs; áreâs ainz€-claro= sed¡mentâção marinha; Fonte: ULTANA &

anfårcf,ba ficou restrita à Penínsulå Antårtica............

BTDDLE (1988)

'',',,,..-.96

.....128
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Foi realizada a investigaçåo cladístiea drs Bouchardiinae (Brachiopoda,

Terebrateliidae), braquiópodes comuns no regÌstro fóssil cenozóico da Argentina,

Uruguai, Antádica, Nova Zelåndia e Austrália, benr eomo, atualmente, na platðformä

brasileira. A história geológica do grupo remete ao limite Cretáceo/Terciário. O estudo

teve como Ðbjetivo central demonslrar que a análise das feiçÕes morfolégicas internas

e externas de conchas fósseis e atuais do braquiópodes possibilita a realizaçáo de

estudos claelísticos. Para atingir esse ehrjetivo faram avaliacJas as relaçÕes de

parentesco e a sistemática dos Bouchardiinae (Família Terebratellidae), bem como o

escopo de seus gtôneros, A análise envolveu os gêneros Bauchardia, Bouchardielta,

Neobouchardia e Malleia, tendo como grupo externo Adnat¡da, Atiquantuta,

Anakinetica, Australiarcula, Elderra, Magadina, Magadinella, Parakinetica, pilkena,

Pirothyris e Rhizothyris. A análise contou com 22 táxons (grupo interno e externo) e 43

caracteres. O cladograma (Cl= 0,714; Rl= 0,889; RC" 0,635) escolhido Çomo proposta

de trabalho apresentou topolôg¡a bem resolvida, com dois clados bem d¡st¡ntos. Um

delos, reúne todos os Bouchardiinae, tendo Mal/eia partlandiaa como iáxon basal, o

outro agrupa os Anakineticinae, incluindo Australiarcula aftesiana. Entre os

Bouchardiinae, a única indefiniçåo ficou por conta das espécies Bouchardia rosea e
Bouchardia transplatina, o que reforça a suspeìta de serem sinônimos. Entre os táxons

do grupo externo destaca-se a posição basal de Australiareula aftesiane.

Os resultados obtidos permitiram considerar que: a) a análise morfológica

interna e exterRâ de conchas de braquiópodes fésseis e viventes fornece dados

morfológicos adequados à análise cladistica; b) existem 2 clados disiintos no

claclograma escolhido como hipétese de trabalho, um representåtivo dos Bouchardiinae

e outro dos Anakineiicinae, incluindo Australiarcula ârfesrara, o que esclarece, de

nlomento a dúvida quantû å posiçåo desse gånero; e) a condiçåo dos táxons enquanto

gêneros válrdos e distintos foi reavaliada e foi proposta a sinonímia enlre Bouchardiella

e Neobouchardia, em favor da primerra, d) Bouchardia rosea e Bauchardia transplatina

não apresentaram diferenças morfológicas significativas e, somando-se a isso, sua

posiçåo na topologia obtida sugere sinonímia entre os táxons, em favor de Bouchardia

rosea (Mawe), 1823; e) o monofiletismo dos Bouchard¡¡nae fo¡ corroborado; f) foram

confirmacjas as 3 sinapomorfias já sugerirjas pela literatura, isto é, espessamento

ix
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poster¡or, processo card¡nal em forma de'V'e braquídio incompleto; g) a topologia

r:btida suporta a sugesiäo de que Bouchard,a rosÐâ e Anakinetica cuming¡apresentam

motfologia semelhante por compartilharem modos <je vicJa similares e nåo por

parentesco próximo; h) a proposta de classificaçåo rnais adequada para os

Bouchardiinae parece combinar opiniöes de RtcHARDsoN (1994) e BRUNToN (1996),

tornanclo válicla a Subfamília Boucharslilnae, composta par Bouchardia, Bouchardiella e

Malleia', i) a despeito da falta do registro estratigráfico de parto da história evolutiva dos

Bouchardrinae, foi identificada a evoluçåo em paralelo de dois grupos, um deles, de

duraçåo mais curta e restrito à Austrália e Nova Zelåndia, formado por Bauchardietla

creiacea, Bouchardiella (Nealsoucharrlia) minima e Mâlle¡a portlandica, e oLrtro,

formado por Bouchardiella patagonica, Bouchardiella Tbrgensrs e as espécies cie

Bouchardia, persistindo até o Reoente, tendo se elesenvolvido entre å Fenínsula

Antártica e a costa leste da América do Sul; j) além do padrão geral de migraçåo das

espécres de Bouchardia pärä o norie, forâm identif¡cados alguns pâssos intêrmed¡ários

nesse modelo, princ¡palmente quanto à migraçåo dø Bouchardia da Terra do Fogo

(Argentina) para a Península Antártica; assim, o modelo de "contínua migração das

espécies para o norte, sem retençåo de suas localidades prévias" estaria parcialmente

descariado, nåo invalidando, eontudo, o padlåo geral de migraçåo pala o norte.

Tase de Dotttonmenta
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A ciadistrc invest¡gät¡ûn of Bouchardiinae (Brachiopoda, Te¡"ebratellidae) was

carried out. ïhese brachiopods are common in tho Cenozoic fossil record of Argentina,

Uluguray, Antárct¡ca, New Zealand, Australia, as well as in the Brazilian shelf. The

geological history of ihe group can be tracked back until de Cretaceous/Tertiary

boundary. The marn gÐal of present study was to verify the hypothesis that

morphological analysis on internal/external features of extincVextant brachiopod shells

allow us io proceed a cladistic analysis for the group. ln order to achieve this goal, the

relationships and systematic of the Bouchardiinae (Family Terebratellidae) were

evaluated, as well as the scope of their genera. The cladistic analysis involved ihe in-

group taxa Bouchardia, Bouchardiella, Neobouchardia, Malleia, having Adnaûda,

Aliquantttla, Anakinetica, Australiarcula, Elderra, Magadina, Magadinella, Parakinelica,

Pilkena, Pirothyris, Rhizothyris, as the out-group. A total of 22 taxa and 43 characters

were evaluated. The cladogram used as work hypothesis (Cl= 0,714, Rl= 0,889; RC=

0,635) presented a well resolved topology with 2 distinci clades; one with all

Bouchardiinae, being Malleia porÍlandica the basal taxon; the other presented all

Anakineticinae, including Australiarcula aftes¡ana. The only unresolved relationship was

between Bauchardia rosea and Bouchardia transplatina, suggesting that both taxa are

synonymous. Among ihe out-group iaxa the basal position of Australiarcula arfeslana is

worthy to ment¡on.

The results allow us to consider that: a) the morphological analysis of

internal/external features of extinctiextant brachiopod shells supply irnportant

morpholog¡cal data for cladistic analysis; b) there are 2 distinct clades that are

representative of the ßouehardiinae ancj Anakineticinae, the ìater including

Australiarcula artes¡ana, bringing some new evidences on their systematic position; c)

the status of the genera, while valid and distinct tâxa was re-erraluatecj, anci resulted on

the propos¡tion of the synonymy between Bouchardiella and Neoboucharcfra, favoring

the former; d) Bauchardia rosea ancl Bouchardía transplatina did not share significant

morphological differences to keep them as distinct taxa. Thus the synonymy in favor of

Bauchardia rosea (Mawe) , 1823 is proposed; e) the monophyletic status of

Bouchardiinae was corroborated; f) 3 synapomorphies ever suggested by the literature

were confirmed, as follow. posterior thicl<enirrg of the shell, "V" shapecl cardinal process,

AgsrR,qc"r
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and incomplete brachidia; g) based on thê topology the condiiion of Bouchardia rosea

and Anakinetica curningi as ciistinct tåxa i$ re¡nf(rr6ed, Thus, the¡r morphological

sim¡lar¡ties are much more due to similar ecological pressures (or mode of l¡fe) than to

their close relationships; h) the classìficaiion crí bor.¡chardiid brachiopods seems to

combine the suggestions of RTCHARDSÕN (1994) ând BRUNToN (1996), validating the

Subfamily Br:¡uchardiinae, wilh Bouchardia, Bouchardiella, and Malleia; i) despite of the

lack of stratigraphic record of part of bouchardiid history, the parallel evolution of 2

groups was identified; one presenting a shorl interval, restricted to Australia e New

Zealand, and corresponding to Bouchardiella cretacea, Bouchardiella (Neobouchardia)

minima e Malleia paftlandica, and the other group eorrÉspond¡ng to Bouchardiella

patagonica, Bouchardiella jorgensis, and species of Bouchardia, with an almost

continuous record since the Cretaceous. This group evolved around the Antarctic

Peninsula and east coast of southern South America; j) in spite the general north

migration patiern preserrted by species o'f Bouchardia, some iniermediate sieps could

be recognized, specially the migration of Bouchardia toward the Tierra del Fuego coast

(Argentina) and Antarctic Peninsula. Çonsequenily, the previous pattern of contrnuous

northward migration of bouchardiid species without the retent¡on of previous locations is

only partially suppofied by ihe current data.

tese de Dolrúo¡ame¡lfo
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I. rNTRODUçÃO

Os braquiópodes do subfilo Rhynchonelliformeal são invertebrados marinhos

com abundante registro fóssil fanerozóico consistindo, muitas vezes, exemplo típicos

de fóssers-vivos (WtLLtAMs et al., 1997 c; BRENCHLEY & HARPER, 1998). A literatura

mostra que, pelo menos desde o século 19, esses organismos têm sido objeto de

estudo de paleontólogos e neontólogos, embora as investigaçöes tenham se

intensificado a partir da década de 1970 (WrluRvrs et al., 1997c). Como resultado, uma

ampla gama de informaçöes morfológicas, fisiológicas e moleculares está disponível

(e.9., RuDWrcK, 1970; DurRo & BoARDMAN, 1981; MAcKtNNoN ef a/., 199'1 ; Cooprn &

JrN, 1996; WtLLtA¡/s et al., 1997 c; SAVAZzI, 1999). Aspectos ecológicos e embriológicos

têm sido, no entanto, pouco explorados (e.9., WILLIAMS et a|.,1997c).

Os táxons atribuídos à Subfamília Bouchardiinae (Família Terebratellidae), como

definido por RTCHARDSoN (1994), const¡tuem o foco central das investigaçöes aqui

tratadas e, embora a história geológica desse grupo possa ser resgatada desde o limite

Cretáceo-Paleoceno (Mnruce ñìDo & GRrrrlru, 1988; RIcHARDSoN, 1994), pouco se

conhece sobre sua (paleo)biologia e evolução, quando comparado a outros grupos de

braquiópodes (e.9., Lìngulidae, Terebratellinae; W|LL|AMS et al., 1997c). A despeito

disso, sua presença em concentraçöes fossilíferas ricas em conchas de braquiópodes

do Terciário do Uruguai (e.9., MARTÍNEZ & VERDE, 1992; MARrÍNEZ, 1994) e Argentina

(e.9., MANcEñrDo & GRIFFIN, 1988; CAMAcHo et al.,2000), e a ocorrência comum de

Bouchardia rosea nos sedimentos de fundo da pìataforma continental e talude das

regiöes sul e sudeste do Brasil (ToN¡MAst, 1969, 1970a; KownL-ewsxr et a1.,200Oa,

2000b, 2000c; MELLo & S|N4öES, 2000; StMoES & KowArEWsKl, 2000; S¡¡¡oes ef a/.,

2000b, 2000c, 2004), const¡tuem importantes fontes de dados tafonômicos,

(paleo)biológicos, (paleo)ecológicos e evolutivos para o grupo.

Em estudos com organismos viventes fica evidente a vantagem decorrente da

possibilidade de utilizaçåo de uma ampla variedade de informaçöes (e.9., morfológicas,

embriológicas), embora os espécimes e suas características estejam sendo

observados em uma estreita fatia de tempo (CARLSoN, 1995). Esse quadro pode ser

complementado através dos fósseis que, a despe¡to da inerente l¡miiação de dados

fesc de Doutora ìento
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(e.9, embriológicos, fisiológicos), contribuem para uma visão mais ampla das

modificaçöes, especialmente morfológicas, que ocorreram através do tempo. Desta

forma, abordagens integrando essas informaçöes, como desenvolvido no presente

estudo, fornecem uma idéra mais precisa sobre a evoluçâo de um dado grupo

(Cnnlsott, 1995) De fato, os Bouchardiinae (sensu RrcHRRDsoN, 1994) e prováveis

formas afins (e.9., Terebratellinae, Anakineticinae), que contam com representantes

fósseis e viventes, apresentam uma ampla base de informaçöes morfológicas,

ecológicas e biogeográficas (Wtrrtnn,ts et al., 1997c), superando, em mu¡to, os dados

existentes para qualquer outro grupo de Rhynchonelliformea vivente (veja revisâo em

RtcHARDSoN, 1997 a, 1997b).

O exame atento das informações disponíveis sobre os Bouchardiinae e, de

maneira geral, sobre os demais Terebratellidae, permite a identificaçäo de diversos

aspectos da biologia e evoluçåo de seus membros que demandam investigaçöes

adicionais. Faz parte dessa relação, por exemplo, a ausência de embasamento

cladístico nas classificações propostas, até o momento, para o grupo (veja

R|CHARDSoN, 1991, 1994; WTLLTAMS ef a/., 2000b), mesmo transcorridos mais de 50

anos da proposiçåo e desenvolvimento da metodologia cladística (HENNIG, 1950, além

de atualizaçóes e complementos posteriores). Tendo ciência do quadro exposto até

aqui, a presente pesquisa pretende contribuir para uma caracterização morfológica

mais precisa dos gêneros e espécies de Bouchardirnae, servindo de base para a
determinaçåo das relaçöes de parentesco entre seus membros, bem como deste grupo

com os demais táxons da Família Terebratellidae (sensu RrcnnRDSoN, 1994),

fundamentada na metodologia cladística. A partir dos resultados obtidos seräo

avaliados aspectos evolutivos, paleoambientais e paleozoogeográficos que envolvem o

grupo em queståo, tendo como cenário o Oceano Atlântico Sul, durante o Cenozóico.

Tese de Doutoratnetrto
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2. OBJETIVOS

A presente pesquisa visa contribuir para o esclarec¡mento de diversos aspectos

nos campos da sistemática, evolução e (paleo)zoogeograf ia dos braquiópodes

Bouchardiinae, ao longo do Cenozóico, tendo como objetivo geral o estudo cladístico

desse grupo de organismos (Terebratellidae, Bouchardiinae) de ocorrência comum,

sobretudo, no Cenozóico do Brasil, Uruguai e Argentina. Para cumpri-lo, os seguintes

objetivos específìcos foram estabelecidost

a) avaliaçåo do escopo dos gêneros atr¡buídos aos Bouchardiinae;

b) avaliaçåo da consistência da Subfamília Bouchardiinae;

c) avaliaçåo do "siatus" da Subfamília Bouchardiinae,

d) confronto dos esquemas de classificaçåo existentes para o grupo (e.g., R|CHARDSoN,

1973b, 1991, 1994; W|LL|AMS et a/., 2000b, MACKNNoN & Lee, no preto) com os

resultados obtidos;

O cumprimento dos objetivos acima implica, por sua vez, na verificaçäo da

hipótese de que, mesmo com a perda das partes moles, uma regra no registro

paleontológico, o exame da morfologia interna e externa das conchas de braquiópodes

permite a obtenção de dados mofológicos adequados à análise cladística, sendo,

portanto, de grande interesse para a análise do registro fóssll, inclusive Paleozóico.

Tese .lø DÒulôrâtnêntô
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3. REVISÃO DOS CONHECIMENTOS

3.'l . EsrADo ATUAL Do coNHEctMENTo soBRE o cRupo

3.1.'1. Sobre a espécie Eouchardia rosea

Bouchardia rosea é um pequeno braquiópode articulado (cerca de 20mm de

ûomprimento) (Estampa 2), de coloração rósea, algumas vezes deìicadamente listrado

de branco, de ocorrência comum na costa brasileira, entre o litoral do Espíriio Santo e

Paraná (Torr,rvtAst, 1969, 197Oa, 197OIs, NoNAro & PETI, 'l 996; Norrtnro, 1999;

KoWALEWSKT et al., 2OOOa, 2000b, 2000c; Merro & S|MÕES, 2000; StMoEs &
KowALEWsKr, 2000; StMoES et al., 2OO0b, 2OOO:, 2004). Membros desse gênero têm um

registro quase contínuo desde o Eoterciário. De fato, segundo MRruceñroo & GRTFFTN

(1988), que estudaram a distribuiçåo temporal de Bouchardia, a espécie mais antiga é

Bouchardia conspicua, encontrada em sedimentos do cretáceo (Maastrinchiano)-

Paleoceno da Argentina.

Referências taxonômicas mais recentes para o gênero Bouchardia podem ser

encontradas no trabalho de MANcEñtDo & GR|FF|N (1988), sintetizando as informaçöes

até entåo dispersas na literatura. De caráter bastante geral, os autores não

promoveram uma revisão taxonômica, limitando-se a aceitar, ou nåo, sinonímias

previamente sugeridas e atriburndo 6 espécies ao gênero. lmportante, ainda, é o fato

de que, desde o trabalho de Levv (1964), nenhuma revisåo taxonômica foi realizada
para o gênero e, portanto, as sinonímias adotadas por MANcEñtoo & GR|FF|N (19g8)

necessitam ser avaliadas. Mais detalhes sobre a taxonomia e sistemática cle

Bouchardia serão apresentados adiante (ltem 3.1.2.)

A despeito de sua óbvia importância biológica e geológica, estudos com

Bouchardia rosea têm sido claramente negligenciados, a não ser pelas investigaçöes

tafonômicas que tiveram, recentemente, reconhecido avanço (e.g., ToRELLo ef a/.,

2OO0,2001 ,2002a,2O02b,2003a, 2003b; St[¡oES ef al.,2OO1: StMoEs & KowALEWsKl,

2OO2,2003; KoWALEWSKT et a|.,2002, RoDLAND et al.,2OO2,2OO3; ToRELLo & SIMöES,

2003; BARBoUR WooD et al.,2OO3; CARRoLL et a1.,2O03). Embora conhecida desde

1846-1847 com o estudo de G. B. Sowerby, uma descrição detalhada da morfologia,

tanto das partes duras quanto moles, e da anatomia funcional da espécie foram

apresentadas apenas na metade da década de 1990, principalmente através do estudo

TesÐ de DoutoÍatnento
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de Bnuuro¡r (1996) (mas veja também RtcHARDsoN, 1994, 1997b; BRUNToN ef a/.,

1996; WILLTAMS et al., 1997 c). No entanto, merece destaque o fato de que tais estudos

foram realizados com base em um número reduzido <ie exemplares (menos de 5)

sendo que, a despeito da reconhecida importância, séries ontogenéticas completas náo

estavam disponíveis (BRUNToN, 1996).

No campo da ecologia, o conhecimento existente para o grupo, até o início deste

projeto, esteve mormente fundamentado nos estudos realizados por To[¡MAst (1969,

1970a, 1970b) para Bouchard¡a rosea. Contudo, de acordo com investigações mais

recentes (veja KowALEWSKt ef al., 20O0c, 2OO2) o trabalho de ToMMAst (1970a)

encontra-se desatualizado, pr¡ncipalmente, por trazer observaçöes pontuais no espaço

e no tempo. É ¡nteressante notar que MANcEñtDo & GR|FFIN (1gBB) assumiram que os

atributos ecológ¡cos propostos por ToMMAs¡ (197 Oa), mantjveram-se aproximadamente

os mesmos através do Cenozóico, para as espécies do mesmo gênero e, apoiados

nesse ponto de vista, realizaram importantes conclusões sobre a evolução do oceano

Atlântico Sul (e.9., rearranjo dos padróes de circulaçåo oceânica), nesse período.

Pelo exposto acima, parece óbvio que a taxonomia, sistemática, morfologia,

história evolutiva e, em parte, ecologia de Bouchardia rosea, constituem temas ainda

inadequadamente investigados. Ao mesmo tempo, o estudo da origem, evoluçäo e

relaçöes de parentesco de Bouchardia rosea com outros Terebratellidae constituì parie

importante do entendimento da evolução e paleobiogeografia do Atlântico Sul, durante

o Cenozóico. Os constantes achados de exemplares (vivos ou näo) dessa espécie, nos

sedimentos de fundo na plataforma continental do sudeste brasileiro, forneceram

material para o estudo morfológico realizado no presente trabalho, envolvendo

comparação com as demais espécies do gênero.

3.1.2. Sobre os Bouchardiinae

Tesê cle Doutorañento

Embora Anomia rosea fosse conhecida desde 1 823, a descrição de Bouchardia,

e a conseqüente designaçåo dessa espécie como tipo do gênero (Bouchardia rosea),

foi feita em 1850 por T. Davidson. A partir do trabalho de lHERtNc (1897), até a metade

do século XX, muitas espécies foram atribuídas ao gênero (veja resumo no Quadro 'l 
).

De acordo com a síntese apresentada por MANcEñtDo & GRrrrr¡t (1988), apenas 6 såo

consideradas válidas (veja Quadro 1).

5



He,to, L.H.C. (2U)4) Análtso cladlstlca dos Bouchardttnae Altan, 1910.-

QuRono 1- ReuçÃo DAS ESpÉcrES pRoposrAs pARA o GËNERo Boucuanotn, coM
DESTAQUE pRRR Rs 6 espÉcres CoNSTDERADAS coMo VAL|DAS (*), E AS
s I l.tol't f u lRs PRoPoSTAS

Autor
OÀvnsõ¡1, lASO
Reeve,1861

lHenlnc, 1897
lHenlHo, 1903

Hurro¡1, 1905

lHenrnc, 1907
Bucrun¡1, 1910

Espécie
B. rosea
B. cumingi
B. fíbula

B. patagonica

Localidade Tipo

B. ¡hizoida
B. tanirina

THo¡usoru, 1918
Fenucuo, 1935
FuRoue &
Cn¡nqcno,1949

Nova Zelândia
Austrália
Austrália

B. angusta
B. antarctica
B. attenuata
B. elliptica
B. ovalis

Patagônia

Fo¡lre- THoMSoN (1918), LEVv (1964), OwEN (1980), RtcHARDsoN (1987), lvtnr.lcenloo a
Gnrrn¡l (1988), CRAtc (2001)

Nova Zelândia
Nova Zelåndia

ldade
Recente

Antártica
Antártica
Antártica
Antártica

Eoceno
Eoceno

Chama a atençäo o fato das espécies Bouchardia tapirina, Bouchardia tulipa e

Bouchardia rhizoida (Quadro 1) não terem sido consideradas por MANcEñtDo & Gnlrrlru

(1988). Na literatura consultada não foi constatada nenhuma proposta de sinonímia

para Bouchardia tulipa, e art¡gos ma¡s recentes sobre o gênero (RcHARDsoN, 1g73b,

1991, 1994; Mn¡¡ceñloo & GnlpnN, 1988) sequer mencionam a espécie. Do mesmo

modo, nas coleções investigadas no Brasil e no exterior, exemplares dessa espéc¡e

não foram verif¡cados. Por sua vez, Bouchardia rhizoida foi considerada espéc¡e-t¡po do
gênero Rhyzothyris, ereg¡do por THoMSoN (1915), portanto, Rhyzothyris rhizoida. Jâ

Bouchardia tapirina, descrita como Waldheimia tapirina, por HurroN (1873), e atribuída

a Bouchardia por Hurron (1905), foi referida ao gênero Stethothyris, por ALLAN (1960).

Mais recentemente, foi transferida para o gênero Aliquantula (CnRrc, 2001). O exarne

atento das descriçöes presentes na l¡teratura (ALLAN, 1960; CRAlc, 2001), para as duas

últimas espéc¡es citadas, sobretudo no que tange a morfologia de sua card¡nália e

braquídio, parece não deixar dúvidas de que pertencem a gêneros outros, que não

Bouchardia ou qualquer Bouchardiinae. Vale lembrar que desde o trabalho de Lew
(1964), sobre os gêneros Bouchardia e Bouchardiella do Terciário da Argentina,

Tase de Doulonmento

Paleoceno
Paleoceno

Nova Zelândia

Mioceno
Mioceno

Designação Atual
Bouchardia rosea*

Argentina

Anakinetica cumingi
Anakinetica cumingi

Plioceno-Mioceno
Plioceno-Mioceno
Plioceno-Mioceno
Plioceno-Mioceno
Plioceno-Mioceno

Bouchardia zitteli*

Bouchardiella
Rhizothyris

Paleoceno

patagonica

Bouchardia antarctica
Bouchardia antarctica
Bouchardia antarctica
Bouchardia antarctica

antarctica*

Neobouchardia minima
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nenhuma revisäo táxonöm¡ca formal foi real¡zada para o gênero. Entretãnto, sua

eÐmposição, ial qual sugerida por Mnruceñtoo & GRTFFTN (1988), embora necessite ser

avålìadå, foi adotada na presênte análisê,

De acordo com a designaçåo original de ALLAN (1940b), a Subfamília

Bouchardiinae seria composta pot Bouchard¡a, Bouchard¡ella e Neobouchard¡a, idéia

esta compartilhada por LEVY (1961, 1964) e WTLLTAMS ef ai. (1965). Por sua vez,

Malleia, até então atribuída à SubfamÍlia Nëothyrid¡näe (Famílìa Terêbrätèllidae), foi

considerada um Bouchardiinae, na reinterpretaçåo realizada por RTcHARDSoN (1973b),

posiçäo mantida em estudos poster¡ores (RrcHARDsoN, 1991 , 1994; BRUNToN, 1996) O

Quadro 4 (ltem 4.3.) traz as espécies atribuídas aos gêneros Bouchardiella e

Neobouchardia, ao pässo quê a ún¡cå êspécie relåc¡onåda âo gênëro Malleia é Malleia

portlandica (RrcHARDsoN, 1 994),

De acordo com WTLLTAMS ef a¿ (1965), a FamÍlia Terebratellidae, inclui as

subfamílias Terebratellinae e Bouchardiinae. No estudo dos Terebratellidae, realizado

por RTCHARDSoN (1994), foi discutida a posiçåo das subfamílias Anakineticinae e

Magadinae nesse grupo. As relaçöes entre as 4 subfamílias permanecem, contudo,

indefinidas. Conforme comentado por BRUNToN (1996), Bouchardiinae nåo se acomoda

satisfatoriamente em Terebratellidae (sensu Wtlunus ef a/., 1965), o que se deve,

sobretudo, à morfologia interna incomum de Bouchardia rosea (veja BRUNToN, 1996;

BRUNToN ef af , 1996), e à dificuldade na determinaçåo das homologias primárias entre

as estruturas da cardinália da valva dorsal de Bouchardia e os demais braquiópodes

Terebratellidae (veja Bnururoru ef a/,, 1996).

Adicionalmente, parece claro que o reconhecimento de homoplasia entre eles é

o principal desafio na sistemática dos Terebratellidae, situaçåo similar àquela

enfrentada no inicio dos estudos cladísticos com bivalves fósseis do Paleozóico da

Bacia do Paraná (SIMöES et al., 1997 , 2000a; Merlo ef a/., 1998, 1 999; MELLO, 1999).

lsto ocorre po¡s, èspéc¡es dê diferentês grupos podem responder de maneira

semelhante a pressöes ambientais semelhantes (veja RTCHARDSo¡I, 1981b, 198'1c).

A evolução da Subfamília Bouchardiinae, foi rapidämêntê discut¡da por LEVv

(1964). Segundo a autora, a descoberta de Australiarcula, do Albiano da Austrália,

tornou mais clara a evoluçäo da subfamilia. Além de ser o Terebratellidae mais antigo,

apresenta a cardinália idêntica à de Bouchardieila, sendo excluído do grupo apenas

pela presença de ramos descendëntes no braquid¡o, ausênte entre os Bouchardiinae.

7
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Desta forma, segundo a autora, parece clara a origem de Bouchardiel/a a partir de

Australiarcula, provavelmente por regressão dos ramos descendentes do braquidio

(LEVv, 1 964). Modificaçöes sucessivas na charneira (e.9., transformação dos dentes

anteriores em sulcos em forma de 'V') caracterizariam Bouchardia (LEVY, 1964).

3.1.3, Sobre a Famíliå Terebratellidae

- Sistemática

As relaçöes entre Bouchardiinae, Terebratellinae, Anakineticinae e Magadinae

(Família Terebratellidae, sensu RToHARDSoN, 1994) permanecem, ainda, carentes de

umä abordagem rigorosamente cladística, Portanto, o presente estudo oonstitui um

passo importante na compreensão das relações de parentesco entre esses grupos.

Até recentemente, a visåo que se tinha da classificaçåo dos Terebratellidae era

a fornecida por RtcHARDsoru (1994), sintetizando o conhecimento acumulado sobre o

grupo (e.9., ALLAN, 1940a; ELLrorr, 1965; CoopER,1970, 1973, 1981 , 1982; RuDWrcK,

1970; MCCAMMoN, 1973; FosrER, 1974, 1989; Rtcnenosotrt, 1973b, 1975a, 1975b,

1980, 1981a, 1981b, 1981c, 19e7, 1991 )na tentativa de definir seu êscopo. Segundo

RTcHARDsoN (1991 , 1994), fariam parte as subfamílias Anakineticinae, Bouchardiinae e

Terebratellinae, no Hemisfério Sul, (veja composiçåo gênérica no Quadro 2), e
Magadinae na Europa.

Esta visäo começou a mudar com o artigo de WILLIAMS ef a/. (1996), revisando a

classificação supra-ordinal e suplantando as propostas anteriores de Colltt¡s ef a/,

(1988, 1991), CARLSoN(1990, 1994, 1995), HoLMER(1991 ), CuRRyefai (1991 ), Coneru

(1992, 1994), Popov ef a/. (1993), BAssEr ef a/. (1994), HoLMER et a/ (1995), entre

outros, (veja também MACKTNNoN et al., 1991; R|CHARDSoN, 1994; BRUNToN ef al, 1 995,

1996; BRUNroirr, 1996; CoopER & Jt¡r, 1996; WLLTAMS et al., 1997a, 1997b,2000a,

2000b para um histórico dos dêbates sobre a classif¡cação dentro do filo). De acordo

com WTLLTAMS ef a/, (2000a), as l¡mitaçöes que governam a proposiçåo de uma

classificaçåo filogenética såo evidentes e dlf¡cilmentê superadas. Considerou,

adicionalmente, que a classificaçåo proposta por Wtt-ltnus ef a/. (1996) foi capaz de

acomodar todos os táxons de braquiópodes ãtuãlmente reconhecidos, sendo flexÍvel o

bastante para incorporar futuras mudanças, tanto no que diz respeito aos grupos

externos (e S , demais lofoforados), quanto a novos caracteres fornecidos,

8
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principalmente, por pesqu¡sas embriológicas e genét¡cas em espéc¡es viventes.

Contudo, desde então, nenhum artigo tratando especificamente de aspectos da

sistemática dos Terebratellidae foi registrado.

QuRono 2- Co¡¡posrÇÃo DAS 3 suarRrüllrRs oR
FAMÍLIA TeReSRATeLLIDAE COM

REpRESENTANTES No Hel¡rsrÉnro Sul
Superfamília Terebratelloidea King, 1850

Famf lia Terebratellidae King, 1850
SubfamÍlia Bouchardiinae Allan, 1940

Gênero Bouchardia Davidson, 1850
Gênero Bouchardiella Doello-Jurado, 1922
Gênero Malleia Thomson, 1927
Gênero Neobouchardia Thomson, 1 927

Subfamília Anakineticinae Richardson, 1991
Gênero Anakinetica Richardson, 1 987
Gênero Adnatida Richardson, 1991
Gênero Aliquantula Richardson, 1 991
Gênero Australiarcula Elliott, 1 959
Gênero Elderra Richardson, 1991
Gênero Magadina Thomson, 1915
Gênero Magadinella Thomson, 1915
Gênero Parakinetica Richardson, 1 987
Gênero Pilkena Richardson, 1991
Gênero Pirothyris Thomson, 1927
Gênero Rhizothyris Thomson, 1915

Subfamília Terebratellinae King, 1850
Gênero Aerothyris Allan, 1939
Gênero Aneboconcha Cooper, 1973
Gênero Austrothyris Allan, 1939
Gênero Calloria Cooper & Lee, 1993
Gênero Diedrothyris Richardson, 1 980
Gênero Dyscritosia Cooper, 1982
Gênero Fosteria Zezina, 1980
Gênero Gyrothyris Thomson, 1918
Gênero Jaffaia Thomson, 1927
Genero Magasella Dall, 1870
Gênero Magella Thomson, 1915
Gênero Magellania Bayle, 1880
Gênero Neothyris Douvillé, 1879
Gênero Pachymagas lhering, ',l903

Gênero Stethothyris Thomson, 1918
Gênero Syntomaria Cooper, 1982
Gênero Terebratella d'Orbigny, I 847
Gênero Victorithyris Allan, 1940
Gênero Waiparia Thomson, 1920

Tosa de Doutoramento

Neste

finais deste

Forure- RrcnRRosor.¡ (1 994)

contexto, um ponto relevante, e que afeta

projeto, diz respeito à situação atual

I

l

l

sobremaneira os resultados

da sistemática da Família
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Terebratellidae, frente à revisão recentemente apresentada (Wtlunus et al., 2000b;

MncK¡¡¡lor.¡ & Lee, no prelo), tendo como base os resultados de WultRlus ef a/. (1996).

A publicaçäo do segundo volume de Treatise on lnve¡tebrate Paleontology

(Brachiopoda), tornou parcialmente disponível uma nova classificação para o Filo

Brachiopoda, apresentando apenas os táxons acima da categoria de Família. Trouxe

como principal novidade, de interesse para o presente trabalho, a proposta da

Superfamília Bouchardioidea (veja reprodução parcial no Quadro 3) ao lado de 7 outras

superfamílias, dentro da Subordem Terebratellidina (veja também MncKlNNoN & Lee,

no prelo). De acordo com esses dados, a Subfamília Bouchardiinae foi elevada à

categoria de Superfamília Bouchardioidea, e sua composição (Quadro 3) reafirma a

presença de Malleia, como proposto por RlcHRRosot,l (1973b), além de incluir

Australiarcula, anteriormente um Anakineticinae (Quadro 2; veja também RlcHRRosott,

19e4).

Têse da Douloremenlo

Qunono 3- SupERrnufuRs RtRtaufoRs À
SupeRoRoeM TEnEaRATELLIDINA coM
DETALHE PARA A COtr,tPOSlçÃO DA

SuprnrR¡¡rllrR Boug-rARDrot DEA

Ordem Terebratulida
Superordem Terebratell idina

Superfam ília Zeillerioidea
Superfam ília Kingenoidea
Superfam ília Laquoidea

Superfam ília Platidioidea
Superfam ília Kraussinoidea

Desta maneira, nota-se claramente um conflito entre a classificação de

R¡cHnnosoN (1994), ponto de partida do presente projeto, e a nova proposta de

MncKlru¡¡or.¡ & Ler (no prelo). No entanto, é importante notar que os procedimentos da

Fo¡rrg- MacKtr.r¡ror.¡ & Ler (ruo enelo)
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anál¡se cladística aqui proposta näo seråo afetados de mane¡rå decisivá por êssâs

fnudanÇas, uma vez que os táxons empregados (táxons terminais) correspondem a

gêneros e/ou espécies, e nåo a categorias taxonômicås mais åbrangentes, ele maneira

que, independentemente da classificaçåo adotada, permanecem válidos. No entanto,

åo final da análise os resultados seråo interpretados e, aí sim, confrontados com as

propostas de classificaçåo existentes. É neste ponto que as recentes modificaçôes,

trazidas pela literatura, poderão ter algum efeito. De qualquer forma, informaçöes sobre

a composiçåo das demais superfamílias da Subordem Terebratellidina ainda não eståo

disponíveis, diflcultando a escolha de táxons para compor o grupo externo da presente

análise, tendo como base esta nova classificaçåo.

- Mor'fologia

A origem da Fâmília Terebratell¡dae (sensu RTCHARDSoN, 1994) teñ sido objeto

de investigaçåo, desde o início do século XX, e dados mais recentes (e.9.,

RTcHARÞsoN, 1973a, 1973b, 1994) sugerem uma origem ainda durante a existência do

Gondwana. Por sua vez, inúmeros aspectos da biologia (i.e-, morfologia, ecologia,

distribuiçåo) dos Brachiopoda encontram-se bem estabelecidos na literatura, estando

reunidos, em grande parte, em B importantes publicações (WTLLTAMS ef a/., 1965, 1997c;

RuDWrcK, 1 970; DUTRo & BoARDMAN, 1981 ; MAcKrNNoru el al, 1991 ; JAMES et al., 1992,

CoopER & Jrru, 1996; SAVAzz¡, 1999). Muitas vezes, os Terebratellidae såo utilizados

como modelo em uma sér¡e de abordagens (e.9., microestrutura, morfolog¡a funcional,

fisiologia) tratando de estruturas particulares da anatomia dos braquiópodes, tais como

pedículo (RrcneRosorrr, 1979; RTCHARDSoN & WArsoru, 1975a, 1975b; MAcKAy &

HEwrrr, 1978; RrcHARosoN, 1 981 b, '1 981 c, 1 987), musculatura (RTCHARDSoN &

WArsoN, 1975a, 1975b; THAYER, 1975; RTcHARÞsoN, 1987), pontuações da concha

(ïHAYER, 1986; PEcK ef a/., 1986), entre outras. Para o presente projeto, foram de

especial interesse ås informações morfológ¡cas apresentådas na sequência de

trabalhos realizados por J. R. Richardson, a partir da década de 1970 (e.9,,

RTCHARDSoN, 1973a, 1973b, 1975a, 1975b,1979, 1987, 1991, 1994, 1997a, 1997b).

Por exemplo, alguns estudos morfológicos sobre o pedículo (RIcHARDSoN &

WArsoN, 1975a, 1975b; MAcKAy & HEWrrr, 1978; RTCHARDSoN, 1979, 1981b, 1987) e

musculatura associada (RTcHARDSoN & WATSoN, 1975a, 1975b; THAYER, 1975;

ìt
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RtcHARDsoN, 1987) dos Terebratellidae, procuram estabelecer a correlaçåo entre essas

estruturas e o hábito de vida dos organismos. Nesse campo, o estudo de

Anakineticinae viventes (veja em RrcHARDsoN, 1984, 1987 , '1991 ) forneceu uma nova

visäo sobre a estrutura e sua função, confirmando sua variabilidade e estreita relaçäo

com o substrato. No entanto, essa visáo contrariava idéias, há muito estabelecidas, de

que a presença e dimensåo de um forâmen estariam relacionadas, respectivamente, a

um pedículo para fixaçåo permanènte è ao tamanho e força do pedÍculo (RrcHARDSoN,

1979, 1981b, 1981c)

- Ecologia

lmportantes avanços sobre o conhec¡mento (paleo)ecológico dos

Rhynchonelliformea foram registrados, sobreiudo nas últimas três décadas, com base

no estudo dos Terebratell¡dae (R|CHARDSoN, 1975b, 1979, 1981a, 1981 b, 1981c, 1984,

i987, 1991 , 1994, 1997a; RTCHARDSoN & WArsoN, 1975a, 1975b). Em geral, o aspecto

que recebeu ma¡or atençåo dos pesquisadores foi o estabelecimento da correta relaçäo

entre a morfologia do pediculo, sua musculatura associada (RrcHARDsoN & WATSoN,

1975a, 1975b; THAYER, 1975; MAcKAy & HEWrrr, 1978; RrcHARDsoN, 1979, 1981b,

'!981c, 1987; WTLLTAMS et al., 1997c), e o hábito de vida desses organismos (e.9.,

pediculos musculosos, ¡nertes e transit¡vos). Nessa ãbordagem merècèm destaque os

trabalhos de descriçáo de gêneros viventes de Anakineticinae (RtcHARDsoN, 1984,

1987, 1 991 ), evidenciando a ampla variabilidade do pedículo e confirmando sua

estreita relação com o substrato, contrapondo-se às idéias predominantes até entåo

(veja RrcHARDsoN, 1979, 1981b, 1981c), O reconhecimento dessa relaçåo tëm

importantes implicaçôes nos estudos biogeográficos e paleoecolégicos, visto que ¿

d¡str¡buiçäo dos táxons é governada pela öapacidåde particular de cada táxon colonizar

os substratos (RtcnRnosott, 1981c, 1997a, 1997þ).

Outro aspêcto decorrente das interaçöes ecológicas enlre organismos e

substrato é a ocorrência de possíveis homeomorfias (RrcHARDsoN, 1994). Foram

investigadas populaçöes de braquiópodes ãtuais com diferentes graus de

especialização em relaçåo ao substrato ou modo de vida, ficando evidente a

similaridade da rêsposta morfológica às pressôes arnbientais semèlhãntes

(Rtcnnnosott, 1994, 1997a). Segundo RTcHARDSoN (198'1c), 3 gèneros de

I2
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Bouchardiinae apresentam diferentes hábitos de vida, sêndo què Neobouchardia seria

cle vida livre, Bouchardia de vida livre e móvel, e Malleia uma forma fixada através de

pedículo muscular. .lå os Anakineticinae såo interpretados como sendo de vida livre,

especializados para vida em sedimentos grossos ("briozoan sands"), utilizando o

pedículo apenas para manter a posiçåo junto ao substrato. Esse grupo apresenta

conchas com grande espessamento posterior, originado, provavelmente, em resposta à

perda da função fixadorâ do pediculo, e atuando como um estabilizador da concha no

substrato (R|CHARDSoN, 1994; BRUNToN, 1996). Segundo RTCHARDSoN (1994), esse

modo de vida parece ser compartilhado com alguns Bouchardiinae (veja também

BRUNToN, 1996), sendo notável a similaridade morfológica enire este grupo e os

Anakineticinae. De outro lado, os Terebratellinae såo mais variados morfologicamente,

refletindo a adoção de estilos de vida mais diversificados, sobretudo ligados ao hábìto

fixador (RtcHnRDSoN, 1 981 c).

lnformaçöes (paleo)ecológicas para o gênero Bouchardia säo, de maneira geral,

escassas. Nos trabalhos realizados com as espécies fósse¡s nenhuma especulaçåo é

feita sobre o modo e ambiente de vida dos táxons, ficando restritos aos aspectos

morfológicos (veja, por exemplo, IHER|NG, 1897, 1903, 1907; Lew, 1964, R|CHARDSoN,

1973b; MANcEñrDo & GRTFFTN, 1988). A ecologia de Bouchardia rosea foi inicialmente

abordada por ToMMAsr (1970a) contribuindo para o conhecimento autoecológico da

espécie. Segundo esse autor, Bouchardia rosea ocorreria principalmente na plataforma

continental e áreas costeiras, em profundidades entre 1B e 26 metros, sobre fundos de

areia média a grossa e cascalho bioclástico, além de informaçöes a respeito da

salinidade e temperatura. Apesar de ser bastante incompleto e desatualizado

(KowALEWsKr et al.,2OO2, mais comentários no item 6.5.4.), foi durante quase trinta

anos o que existia de informaçåo ecológica para a espécie, influenciando investigações

posteriores, como de MANcEñrDo & GR|FF|N (1988), Nas recentes contribuiçöes trazidas

por KoWALEWSKT ef â/. (2oO2) e STMÖES ef al. (2004), o contexto ècológico de

Bouchardia rosea foi atualizado e complementado, sobretudo as informaçöes sobre

distribuiçåo espacial e batimétrica e possiveis relações com zonas de ressurgência na

quebra da plataforma continental (veja ltem 6.5.4. para comentários adicionais).
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3.2. A ApLrcAçÄo DA METoDoLoGtA cLADÍsrtcA NA lNVEsrlcAçAo DAs RELAÇÕES DE

PARENTESCO ENTRE GRUPOS DE BRAOUIÓPODES FÓSSEIS E VIVENTES

3"2"1" A integração entre eladística e Paleonfologia

O impacto do método cladístico na sistêmáticá é considerado profundo e

benéfico, tendo fornecido as bases racionais para uma classificaçäo, acessando,

objetivamente, a distribuiçåo dos caracteres, e afastando as abordagens um tanto

subjetivas e autoritárias do passado (FoRTEY, 1990). Atualmente, a idéia de que a

taxonomia deva ser filogenética, ou seja, os táxons propostos devam pertencer a

grupos monofiléticos, é amplamente aceita, seja em nível específico ou supra-

específico (oe Qurrnoz & GAUTHTER, 1990, 1992, 1994; CANrlNo & DE QuElRoz, 2000;

BRocHU & SUMRALL, 2001)

Mas qual papel cabe aos fósseis nessa përspectiva, levando-se em conta o

caráter, muitas vezes, fragmentário do seu registro? É importante que se tenha em

mente que os táxons fósse¡s, por serem mais antigos, retém muitos estados

plesiomórficos nåo vistos nos táxons viventes (DoYLE & Dotloonue, 1987; GAUTHIER ef

a/., 1 988; DoNoGHUE ef a/., '1989; HUELSENBECK, 1 991 ; WlENs, 2003) e, também, porque

são freqüentemente incompletos, significando que muitos estados não possam ser

determinados para muitos caracteres (WIENS, 2003), o que lhes confere uma

característica notavelmente incompleta. Por isso, os dados paleontológicos pareciam

não desempenhar um papel significåtivo na rêconstruçäo de filogenias de táxons

viventes, apenas conferindo incerteza às reconstruçöes filogenéticas (HENNlc, 1966;

NELsoN & PLArNrcK, 1981 ; PATTERSoN, 1981, 1982; SMlrH, 1984, 1994). Consideram-se

as definições de homologia como sendo as bases da análise filogenética mas, contudo,

nåo podem ser avaliadas para partes de organismos que såo desconhecidas. De fato,

para os cladistas de padråo (sensu FoRTEY, 1990), mais interessados nas relaçöes

entre organismos vivos, os fósseis contribuiriam, princ¡palmente, na determ¡naçäo da

idade dos grupos, discussôes paleobiogeográficas e, quando muito, na polarizaçåo dos

caracteres (HENNrc, 1966; FoRTEY, 1990; SMITH, 1994). Atualmente, esse caráter

incompleto dos táxons fósseis traz muita ausência de informações (t.e., missrng dafa)

para a análise, sendo amplamente considerado como o obstáculo mais significativo na

reconstruçåo cje suas relações (DoNoGHUE ef a/., 1989; HUELSENBECK, 1991 ; WlENs,
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2003) e fortalecendo as dúvidas sobre a utilidade dos fósseis em análises filogenéticas

com outros grupos de táxons viventes (PArrERsoN, 1981 ; Ax, 1987; W|ENS, 2003).

Por outro lado, novcls esforços conceituais e metodológicos (testes empíricos e

de simulaçåo) tentaram definir melhor o papel das informações paleontológicas nas

åbordagens cladísticas, visando sempre a utilização de todas as evidências existentes

(SMtrH, 1994), tanto para táxons quanto para caracteres, resultando em hipóteses de

relações mais fortemente corroboradas (KLUEGE, 1989; NtxoN & CARPENTER, 19964,

1996b; KEARNEY & CLARK, 2003). Estudos sobre o problema de como os táxons e

caracteres incompletos afetam as análises filogenéticas têm demonstrado que,

dependendo das circunstâncias em que såo empregados, eles podem melhorar ou

piorar a acurácia das análises (e.9., HuEtsENBEcK, 1991 ; WtENs & REEDER, 1 995;

WrENs, 1998, 2003; KEARNËY & CLARK, 2003; NoRELL & WHEELER, 2003). Estudos de

simulação indicam que aumêntándo o número de caracteres (HUELSENBECK & HlLLls,

1993; HrLLrs et al., 1994; HUELSENBECK, 1995; W|ÊNS & SERVEDIo, '1998) ou de táxons

(GRAYBEAL, 1998; Huus, 1998; Rn¡¡Nnun ef a/., 1998; WENS, 1998), independente de

serem completos ou nåo, pode haver melhora nos resultados filogenéticos (WlENs,

2003).

Como resultado dos esforços, os fósseis revestiram-se de grande importância na

determinaÇåo acurada das relaçóes de parentesco dos diferentes grupos de

organismos e na compreensäo da evoluçäo de caracteres (GAUTHIER ef ai., 1988;

DoNoGHUE ef a/., 1989; NovAcEK, 1992a, 1992b; WtLsoN, 1992; SMlrH, 1994), isso

porque são portadores de importantes informaçöes sobre caracteres e combinaçôes

únicas de caracteres (Cnnxe, 1985; GAUTHTER e¿ a/., 19BB; RnusxOLD & WERDELIN,

1991; SToDALL, 1998; KEARNEY & CLARK, 2003). São, ainda, essenciais na reconstruçåo

de padrões evolutivos e paleobiogeográficos, embora tais padröes näo possam ser

obtidos diretamente do registro, muitas vezes imperfeito e incompleto (FoRTEY, 1990;

SMrrH, 1994).

A adição de fósseis aos estudos cladísticos fornece uma amostragem mais

densa dos caracteres morfológicos do clado, aumentando as chances de

reconhec¡mento de homoplasias nos ramos terminais e de se chegar a uma topologia

correta (SMrrH, 1994). De fato, filogenias såo testadas, e se tornam mais robustas, com

o åumento do número de caracteres filogeneticamente informat¡vos utilizados. O

potencial dos fósseis para oferecerem acesso a novos caracteres é reconhecidamente
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limitado quando comparado ao de caracteres bioquímicos e genétìcos disponível para

táxons viventes. Por esse motivo os fósseis sempre teråo um papel subordinado na

determìnaçåo cie relaçöes filogenérticas. Contudo, eles têm auxiliado muitos cladistas

evolutivos no estabelecimento das relaçöes de parentesco de diversos grupos

(sobretudo invertebrådos e vertebrados), apresentando boa correlação entre o que é

expresso pelo cladograma e o que é expresso pelas rochas, auxiliando na construçäo

de árvores filogenéticas (FoRrEY, 1990; SMlrH, 1994, 2OO2: SIDDALL, 1998; ALRoY,

2OO2; FtsHER et at.,2OO2', WAcNER, 2002) e demonstrando que a evoluçäo dos

organismos (mesmo os extintos) pode ser, em grande parte, recuperada com sucesso

e, portanto, interpretada f ilogeneticamente através da análise cladísiica (para a classe

Bivalvra veja, por exemplo, HEANEY, 1995; WALLER, 1978, 1998; ScHNETDER, 1992,

1995, 1998a, 1998b; RooPNARINE, 1996i SlMoEs ef al., 1997, Sc¡trueloeR & FolGHlL,

1998; MELLo ef a/., 1998; ANELLI, 1999; MELLo, 1999; Cn¡¡peeLL,2002; GlRlBEr &

WHEELER,2002).

3.2.2. Panorama cladístico do Filo Brachiopoda

Tese clc Doutora¡nento

Na década de 1950, enquanto a comunidade c¡entífica começava a vivenciar e

debater os conceitos da sistemática filogenética, apresentados por HENNIG (1950), as

classificaçÕes existentes para os braquiópodes (e,9., BEECHER, 1891, 1895; THoMSoN,

1927) e suas bases morfológicas, eram revistas, sendo complementadas ou

substituídas por novas propostas (MulR-WooD, 1955; WILLIAMS' 1956). A década

seguinte marca o surgimento de novas classificaçôes (SARYTCHEVA ef a/., 1 960;

W|LLIAMS & RowELL, 1 965) que, embora sintetizassem todas as recentes

consideraçöes, nåo apresentavam, ainda, qualquer embasamento cladístico (WILLIAMS

et al., 20OOa). As primeiras investigaçöes para o grupo, valendo-se do método

cladístico, foram feitas pelo próprio HENNIG (1966; p. 145-154) para braquiópodes

viventes, numa tentativa de integrar a classificaçåo existente, com base na articulaçåo

das valvas, com uma que refletisse os amplos caminhos evolutivos dos braquiópodes

(WILLIAMS ef a/., 2000a). Como resultado, os Cran¡idae (braquiópodes inarticulados de

concha calcária) seriam mais próximos dos Rhynchonelliformea do que de outros

grupos de inarticulados de concha fosfática (e.9., Linguliformea), concordando com
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proposta anter¡or de Jope (1965), feita com base em observaçöes sobre a bioquímica

da concha.

De Iá para cá, a aborclagem cladística tem sido empregada, no esiudo das

relaçöes de parentesco entre diferentes grupos do Filo Brachìopoda, sobretudo a partir

de meados da década de 1980 (e.9., Rowell, 1981a, 1981b, 1982; GoR¡nrusrv &

Pocov, 1986; CARLSoN, 1990, 1994, 1995; HoLMER, 1991ìNIELSEN, 1991 ;PoPovefa/.,
'1993; BASSET et al., 1994; HoLMER ef a/., 1995; WILLIAMS ef a/., 1996, 1997a, 1997b'

2000a, 2000b; ANELLT, 1999i Jnecrs & CARLSoN, 2001; LrtcnroN & MAPLES, 2OO2). O

problema inicialmente considerado por HENNIG (1966), ou seja, a disputa sobre as

afinidades dos Craniidae, com evidentes implicaçöes no monofiletismo do Filo

Brachìopoda, constitui, ainda hoje, um desafio à utilizaçåo de um único caráter (r.e.,

articulação da concha) para definir os nÍveis hierárquicos mais altos dentro de um

grupo, que tem uma genealogia bem documentada e que se estende por todo o

Fanerozóico (Wtlunnrts et al., 2OOOa),

A despeito de recentes progressos, contudo, incluindo o uso da biologia

molecular, a taxonomia e sisiemática dos braquiópodes constituem, ainda, matérias de

grande debate na literatura (e.9., MAcKINNoN etal., 1991; RIcHARDSoN, 1994; BRUNToN

efal., 1995, 1996; HoLMERefa/., 1995; BRUNToN, 1996; Coopen&JlN, 1996; LoGANef

at.,1997, LürER & BARToLoMAEUS, 1997; WILLIAMs efal., 1997a, 1997b, 1998a, 1998b'

2oo0b; CoHEN ef a/,, 1 998a, 1 998b; CoHEN, 2000a, 2000b; E¡too, 2001 ; SAlro & ENDo,

2001 ; HoLMER, 2001 ; MALLATT & WINGHELL, 2002; NIELSEN, 2002; PRUD'Hotr¡¡¡e ef a/,

2002). As recorrentes investidas nessa questão, sobretudo a partir dos trabalhos de

CARLSoN (1990, 1995; veja também PoPov et a/., 1993; BAssEr et al', 1994; HoLMER ef

a/., 1995), produziram intensos debates sobre o monofiletismo dos Brachiopoda,

culminando na síntese apresentada por WILLIAMS ef a/. (1996), e adotada na mais

recente rev¡såo do lreafrse on lnvertebrate Paleontology (Brachiopoda) (WILLIAMS ef

a/, 2000b)

A análise dos trabalhos com abordagem cladÍstica, real¡zados para grupos de

braquiópodes, permite destacar alguns aspectos, tais como: a) o baixo númerÒ de

investlgações cladísticas com braquiópodes fósseis, b) o caráter amplo das

investigações, tratando, na maioria däs vezes, do filo ou categor¡as taxonômicas acima

de família, e c) o grande número de caracteres relacionados às partes moles dos

táxons, inacessíveis nas análises de exemplares fósseis, O número relat¡vamente baixo
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de estudos cladísticos com braquiópodes fósseis parece encontrar explicação na idéia,

largamente difundida na Paleontologia, de que alguns grupos de invertebrados, tais

como os bivalves, nåo apresentam caracteres sufjcientes para serem investigados sob

a ótica cladística (Sxelroru ef a/., 1 990; SKELToN & BENToN, 1 993; para opintâo

contrária veja HEANEY, 1995). No estudo evolutivo da Superfamília Spiriferoidea, ANELLI

(1999) identifica tais dificuldades no estudo do grupo, as quais estariam relacronadas,

provavelmente, ao alto índice de homoplasia, grande variaçåo ìntraespecífica e

ausência de sinapomorfias, por perda das partes moles. Contudo, estudos

rigorosamente cladísticos realizados para a Classe Bivalvìa, utilizando apenas dados

de exemplares fósseis (e.9., SlMoEs ef al., 1997; MELLo ef a/., 1998; ANELLI, '1999;

MELLo, 1999) ou sua combinaçåo com espécimes viventes (e.9., Wnllen, 1978, 1998;

SCHNETDER, 1992, 1995; RooPNARINE, 1996), parecem indicar que taìs dìficuldades näo

såo, primariamente, decorrentes da perda das partes moles nos diferentes grupos de

invertebrados. Esta consiatação sugere, particularmente no caso de grupos de

Rhynchonelliformea, que as dificuldades na análise estão mais ligadas ao

comportamento tafonômico próprio de suas conchas, que permanecem fechadas após

a morte do anrmal e decomposição dos tecidos mole, dificultando o acesso às feições

morfológicas internas e, conseqüentemente, restringindo o volume de informaçåo

disponível.
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4. MATERIAIS E MÉTODOS

4.1 . OBTENÇAo E oRGANtzAçAo Do MATERTAL ANAL|SADo

O material analisado é representado, sobretudo, pelos espécimes da Coleção

de Braquiópodes Genozóicos do Laboratório de Paleozoologia Evolutiva

(IBB/UNESP), que reúne umå grande quantidade de Rhynchonelliformea fósseis,

subfósseis e v¡ventes.

4.1.1. Obtenção de espécimes no litoral brasileiro

As coletas para obtençåo dos espécimes foram coordenadas pelos professores

Dr. Adilson Fransozo (Núcleo de Estudos de Biologia, Ecologia e Cultivo de

Crustáceos/NEBECC, IBB-UNESP) e Dr. Marcello Guimarães Simões (Laboratório de

Paleozoologia Evolutiva, IBB-UNESP), entre os anos de 1998 e 2002, contando com a

colaboraçåo de outros pesquisadores e alunos de pós-graduação do Programa de Pós-

graduaçåo do lnstituto de Geocièncias, USP. As coletas foram realizadas,

primariamente, como parte dos esforços para obtençåo de material para estudos

tafonômicos, geocronológ¡cos e paleoecológicos, desenvolvidos no Laboratório de

Paleozoologìa Evolutiva (lBB/UNESP) em colaboração com pesquisadores de Virginia

Polytechnic lnstitute and State University (Blacksburg, USA). lnicialmente, foram

amostradas as áreas nas quais os braquiópodes såo sabidamente mais freqtjentes, no

litoral de Ubatuba, SP ('Estaçåo 2'de MANTELATTo & FRANsozo, 1999; Figura 1a) e llha

Grande, RJ (èstaçöes de coleta de ToMN4AS|, 1970a, Figura 1b).

Em adiçåo, espécimes de Bouchardia rosea, obtidas durante o Projeto REVIZEE

(Programa de Avaliaçåo do Potencial Sustêntável dos Recursos Vivos da Zona

Econômica Exclusiva Brasileira/Score Sul/Bentos), através de 2 cruzeiros

oceanográficos (Nav¡o Oceanográfico Prof. W, Besnard) nas costas dos estados de

Såo Paulo, Espírito Santo, Rio de Janeiro e Paraná, entre 1997 e 1998, foram também

examinados. Uma síntese das estações de coleta e a lista taxonÔmica dos

braquiópodes obtidos aparêcem em KowALEWsxtet al. (2O02) e SIMÕES et al. (2OO4)

Uma lista com informaçöes adicionais sobre os exemplares de Bouchardia rosea

examinados é apresentada ao final deste documento (Anexo 1),
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4.1.2. Exame de coleçöes científicas

Após consulta blbliográfica e contato com pesquisådÒres pära local¡záção do$

exemplares de inte¡esse para o presente projeto, foram realizadas visitas a coleçöes,

no Brasil e no exierior, bem como empréstimo de material de coleçöes do exterior.

Foram examinados espécimes das coleçöes científrcas e didáticas do lnsiituto de

Geociências-USP (São Paulo), Museu Nacional (Rio de Janeiro), Musèo Argentino de

Ciencias Naturales (Buenos Aires, Argentina), Museo de Ciencias Naturales de La

Plata (Argentina), Universidade de la República/INGEPA (Montevidéo, Uruguai),

Southern Australian Museum (Adelaide, Austrália) e University of Otago (Otago, Nova

Zelåndia). Uma lista com os exemplares exam¡nados, e informaçöes adicionais, é

apresentada no final deste documento (Anexo 1 ).

4.1.3. Contexto geológico das ocorrências fossilíferas dos Bouchardiinae

analisados

Com o intuito de complementar as informaçöes fornêc¡das sobre os

Bouchardiinae analisados neste estudo, seräo comentados, a seguir, os contextoc

geológicos de suas ocorrências, embora nem sempre de maneira completa, devido à

ausência de tais informaçöes quer sejam no registro do material examinado ou nos

artigos científicos, o que denuncia o conhecimento estratigráfico aindä incipièntê para o

grupo,

Ëspéc¡mes de Bouchardiella patagon¡ca e Bouchardiel/a /brgensrs säo

provenientes de afloramentos nas proximidades do Golfo de San Jorge (Figura 2), na

Argentina, a prime¡ra espécie pouco ao norte do Pico Salamanca, sul da província de

Chubut, e a outra em Puntâ Casa Mayor, norte da província de Santa Cruz. Embora

localidades distintãs, os sêdimentos têriãm sido depositados durante o Neocretáceo-

Paleoceno (DoELLo-JuRADo, 1922; ELLrorT, 1952; Lew, 1964) Contudo, nåo existem

informaçöes lilológicas e estratigráficas ad¡cionais, na literatura consultada. FuRouE &

CAMAcHo (1949) apontam a existência de conchas de Bouchardiella patagonica nos

sedimentos da Formaçåo Rio Buêno, a mesma que contém conchas de Bouchardia

exigua, na Terra do Fogo, embora em afloramentos distintos. Já Bouchardiella Çretacea

é encontrada em depósitos, também do Neocretáceo, que afloram no oeste australiano
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(Figura 2) (Ellorr, 1952; CRAtc, 1999a). Na Bacia de Perth, ocorre na unidade

denominada Gingin Chalk, caracterizada por calcários porosos, de granulação fina, cor

branca, friáveis e ricamente fossilíferos (e.9., equinoides, bivalves, braquiópodes)

(CRnlc, 1999a, 1999b). Na Bacia de Carnarvon, Bouchardiella cretacea foi encontrada

em duas unidades distintas: a) Toolonga Calcilutite, com calcilutitos cinza-claro a

verde-claro no topo e calcários finos, mais porosos, na base, e rica em fósseis (e.g.,

crinóides, bivalves, braquiópodes); e b) Formaçäo Miria, onde predominam calcarenitos

de coloraçäo creme, com rica fauna de invertebrados (e.9., braquiópodes, gastrópodes,

amonoides) e vertebrados (e.9., terápodes, pterossauros) (Cnnrc, 1999a, 2000).

Tesa de Doutora,manto

l) Bo u churdicl la cte tuceo
R¡c¡r de cìnrafrm. ,ilúál¡e

fl boucardincos

fl ana<¡uincticineos

Figura 2- Localização das principais oconências de Bouchardiinae e Anakineticinae
(fósseis e viventes), grupos típicos do hemisfério sul. Fonte: luenlruc (1897),
Doello-JuRADo (1922), Alulr (1940a, 1940b), FuReuE & CnuRcHo (1949),
ELLrorr (1952), MART|NS (1952), Lew (1964), RtcHARDSoN (1973b, 19AT,
1991, 1994), Mnruceñloo & Gnlrrlru (1988), MnluulÁr,l (1990), CorucneyRo
(1991), MncKlttruo¡l ef a/. (1993), MnnrrruÉz (1994), Cnruo (1999), CRrr¡RcHo ef
a/. (2000), KowRlewsK et al. (2002) e sruóes et al. (2004)
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$obre o gênero Bouch ardia, a espécie mais antiga, Bouchardia conspicua, e

$ncontrada em afloramentos då parte superior das formâçöes Calafate e Mata Amar¡llå,

depositadas durante o Paleoceno. Ser-rs sedimentos caracterizam-se por uma sucessão

de arenitos médios, Õarbonáticos, Ievemente friáveis e cinza-esverdeados, âfloråntes

na província de Santa Cruz, Argentina (Figura 2) (FERUGLIo, 1949; MANcEñlDo &

GRTFFTN, 19BB; CAMACHo ef a/,,2000).

Os exemplares de Bouchardia exlgua citados pela literatura foram descritos para

os esträtÕs da Forrnaçåo R¡o Bueno, do Paleoceno da Ïerra do Fogo, na Argentina

(Figura 2) (FuRouE & CAMACHo, 1949; MANcEñtDo & GRIFFIN, 1988). Esses sedimentos

correspondem ä uma iniercalaçáo de calcários, por vezes arenosos, branco-

amarelados, ricos em fósseis (e.9., equinodermes, braquiópodes, coquinas de

bivalves), além de pelitos arenosos, verde-azulados, friáveis e coln raros fósseis, e

arenitos finos, por vezes argilosos, cinzas, verdes ou azuis, com algumas

estratificações, podendo åpresentâr, ciependendo da loealieaçåo na seção, lentes

areniio-argilosas ou concreçöes (FuRouE & CAMACHo, 1949),

Os espécimes de Bouchardia zitteli são p¡ovenientes das regiÕès de San Julián

e Manantial Salado, província de Santa Cruz, na Argentina (Figura 2), ocorrendo em

sedimentos das formaçôes Paiâgöniä (Membro San Julián) e Man Aike (Perf¡l Cerro

Fortaleza e Cerro Castillo), do Eoceno médio/final (lHERtNc, 1897; MANcEñtDo &

GRTFFTN, 1988; MALUMTAN, 1990; Cot'¡cnevno, 1991; CAMAcHo ef a/.,2000)
Litologicamente semelhantes, as duas formaçÕes apresentam areniios de

granulometria variável sendo que, nas porçôes superiores das seçÕes, podem ser

encontrados espessos pacotes conglomeráticos, com coquinas intercaladas, de

eclleiraçåo amarelo-esvercjeada e estratificaçoes cruzädas. Já nos rriveis irrferiores sãc

frequentes as ¡ntercalações com argilitos e horizontes glauconíticos. Além de conchas

de braquiópodes eståo presenles fósseis de oLltros invertebrados (e.9., gastrépodes,

brvalves), restos vegetais e bioturbaçöes. Em particular, as conchas de Bouchardia

zitteli säo encontradas nas partes médias e inferiores das seçöes, em arenitos médio.{

a grossos, friáveis, levemente carbonáticos e com estratificaçöes plano-paralelas a

levemente cruzadãs (lHERrNc, 1 897; MANcEñtDo & GRIFF|N, 1 9BB; CAMACHo el a/.,

2000). Por sua vez, MARTNS (1952) atribuiu a BouÇhard¡a cf . zitteli a única ocorrência,

até onde se pode constatar, de um Bouchardiinae fóssil em território brasileiro. Q

testemunho, proveniente de uma sondagem realizada em Pelotas (RS), apresentou 3

23
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valvas encontradas em apenas uma camada de brechas c¡mentadas por arg¡la mu¡to

*ólida, com 1,76m de espe$surá, localizada dentro cle uma seqùêneia de arenitos

esverdeados e argilitos. Na mesma camada foram encontrados restos de briozoários,

bivalves e gåstrépodes (MARTINs, 1952). Segunelo o autor, a sondagem teria

atravessado sedimentos ierciários correspondentes às camadas da Formaçåo

Patagonia, aflorantes na Argeniina.

Conchas de Bouchardia antarÇtica såo encontradas em diversas localidades

fossiliferas na regiåo nordeste da llha Seymour, na Antá¡tica (F¡gura 2), ern

afloramentos da Formaçåo La Meseta, da parte superior do Grupo Seymour lsland

depositadas, provavelmenie, durênte o Eoceno-Oligoceno inicial. Essa unidade é

representada por depósitos marinhos compostos por arenitos médios a grossos,

esverdeados a cinzas, pouco consolidacJos a friáveis, e eom ìntercalaçóes de

conglomerados (Oweru, 1980; MANcEñrDo & GRIFFIN, 1988).

Neobouchardia minima öcoffe (Figura 2) em uma série de depósitos

oligocênicos na Nova Zelândia (e.9., localidades tipo de Middle Waipara e Weka Pass,

em Canterbury) e Austrál¡a (e.9., localidades de Jan Juc e Torquay, em Victoria)

(ALLAN, 1940a, 1940b; RIcHARDSoN, f973b). A presença dessa espécie foi indicada por

MAcKtNNoN ef a/. (1993) pära å Nova Zelånd¡a (llha Sul), ocorrendo èm uma unidade

chamada Kokoamu Greensand, formada por arenito glauconitico, com calcários de

granulação fina a média, localmente seixosos, friáveis, incluindo horizontes ricos em

conchas de braquiópodes, além de rica variedade de outros fósseis (e.9., moluscos,

equinóides, peixes, pingüins, cetáeeos). Por firn, Ir/lalleia paftlandlca tãmbém é

conhecida para uma séne de localidades na Austrália (Figura 2) (e.9., Austrália do Sul,

Victoria), onele afloram sedimentos depositados clo Oligoeeno ao Plioceno (ALLAN,

19404; RTcHARDSoN, 1973b), embora detalhes sobre a litologia e estratigrafia dos locais

nåo constem na literatura consultada.

Exemplares de Bouchardia transplatina (10 espécimes) são provenientes de

concentraçÕes fossilíferas densamente empacotadas, a moda de coquinas (as

chamadas " Bouchardia beds"), com cerca de 20cm de espessura, atribuídas ao

Membro Cerro Bautista da Formaçåo Camacho, do Plioceno do Uruguai (Deparlamento

de Colônia, Figura 2) (FrcuErRAs & BRoGGr, 1972; Dr. SANrA ANA et al.,19BB; MARTíNEZ,

1994). Essa unidade earacteriza-se por uma sucessão de arenitos finos

(predominantes) a grossos, por vezês conglomeráticos ou carbonáticos, e com raras
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estruturas sedimentares (e.9., estratificaçåo espinha de peixe, marcas onduladas) (DE

SANrA ANA ef a/., '1 988; MARIíNEZ, 1 994). Além de conchas de braquiópcldes såo

encontrados fósseis de outros inveriebrados (e.9., gastrópodes, bivalves, briozoários) e

vertebrados (e.9., condríctios), concentrados em camadas específicas ao longo da

seção (MARTÍNEz, 1994). Na interpretação feita por MARríNEZ (1994), esses sedimentos

são considerados como urn cjepésito formado por areias rr¡óveis, fornecidas por um

sistema de dunas costeiras, águas quentes, subtropicais, sendo que os horizontes

fossilíferos, ãperlas formados por restos de organismos epibentonicos e nectônicos,

i-epresentariam a colon¡zaçåo temporária do fundo, durante períodos de estabilidade do

substrêto. Contudo, a análise realizada por MARríNEZ & VERDE (1992) considera que âs

conchas de Bouchardia transplatina foram depositadas abruptamente.

4.1.4. Preparação do material

Para que pudessem ser obtidas informações morfológicas com maior nitidez, cl

material obtido para estudo, quer por coleta, doação ou empréstimo, foi submetido a

proced¡menios de triagem e preparação, indrcados a seguir e, sempre que necessário,

respeitando-se as recomendaçÕes das instituiçöes manienedoras dos exemplares.

A) Tr¡agem

fese cle Doutotatnento

O material coletado no lrtoral de Såo Paulo e Rio de Janerro (veja ltem 4.1.1.),

eorrespondendo a sedimento fino, ricamente bioclástico, for lavado e triado com a ajuda

de peneÍras granulométricas, com malhas de diferentes medidas (de 0,062mm a Bmm),

para a elimìnaçåo dos clastos (argila, silte e areia). Qs bioclastos foram separados com

auxílio de estereomicroscópio, pinças, pincéis e estiletes, sendo formados por grande

quaniidade de conchas de Bouchardia ¡osed, entre outros restos esqueléticos (e.g.,

espinhos de equinóides, conchas de gastrópodes e bivalves). Esses espécimes,

sempre moftos, variaram entre 1mm e 20mm de comprimento, e suas conchas,

articuladas ou näo, se apresentavam em bom estado de preservaçåo incluindo,

algumas vezes, ã presenÇa de estrututas frágeis eomo o braquícjio. Apés a triagem, os

exemplares foram medidos (comprimento, largura e espessura), numerados e

devidamente acondicionados (potes plásticos ou liâminas secas), compondo, assrm,

?-5
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parte da referida coleçåo cientifica (veja ltem 4.1.). Por sua vez, o material proveniente

das coletas do Projeto RËVIZEE (veja ltem 4.1.1.) foi recebido já fixado em álcool 70%

e acondicionado em frascos e já se encontrava triado quando do inicio desse estudc.

B) Preparação física e química

Tais procedimentos estão, em grande parte, embasados em tecnica$

paleontolégicas rotine¡ras (e.9., Mrruoes, 1 9BB; FELDtvtAN ef a/., 1 989; Stloes &

FIrïPALDr, 1992), envolvendo:

al Preparação Físr'ca: usada para ä remoçäo de sedimento que preenche/recobre

parcialmente as valvas e estruturas morfológicas específicas (e.9., charneira, dentes),

de exemplares fósseis ou atuais. Forarn empregados est¡letes, de tamanhos varjados,

pincéis, pinças e estereom¡croscópio, sempre que necessários.

bl Preparação Quimicat um dos procedimentos foi a Ìmersão dos espécimes em água

oxigenada 10 volumes, pura, para os fósseis, e diluída (2Oo/o), para os espécimes

atuais por, pelo menos, duas semanas, tendo como finalidacle a retirada da matéria

orgânica restante (exemplares atua¡s) e do sedimento menos consolidado (fósseis e

aiua¡s). Além disso, foi utilizada umä soluçåo de ácido clorídr¡co 10%, para aux¡liar a

ret¡rada do sedimento carbonático de alguns espécimes fósseis (e.9., Bouchardia

transplatina).

4.1.5. Recuperação e registro das feiçöes morfológicas

As ¡nformaçóes morfoìógicas recuperadas dizem respeito àquelas observadas

nas faces internä e externã de ambas as valvas dos braquiópocles, Embora existam, nå

literatura, ìnformaçÕes sobre as partes moles de alguns táxons analisados (e.9.,

Anakinetica cum¡ng¡, Bouchardia rosea) e, ûinda, alguns dos exemplares exam¡nados

tivessem seus tecidos e órgåos preservados (e.9., Anakinetica cumingi, Bouchardia

rosea), a ma¡or¡a dos táxons correspondìa a espécimes fósseis. Assim, visando a) uma

melhor comparação morfológica, b) o estabelecimento de homologias primárias e,

sobretudo, c) a verificaçåo da hipótesè apresentadâ (veja ltem 2), a grande ma¡or¡a das

feiçöes morfológicas analisadas e empregadas refere*se às partes duras desses
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orgânismos. As feições morfológicas de interesse foram recuperadas e regisiradas, de

acordo com os seguintes procedimentos:

A) Confecção de moldes e réplicas:, procedimento empregado para a cópia de

espécimes das coleçÕes visitadas, no Brasil e no exterior, e do material obtido pol

empréstimo, facilitando a manipulaçåo das informaçöes e elimìnando o risco de danos

aos exemplares orìginais. Além disso, os moldes/réplicas podem ser coloridos,

maximizando a visualização das feições morfológicas e seu registro em desenhos,

fotografias ou imagens digitais. Nestå etapa, foram empregados diversos materiais

visando sempre a melhor resoluçåo das feiçöes morfológicas nos produtos finais. Para

a confecção de moldes foram utilizaelos: a) argila, que após a secagem foi pintada com

tinta nanquim; b) massa para porcelana fria, na cor preta; c) 'Jeltrate@' (Material

Elástico para lmpressão, Tipo ll Presa Normal); d) 'Duplicador VlPl@' (Gelatina

Duplicadora Elástica de Alta Precisåo, Extra Dura, para Fundiçôes de Cromo Cobalto).

Para as réplicas, feitas a partir dos moldes em 'Jeltrate@' e 'Duplicador VlPl@', foi

utilizado gesso pedra que, após a secagem, foi pintado com tinta nanquim.

B) Reqrsfro das feições mortológicas: os espécimes e seus moldes/réplicas tiveram

suas feiçÕes morfológicas gerais (e.9., contornos, superf ícies internas e externas das

vaivas, estruturas morfológicas particulares, classes de tamanho) registrêdas através

de câmeras fotográficas convencionais, acopladas ou não ao estereomicroscópio, e

câmera digital acoplada ao microconrputador e ao estereomicroscópio (disponível no

Laboratório de Petrografia Sedimentar, lGc/USP).

çl Emprego de MicroscoBia Eletrônica de Varredura. foram realizadas sessões de

Microscopia Eletrônica de Varredura (disponÍvel no Centro de Microscopia Eletrônica,

IBB/UNESP, e Laboratório de Microscopra Eletrônica, lGc/USP) para observação, em

detalhe, de características morfolégicas externas (e.9., linhas de crescimento, forâmen)

e internas (e.9., braquídio, cardinália) de espécimes de Bouchardia transplatina e

Bouchardia rosea, nesta última, incluindo exemplares em diferentes estágios

ontogenéticos. O objetivo principal foi identificar as modificåções sofridas por estruturas

morfológicas específicas (e.9., braquidio, cardinália) ao longo do desenvolvimento

ontogenético de Bouchardia rosea, além de caracterizar mais cletalhadamente a

espécie Bouchardia transplatina. As imagens obtidas foram armazenadas como

arquivos de imagens digitais

fese dø Doutoratnento
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4.2. A METoDoLocrA cLADisncA

No presente estudo a metodologia claclística (HFNNlc, 1950, 1966) é utilizada

como ferramenta na investigaçåo das relaçöes de parentesco entre braquiópodes

Bouchardiinae (Família Terebratellidae, sensu RTcHARDSoN, 1994). Contudo,

descriçóes e comentários sobre os conceitos e métodos empregados fogem dos

objetivos principais aqu¡ propostos, além de já estarem amplamente registrados na

literatura cìentífica (e.9., HENNTG, 1966; ELDREDGE & CRAcRArr, 1980; NELSoN &

PLArNrcK, 1981 ;WrLEy, 1981;BRooKS etal.,1984, Ax, 1987; FoREyef a/., 1992; Nrxor.r

& CAReENTER, 1993). O presente documento restringe-se a indicar, quando

conveniente, os parâmetros e decisões adotados ao longo da análise. Quaisquer

dúvidas sobre o terna poderão ser esclarecidas através de literatura pertinente (e.9.,

AMoRrM, 1997 , 2002, além de ìnúmeras referências biblìográficas contidas nessas

obras).

4.3. EsrRuruRAçÃo Do uNrvERso DAANÁLtsE

fese îlE Doutotanen¡o

A análise cladística aqu¡ apresentada visa, princ¡palmente, a definição das

relações de parentesco entre os táxons atribuídos à SubfamÍlia Bouchardiinae (sensu

RrcHnnoso¡¡, 1994; veja, também, comentários nos itens 3.1 .2. e 3.1 3., deste

documento). Em tempo, tendo ciência a) das modificaçöes recentemente propostas na

classif¡cação dos Terebratellidae e, espec¡almente, dos Bouchardiinae, b) dos seus

efeitos imediatos e futuros na análisê cladística proposta, e c) dos possíveis ajustes

sistemáticos a serem realizados, optou-se por näo adotar, de momento, a novê

classificaçåo trazida por WTLLTAMS ef ê/ (2000a), continuando a utilizar a proposta de

RTCHARDSoN (1994), pelo menos até que se tenha o conhecimento completo sobre a

composição genérica e específica das demais famílias da Subordem Terebratellidina. O

Quadro 4 lraz as espécies atualmente atribuídas a esses gêneros e que foram

adotadas como unidades taxonômicas operacionais do grupo interno da análise,

segundo o método indireto de polarizaçåo dos caracteres (NELSoN, 1978; MADDTSoN ef

a/., 1984; NrxoN & CARPENTER, 1993; veja também AMoRrM, 1997,2OO2, para mais

detalhes)
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QuRoRo 4- EspÉcres RrRrsufons Aos oÊruERos DA SuerRuft-lR
BoUcHRRoIINAE, ESCoLHIDAS PARA coMPoR o GRUPo
INTERNo oRRruÁltse, coM suAS RESpEcIvAS TDADES

Subfamília Bouchardiinae Allan, 1 940
Gênero Bouchardia Davidson, 1850

B. rosea (Mawe), 1823 (espécie-tipo); Pleistoceno-Holoceno
B. zitteli lhering, 1897; Eoceno-Oligoceno
B. conspicua Feruglio, 1 935; Neocretáceo-Paleoceno
B. exigua Camacho, 1949; Paleoceno
B. antarctica Buckman, 1910; Eoceno-Oligoceno
B. transplatina lhering, 1 907; Mioceno-Plioceno

Gênero Bouchardiella Doello-Jurado, 1922
B. patagonica lhering, 1 903 (espécie-tipo); Neocretáceo-Paleoceno
B. jorgensis lhering, 1903; Paleoceno
B. cretacea Etheridge, 1913; Neocretáceo

Gênero Neobouchardia Thomson, 1927
N. minima Thomson, 1918 (espécie-tipo); Oligoceno-Mioceno

Gênero Malleia Thomson, 1927
M. portlandica Chapman, 1 91 3 (espécie.tipo); Oligoceno-Plioceno

Forure- RrcHRRosoN (1 994)

O exame da literatura cladística que trata da utilização e definiçäo de grupos

externos revela um intenso debate sobre o tema (veja, por exemplo, STeverus, 1980;

WHeelen, 1981a, 1981b, 1990; WRrRous &WHeeuR, 1981; FARRls, 1982; DoruooHue

& Cnrurno, 1984; MRoorsor.r et al., 1984; Cunx & Cunn¡¡¡, 1986; Moot, 1989; SMtrH,

1992; HAt¡Keru, 1993; Nxoru & Cnnpe¡¡TER, 1993; TnueMAN, 1996; Mrur.lKovtrcH et al.,

1996; BRYRT¡I, 2OO1 WRGt¡En, 2001). A escolha de um grupo externo não se dá de

mane¡ra aleatória e sua compos¡ção influenciará a polanzaçâo dos caracteres e

enra¡zamento do cladograma (Nxott & Cnnpe¡¡TER, 1993). Esses autores sugerem que

seja selecionado um ou mais táxons tendo como critério o compartilhamento de

s¡napomorfias mais inclusivas com o grupo interno sendo que, quanto mais grupos

externos, melhores serão as inferências cladísticas. Contudo, não há garant¡a que um

grupo externo em particular, ou um determinado número de táxons, irá assegurar a

inferência mais correta. De qualquer forma, se não for possível identificar sinapomorf¡as

mais inclusivas, classificaçöes prévias ou mesmo semelhança entre os táxons podem

ser usados na seleção (Nxoru & CnnpeNTER, 1993).

Sobre a escolha de táxons para compor o grupo externo, MncKlNxo¡¡

(informaçäo pessoal, 2001) comentou que: "...Choosing an outgroup for cladistic

analysis of the Bouchardiodea (aqui já utilizando a classificaçäo mais recente de

MncKI¡truoN & Lee, no prelo) will not be easy... ln my view the most likely outgroup is the

Tesa de Douloramanto
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Laqueoidea... My reason for fhrb ,b that early in ontogeny many Laqueoidea are

characterized by the development of septal flanges which also occur in at /easf sorne

Bouchardioidea. One problem, however, is that all Laqueoidea have dental plates

whereas, as far as I can establish, dental plates are absent from Bouchardioidea."

Contudo, informaçÕes ontogenéticas obtidas para Bouchardia rosea (veja ltem 6.3.) e

dados adicionais de literatura (e.9., RtcHRnosoN, 1973b, 1991, 1994; Bnururoru, 1996)

não confirmam essas suspeitas. Dessa forma, optou-se por selecionar como grupo

externo da presente análise a Subfamília Anakineticinae, como definida por

RlcHRnosoN (1994) (Quadro 5).

Qunono 5- TÁxoNS (neeruns rspÉcres-rreo) on Sue¡er\¡flrR ANAKTNETIcINAE
SELECIONADOS PARA COMPOR O GRUPO EXTERNO, E SUAS
RESPECTIVAS IDADES

Tase de Doutoramenlo

Família Terebratellidae King, 1 850
Subfamília Anakineticinae Richardson, 1991

Gênero Adnatida Richardson, 1991
A. deformis (Tate), 1880; Eoceno

Gênero Anakinetica Richardson, 1 987
A. cumingi (Davidson), 1852; Recente

Gênero Aliquantula Richardson, 1991
A. insolita (Tate), 1880; Eoceno

Gènero Australiarcula Elliott, 1 959
A. añesiana Elliott, 1960; Eocretáceo

Gênero Elderra Richardson, 1991
E. too¡looensrs Richardson, 1991 ; Mioceno

Gênero Magadina Thomson, 1915
M. browniThomson, 1915; Mioceno

Gênero Magadinella Thomson, 1915
M. woodsiana Tate, 1880; Oligoceno-Mioceno

Gênero Parakinetica Richardson, 1 987
P. stewarti Richardson, 1987; Recente

Gênero Pilkena Richardson, 1991
P. compressa Richardson, 1991 ; Oligoceno

Gênero Pirothyris Thomson, 1927
P. vercoi Blochmann, 1910, Recente

Gênero Rhizothyris Thomson, 1915
R. rhizoida (Hutton), 1905; Oligoceno inicial-Mioceno médio

Forute- RTcHARDSoN (1987, 1991, 1994)

Para isso levou-se em conta a) uma possível proximidade filogenética com o

grupo interno, suger¡da por esquemas de classificação prévios (RtcHnnDSoN, 1973b,

1991, 1994), embora sem qua¡quer embasamento cladístico (veja comentários no ltem
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3 1.3 ), b) o fato de que alguns dos táxons selecionados (e.9., Anakinetica cumingi)

terem sido relacionados a gêneros/espécies de Bouchardiinae, como comentado a

segr-rir, c) a dúvida no posicronamento rJe AustraliarcLtla entre Bouchardiinae e

Anakìneticinae, como apontada pelas classificaçÕes existentes (i.e., RtcHARDSoN, 1 991 ,

'1994; MncKrtlNoN & LEE, no preìo), e d) a melhor representaiividade morfológica

desses táxons na literatura, quando comparados corn outros grupos ¡nic¡almente

cogitados (e.9., Terebratellinae). Vale ressaltar, aincja, que forarn utilizados todos os

gêneros atribuídos Ê¡ subfamília (RtcHARDsoN, 1991, '1994), representados por suas

espécies{ipo.

A presença de algumas características morfológicas (e.9., bico, septo e

braquídio) indicaria, segundo THoN4soN (1918, 1927), urn possível estoque ancestral

comum a Magellania, Bouchardia e dois Anakjneticinae, Magadina e Rhizothyris. A

espécie Bouchardiella cretacea foi comparada a Anakinetica curningi por ETHËRIoGË

(1913), mas sua confirmação no gênero Bouchardiella foi feita por ELLrorr (1952).

Desde então, comparaçdres entre Anakinetica e Bouchardia lèm s¡do constante$

(RTCHARDSoN & WArsoN, 1975a, 1975b; MACKTNNoN, 1987; RrcHARDsoN, 1987, 1991 ,

1994; BRUNToN, 1996) devido, sobretudo, às caracierísticas morfológicas

compartilhadas (e.9., espessamento posterior da concha, forämen, musculatura,

pedículo) por suas espéciestipo, Anakinetica cumingi e Bouchardia rosea,

respectivamente. ELLtorr (1960), com base em algumas caracterÍsticas morfológicas

(e.9., forma externa da concha, do sinfítio, bico, braquídio), dernonsirou haver grande

semelhança enlre Australiarcula e Magadina, além de importantes diferenças em

relação a Bouchardia. O aulor considerou, ainda, Australiatëula como o melhor

candidato a ancestral de Magadina e, provavelmente, também de Bouchardia

Conforme mencionado anieriormente, LËvY (1 964) havia considerado Australiarcula

importante para a compreensåo da evolução dos Bouchardiinae, parecendo clara a

origem de Bouchardiella a partir de Australiarc¿l/a. Essas informaçöes contribuÍram

para a escolha de Australiarcula artesiana como elemento para compor o grupo

externo

Tese cle Doutoranento
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4.4. FAsE PRÉ-¡¡ntnlz: ANALTSE MoRFoLócrcA

A análise morfológica é uma das etapas mais irnportantes de um estudo

cladístico (AMoRlM, 1997), e seu resultado serviu de base para a elaboraçåo da matriz

de caracteres. Visandc¡ cumprir os objetivos proposios, foi realizada a análise

mofológica dos táxons envolvidos, o que contribuiu, inclusive, para uma melhor

caracterrzaçåo morfológica das espécies atribuídas ao gênero Bouchardia (sensu

MANcEñtDo & Gnrrrrru, 1988) e avaliaçåo do escopo do gênero. Os procedrmentos

empregados forarn indicados no liem 4.1.5. deste documento.

TesE de Doutotatnênto
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5. RËSULTADOS

5.1. MATRtz DE cARAcrËREs

Os 43 caracteres ot¡tidos a partir da análise morfológica, com seus estados e

ordenaçäo, são apresentados, de forma resumida, no Quadro 6. Já a distribuiçåo clos

caracteres pelos diferentes táxons envolvidos na análise encontra-se organizada e
sintetizada na matr¡z de caracteres da Tabela 1 .

Íêse de DoutoÍamento
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Qunono 6- LIsTn DoS CARACTERES UTILIZADOS NA ANALISE, SEUS RESPECTIVOS ESTADOS,

1 Forma da concha

-Z pôsbionamento ¿a rna¡or targura da concha

CenÁren

3 Dobras na comissura anterior da concha

DE ORDENAçAO E UTI

4 Carena na valva ventral

5 Sulco na superffcie da valva dorsal

6 Linhas concêntricas evidentes

7 Convexidade relativa das valvas

I Fusão dorsal de placas deltidiais

0: curvilfnea
1: poligonal

9 Comportamento das placas dettidiais

Esr¡oos

10 Comportamento do bico

0: anterior
1: centro

DOS CARACTERES POR AUTORES PRÉVIOS

11 Tipo de

0: uniplicadas
1: reclimarginadas

o=usenG

12 Posicionamento do foråmen

1' PJË94e-
0: ausente
1: presente

1 3 Pregas na margem interna da concha

fese de Doutoâmento

0: ausente
1: presentes

óatãþas conG;as

14 Septo na superffcie interna da lalr¡a ventral

15 Extremidade do septo na superfície intema
da valva ventral

1: valva dorsal plana

DeR¡,¡rçAo oo cnRÁreR

0: deltfdio
1: sinfltio

CARLSoN (1995)
WrLLrAMsef a/. (1996, 1997a,

16 Relevo do assoalho da valva dorsal

o: ilañt

1 997b)
ANELLT (1999)

WTLLTAMS & HARPER (2000)

ÃñÈuLr (tssÐ

cÁnisóñ (igg5)
WTLLTAMS e¿ ar. (1997a)

ANELLT (1999)
presente
estudo

1: côncavo

17 Perfil do septo mediano

b:raõ
1:inclinado
2'. cuwo

18 Extremidade anterior do septo

0: hipotfrido
1:mesotfrido
2: permesotlrido
3: epitírido

1 9 Elevação do septo

0: apical
1: ventral

- - presente
estudo

C¡nLsoH ltæsi
WTLLTAMS ef al (1996, 1997a)

_ry1!!49_q_84ryE!_G900)
CARtsoN (1995)

HoLJúER & PoPov (1997)

presenti
estudo

20 Contato da efremidade anterior do septo
com a valva ventral

0: ausente
1:

21 Base do septo mediano

0: ausente
1:

22 Encontro do septo com a
cardinal

0: livre
1: em seta

23 Braqufdio lixado ao septo mediano

'l:retas inclinadas
ausente

24 Braqufdio em forma de laço ('loop')

2: clrculæ
0: elevado
1:estendido
2: rebaixado

o: nao uttrãpaésa á méiaoè
da valva ventral
1: ultrapassa a metade da
valva ventral

25 Fixaçåo dos ramos descendentes no septo

presente
estudo

26 Fixação dos ramos descendentes na
cardinália

presenle
estudo

0: anterior

presenle
estudo

wLLtAMs ef a/. (1996, 1997a)

1:mediana

WTLLTAMS E HARPER (2ü)O)

pnxente

ArrlELLr (1æg) --

1 : estreita anteriormente
O: nao ¡tndo
1: bffido
o: ãùièñie

1,pr¡qq{e
0: ausente
1: presente

estudo
presente
estudo

Èies-enG 
-

estudo

ausente

CARLSoN (1995)

presente
estudo

presenie
estudo

ausente
1: presente

presente
estudo

présGnle
estudo

Þresente
estudo

presente
estudo

presiñte
estudo

cont¡nua
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Qunono 6- LIsrR DOS CARACTERES

t-"''"'*
I ZA fixaçao posterior dos ramos ascendentes

L

I 

ZS encaixe do braqutdio no septo

, 

30 DiferenciaÇäo dos elementos da chameira

i 
st neneäo entre a linha e o elxo da chameira

I 
SZ connOuraeäo do processo cardinal

I

I 

ss erocesso cardinal:i:ba:lo em formlde "ì

I 

Sa netoreo da articulação por cristas e sulco¡

| 

3s crura

| 
36 Depressåo na charneira ("hinge trough")

I sz caviäaäes-na parede anterior ¿a präiáü
I cardinal

I iU n,iA". oe caùloaoes na parede anter¡c

I platafontqcardinal

I 
ss riæ de tofóforo

L.

I 

aorræ oe æoicuto

I 

et rino de extremidade do pedículo

i 
+Z rino de extremidade ¡nerte ¿o æOículo

| 
+S netoreo oa cicatriz do múðcub adutor dor

27 Ramos ascendentes

coNDlçoES DE

31 Relaçåo entre a linha e o eixo da chameira

32 Configuraçäo do processo cardinal

33 Processo car¿¡nät oitô¡aOo em forma de "V'

34 Röfórço da ariiculação por cristas e sulcos

¡s Crurá

36 Depressåo na charneira ("hinge kough")

oz caviäaäes-na parede anterior oa piaiáiòimã
cardinal

conclusäo

UTILIZADOS NA ANALISE, SEUS RESPECTIVOS ESTADOS,

EUT

0: ausente
1: presentes
0: ramos livres
1: formando laço
0: na efremidade
1: posição intermediária
0: fundidoe identificáveis
l: fundidos nåo identificáveis
o eètronCo
1: astrófico

3B

DOS CARACTERES POR AUTORES PRÉVIOS

39 Tipo de lofóforo

 O Tipo äe peOicuto

41 Tipo de extremidade ¿o pe¿icuio

42 Tipo de extremidade inerte-ãõ peAicuto

4.3 Reforço da cicatriz do múðcub adutor dorsai

'ma c?rdinal

0: bilobado
't: trlfido

OnoemçÃo I DEFTuçÃo Do cARÁrER

Tese de Doutoramento

0: ausente
l, presgntg
0: ausente
1: pre enle
0: ausente
1: presente
0: ausente
1, p¡esente
0: ausentes
1: presentes
0: 2 cavidades
1: 3 cavidades
O: zigolofo

1,1Þs!.oLqls
0: fixador
1: móvel
0: inerte
1: transicional
oiðém àérenc¡a
'l: aderente
o: ausenle

ExeltcnçÃo- O= oRDËNADo, NO= NÃo oRDENADo; cARAcTERES BtNARtos sÃo oRDENADoS
poR DEFIN|çÃO E, PORTANTO, ESTÃO INDICADOS COMO "--"

presente
estudo

þrésènte
estudo

presente
estudo

presente
estudo

c¡nlso¡¡ (isbsj
WTLLTAMS ef a/. (1996)

CARLSoN (1995)
WTLLTAMS ef ar. (1996, 1997a,

1 997b)
ANELLT (1999)

presente
estudo

þresènie
estudo

WTLLTAMS ef ar. ('1996)

presente
estudo

presente
estudo

presente
estudo

þrésênte
estudo

piesente
estudo

presèñie
estudo

presente
esludo

présénte
estudo
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TRaELA 1- MATRIZ DE cARAcTERES UTILIZADoS NAeruÁTIse cuoÍsrIce

Io
øô
a.o
Þo
o
è

o

T¡ixons / Caracteres

Anakinetica cumingi
Adnatida deþrmis
Aliquantula insolita
Australi arcula arte si ana
Eldena toorlooensis

Magadina browni
Magadinella woodsiana
Parakinetica stewarti
Pilkena compressa
Pirothyris vercoi

Rhizotþris rhizoida
Bouchardia antarctico
Bouchardia conspicua
Bouchardia exigua
Bouchardia rosea

B o uc h ardi a tr ans p I at i na
Bouchardia zitteli
Neobouchardia minima
B ouc hardiella cretacea
B ouc hardie I I a j or ge ns i s

Bouc hardie I la patagon ica
Malleia portlandica
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5.2. DEFtNtçAo E TRATAMENTo Dos cARAcTEREs

lnicialmente, foi realizado um levantamento na lìteratura (popov ef a/., 1 g93;

CRRLsor'1, 1995; HoLMER ef a/., 1995; W|LL|AMS ef a/., 1996, 1997a, 1997b, 2000b;
HoLr\4ER & Popov, 1997; ANELLT, 1999; WìLLTAMS & HARPER, 2000) para verificar quais

caracteres morfológicos såo mais empregados nas investigaçôes cladísticas de
Rhynchonelliformea. A seguir, foi estabelecida uma lista de caracteres potencialmente

utilizáveis, que pôde ser devidamente testada e modificada com o desenvolvimento da
análise morfológica aqui relatada.

os procedimentos para a análise morfológica dos 22 táxons terminais foram
descritos e considerados no ltem 4. 1 . s. deste documento, tendo como resultado o

estabelecimento de 43 caracteres (binários e multi-estado), arranjados em dois
agrupamentos: a) caracteres externos da concha (caráter 1 alé 12); b) caracteres
internos da concha (caráter '1 3 até 43). os caracteres escolhidos e analisados estão
listados a seguir e, quando conveniente, brevemente comentados. o euadro 6. como
já citado, resume a lista dos caracteres e seus estados.

É ¡nteressante notar que o uso de caracteres morfométricos (ou contínuos) é
comum em investigaçöes cladísticas dos mais variados grupos de organismos (veja,
por exemplo, BRUNToN ef a/., 1995; StMoEs ef al., 1992., WLLTAN/S et at.,1gg7a, 1gg7b.,

SGHNETDER, 1998a, 1998b; ANELLT, 1999; wLLrA¡/s & HARPER,2000, entre outros).
contudo, tais dados, invar¡avelmente, refletem aspecios ecológicos dos organismos
sendo que indivíduos näo aparentados mas com, por exemplo, modos de vida
semelhantes podem sofrer as mesmas pressöes ecológicas, resultando em morfologias
muito próximas evidenciadas por seus clados biométricos (srnrulev, 1970; SAVAZZT,
'i999). Portanto j o uso desses caracteres em estudos cladísticos pode aproximar
formas não aparentadas, mascarando sinapomorfias e homoplasias, o que demanda
cuidado e bom senso por parte do sistemata. As ressalvas quanto a sua utilizaçåo
estäo fundamentadas em dois pontos principais. a) questöes sobre os princÍpios dos
dados quant¡tativos, e b) questões sobre os métodos (e.g., "segment coding,' e ',gap
coding") de derivaçäo de estados de caracteres a partir dessas informações, sobretudo
pela sua arbitrariedade (RAE, 19gB). Nesse contexto, os métodos para estabelecer
estados de caracteres a partir de dados quantitativos, bem como sua aplicaçäo na
cladíst¡ca, têm sido motivo de intensos debates (e.g., Ancnre, 1ggs' PTMENTEL &

Têse de DoutofttmênÌó



Møllo, L.H.C. (2OO1) Anólise crådfsf¡c€ dos Bou6ha.diinae AIan, 1g4O..

Rte cr¡rs, 1 987; CRANST.N & HUM'HRTES, 1 988; cHAFprL, 1 g8g; THTELE, 1993; Rae,
'iî-cB) Dessa forma, os dados morfométricos obtidos inicialrnente no presente estudo
não foram considerados para a cernfecçåo cla matriz, evitando a utilização de estados
de caracleres definidos arb¡trariamente o que traria inconsistência para a análise.

Por fim, os termos descriiivos aqui empregados representam um consenso das
nomenclaturas sugeridas por WTLLTAMS et at. (1997 c), FoNSECA (2000) e trabalhos
morfológicos mais específicos de reconhecida relevância para o conhecimento do
grupo, como RTCHARDSoN (1975a, 1975b, 1979, 1981b) e BRUNToN ef a/ (.1996), entre
outros o mesmo ocorre para a denominação de'valva ventral,e,valva dorsal,em rugar
de 'valva pedicular' e 'valva braquial', respectivamente, segu¡ndo orientaçåo do Treatise
on lnvertebate paleontology (Brachiopoda) (W|LL|AMS ef a/., .,l997c). euando
necessário, e possível, os caracteres foram ilustrados por figuras e esquemas. Nas
estampas apresentadas (Estampas 1 a 7) podem ser vistos grande parte dos
caracteres utilizados.

A) CARACTERES ExrERNos DA CoNcHA (caráter I ao 121
CARÁTER 1 - Forma da concha

Estado 0 (curvilínea); 1 (poligonaf )

A forma da concha é de fácir diferenciacão entre as diversas espécies de
braquiópodes existentes, incrusive aqueras envorvidas na anárise (Estãmpas 2 a 7).
ïalvez, por esse motivo, seja bastante empregada como caráter nas anárises
cladísticas (é.9., CARLS.N, 1995; W'LL,AMS ef a/., 1996, .1997a, i997b; Ar,relrr, 1999;
WTLLTAMS & HAR'ER, 2000). contudo, a definição e determinaçâo de seus estados,
geralmente através de caracterizaçöes imprecisas (e.g., subcircurar, subquadrado,
ovalado), é muito freqüente. Foi observado que varvas ventrais pouco arongadas
antero-posteriormente (e-g-, Bouchardierta patagonica, Maileia porflandìca)
apresentavam contorno bastante curvilíneo, quase circular. por outro lado, um
alongamento um pouco mais evidente esteve associado a contornos curviríneos (e.g.,
Bouchardia rosea) e porigonais (e.g., Bouchard¡a zitteti, Anakinetica breva) sendo, este
úliimo, caracterizado por paredes raterais aproximadamente retas (paralelas ou nåo)
nas conchas. Desta maneira, o caráter aqui proposto reuniu sob a designaçåo
'curvilÍnea' (estado '0') aqueras conchas circurares ou arongadas, descle que com

it!
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paredes curvas (e.9., Bouchardia rosea), enquanto conchas alongaclas com paredes

tÊtes (e.9,, Bouchardia zifteli) foram consideradas 'poligonais, (estado ,1').

CARÁTER 2 - Posicionamento da maior largura da concha na valva ventral
Estado 0 (anterior); 1(centro)

A diferença na localizaçåo da maior largura da concha é evidente (Estampas 2 a
7) Pode estar localizada em seu comprimento médio (estado'2') ou região anterior
(estado '1 ')

CnRnrEn 3 - Dobras na comissura anterior da concha

Estado 0 (uniplicada); 1 (rectimarginada)

o comportamento da rinha de comissura em conchas de braquiópodes é
facilmente reconhecível (e.g., rectimarginada, uniplicada, sulcada). Essa feição, assim
como a intensidadê da dobra formada, têm s¡do empregados como estados do caráter
em estudos cladísticos (e,9., cnnlsorrr, 199s; wrLLlAMs ef a/., 1997a; ANELLT, 1999). De
uma maneira geral, todas as espécies aqui analisadas apresentarâm algum vestígio de
dobra na comissura anterior de suas conchas, ainda que algumas se mostrassem
quase rectimarginadas (e.9., Bouchardia conspicua). Medidas do comprimento e altura
dos sulcos de conchas uniplicadas, assim como relações entre esses valores, foram
utilizadas por coopER & DoHERry (1993), na tentativa de diferenciar populações de
calloria inconspicua e catloria variegata. No entanto, a utilização de tais informações
no presente estudo rmplicaria na adoçåo de caracteres e estados baseados em dados
contínuos, o que foi evitado como comentado anteriormente. Dessa forma, a definiçäo
dos 2 estados do caráter foi feita apenâs pela observação das conchas, diferonciando
as rectimarginadas das uniplicadas (Figura 3)

CARÁTER 4 - Carena na valva ventral

Estado 0 (ausente); 1 (presente)

A carena é uma norável elevaçåo angular da superfície da valva ventral, que se

estende antero-posteriormente junto à linha média, conferindo convexidade à valva e
marcando o início da inclinaçåo da valva, em direçåo às suas margens laterais.

¡oso de Col,fo¡om orì i¡
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Figura 3- A-F, alguns exemplos de dobras alternadas,
observados na comissura anterior das conchas de
braquiópodes (em vista frontal e dorsal); A:
rectimarginada, B: unisulcada, C: parasulcada, D:
uniplicada, E: plicosulcada, F: sulciplicada (segundo
WlLt_lRtr,ls et al., 1 997)

CnnÁren 5 - Sulco na superfície da valva dorsal
Estado 0(ausente);l (presente)

Depressão alongada antero-posteriormente, que se inicia, normalmente, a partir
da regiäo mediana da valva dorsal, larga na margem anterior, estreitando-se
posteriormente. Algumas vezes está associado à dobra na comissura anterior da
concha (Figura 3).

CnMren 6 - Linhas concêntricas proeminentes

Estado 0(ausente); 1(presente)

Os diferentes tipos de ornamentação existentes nas conchas de braquiópodes,
amplamente ilustrados na literatura (e.g., Wlllnus et a\.,1965, 1gg7c; Ruowlcx, 1g70),
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freqùeniemente fazem parte das ristas de caracteres dos estudos cradísticos para o
grupo (e.9., CARLSoN, 1995; HoL¡/ER & popov, .lgg7; 

WTLLTAMS ef ai., 1g96, 1g97b,
WILLIAMS & HARPER, 2000) Os braquiópodes exibem desde conchas totalmente l¡sas
até aquelas ornamentadas com rongos espinhos. Entre os táxons examinados no
presente estudo foram encontradas conchas exibindo apenas rinhas de crescimento
ievemente marcadas, consideracias sem ornamentação (estado '0,) e argumas com
estruturas concêntricas (estado 'r') bem ev¡dentes, que se intercaravam às rinhas de
cresc¡mento e se destacavam em relaçäo a estas, repetindo-se cle 3 a 5 vezes ao rongo
da concha (e.g., Bouchardia zifteli) (Estamp as 2 a 7). Linhas de cresc¡mento säo
definidas como rinhas concêntricas na superfície externa da concha, formadas quando
o cresc¡mento anterior e raterar da concha está temporariamente suspenso, sendo que
aquelas rinhas mais proeminentes tendem a ser mais regurarmente espaçadas e, aré,
rnais pigmentadas (RuDWrcK, 1962; HTLLER, lgBB). Neste contexto, a ornamentação
identificada nos exemprares examinados no presente estudo corresponde a um dos
três tipos identificados na riteratura especiarizada (HTLLER, 19BB), a saber: a)
inconspicuas ou discretas, que representam incrementos à concha, sendo dificeis de
d¡st¡nguir nos fósseis e organismos viventes de conchas dericadas, b) proem¡nentes,
íacilmente identificáveis em exemprares fósseis e viventes, representariam um retardo
ou parada, periódico ou sazonar, no crescimento, podendo ocorrer em ¡ntervaros mais
ou menos regurares nas conchas, e c) aner de distúrbio, formados em ocasiões de
traumas ocorridos durante a vida do indivÍduo.

CARÁTER 7 - Gonvexidade relativa das valvas
Estado 0 (valvas convexas); 1 (valva dorsal plana)
Este caráter foi já empregado por cARLsoN (1gg5). A análise das varvas, em

espécimes articurados ou não, sobretudo em vista laterar, permìte a avariação <ie sua
convexidade. Nos táxons examinados as duas varvas poderiam ser convexas (ou
biconvexas; estado '0'), ainda que com intensidades diferentes, ou a varva dorsar
poderia ser plana (estado ,1,).

Tese de Doutonnrcnaô
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CARATER I - Fusão dorsal de placas deltidiais
Estado 0(dettídio);1(sinfítio)

De acordo com wlu-nus ef at. (1997c), tanto o delüdio quanto o sinfítio são
formados pela fusão dorsal ou anterior de placas deltidiais, ambos sendo diferenciados
justamente pela presença de uma linha na junçäo dessas placas, mais marcada nos
deltídios.

CnnÁren g - Comportamento das placas deltidiais
Estado 0(plano); I (côncavo)

A região formada pela fusão das placas deltidiais pode ser plana ou levemente
deprimida, como observado em Bouch ardia rosea.

CARATER l0 - Gomportamento do bico
Estado 0(reto); I (inclinado); 2 (curvo)

Caráter exemplificado na Figura 4.

Tese de Doulor''mento
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forâmen
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Figura 4- Tipos de b.ico (representados na horizontar) e
pedículos (representados na vertical), e suas
combinações observadas entre oó táxons
analisados (Caracteres 10 e 12)
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CARATER 11 - Tipo de forâmen

Estado 0(hipotírido); r (mesotírido);2(permesotírido);3(epitírido)
A forma e localizaçäo do forâmen estão diretamente associadas aos

componentes da concha que estão ao seu redor (e.g., placas deltidiais, cristas do bico),
resultando em diferentes denominações, como proposto por wnr-rRn¿s ef at. (1g97c)
(Figura 5)' contudo, apesar desta classificação, não há, na literatura, quatquer
referência sobre a evolução destas feiçÕes, o que poderia fornecer alguma idéia sobre
a contigüidade de seus estados. lndependentemente disso, a adoção de critérios
lógicos para ordenação, como sugerido por Auonlu (lgg7), permitiria ordenar os
estados desse caráter de várias maneiras, uma vez que a contigüidade do estado ,0,

(hipotírido) com os demais estados é ignorada. Dessa forma, optou-se por considerar o
caráter como não ordenado.

Tese de Doutoramanto

5- A-F, Posicionamento do forame em relação ao bico eplacas deltidiais em valvas ventrais de braquióp"d",(caráter i1); A: anfitírido, B: submesoiíri¡", 
-ó,

permesotírido, D: hipotírido, E: mesotírido, F: 
"pitir¡OájG:. exemplo de braquiópode articulado com foràm;

apicaltendo a ancoragem como modo oe vioã inrer¡äå]H: exemplo de braquiópode articulado co, toi"mã
ventral tendo a fixação como modo de vida infer¡Jã
(segundo WlrlrRlr¿s et al.,1gg7)
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CARÁTER 12 - posicionamento do forâmen
Fstado 0 (apical); .t (ventral)

A posição do foråmen' em reraçåo ao bico da concha, já foi utirizada comocaráter em estudos cradísticos anteriores (e.g , WTLLTAMS ef a/., .l996, 
1gg7b; wrLLrAMs& HAR'ER, 2000). sua posição e a reraçäo com a incrinaçåo do bico, refretem, também,rrariaçôes de acordo com o modo de vida dos braquiópodes (Figura 5), assumindo umaposição apicar quando o pedícuro tem funçåo de ancoragem (e.g., Bouchardiarosea), eposição mais ventrar quando o pedicuro é fixador (e.g,, Ma,e^ pofttand¡ca)

(RrcHARDsoN, .1979, 1981a, 1981b, 1987; RtcHARDsoN & WArsoN, 1975a, 1975b;
MTNUER & R|CHARDSoN, 1984).

B) CARACTERES INTERNoS DA CoNcHA (caráter 13 ao 43)
Assim como ocorre com os caracteres reracionados à estrutura e evorução dåcharneira (e.g., dentes, fossetas, crura) (JAANUS..N, 1g71; JoHNsoN & WE.TBR.EK,1971; RrcHARDsoN, 1973b, 1925a; CARLSoN, 1992; BRUNToN, 1996; BRUNïoN ef a/.,1996; Wr.ua¡¿s et ar.,1gg7c), o desenvorvimento e estrutura do braquídio e do rofóforo,também têm sido, frequentemente, empregados na identificação de táxons, noestabelec¡mento de relações dê parentesco e nas classificações para os d¡ferentesgrupos de braquiópodes (JAANUssoN, 1921; Rlc¡rnnosoN, 1gZSa; BRUNToN, 1996;BRUNT.N ef a/, 1gg6). Todas essas estruturas têm sido arvo de inúmeros estudosmorfo-funcionais e fisíorógicos desde o finar do sécuro 1 g (BEECHER, 1gg7; ATKTNS,1959a, 19S9b; ELLtorr, 1g4A, 19Sg, 1926; WtLLtAMs, 1960; WLLTAMS & WRtcHr, 1961;Rrc¡rRRosor.r, 197ja, 19TSa, 197Sb; EM|G, 1976, 1992;Glrl¿ouR, 19ZB; CoppER, 1986;LABARBERA, 1986; GuNJt, 1987, .1990; 

MecKnr¡¡o¡r, 1993; WLLTAMS et at., lgg.c),
RT.HARDSON (1g75a) discute o desenvorvimento do braquídio e suas estruturasassociadas (e g, septo mediano, crura). Braquídios rongos, dominantes durante ocenozóico (e.g-, Terebratelidae), são resurtantes do crescimento e fusåo dos ramosdescendentes e ascendentes (em forma de raço) que podem, ou nåo, ser sustentadospelo septo mediano durante o desenvorvimento (RT.HARDSON, 1g75a) Sua forma finar éatingida após uma sucessão de modificaçöes, envorvendo fusäo e reabsorção, empartes específicas (e.g-, crura, septo), gerando padrões distintos e morforogicamente

bem definidos (e.s. , Dailinidae, Laqueidae, Terebrateilidae; sensu RrcHeRDsoN, 1975a).A fim de sintet¡zar o conhecimento obtido com esses processos e sorucionar o confrito
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nomenclatural existente (veja BEEcHER, 1895; ELLlorr, 1947', ATKlNs, 1959a, 1959b;

RrcHARDsoN, 19734), RtcHARDSoN (1975a) propôs uma nova terminologia, com base

nos representantes das famílias Dallinidae, Laqueidae e Terebratellidae. Os

Terebratellidae caracterizam-se pelas etapas axial, anular, haptoide, bilacunar,

trabecular e teloforme. Segundo esta nomenclatura, o desenvolvimento do braquídio

dos gêneros Bouchardia, Neobauchardia e Bouchardiella apresenta apenas o estágio

axial. De falo, Bouchardia possui apenas um hrraquídio incompleto com ramos

ascendentes fixados à porÇäo anterior do septo mediano (RIcHARDSoN, 1973r¿, 1975a,

1994; BRUNToN, 1996), informação esta confirmada pela análise morfológica

desenvolvida no presente estudo.

Além do braquídio, o lofóforo tem sido estudado em d¡ferentes aspectos como

estrutura e funçåo (e.9., Wtlltnn,ls, 1960; RowELr, 1961; EMlc, 1976, 1992; GlLMouR,

1978; CoppER, 1986; LABARBEnn, 1986; RAcHEBoEUF & CoPPER, 1990). Sua disposiçäo

nos adultos está intimamente relacionada à ontogenia, constituindo importante fonte de

dados morfológicos e cladísticos, pois seus estágios de desenvolv¡mento eståo

devidamente identificados e caracterizados (veja caráter 39 adiante). De acordo com

EMrc (1992), o primeiro estágio de desenvolvimento do lofóforo é denominado

taxolofo, comum a todos os braquiópodes em fase larval e caracterizado por uma

estrutura simples e crescente. O acréscimo de novos tentáculos e surgimento de

lóbulos marcam os estágios trocolofo e esquizolofo, ainda larvais, embora retidos

pelas formas adultas de alguns gêneros atuaÌs (Eutc, 1992). A partir do estágio

esquizolofo, desenvolvem-se os tipos espirolofo, pticolofo e plectolofo. Por sua vez,

o estágio mesolofo foi identificado e descrito apenas para fósseis (Chonetidae;

RACHEBoEUF & CoopER, 1990). Vale a pena destacar que, em muitos casos, as

oaracterizaçöes dos lofóforos sáo originalmente propostas sem uma descriçåo dessa

estruturas, sendo inferidas a partir da forma do braquidio. Apesar desta feiçäo não ficar

preservada no registro fóssil, o tipo zigolofo, intermed¡ário entre o esquizolofo e o

plectolofo, é atribuído aos gêneros Bouchardia e Anakinetica, ao passo que os outros

18 gêneros (40 espécies, sensu RlcHARDsoN, 1994) de Terebratellidae apresentariam o

tipo plectolofo (EMrc, 1992).

A vasta literatura paleontológica disponível sobre a charneira dos braqurópodes

teve profundo efeito nas recentes abordagens e classificações dos braquiépodes,

resultando em uma terminologia extensa e conflitante. A identificação deste problema

Tese de Doutoramento
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revou BRunroru ef a/- (1996) a realizarem uma ampra revisäo dos termos descritivos
utirizados, identificando sinonímias e homorogias, e propondo nova nomencratura,visando a resorução dos confritos. Essa <iiscussäo é cre especiar interesse para opresente projeto, uma vez que termos confr¡tåntes introduzem erros nos trat)arhos demorforogia comparada, base para as investigaçöes cradísticas, podendo acarretarprobremas na construçåo dos cradogramas (Bnururon ef at, 1 9g6; AMORTM, 1 9gg). Arémdisso, as feiçôes morforógicas incomuns da charneira de Bouchardiageram probremas

de interpretação, dificurtando muito a comparaçâo e o estaberecimento de homorogiasprimárias com outros táxons (BRururorv, 1 996; BRUNToN ef al, 1 996).
C desenvolvimento ontogenético e diferenças marcantes (e.g., origem, forma,dimensåo, estrutura, função, natureza da superfície de fixaçåo e múscuros pedicurare$

assoc¡ados) entre os pedícuros de Rhynchoneriformea e Linguriformea, os def¡ne comoestruturas não homólogas (Rrcnanosol, 1929, 1 9g1 b, 1981c; WLL|AMS ef al, 1965,1997c). Estudos sobre o pedículo e musculatura associada (RtcnnRosor.t & WATsoN,1975a, 1975b, THA'ER, 19ZS; MAcKAy & HEWtrr, lgTB; RrcHARDsoN, 1979, 1981b,1981c, 1987), principarmente para rerebrateil¡dae, têm procurado estaberecer acorrelaçäo entre a morfologia e hábito de vida dos organismos_ por sua vez, osAnakineticinae viventes (veja em RrcnRnosor,l, 1gg4, 1gg7,1gg1) têm dado ¡mportantecontribuiçáo para a compreensão da variabiridade do órgáo e sua estre¡ta reração como substrato, combatendo idéias, há muito estaberecidas, como presença e dimensão doforâmen indicando a existência de um pedícuro fixador (R..HAROS.N, 1g7g, 19g1b,"l 981c).

como é sabido, a reraçâo entre o organismo e o substrato de vida infruencia oestiro de vida do organismo e, por conseguinte, a distribuição da espécie, comoresurtado' entretanto, é freqùente a ocorrência de homeomorfia entre osRhynchone'iformea (R,.HARDS.N, 1gg4, 1gg7a), como observado em popuraçÕes debraquiópodes atuais com vários graus de especiarização, com reração ao habitat (e.g.,t¡po específico de substrato ou de modo de vida) e estruturas morforógicas simirares emespécies de grupos pouco aparentados (RrcHARDsoN, 1gg4, 1gg7a). Dessa forma, oconhecimento morforégico detarhado dos diferentes tipos de pedicuros e estruturasassociadas (e g, muscuratura) pode auxiriar em interpretaçôes pareoautoecorógica
(e.9., modo de vida, substrato, habitat) (R,.HARDS.N, 19g1a, 1981b, 1981c). Contudo, otipo de pedícuro não pode ser acessado diretamente, na maioria das espécies fósseis e
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sua forma e tipo são inferidos, geralmenie, com base em estudos de morfologia

luncional das conchas, principalmente de estruturas como o trico, as c¡catrizes

musculares e a charneira (RtcHARDsoN, 1981b),

A musculatura dos Rhynchonelliformea é tema irnportante e amplamente

investigado nos estudos morfo-funcionais, sobretudo os músculos (ou cicatrizes)

relacionados à abertura/fechamento da concha e ao pedículo (e.g., RIcHARDSoN,

1975b, 1979, 1981b, '1981c, 1987,1954, RtcHARDsoN & WArsoN, 197Sa; Mrrvuen &

RIcHARDSoN, 1984; Bnururoru, 1996; Wlr-ttRrvls et a\.,1997c). Para os Terebratellidae,

destacam-se os músculos didutores e adutores (músculos da concha), além dos

adjustores e retratores (músculos do pedículo). De acordo com sua especializaçåo,

forma, atuação, modo e local de inserçáo, etc., resultando em uma grande variedade

de cicatrizes nas superfícies internas das valvas dos braquiópodes. No entanto, como

observado no material consultado para o presente estudo, tais feições nem sempre säo

mencionadas nas descrições das espécies, e, quando presentes, contam com termos

imprecisos, interpretaçöes contraditórias e såo pobremente ilustrados. Esse fato, aliado

à dificuldade de acesso a espécimes depositados em coleçöes e ao estado de
preservaçåo desfavorável do material efetivamente examinado, tornou evidente a
clificuldade no tratamento dessas feições o gue, em parte, tornam compreensíveis as

falhas notadas na literatura consultada e justificam a ínfima abordagem desse grupo de

caracteres (exceçäo feita ao caráter 43) no presente estudo, frente ao seu grande
potencial de fornecer dados para uma investigação cladística.

CARATER 13 - Pregas na margem interna da concha

Estado 0 (ausente); 'l (presente)

Såo ondulaçöes na comissura da concha que se refletem nas margens internas,

na forma de pequenas pregas (cristas), notada, entre os táxons analisados, apenas em

Anakinetica ôuming¡.

CARÁTER 14 - Septo na valva ventral

€stado 0 (ausente); 1(presente)

Os Bouchardiinae podem apresentar um baixo e discreto espessamento da

concha (septo) ao longo da linha antero-posterior méd¡a da valva ventral, sempre

alongado (Figura 6). Alguns táxons apresentam essa estrutura como uma linha

41

føse dø Doutoramento



Hello, L.H.C. (2U)1) Anáttse ctadtsttca dos Bouchard¡inae Ailan, lgtl...

discreta, un¡forme ao longo de toda a exÍensã o (e.g., Bouchardia zitteli), enquanto
outros têm a extremidade anterior diferenciada (e.g., ponta de seta em Bouchardia
rosea e Bouchardia transptatina). Essa diferenciaçäo corresponde ao local onde a
porção anterior e mais elevada do septo mediano toca a valva ventral, chegando a
apresentar uma pequena depressão central para acomodar a extremidade do septo
(e.9., Bouchardia rosea).

fese de Doulorãmento

A
Figura 6- Septo na superfície interna da valva ventral

cnnÁren 15 - Extremidade anterior do septo da valva ventral
Estado 0 (livre); I (em seta)

Segue os comentários feitos no caráter 14 (Figura 6).

(Caracteres 14 e15). pode apresentar_se
como uma estrutura de largura constante,
como em Bouchardia zitteli (A), ou
estrutura com extremidade 

'añterior

diferenciada, como observado em
Bouchardia rosea (B), para acomodar, por
exemplo, a extremidade elevada do septo
mediano que se ergue a partir da vatva
dorsal

""rr"-/'fl B
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CnMren 16 - Relevo do assoalho da valva dorcal
Estado 0 (ausente); I (retas inclinadas); 2 (círculos)

Foram observadas diferentes conformações da superfície interna da valva
dorsal, nos lados e na frente do septo mediano (Figura Z). Este relevo está,
provavelmente, associado aos canais do manto (e.g., "vascula genitália,,, ,,vascula

media") e à fixação da parede do manto ao assoalho da concha (Wmlrnas et al.,

1997c).

-::\ --t 
=t- -
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Figura 7- Visão interna das valvas dorsais de

Bouchardia rosea (A) e Australiarcula
a¡tesiana (B) ilustrando os dois padrões de
relevo do assoalho das conchas (caráter
16). Expticação: BR- braquídio; Ep_
espessamento posterior; pC_ plataforma
cardinal; Pp- processo cardinal; Rec- relevo
circular; Rer- relevo em forma de linhas
inclinadas. Fonte- ELLtoTr (1960)

CnnÁren 17 -PerÍtl do septo mediano

Estado 0 (etevado); I (estendido); 2 (rebaixado)

O septo mediano é uma elevação delgada fundida ao assoalho da valva dorsal,
alongada antero-posteriormente e, geralmente, achatada lateralmente. Tem a função
de sustentar o braquídio por toda a vida ou, pelo menos, na fase inicial do
desenvolvimento. Cnnlsot'¡ (1995) utilizou esta feiçäo como caráter em sua análise,
considerando apenas a ausência e presença nos táxons analisados. O exame, em vista
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lateral, dos septos medianos dos táxons analisados permitiu identificar os 3 estados

ilustrados na Figura 8.

C

Figura 8- Tipos de septos medianos (caracteres 17 a 1g) observados
entre os táxons analisados. Em A, Anakinetica cumingi em
posição de vida inferida, com algumas feiçöes morfológicas
destacadas, tais como a forma do septo (anteriomente
elevado, em azul) e sua posição na concha, parte da
musculatura (amarelo) e pedículo (marrom). Notar as
diferenças entre os demais perfis observados: B)
Magadinella woodsiana (septo medianamente elevado); C)
A u straliarcu I a aftesiana (septo anteriormente estendido); D)
Aliquantula insolita (septo anteriormente rebaixado). Fonte-
RTcHARDSoT (1994)

Tasa da Doutoâmento

CnR,Aren 18 - Comportamento da extremidade anterior do septo mediano

Estado 0 (não ultrapassa a metade do comprimento da valva ventral);

I (ultrapassa a metade do comprimento da valva ventral)

Foi observado que o final da extremidade anterior do septo pode chegar até a

metade do comprinrento da valva ventral ou se estender mais à frente (Figura 8).

CnnÁren l9 - Elevação do septo mediano

Estado 0(anterior); I (mediana)

Como observado anteriormente (caráter 17), alguns táxons possuem o septo

mediano com perfil elevado e essa característica pode estar localizada na porçäo

anterior (e.9., Bouchardia rosea) ou mediana (e.9., Magellania woodsiana) da estrutura

(Figura 8).
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CnnÁren 20 - Elevação anterior do septo mediano toca a superfície interna da

valva ventral

Estado 0(não); l(sim)

A elevação anterior do septo mediano pode chegar a tocar a superfície interna

da valva ventral e, como visto no caráter 15, a esse comportamento do septo pode, ou

não, corresponder uma extremidade diferenciada no septo da valva ventral (Figura 6).

CnnÁren 21 - Base do septo mediano

Estado 0 (largura constante); I (estreita anteriormente)

A uniäo do septo com o assoalho, ou seja, sua base, pode apresentar-se de

duas diferentes maneiras, tendo largura constante por toda a extensão, ou sendo larga

posteriormente, junto da plataforma cardinal, e estreita na porçäo antero-mediana

(Figura 9).

Taso de Doutoramento
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Figura

B

Rhynchonelliformea, ilustrando as bases dos septos
medianos (em azul; caráter 21) com largura
constante (em A) e septos que se estreitam
anteriormente (B e C). Estão representados,
também, os tipos de encontro da extremidade
posterior do septo mediano com a plataforma
cardinal (caráter 21), sendo bífido (em C) ou nåo (B).
Fonte- WttltRrus et al. (1997c\
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CARÁTER 22 - Encontro do septo com a plataforma cardinal

Estado 0 (nråo bífido); I (bífido)

Por sua posiçåo na concha, a porção posterior de septo encontra a plataforma

cardinal. No entanto, a extremidade posterìor da base do septo, pode apresentar-se

bifurcada ou não, antes de se aproximar da plataforma cardinal (Figura 9). Na

discussåo sobre Malleia, RTcHARDSoN (1973b) considera a possibilidade de tal

bifurcação corresponder ao limite posterior dos músculos adutores que aparecem bem

desenvolvrdos em alguns exemplares.

CARÁTER 23 - Braquídio fixo ao septo mediano

Estado 0 (ausente); 'l (presente)

A forma final de um braquídio, geralmente, envolve processos de fusäo e

reabsorção de material conchoso que forma o próprio braquídio ou, ainda, estruturas

como o septo e a crura (RtcHnRDsoN, 1975a). Dessa maneira, o braquidio pode ou nåo

estar fixado ao septo mediano.

CARÁIER 24 - Braquídio em forma de laço ('loop')

Ëstado 0 (ausente); 1(presente)

Conforme discutido anieriormenie, o braquídio encontrado em Bouchardia ê

pequeno, incompleto (Figura 10; Estampas 2 e 3) e elassificado como axial por

RtcHARDSoN (1975a), com caráter ìmaturo, encontrando correspondente nos estágios

¡niciais do desenvolvimento dos braquídios de outrr:s Terebratellidae (RlcHARDsoN,

1973b; BnunroN, 1996). O padráo apresentado pelo braquídio está diretamente

relacionado ao espaço disponivel na cavidade do manto e, portanto, quanto ma¡s

extenso o espessamento posterior da concha, menor a cavidade do manto e,

conseqüentemente, braquídios menores (RrcHARDSoN, 1991). Seguindo esse

raciocínio, a presença de ramos ascendentes fixos ao septo mediano, em adultos de

Bouchardia rosea, Bouchardia zttteli e, provavelmente, nas demais espécies do gênero

e na Subfamília Bouchardiinae, representa a retenção de condições juvenis pelos

indivíduos adultos.

Para as demais espécies do gênero nåo existe confirmação de tais condiçöes,

mas apenas indÍcios. Com exceção de Bouchardia antarctica, as demais espécies dcr

gênero encontramrse brevemente descritas em LEVY (1964), e para todas é registrada
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a presença de restos de ramos ascendentes, sem a existência de ramos descendentes,

o que não confirma, entretanto, o caráter incompleto do braquídio. Contudo, Oweru

(1980) apresenta uma ilustração de Bouchardia antarctica na qual está visível um

braquídio incompleto. Como já mencionado, a análise morfológica de espécimes de

Bouchardia zittelirevelou a presença de um braquidio incompleto (Estampa 3), tal qual

aquele observado para Bouchardia rosea. A natureza frágil dessa estrutura, evidente

em espécimes de Bouchardia rosea (Estampas 1 e 2), parece exigir condiçÕes

bioestratinômicas especiais para sua preservação, haja vista que sua presença nas 3

espécies citadas acima só foi observada em espécimes articulados fechados.

Figura 10- Caracterização dos braqufdios observados entre os táxons analisados (Caracteres 24 a
29). Em A, braquídios representando padröes enconlrados em Anakinetica cumingi (A3),
em forma de laço, e Australiarcula a¡lesiana (A1) e Bouchardia rosea (42), ambas com
braquldio simples, sem formar laço. Em B, ramos ascendentes dos braqufdios com a regiäo
posterior livre (81), como encontrado nos Bouchardiinae, ou regiåo posterior unida,
formando laço (82), como em Anakinetica cumingi. Em C, ramos descendentes dos
braquídios, que podem estar fixados apenas ao septo mediano, como em Malleia
poftlandica (C2), ou estar fixados ao septo e a plataforma cardinal (crura), como em
Australiarcula aftesiana (C1) e Anakinetica cumingi(C3). Em D, tipos de fìxação dos ramos
ascendentes ao septo mediano onde podem estar fixados à sua extremidade, como em
Bouchardia rosea (D2) e Anakinetica cumingi(D3), ou em uma posiçåo intermediária entre
o topo e a base do septo, como observado em Australiarcula artesiana (D1). Explicação:
BR- braqufdio; EP- espessamento posterior; PC- plataforma cardinal; PR- processo
cardinal; RA- ramo ascendente; RD- ramo descendente; SM- septo mediano
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Por fim, parece haver relaçäo entre a extensäo do septo e a largura das bandas

çonectantes presentes em braquídios completos em forma de laço (RIcHARDSoN,

1991 ). No entanto, a análise dessas caracterísiicas e verificaçäo de sua inter-relação,

para os táxons envolvidos na presente análise, seria útil apenas para discutir a

topologia obtida para o grupo externo, uma vez que os Bouchardiinae e o gênero

Australtarcula não apresentam este tipo de braquidio. Portanto, tal relaçäo não foi

levada em conta na presente análise,

CARÁTER25 - Fixação dos ramos descendentes no septo mediano

Fstado 0 (ausente); 1(presente)

Nos táxons com braquídio completo, geralmente em forma de laço, observam-se

ramos descendentes fixados à crura (extremidade posterior) e ao septo (extremÍdade

anterior) (Figura 10). Conforme referido anteriormente, a classificaçåo proposta por

RtcHARDSoN (1975a) para os braquídios dos Terebratellidae, considera que os

Bouchardiinae, em geral, não apresentam ramos descendentes no braquídio (estágio

axial). No entanto, Malleia portlandlca é citada como possuindo rudimentos ou vestígios

triangulares de ramos descendentes, abaixo das inserçÕes dos ramos ascendentes, no

septo mediano (RrcHARDSoN, 1973b). Estes poderiam ser vestígios de ramos

destruídos por algum processo tafonômico ou mesmo resquícios de uma reabsorçäo

ocornda durante o desenvolvimento do braquidio. Somando-se a esse fato a

reconhecida ausência de quaisquer vestígios crurais na cardinália desse táxon,

considera-se que os ramos descendentes estiveram fixados apenas ao septo mediano.

Pelo referido acima, parece razoâvel considerar o estabelecimento do estágio axial, a

partir da ausêncra de ramos descendentes na plataforma cardinal e no septo medjano,

em um momento mais avançado do desenvolvimento ontogenético (R|CHARDSoN,

1975a)

CARATER 26 - Fixação dos ramos descendentes na plataforma cardinal

Estado 0 (ausente); 1(presente)

Segue os comentários do caráter 25.

fose de Doutorumento
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CARÁTER 27 - Ramos ascendentes

Os ramos ascendentes do braquícJio, tanto nos incompletos quanto naqueles em

forma de laço, têm a extremidade anterior ligada à porção elevada do septo, no seu

topo ou em alturas intermediárias. Contudo, conforme esses ramos seguem para a
regiåo poster¡or da cavidade do manto podem apresentar 3 atitudes (Figura 10): a)

permanecerem livres, como em Bouchardia rosea, b) estarem ausentes, como em

Australiarcula artesiana e c) unirem-se um ao outro, formando um laÇo, como em

Anakinetica cum¡ng¡.

CARATER 28 - Fixação posterior dos ramos ascendentes

Estado 0 (livres); 1 (formando laço)

Segue os comentários para o caÉ)let 27.

CARATER 29 - Encaixe do braquídio no septo mediano

Estado 0 (na extremtdade); 1 (posiçåo intermediária)

Conforme já mencionado (Cnnnren 27), os ramos ascendentes dos braquíd¡os

estäo ligados à porção elevada do septo, em seu topo ou em alturas intermediárias

(Figura 10), como ocorre em Matleia porttandica.

CARATER 30 - Diferenciação dos elementos da charneira

Êstado 0 (parcialmente fundidos); 1 (fundidos não identificáveis)

A presença de espessamento posterior nas conchas de braquiópodes (e.g.,

Bouchardiinae e alguns Anakineticinae), torna difícil a diferenciaçåo dos componentes

da charneira, uma vez que ocorre a fusão de seus diferentes elementos (Figura 11)

(R|oHARDSoN, 1991, 1994; BRUNToN, 1996; BRUNToN ef a/., 1996). Foram observadas

conchas onde esses elementos estavam parcialmente fundidos, mas ainda

identificáveis, ou totalmente fundidos e nåo distintos (RtcHARDSoN, 1991).

CARÁTER 31 - Relação entre linha e eixo da charneira

Fstado 0 (estrófico); I (astrófico)

A margem da charneira, composta em grande parte pelas bordas anteriores das

placas deltidiais, pode apresentar fusäo de placas deltidiais retas horizontais ou de

.s5

Estado 0 (ausente); 1(presentes)

fese clê Doutoramento
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placas deltidiais retas, inclinadas, formando ângulo, geralmente, super¡or a 9Oo e com

vértice poster¡or. Muitas vezes, ocorre uma discordância entre a linha da charneira, reta

ou arcada, e seu eixo de movimentaçäo. De acordo com WltllRlr¡ts ef at. (1997c), esta

particularidade permite diferenciar e classificar as conchas em estróficas, quando a
linha e o eixo da charneira coincidem, e astrófica ou não-estrófica, quando a linha da

charneira é arcada e näo coincide com o eixo reto da charneira (Figura 12). Essa

relação foi empregada nas análises cladísticas realizadas por Cnnlson (1gg5) e
Wrtruqn¡s et al. (1996).

Tese de Douloramento
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Figura 11- Representaçåo esquemática da estrutura da

procoÉo crdlml

cardinália dos Rhynchonelliformea, com seus
elementos individualizados (caráter g0).
Fonte- Wll-lrRnrs et al. (1997)

umbo dorsl toråren

Figura 12- Vista parcial das regiöes posteriores de
conchas de braquiópodes: estrófica (A) e
astrófica (B) (caráter 31). Fonte- Wrtleus ef
at. (1997)
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CARÁTER 32 - Gonfiguração do processo cardinal

Estado 0(bilobado);1(trífido)

o processo cardinal corresponde a um espessamento de formato variável,

localizado na extremidade posterior da valva dorsal, e relacionado à separaçåo das

áreas de fixaçåo dos músculos didutores (wrLLrANrs et al., 1997 c). sua utilizaçåo em

estudos cladísticos tem sido observada (cnnlsor.r, 199s; WTLLTAMS et a:.,1996, j997a,

1997b; Aruelu, 1999). Em sua revisäo clas subfamílias de Terebratellidae, RTcHARDSoN

(1994) reconhece 3 variaçöes principais nos processos cardinais (Figura 13): a) bífido
em sua extremidade posterior e com os sulcos em forma de ,V, invertido (que, de

acordo com o autor corresponderia às cicatrizes dos ramos clos músculos didutores;

RrcHARDsoN, 1991, 1994; BRUNToN, 1996; BRUNToN ef a¿, 1996), para a Subfamília
Bouchardìinae, b) com superfície posterior trífida, para a subfamília Anakineticinae, e

c) transverso, para a subfamília Terebratellinae. É ¡mportante notar, entretanto, que

alguns Bouchardiinae (e.9., Malleia, Bouchardieila) apresentam um processo cardinal
com sulcos em forma de'v' invertido, não táo característicos quanto os de Bouchardia
(Figura 13)

¡ese dc Dou¡oramen¡o

F¡gLlra 13- Representaçåo esquemática de parte da cardinálìa (valva dorsal) êxemplificando os
tipos de processo cardinar (caráter 32); A: birobado (boucardíneos), B: bilobado com
sulcos em forma de 'v' invert¡do (Bouchardiinae), c. trífido (Anakineticinae), D:
transverso (Terebratellinae). Fonte- RtcHARDsoN (1991)

CARATER 33 - Processo card¡nal bilobado em forma de ,,V', invertido
Estado 0 (ausente); 1(presente)

Segue os comentários para o caráter 32,

B ,-------\
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CnnÁren 34 - Reforço da articulação por cristas e sutcos

Estado 0(ausente); I (presente)

O espessamento poster¡or das valvas proporciona o aparecimento de estruturas

adicionais, tais como cristas e sulcos nas laterais da plataforma cardinal que se

encaixam a estruturas complementares na valva ventral (Figura 14) (RrcHARDSoN,

1994; BRUt¡toN, 1996; BRUN¡ro¡¡ et a1.,1996). Essas estruturas aumentam a articulação

entre as duas valvas, dificultando a sua separação e restringindo seu ângulo de

abertura (RrcHnnosoN, 1994; Bnu¡¡roru, 1gg6; BRu¡¡ro¡¡ et al.,1996).

Tese de Doulo/a/mento

A

Figura 14- lnterações entre estruturas da charneira (caráter 34) de
Bouchardia rosea. Em A e C, visão interna das valvas
ventral (W) e dorsal (VD) (respectivamente), com
representação das principais estruturas da charneira e
que particípam da articulação entre as valvas. Notar
que, além de dentes e fossetas, a região conta com
sulcos (S1,S2, 53, 54) e cristas (C1, C2, C3, C4) que
interagem, reforçando a união entre as valvas. Essa
interação pode ser melhor observada em B,
representando um corte transversal (X - Z e X' - Z,) na
região posterior de um espécime articulado fechado
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CnnÁren 35 - Grura

Estado 0(ausente); 1(presente)

Corresponde a um par de processos que se estendem, geralmente, a partir da

superfície anterior da plataforma cardinal, em direção à cavidade do manto e são

suportados por bases crurais (Figura 11), pouco visíveis em conchas com

espessatrìento posterior (Estampas 2 a 7) (Bnururoru et al., 1996; Wlu_uqus et al.,

1997c). Tanto a crura quanto as bases crurais foram utilizadas no estudo cladístico de

VD
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braquiópodes cambro-ordovicianos, desenvolvido por WILLIAMS ef a/. (1996). presente

em muitos Terebratellidae, costuma ligaÊse aos ramos descendentes do braquidio,

dando suporte à parte posterior do lofóforo e à massa visceral, sobretudo aquela

dìretamente relacionada à boca, e que está localizada próximo da plataforma cardinal.

Alguns autores (RiCHARDSoN , 1994, BRUNToN, 1 996), analisando a morfologia dos

Bouchardiinae, consideraram que as extremidades anteriores do sulco em forma de'v'
no processo cardrnal, que ultrapassam a margem da plataforma cardinal em direção à
cavidade do manto, desempenham função semelhante à da crura, ou seja, sustentam a

parede do corpo na regiâo do lofóforo, onde está presente a boca.

Vale a pena comentar que, segundo RtcHARDSoN (1973b), nem a base crural

nem a crura estão presentes nos gêneros de Bouchardiinae, sendo possível, no

entanto, que as bases crurais estejam tão intimamente fundidas aos efementos da

cardinál¡a, devido ao espessâmento posterior das valvas, que se tornaram

irreconhecíveis. A autora considera, ainda, que o estudo do desenvolvimento da

cardinália em séries ontogenéticas nas diferentes espécies de Bouchardiinae pode

rdentificar a presença dessa estrutura. uma discussão sobre essa proposta, com

incorporação de novos dados, é apresentada mais adiante (ltem 6.3.),

CARÁrER 36 - Septaliurn

Estado 0 (ausente); 1(presente)

Há na literatura uma considerável confusão sobre os termos que tratam das
estruturas de conexäo das paredes internas da fosseta, e das placas medianas a elas

com o assoalho das valvas (BRUNToN ef a/., 1996). A situaçåo mais comum, observada
em braquiópodes fósseis e viventes, diz respeito às placas cardinais internas (veja

Figura 1 1) que acomodam os músculos adjustores dorsais (músculos pediculares),

formando uma depressåo suportada pelo septo med¡ano, e chamada septalium

(BRUNToN ef a/., 1996; WTLLIAMS et at., 19g7c) A mesma estrutura é tratada apenas

como depressão na charneira nas descriçöes de Terebratellidae apresentadas por

RìCHARDSoN (1 991, 1 994)

Tese de Doutôtamanto
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cnnÁren 37 - cavidades na parede anterior da plataforma cardinal
Estado 0(ausentes);1(presente)

Alguns Terebratellidae apresentam cavidades na parede anterior da plataforma

cardinal, adentrando o espessamento posterior, nas proximidades da união com a base
do septo mediano (Figura 15). Essas cavidades abaixo da cardinália são características
de Bouchardia, abrigando as extremidades dos músculos adutores e músculos ligados
à sustentação do lofóforo (Bnururoru, 1996), e sua extensão é governada pela
quantidade de espessamento secundário da valva dorsat. Nas espécies analisadas
foram notadas cavidades nas laterais da base do septo, assim como logo acima da

base, quando o septo se une à plataforma cardinal. Em Matteia o processo cardinal näo
se funde ao assoalho e a cavidade abaixo dele é delimitada posteriormente pela regiäo
dorsal do umbo, lateralmente pelas paredes das fossetas e ventralmente pela

superfície dorsal do processo cardinal.

Tese de DouloÌamento
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Figura 15- Esquema simplificado ilustrando parte da anatomia
interna dos Rhynchonelliformea, com destaque para
o número e posicionamento das cavidades na
parede anterior da cardinália (caracteres 37 e 38) e
a relação dessas feiçöes com outras estruturas
morfológicas (e.9., septo, cardinália)
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CARÁTER 38 - Número de cavidades na parede anterior da plataforma cardinal

Estado 0 (2 cavidades); 1 (3 cavidades)

Enquanto Neobouchardia e Bauchardiella apresentam 3 cavidades na superfície

anterior da plataforma cardinal (veja caráter 37), Boucharclia e Australiarcula

apresentam apenas 2. (Figura 15).

CRRÁren 39 - Tipo de lofóforo

Estado 0 (zigolofo); 1 (plectolofo)

Como comentado inicialmente, os estágios de desenvolvimento do lofóforo

encontram-se totalmente identificados e caracterizados (Figura 16) (EMIG, 1992). O tipo

zigolofo é atribuído a Bouchardia e Anakinetica, ao passo que os demais

Terebratellidae apresentarìam o tipo plectolofo (ËMtc, 1992). Embora correspondam,

mesmo que em parte, a inferências sobre a ocorrência de tipos part¡culares de lofóforos

em espécies fósseis, as generalrzações acima foram aceìtas, levando-se em conta,

ainda, que constituem as únicas informaçöes existentes, até o momento, sobre o
caráter, para a maioria dos táxons analisados.

CARÁrER 40 - Tipo de pedículo

Estado 0 (fixador); 1 (móveì)

De acordo com a classificaçåo proposta por RtcHARDSoN (19S1b), os pedículos

dos Rhynchonelliformea podem ser reunidos em (Figura 17). a) musculares: unidade

contrátil, com f¡bras musculares (músculos adjustores) contínuas à estrutura do

pedÍculo, sendo a fixação realizada por curtas papilas; b) inertes: apresentam evidente

diferenciação entre as fibras musculares e a estrutura do pedículo, servindo como um

eixo ao redor do qual a concha se move por contrações musculares, sendo que a

ancoragem se dá pela extremidade ramificada (não fixadora) ou por longas papilas

(fixadoras); e c) transitivos: com fibras musculares diferenciadas da estrutura do

pedículo, apresentam fixaçåo por curtas papilas. Entretanto, a ausência dos pedículos

nos fósse¡s não impede que sua inferência seja feita a partir de caracterÍstrcas do bico,

cicatrizes musculares e charneira. A associação destas observaçöes com informaçôes

dìsponíveis na llteratura (e.9., RtcHARDsoN, 1979, 1981b, 1981c), sobre o pedículo de

espécies viventes e pertencentes aos mesmos grupos (e.g., Anakineticinae) utilizados

fese de Dorrf orar¡rerìto
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no presente estudo, possibilitou avaliação deste caráter para os táxons do grupo

interno e externo.
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Figura 16- Diagrama exemplificando o cresc¡mento do lofóforo de braquiópodes
atuais (caráter 39); cada representação mostra uma visão, em
perspectiva, do eixo braquial; as setas ao longo dos eixos braquiais
indicam o sentido de transporte de partículas de comida até a boca,
indicada em vermelho. Abaixo, detalhes da anatomia de um lofóforo
plectolofo e seu braquídio. Fonte- WILLIAMS ef a/. (1997)
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A

D

B

G

Figura 17- Conchas, pedículos e modo de vida (caracteres 40 ao 42)
atribuídos a Terebratella (A; para comparaçäo), Magadinella (B)
e Anakinefica (C). De cima para baixo estäo representadas as
conchas em vista dorsal (4, B, C), o pedículo em relação ao bico
(D, E, F,) e o sistema pedicular e modo de vida (r.e., fixo ou livre;
G, H, l) dos táxons. Os músculos adjustores (ventrais e dorsais)
e pediculares médios unem as duas valvas aos pedículos, sejam
eles transitivos (G) ou inertes (H, l). Setas maiores indicam a
movimentação geral das conchas proporcionadas pela contração
dos músculos (setas menores). Fonte- RlcHRRoso¡t (1981b)
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Têse de Douloramento
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CnnÁren4l - Tipo de extremidade do pedículo

Estado 0(inerte); 1(transitiva)

F

Segue os comentários para o CnnÁrrn 40 (Figura 17).

CnnÁrrn 42 -Tipo de extremidade inerte dos pedículos

Estado 0 (sem aderência); I (aderente)

Segue comentários para o caráter 40.

CnnÁrrn 43 - Reforço da cicatriz do músculo adutor dorsal

Estado 0(ausente); 1(presente)

t
ir

O músculo adutor apresenta cicatrizes (2 ou 4 pares) bastante evidentes no

assoalho da valva dorsal, próximo à região mediana e posterior do septo, e mostrou
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grande variedade de forma e intensidade de impressão. Os táxons foram avaliados

quanto à presença ou ausência de um reforço existente nas margens laterais externas

(contrárias ao septo) e posteriores dessas cicatrizes, consistindo em uma elevação

pronunciada do assoalho, nessas regiões (Figura 18).

Tese de Doutora'mento

Figura 18- a valva

clcatrts
m$ular

dorsal, margeando a cic,atriz do músculo didutor em
Austnliarcula artesiana (c.aráter 43). Em A, visåo
interna da valva dorsal, onde se nota a posição do
reforço da cicatriz muscular em relaçåo ao septo
mediano. Em B, corte transversal evidenciando, a
partir da margem (m) em direçåo ao centro da
concha, a posiçåo do reforço (r), da cicatriz do
músculo didutor (c) e do septo mediano (s). Fonte-
Er-r-rorr (1960)
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5.3. AruÁltse NUMÉRIcA

As informações cont¡das na matriz de caracteres (Tabela 1) foram convertidas

em arquivo eletrônico através do programa MacClade 4 (Mnoolsor'r & MRoolsoN, 1998),

para que pudessem ser analisadas pelos programas adequados. Foi realizada a

análise cladística dos 22 táxons (grupos interno e externo) com 43 caracteres (binários

e multi estado, incluindo 91 estados). Os dados ausentes foram representados por "?".

A análise dessas informaçöes foi realizada pelo programa PAUP" 4.0 v.8

(SworronD, 1998), sendo utilizada a opção de transformação acelerada (ACCTRAN).

Foram conduz¡das duas análises paralelas, uma delas considerando todos os
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caracteres como "não-ordenados" e outra atribuindo ordenaÇão aos caracteres sobre

os quais havia alguma indicaçäo de contigüidades entre seus estados (veja Quadro 6),

permitindo a comparaçåo e avaliaçåo dos resultados r:btidos. Tal decisäo foi tomada

pela difìculdade de se aval¡ar a ordenaçäo de muitos dos caracteres, uma vez que as

homologias primárias entre seus estados nåo puderam ser traçadas. Sabe-se que a

ordenaçåo aleatória de caracteres confere uma pesagem indireta à análise e, segundo

AMoRtM (1997), parece não haver vantagem da "ordenaçäo" em relaçåo à "näo-

ordenaçåo", e vice-versa. Conforme destacado por FERRAREZZI & MARQUES (1997), "...

A ordenação ¡mpõe certas resfíÇões âs possibrirdade s de transformaçöes de esfados

fora da ordem codificada, as quais nâo são proibidas, mas passívels de ocorrência

apenas através de um maior custo ern fermos c/e parcimônia...". lmportante destâcar

que os procedimentos empregadop (r.e., algoritmos, consensos) foram iguais e
repetidos em ambas análises.

As árvores näo enraizadas geradas inicialmente foram enraizadas pelo método

do grupo externo, considerando o grupo interno monofilético. As análises com os

caracteres ordenados (Quadro 6) tiveram resultados idênticos áqueles obtidos a partir

dos caracteres não ordenados, submetidos aos mesmos procedimentos e análises. É

importante ressaltar que o número de caracteres e de táxons hora empregados

inviabilizou a utilização de algoritmos de busca exaustiva das árvores mais

parcimoniosas, No entanto, as análises foram realizadas através do algoritmo exato

"branch-and-bound", com opçåo "furthest" de adiçáo.

Na análise de máxima parcimônia foram obtidos 168 cladogramas mais

parcimoniosos (L= 98; Cl= 0,490; Rl= 0,745; RC= 0,365), aqui sintetizados através dos

cladogramas de consenso estrito e semi estrito da Figura 19. Observa-se, claramente,

uma baixa resoh-rção das relaçôes entre os táxons dos grupos interno e externo, Boa

resolução para os dois grupos só foi atingida quando se processou a análise por

pesagem sucessiva, resultando em 12 cladogramas mais parcimoniosos (Cl= 0,714;

Rl= 0,889; RC= 0,635), representados pelos cladogramas de consenso estrito e semi-

estrito da Figura 20. Comparando-se os resultados obtidos (Figuras 19 e 20), nota-se

dtferenças consideráveis quanto à resolução geral das politomias, como fica evidente,

sobretudo, para os táxons do grupo interno. Tendo em vista os resultados alcançados,

optou-se por assumir como proposta de trabalho o cladograma da Figura 20b. A

distribuição dos caracteres e seus estados pelos diversos ramos está representada na
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Figura 21 e detalhada no Anexo 2, sendo que considerações a esse respeito serão

feitas mais adiante-

Figura 19- Cladogramas de consenso estrito (A) e semi-estrito (B) (L= 98; Cl= 0,490; Rl= 0,745;
RC= 0,365), com diferentes topologias, obtidos a partir da análise de máxima
parc¡mônia para caracteres não ordenados (veja detalhes da análise no texto)- Cores
indicam táxons do grupo interno (verde) e externo (laranja)

fese de Þoulonmenlo

AnaAinelica cum¡tnl
Adn¿tida defo'mß-

Al¡quantula lnsolita
P¡lkena compressa
Rh¡zolhyris lizoida

Anah¡netcÐ cLltninoi
Adnatrla defonnis'

Magad¡nella woods¡ana
Altquantula insolita
Pí||<ena ':ó,',ptessaRhizothy s rhizoida
El<lerra toorlooensis
Pãrck¡net¡ca stewafti
A u slr a li a t"cu la e ftes ia n a
B ôLlc h a t¿ ¡ a a n I a tc t ic a
Bouchatc!¡a conspicua
Boucharclia exígua

eouchard¡a lrcnsplal¡na

Austa I i arcul a â ft csí a n â

Figura 20- Cladogramas de consenso estrito (A) e semi-estrito (B) (L= 98; Cl= 0,741; Rl= 0,889;
RC= 0,635), com diferentes topologias, obtidos a partir da análise de pesagem
sucessiva para caracteres nåo ordenados (veja detalhes da análise no texto). Cores
¡ndicam táxons do grupo interno (verde) e externo (laranja)

B ou c haKl i a tra n s Dl ati n a
Neoboûchard¡a thinima
B ou char d i eI¿ p a t a çt a nrc a
Bouchañiella crel¿ced
Bou c h a rcl i el I a j oryen s ls
Malleía portland¡ca

extgua

I o uc h a rcl íe ll à ctet a c e a
Ma eia poftlandica

þoúcnaÍclê extgua

Bouc ha rd ia lrc nsplat¡n a
NeoboLtchat¿ia tnínima
B o uc h a t¿ ¡ el Ia jo rge nsís
B o u c h ã r¿ iell a pa ta go n ¡c a
B o uc h a r¿ ¡ e I la crel a cea
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26(f)23(r)r2(

Anak¡net¡ca cumine¡

L{ Þ* P¡rothy s verco¡

* Adnatida deformis

| ). t E \2) 1 7 t1 ) 27 tD) X7 (D

re(r),41(r)
Magad¡nella woods¡ana

brown¡

Al¡quantula ¡nsol¡ta

* Pillena compressa

Rhizothyris Ìh¡zo¡cla

Ëlderra toorlooens¡s

Parak¡net¡ca stewart¡

Austral¡arcula arles¡ana

Bo Lt Çh a rd i a an tarct i c a

BouÇhard¡a conspicua

BouÇhardía exigua

Bouchard¡a z¡ttel¡

Bouchardía rosea

Bouch añia transpl alìna

Figura 21- Cladograma de consenso semi-estr¡to obtido a partir de análise de
pesagem sucess¡va (veja explicação no texto) de caracteres näo
ordenados, por algoritmo exato ('branch-and-bound'), mostrando a
distribuição dos caracteres e seus estados. Em azul estäo indicados
os números dos nós dos diferentes ramos (veja Anexo 2)

r6{0).35(1)

- Neobouchard¡a m¡n¡tna

Bou ch a rd iell a p.ttagon ica

Bo u ch ardi e I I a j org e n s ¡ s

Bouch ard¡ella cretacea

Malleia poftland¡Ça
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Adicionalmente, pa'a complementação dos resultados, foi avaliada a

confiabilidade dos clados através dos métodos:

- "Bootstrap": foi utilizada a opção do pacote PAUP*; todos os 43 caracteres foram

reamostrados aleatoriamente, com ',l000 réplicas, cada uma analisada por "branch-and-

bound"; resultado final na forma de árvore de consenso de maioria está representado

na Figura 22a. Hët que se considerar, entretanto, que essa árvore de consenso não é

idêntica, nem totalmente comparável, àquela assumida como hipótese de trabalho

(Figura 20b), uma vez que resultam de análises diferentes. Contudo, o suporte dos

clados obtidos com o teste de "bootstrap" é válido para os mesmos clados que também

estejam representados na proposta de trabalho. Por conseguinte, aqueles clados que

estão na hipótese de trabalho mas não na árvore de consenso com valores de
"bootstrap", são pouco robustos.

Tese de DouloÊmento

Ahakinelica cutnindi
A.lhatícla defomis'

M a ga cl i nel I d wo o dsi a n a
Altquantula insolilè
P¡lkenâ cotnDreesã
Rhizothyr¡s ih¡zo¡¿a
Eldena loo ooens¡s
Parakinelica stewañi
Au stra lia rc u I a a ies ì a n a
Bauchard¡a ântarcûca
Bauchard¡a consp¡cua
Bouchatclia exigua

B o u c h a fu í a tra nspl a t ¡n a
Neobouchatdia m¡n¡na
B ou c h a rd ¡ e ll a p a fa g o ni ca
B o uc h a rd ¡el I a jo rctens¡s
8o uc h a r¿ i el I a creta c e a
Malleia portlandíca

rgura
valores dos clados indicados em vermelho; cladograma de consenso semi-estrito (B),
com indicaçâo dos valores do índice de decaimento de Bremer indicados em azul

Na literatura há controvérsia quanto aos valores de "bootstrap" que representam

um limiar de significância, com porcentagens variando entre 70o/o e 95% (HtLLts & BULL,

1993; HARADA et al., 1995; Ll, 1997; CHe¡l ef al., 2O03; ScHruetoeR, 2003). propostas

conciliadoras, no entanto, consideram um clado robusto (significativo) com valores

acima de 95%, ou passo que valores moderados (70 a 94o/o) ou fracos (S1 a 69%)

consenso de maior¡a (A) obt¡do após análise de "bootstrap", comõt

AnaAinelica cutn ni
A()nat¡da delo nis'

Aûquanlula insol¡ta
P¡lkena comprcssa
Rhizolhytis thtzoida
Elcíerra tooiooensís
Pankinelíca stewadi
A us lrâ I i a rc u I â â ¡1 esí ã n â
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poderåo dar suporte a um clado desde que obtidos a partir de conjuntos de dados

dìferentes (e.9., caracteres morfológicos, moleculares) (ScHNEtDER, 2003).

- índice de decairnento de Bremer: foram seguidos os procedimentos indica<ios pelo

programa TreeRot.v2 (Soneilsorit, 1999) e a árvore de consenso semi-estrito, com os

valores de decaimento para os respectivos clados, está representada na Figura 22b.

Há na ìiteratura consideraçöes acerca da relação entre os tesies de "bootstrap" e de

decaimento de Bremer, onde se verifica que arranjos com valores de "bootstrap"

moderados apresentam valores baixos de decaimento, e vice-versa

5.4. l¡¡renpnerAçAo oA HtpóTEsE EScoLHtDA

O cladograma apresentado na F¡gurå 20b traz uma topologia bem resolvida, A

dicotomia basal sustenta a nítida estrutura de dois clados que correspondem, cle um

lado aos Bouchardiinae (grupo interno) e, de outro, aos Anakineticinae (grupo externo).

Entre os táxons do grupo interno as relaçÕes eståo, em grande parte, bem

estabelecidas. O táxon basal é Malleia poÍflandrba, seguido pelo clado formado por

Neobouchardia minima e as 3 espécies de Boucha rdiella (vqa Figura 20b). A

indefinição nas relações f¡ca por conta da politomia envolvendo Bouchardia rosea,

Bouchardia transplatina e o clado contendo as outras 4 espécies de Bouchardia. Jâ o

clado formado pelos táxons do grupo externo apresenta, a partir da dicotomia basal,

Australiarcula artesiana na base, segu¡do por Parakinetica stewañ¡, Anakinetica

cuming¡, um clado totalmente resolvido formado por Elderra foorlooensrs, Rhizothyris

rhizoida, Pilkena compl"essa, Aliquantula lnso/lfa e, por fim, a politomra envolvendo

Magadina browni, Magadinella woodsiana e o pequeno clado formado por Adnatida

deformis e Pirothyris vercol (Figura 20b). Consideraçöes sobre as relações apontadas

acima, e os caracteres que dåo suporte a elas, são apresentadas mais adiante.

Tese cle Doutotamento
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6. DISCUSSÃO

6.f . A nrpóresE DE TRABALHo

O que se pode observar na topologia adotada como hipótese de trabalho (Fìgura

20b) é a nítida presença de 2 clados bem individualìzados, representativos dos grupos

interno e externo utilizados. Entre os táxons do grupo interno observa-se Mal/ela

poftlandica como táxon basal. Segundo RTcHARDSoN (1973b), apesar das marcantes

diferenças morfológicas (1.e., posiçäo do foråmen, tipo de placa deltidial, plataforma

cardinal), Malleia deveria ser transferida da Subfamília Neothyrinae para a Subfamílìa

Bouchardiinae, com base no grande número de caracteres exclusivos (sinapomorfias)

dos Bouchardiinae, apresentado por esse gênero. De fato, a análise morfológica aqui

realizada (veja a Figura 21 e Tabela 2 para informaçöes adicionais sobre a distribuiçáo

dos caracteres e seus estados) identificou diferenças em alguns caracteres (e.9., tipo e

posiçåo do forâmen, presença de sinf ítio) de Malleia em relação aos demais

Bouchardiinae. Em contrapartida, muitas caracteristicas foram compartilhadas entre

Malleia e os outros Bouchardiinae, inclusive prováveis sinapomorfias desse segundo

grupo (e.9., ramos ascendentes livres posteriormente, processo cardinal bilobado,

cristas e sulcos na articulaçåo), corroborando a idéia original de RlcHnRosoN (1973b).

Outro clado (Figura 20b) agrupou as três espécies de Bouchardiel/a junto com

Neobouchardia m¡n¡ma dè maneira totalmente resolvida, estando Bouchardiella

cretacea na base e Neobouchardia minima como táxon mais apical. Mais adiante serâo

feitas considerações sobre as implicaçöes dessa configuraçåo na sistemática do grupo.

O grupo irmão desse clado (Figura 20b) reuniu todas as espécies de Bouchardia.

Considerações mais detalhadas sobre este último agrupamento seräo fe¡tas mais

adiante.

No item 4.3, já havia sido mencionada a dúvida decor¡ente da literatura, quanto

ao posicionamento de Australiarcula artes¡ana enire os Bouchardiinae ou

Anakineticinae, de acordo com a proposta de classificaçäo adotada (/.e., RtcHARDsoN,

1991, 1994; MAcKtNNoN & Lre, no prelo). Segundo ELLrorr (1960), apesar de

importantes diferenças morfológicas em relaçåo a Bouchardia, Australiarcula seria,

provavelmente. o melhor candidato a seu ancestral.

fcse de DoutoÍamento
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Tabela 2' Matriz de caracteres empregada na análise. Os números de cada estado do caráter foram substituídos por símbolos para
auxiliar na identificaçäo de padröes de distribuição de caracteres. Símbolos para os diferentes estados dos caracteres: O=tr; 1=r; 2= tr;
3=O

1 1 12222222222333 3333 333 I 4 4 4
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Táxons / Caracteres

Anakinetica cumingi
Adnatida deþrmis
Aliquantula insolita
Australi arcu la arte siana
Elderra toorlooensis

Magadina browni
Magadinella woodsiana
Parakinetica stewarti
Pilkena compressa
Pirothyris vercoi

Rhizothyris rhizoida
Bouchardia antarctica
Bouchardia conspicua
Bouchardia exigua
Bouchardia rosea

Bouc hardia transplatina
Bouchardia zitteli
Neobouchardia minima
Bouc hardiella cretacea
B ouc hardie I I a j orge ns is

Bouc hardiella pqtagonicq
Malleia portlandica
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Vale lembrar que, para LEVr (1964), Australiarcula, a despeito da notável

semelhança morfológica com Bouchardiinae, seria excluída desse grupo com base na

presençâ de ramos clescendentes no braquídio. As informaçôes obtidas da estratigrafia

(Figura 23) contribuem para o suporte das idéias de ELLtorr (1960) uma vez que

Australiarcula, do Cretáceo inicial/médio da Austrália, poderia ter dado origem a
Bouchardiella cretacea, do Cretáceo médio/final da Austrálìa, e daí aos demais

Bouchardiinae, todos já dentro do Cenozóico. Contudo, as relações obtidas com a
presente análise apontam Australiarcula arfesrana entre os táxons do grupo externo,

como sugerido por Lew (1964). A análise da distribuiçrão dos caracteres (Figura 21)

evidencia que Australiarcula aftes¡ana compartilha com os Bouchardiinae muitas

características que dåo suporte a esse grupo (e. g. , diferenciaçåo dos elementos da

charneira, cristas e sulcos na articulaçåo, cavidades na parede anterior da plataforma

cardinal), ao mesmo tempo em que compartilha outras características com os demais

Anakineticinae (e.9., espessamento posterior da concha, forma do processo cardinal,

presença de crura). Dessa forma, o conjunto de dados aqui analisados, resultando no

cladograma da Figura 20b, e a posiçäo basal de Australiarcula aftesiana dentro do

clado, parecem corroborar a posição defendida por Lew (1964), e sugerir

Australiarcula artes¡ana como um suposto ancestral mais dos Anakrneticinae do que

dos Bouchardiinae. Embora a definiçåo das relações entre os táxons do grupo externo

seja de interesse secundário para o presente estudo, vale a pena destacar o clado

completamente resolvido formado pot Aliquantula insolita, Pilkena cornpressa,

Rhizothyris rhizoida e Elderra foorlooensrs, bem como a reuniäo em outro clado,

embora com resoluçåo menor, de Adnatida deformis, Pirothyrìs vercoi, Magadina

browni e Magadinella woodsiana. Noiavelmente, na literatura consultada nåo há

qualquer sugeståo de parentesco entre esses táxons que pudesse ser testada com os

resultados aqur apresentados, a não ser, obviamente, o fato de que todos pertenceriam

aos Anakinet¡cinae.

O espessamento posterior da concha, o forâmen permesotírido e o processo

cardinal trifido foram apontados por RtcHARDSoT (1975a, 1 991 ), como caracteres

d¡agnósticos dos Anakineticinae mas, conforme discutido por MncKrttr.ror.r ef a/. (1993),

essas näo são características exclusivas do grupo, sendo esporadicamente

encontradas em muitos outros táxons (e.9., Cancellothyrididae, Neothyrididae). Por fim,

valendo-se apenas do jargão filogenético, os autores consideraram o tipo de braquidio

72
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Anaki¡'¡etica cumingi

Adnat¡da deformis
Pirotltyris vercoi
Magad¡na browní
Magadinella woodsiana
Aliquantula insolita
Pilkena compressa
Rhizothyris rh¡zoida

Elderra foorlooensis

Parakinetica sfewarfi

Bouc harc i a antarcti c a t 1\

Bouc i¡ard i a coJlsp¡c¿Ja { 2)

Bouchardia exigua i'Jl

BoU c l¡ard ; a zitl el í I 4 :

Boucl¡ardia ¡osea f 5)

BoLt c |¡ardí a lr aD s plat¡ ¡t a \6 )

N eobou c h ardi a rn in¡ ßra (71

B ou c ha rd i el lajorgersis (8)

Bouchard¡ el Ia patagon î ca l9l
Bouchard¡ella c/efacea (1 0)

Malle¡a portlandica (11].

-

-
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-
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FlcunR 23- Esquema mostrando combinação de informações filogenéticas
paleogeográfica, para os22 táxons envolvidos ná análise
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e depressåo da charneira como sinapomorfias dos Anakinetìcinae. Da mesma maneira,

no presente estudo, o braquídio incompleto mostrou-se sinapomórfico para os

Bouchardiinae (veja comentários adiante) e o braquídio completo, em forma de laço,

reuniu os táxons do grupo externo. No entanto, análises futuras, com maior

representatividade de Anakineticinae e outros braquiópodes (Rhynchonelliformea),

çjevem ser realizadas para avaliar melhor o papel do braquÍdio na definição das

relaçöes entre os táxons desses grupos,

Conforme já mencionado, a Figura 22 traz a representaçáo do suporte dos

clados obt¡dos. Fica evidente, no entanto, que tanto os valores de "bootstrap" quanto os

índices de decarmento säo muito baixos, sobretudo para os clados envolvendo táxons

do grupo externo. Tal fato talvez possa ser decorrente do grau elevado de homoplasia

existente entre táxons dos dois grupos, a despeito dos esforços realizados nc

levantamento, defìniçåo e análise dos caracteres. Conforme será comentado mais

adianie, a grande similaridade morfológica entre os Bouchardiinae, sobretudo entre as

espécies de Bouchardia, dificultou a identificaçåo das apomorfias e pode ter contribuído

para conferir indefiniçåo nas relaçöes entre esses táxons,

6.2. Soene o MoNoFrLETtsMo Dos BoUCHARDINAE

Tese dè Doulotamcnto

Os resultados obtidos pela análise morfológica confirmam as sugestões

anteriores (LEVY, 1964ì RToHARDSoN, 1973b, 1994; BRUNToN, 1996; BRUNToN ef ê/.,

1996) sobre as 3 características comuns a todos os Bouchardiinae, ou seja, a) o

èspessamento posterior da concha, b) o processo cardinal bilobado, em especial

aqueles com forma de 'V' invertido, que caracterizam Bouchardia, e c) o braquídio

incompleto. O espessamento posterior da concha merece atenção especial por

também estar presente, em maior ou menor grau, em táxons do grupo externo (e.9.,

Anakinetica cumingi, Australiarcula artes¡ana) e, portanto, não representar uma

sinapomorfia exclusiva dos Bouchardiinae embora, como já foi comentado, esteja

presente em todos os táxons desse grupo. A análise morfológica realizada mostrou que

essa feiçåo, embora evidente para ambas as valvas, na maioria dos táxons analisados,

é difícil de ser definida como caráter contÍnuo (veja comentários no ltem 5.2.) e,

porianto, empregada em análises cladísticas. Dessa maneira, informaçöes sobre essa

característica estäo diluídas nos estados do caráter 30, através da diferenciaçåo dos

1A



Mello, L.H.C. (2OM) Anâl¡se cladística dos BouclÊrc!¡i¡tae Al|an,1940...

elementos da charneira, sendo que, via de regra, apresentam uma relaçåo direta

(RrcHARDsoN & WATSoN, 1975a, 1975b; RrcHARDsoN, 1981a, 1981b, 1981c, '1 987;

MTNUER & RTCHARDSoN 19e4), onde a identificaçäo desses elementos é melhor quanto

menor o espessamento posterior das valvas. Essa característica está diretamente

relacionada a estabilidade do animal no substrato e, portanto, ao seu modo de vida,

refletindo uma resposta às pressöes ecológicas. Neste contexto, reveste-se de

ìmportância a correlaçäo entre o tipo de substrato, a morfologia da concha (e.9.,

forâmen, musculatura, charneira) e modo de vida (e.g-, ancoragem, fixador) dos

braquiópodes, sendo que através da análise dessas características morfológrcas,

especlalmente entre os Rhynchonelliformea, muitas vezes tornam-se evidentes os

casos de homeomorfia resultantes desta interaçäo, como já destacado na literatura

(e.9., RTcHARDSoN, 1994). A utilizaçäo desse tipo de caráter na recuperação das

relaçöes de parentesco, â partir de caracteres compartilhados, é potencialmente

problemática, visio que pode aproximar, artificialmente, táxons com morfologias

semelhantes resultantes de pressöes ecológicas similares, mais do que por caracteres

derivados herdados (sinapomorfias),

O processo cardinal bilobado e o braquídio incompleto, outras duas

características citadas pela literatura como sendo compartilhadas pelos Bouchard¡¡nae

correspondem, de fato, a sinapomorfias do grupo, tendo sido identificadas como perda

da fixação dos ramos descendentes na plataforma cardinal (caráter 26) e da fixaçåo

posterior dos ramos ascendentes (caráter 28) além do processo cardinal bilobado

(caráter 32), sendo que o processo bilobado e em forma de 'V' invertrdo (caráter 33) é

típica do gênero Bouchardia. RTcHARDSoN (1975a, 1991) enfatizou a importância

taxonômica das fases intermediárias do desenvolvimento do braquídio, sendo esse

critério especialmente relevante quando envolve extensas seqüências de modificaçöes

morfológicas, como ocorre nos Dallinidae e Laqueidae, o que não se observa nos

Bouchardiinae e Anakineticinae (MAcKTNNoN ef a/., '1 993). RrcHARosoirt (1 975a)

destacou, ainda, a uiilizaçåo do braquidio, especialmente sua forma, como principal

estrutura no agrupamento de Terebratellidae e, conseqüentemente, class¡ficaçåo do

grupo. De acordo com a nomenclatura proposta para essa estrutura (R|CHARDSoN,

1975a), um braquídio axial estaria presente em Bouchardia, Neobouchardia e

Bouchardiella (RIcHARDSoN, 1 975a; BRUNToN, 1996). De fato, esta informaçäo pode ser

confrrmada pelos resultados obtidos na presente análise, e complementada por sua
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presençâ em Austral¡arcula artesiana, embora seus ramos ascendentes não sejam

posteriormente lìvres, como nos Bouchardiinae. O braquídio foi identificado para 4 das

6 espécies de Bouchardia, como comentaclo mais adianie.

Outros dois caracteres merecem destaque- O relevo do assoalho da valva dorsal

composto por retas inclinadas (caráter 16) e a perda da crura (caráier 35) estão

presentes apenas nos Bouchardiinae mas, em ambos os casos, apresentam outro

estado de caráter em Neobouchardia minima Já o forâmen epitírido (caráter 1 1) foi

observado em todos os táxons do grupo interno, excelo Malleia portlandica (hipotírido)

e Bouchardiella patagonica (permesotírido), sendo este último compartilhado por

muitos táxons do grupo externo.

Outras sinapomorfias foram observadas para os Bouchardiinae (Tabela 2), entre

elas as placas deltidiais côncavas (caráter 9), braquídio fixo ao septo (caráter 23),

cristas e sulcos reforçando a articulação entre as valvas (caráter 34), perda da

depressão na charneira (caráter 36) e lofóforo zigolofo (caráter 39). Contudo, apesar de

presentes em todos os táxons do grupo externo, näo são exclusivas deles, sendo

observadas em pelo menos um táxon do grupo externo. Já para os caracteres B, 10,

14, 15, 17, 18, 20, 24, 25, 31 , 37, 40 e 43, determinado estado dos caracteres era

compartilhado pela maioria dos táxons do grupo interno, exceçäo feita a 1 ou 2 táxons

representados por outros estados de caráter ou informaçöes ausentes. No entanto, os

estados compartilhados estavam também presentes em táxons do grupo externo. Os

casos indicados neste parágrafo representam, portanto, possíveis casos de

homoplasia.

A partir das considerações feitas aié aqui, considera-se que a topologia obtida

(Figura 20b) dá suporte à sugeståo presente na literatura (RrcHARDSoN, 1994;

BRUNToN, 1996), sendo que, de fato, Bouchardia rosea e Anakinetica cumingi

apresentam morfologia muito semelhante, sobretudo externamente, provavelmente por

compartilharem modos de vida semelhantes, e nåo por parentesco próximo. De fato, os

Anakineticinae såo t¡dos como sendo de vida livre, especializados em viver em

sedimentos grossos, utilizando o pedículo para manter a posição junto ao substrato, e

tendo o auxílio do espessamento da regiåo posterior da concha para dar estabilidade

(RICHARDSoN, 1987, 1991 , 1994; BRUNToN, 1996). Esse modo de vida também é

atribuído, embora nåo totalmente comprovado, a Bouchardia rosea justificando a

fese de Doulo¡¿mento
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semelhânça na forma das duas espécies, apesar do espessåmento ma¡s acentuado na

i¡ii¡ma (BRUNroN, 1 996).

6.3. CARAcTERtzAÇÃo MoRFoLóolcn oo eÊrueao Boucnanaa

6.3.1. Aspectos ontogenéticos: desenvolvimento de estruturas morfológicas

Ao comparar Laqueoidea e Bouchardiinae, no que tange a morfologia da
charneira, MACKTNNoN (comunicaçåo pessoal,2001) menciona a aparente ausência de
placas dentais no segundo grupo, estrutura essa comum a todos os Laqueoidea.

sugeriu, arnda, que sua presença, pelo menos nos estágios ontogenét¡cos iniciais,

fosse investigada. contudo, a avaliaçåo de tais características permanece, no

momento, inviável para a maioria dos táxons desse grupo (e.g., Bouchardiella,

Neobouchardia, Malleia), sobretudo pela falta de espécimes em estágios ontogenéticos

iniciais, mas também pela ausência dessas informaçóes na literatura existente sobre o
grupo.

De fato, apesar da reconhecida importância dos estudos oniogenéticos para a
análise morfológica de grupos de braquiópodes (e.g., WLLTAMS & WR|GHT, 1961 ;

FosrER, 1974; RrcHnnosoN, 1975a; MAcKtNNoN, 1993; BRUNToN, 1996), não há, até

onde foi recuperado, qualquer estudo com essa abordagem para os Bouchardiinae,

exist¡ndo, quando muito, breves descrições e ilustraçÕes de formas jovens ¡soladas,

mas nunca com séries ontogenéticas completas (e.9., Er_r_rorr, 1 9S2; MAcKtNNoN,

1987). Nesse contexto, BRUNToN (1996, p.209) lamenta afalta de séries ontogenéticas,

o que, segundo ele, permitiria avaliar a separação desse grupo dos demais
Terebratellidae, com base nos estágios iniciais de desenvolvimento do braquídio.

Levando em consideraçäo os comentários acima e contando com o grande

número disponível de conchas de Bouchardia rosea em diferentes estágios
ontogenéticos, foram feitas investigaçöes, åtravés de microscopia eletronica de

vårredura, com o objeiivo de complementar a caracterizaçåo morfológica de

Bouchardia rosea, desde seus estiâgios mais iniciais de desenvolvimento, bem como

investigar a evoluçåo de estruturas particulares (e.g., braquidio, cardinália) (Estampa

1), tentando avaliar a presença das feiçÕes morfológicas citadas por MncKrruruo¡i

(comunicaçåo pessoal, 2001 ) (i.e., franjas septais e placas dentais).
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De acordo com RTcHARDsoN (1973b) e BRUNToN (1996), o braquidio adulto de
Ðouchardia rosea encontra correspondente nos estágios iniciais do desenvolv¡mento
dos brraquídios de outros Terebråtellidae, tendo sérias implicações para a evoluçåo
dessa estrutura dentro do grupo, como discutido mais adiante.

Para ¡nvestigar essa questão, foram exam¡nadas as valvas dorsa¡s de 10
espécimes articulados fechados, variando entre 1mm e lgmm de comprimento, na
tentativa de se identificar os momentos de surgimento e o desenvolvimento de
estruturas como o septo mediano, o braquídio e a cardinália, É necessário sal¡entar,
contudo que âpesar dos menores exemplares exam¡nados terem apenas 1mm de
comprimento, eles não foram considerados conchas larvais. o desenvolvimento do
braquídio teve início apenas nos exemplares entre 1,6mm e 2,0mm, manifestando-se
como dois ramos ascendentes, independentes, a part¡r de cacia um dos rados da
extremidade anter¡or do septo med¡ano (Estampa 1 ). Ao mesmo tempo, ocorria o
desenvolvimento das fossetas e do processo cardinar (Estampa 1), este úrtimo, na
forma de uma pequena depressão na região posterior da plataforma cardinar. Nesse
estágio, o processo cardinar está no início do desenvorvimento, e já rembra a tipica
forma de 'V' dos adurtos, sendo, contudo, bastante similar àquere apresentado por
Bouchardiella e Austral¡arcula (Estampa 7), embora mais raso em Bouchardra rosea.
Até o referido estágio não fo¡am observadas evidências de crura.

os exemprares com mais de 2mm, reveraram o graduar desenvorvimento do
braquÍdio, sempre em direção à extremidade posterior da concha, com os ramos
ascendentes ainda independentes e sustentados pelo septo mediano. Essa tendência
se manteve até alcançar a conformação observada para os exemplares considerados
adultos (com aproximadamente lBmm de comprimento), com braquídio incompreto e
ramos ascendentes separados e suspensos na cavidade do manto (Estampa 1). Notou_
se, ainda, o desenvolvimento do septo mediano, das fossetas e da cardinália, os quais,
de uma maneira geral, näo apresentaram grandes mudanças morfológicas entre os
estágios ontogenét¡cos analisados, a não ser o aumento das dimensões. Deve_se
considerar que transformaçöes morfológicas mais acentuadas podem ocorrer em
estágios ontogenéticos mais primitivos, que não foram analisados até o momento.
ïalvez as maiores alteraçôes tenham sido observadas no processo cardinal, onde a
pequena depressáo na reg¡äo posterior da plataforma cardinal deu origem a um sulco
profundo, com bordas elevadas em direçåo da valva ventral e extremidades anter¡ores
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hem desiacadas da cardinália, livres na cavidade do manto, assumindo a típica forma
ele 'V' que caracteriza o gènero (Estampa 1). Destaca-se que, em nenhuma das etapas
analisadas foram observadas quaisquer evidências de crure, bases crurais ou placas
dentais.

As informaçöes aqui apresentadas caråcterizam o desenvolvimento do braquídio
em Bouchardia rosea mostrando ser esse um processo com poucas etapas, quando
comparado aos de outros Rhynchonelliformea (veja owEN, 1 980), marcado por
sucessivos eventos de fusáo e reabsorçåo de partes do septo e do hraquídio. Vale
ressaltar que, além de Boucharcl¡a rosea, há registro da presençå de braquídios
incompletos, em ind¡víduos considerados adultos, em Bouchardia antarct¡ca,
Bouchardia transplatina e Bouchardia zrlfeli (Estampa 3). Dessa forma, a julgar pela
grande semelhança morfológica guardada pelas espécies atribuídas ao gônero
Bouchardia, sobretudo no que diz respeito às estruturas referidas acima, seria lícito
supor que os mesmos passos observados ao longo do desenvolvimenlo de Bouchardia
rosea marquem, também, o desenvolvimento das demais espécies. obviamente, a
confirmação de tal supos¡ção dependeria do emprego de abordagens semelhantes
para as espécies fósseis, o que, de momento, se mostra impossível pelo reduzido
número de exemplares que compöem as coleções examinadas.

Adicionalmente, a analogia entre o braquídio incompleto de Bouchardia rosea e
os estágios iniciais do desenvolvimento dessa estrutura em outros Terebratell¡das,
sugerida por RTCHARDSoN (1973b) e BRUNToN (1996), deve ser avaliada com ma¡s
atenção, podendo favorecer a idéia de retenção dos caracteres juvenis, com
importantes implicaçöes para a evoluçåo do grupo. Finalmente, se considerarmos,
novamente, o comentário de MACKìNNoN (comun¡caçåo pessoal, 2001), as
observaçöes morforógicas feitas para Bouchardia rosea, e que podem, com argum
cuidado, ser estendidas a todo o gênero, confirmam as diferenças morfológicas (r.e_,

franjas septais e placas dentais) apontadas entre os Laqueoidea e os Bouchardiinae.

6.3.2. D¡ferenciação morfológ¡ca das espécies

Tese de DoutoÊñenta

Ficou evidente, após as etapas iniciais do presente estudo, que a literatura, d€
uma forma geral, apresenta grave deficiência nas descrições morforógicas da*
espécies de Bauchardia (e.g., lneRruc, 1903, 1907; LÊ\.r, 1964), sobretudo por
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empregar termos pouco precisos e que perm¡têm diferentes ¡nterpretaçöes para uma

inçsrna estrutura ou feição. Dificuldade adicional foi notada na utilizaÇão das

iluslraçöes presentes na literatura como fonte de informaçåo morfológica, devido,

sobretudo, a baixa qualidade de reproduçåo, mesmo nos originais, muito embora isso

esteja relacionado à data de publicaçäo da maioria dos trabalhos sobre o grupo. A
desperto dessas clif¡culdades, foi possível ¡dentificar na literatura (LEVr, .,l964;

RrcHARosoN, 1973b, 1994; BRUNToN, 1996, BRUNToN ef a/., 1996) três características

compartilhadas por todas as espécies de Boucharcf¡a, configurando , a N¡or¡, possíveis

sinapomorfias para o gênero. Essas características contribuíram sobremaneira para o
que BRUNToN (1996) clâssificou como 'morfologia incomum, de Bouchardia, e

correspondem €:

a) espessamento da região posterior das valvas ventrais e c/orsars;

b) processo cardinal representado por sulco profundo em forma de ,V';

c) braq uídia ¡ ncom pleto.

Como ficou demonstrado pelos resultados obtidos no presente estudo (Figuras

19-22), essas estruturas correspondem, de fato, a sinapomorfias nåo só para o gênero

mas para os Bouchardiinae (sensu RrcHnnosorrr, 1994). Ad¡cionalmente, as

informaçÕes obtidas permitiram a complementaçäo dos dados de literatura,

esclarecendo alguns pontos obscuros sobre a morfologia dos Bouchardiinae, tais
como.

- o espessamento da regiäo posterior das conchas que está presenie, em maior ou

menor intensidade, em todos os Bouchardiinae e nåo apenas nas espécies de

Bouchardia. contudo, em comparaçåo com os Anakineticinae, essa característ¡ca

tamb¡ém é notada para muitos de seus componentes. Já em uma cÕmparäçäo com

outros Terebratellidae, essa parece ser uma importante feiçåo diagnóstica para o grupo

por ser rara em Terebratellinae. As d¡ficuldades de trabalhar com esså feição na forma

de um caráter continuo e empregá-lo na análise cladística, adia as conclusões sobre

uma possível extensåo de espessamento que caracterize Bouchardia ou outro grupo,

ficando a sugeståo para que estudos ulteriores tratem especificamente dessa questão

e avaliem a implicação dessa caracierística para a definição do grupo;

- o processo cardinal diferenciado, descrito por RtcHARDsoN (1994) como bilobado, aqui

representado pelos caracteres 32 e 33, pode ser encontrado em todos o

Bouchardiinae. No entanto, a estrutura em forma de 'V' é exclusiva dos integrantes do
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gênero Bouchârdla. Segundo BRUNToN (1996), estes sulcos corresponderiam a traços

ije crescimento de uma crura nåo funcional e, portanto, os elementos normais da

cardinália poderiam ser reconhecidos e comparados às estruturas de outros

Terebratellidae, tornando possÍvel o estabelecimento de homologias (BRUNToN, 1996;

BRUNToN ef a/., 1996). Entretanto, as investigaçöes ontogenéticas de estruturas

morfológicas em Bouchardia rosea, realizadas no presentê estudo, não acusaram a

presença desta caracierística. Assim, pelo menos até o momento, não foi possível

estabelecer uma homologia entre o sulco em forma de 'V' e a crura, apesar das

funções provavelmente semelhantes;

- apesar de muito frág¡l e de difícil preservação, o braquldio ax¡al foi identificado para

outros Bouchardiinae (RtcHnRDSoN, 1973b; BRUNToN, 1996) e os d¡st¡ngue dos demais

Terebratellidae, sendo, portanto, uma sinapomorf¡a para o grupo;

- pela estrutura observada durante a análise morfológica, e complementada por dados

de literatura, o pedículo de Bouchardia rosea é, poss¡velmente, inerte (RIcHARDSoN,

1 981a, 1 981 b), consistindo em uma haste rígida com pequenos prolongamentos

ramificados na extremidade distal, e com musculatura associada bastante diferenciada,

Assemelha-se murto, em estrutura e função, àquele existente em Anakrnetica cumingi

(Rtcnanosor,r, 1991, 1994; BRUNToN, 1996). Como discut¡do pela literatura (e.9.,

RtcHARDsoN, 1979, 1981b, 1981c), a estrutura de um pedÍculo, e por conseguinte sua

função, podem ser reconstituídos a partir do estudo do bico, das cicatrizes musculares

e da charneira dos Rhynchonelliformea, feições essas intimamente ligadas ao hábito de

vida dos braquiépodes e, por consequência, ao pedÍculo. Exceto pelas cicatrizes

musculares, muito difÍceis de serem analisadas nos Bouchardiinae fósseis, as

estruturas do bico e da charneira são muito semelhantes entre Bouchard¡a rosea e as

demais espécies do gênero, permitindo extrapolar a caracterÍstica do pedículo para

todas ås espécies, com exceçåo de Bauchardia exigua, para a qual ainda nåo foi

possível examinar o bico e o forâmen, devido ao escasso material existente e à sua

preservaçãc,

- já foi discutido que o forte espessamento da regiáo posterior das valvas de

Bouchardia dificulta a clara diferenciação dos elementos da cardinália. No entanto, a

ausência de crura ou bases crurais nas espécies de Bouchardia nâo parece ser um

artificio causado por tal espessamento. Esta observaçåo encontra suporte nas

Tese de Doutoâmentû
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investigaçöes ontogenéticas realizadas para Bouchardia rosea, onde nåo foi notado

gualquer sinal de desenvolvimento ou presença de crura;

- bases do septo mediano da valva dorsal, posteriormente espessados e estreitando-se

anteriormente, é uma sinapomorfia das espécies de Bo¿lcfiard¡a quando analisamos a

distribuiçåo desse estado de caráter entre os Bouchardiinae. No entanto, o mesmo tipo

de base do septo mediano é encontrado nâ maioria dos táxons do grupo externo;

- com exceçåo de Malleia portlandica, todos os demais táxons do grupo interno

apresentam cavidades na parede antèrior da plataforma cardinal (caracteres 37 e 38).

Vale mencionar que Ausfra/la rcula arlesiana, do grupo externo, também as possui. No

entanto, enire os Bouchardiinae, as espécies de Bouchard¡a apresentam 2 cavidades

ao passo que os demais táxons apresentam 3 cavidades;

O que se observa, em linhas gerais, é que Bouehardla é um grupo bastante

conservativo morfologicamente, sendo que as 6 espécies reconhecidas por Mnruceñroo

& GRtrrtu (1988) destacam-se pela grande semelhânçå morfológica interna e externa

(Estampas 2 e 3) e sua diferenciação carece de uma def¡niçåo mais detalhada. Ficou

evidente, ainda, a grande semelhança morfológica entre Boucharclia rosea e

Bouchardia transplatina como denunciado pelos caracteres analisados (Tabela 2),

sendo que, dos 43 caracteres, essas duas espécies diferem apenas quanto à relaçáo

entre eixo e linha da charneira (caráter 31). Tal fato se refletiu na posiçåo desses dois

táxons em uma politomia com um clado formado pelas demais espécies do gênero

(Figura 20b), configurando uma indefin¡çäo no estabelec¡mento das relaçöes de

parentesco entr6 os táxons causada, provavelmente, pela grande quantidade de

caracteres compartilhados. Deve-se levar em conta que foram analisados pouco mais

de 20 espécimes de Bo¿rcharcfla transplatina, embora muitos deles em bom estado de

preservaçåo sendo que, pa.a Bouchardia rosea, ex¡ste um número muito maior de

espécimes disponíveis (veja Anexo 1). Disto resulta que grande pa¡1e das possiveis

singularidades morfológicas apresentadas por Bouchardia transplatina foram lambém

observadas entre os numerosos exemplares de Bouchardia rosea. Como exemplo,

algumas das características sugeridas por MELLo & StMoEs (2000) como distintivas

entre as duas espécies (e.9., base do septo, superfÍcie de união das placas deltidiais)

correspondiam, na verdade, a artefatos tafonômicos, tendo sido as mesmas

reinterprètadas no presente estudo.

Tese cle DoutoramentÐ
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Dessa forma, levando-se em conta o conjunto de caracteres morfológicos

analisados (representando essencialmente as partes duras da concha) bem como as

relaçöes de parentesco obtidas para o grupo, a condiçäo de Bouchardia rosea e

Bouchardia transplatina, enquanto espécies válidas e distintas, nåo encontra suporte.

Consideraçöes sobre sua taxonomia e implicações para a sistemática do gênero serão

feitas mais adiante. Considera-se, ainda, que a d¡ferenc¡açao entre essas duas

espécies talvez esteja relacionada às caracierísticas das partes moles (e.9., lofóforo,

musculatura), nåo disponíveìs para Bouchardia transplatina.

6.4. CoMENTÁRros soBRE A TAxorr¡olvrn e SrsrEMÁTtcA Dos BoUcHARDINAE

Conforme visto anteriormente, os resultados obtidos (Figura 20b), até o
fiomento, corroboram, fortemente, o monofiletismo dos Bouchardiinae, bem como o

escopo de seus gêneros, o que, em parte, vai de encontro à classificaçåo proposta por

RTCHARDSoN (1991, 1994).

Em primeiro lugar, com base nesses resultados, podem ser feitas algumas

considerações sobre a validade das espécies atualmente atribuÍdas a Bouchardia

(Mnuceñtoo & Gnrrnu, 1988). Como já comentado, das 6 espécies consideradas para

o gênero, Bouchardia rosea e Bouchardia transplatina não apresentaram diferenças

significativas com relaçäo às características morfológicas analisadas. Somando-se a

isso, sua posição na topologia obtida (Figura 20b) sugere que os dois táxons

correspondem à mesma espécie, devendo, portanto, ser colocadas em sinonímia.

Sinonímra envolvendo Bouchardia transplatina havia sido sugerida por OwEN

(1980). Segundo esse autor, THoMsoN (1918) considerou Bouchardia angusfa e

Bouchardia transplatina como indiferenciáveis morfologicamente. Contudo, Bouchardia

angusfa foi, mais tarde, sinonimizada em favor de Bouchardia antarctica e a sinonímia

passou a valer para Bouchardia transplatina e Bouchard¡a antarct¡ca. No entanto, as

diferenças morfolégicas entre essas duas espécies, såo notáveis (veja Tabelas 1 e 2),

levando-se em conta o conservadorismo morfológico do gênero. Portanto, essa

sinonímia parece näo ter validade. Já a sinonímia entre Bouchardia rosea e Bouchardia

f ransplatina, aqui sugerida, seria feita em favor de Bouchardia rosea (Mawe), 1823, por

prioridade na proposiçåo dos nomes. Assumindo-se essa nova posiçäo, såo óbvias as

tmplicaçöes no escopo do gênero, que passa a contar com 5 espécies e não mais 6
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çomo proposto por MANcEñtDo & GRIFF|N (1999). Além disso, Boucfiardra rosea passa a
ier um registro estratigráfico que alcança o limite plioceno-Mioceno, ampliando muito
sua distrihuição temporal e espacial,

outra suspeita de sinonÍmia recai sobre Neabauchardia que faz parte de um
clado completamente resolvido com as demais espécies de Bouchardie//a. Assim,
desperta-se å suspeita sobre o status do gênero tveoôo uchardia, enquanto táxon válido
e distinto de Bouchardiel/a e, portanto, sugere-se que esses 2 táxons sejam colocados
em sinon[mia, em favor <ie Boucharc/ê//a Doello-Jurado, 1g22,

No que tange à sistemática dos Bouchardiinae, o confronto dos modelos de
classificaçäo existentes e que competem pâra expressâr, da maneira mais fiel, as
relações entre os táxons, dão margem a algumas questÕes, tais como: Familia
Bouchardiidae ou Subfamília Bouchardiinae? Se Família Boucharcliidâe, pertenceria å
Superfamilia Bouchardioidea, como proposto por MncKrr,rr.roN & LEE (no prelo)? se
subfamília, estaria na Familia Terebratellidae, como proposto por RTCHARDSoN (1994)?

o contexto que cerca essa discussão está amplamente exposto na literatura
analisada. Diz respeito a situação atual da sistemática da Familia Terebratellidae, como
definida por RTcHARDSoN (1994) (euadro 7), frente à revisåo sistemát¡ca trazida por
MACKTNNoN & LEË (no prero). De acordo com essa última proposta (euadro 7), a
superfamÍlia Bouchardioidea contém a Família Bouchardiidae, formada por Maheia,
Bouchard¡a, Bouchardietta e Neobouchardia, como proposto por RToHARDSoN (1973b)
lnclui, também, Australiarcula, anteriormente posicionada entre os Anaklneticinae por
RTcHARDsoN (1994)- Desta maneira, nota-se claramente um conflito entre a
classificaçåo de RrcHARDsor.r (1994) e a nova proposta de MACKTNNoN & Lee (no prelo).

sobre a composiçåo dos Bouchardiinae, sem entrar no mérito classificatório, os
resultados alcançados corroboram, em parte, a proposta de RrcHARDsOr.r (1gg4), que
considera o grupo como sendo formado por Bouchardia, Bauchardie a, Ma eia e
Neobouchardia, ao passo que Australiarcula permanece junto dos Anakineticinae.
Deve-se levar em conta aqui, a suspeita de sinonímia entre Boucha rdietta e
Neobouchardia, em favor da primeira, o que altera a composrçåo do grupo. seu
diferencial pãra a proposta de MAoKNNoN & LEE (no prelo) está, iustamente, na
exclusåo de Austral¡arcuta.
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QUADRO 7. COMIPARAÇÃO ENTRE DUAS PROPOSTA€ DE ÇLASSIFIÇAÇÃO (SUBFAMÍLIA
SUpERFAMÍLtA) tNCLUtNDO OS BOUCHARDITNAE

Sr rpet farnilia Tercbrirtcllojdcíì Ki q, lB50
Familia fereb, atellidae Kinq, .IBSO

Subfam Íl¡a Bouchardiinae Allãn, 1940
Gênero Boucharclia Davidson,,lBS0
cènero Bouchardiella Doello-Jurado, 1922
cênerc Malle¡a Ìhomson, 1927
Gênero /Veoboucra rd¡a Thomson. 1 927

Subfamf tia Anakinetrcinae Richardso;, t99l
Gèner o An akinet¡ca Richardson. 1 987
cènerc Adnatida Richardson, iô91
cênero Aliquantula Richardson, 1 991
Gênero .4ustrarbrc¿.r/a Elliott. 1 9S9
Gênerc Elderra Rtchardson, 1991
cênero ¡/lagadina Thomson, 191S
Gênero Mâgadnel/a Thomson, 191S
cêneto Parakinetica Richardson, 1987
Gênero P/kena Richardson, 199.1
Gênero P¡rothyris Thomsan, j927
cênerc Rh¡zothyr¡s Thomson, .191S

Sr¡bfamilia ferebratellnae King. 1g50
Gènero Aerothytis Allan, 1939
Gênero ,4neóoconcha Cooper, 1973
cênero ,AustroflÌyri s Allan, 1939
Gênero cal/oria Cooper & Lee, 1993
Gêne.o O¡edrothyr¡s Richardson, 19BO
Gênero Dysc/,1osia Cooper, 1982
Gênero Fosferia Zezina, .l9BO

Gênero Gyrof¿¡yís Thomson, .1919

Gênero Jaffala Thomson, 1927
cenero Magasella Dall, .1870

cênero Mageila Thomson, 1915
cênero Magellania Bayle, lBBO
cênero Neofhyfls Douvillé, j g79
cênerc PaÇhymagas lhering, 1gO3
cênero Sfefhothyrs Thomson, l91I
Gênero Syntomanã Cooper, .1992

cène(o Terebratella d,Orbigny, 1 947
cênero Y¡cfoflfhy,s Allan, 1940
Gènero Waipat¡a Ihomson. 1920

R¡cHARDsoN. 1994

Superfamília -Í 
erebratelloide¿ "

Superlamília Bouchardioidea
Famíl¡a Boucharcliidae Allan, 1 940
cênerc ,4u straliarcula Elhott, l960
Gênero Bouchard¡a Davidson, 1BS0
Gênero Bouchardlelia Doello_Jurado. 1 g22
Gênero Mal/era Thomson, 1927
Gênero /Vêôbouchård/â Thômson, 1 927

MACKTNNON & LEE. no prelo

tsso de Oorlor¿mênr¡

Fo\-[- R-cLAÞr ,sor.J ( 19941: ¡,4acKrNNoN & Lt.L. (no prelo)- composição do g(Jpo sinda não está d¡sponivel na literatura

Em relaçåo à proxim¡dãde entre Bouchardiinae, Terebratellinae e Anak¡net¡cinae,
å anál¡se rearizada não permite tecer comentários, uma vez que nenhum
ïerebratellinae foi utirizado para compor o grupo externo. De quarquer forma, a
topologia obtida sustenta os Bouchardiinae como grupo monofirético e
morfologicamente d¡st¡nto dos Anak¡neticinae, corroborando a postura assumida pelas
classificações existenies que, a despeito das diferenças, concordam em considerar os
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Bouchardiinae como grupo distinto dos demars, quer seja como subfamíria
(RioHARDsoN, 1994) ou superfamília (MAcKtNNoN & Lee, no prelo).

Dessa forma, náo se pode, <le momento, optar por um dos esquemas rle
classificação ac¡ma c¡tados, muito embora deva ser revado em consideração o
comentário dê BRUNTON (1gg6), segundo o quar a subfarníria Bouchardiinae nåo estaria
satisfatoriamente pos¡c¡onadå na Famiria rerebrateilidae, a jurgar pera morforogia
interna incomum de Bouchardia e dificurdade na determinação de homorogias entre as
estruturas da sua cardinária (veja BRUNTON er a/, 1gg6) O autor aponta, ainda, a
necessidade de investigaçåo da consistência das subfamirias ätr¡buídãs a
Terebratelidae, assim como do escopo dos gêneros e espécies dentro de
Bouchardiinae. parte dessa sugestão foi conduzida na anárise aqui apresentada, tendo
sido investigado o escopo das subfamírias Bouchardiinae e Anakineticinae, bem como
as relaçöes de parentesco entre seus componentes. De quarquer forma, com reração à
composiçåo dos grupos, os resurtados aqui apresentados parecem ajustar_se merhor à
proposta de RT.HARDS.N (1994), ao considerar Austrariarcuta como pertencente aos
Anakineticinae

6.5. CoNstoERAÇoEs soBRE A EVoLUÇAo E (pALEo)BtocEoGRAFtA Dos B9g6HARD¡DAE
6.5.1. Aspectos gerais da (paleo)biogeografia dos braquiópodes

Rhynchonelliformea

o estudo dtls padröes de distribuiçåo dos organismos levou ao desenvolv¡mento
"ie duas escoras de pensamento que defendem processos e firosofias diferentes (r.e.,
eventos de vicariância e de dispersão) (NELsoN & PLATNTCK, 1gB4; Hnlun, lgBB).
Entre esses organismos, diferentes grupos de braquiópodes (e.g., Spiriferoidea,
Rhynchoneilidae), sobretudo os fósseis, têm, há muitc¡, contribuído para ê reconstrução
paleogeográfica de diferentes regiöes, nos mais diversos contextos tempora¡s (e.g.,
para o Paleozóico HnruceR, 1995; SHr & AR.HB.LD, 1995; BENEDETT. ef a/,, 1999;
GAR.'A-AL.ALDe, 1998; MnR.¡¡ez CHncóru & pRtNs, 1999; SHI & GRunr, 2000; DtAz
MARTINEZ et aI., 2oQQ; R.BARDET et aI., 2oo1; BENEDETT', 2OO1; Lees eT aI., 2oO2;
ANGroLrNl et ar.,2003, para o Mesozóico v0R0s, 1g77,1g97; AGER & wALLEy, 1g77;
sANDy, 1990; CoopER, 1975, 1977; Seruov& BL.DGETï, 2000; para o cenozóico cunRy
& END., 1991; H'LLER, 1994a, .1994b; 

BENEDETT. ef a/, 1995; JtN & CoopER, 1992;
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BuENrNc ef a/-' 1g9g). coniudo, de acordo cofïr 
'EZTNA 

(1g70), braquiópodes viventestêm sldo pouco empregados nesse tipo de abordagem (e.g., DavrosoN, lgg.;THoMsoN, 1918, 1927; ALLAN, 1939, 1940b, HArAt, 1940; Hen'_urN & GRANT, i944;BowEN, 1g6g), devido, em parte, às poucas coreçðes ex¡stentes, fruto da dificurdade deacesso aos organismos, gerarmente, restr¡tos r fa¡xas estreitas, em grandesprofundidades (superiores a 600 metros) e d¡stantes das regiões costeiras(RT.HARDSON' 1gg7a). Embora esse padrão exisiä KowALEWsK¡ ef at. (2002)e srMoESet ar' (2004) demonstraram que esse não pode ser adotado como uma regra gerar parao grupo, espec¡armente nas áreas tropicaisisubtroprcais.
U'.HURCH & H,NN (2002) consideram perfe¡tamente possíver o estudo depadrões biogeográficos passados usando informaçôes pontuais no tempo, mu¡tcembora' a paleobiogeografia, inevitavelmente, tenha uma dimensão temporal, sendoque a observaçäo de variações na distribuição dos táxons âtravés do tempo é um deseus pirares (RosEN, 1994) Contudo, um probrema que persegue os pesquisadores, eque tarvez esteja bem presente na anárise pareozoogeográfica para os Brachiopoda,

em especiar os Bouchardiinae, é a incerteza inerente ao registro fossirÍfero para refretir,de maneira prec¡sa, a verdädeira distribuiçåo espac¡ar do táxon extinto (upcHURCH &HUNN, 2002) Foi citado o caso dos Bouchardiinae pois, como será detarhado adiante,ex¡ste muita dúvida sobre o registro fossirífero bastante incompreto do grupo, quecompreende uma área abrangente e um intervaro rongo de tempo (cerca de 30 m.a.)sem registro.

Adicionarmente' examinando a discussåo revantada por (uec'uncH & H,NN,2002), observa-sê que um padrão de distribuiçåo de um táxon é estaberecido com osreg¡stros de "presença" e "ausência" do táxon. Nesse ponto, enteRder o contexto doregistro de um grupo fóssir é importantíssimo, ajudando a definir, principarmenie, o quesign¡fica a "ausência" do táxon. Em rápidas paravras os autores ident¡ficam 3 possíveissignificados pêrä esse fato- a) o táxon nunca viveu na área, b) viveu em um momentoanterior mas se tornou extinto, e c) viveu na área mas ainda não foi encontrado. Demaneira comprementar, uma quarta arternativa poderia ser incruída nessa rista, ou seja,o táxon viveu ali mas seu registro não foi preservado, quer seja em decorrência de umba¡xo potenc¡ar de preservação, ou intemperismo ou mesmo perda do registro porerosão ou não deposição de sedimentos. Dessa formå, estaberece_se uma forte rigaçãoentre a pareobiogeografiâ e a iafonomia, a med¡da que as deficiências no registro, por
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causas tafonômicas, podem mascarar os padröes pareob¡ogeográficos observados.
Esse cuidado deve ser tomado não apenas no caso da ausência de táxons, mas
também na sua presença em determinado rocar. rsso porque sem anarisar as
características tafonômicas das concentraçÕes, pode-se estar desprezando
tmportantes assinaturas que indicam eventos de transporte lateral ou retrabalhamento
de mater¡al mais antigo, proveniente de outros rocais ou outros estratos, incorporando
informaçöes falsas à análise paleobiogeográfica.

ïarvez por conta desses fatos a maneira como a distribuição do táxon fóssir
deve ser ¡nterpretada e seu valor para a biogeografia histórica ainda såo matérias
controversas e em discussão, havendo, incrusive, dúvida da utiridade dos fósse¡s nas
análises biogeográficas, especiarmente sobre a distribuição de táxons atuais
(UpcHURcH & HUNN, 2OO2, vqa também, por exemplo, CRotzAT, 1964; RosEN, 1926,
1978, 1994; NELSON & PLATNICK, 1981; PATTERSON, 1981; GRANDE & BEMIS, 1998). DC
qualquer maneira, os táxons fósseis têm um papel importante na biogeografia histór¡ca,
pois representam a única fonte direta de informaçöes sobre as reraçöes passadas, com
determinada área (UccnuncH & HuNN,2002).

sobre a distribuiçåo de braquiópodes viventes no hemisfério sul, merece
destaque as contribuiçöes de FosrER (1969a, 1969b, 1974, 1989), ZEZTNA (1970, 1975,
1980, 1985), MANcEñtDo & GR'FF,N (1988), DAWS.N (1990), HTLLER (1994a, 1994b),
RTcHARDsoN (1994, 1997b), K.*ALEWSKT et at. (2002) e SrMÕEs et at. (2004).Arém de
estabelecer as áreas ocupadas peros diferentes táxons, esses estudos avariam a) os
rnodos e padrões de dispersâo de acordo com a capacidade de dispersäo e
colonização das formas rarvais e adurtos (e.g., N.BLE et at., 1g76; Weea ef ar.,1g76;
DoHERry, 1979; cuRRy, 1982), e b) a infruência e/ou controre dos fatores ab¡óticos
(e.g', tipo de substrato, temperatura, ratitude) na dispersåo dos táxons (RrcHARDsoN,
1997a, 1997b; K.WALEWSKT et ar., 2002). Sobre esse úrtimo aspecto, RTcHARDsoN
(1997a) considera difícil compreender seu paper devido à farta de informaçöes, nåo
havendo evidências diretas de que quarquer fator rim¡te essa distribuição. No entanto,
KowALEWsKT et at- QAO?) tentam estaberecer a reraçäo entre distribuiçäo dos táxons e
zonas de ressurgência na quebra da plataforma continental da região sudeste bras¡le¡ra
(veja mais comentários abaixo)

A despeito dos comentários e difÍcurdades apontadas acima, uma importante
contribuiçåo ao conhecimento da distribuiçäo espaciar dos grupos viventes foi dada por
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ZEZTNA (1970). segundo seu zoneamento grobar dos mares e oceanos atuais, os
i:raguiópodes estariam d¡str¡buidos em 16 principais áreas, sendo as zonas a)
"Atlântico-América centrar", com espécies de águas quentes, e b) ,,sur 

Americana,,,
considerada região transicionar, as zonas ma¡s reracionadas ao presente estudo, por
conterem os táxons aqui anarisados. Do rado reste, estão ao rongo do oceano Aflåntico,
desde a América do Norte até a extremidade austrar da América do sur. No rado oeste,
a partir da raiitude 350s do oceano pacífico, em direçáo ao sur. No entanto, apenas
Drscrnlsca fo¡ atr¡buído à costa resle da América do sur pois, segundo ZEZTNA (1970),
Bouchardia rosea näo se enca¡xava em nenhuma de suas divisöes. Em estudo
posterior, apesar de anarisar a contribuiçåo de diferentes grupos de invertebrados (e.g.,
bivalves, gastrópodes, crustáceos) para a zoogeografia do litoral sul-sudeste brasileiro,
PALActo (1982), menciona a existência de braquiópodes na área.

De uma maneira geral, o que se observa nos estudos zoogeográficos
empregando braquiópodes é que grande parte (e.g., FosrER, 1969a, 196gb, 1974,
1989; zEzrNA, 1970, 197s, 1980, 19BS; MANcEñrDo & GRrrrrru, 1988; Dewsor.r, 1990)
apresenta uma relaçåo das espécies existentes na área estudada, com seus intervalos
e limites de distribuiçâo, arém de argumas consideraçöes sobre os fatores fÍsicos
ambientais (e.g., temperatura, profundidade) que regem ta¡s distribuiçöes sem,
contudo, propor hipóteses biogeográficas que expliquem as d¡stribuiçöes observadas.

Recentemente, ZEZTNA (2003) comentou os aspectos ecorógicos e morforógicos
relacionados a braquiópodes que habitam ambientes marginais e extremos, tais como
áreas litoråneas e cavernas submarinas, considerando que a coronização desses t¡pos
de ambientes teve importantes conseqùências evorutivas para o grupo rigadas,
sobretudo, a pedomorfose e neotenia. zEzNA (2003) considera que os braquiópodes
fósseis e recentes que têm sido coretados por todo o mundo, såo úteis na procura por
soluções para probremas firogenéticos e para participar de generarizações
biogeográficas grobais bem fundamentadas sendo, a¡nda, ind¡cadores convenientes e
altamente significativos de mudanças temporais e espaciais no ambiente, em uma
escala local.
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6,5.2, lnfluência do ambiente nos processos evolutivos

como será tratado adiante, a evolução e distribuiçåo dos Bouchardiinae eståo,

ao que tudo indica, intimamente ligadas à evoluçåo do oceano Atlântico, desde _rr

Mesozóico final, época provável de surgimento do grupo. A partir da fragmentaçäo
inicial do Gondwana, no Eocretáceo, os continentes do sul foram palco de numerosos e
geologicamente rápidos eventos de vicariância e convergência (wooo et a/., 1999).

Exemplos de relaçöes como essas, entre a disiribuiçåo de grupos de braquiópodes e

eventos tectônicos såo conhecidos da literatura (veja, por exemplo, vöRös, 1977; AGER

& WALLEY, 1977; Nnrnrvrun e et at.,19BS; MAcKtNNoN, 1997; S¡rr & WnrennousE, 1990a,

1990b; sHr & ARCHBoLD, 1995; sHr & GRUNT, 2000). Logo, todas e quaisquer alterações
fisicas e químicas ocorridas no ambiente ao longo do tempo, em decorrência desses
eventos, podem ter ¡nfluênc¡ado a dinâmica do grupo.

HTLLER (1994a, 1994b) cons¡dera que, provavelmente, a distribuiçåo de espécies
de animais marinhos, nos do¡s lados da costa sul da África, seja fundamentalmente
influenciada por fatores abióticos. Seriam concìições quimicas e físicas contrastantes
entre um lado e outro do continente, formando uma ampla gama dê condiçöes
ambientais (e.9., sedimento, temperatura, salinidade) controladas pela circulação e

s¡stema de ventos. com isso, as espécies marinhas, entre elas os braquiópodes,

apresentam índices de proliferaçäo e número de espécies maiores nas águas
subtropicais do leste do que nas águas mais frias das regiões de ressurgência da costa
oeste (HEYDoRN ef a/., 1979; HTLLER, 1991; zEzrNA, 1g79). No caso dos braquiópodes,

essa distribuiçäo pode estar relacionada a maior concentração de fitoplancton nas
zonas de ressurgência, o que pode prejudicar os Rhynchonelliformea (veja discussâo
em KownLewsKr et a/., 2002), embora seu efeito sobre grupos de braquiópodes
inart¡culados não pareça tåo limitante (ZEzlNA, 1979; HILLER, 1 991 , 1 994a).

É frequente observar que alterações climáticas são tidas como importante fator
de influência na história evolutiva dos organismos marrnhos (LEE, 1986, 1 990;

DAMBoRENEA, 1993), muitas vezes contribuindo para a extinçäo dos grupos sobretudo
pela diminuição na temperatura das águas do mar (cnnre, 1993). Especialmente no

cenozóico, as constantes variaçóes climáticas levaram a queda gradual da
temperaturå desde o Eoceno médio, gerando cond¡ções glaqais em grande parte do
planeta e alterando as propriedades das águas de superfície e de fundo (veja, por
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EXEMPIO, SCHNITKER, 1974, DOUGLAS & SNVIru, 1975; SAVIN ETAi-, 1975; SHACKLETON &
KENNETT, 1975a, 1975b; OBERHANSLT efa/., 1991).

É preciso enfatizar, entretanto, que variações na temperatura cra água aiteram
muitos outros parâmetros do ambiente (e.g., viscosidade, sorubiridade de gases e de
carbonatos) e, atualmente, parece ser consenso que a extinçåo de uma espécie
marinha raramente é causada apenas pero impacto fisiorógico direto e isolado da
temperatura (cL RKE, 1gg3). Esta afirmação encontra suporre pois, como pode ser
facilmente observado, todas as equações que descrevem as propriedades físicas da
água do mar têm' como um de seus termos, a temperatura. Dessa forma, fatores
ambientais (e.9., viscosidade, sorubiridade de gases e de carbonatos) de rerevância
direta para organismos marinhos (e-g., fatores envorvidos na capturå de partícuras por
invertebrados suspensívoros), também såo afetados pero aquecimento ou resfr¡amento
da água do mar- É inegáver, entretanto, que a variação da iemperatura infruencia
diretamente a fisiorogia dos organismos aiterando processos como ionizaçåo,
estruturação de proteínas, difusão e taxas de reação (CTARKE, 1g93),

Assim, as extinções marinhas e a distribuição restrita ou nåo de grupos de
organismos devem estar reracionadas a mudanças em feições particurares da ecorogia
(ambiente e organismos) da comunidade, e as arteraçöes crimáticas são apenas uma
das causas dessas mudanças (CLARKE, 1993). por exemplo, alguns braquiópodes,
como cranra, toreram intervaros extremos de temperatura que vão dos trópicos às
águas sub-antárticas (CoopER, 1954; FosrER, 1e74; LEE, 1986). Conforme
estabelecido na riteratura, mudanças crimáticas de ronga duração revam a adaptaçÕes
evolutivas que promovem um ajuste fino do metaborismo, o que nåo é possíver, nem
apropriado, em mudanças repentinas ou sazonais (cr-nnxe, 1gg3). Já os eventos
repentinos, como mudança de temperatura, podem causar severos e ampros efeitos
sobre os organismos marinhos, infruenciando processos como dispersão rarvar e
extinções localizadas (CLARKE, 1993). Ao comparar a influênc¡a de eventos de
resfriamento em biotas de diferentes partes do praneta (e.g., Aflântico oc¡dentar,
oceano do sur), CLARKE (1gg3) destaca que nem todo evento dessa natureza reva à
extinçäo, e o impacto das mudanças crimáticas, sofrido pera comunidade, depende de
sua história térmica ou ecorógica prévia. parece estar bem estaberecido que as reg¡ões
polares, há muito, têm sido o foco de significante diferenciaçåo faunística, com vários
táxons sofrendo rápida evoluçåo para só depois dispersar para latitudes mais baixas,

9l
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possrvelmente devido ao resfriamento global das águas do mar (cRnve, 1992, CLARKE,

1993)

conforme comentado acima, é ev¡dente a influência de fatores ambientais em
processos evolutivos (e.9., dispersão, extinção). A influência sobre especiação, embora
bastante discutida, está pouco definida, em parte pela falta <ie arcabouços
sufic¡entemente explíciios e detalhados que ajudem na análise desses processos
(ALLMoN, 2001 ). Na busca por essa definiçáo, é importante a) correlacionar o primeiro

aparecimento da espécie com alterações em algumas variáveis ambientais (e.g.,

temperatura, nível do mar, salinidade, produtiviclade) e b) partir desses padröes

observados para propor hipóteses que testem processos evolutivos particulares.

Apenas assim espera-se poder obter as conclusões sobre exatamente quais condiçöes
ambieniais levam às mudanças evolutivas (ALLMoN, 2001 ). Esforços têm sido feitos
(veja ALLMoN, 2001) no sentido de tentar criar um arcabouço que relacione, a princÍpio,

mudanças em variáveis particulares do ambiente a processos de extinção e
especiaçäo. A partir disso, seria analisada, por exemplo, a resposta biológica a eventos
geológicos de grande magnriude (e.g., surgimento do istmo do panamá, glaciações)
deixando evidente, na maioria das vezes, a relaçåo de diferentes variáveis ambientais
marinhas (principalmente temperatura e nutrientes) com padrões de extinção e
especiaçäo (VERMEU, 1978, 1982,1989, 1990, 1993; Sreulev, 1986; ALLMoN, 1992,

1993, 2001 ; CRoNtN & DowsErr, 1993; ALLMoN efal, 1993, 1996a, 1996b; Jncxsor.l ef
a/., 1993, 1996a, 1996b, 1999; JoHNSoN eÍal., 1995; BuDD efal., 1996; RoopNARtNE,

1996, 1997; BUDD & JoHNsoN, 1999; RoopNARtNE & BEUsstNK, 1999; CoLL|NS &

CoArES, 1999; ANDERSoN, 2000).

Pelo que se conhece, populaçöes podem se tornar geograficamente isoladas por

dispersäo ou vicariância (VALENTTNE & JABLoNSK¡, 1 983; STANLEY, 1990; ALLMoN, 1992),

sendo o primeiro processo governado por fatores intrÍnsecos dos organismos e o
segundo por fenômenos ambientais. Nesse ponto, assumindo-se que o registro
fossilifero é incompleto, parece razoável considerar que esses processos dificilmente
poderão ser estudados em detalhe para grupos de organismos fósseis, embora ex¡stam

importanies contribuiçöes fazendo a ligação entre os distúrbios ambientais, vicariância
e especiaçáo (e.9., Cnorurru, 19BS; STANLEY, 1986; CRoNtN & IKEDA, 1990; CRoNtN &

Sc¡trueroeR, 1990; JoHNsoN efat, l99S).



Ma o, L.H,C. (20M) Anátise cla(tisûca ctos Eoucharditiaø A an,lgdL.

Para o presente estudo, foi conduzida uma abordagem semerhante àquera
sugerida por Arlvott (2001), sendo rndispensável a observaçåo dos aspectos acima
mencionados para a compreensäo da distribuiçåo e evorução dos Bouchardiinae.
sendo assim, creve-se tentar estaberecer a rigação entre distúrbios marinhos (e.g.,
tempestades, infruências de água doce, estaberec¡mento de correntes, variação na
temperatura ou sarinidade da água, eventos de sedimentaçåo, fornecimento de
alimento) e a distribuição atualmente conhecida para os Bouchardiinae, na tentativa de
se identificar qual(is) fator(es) influenciou(aram) as especíações e distribuiçöes de
táxons dentro do grupo. Deve*se considerar, ainda, que os mesmos fatores ambientais
(e.9., temperatura, fonte de nutr¡entes e alimentos, habitat) competem para pèrmit¡r que
as espécies permanecessem isoladas (ALLMoN,2OO1 ),

6.5.3. Evolução do oceano Aflântico ao longo do Cenozóico

com base nas considerações feitas no item anterior deste capíturo, a segurr
seråo examinados arguns dos pontos principais da história biótica e ambientar das
águas que cercaram parte do Gondwana, mais especificamente a América do sur,
Antártica, Austrária e Nova Zerândia, nos úrt¡mos 65 mirhôes de anos. seråo
apresentadas informaçöes sobre o comportamento de alguns parâmetros abióticos, e
como eles podem ter infruenciado a evoruçåo do grupo durante a fragmentaçåo do
Gondwana. Nesse contexto, as regiöes desses continentes que apresentam táxons de
interesse eståo rocarizadas nas artas e médias ratitudes do Hemisfério sur, o que é
importante para avaliar a influência de importantes eventos geológicos na reg¡åo, ,.e,,
abertura da Passagem Drake e separaçåo entre Antártica e Austrária, nos padrões
paleozoogeográficos e evolutivos dos Bouchardiinae e outros grupos de organismos
(para abordagens semerhantes, mas em outras regiöes, veja JAcKsoN ef a/., 1996a,
1996b; VERME|.r, 1996; Co¡-r-¡r,¡s & CoArES, 19g9; ALLMoN, 2001),

Todas essas informações serviråo de subsídio para uma discussão final sobre o
comportamento evolutivo e zoogeográfico dos Boucharcliinae no contexto mais amplo
das mudanças ambientais, levando-se em conta, obviamente, os resultados obtidos no
presente estudo. De uma maneira geral, todos os comentár¡os feitos a seguir, no que
tange a paleogeografia e parâmetros paleoclirnáticos, podem ser satisfatoriamente
acompanhados com a ajuda dos mapas das figuras 24_26.

q3

Tøsø de DoutoññêÊr.



Mello, L.H.C. (2qU) Anártse cladística dos Boucharditnae Altan, 1940...

trop¡cal \ '.
_J_.

Tese de Doutoramento

Cretáceo final

tropical

\ \

tropicar \

I/J
,/

Figura 24- Distribuiçåo dos Bouchardiinae e Anakineticinae durante o Cretáceo inferior e
superior, com base em indicações de literatura, e incluindo informações sobre as
condiçöes climáticas dominantes em cada área. Com reforço tracejado (azul e
vermelho) os limites das zonas temperadas frias e quentes no hemisféiio sul.
Mapas e legenda modificados do original de "Paleomap Project" (Scorrsr, 2000;
www.scotese.com); setas laranja indicam sugeståo de deslocamento do
Bouchardiinae primitivos a partir do registro inicial na Austrália.
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Figura 25- Distribuição dos Bouchardiinae e Anakineticinae durante o paleoceno e Eoceno inicial, combase em indicações de literatura, e incluindo informaçöes sobre as condiçöes climáticasdominantes em cada área. com reforço tracejado 1azút e vermeho¡ ói l¡r¡tu, das zonastemperadas frias e quentes no hemisfério sul. Mapas e legenda modificados cto original de'Paleomap project" (Scorese, 2000; www.scotesó.com); éetas verde e vermetha indicamdeslocamento das espécies de Bouchardia para o norte e para o sul, respectivamente, apartir das espécies que habitaram a região da Patagônia no paleocâno; setas amarelasindicam que Bouchardia antarctica ficou restrita à Península Antártica.
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Figura 26- Distribuição dos Bouchardiinae e Anakineticinae durante o Eoceno médio/final e Mioceno,
com base em indicaçöes de literatura, e incluindo informaçöes sobre as condições climáticai
dominantes em cada área. o intervalo total de duração'das espécies pode ser obtido nos
Quadros 1 e 2. As espécies representadas no Mioceno ter¡am vivido duranle o intervalo
oligoceno-Mioceno. Com reforço tracejado (azul e vermelho) os limites das zonas
temperadas frias e quentes no hemisfério sul. Mapas e legenda modificados do original de"Paleomap Project" (Scoresr, 2000; www.scotese.com); seia verde indica deslocamento das
espécies de Bouchardia para o norte; setas amarelas indicam que Bouchardia antarctica ficou
restrita à Península Antártica.
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A) INTERVALo CRErÁcEo-TERctÁRto

Há aproximadamente 12a m-a., teve início a fragmentaçáo do Gondwanå e
dados paleomagnéticos (Cnsen, 1973; KELLoGG & REYNoLDS, 1978; SroREy &
ALABA.TER, 1991; GRUNow ef a/., 1991; ELL'.TT, 1992; LT'FRM.RE & WooLLErT, .1993;

DIVENERE EI AI., 1994, 1995A, 1995b, 1996; STOREY & KYLE, 1997; LIVERMORE &
REEVEs, 1999; MAcNrocnrLL ef ar., 2oo3) indicam que a parte desse supercontinente
correspondente a Austrária, Nova Zerândia, Antártica e América do sur moveu_se
inicialmente para o sur, durante o Mesozóico, sendo que a Antártica teria atingido uma
pos¡çåo próxima à atuar ainda no Neocretáceo. A partir daí, a América do sur moveu_se
com uma componente geral de reste para oeste, enquanto na Austrária e Nova
zelândia o movimento foi de sur para norte, e a Antártica ficou praticamente
estacionária (DECoNro & PoLLARD, 2003).

segundo zrNSMErsrER (1g82), um aspecto ¡nteressante de se notar na hisiória
geológica dos continentes do hemisfério sul é a relativa simplicidade da ruptura das
massas continentais e que revou à configuraçåo atuar, sendo possíver, dessa forma,
acompanhar uma fauna ou comunidade quando ela se fragmenta em unidades
rnenores, cada uma com uma história distinta (e_g., climática, geológica).

como será corocado abaixo, mudanças crimáticas se processarâm ne
cenozóico, passando de uma condiçåo rerativamente quente, e certamente nâo graciar,
no Paleoceno para maciças capas de gero em ambos os hemisférios no finar do
Plioceno' tendo como diversas causas, entre elas o estaberecimento da c¡rcuraçåo
marítima ao redor da Antártica e as correntes superficiais e profundas que atuaram nê
regrão (Lnwven & Gnuncnn, 2003). como destacado por Zecnos ef a/. (2001) sâo
necessárias muitas variáveis para expricar as mudanças crimáticas ao rongo do
cenozóico. Adicionarmente, deve-se considerar que durante o cenozóico ocorreu uma
série de eventos tectônicos que arteraram as circuraçöes dos oceanos como, por
exemplo, o fechamento do caminho marít¡mo equatoriar do Tethys e a abertura dos
caminhos marítimos ao redor da Antártica (LAWVER & GAHAGAN, 2003).

fese de Dotlfo¡'a¡renlo
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- Austrália, Nova Zetândia e /esfe da Antártica

No Eocretáceo a Austrária, Nova Zerândia e reste dâ Antárt¡ca estiveraffl
dominadas por um ampro cráton, com baixo rerevo e tecton¡camente estáver. Na
margem austraiiana banhada pelo oceano índico formaram_se muitas baías rasas
(zrNSMErsrER, 19g2; CLARKE & CRAME, ',r9Bg) deixando a prataforma continentar
disponível para vários organismos criando, provavermente, rocars de intensa
especiação (cRArc, 1999b, 2o0o). Argumas dessas áreas certamente serviram de
habitat para Australiarcula arfesiana, espécie atualmente encontrada em sedimentos
australianos dessa idade (ELLtorr, 19S2).

A anárise de sedimentos marinhos indica que a separação entre Austrária e
Antártica teve seus primórdios em argum momento durante o Neocretáceo (LuDBRooK,
1978; ZrNSMEtsrER, 1982; O'BR,EN & ExoN, 2000; Exorv et at.,200o,2003; R.BERT et
al', 2001 , wEr, 2002), acabando com a maioria dos mares rasos ex¡stentes, os qua¡s
ficaram restritos à poucas reg¡ões, uma deras representada pera Bacia carnarvon, ne
centro da Austrária ocidentar. Nos sed¡mentos cretáceos dessa bac¡a são encontradas
as conchas de Bouchardieila cretacea (Toolonga calcirutite e Formaçåo Mir¡a; cRArG,
'1999a), gênero que está presente também em depósitos cretáceos na América do sur
e oeste australiano (veja comentários a seguir; DoELLo_JuRAD o, 1g22; CRAIG, 2000),
De acordo com cRAro (2000), muitas das espécies de braquiópodes encontradas no$
èstratos do intervalo pareoceno-Mioceno da Bacia carnarvon derivam de evoruçäo rn
sÍ, na prataforma continentar que se estendia da margem oeste austrariana, passando
pela costa lndo-4flântica da Antártica até a península Antártica.

condições de mares profundos, sobretudo nas partes sul e sudoeste da
Austrália, teriam se estaberecido já no pareoceno (por vorta de s6 m.a.), como indicado
por dados de anomarias magnéticas, muito embora uma estreita rigaçåo, entre a porção
sudeste da Austrária e a Antártica, tenha persistido até, pero menos, o origoceno iniciar,
com mares rasos ao redor (wErssEL & HA'ES, 1972; ZTNSMETSTER, 1gg2; B'ENTNG e¿ ar'.,
1998) Foi no Oligoceno médio essa ligaçâo entre Austrália e Antártica desapareceu,
ocasionando o isolamento totar de Austrária e Antártica, e permitindo o início da
formação de correntes oceânicas profundas e intermecriárias na regiåo (cRArc, 2000),

sobre a temperatura na região, dados isotópicos (MTLLER et ar. , 1gB7) ind¡carn
grande aquecimento grobar durante o pareoceno, onde a temperatura das águas de

c)8
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superfície, ao redor da Antártica, aumentaram cerca de 3oc, estancjo próxinras dos
20oc no finar do pareoceno-início do Eoceno (sroïï ef a/., .r9g0; 

HrroeeRANro-HeseL &
sTRENc, 2003). AincJa dentro do pareoceno, as águas ao redor da Austrária e Nova
Zelândia experimentavam um aumento gradativo na temperatura, prováver refrexo da
migração para o norte dessas massas de terra (Zrtrtsnersren, 1gB2), dentro do
esquema de separação do Gondwana. No rimite pareoceno-Eoceno houve uma evento
de aquecimento global com temperaturas subindo rapic.lamente, sobretudo nas altas
latitudes, sendo que as águas de superfície tiveram um aumento da ordem de g a
100c, e as águas de fundo da ordem de 4 a 50c (KELry ef ar., 1SI7;THOMAS ef a/.,
1999; S.HELLEMBER.,200l;wr¡¡c ef a/.,2003; zAcHos et ar.,2003). No entanto, a¡nda
no Eoceno iniciar, tem início um resfriamento grobar progressivo até o finar do período,
coincidindo com o início da glaciação na Antártica, iniciada no limite paleoceno-Eoceno
(sHRcxreroru & KeruNerr, 1975a, 197sb; FEARY ef at., 1991;Aeneu & ANDERS'N, 1998;
Hrr-oEeRANo-HneeL & srReNc, 2003). No entanto ainda hoje existe grande debate sobre
as variações climáticas desse período (veja HAMBREy et al., 1g91; BRRRorrr et at., 1g91;
BRowNtNG ef a/., 1996; ZAcHos ef a/., 1996; LewveR & GAHAGAN, 2OO3).

Mais adiante, no rimite Eoceno-origoceno, o resfriamento que já vinha se
desenvolvendo no Eoceno, sofre uma intensificaçäo abrupta (r_e., em menos de 500 mir
anos), sentida na Austrária e reste da Antártica, sendo que as temperaturas de
superfície e de fundo ficaram em torno de 70-50c (SHACKLETON & KENNEï', 1g75a,
1975b). Fenômenos simirares, para o mesmo intervaro de tempo, foram, mais tarde,
registrados para Nova Zerândia e penínsura Antártica (zrNsMErsrER, 19g2; BERGREEN e¡
al', 1995; BuENrNc ef a/., 1998). Tarvez esse evento marque o início de condiçÕes
polares nas artas ratitudes, embora as causas exatas desse quadro sejam, ainda,
controversas, porém rigadas à mudanças ambientais na Antártica, como a formação
das correntes de fundo, da corrente que circunda o cont¡nente e o estaberecimento
definitivo da glaciação (Kellt.rerr et at., 1975; pooRE & MATTHEVVS, 1984; Kr¡r¡Nerr &
BARKER, 1990; ZAcHos et at., 1992, 1994; B,ENTNG ef a/., 1g9g). Dados mostram que
durante o finar do Eoceno-início do origoceno a formação da cobertura de gefo no reste
da Antártica foi acererada pera abertura dos caminhos marítimos ao redor da Antártica,
embora essa näo seja a única razåo (Decoilro & poluRo, 2003; LAWVER & Gnnnonru,
2003).
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Ao longo do origoceno teve inicio um novo aquecimento que fez a cobertura de
gelo do leste da Antártica retrair, situaçäo essa que parece ter durado até o Mioceno
médio. se observarmos a situação atual da Antártica veremos que, inferizmente,
apenas uma pequena fração do continente está rivre do gelo e disponíver para
investigações geológicas e pareontorógicas diretas, o que dificurta a obtenção de
informaçöes sobre a regiâo e torna indispensável a exploraçäo dos registros de
subsuperfície (WEBB, 1991). o registro de macrofósseis do oligoceno inicial dessa
sugere condições climáticas mais temperadas do que aquelas que serão observadas
ao final do período, embora mais frias do que as que dominavam no Eoceno médio_
final (TAVANT & Beu, 2003). com base em bivarves Tnvnu & BEU (2003) sugerem o
desenvolvimento de uma biota sob condições crimáticas rerativamente quentes e
úmidas, análogas åquelas encontradas atualmente na patagônia, o que está de acordo
com dados paleontorógicos marinhos e terrestres prévios (cnrurRlLL, 2001; HANNAH ef
al.,2001; Rnr¡re & AsKrN, 2oo1). por outro lado, o oeste da Antártica manteve_se livre
da cobertura permanente de gero, pelo menos, até o Mioceno f¡nar (ANDERSoN & sHrpp,
2001).

Em meio a esses eventos, a tenrperatura das águas das artas ratitudes se
mantiveram quase inalteradas durante o oligoceno, embora na Austrália e Nova
Zelândia tenham começado a aumentar novamente, ainda em resposta à m¡gração
para o norte. com base em foraminíferos planctônicos (Kerunerr, 1g67, 1g6g; Frelo eú
al.' 2002; DTEKMANN et ar.,2003; osrn ef at.,2003) são sugeridas condiçöes de baixa
temperatura para as águas ao redor da Nova Zelândia no oligoceno e Mioceno,
chegando mesmo a condiçÕes graciais extremas durante o Mioceno finar, por infruência
direta da Convergência Antártica, já em operação.

De maneira s¡mirar, depósitos miocênrcos (Mioceno inicial) da Nova Zelândia
documentam o que parece ser o início de um dos mais importantes episódios de
mudanças ambientais do cenozóico, conhecído como ,,ót¡mo climático,, do Mioceno
médio (entre + 17 e 15 m.a.) (BÖurrre, 2003). Esses sedimentos sugerem temperaturas
mais elevadas do que as atuais nas águas de fundo da regiåo, embora unr pouco mais
frias do que aquelas que predominavam no oligoceno- Essa constatação é reforçada,
em parte, pela presença de bivarves (e.g., Austrochramys marisro.ssensrs e ,4.
gazdzickiì) atualmente desconhecidos em regiões antárticas com condiçöes
verdadeiramente porares (JoNKERS & TAVTANT, 19gg; TAVTANT et at.,2000; TAVnNT & BEU.
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2003). Além desse argumento ecológico, análise dos isótopos estáveis de oxigênio dos

mesmos bivalves confirmou as condições anteriormente citadas, sendo equivalentes ao
que hoje em dia se conhece para os ambientes sub-antár'ticos, ou seja, água em torno
dos 5o-7oc (Tnvrnrur & BEU, 2003). Vale a pena mencionar que os mapas utilizados nas
figuras 24-26, obtidos originalmente do projeto paleomap (www.scotese.com.br)

consideram a região sob influência de clima temperado quente durante o Mioceno. o
final do Mioceno teria sido caracterizado por um momento de expansão da glaciaçåo

Antártica e intensificação da circulação atmosférica, o que coincidiu com o

estabelecimento de um oceano fr¡o e fortemente estratificado (latitudinalmente e

verticalmente), como revelam sedimentos dessa idade em território australiano
(GnrncHrn et al., 2001; BOHrvre, 2003).

Para o Plioceno inicial-médio a estimativa das temperaturas é um tanto
controversa, uma vez que amostras de foraminiferos, esporos, pólens e medidas de
isótopos de oxigênio, em rochas da Nova Zelândia, apontam a favor das baixas
temperaturas (JENKTNS, 1968; LEWrs & Jerurc¡¡s, 1969; MTLDENHnII & Hnnnrs, 1g70;

DEVEREUX et a\.,1970; VELLA & KENNETT, 1975), enquanto faunas de moluscos dizem o
oposto (para o contexto que cerca essa discussão veja Beu, 1g74, 1g7s; Veu_n &

KENNETT, 1975). Talvez por essa controvérsia, GALLAGHER ef a/. (2003) considerem
esse período como um tempo de mudanças, pelo menos na Auskália, onde o clima
global teria flutuado com a expansão e contraçäo das capas de gelo nos dois
hemisférios (veja também, GALLAcHER et at.,2oo1). Foi nessa época que ocorreram as
maiores variações na extensão glacial da Antárt¡ca (wnnruxe et at.,1gg2\ ocasionadas
por diferentes períodos de aquecimento, sobretudo no início do plioceno (BuRcKLE et
a/., 1996; BoHAry & Hnnwooo, 1998). De acordo com GALLAGHER et at. (2003), a
paleoflora indica que o Plioceno na Austrália foi marcado por alternâncias de fases
quentes e frias, com as temperaturas chegando a cerca de 2o-4oc acima da atual
(início do Plioceno) até 0o-2oc abaixo da atual (metade do plioceno final), isso tudo
dentro de uma tendência geral de clima mais frio e seco através do perÍodo.

É importante considerar que as variaçöes geográficas e clrmáticas que

ocorreram ao longo do cenozóico tiveram marcantes reflexos na fauna e flora. por

exemplo, o aumento gradaiivo da temperatura das águas ao redor de Austrália e Nova
Zelândia parecem ter causado um notável aumento na diversidade da fauna em torno
da Austrália e Nova zelàndia e, ainda, aparecimento de táxons imigrantes lndo-
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Pacíficos e desaparecimento de táxons locais, previamente estabelecidos e adaptados

às condições mais frias anteriores (ZINSME|STER, 1982). Contudo, o início das
condiçöes polares nas altas latitudes do hemisfério sul, intensificado no início do

Oligoceno, também acarretaram profundas alteraçöes nessas faunas que antes

estavam sob condiçôes amenas, e que passaram a apresentar uma baixa diversidade

e pouca influência de imigrantes lndo-Pacíficos (ZINSMEIsTER, 1982).

Por fim, foi nas águas ao redor da Nova Zelãndia, em maio a essas mudanças

climáticas intensas ocorridas durante o Oligoceno e Mioceno, que alguns

Anakineticinae (e.9., Magadina browni, Rhizothyris rhizoida) e Bouchardiinae (e.g.,

Neobouchardia minima) se desenvolveram, o mesmo sendo notado para a costa

sudeste australiana (i.e., Elderra toorloensis, Magadineila woodsiana, pitkena

com pre ssa, M al le ia portlandica).

- Litoral sul brasileiro até Peninsula Antáñica

O início da abertura do oceano Atlântico Sul resultou no estabelecimento do

chamado sistema Rft do leste brasileiro, formado por 6 bacias marginais (1.e., pelotas,

Santos, Campos, EspÍrito Santo, Bahia Sul e Sergipe-Alagoas), ocupando a planície

costeira, plataforma continental e talude. São banhadas pela porção oeste do oceano
Atlântico sul, tendo como embasamento rochas pré-cambrianas, ou localmente
paleozóicas (RrccARDr, 1988), e sendo preench¡das por sedimentos com idade variando
do Neojurássico ao Recente (CHANG et al.,19BB, 1gg2; RtccARDr, lgBB).

Dentre essas bacias, a de Pelotas é de maior interesse para o presente estudo,

uma vez que de seus sedimentos provém os únicos 3 exemplares fósseis de

Bouchardia (i.e., Bouchardia zÍfelr) conhecidos para o Brasil, ao menos até o momento
(MARTNS, 1952; CLoss, 1971; MANoEñroo & Gnrrr¡ru, 19BB). Aspectos como sua

estrutura, composição, formação, tectônica e estratigrafia estão bastante detalhados na

literatura (e.9., Asrvrus & PoRro, 1972; ASMUS & poNrE, 1923; H|NZ, 1981 ; MurrER ef
al., 1982; FoNTANA, 1987, 1990; MoRroN & TAyLoR, 1987; Rrccnnol, 19gB; CHANG ef
a|.,1992; VtLLWocK & TollRzrllr, '1995; Cnnnrño ef a/., lggg).

O conteúdo paleontológico da Bacia de Pelotas é bem conhecido, sobretudo
para palinomorfos (Dnrvoru, 1969) e grupos de invertebrados, como foraminíferos
(Ct-oss, 1967, 1970, 1971; FERNANDES, 197S; TH|ESEN, 1977) e ostracodes
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(Snruounrerrr, 1979, 1980; Snrucu¡¡¡errr et al., 1991, 1992; Cnnneño ef a/., 1999).

GoMTDE (1989) estabeleceu a biocronoestratigrafia da seção marinha da Bacia de

Pelotas utilizando como principal ferramenta os nanofósseis calcários (veja, também,

Goruçnlves & DEHNHARDT, 1999). A partir daí tem início uma série de eventos

regressivos e transgressivos intercalados, sendo que a última regressão teria ocorrido

há 15 mil anos (cnnneño ef a/., '1999), já dentro do Quaternário (veja comentários mais

adiante).

No Mioceno, a Bacia de Pelotas estar¡a uniformemente coberta por um mar com
profundidade máxima de 200 metros (sRr.rcurruerl, 1gB0). Drásticas mudanças na

composiçäo da fauna da Bacia de Pelotas (r.e., espécies de água quente substituindo

espécies de água temperada), especialmente em assembléias de ostracodes (e.g.,

zona de Henryhowella evax), loram identificadas em rochas do Mioceno, sugerindo
importantes mudanças ambientais a partir do Mioceno final, ligadas, ao que tudo indica,

à variaçöes climáticas, flutuaçÕes no nível do mar e influências de águas frias vindas

da Antártica e Malvinas (CLoss, 1970; BERrErs, 1g7S; BoLrovsKoy, 1979; CARREño ef
a/., 1999). CARREño ef a/. (1999) estabelece para a Bacia de pelotas, com base em
ostracodes, quatro grandes eventos regressivos entre o plioceno e pleistoceno e
quatro grandes eventos transgressivos entre o Mioceno e pleistoceno, com provável

controle glacio-eustático. o que pode ser sugerido é a influência desses eventos no

controle das condiçöes climáticas e ambientais da região, na distribuição das espécies
de Bouchardia (e-g-, Bouchardia zitteli, Bouchardia transplatina\ bem como na
preservação do registro fóssil desses táxons pelo intenso retrabalhamento dos

bioclastos.

Antes de atingir o litoral brasileiro, a separação do Gondwana deixava suas
marcas pelo extremo sul do continente que ainda apresentava-se ligado à Antártica. A
geologia da Patagônia e dos Andes, na Terra do Fogo, indicam que a margem

ocidental, banhada pelo Pacífico, foi efremamente ativa durante o cretáceo, sofrendo

soerguimento e erosão associados ao fechamento final de uma bacia marginal

existente na regÍäo, desde o Jurássico médio (Dnører- et at.,1974. Zrr.rsvrrrsreR, 1gB2;

ULTANA & BIDDLE, 1988). A despeito do soerguimento em curso na época, depósitos

marinhos em diversas partes da cordilheira indicam a ocorrência de mares rasos

conectando o sudeste do Pacifico ao Atlântico Sul (ZtNSMEtsrER, 1gg2).
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No entanto, a história tectônica dessa porçåo da América do Sul, que por um

longo período esteve em estre¡ta ligação com a Península Antártica, näo está

totalmente esclarecida (ULIANA & BIDDLE, 19BB). Sabe-se que, durante o Neocretáceo,

a América do Sul esteve localizada a leste de sua posição atual e, desde então, tem se

movido progressivamente para oesie, com leve componente de rotação. Nessa época

uma importante transgressäo cobriu diagonalmente boa parte do território argentino,

regiöes conhecidas como extra-andina e fogo-santacruzina, dando origem a uma bacia

que persistiu até o final do Cretáceo sendo, talvez, a primeira bacia atlântica (Cnn¡ncHo,

1969). Também nessa época, significantes diferenças entre assembléias de fauna e

flora ao longo do Platô Falkland indicam influência de temperatura, sendo que esse

platô teria servido como uma barreira entre massas de água na região (Clestersxr ef

al.,1977).

Jâ a localização, orientação e paleoclimaiologia da Península Antártica

permanecem em discussäo (ZtNsMEtsrER, 1982; ELLtoT, 1985; WRENN & Hanr, 19BB;

CocozzA & CLARKE, 1992; KENNETT & WARNKE, 1992; Srrr_well & ZtNSMEtsrEn, 1992;

PnotHeno, 1994; G^zDztÇ,Kt et a\.,1992; BERGGRE¡¡ ef a/., 1995; CRAME, 1999; Lenn ef

a/., 2000; ARoNSoN & BLAKE, 2001). Porçöes descontínuas de terras emersas e mares

rasos teriam existido entre essas duas regiões, até o final do Oligoceno ou Mioceno

inicial, mantendo alguma ligação até por volta de 29 m.a. (ELLtoT, 'lgBS; Ker.rruerr &

WARNKE, 1 992; CRAME, 1999). Mesmo atualmente, essas regiÕes continuam

apresentando uma via de comunicação com águas mais rasas pelo arco Scotia

(PtcKEN, 1985). Acredita-se que essa configuração no intervalo Oligoceno-Mioceno

inicíal teria sido suficiente para permitír o desenvolvimento apenas de uma proto-

corrente ao redor da Antártica, uma vez que condições de águas profundas (t 3000m)

e contínuas ao redor do continente, essenciais ao desenvolvimento de correntes de

fundo, só teriam se instalado com a conclusâo da abertura da Passagem Drake, por

volta de 29 m.a. atrás (Grr-r- & Bnynn, 1971; BARKER & Bunnelr, 1977; ZtNSMElsrER,

1982; ELLror, 1985; FLoRtNDo eta|.,2003; LAWVER & GAHAGAN, 1998,2003). De acordo

com CRa¡¡e (1999) a abertura da Passagem Drake foi um processo de longa duraçäo,

ocorrendo entre 37-23,5m.a., ainda dentro do Oligoceno (ELLtor, 1985; Hnu_nv, 1994).

Canuo & SANGUINETI ( 1 999) sugerem que a Corrente das Malvinas já havia se

estabelecido no Mioceno, corroborando a idade sugerida para a abertura da Passagem
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Drake que foi no Oligoceno final (t 29 m.a.) (BARKER & BURRELL, 1977; RINGUELET,

1978; KENNETT, 1982).

Com base nos dados atuais sobre a Antártica, sabe-se que o gelo exerce grande

influência no ambiente (e.9., temperatura da água, nível de luz transmitida, circulaçäo

oceânica, salinidade, composiçåo do sedimento) e com reflexos evidentes em

organismos pelágicos e bentônicos, de litoral e sub-litoral (PlcKEN, 1985). Por sua vez,

a separação entre Antártica e Patagônia, e o estabelecimento de um mar efetivo entre

Austrália e Antártica, no Mioceno inicial, levaram ao desenvolvimento da corrente ao

redor do continente antártico e de seu braço mais ao norte, a Corrente das Malvinas,

(Wooo ef a/., 1999). Por sua vez, CnuRcHo (1967) e DEL Rfo (1990) consideram que a

presença de uma associação faunística de água quente na extremidade sul do

continente americano, a cerca de 10 m.a. atrás, está ligada ao fato da Corrente das

Malvinas ainda não estar completamente operante no começo do Mioceno final e que a

proto-corrente do Brasil, de águas quentes, influenciava fortemente essas latitudes.

Portanto, embora um gradiente térmico já existisse na época, ele não teria sido tåo

forte quanto hoje em dia.

A exemplo do que havia ocorrido no Cretáceo (CAMACHo, 1969), um grande

evento transgressivo atingiu o extremo sul das Américas, entre o Oligoceno e o

Mioceno inic¡al (CAMACHo, 1966, 1967). Deslocamentos faunísticos foram mais

facilitados durante o Plioceno, com o desenvolvimento das correntes do Brasil (águas

quentes) e das Malvinas (águas frias), sendo que a primeira teve uma influência muito

maior na Patagônia do que aquela exercida atualmente, permitindo que organismos de

águas temperadas habitassem essas latitudes maiores. Contudo, aos poucos, a

corrente das Malvinas foi se colocando entre a corrente do Brasil e o continente,

resfriando as águas e causando a retirada de elementos faunísticos temperados, rumo

ao norte, e permitindo a migração de elementos polares (CAMAcHo, 1967; RINGUELET,

1978).

Toda a porçåo austral da América do Sul parece ter sido atingida por d¡stintas

transgressÕes marinhas desde o Neocretáceo (principalmente no Aptiano,

Cenomaniano-Maastrichtiano) e em vários momentos no Terciário (e.9., Paleoceno,

Eoceno e Mioceno médio; CnvtncHo, 1966, 1967, 1969). lnformaçÕes fornecidas por

isótopos de oxigênio e corais fósseis indicam que, durante o Eocretáceo, a Patagônia

apresentou clima quente, seguido por um resfriamento no Neocretáceo, deixando as
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águas temperadas (Bowrru, 1963, Cnvlncno, 1967). Pouco depois, já no limite

Cretáceo-Terciário, o desenvolvimento da cordilheira, ao sul do continente, passou a

influerrciar forlemente o clima, barrando os ventos vindos do oeste e impedindo que a

umidade chegasse à Patagônia, tornando essa região cada vez mais árida e

progressivamente fria (Snvtru et al., 1975; FtsHER & ARTHUR, 1977; LoRlus & Duplessv,

1977; Cto¡le, 1978; CRAME, 1999). Dados paleontológicos (fauna e flora),

biogeográficos e geológicos têm mostt'ado um declÍnio na temperatura da região ao

longo do Cenozóico (e.9., CnvncHo, 1966, 1967, FAIRBRIDGE, 1967; AxELRoD & BAILEY,

1969; ARCHANGELSKY & RoMERo, 1974; FISHER & ARTHUR, 1977i BAE¿ & GASPARIN|,

1977; CroNE, 1978; ELLror, 1985; KENNETT & Srorr, 1991, entre oukos). Argumentos

contrários a essa tendência de resfriamento são discutidos e considerados por Ctorue

(1978) e literatura por ele citada (e.9., WoLFE, 1971 ; BERTELS , '1973, 1975; MALUMÁN &

MASIUK, 1973; GASPARINI & BAEZ, 1975; PETRIELLA & ARCHANGELSKY, 
.1975; BAEZ &

GASPARTNT, 1977; FTSHER & ARTHUR, 1977;vela também OBERHANSLT et a|.,1991).

Dentro do modelo de queda progressiva da temperatura na regiáo austral da

América do Sul, as condiçöes climáticas ficaram ainda mais severas durante o

Mioceno, com as águas alcançando temperaturas cada vez mais baixas, muito

próximas das observadas atualmente, como indica o registro fossilífero de pingü¡ns e

baleias, exceção feita a um curto período no Mioceno médio, de rápido aquecimento

(ELLror, 1985). BERTELS & MADETRA-FALcEIrA (1977) baseiam-se no conjunto

microfaunístico para considerar temperaturas mais quentes que as atuais para o Iitoral

argentino no Mioceno, ao mesmo tempo em que SPREcHMANN (1978) reconhece o que

ele chamou de "subprovíncia Sul-Brasileira" com águas temperadas quentes até cerca

de 34o-35o de latitude no litoral atlântico.

Contudo, existe, ainda, muita discussão sobre a história climática da Antártica e

seus efeitos nas terras e águas vizinhas, sobretudo no que tange o início, a taxa e a

localização da acumulação de gelo (para sÍntese das discussÕes veja ZtrusvrtstrR,

1982; ELLror, 1985; EL-SAYEo, 1985; BoNNER & WALroN, 1985; DECoNro & POLLARD,

2003; FLoRTNDo et a\.,2003; HTLDEBRnNo-Hneer & STRENG, 2003; LAWVER & GRt¡Rontt,

2003). Sinais climáticos obtidos a partir da paleoflora, e suportados também por

evidências sedimentológicas e geoquímicas, indicam clima frio já no Neocretáceo,

estendendo-se até o Paleoceno final-Eoceno inicial, quando houve um período de

rápido aquecimento, logo substituído novamente por clima sazonal fr¡o, com início da
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instalaçåo da cobertura de gelo e eliminação da vegetaçäo de grande parte do

continente (DurRA, 1997, 2000; Durna & Bnrreru, 2000; FRANcrs & PooLE,2002). Sobre

essa época, Dtrucre ef a/. (1998) sugerem uma deterioração gradual do clima na

Península Antártica, passando de uma condição muito quente e úmida, no início do

Eoceno médio, para um clima frio e seco ao final do Eoceno.

Como já comentado anteriormente, a porçäo leste do continente antártico

apresenta poucas exposiçöes de rochas quando comparado à porção oeste, com

importantes exposiçÕes de rochas do intervalo Eoceno-Plioceno ao redor da Península

Antártica (THousorrr, 1991; WEBB, 1993; SToLARSKI, 1996; Jonrens, 1998, 2003;

TAVANT & Beu, 2003). O registro geológico do Eoterciário está melhor representado nas

ilhas Seymour, Cockburn e King George, na Península Antártica, formadas por rochas

não marinhas (Formação Cross Valley, do Paleoceno) e marinhas (Formação La

Meseta, do Eoceno final-Oligoceno; Grupo Moby Dick, Jenny Buttress, Mioceno inicial)

(BucKunru, 1910; TRAUTMAN & ELLrorr, 1976; Hnll, 1977; Zf.rsprerstea, 1977,1982;

Oweru, l9B0; BreRrunr ef al, 1985; WETDMAN ef a/., 1988; Btrruen, 1996; Mnnerusst ef a/.,

1998; BTTNER & CRAME, 2002; Recueno et a|.,2002).

A paleoflora do Paleoceno final da Formaçåo Cross Valley, apresenta

pteridófitas e outros elementos que sugerem climas muito mais quentes do que nas

mesmas latitudes hoje em dia (REGUERo et al.,2002). Por sua vez, a paleoflora da

Formaçâo La Meseta é singular por apresentar uma predominância de táxons

antárt¡cos (e.9., Nothofagus, podocarpos e araucárias) em florestas decíduas e perenes

do Eoceno, sugerindo uma tendência de resfriamento durante o Eoceno da Antártica,

com climas sazonais, temperados frios e chuvosos além de gradiente latitudinal e de

altitude, no Eoceno médio-final (REcuERo, et al., 2002). Segundo CþNE (1978; veja

também ZTNMEISTER & CRvncHo, 1978), a fauna de peixes da Formaçåo La Meseta

indicaria um mar temperado quente ao redor da Peninsula Antártica, ao final do Eoceno

início do Oligoceno, ao passo que os restos de pingüins, encontrados em camadas

superiores, indicariam um início de condiçöes mais frias.

Dessa forma, os sedimentos da Formaçäo La Meseta parecem indicar um

momento importante de mudança de temperatura, fato reconhecido por diversos

autores (e.9., Drvenrux, 1967, 1968; Aoptcor, 1969; MARGoLTS & KENNETT, 1970;

MeruÉ¡rorz, 1971;VoLKHETMER, 1971; WoLFE, '1971; CroNE, 1978; KENNETT & WARNKE,

1 992; ARoNSoN & BLAKE, 2001). Adicionalmente, esses sedimentos não mostram
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qualquer tipo de sinal de depósitos glaciais durante os episódios de resfriamento

ocorridos no Paleoceno inicial e Eoceno f¡nal (LAWVER & GAHAcAN, 2003). Acredita-se

que a queda da temperatura no hemisfério sul, nessa época, tenha relações com o

estabelecimento do tipo de circulação atual nos oceanos do sul em decorrência da

separaçäo entre Austrália e Antártica, o que teria permitido o estabelecimento da

corrente ao redor de toda a Antártica, no limite Eoceno-Oligoceno (FosrER, 1974;

KENNETT et al., 1974: CroNE, 1978), a partir de quando teve início a formação da

glaciaçäo na Antártica levando ao rápido resfriamento das águas profundas e

intermediárias e posterior aumento na glaciaçåo (KENNErr, 1978).

Sobre o Oligoceno final, evidências marinhas indicam um pequeno aumento da

temperatura nessa época, deixando as águas ao redor da Antártica temperadas frias

(WoLFE, 1971; Rnver.r & AxELRoD, 1974; FTSHER & ARTHUR, 1977; CroNE, 1978). No

entanto, a temperatura das regiões antárticas e subantárticas havia começado a cair

lentamente no Oligoceno, como indicado por estudos de assembléias de foraminíferos

planctônicos no Atlântico Sul (Bolrovsxoy, 1979, 1980; Frowen & KENNETT, 1994;

SPEZzAFERRT, 1995; WooD ef a/., 1999), e um desenvolvimento rápido da capa de gelo

da Antártica teria ocorrido bem mais tarde, entre 17-14 m.a. (BEU ef a/., 1997). No

entanto, SHAcKLEToN & KENNETT (1975a, 1975b) e KENNETT (1977, 1980) registraram

um aumento abrupto da temperatura das águas antárticas e subantárticas a cerca de

10 m.a., evento este também observado por CnuncHo (1967) e DEL Rfo (1990), com

base em assembléias de moluscos e fauna associada. Para BenteLs (1984a, 1984b) a

presença de correntes frias de superfície no Atlântico Sul teria sido apenas incipiente

no Mioceno final.

Segundo FLowER & KENNET-t (1994), o Mioceno médio representa um período de

grande mudança na evoluçáo climática do Cenozóico, seguindo agora para uma

tendência de aquecimento no final do período. O estágio inicial dessa transiçäo

climática teria começado por volta de 16-14,8 m.a. sendo marcado por importantes

variações de curta duração no clima global, no volume da cobertura de gelo da

Antártica, no nível do mar e circulaçáo oceânica profunda (FLowER & KENNETT, 1995;

CHow & Bnnr, 2003). No começo do Mioceno médio o fechamento do mar de Tethys

na região do Mediterrâneo interrompeu a circulação equatorial, diminuindo o transporte

meridional de calor, o que levou a um resfriamento nas águas o sul e rápido

crescimento da cobertura de gelo na Antártica (CHow & BART,2003). Contudo, apesar
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das grandes flutuaçöes seguidas por uma queda global no nivel do mar, importantes

mudanças nas circulações oceânicas profundas e aumento na cobertura de gelo do

leste da Antártica, a região oeste se manteve prat¡camente sem gelo até o final do

Mioceno (KENNETT & BARKER, 1990; CHow & BARr, 2003).

O Plioceno na América do Sul e oeste da Antártica sofreu praticamente as

mesmas variações mencionadas para a Austrália e leste da Antártica, ficando evidente,

entretanto, que esse foi um período de intensas mudanças climáticas, com o clima

global flutuando com a expansäo e contração das capas de gelo nos dois hemisférios

(WARNKE et al., 1992, THoMpsoN & FLEM|NG, 1996; BURCKLE et al., 1996; BoHATY &

HARWooD, 1998; GALLAGHen ef a/., 2001, 2003). Segundo CRowLEY (1996), o Plioceno

pode ter sido o último período no qual a temperatura global esteve maior que a atual,

influenciada por altos níveis de COz ou altos níveis de transporte oceânico de calor

(veja também Dowserr ef a/., 1996).

Todos os dados sobre a evoluçäo e distribuição das faunas marinhas ao redor

da Antártica, durante o Neocretáceo-Eoterciário, estão fundamentados exclusivamente

no conteúdo fossilífero dos depósitos da Peninsula Antártica. Neste contexto, ELLlor

(1985) sugere a existência de barreiras às trocas faunisticas entre América do Sul e

Península Antártica, já no início do Cenozóico, mesmo antes da abertura da Passagem

Drake, uma vez que faunas dessas duas localidades näo apresentam correspondência

em seus elementos, nesse período. Esse mesmo autor se refere, ainda, a abruptas

mudanças faunísticas na Península Antártica do Eoceno ao Oligoceno, com possÍveis

ligaçöes com a variação na circulação dos oceanos ou eventos paleoclimáticos (Et-t-tor,

1985).

Devido à idade (Eoterciário) e posição, entre a Antártica e América do Sul, essas

faunas têm fornecido importantes informaçöes sobre a história geológica e biológica da

região (ZrNSMErsrER, 1982). Durante todo o processo de resfriamento do clima ao longo

do Terciário, as faunas austrais, principalmente os invertebrados marinhos

acostumados com as águas temperadas do Paleoceno, foram bastante atingidas,

muitas chegando à extinção (veja, por exemplo PRorHERo, 1989, 1994; PnorHeRo &

BERccne¡,¡, 1992; CLARKE, 1993). A deterioração do clima no hemisfério sul, durante

esse período, resultou em um progressivo declÍnio na temperatura ao redor da

Antártica, com a correspondente adaptação das faunas às condiçöes mais frias

(Ztr.tslrlrtsreR, 1982; ELLror, 1985). Ao contrário do que aconteceu com as faunas ao
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redor de Austrália e Nova Zelândia, que passaram a sofrer influência de temperaturas

mais elevadas, decorrente do deslocamento das massas de terra rumo ao norte, as

faunas ao redor da Antártica ficaram estacionadas em altas latitudes e tiveram que se

adaptar às condições mais frias. Por outro lado, não precisaram competir com as

sucessivas invasöes de imigrantes, como acredita-se ter ocorrido na Austrália e Nova

Zelândia. De uma maneira geral, as faunas do Eoceno final da llha Seymour refletem

essas mudanças gradativas para um ambiente frio, mas também indicam que elas

foram capazes de se ajustar às novas condições (ZlNSMElsrER, 1982). Embora com

registro mais incompleto, os macrofósseis de águas rasas apresentam indicaçÕes

claras desses eventos de extinção, como nas altas latitudes da América do Sul, onde

as águas do mar teriam resfriado 1OoC em 10 m.a., coincidindo com o crescimento do

manto de gelo da Antártica e desenvolvimento de águas geladas de profundidade

(ZttrtsuetsreR, 1982; CLanre, 1993). A ausência de registro fossilífero mais novo que

Mioceno inicial torna impossível a reconstituição da história das faunas antárticas do

Neoterciário (Ztltsuetsren, 1 982).

Concomitantemente aos eventos geológicos e climáticos no hemisfério sul,

houve o aparecimento de um grande número de grupos endêmicos nas faunas de

moluscos da passagem Cretáceo-Terciário no Pacífico Sul, o que também foi

observado para outros grupos de plantas e animais contemporâneos (Ztrusuetsren,

1982), entre eles os braquiópodes Anakineticinae, através de Australiarcula artesiana

(veja comentários anteriores), e os Bouchardiinae, no Neocretáceo, através de

Bouchardiella cretacea nos mares do sudoeste australiano, e Bouchardiella patagonica

e Bouchardia consp¡cua nos mares da Argentina (Patagônia e Chubut). Nesse contexto

de mudanças ambientais e climáticas, considera-se que 3 fatores tenham sido

importantes parc a origem e evoluçäo da biota patagônica total, inclusive os

Bouchardiinae, ao longo do Cenozóico (CnuncHo, 1967). São eles a) as faunas e floras

existentes na região ao final do Cretáceo e início do Terciário, b) a evoluçåo

paleogeográfica da região e c) as mudanças paleoecológicas e paleoclimáticas

decorrentes. Já no litoral brasileiro, foraminíferos, briozoários (e.9., Discoporella,

Cellaria) e braquiópodes (e.9., Bouchardia zitteli) re'forçam as idéias de condiçöes

marinhas e sem muitas oscilações de temperatura para a Bacia de Pelotas, durante o

Mioceno-Plioceno inicial (CARREño ef a/., 1 999).



Por sua vez, a história do Pacífico sul durante o Neocretáceo e Terciário

apresenta uma oportunidade para observar e comparar as diferentes respostas das

faunas de água rasa a uma variedade de crises ambientais provocadas por eventos

tectônicos, oceânicos e climáticos, servindo de parâmetro para ¡nferências sobre como

eventos similares teriam afetado os Bouchardiinae no Atlântico Sul. Exemplo disso é a

influência das correntes oceânicas do Atlântico Sul, sobre a costa da efremidade

austral da América do Sul que foi identificada com o estudo de assembléias de

moluscos miocênicos. lsso refletiu o deslocamento do gradiente térmico (temperaturas

mais elevadas) das águas em direção ao sul, quando comparado com o atual

(Mnnrlruez, 1994; Mnnrfuez & oer Rfo, 2000, 2002) e, portanto, apontam para o

desenvolvimento de condições mais quentes do que as atuais na mesma área, com a

temperatura das águas oscilando entre 20-24oC (|HER|NG, 1907; DEL Rfo, 1988, 1990;

MnRrÍ¡.¡ez, 1988, 1989, 1990, 1994). Essas informaçöes säo corroboradas pelos dados

obtidos de ostrácodas, foraminíferos e braquiópodes (MALUMTAN, 1970; SeREcHMANN,

1978; BrnErs, 1979; BoLrovsKoy, 1979; Hrnesr & ZABERT, 1987; MANcEñrDo &

GRrprrru, 1988; FrcuErRAS & MARrfNEz, 1995; Zucor & Bnen,2000), e ajudam a

compreender o tempo de abertura da Passagem Drake e subseqüente

desenvolvimento da Corrente das Malvinas na regiäo, após a completa implantaçäo da

corrente ao redor da Antártica (MARTINEZ & oer Rlo, 2002).

É interessante notar que nos sedimentos da Patagônia são freqüentes camadas

extremamente ricas em turritelídeos e briozoários nas facies deposicionais mais

profundas da Formaçåo Puerto Madryn (Mioceno final), localizada na Argentina, ao sul

da área que teria sido recoberta durante a transgressäo Entrerriense (oe¡- Rio ef a/.,

2001; MARTÍNEZ & DEL Rfo, 2002). De acordo com Arruoru (1988, 1993) e JoNEs &

ALLMoN (1995), concentraçÕes desse tipo são indicadores de altos níveis de nutrientes,

de produtividade e de resfriamento das águas, geralmente associado com fenômenos

de ressurgência, embora essas concentrações não estejam, necessariamente, na área

em que ocorrem esses fenômenos, podendo ter sido transportadas.

Condiçöes análogas a essas podem ser encontradas no litoral da regiäo sudeste

do Brasil (e.9., Cabo Frio, São Sebastião), onde as ressurgências são responsáveis por

trazer à superfície águas ricas em nutrientes (Pton ef a1.,2000). Se a gênese das

concentraçöes de turritelídeos da Formação Puerto Madryn estiver ligada a áreas de

ressurgência durante o Mioceno final da Patagônia, poderia ser um indício da presença
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de uma proto-corrente das Malvinas, operando há 10 m.a. ao longo do litoral argentino.

Nesse contexto, mudanças no regime das ressurgências também poderia ter

influenciado no desenvolvimento das faunas de moluscos terciárias, como sugerido por

ALLMoN (2001).

B) Quaternário

Durante o Quaternário importantes mudanças paleoambientais tiveram curso,

sendo de curta ou longa duração, cíclicas ou escalonadas, referindo-se, sobretudo, aos

eventos climáticos que resultaram em períodos glaciais e interglaciais, com

desenvolvimento de fenômenos característicos desses tipos de condições climáticas,

principalmente variação no nível do mar (Boulrorrr, 1979; AcutRRE & W¡inrley, lggb;

LowE & WnrreR, 1 997; Sucuto, 1999). Por sua vez as mudanças paleogeográficas não

foram significativas, ao menos aquelas relacionadas ao deslocamento dos continentes,

embora as variaçöes no nível do mar tenham contribuído muito para a modelagem do

litoral brasileiro. Ao conjunto de mudanças climáticas é atribuída uma origem complexa

(e.9., astronômica, geofísica, geológica), com interaçäo de diferentes fatores (e.g.,

atividade solar, ciclos de Milankovitch, mudanças na composição da atmosfera da

Terra) no tempo e no espaço (Sucuto, 1999). Por sua vez, as prováveis causas dos

periodos glaciais estariam ligadas ao aumento da precipitação de neve e diminuiçáo da

temperatura nas épocas de degelo, que levaram ao aumento das capas glaciais,

oscilaçÕes no nível relativo do mar, alteraçÕes na circulação atmosférica e oceânica,

além de profundas influências na fauna e flora (Suouro, 1999).

De acordo com Sucuto (1999) os eventos iniciais de resfriamento do ar e das

águas oceânicas ter¡a começado ainda no Terciário, por volta do Mioceno-Plioceno.

lnformaçöes de sedimentos perfurados no leste do continente antártico (veja Tnvtnltt &

BEU, 2003) informam, com base em macrofósseis e isótopos estáveis, que condiçöes

polares extremas, comparáveis às atuais, passaram a predominar na Antártica no início

do Pleistoceno, com as águas marinhas de fundo atingindo entre -2o e OoC (Tnvtelrr ef

a/., 1998; TAVIANI & ZnHru, 1998). As variaçÕes no nível relativo do mar no Quaternário

têm sido ¡ntensamente investigadas, e representadas por curvas de variações globais

(FnrneRrooe, 1961; Suernno, 1963; Cr-nnr et al., 1978: PtRAZZoLt, 1993), regionais e

locais (MönrueR, 1976, 1980, 1986; Sueulo ef ai., 1988; GoooLpul¡¡ ef a/., 1989).
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Nesse contexto brevemente descrito para o Quaternário, o Brasil teve seu mais

antigo nível de mar alto há 123 mil anos, entre 20-25 metros acima do nível atual no

litoral do Rio Grande do Sul (VtLLWocK et a|.,1986; SuGUto ef at, 19BB; MARTIN ef a/.,

1996; SuGUro, 1999). Planícies costeiras nos litorais de Santa Catarina, Paraná e São

Paulo apresentam vestígios desses níveis de mar elevado de mesma idade (e.g.,

Transgressão Cananeiense, sensu Suculo & MARTIN, 1978) ou mais antigas (MARTIN ef

a/., 19BB), compostos basicamente por terraços arenosos cujo topo chega até os 10

metros acima do nível de maré alta do mar atual. Após esse período teve início uma

gradual regressão marlnha que durou até cerca de 7 mil anos atrás, sendo que o nível

do mar sempre esteve abaixo do atual (MARTIN et a\.,1996; Sucuto, 1999).

De acordo com Sucuto (1999), a plataforma continental do Rio Grande do SuJ

apresenta sucessivas posiçÕes de estabilização de antigos níveis do mar, tendo sido

proposto um nível de 130 metros abaixo do nível do mar atual como o limite máximo da

regressäo pleistocênica, hâ 17,5 mil anos (SHEeARD & Suess, 1956; KowssMANN ef a/.,

1977; ConnÊn, 1979, 1990, 1996; SuGUto ef a/., 19BB; MnRr¡r.ls ef a/., 1996; CoRRÊA &

ToLDo JtlNtoR, 1996). A partir daÍ, durante o Holoceno médio, entre 9-2,5 mil anos atrás

(ldade Hipsitérmica sensu Sucuto, 1999), a temperatura média anual teria sido cerca

de 1o-2o superior a atual, considerada em 15oC (MRrsusHrun, 1979). Esse evento teve

seu reflexo também em grande parte do litoral brasileiro, principalmente na porção sul,

sudeste, ocasionando a subida do nÍvel relativo do mar em até 5 metros, com o
máximo transgressivo por volta dos 5,'1 mil anos (Sucuto et al., 1985, lgBB; Mnnlru &

Sucuro, 1986; Sucuro, 1999).

A região costeira do Rio Grande do Sul apresenta atributos que são de interesse

para a compreensão da evoluçäo e paleobiogeografia dos Bouchardiinae. Ao mesmo

tempo que contém representantes desse grupo nos sedimentos terciários da Bacia de

Pelotas, até agora não foi registrada a ocorrência de elementos viventes. Dessa forma,

a compreensão da evolução paleogeográfica costeira do Rio Grande do Sul, explorada

por diversos autores (e.9., Deuruev, 1965; Closs, 1966, 1970; FoRTt-EsrEVEs, 1968,

1974; BtANcHt, 1969; Josr, 1971; VtLLWocK & MARINS, 1972; So¡_nru, 1973; SoLtANt &

Josr, 1975; ZEtrzER, 1976; GoDoLpHtM, 1976, 1983, 1985; VtLLWocK, 1984; ToMAZELLI

& Vtu-woct<, 1989; Gooor-p¡r¡vr ef al, 1989) pode trazer contribuiçÕes importantes para

o entendimento da evolução dos Bouchardiinae.
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Como brevemente comentado, essa região apresenta uma série de

características geomorfológicas (e.9., linhas de erosão de depósitos quaternários;

juzantes de rios em forma de vales com margens inclinadas), sedimentológicas (e.g.,

seqüência grano-crescente ascendente; argila negra com pequena porção de areia

muito fina associada a grandes quantidades de conchas) e paleontológicas (e.9.,

associações de subfósseis marinhos e estuarinos) que indicam a ocorrência de

processos transgressivos e regressivos, durante o Quaternário (Suculo et al., 19BB;

GoooLpHrtvr ef a/., 1989).

Dentro dessa fase transgressiva, o nível do mar atual foi ultrapassado pela

primeira vez há 7 mil anos, sendo que há cerca de 5,5 mil anos o mar no Rio Grande

do Sul esteve cerca de 5 metros acima do nível atual, encobrindo barreiras arenosas,

lagunas e sistemas fluviais que desembocavam na costa, estabelecendo-se um

amb¡ente marinho raso (GoooreHrvr, 1983; Gooor-pHll ef a/., 1989). Entre 4 e 2,5 mil

anos o nível do mar oscilou entre 1,5-3,5 metros acima do atual, sendo que dos 2,5 mil

anos teve início a fase regressiva (MESoutrA, 1994; MAssAD ef a/., 1996). No contexto

regressivo recente, as condições do litoral do Rio Grande do Sul passaram, de mar

raso para estuarino, lagunar e fluvial, deixando, junto à linha de costa atual, várias

cristas que formaram uma superfície de cordões regressivos (Gooor_eHna, 1983;

GoooLpnrtr¡ ef a/., 1 9BS).

No que tange as mudanças climáticas do intervalo Pleistoceno final-Holoceno,

que atingiram a Província de Buenos Aires houve a transição de um clima quente e

úmido, no Pleistoceno médio, para frio e seco no final desse período, voltando às

condições quentes e úmidas ao longo do Holoceno (ToNNt & FtDALGo, 1978). Durante a

última transgressão pleistocênica, as águas do mar recobriram o nordeste da província

de Buenos Aires, chegando a 10 metros acima dos níveis atuais (GootoNoTTo &

AculRne, 1993). Após a fase de máxima transgressão, terminada por volta de 7 mil

anos atrás na América do Sul, as oscilações do nível do mar começaram a diminuir até

os níveis atuais (SuGUto ef a/., 1 986; TURCO ef a/., 1 986; FASANo et al., 1987; GoNZÁLEZ

& WETLER, 19BB; AeurnnE & WrjR'rurv, 1995; Gooowlr'1, 1998; BEr'¡tev, 1999;

McCuuocH ef al., 2000; HJoRr ef a/., 2001; HuLroN et aI.,2002).

Para o Pleistoceno, informações fundamentadas em faunas de moluscos do

Uruguai consideram que as temperaturas foram mais elevadas do que as atuais

(MARTÍNEZ et al.,2001). Um forte deslocamento para o sul da Corrente do Brasil foi
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sugerido como explicação para essas altas temperaturas, como ¡nd¡cadô pelos

depósitos de ambientes proximais atualmente encontrados na costa do Uruguai

(ScnRnatruo, 1977; Lnvrnre & ScARABTNo, 1984; MARriNEz, 1988, 1990) e Argentina

(Aeutnnr, 1990, '1993a; GoRDtLLo, 1998). Há 4 mil anos, um evento de resfriamento do

hemisfério sul (Bolrovsr<oy, 1990; lRloNoo & Gencfn, 1993) teria provocado uma leve

diminuição na temperatura das águas oceânicas superficiais, além do deslocamento da

corrente quente do Brasil para o norte e o início da convergência Subtropical-

Subantártica (AcutRRE, 1993b; para informações mais detalhadas consulte Coole¡lorro

& AeutRRr, 1993; AGUTRRE & WHATLEv, 1995). Na Antártica, análises de perfuraçåo do

gelo indicam temperaturas consideravelmente mais baixas há 8 mil anos, com níveis

extremos (em torno de 5-7oC mais baixas do que as médias atuais) tendo ocorrido há

18 mil anos (PHtLLpor, 1985).

Ao contrário do que ocorre com os braquiópodes, grandes acumulações de

conchas de bivalves marinhos (e.9., Mactracea, Tellinacea, Myacea) são comuns ao

longo do litoral leste da América do Sul, da Guiana a Terra do Fogo (Acurnne &

WHATLEv, 1 995). Análises paleobiogeográficas realizadas por AcutRRE (1 993a, 1 993b)

demonstram que as comunidades bentônicas dessa área viveram em um oceano mais

quente do que o atual, durante o Holoceno médio. Adicionalmente, foram notadas

profundas mudanças na composição e distribuição das faunas de moluscos nessa

região, concomitantes às grandes alteraçöes ambientais em curso, e situações

semelhantes säo registradas por observaçöes independentes (e.g., geológicas,

palinológicas, microfósseis), para depósitos similares nos dois hemisférios (Aournne &

WHATLEv, 1995). Portanto, integrando os resultados obtidos no presente estudo com o

conhecimento atual sobre as circunstâncias paleogeográficas, paleoclimáticas e

paleoambientais que atuaram desde o final do Mesozóico, serão feitas algumas

considerações sobre a evolução dos Bouchardiinae e, mais especificamente, a relaçäo

entre o gênero Bouchardia e a evoluçäo do oceano Atlântico Sul.

6.5.4. Bouchardiinae e a evolução do Oceano Atlântico

Tøse cle Doutoramento

A partir da observação da distribuição da fauna de Bouchardiinae, no tempo e no

espaço (Figuras 24-26), surgem questöes sobre sua origem. Seria ela resultado de

eventos evolutivos localizados e subseqüentes dispersÕes de seus elementos ou seria
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um grupo formado por membros não relacionados filogeneticamente e que migraram

de diferentes locais? Quando tais processos teriam ocorrido? Sobre o gênero

Bouchardia, em particular, o que terra controlado sua atual distribuição? As respostas

para estas e outras questöes sobre a história evolutiva dos Bouchardiinae serão

comentadas a partir de agora. Pelos resultados obtidos no presente estudo os

Bouchardiinae representam um grupo monofilético e, portanto, seus membros

compartilham uma história evolutiva comum, até então sem o detalhamento dos passos

dessa trajetória,

Para RtcHnRosoN (1 997b) os esquemas de disiribuiçäo existentes para os

braquiópodes, de uma forma geral, permitem identificar o predomínio de certos grupos

(e.9., famílias, superfamílias) em determinadas áreas e, portanto, podem ser

identificados diferentes padröes regionais. De acordo com a autora, são as famílias

com distribuição resirita (e.9., pela geografia, pela profundidade) que fornecem

evidências sobre os caminhos da dispersão. Neste contexto, as investigações sobre a

origem e distribuição dos Bouchardiinae passam, necessariamente, pelo hemisfério sul,

área exclusiva de ocorrência de dessa subfamília e de outros 2 grupos de interesse

para a presente discussäo. Såo eles os Terebratell¡nae e os Anakineticinae, presentes

desde o litoral da Antártica até latitudes de aproximadamente 35oS, sendo freqüentes

em áreas de até 1000 metros de profundidade (RrcHnRosolr, 1973b, 1991, 1994,

1997a, 1997b).

As informaçôes trazidas pela literatura sugerem o Gondwana como provável

área de origem desses grupos, especialmente na região ao redor da Austrália

(RtcHnRosolt, 1994)- Obviamente devem ser consideradas possíveis diferenças entre

os padröes evolutivos iniciais e aqueles apresentados ao longo do Cenozóico e,

segundo RTcHARDSoN (1994, 1997b), parece seguro sugerir que a distribuição teria

ocorrido através de mares rasos ao longo das massas de terra que formavam o

Gondwana. No início, os ambientes litorâneos e plataformais teriam sido ocupados por

táxons com comportamentos "generalista" e "especialista" para algum parâmetro

ambiental (e.9., tipo de substrato; RtcHnRosot¡, 1994, 1997a,1997b). Posteriormente, a

distribuição dessas espécies ter¡a sido limitada pela mudança no tipo dos sedimentos

decorrente da separação dos continentes já em franco desenvolvimento (MncKrrirrrror.i,

1987; RTcHARDSoN, 1994, 1997a).
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Mesmo com a evidente diferenciação morfológica entre os 2 grupos, a

proximidade de parentesco entre Bouchardiinae e Terebratellinae tem sido sugerida

pela literatura, ainda que sem aplicaçäo da metodologia cladística (e.9., Rtcunnosolt,

1973, 1991, 1994,'1997; BRUNToN,',l996). Contudo, pela proximidade espacial e

temporal entre eles, sendo que seus membros estão distribuídos por quase todo o

hemisfério sul, o conhecimento existente sobre a origem e evolução da Subfamília

Terebratellinae, advindo das conclusões apresentadas por RtcHnRosott (1994), pode

servir como um ponto de partida ou termo de comparação, na tentativa de se

compreender a evolução dos Bouchardiinae, mas sempre encarados sob uma visão

critica.

Gonforme referido anter¡ormente, a reconstituição da história evolutiva e

geológica dos Bouchardiinae remete ao l¡mite Cretáceo-Terciário, inserindo-se, grosso

modo, no contexto descrito previamente para os continentes do hemisfério sul e, em

parte, investigado por SANDv (1991). lndiscutivelmente esses foram tempos de

profundas mudanças no contorno e disposição dos continentes ao sul do Equador e,

por conseguinte, na disposição das massas de águas, palco dos primórdios da

evolução do grupo, acarretando alteraçÕes em seus parâmetros físicos e químicos e

padröes de circulação.

- Bouchardiinae na Austrália e Nova Zelândia

Observando a distribuiçäo dos Bouchardiinae desde o limite Cretáceo-Terciário,

Bouchardiella cretacea é um dos primeiros elemento do grupo a ficar preservado. Seu

registro fossilÍfero sugere que tenha habitado as águas rasas do sudoeste e oeste

australianos, ainda durante o Neocretáceo (Figura 24). Espécimes de Australiarcula

artesia¡ta são encontrados na mesma regiäo, em sedimentos datados do Eocretáceo e,

a primeira vista, sugerem que as espécies teriam coexistido. No entanto, essa

afirmação depende de investigaçÕes tafonômicas complementares ligadas, sobretudo,

à resoluçäo temporal e espacial das concentraçöes (veja, por exemplo, CARRoLL ef a¿,

2003) Neste ponto podemos levar em conta a opiniäo de CRnre (2000), segundo a qual

muitas das espécies de braquiópodes encontradas nos estratos do intervalo

Paleoceno-Mioceno da Bacia Carnarvon, oeste da Austrália, derivam de evoluçäo rn

siÍu nos mares rasos das plataformas costeiras que se estendiam até a Península
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Antártica e l¡toral lndo-Atlåntico da Antártica. Assim, Austra liarcula a¡fesiana e

Bouchardiella cretacea podem fazer parte dos estoques precursores das duas

linhagens que hoje se traduzem nas subfamÍlias Anakineticinae e Bouchardiinae,

respectivamente. Contudo, do Paleoceno até o Oligoceno, portanto cerca de 30 m.a.,

não houve registro de Bouchardiinae nos sedimentos marinhos da Austrália e Nova

Zelândia. Algo semelhante ocorreu com os Anakineticinae, embora com hiato maior

(cerca de 40 m.a.) no registro, uma vez que Australiarcula añesiana, primeiro

representante do grupo, é limitado ao Eocretáceo-

É interessante notar que, a partir do início do Paleoceno há uma sucessão de

alternâncias entre cond¡ções climáticas quentes e frias, motivadas por variaçöes na

circulaçåo dos oceanos ou na extensão das glaciaçöes (WElssEL & HAvES, 1972;

ZTNSMETSTER, 1982; STorr ef a/., 1990; BUENING et al., 1998; HrLoesnnNo-HneeL &

SrRrruo, 2003), fatores esses que devem ter, de alguma maneira, influenciado na

sobrevivência, especiação e distribuição dos braquiópodes das regiões atingidas.

Assim, alguns táxons teriam desaparecimento frente as novas condiçöes ambientais

dominantes e que se mostravam essencialmente diferentes daquelas que existiam no

limite Cretáceo-Paleoceno, diminuindo sua quantidade, diversidade e restringido sua

distribuiçäo no litoral australiano àquelas áreas que ainda conservavam condições

adequadas à sobrevivência, preservando, assim, um banco genético para dar

continuidade âs linhagens na Austrália e Nova Zelândia mais tarde, no Oligoceno.

Ïalvez por terem sido áreas bastante restritas, seu pequeno registro fossilífero tenha se

perdido ao longo dos tempos, originando o hiato hoje observado. Dessa forma teríamos

uma componente estritamente ambiental influenciando diretamente outra componente,

que é o potencial de preservação.

No inicio do Oligoceno começa novamente o registro dos grupos. Os

Bouchardiinae Neobouchardia minima e Malleia porflandrba duram até o final do

Mioceno quando, então, a primeira espécie desapareceu. Como sugerido

anteriormente, pela topologia obtida no presente estudo, observamos que

Neobouchardia faz parte de um clado totalmente resolvido com as demais espécies de

Bouchardiella o que sugere a sinonímia entre esses táxons em favor de Bouchardiella,

o que ampliaria a distribuição estratigráfica do gênero até o intervalo Oligoceno-

Mioceno. Segundo o registro preservado, a linhagem dos Bouchardiinae, nessa pade

do mundo, chega ao fim no Plioceno, com o final do registro de Malleia poñlandica. Jit
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os próx¡mos representantes dos Anakineticinae, ¡sto é, Adnatida deformis e Aliquantula

insolita, surgem apenas no Eoceno.

O que significa essa volta dos táxons ao registro? Talvez a retomada de

condiçoes ambientais mais favoráveis e desenvolvimento maior das espécies. É no

limite Eoceno-Oligoceno que existem indícios de um resfriamento abrupto nos oceano

ao redor da Austrália, Nova Zelândia, leste da Antártica e Península Antártica,

representando o início de mudanças das altas latitudes para condições polares

(ZTNSMË|SrER, 1982; SHAGKLEToN & KENNET¡, 1975a, 1975b; BERGREEN ef a/., 1995;

BuENrNc ef a/., 1 998). Como conseqüência foram registradas profundas alterações nas

faunas ao redor dessas localidades, especialmente Austrálra e Nova Zelândia, que

antes exper¡mentavam águas mais quentes, e passaram a apresentar uma baixa

diversidade geral da fauna (ZrNsMEtsTER, 1982). Essas condiçöes podem ter sido

favoráveis às espécies de Anakinetìcinae e Bouchardiinae que permaneciam na regiäo

e poderiam, agora, se distribuir por outras áreas que também apresentassem

condiçöes favoráveìs ao seu desenvolvimento, Embora haja registro de novo

aquecimento ao longo do Oligoceno (ANDERSoN & SHtpp, 2001), afetando sobretudo a

Antártica, a temperatura das águas ao redor da Austrália e Nova Zelândia permaneceu

quase inalterada durante o Oìigoceno. Merece destaque o fato de que no Oligoceno

médio a ligaçåo entre Austrália e Antártica desaparece, permitindo o início da formação

de correntes oceånicas profundas e intermediárias na regiåo (CRAIG, 2000). Säo

suger¡das condiçöes de baixa temperatura para as águas do mar dessas regiöes por

todo o Oligoceno e Mioceno, culminando com condiçöes glaciais extremas na Nova

Zelândia durantê o Mioceno final, por influência direta da Convergência Antártica, já em

operação (KENNETT, 1967, 1968; FIELD ef al.,2002, DIEKMANN et al.,2OO3, OHrA ef a/.,

2003)

No entanto, é no Mioceno méciio que tem início o "Ótimo Climático" (BöHME,

2003), levando a temperaturas ma¡s eìevadas do que as atuais nas águas de fundo da

Antártica e Austrália, embora um pouco mais frias do que aquelas que predominavam

no Oligoceno. Já o final do Mioceno teria sido marcado pela expansåo da glaciaçåo

Antárt¡ca, levando a um oceano frio e estratificado, como revelam sedimentos da época

em território australiano (GALLAGHER et al., 2OO1 , BöHME, 2003). No Plioceno, as

variaçôes nas condiçÕes ambientais foram constantes e significativas, resultado da

expansåo e retraçäo das geleiras nos do¡s hemisférios (Gnlmcren et al.,2OQ3).
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Como o contexto das mudanças climáticas constantes e ¡ntensas descr¡tas

acima está ligado primordialmente à variaçåo da temperatura, parece razoável sugerir

que este tenha sido um fator importante no desaparecimento dos Bouchardiinae da

Austrálra e Nova Zelândia, ao final do Plioceno. Na contramåo, entretanto, os

Anakineticinae encontraram, nas mesmas condições adversas aos Bouchardiinae,

possibilidades de desenvolvimento o què permitiu ao grupo permanecer até hoje na

mesma regìão. Talvez seja prematuro assum¡r uma afinidade maior dos Bouchardiinae

por temperaturas mais amenas, mas parece evidente que a variaçäo da temperatura

das águas, sobretudo sua queda acentuada ao f¡nal do Mioceno e durante o plioceno,

desempenhou papel importante na evoluçäo do grupo na regiäo.

- Bouchardiinae na América do Sul e Península Antartica

Durante o Neocretáceo, enquanto Bouchardiella cretacea estava nos mares

rasos da plataforma Australiana, Bouchardiella patagonica, Bouchardiella jorgensis e
Bouchardia conspicua habitavam as águas da regiåo sul Argentina, entre a patagônia e

a atual província de Santa cruz. Por sua vez, o registro de rochas sedimentares do

Paleoceno, na mesma regiâo, indica a presença de Bouchardia exigua (Figura 24).

Deste pequeno quadro que se formou, alguns fatos são de interesse. No

momento em que surgem os primeiros registros dos Bouchardiinae (/.e., Neocretáceo),

sua distribuiçåo geográfica já é ampla (Figura 24) e, embora os elementos estejam em

extremos opostos, ou seja, Austrália e América do Sul, nåo há registro de sua presença

em toda a Antártica. Existem, pelo menos, duas alternativas para explicar essa

distribuiçäo. Uma primeira explicação poder¡a considerar que esses táxons nåo

apresentam parentesco próximo e, portanto, t¡veram surgimentos independentes,

sofrendo pressöes ecológicas semelhantes o que justificaria sua semelhança

morfológica. Essa alternativa é descartada pelos resultados obtidos no presente

estudo, e que corroboram o monofìletismo dos Bouchardiinae. A explicaçâo mars

provável é que pelo menos uma espécie de Bouchardiel/a, com registro fossilífero

conhecido ou näo, estivera habitando os mares ao longo do continente aniártico

durante o limite Cretáceo-Terciário, havendo, entretanto, ausência desse registro, quer

seja por motÌvos de preservaçåo ou porque ainda nåo foram encontrados. Há que se

considerar que rochas dessa idade são bem conhecidas apenas na porçåo oeste do
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contrnente, próx¡mo da Península Antárt¡ca (ELLtoT, 1985), e os táxons eståo ausentes

nas rochas do Paleoceno.

Por certo que, apoiado no monofileiismo do grupo, esses táxons tiveram um

ancestral comum em algum momento anterior. lsso poderia ter ocorrido durante o

Ëocretáceo, quando os continentes do sul do Gondwana ainda estavam unidos, e as

diståncias entre América do Sul e Austrália eram menores (Figura 24). Nessa época,

como citado anteriormente, Australiarcula aftes¡ana habitava os mares rasos da regiåo

e poderia ser cogitado como um suposto ancestral, embora isso não possa ser

confirmado.

Aqui, merece referência o fato de que, pela morfologia semelhante,

Australiarcula foi atribuída aos Bouchardiìnae (MRcKrrr$roN & LEE, no prelo), apesar de

sua posiçáo junto aos Anakineticinae ter sido ratificada no presente estudo. Com a

separaçåo dos continentes teria hav¡do também a divisão da populaçâo dos primeiros

representantes de Bouchard¡el/a, sendo que uma parte continuou pelos litorais da

Austrália, como Bouchardiella cretacea, e outra acompanhou o litoral antártico. Deve

ser levado em conta que durante o Eocretáceo, um clrma temperado quente dominava

a regiäo da Austrália habitada por esses elementos, ao passo que em direçåo ao

Paleoceno, e já no Neocretáceo, a Antártica esteve sob condiçöes mais frias do que

Austrália e América do sul (Figura 24). Dessa forma, buscando regiöes com condiçöes

ambientais mais adequadas, talvez ligadas à temperatura, os Bouchardiinae que

seguiram pelo litoral antártico ocuparam latitudes mais baixas, com cond¡çöes ma¡s

temperadas, até at¡ngirem o litoral da Patagônia. lnfelizmente, como já mencionado, até

o momento não há registro da parte antártica desse deslocamento, sendo que a
hipótese sugerida acima tem caráter meramente especulativo.

Outro ponto a ser explorado é a presença das quatro espécies na patagônia,

duas de Bouchardia e duas de Bouchardiella, em um espaço relativamente curto de

tempo. Apesar da falta de registro na Antártica, espécies de Bouchardiel/a são, de

momento, as mais prováveis de terem se originado na Austrálla e dado início ao

deslocamento, uma vez que estão presentes nos dois extremos da distribuição
geográfica total desses gêneros. lsso estabelecido, resta saber se as duas espécies da

Patagônia, i.e., Bouchardiella patagonica e Bouchardielta Torgensrs, se originaram já na

região ou realizaram juntas a m¡graçåo a partir da Antártica, ao que tudo indica ern

decorrência das baixas temperaturas. A mesma dúvida se apresenta no caso de
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Bouchardia conspicua, do Neocretáceo, e Bouchardia exigua, do Paleoceno. No

entanto, deve ser levada em conta a informaçåo de que Boucha rdia exigua, mais nova,

é encontrada mais ao sLrl do território argentino, especificamente na Terra do Fogo

(MANcEñtDo & GRtprtu, 1988), o que mostra um deslocamento do registro do gênero

para o sul, no referido intervalo de tempo.

Neste ponto, cabe uma colocaçäo. Ao observarmos o que o registro dos

Bouchardiinae nos mostra vemos que existem dois táxons de gêneros diferentes,

pertencentes a um grupo monofilético, representados em locais distantes mas no

mesmo intervalo de tempo. Trata-se de Bouch ardiella cretacea e Bouchardia

consp¡cua, ambas do Neocretáceo, mas a primeira da Austrália e a segunda da

Patagônia. lsso tem implicaçöes diretas nas especulaçöes sobre a origem do grupo,

sendo que deve-se esperar, no mínimo, que ela tenha ocorrìdo no Eocretáceo. No

entanto as demais questões sobre os passos seguintes permanecem encobertas,

pr¡nc¡palmente pela falta de reg¡stro. ïeria sido realmente Bouchardiella o gênero

inicial? Já existia o gènero Bouchardlá na época da fragmentaçåo dos continentes, ou

ele ter¡a surg¡do depois, já no litoral da Patagonia?

A literatura aponta porçÕes descontínuas de terras emersas e mares rasos entre

a Patagônia e a Península Antártica por todo o Cretáceo (ELLtor, 1985). Levando isso

em conta, seria de se esperar que parte da história dos Bouchardiinae na regiåo

ficasse gravada no registro geológico dessas áreas, o que, até o momento, nåo foì

revelado. Tal constataçåo näo esclarece, definitivamente, os passos do

estabelecimento de Bouchardiella e Bouchardia na Patagôn ia, indjcando, entretanto,

que essas formas nâo habitaram a reg¡äo da Península Antártica no Cretáceo.

Portânto, para atingir a Patagônia podem ter vindo a) originalmente após a

fragmentaçåo dos continentes, ainda no Cretáceo, ou b) a partir da Antártica, levados

por alguma corrente que percorria a costa antárt¡ca e se afastava dela antes de chegar

à penÍnsula, indo atingir a Patagônia. Vale lembrar que condições de circulação

contínua e de águas profundas ao redor da Antártica só se desenvolveram muito tempo

depois, por volta dos 29 m.a., com a abertura da Passagem Drake, quadro esse que

sugere a existência de correntes mais superficiars e em direção ao norte ao final do

Cretáceo (G|LL & BRYAN, 1971; BARKER & BURRELL, 1977; ZrNsMErsrER, 1982; ELL¡or,

1985)
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Por sua vez, a distribuiçåo de Bouchardia conspicua e Bouchardia exlgua pode

estar associada ao evento regressivo ocorrido no Creiáceo, que fez recuar um mar que

cobria grande parte cìo terriiório argent¡no, sobretudo sua porçäo extra-andina e fogo-

santacruz¡na (CnHancno, 1969). Ao final do Cretáceo, essa regressåo em associaçáo

com as condiçöes áridas e frias na regiåo, em parte decorrentes do soerguimento dos

Andes no extremo sul do continente (ULIANA & B|DDLE, 19BB), podem ter influenciado a

distribuiçåo e especiaçäo dos táxons na regiäo, suspeita reforçada pelas primeiras

ocorrências de Bouchardia exigua.

Essas säo as informaçöes que compöem o conhec¡mento atual sobre a

distribuiçåo espacial e temporal iniciais de Bouchardia na América do Sul e Antártica.

MRruceñtoo & Gntrrriir (1988) investigaram a distribuição espacial e temporal de todas

as espécies do gênero, assrnalando um longo deslocamento das espécies em direçáo

ao norte, a partir de uma paleolatìtude de 75"S, no Paleógeno, até os atuais 35oS

ocupados por Bouchardia rosea, e sem a retenção de suas antigas localidades (Figura

27). A principal causa desse evento, segundo os autores, teria sido a diminuição

profunda na temperatura das águas do sul do continente, ao longo do tempo, o que

teria motivado as espécies a buscarem condições mais amenas ao norte_ Vale lembrar

que, conforme comentado anter¡ormente, a busca por temperaturas mais amenas pode

ter influenciado na distribuiçåo inicial dos Bouchardiinae ao redor da Austrália.

MANcEñtDo & GRIFFIN (1988) consideraram, aìnda, que os atributos ecológ¡cos

(e.9., temperatura, substrato de fundo, profundidade) obtidos por ToMMAst (1970a) para

a espécie vivente Bouch ardia rosea, mantiveram-se, aproximadamente, os mesmos

através do Cenozóico, para as demais espécies do gênero. No entanto, Recentes

atualizaçôes mosiraram que tais informaçöes encontram-se claramente desatualizadas

(KoWALEWSK| et a/., 2000c; Srrr¡oes ef al., 20O0a, 2000b). Um exemplo disso é a

distribuição batimétrica de Bouchardia rosea, que nåo obedece estritamente os

atributos definidos por ToMMAS| (1970a), uma vez que exemplares foram encontrados

em ambienies de águas rasas até profundidades de 485 metros, o que aumenta em

muito o intervalo batimétrico de sua ocorrênc¡a (KoWALEWSK| ef a¿, 2000c; S|MÖES ef

al., 2OOOa,2000b).

fêsa cle Doutotaùtento
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Figura 27- Distribuição espacial de elementos do gênero Bouchardia (em amarelo), em 3 momentos ao longo do Cenozóico (a-
Paleógeno, b- Neógeno, c- Recente). As setas vermelhas indicam a migração rumo ao norte, como sugerido por Mnruceñroo
& Gnlrr¡u (1988); setas negras indicam a movimentaçäo para norte e sul dos táxons, representando þassos intermediários
dentro do padråo geral; interrogaçåo representa a ausencia de registro de Bouchardiinae na Antártica após o
desaparecimento de Bouchañi a a ntarctica
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A seguir seråo reconsideradas as afirmações de MANcEñtDo & GR|FF|N (1988),

agregando-se a elas novos dados ecológicos, paleogeográficos e paleoambìentais,

aceitando a sugestão feita pelos próprios aLrtores, sequndo os quais é importante a

reuniäo dos dados paleontolóqicos, biolóqicos e oeolóqicos, dispersos na litera[lra q

qerados em laboratório, a fim de fornecer um quadro compleensivo do gênero no

espaÇo e no tempo, visando esclarecer o provável tipo de dispersäo ocorrido e sua

relevância, se existir alquma. para a evoluÇão do Afliântico Sul, durante o Cenozóico.

Para tanto, uma reavaliação do significado biogeográfico de Bouchardia rosea, cje

acordo com sua distribuiçäo atual, se mostra bastante pert¡nente.

De fato, recentes contribu¡çöes taxonômicas, ecológicas e b¡ogeográf¡cas ao

conhecìmento dos braquiópodes da plataforma brasileira (KowALEWsKì et al., 2002,

StMöEs ef a|.,2004) apresentaram evidências contrárias ao modelo de evoluçäo cle

Bouchardia, sugerido por MANcEñtDo & GRrrrlru (1gSB), e dos Terebratellidae, como

proposto por RtcHARDSoN (1994). De acordo com SIMÕES et al. (ZOO4), a fauna de

Rhynchonelliformea brasileira não é representada apenas pot Bouchardia rosea,

contando com elementos cosmopolitas (e.9., Argyrotheca, platidia, Terebratul¡na) que

imigraram, provavelmente, durante o Cenozóico, Todas essas formas compartilham o

mesmo espaço e apresentam histórias evoluiivas próprias, compondo uma fauna mais

diversa, abundante e com um caráter muito mais cosmopolita do que pensado

anteriormente. sua presença em habitats abertos da plataforma tropical das baixas

latitudes do leste do Atlântico sul, contrasta com a visåo geral a respeito de sua

distribuiçåo latitudinal, sendo que essa ocorrência anômala pode estar associada a

áreas de ressurgência na quebra da plataforma (Sruörs et at.,2OO4). Desta maneira, a

fauna de braquÌópodes brasrleira, como um todo, pode ser um produto da migração,

para o norte, de formas endêmicas e cosmopolitas durante o Cenozóico, facilitada,

talvez, por áreas de ressurgêncra na quebra da plataforma. Esse padrão de migraçäo

durante o Cenozóico pode ser, de uma forma geral, extrapolado para o Hemisfério Sul

(R¡cHARDsoN, 1997b; CRAtc, 2000).

Contudo, como destaca StMoES ef al. (2OO4), mesmo levando-se em conta a

complexidade da biogeografia por vicariância, em decorrência da associação de

processos de longa duraçåo com tectônica de placas, bem como a multifacetada

história biogeográfica dos Terebratullidae (RtcHARDSoN, 1997b), a orrgem geográfica da

fauna de braquiópodes brasileira permanece controversa. A migraçâo das formas
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cosmopolrtas (i.e., Argyrotheca, Platidia, Terebratulina) encontra suporte na grande

capacidade de dispersão por correntes oceânicas documentada por CuRRv & ENDo

(1991)para algumas formas, podendo ier migrado com as correntes oceånicas a partir

de regiôes distantes. Desta mane¡ra, a história paleozoogeográfica cenozórca dos

Bouchardiinae deve ser reconsiderada sob esses novos pontos de vlsta, mas,

entretanto, traçar sua origem, como já destacado, é difícil, considerando a escassez de

informaçôes sobre seu registro fóssil (SIMöES et al.,2OO4).

Após essa breve atualizaçåo dos conhecimentos sobre a fauna de braquiópodes

da plataforma brasileira, podemos retomar a discussäo sobre a evolução das espécies

de Bouchardia. De acordo com o modelo proposto por ALLMoN (2QO1), para a evolução

das faunas mar¡nhas do Atlåntico ocidental, podemos considerar que alteraçöes em

parâmetros ambientais, como temperatura e fontes de nutrientes, podem ter afetado a

evoluçäo dos Bouchardiinae ao longo de sua história, quer seja na origem, extinçåo,

distrìbuiçao ou, mais provavelmente, todos os processos. Sendo assÌm, a seguir tentar-

se-á estabelecer as ligaçöes entre os aspectos ambientais e evolutivos do grupo.

Como já comentado acima, os quatro táxons que habitaram o extremo sul do

continente americano no Paleoceno, i-e., Bouchardia conspicua, Bouchardra exigua,

Bouchardiella patagonica e Bouchardiella jorgensis, desapareceram antes do Eoceno.

Nessa transiçäo, Bouchardiella se extinguiu enquanto Bouchardia deu contrnuidade à

evolução do grupo estando agora representado por duas novas espécies. Bouchardia

antarctica é encontrada nos sedimentos do intervalo Eoceno-Oligoceno da Formação

La Meseta, na Península Antárt¡ca (llha Seymour). Já Bouchardia zitteli é enconlrada

ainda na Argentina, mas deslocada um pouco mais para o norte (Província de Santa

Cruz) em relaçäo às espécies recentemente extintas (MANcEñtDo & GRIFFIN, 1988).

Diversos gêneros de braquiópodes (e.9., Liothyrella, Magellania), entre eles

Bouchardia (i.e., Bouchardia antarctica), foram descritos para os sedimentos eocênicos

da Formação La Meseta (llha Seymour, Península Antártica), refletindo, provavelmente,

grandes eventos de dispersåo para Iatitudes mais baixas a partir da Antártica (WE|DI/AN

ef a/., 1988). No entanto, os dados apresentados por CRATG (2000) väo contra essa

proposta, por suportarem uma migração de oeste para leste, durante a expansâo da

abertura entre Austrália e Antártica, no Paleógeno. BITNER (1996) já havia discutido a

possível migraçåo desses e outros braquiópodes a partir da Antártica para a Austrália,

Nova Zelândia, Japåo, sul da África e até América do Sul, sempre com base na

17,6

Tese.lê DoÙtÕ.ãtnèñtõ



Me ot L.H.C. (2004) Anál¡se clad¡st¡ca dos Bouchar.!¡tnae Attan,1940...

comparaçäo entre os elementos encontrados nessas local¡dades. segundo a autora,

entre esses táxons está Bouchardia, provenienie de sedimentos da Nova zelàndia,
Austrália, Península Antártica (MANcEñtDo & GRrrrlru, '1988; Wrrovn¡¡ ef a/., 19BB) e

América do Sul (Lew, 1964; RtcHARDsor\, 1973; MANcEñtDo & GR|FF|N, 1988), É

importante salientar que esta é a primeira vez que se menciona a presença de

Bouchardia na Austrália e Nova Zelåndia, embora nåo tenha s¡do detalhada a
localidade, unidade estratigráfica ou idade das ocorrências (BITNER, 1996; Cnnrc, 2000)

e nem os espécimes tenham sido ilustrados, o que faz crer que deve ter havìdo alguma

confusäo com relação aos nomes dos gêneros e, na verdade, a autora desejasse se

referir a Bouchardiella. Os modelos de distribuiçåo sugeridos por B|TNER (1996) e

CRAIG (2000) poderiam servir para explicar o início da distribuição dos Bouchardiinae,

sendo que a partir da Antártica poderiam ter surgido, de um lado, as linhagens que se

desenvolveram na América do Sul, e de outro a linhagem que se desenvolveu na

Austrália. lnfelizmente, sem o registro inicial do grupo na Antártica näo pode,se avaliar

essa sugestão.

Agora que foram fornecidas as informações sobre a migraçäo das espécies de

Bouchardia até o final do Paleógeno, uma primeira consideração a ser feita é sobre a

representação desses acontec¡menios por Mnruceñtoo & GR|FF|N (19gg; Figura 1, p.

203; aqui Figura 27). A Figura 29 reproduz as figuras originais de MANcEñrDo & Gnrrr¡¡
(1988), representando as ocorrências de fósseis de Bouchardia em sedimentos

paleógenos em comparaçäo o que se observa no Neógeno, permitindo identificar
claramente a migraçåo dos elementos em direção ao norte. para os autores, o início da

corrente ao redor da Antártica (águas frias; FRAKES, 1979) teria s¡do o estímulo para

que Bouchardia se deslocasse um pouco para cima buscando águas com temperaturas

mais elevadas. HTLLER (1994a, 1994,b) comenta o transporte de formas larvais de

braquiópodes (e.9., Aerothyris, Liothyrella) pela corrente circo-polar Antártica, durante o

Pleistoceno, provavelmente a part¡r da extremidade austral da América do Sul e

Península Antártica, até duas pequenas ilhas vulcânicas do oceano índico Sul.

No entanto, pela escala temporal utilizada, parte da informaçäo foi perdida, ou

pelo menos ficou restrita ao texto. lsso porque, como já citado anteriormente, na

passagem Cretáceo-Paleoceno ocorrem os primeiros registros de Bouchardia exigua

na Terra do Fogo, local ao sul da provínc¡a de Santa Cruz, ârea de ocorrência de

Bouchardia conspicua, mais antìga. Na passagem Paleoceno-Eoceno, os registros
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dessas duas espécies såo totalmente substituídos pelo registro de Bouchard¡a

antarct¡ca, na Península Antártica, e Bouchardìa zittelt, na província de Santa Cruz.

Embora com caráter especulativo, dizer simplesmente que houve uma migração para o

norte pode estar encobrindo uma suposta relaçáo de ancestral-descendente entre

essas espécies, uma vez que Bouchardia conspicua pode ter dado origem a
Bouchardia zifteli, nos limites da província de Santa Cruz, enquanto Bouchardia exigua

pode ter originado Bouchardia antarctica, ambas espécies mais adaptadas às

condiçöes frias dos mares rasos entre o extremo sul do continente e a PenÍnsula

Antártica.

ULIANA & BTDDLE (1988) ao descreverem a evoluçåo paleogeográfica e

geodìnâmica da Amérrca do Sul, no Mesozóico-Cenozóico, representam claramente

(Figura 6, p. 180, aqui Figura 28) uma extensa área sem sedimentaçäo marinha entre a

província de Santa Cruz e a Terra do Fogo, isso há 50 m.a., ou seja, limite Paleoceno-

Eoceno. Essa área poder¡a representar uma barre¡ra geográfica significativa, isolando

as espécies existentes, além de influenciar a circulaçåo oceânica local. lnfelizmente

nenhum dos estudos consultados trouxe qualquer associaçâo entre esses

acontec¡mentos. Vale lembrar que a regiäo passava por um resfriamenio cada vez

maror ao longo do Cenozóico, decorrente da instalaçåo da glaciaçäo na Antártica, com

temperaturas muito baixas ao redor desse continente e tendência de melhoria nas

latitudes mais baixas, com a proximidade do Mioceno (BERTELs & MADETRA-FALcETTA,

1977; SPREcHMANN, 1978).

Deve ser lembrada, ainda, a ocorrência de espécimes atribuídos a Bouchard¡a

zitteli em sed¡mentos da Bacia de Pelotas, em territór¡o brasileiro (MART|NS, 1952).

Apesar desses estratos terem sido correlacionados às camadas da Formaçåo

Patagônia, a mesma que contém as conchas de Bouchardia zitteli na Argentina, alguns

aspectos devem ser levados em consideraçåo. Cr_oss (1971) ressaltou a importância

dessa espécie como fóssil-guia nas correlaçôes de sedimentos entre diferentes regiöes

da porção austral da América do Sul, o que, de certa forma, corrobora as informaçöes

iniciais de MARTINS (1952). No entanto, como ficou constatado nas análises cladística e

morfológica conduzias no presente estudo, as espécies atribuídas ao gênero

Bouchardia säo bastante conservativas morfologicamente, o que poderia trazer alguma

confusäo em estudos bioestratigráficos realizados com base apenas em Bouchardia

zlffel1, sobretudo pelo reduzido número de exemplares disponíveis para a BacÌa de
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Figura 28- Reconstrução paleogeográfíca de parte da América do Sul mostrando a distribuição espacial
de 4 espécies de Bouchardia no início do Eoceno. Notar a presença de uma grande região
emersa (sedimentação não marinha), pode ter influenciado na distribuiçäo desses táxons.
Veja comentários no texto. Legenda: Areas escuras= sedimentaçäo nåo marinha; áreas
brancas= terras emersas; áreas cinza-claro= sedimentaçåo marinha; Fonte: UltRt¡R & BTDDLE
(1e88)

Tese de Doutordmønto

Pelotas. Entretanto, caso venha a ser conf¡rmada a "identidade" dos exemplares da

Bacia de Pelotas, a distribuição espacial da espécie aumenta sobremaneira, revelando,

no entanto, uma lacuna em seu registro para grande parte do território argentino e para

o Uruguai. E não é só isso. Outro ponto a ser observado diz respeito aos sedimentos

argentinos que contém Bouchardia zifteli, datados do intervalo Eoceno-Oligoceno

(Mnruceñtoo & GntrnN, 1988). Já os exemplares da Bacia de Pelotas säo encontrados

em rochas miocênicas (MnnlNS, 1952; Cr-oss, 1971; MnruceñtDo & GRrrnN, 1988)

havendo, portanto, um impasse temporal entre as ocorrências. Por fim, a despeito da

espécie e idade específ¡cas dos exemplares da Bacia de Pelotas, apenas o registro

desses elementos terciários em território brasileiro já é importante, pelas implicações

diretas para o modelo de migração do gênero, proposto por MnrucEñtDo & Gnlrplru

(1e88).

Entre o Oligoceno e o Mioceno inicialteria ocorrido um grande evento regressivo

no extremo sul das Américas (CnuAcHo, 1966, 1967) combinado com a tendência de
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queda progressiva da temperatura na região austral da América do Sul, durante o

MÍoceno, com as águas alcançando iemperaturas cada vez mais baixas, muito

próximas das observadas atualmente, como indica o registro fossilífero de pingùins e

baleias, exceçäo feita a um curto periodo no Mioceno médio (ELLror, 1985). Foi na

passagem Oligoceno-Mioceno que terminou o registro de ambas espécies de

Bouchardia zitteli e Bouchardia antarctica. Pelo que se conhece do registro fossilífero

terciário da Península Antártica, nenhuma espéc¡e ficou preservada após o final do

registro de Bouchardia antarctica, ao passo que o registro do gênero, mais ao norte,

até entåo representado por Bouchardia zitteli, foì substituÍdo pelo de Bouchardia

transplatina. Embora em contexto de clima temperado frio, condiçöes mais amenas de

temperatura em latitudes um pouco mars elevadas, no litoral nordeste argentino e litoral

uruguaio, influenciadas pelo momento de rápida melhor¡a no Mioceno méd¡o (ELLtor,

1985), podem ter favorecido o desenvolvimento de Bouchardia transplatina.

Durante o Mioceno final, uma ampla área coberta pelo Mar Entrerriense, deixou

depósitos sedimentares na Argentina (Formação Paraná), Uruguai (Formação

Camacho) e sul do Brasil (Bacia de Pelotas) (CAMAcHo, 1966; Goso & Bossl, 1966;

YRrGoyEN, 1969; CLoss, 1970; MALUMTÁru, 1970; HALLER, 1978; MARríNEZ, 1994). Dentre

esses depósitos merece destague a Formaçäo Camacho, do litoral sul do Uruguar,

onde säo encontrados, entre outros invertebrados (e.9., moluscos, briozoários,

equinóides), as conchas de Bouchardia transplatina, cujo registro mais recente data do

Plioceno (MANcEñrDo & GRrrnn, 19BB). Os sedimentos da Formaçäo Camacho foram

depositados em amb¡ente intermaré até plataformal (ScAsso & DEL Rio, 1 987;

MentÍrue2, 1994; ACEñoLAZA & AcEñoLAZn, 2000; DEL Río et al ,2001; MARTÍNEZ & DEL

RÍo, 2002), com águas quentes e salinidade pouco inferior a média atual (Zneenr &

HeRast, '1977; SpREcHMANN, 1978), indicando sensível melhora nas condiçöes

climáticas nessas latitudes, já no final do Mioceno. Assim, levando-se em conta a

sugestäo feita anteriormente, no presente estudo, segundo a qual Bouchardia

transplatina seria sinônimo júnior de Bouchardia rosea, a duraçåo e distribuiçåo

geográfica dessa última espécie, até entäo presente apenas em parte do liioral sul-

sudeste do Brasil, seriam bastante ampliadas.

Durante muito tempo Bouchardia rosea foi considerada a única espécie atual de

Rhynchonelliformea para o litoral do Brasil, idéia esta que só começou a mudar no final

da década de 1990, com novas investrgaçôes (SrMoES & KowALEWsKr, 2000; Srv¡öes ef
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al., 200Ob, 2000c; KowALEWSKT ef al., 2002). Grande parte do conhecimento inicial

sobre sua distribuìção e ecologia foi fornecida pelas investigações de TotvrMAsr (1969,

1970a, 1970b), considerando Bouchardia rosea presente na plataforma continental e

áreas costeiras, principalmente, em profundidades entre 18 e 26 metros, sobre fundos

de areia média a grossa e cascalho bioclástico, informaçöes essas extrapoladas para

ouiras espéc¡es atribuídas ao gênero (MANcÊñrDo & GRTFFTN, 1988). Recentemente,

KowALEWSKt et al. (2002) analisaram numerosas e densas populaçöes de

braquiópodes de parte da costa sudeste do Brasil, constru¡ndo um retrato atual de

Bouchardia rosea no litoral brasileiro, sobretudo no que tange as relaçôes com o

ambiente, fornecendo informaçöes relevantes ao entendimento da evolução do gênero

ao longo do Cenozóico. Foi identificada sua ampla tolerânc¡a batimétrica (entre 10 e

500 metros de profundidade; veja TovrrrRsr, '1 970, KoWALEWSKT et al., 2002), além de

sugerir que a abundância dessa espécie estaria ligada à presença de sedimentos

dominados por carbonaios biogênicos (KoWALEWSKT et al., 2002). Ainda, essa

ocorrência foi considerara anômala pelos pesqursadores, uma vez que a espécie é

encontrada em uma zona de clima tropical o que pode ser parctalmente explicado pela

influência de águas fr¡as na plataforma externa decorrentes de ressurgência (veja

CAMpos et al., 1995, 2000; KoWALEWSKT ef a/., 2002).

Fazendo o confronto entre as informações trazidas por Mnltcrñtoo & GR|FF|N

(1988) e por KowALEWSKt et al. (2002), pode-se observar que a fauna de braquiópodes

bras¡leira pode ser um produto da migraçäo para o norte de formas endêmicas (e.9.,

Bouchardia) e cosmopolitas (e.9., Terebratulina) duranle o Cenozóico, talvez facilitada

pela ocorrência de zonas de ressurgência ao longo da costa (Stlöes ef a/., 2004). No

entanto, torna-se necessário avaliar a interferência das correntes de ressurgência

também nas etapas intermediárias de deslocamento, nâo descartando a interferência

de outros fatores ambientais (e-g-, temperatura geral da água, tipos substrato) como

mediadores da distribuiçäo. Para tanto há sempre que se considerar a paleogeografia

da região, com influência direta nos padrões de circulação atmosférica e oceânica, no

clima e condiçöes ambientais locais. lnfelizmente, até o momento, com base no

material analisado e na literatura examinada, não foi possível estabelecer uma

proposta satisfatória para explicar essa distribuiçäo, sendo relevante o fato de que os

dados existentes atualmente para os grupos arnda apresentam lacunas importantes

sobre sua distribuição global ou regional.
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7. CONCLUSÖES

As principais contribuiçöes gerais do presente estudo d¡zem respeito a: a)

melhoria e ampliaçäo do conhecimento morfológico das espécies atribuídas ao gênero

Bouchardia, b) reuniäo e organizaçåo das informações morfológicas disponíveis e

dispersas na literatura, sobre os gêneros e espécies de Bouchardiinae e

Anakineticinae, c) proposiçäo de uma hipótese filogenética para esse grupo, e d)

reavalração do contexto evolutivo e pa leozoogeográfico que os cerca.

Assim, dentro desses contextos gerais as seguintes conclusôes puderam ser

obtidas:

1- a análise morfológica interna e externa de conchas de braquiópodes fósseis e

viventes pode sim fornecer dados morfológicos adequados a uma análise cladística;

2- existem 2 cìados distintos na hipóiese de trabalho. Um deles reúne todos os táxons

atribuídos aos Bouchardiinae (grupo interno). O outro clado reúne as espécies de

Anakineticinae, incluindo Australiarcula artes¡ana, esclarecendo a queståo detectada

nas propostas de classificaçåo (R|CHARDSoN, 1994; MAcKTNNoN & LEE, no prelo) quanto

a posiçäo de Australiarcula,

3- a condiçåo dos táxons Australiarcula, Bouchardia, Bouchardiella, Malleia e

Neobouchardia, enquanto gêneros válidos e distintos entre s¡, foi reavaliada, tendo sido

proposta a sinonímia entre Bouchardiella e Neobouchardia, em favor da primeira,

apoiado na topologia obtida e no registro estratigráfico;

4- Bouchardia rosea e Bouchardia transplatina não apresentaram diferenças

significativas com relaçäo às característ¡cas morfológicas analisadas. Somando-se a

isso, sua pos¡ção na topologia obtida (Figura 20b) sugere que os dois táxons

correspondem à mesma espécie, devendo, porianto, serem colocadas em sìnonímia,

em favor de Bouchardia rosea (Mawe), 1823;

5- os Bouchardiinae tiveram seu monofiletismo corroborado mas, no entanto, com uma

composição diferente daquela proposta por MAcKtNNoN & LEE (no prelo), confirmando a

presença de Australiarcula enlre os Anakineticinae, como sugerido por RtcHnRosot!

(1eea);
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6- foram confirmadas as 3 sinapomorfias do grupo já sugeridas pela liieratura, isto é, o

espessamento posterior da concha, o processo cardinal em forma de 'V' invertido e o

braquídio incompleto, além de terem sido apresentadas algumas sinapomorfras novas;

7- a topologia obtida nåo deixa dúvidas e suporta a sugestáo existente na literatura de

que Bouchardia rosea e Anakinetica cumingi apresentam morfologia semelhante por

compartilharem modos de vida semelhantes (homoplasia) e não por parentesco

próximo;

8- os resultados sugerem como proposta de classificação mais adequada para os

Bouchardiinae aquela formulada por RtcHARDSoN (1994) que os consrdera grupo

independente e distinto de outros Terebratellidae, na Subfamília Bouchardiinae.

Contudo, deve ser |evado em consideraçäo o comentário de BRUNToN (1996), segundo

o qual a Subfamília Bouchardiinae näo estaria satisfatonamente posicionada na Família

Terebratellidae, a julgar por particularidades morfológicas. Dessa forma poderia

constituir uma nova família (1.e., Família Bouchardiidae) concordando, neste ponto, com

a classificaçåo proposta por MRcKtltruoru & LEE (no prelo);

9- houve o resgate de parte da história evolutiva dos Bouchardiinae, a despeito de

importantes lacunas temporais e espaciais no registro fossilífero do grupo, sobretudo

na Antártica e Austrália, complementada com informaçôes paleoambientais diversas,

ligadas às mudanças ambientais que tiveram curso durante o Cenozóico;

'10- houve a evoluçäo em paralelo de dois grupos de Bouchardiinae, um deles, de

duração mais curta e restrito à Austrália e Nova Zelândia, formado por Bouchardiella

cretacea, Neobouchardia m¡n¡ma e Malleia portlandica, e outro que persiste até hoje e

vem se desenvolvendo entre a Península Antártica e a costa leste da América do Sul,

formado por Bouchardiella patagonica, Bouchardiella jorgensis e as espécies de

Bouchardia. A separaçåo inicial desses dois grupos está ligada, provavelmente à

separaçåo inicial dos continentes do Gondwana no Eocretáceo e alteraçöes ambientais

decorrentes dessa separaçäo. No entanto, os molivos que governaram o fracasso da

linhagem australìana no final do Plioceno e o sucesso da linhagem sul-americana até

os dias atuais ainda permanece indeterminado;

1 1- especificamente sobre Bouchardia, foi confrrmado o padråo geral de migração de

suas espécies para o norte, como proposto por MRNceñtoo & GR|FFTN (1 9BB). No

entanto, ¡nformaçöes importantes foram suprimidas quando da proposiçåo daquele

modelo. lsso diz respeito, pr¡ncipalmente, à migraçäo de Bouchardia antarctica para o

ll:i
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sul, indo se instalar no continente antártico (Península Antártica). Antes do surgimento

desse táxon, duas espécies existiam no extremo sul do continente amer¡cano, sendo

Bouchardia conspicua mais ao norte da costa Argentina, e Bouchardia exigua mais ao

sul, na Terra do Fogo. Dessa forma, o modelo de "contínua migraçáo das espécies

para o norte, sem retençáo de suas localidades prévias" estaria, em parte, descartado;

'12- conforme ocorre com os braquiópodes do mundo todo, a determinaçåo precisa dos

fatores ambientais que governaram ou influenciaram a evoluçäo e dispersåo das

espécies de Bouchardia, näo se dá de maneira fácil. O parâmetro que permite maior

especulação, acúmulo de informaçöes e posterior extrapolaçáo para outras espécies é

Bouchardia rosea. lsso se dá pelo contexto em que esse táxon se apresenta, a) sendo

o únrco representante vivo do gênero e entre os Bouchard¡inae, b) encontrado em

concentraçöes com grande número de indivíduos, chegando, em algumas delas, a

dominar a comunidade bentônica em detrimento de bivalves e gastrópodes, c) não

estar restrito a faixas estre¡tas e profundas do litoral, mas sim apresentando um amplo

intervalo batimétrico o que perm¡te observar suas resposias às diferentes

profundidades e acompanhar seu comportamento e distribuiçåo através de diferentes

tipos de substratos. Com base nessas informações, em grande parte reunidas e

analisadas pelo estudo completo realizado por KowALEWSKt et al. (2002), os fatores

ambientars mais relevantes na distribuiçåo atual de Bouchardia rosea foram o tipo de

substrato, com preferência por sedimento carbonát¡co, e a assocìação com zonas de

ressurgência na quebra da plataforma, fornecendo águas frias, oxigenadas e ricas em

nutrientes drssolv¡dos. Dessa forma, assumindo-se essa preferência para as demais

espécies do gênero, a investigaçåo mais aprofundada da variação desses parâmetros

ao Iongo da costa leste do extremo austral da América do Sul poderá ajudar a

esclarecer alguns aspectos ainda obscuros da evoluçåo do grupo, tais como, a

ausência de registro de Bouchardiinae na Antártica e a extinçäo, ainda no Plioceno, do

grupo na Austrália e Nova Zelândia;

13- esforços adicionais devem ser feitos, no entanto, para adaptar esse conhecimento

adquirido com Bouchardia rosea, para os demais elementos do grupo, levando-se em

conta as etapas intermediárias de mìgraçáo identificadas dentro do padrão geral

sugerido por MANcEñrDo & Gnrrrtru (1988). Para tanto, maior conhecimento do registro

foss¡lífero do grupo é indispensável, embora ¡sso não seja possível de momento.

Tese cle Doutoramento

t34



Më o, L.H.C. (2004 Análise cla.!Ística dos Boucharc!¡h,aa Allan,194O.

Assim, poder-se-á confrontar essas informaçöes com os dados ambientais e

paleogeográfìcos já existentes para a regiäo e o período de tempo correspondente.
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s. sucEsröES DE tNVESTtGAçÕrs purunas

Como já salientado, os comentários que serão apresentados a seguir

representam interpretaçoes e sugestöes oriundas dos resultados morfológicos e

cladÍsticos obtidos no presente estudo e såo apresentados com o intuito maior de

melhorar o entendimento evolutivo sobre os Bouchardiinae. No entanto, qualquer que

seja a abordagem sugerida ou desenvolvida, deve passar, inicialmente, por uma fase

de trabalhos paleontológicos de base, compreendendo a coleta intensa e preparaçåo

de conchas. Essa etapa primordial tem a finalidade de ampliar as coleçÕes científicas e

melhorar o controle estratigráfico do grupo, no tempo e no espaço. lsto se explica pois,

apesar de terem sido examinados exemplares da maioria dos Bouchardiinae.

depositados em diferentes coleçöes científicas (veja itens 4.1 .1 . e 4.1.2.; Anexo 1), o

que se observa é que, com exceção de Bouchardia rosea, as coleçöes contêm um

número reduzido de exemplares, muitos deles em péssimo estado de preservaçâo e,

raramente, com todos os estágios ontogenét¡cos representados Dessa forma, seria

possível uma melhor comparaçäo entre dados biométricos ou morfológicos desses

táxons, quer seja entre espécies ou entre gêneros, servindo de base para melhorar a

diferenciação morfológica das espécies de Bouchardia além de testar e ampliar a

análise cladística do grupo.

No contexto evolutivo, as sugestöes de investigaçöes ulter¡ores ficam por conta

dos ajustes entrê os dados estratigráficos e as topologias obtidas pela análise

cladística dos grupos (para esse contexto veja YouNc, 1995; SIDDALL, 1998; Wrrrs,

1998; SMrrH, 2000, 2002; PoL & NoRELL, 2001 ; ALRoy, 2002; WAGNER, 2002; FtsHER ef

al.,2OO2). Seria interessante avaliar, por exemplo, a posiçåo apical cle espécies mars

antigas (e.9., Bouchardia conspicua), bem como a posiçåo basal de espécies mais

novas (e.9., Malleia portlandica) e as possíveis correlaçöes dessas ocorrências com a

evoluçäo e srgnificado das estruturas morfológicas dentro do grupo. Obviamente,

devemos esperar que este fato esteja sendo controlado por algum(ns) processo(s)

evolutivo(s). Estaria aberta, assim a possibilidade de investigaçÕes sobre ocorrência de

heterocronia, ou seja, um padrão evolutivo resultante de mudanças na taxa ou no

tempo dos eventos ontogenéticos (FrNK, 1982; McKtNNEy & McNAMARA, '1 991;

RAcHEBoËuF & GARctA, 1996). Adicionalmente, um fato já vinha, há muito, sendo

Tese clc Doutotanonto
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descrito na literatura mas nunca havia sldo associado a nenhum processo evolutivo,

até porque faltava a base cladística para discussäo. Como comentado anteriormente, o

braquídio axial de Bouchardia, é pequeno, incompleto e considerado imaturo,

encontrando correspondente apenas nos estágios iniciais do desenvolvimento dos

braquídios de outros Terebratellidae, sendo esta uma característica compart¡lhada por

todos os Bouchardiinae (R|CHARDSoN, 1973t', 1975a; BRUNToN, 1996). Dessa forma, a

evoluçáo do grupo pode contar com eventos de heterocronia, os quais seriam

devidamente identìficados com abordagens mais completas. Situaçäo semelhante pode

estar acontecendo para os demais Terehratellidae mas, contudo, hipóteses

filogenéticas ma¡s completas para o grupo deveráo ser produzidas para que haja a

conf irmaçåo.

No câmpo das mudanças paleoambientais sáo sugeridas abordagens

integradoras como aquelas apresentadas, por exemplo, por BueNtruc ef a/. (1998) e

BRAND ef al. (2OO3), utilizando ferramentas geoquímicas na análise de conchas das

espécies de Bouchardia para avaliar as implicaçoes dos resultados na compreensåo da

evoluçåo dos parâmetros (paleo)oceanográficos, (paleo)ambientais e

(paleo)zoogeográfrcos das diferentes reg¡öes.

Dessa forma, as sugestôes apresentadas acima mostram possibilidades de

interação entre os resultados de uma análise cladística, com bases morfológ¡cas, e a

detecçåo de eventos evolutivos na linhagem estudada. Reforça, dessa forma, a

importåncia da utilizaçao das informaçöes cladíst¡cas em abordagens mais amplas,

envolvendo comparaçöes com informaçÕes estratigráficas, biogeográficas, etc.,

avaliando se såo consistentes com o conjunto cie informaçôes gerais, disponível para o

grupo em estudo. A comprovação dessas correlaçÖes darla suporte à idéia de FINK

(1982) de que as hipóteses filogenéticas têm papel importante na identificaçäo de

casos de heterocronia, haja vista que a ma¡oria dos estudos nesse campo tem

comparado mudanças na forma e tamanho dos organismos diretamente com os dados

estratigráflcos, sem um suporte cladístico.
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ANEXo 1- RELAcÃo Dos ESpEcMES, r-ossr rs E REcENILS, DaposrrADos EM cot EÇöLS ctENrJFtcAS
E EXAÍ\IINADOS NO PRESËNTE ESTUDO, CONFORIV]E DETALHADO NO TEXTO

lnst¡iuiçå0

Coleção Científica
DZP, IBB..UNESP

Coleçäo Científica,
DGSA, lcc-USP

frstlóc'È

¡lot/(,'l]il/r//a t.lseiì

Bouchard¡a rosea

(ìoLJChaKlia rcs()¿)

BoLtÇhardia zittel¡

BouÇhatcl¡ella patagonica

ColeÇáo de
lnvertebrados
Fósseis, lVìN (RJ)

l\!úmero de ¡::ìr0r:edrância ¡riáìdê

'l 1390 Projeto REVIZEÊ,
Säo PauJo, RÍo de
Janeiro e Paraná

3252 Ubatuba (SP) e
llha cran(ie (RJ)

50 Santos (SP) e
Maricá (RJ )

B1 San Julián e
l\,4anantial Salado,
Patagôn¡a
Argentina

Coleçáo de
lnvertellrädos
Fósseis,

¡/ACN (Buenos
Aires), Arqentina

Bouchatu¡a cf . zÌttel¡

Tese de Doutoratnento

BoLtch ard¡a conspicLta

BaLt ch ard¡ a lran s plati n a

BoLtchard¡a z¡ltel¡

BouÇhatdia sp

Bouchardíella jotgens¡s

Bouchañìella patagonica

Recente

Reoente

Recente

Eoceno
méd iol

superior

lnveftebrados
Fósseis,

N/ìCN (La Plata),
Argentina

Numero dê
rêEistrô

DZP 4000 até
DZP 15390

DZP'16735 aló
DLP 2,002,6

'1e0(259e),

22_1(1242),234

115(865), 154,
108(855 ),
1e5(s64),
199(853),
218(851 )

204(850)Golfo de San Cretáceo
Jorge, Argent¡na superior

Pelotas (RS) Eoceno

t1

Santa Cruz,
Argentina

61

Bouchardia Çanspicua

Bouchard¡a zitteli

Boucharcliella patagorùca

Magellan¡a patagon¡Ça

Cerro Bauiista, 1\,4ioceno
Uruguai

San Julián, Eoceno
Argentina

Santa Cruz, Eoceno
Argentina

Golfo de San l\¡ioceno
Jorge, Argentina

*- 
Eoceno Cl

22

méd¡o

0't

09

41

01

lsla l\,4arambÍo, Eo¡eno tinl4,-ïlsÀ:9i:
Antártioa Oligoceno b

45,46,4949

41,42,43,44,
4546

CIRGEO, Pln"
22,70,2302_.
. 23'19

02, 4948

2658

Santa Cruz,
Argentina

Santa CrLrz
Argentina

Ohubut, Argeni¡na

Chubut, Argeniina

Paleoceno

Eoceno
Oligoceno

Terciár¡o
inferior

cPt-t\,l1P 21109

47!a-b

777

6369

n9
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ANEXo 1- RËLAÇÄo Dos r:spÉcri\,rES, ËóssL:rs È RËcËN1ES,
E EXAÍVINAI]OS NO PRESENIF FS'ILJI]O CONFORI\i1F

EXPLICAÇÄO- DZP, IBB-UNESP= Departamento de Zoologia, Coleçäo Paleontológica, lnstjtL¡to de
Biociências, UNESP, Campus de Botucatu; DGSA, lGc-USP= Departamento de Geologia
Sed¡mentar e Ambiental, lnstituto de Geociências, USP; lVlN (RJ¡= ¡y¡r."u Nacional, Rio de Janeiro;
MACN= Museo Argentino de Cienciâs Naturales; MCN= Museo de Ciencias Naturales; CPI-MLP=
Colección Paleontológica de lnvertebrados, l\¡uso de La PIata; SA l\il= Sor-rihern Australìan Museum

cotlclusão

DËposllADos ENl coLEÇÕES ctEN tiÊtcAS
DETALHADO NO TEXTO
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ANEXo 2- LtsrA DE MUDANçAS Dos CARAC-|ERES Nos DtvËRSos
CLADOS, IìAI\i]OS E TERN/IINAIS DO CT.ADOGRAI\,14 ASSUIV]IDo
COMO PROPOSTA DE TRABALHO

ÇsL4trr Ql1 M- -__ ut,lqtçel
1

2

1.000 I nó.ì1. 0 4 1. llottchctttlict zitteli
u..ì ì.i i nù 2.t: I à u nö 2l

I nó39 l)0.nóltì
I nó.17: 0) l:nó3ó

0.200

I ¡ó35: 0ð
I nó3tÌ: 0ð

4 0,3'J3 I nó 2l: I * 0 Piroth.yt i:; vercoi
I nó28 1à0: nó27

_ _ ___ ,,_]__ nó 34 1 Ð 0. nó 35

5 U.25() i n¡ rO r * ô, i'" Zo

I nó21.0*
I nó25.0*
I nó 27 0Ð

t nó23. 0 4 l. tl¿lnutidctttcfitnti,:
I nó35. lÐ0.nó34

*- -1 ¡É_l-e- LP!..uqJl__* -_6 0.250 I nó 25: 0 ) L l'ilkenu contprcsstr
I nó31:0) L Australiãratla cut¿.\ituto
I nó35: 0) l:nó34
I nó33: l)0: nó12

- o.:oo I no 10. i Ð o: r:ó 20
I ¡o 24. 0 * l. Mugutlina brt¡wtti
t nó 25: 0à [. Alrquuntttl¿t itt,s:olitu
I nó 40. là0: nó30

Tese de DoùlÒrãùtêòtÕ

.l'irutlhyrt,s veruti
A / it¡t nn tu lu i n,vtl i ta
l')lt[c t¿t k¡t¡r Iooe ns i :s

nó 34
nó i7

L_ 
':ó-'-11--Q 

ù L lJottchtu'tliu ztttcIì
n o.2so r n¡ .io:0 + I nt tt -

I no 24. | ù 0: lVlugtttlintt l:¡rr.ttpni

I nó 25 I & 0. l)ilkctru conprcs,\i(t

9 0.500 I nó -.1 l: I ð 0: nó 30

io 
_*- 

ô.400 -

tf

ti

nó28: 0è l.nó24
nóll:0à 1:nöiì
nó 23: I ð 2. Atlrutitlu clelittnis

ó 24: I ð 2. Mttgtrctinelltt vt ¡to¿t.yicrnct

nó 30: I à 0. l)cttuktnttlictr,¡le¡yurli
nó 3(r: 0 & L Neohout:har¿{iu ninintct

0.750

l3

0..riió-- i-

l4

nó41:0 ) 2: nó31
no 26.2 å I nó 25
nó40.0)3:nó39

1,000

1,00t)

nó 3 6 : 3 *_ ?. 4_:,_,1_ç:!9ll:,!ly! LlAt ll4 9 | i 
" 
u

nó 21. 0 à L tldrtulrtltr tlefit ni.s
nó 

-40.:.0 
ð l: lvlallcict pr.¡t lltu itzt

lo 2a: 0 ù L ,4tnútttL'lttn ctttttittgi
nó30: l*0.nó29
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continuação

ANEXo 2. LISTA DE I\IUDANÇAS DoS CARACTERES NoS DIVERSoS
CLADOS, RAIVIOS E TERfV]INAIS DO CLADOGRAI\4A ASSU|llIDO
COIV1O PROPOSÏA DE TRABALIIO

r s u. s{){) r iiii l l u Jl iiii +u
I nó-ì5. l*0; nó34

I nó4t:0-) l:nó40
I nó 36: I ð 0: lVcoó¡¡irc httrc{iu tnininct

li i.ôOó I rìö 28: {r Ð l: uó 27

l, !o ll : 0 & L Alslt ctliarcttl¿t cu k:stcutu
l¡l 0 500 I uo Z¡, I I O: iÏ r''tt¡),r¡., t,.'t:,i,¡

I tló21 .IÐ0; nó26
!9-, LqqQ I ¡4-z-! 0È t Mss!!t!!(9!!!u1!¿p44cq4,
20 1.000 I nó 29: 0 ) l nó 28

t6 0,667 I nó 3t.0 ù2. tl usÍrulicrcu ltt cu tesiunct

2t 0.333 I nO 4i: O õl ¡rO if

l 
"p_!9, 

0- È -l.tVg!!cttry:t'l!!l!t4!!!!
__?1_ * lp!! l no 28J å 0: nó 27

24-__._t,000 I fp-ll 0 å l: nó 30
25 0,500 I nó28: tÐ 0. no2l

I ¡ó110: l*0: nó39
26 l.o()0 ¡ 'io,tj'u)ì:.rroll21 1.000 Lo .tl: t Ð ù Au,ir,ìì,lttiu ,n,:i,r,,,
2p , !.q!! |=p q !, 0 ) l: nó 3 i
2l) 1.000 I ii¿jO O)I /,hrlltitt ¡tut tltttrltt:tt
30 0,333 I nó 24: I Ð O.lvlttgudinu brotvni

I nó 25: I à 0. I)ilk¿n¿t cotnpt es,\:.t

t _,tt_o,].!: I è 0 l)tuctkincticu ste ,iut¡
31 0.10() I ntj -l ji I à 0 ìò ì0

fese ale DouloÉ,rerto

22 0.500 I ¡oi5,O+ l,ql,,t*,ürtttll,t¡tt.r,,l¡ta

t nó 30: I -) 0'. Purallne l¡co stewãÌ !¡
I nó39: 0) l:nó-15

__3, -. |!jf rll I

it lgat 1 _,1Q_l_2 ! å l: nó.ì5
J-l 0,5u0 L'ó jl'| + ù 

'", 
.10

I nó 25: O 4 | Aliqtuntulct insólitu

nó 29: 0 è l. Anttkine ticu cltnrngi
nó 2ó 0 * l.Ilhizolhyri:s rhin¡ttl¿t
nó 13: I å 0. Bt¡ttch¿trcü¿t zÌllcli

35 0.500 I nó41:0)lnó31

!qr,"1È rf!

36
i ry lÞ, Q,È |. Neohotrchar¿|ia ninintct

0.333 I nó 29. 0 Ð l: nó 28

37

38

0,500 I

I

t t tc haxlitt I t tursp IuI i nzt

I nó 23: L Ð 0. A¿lnttlidtt dc.lornis
I nti 26: | ð 0. Il.hizothvris rhix¡iclct

t.000 I

t dtü I I dn,\î)lt tl t Lxl

rrrì jl 0 ) I /1tL\tftt/jrtt ttlLt tlt, tt,ttnt
nó 40: 0ì l: nó .19

nó39: 0* l:nó38
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conchlsâo

ANEXo 2- LISTA DE ]VIUDANÇAS DOS CARACTËRES NOS DIVERSOS

CLADOS, RAI\,IOS Ê TFRIVIINAIS DO CLADOGRAI\iA

ASSUI\,4IDO COI\,1O PROPOSTA DE TRAtsAL,HO

3q 0,5{)U I notl:0à l:nrì.10
I nó 2e: ! ) 0 /1¡¡yk14e¡y9!! !:!!l!!!!lg!¡o o.iôô- i 

"ó 
t8, i ð o: nó 24

I nó 40:.,1 è.. 9, yt!!!9!!!,p94!lt4,c!l ___"-^ti--r.000 I iiór¡,'ó ô i'utì,iì"nün^,,u¿s,,u,,,

¡t -- 
ò.i-ao i 

"ó 
24: I 4 0,-* ti

I nó21 1*0 nó2ó
I nó 30 I * 0. l'ntztl¡inelicd slew¿trli
I nózlO. l*0: nó39

Explicação- ) significa ¡ncerteza na condiçåo original: à indica
certeza quanto à condição original; c) cond¡ção no nó basal
correspondente

42 1.000 I nó 28. 0 à l: nó 24
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Explicacão Dara as esfamnas-

- indicaçåo entre parênteses, após nome do táxon, refere-se à fonte originar
das ilustrações, seja era coreçåo científica ou artigo cientifico (e.g., HTLLER &
MAcKtNNoN, 2000);

- DZP-|BB/UNESp= coreção cieniífica de Braquiópodes cenozóicos do
lnstituto de Biociências, UNESp - Botucatu;

- MACN= coreçåo cieniífica do Museo Argentino de ciências Naturares
Buenos Aires, Argentina;

- OU- Coleçâo Científica da Ontago University, Nova Zelândia;
- SAM= Coleção Científica do Southern Australian Museum
- a escala gráfica utilizada (barras) corresponde a O,S cm;
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A-F . Bouchardia rosea
Detalhes da morfologia interna de conchas de Bouchardia rosea em
diferentes estágios de desenvolvimento ontogenético, com especjal
lnteresse nas estruturas da cardinália, através de microscopia
eletrönica de varredura. lmportante notar a completa ausência de
crura ou bases crurais ao longo do desenvolvimento. A- estágio
inicial de desenvolvimento da cardinália, com vestígios dos sulcos
característicos; B- detalhe do mesmo espécime de A, com destaque
para o surgimento do sulco em forma de 'V' (seta); C- estágio um
pouco ma¡s avançado de desenvolvimento evidenc¡ando melhor o
sulco e a cardinália livre de crura (seta); D- detalhe da cardinália de
C, com destaque para o desenvolvimento do sulco; E- estágio
ontogenético mais avançado, onde as setas apontam o septo
mediano, braquldio, do sulco na cardinália já desenvolvidos e a
ausência de crura; F- detalhe do septo mediano, braquídio e regiåo
anterior de indivíduo adulto de Bouchardia rosea.

ESTAMPA 1
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ESTAMPA 2

A^F: Bouchardia rosea
A: vista externa da valva ventral (DZP-IBB/UNESP); B: v¡sta ¡ntern¿ì
da valva ventral (DZP-IBB/UNESP); C: vista interna da valva dorsal
com destaque para cardinália e braquídio (DZP-IBBiUNESP), D:
<jetalhe da regiäo posterior da valva ventral, com destaque para a
posiçåo do pediculo (DZP-IBB/UNESP); E: detalhe do processo
cardinal com sulco em forma de "V" invertido (DZP-IBB/UNESP); F;

detalhe do processo cardinal com os músculos didutores,
ressecados, ainda posicionados nos sulcos em forma de "V' (DZP-
rBB/UNESP)

G-J. Bouchardia antarctica
G: vista èxterna da valva ventral (MANcEñtDo & GRIFFIN, 19BB); H:

visia interna da valva ventral (MANcEñlDo & GRIFFIN, 1988); l: vista
externa da valva dorsal; J: vista interna da valva dorsal (MANcEÑlDo
& GRTFFTN, 19BB).

L-P . Bouchardia transplatina
L: vista anterior de espécime articulado fechado (MACN 45); M:
vista externa da valva ventral (MACN 4949); N: vista interna da
valva ventral (MACN 45); O: vista externa da valva dorsal (MACN
4949); P: vista interna da valva dorsal (MACN 45).
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ESTAMPA 3

A-F'. Bo u ch a rd i a zittel i
A: vista externa da valva ventral (MnruceñtDo & GRIFFIN, 1988); B:

vista interna da valva ventral (MACN 44); C: vista externa da valva
dorsal (MANcEñrDo & GRTFFTw, l98B); D: vista interna da valva
dorsal (MACN 42); E: detalhe do braquídio incompleio preservado
em espécime articulado fechado (MACN 44), F: vista frontal de
espécime articulado fechado (MACN 44)

G-H'. Bouchardia con spícu a
G: vÌsta dorsal de espécime articulado fechado (MANcEñlDo &
GRTFFTN, 19BB); H: vista interna da valva dorsal fragmentada com
destaque para elementos da charneira e septo mediano (MACN
2658)

lJ'. Bo u ch ardiel I a patagon ica
L: vista externa da valva dorsal (MACN sem numeraçåo) ; M: vista
externa da valva ventral (MACN sem numeraçåo).

L-M. Bo uc h a rdie I I a jorge n sis
l: v¡sta externa da valva ventral (MACN 4948); J: v¡sta externa da
valva dorsal (MACN 4948).

N-O Malleia portlandica
N: vista interna da valva dorsal (RtcHnRosotrt, 1994); O: v¡sta frontal
de espécime articulado fechado (RrcHARDSoN, 1973).
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ESTAMPA 4

A-8. Neobouchardia minima
A: vrsta externa da valva dorsal (OU-DL9B); B. vista externa da
valva ventral (OU-DL98); C. vista ¡nterna da valva dorsal
(MAcKrNNoN, 1987); D. vista interna da valva ventral (MncKtruruol,
1987); E. vìsta externa, lateral, de um espécime articulado fechado
(ou-DLsB).

F-N. Anakinetica cum¡ng¡
F: vista externa, lateral, de um espécime articulado fechado (SAM-
PL0136); G: vista dorsal de espécime articulado fechado
(RICHARDSoN, 1987); H: vista externa da valva ventral (RlcHARDSoN,
1987); l: vista interna da valva dorsal (RlcHARDSoN, 1 987); J: vista
interna da valva ventral (RIcHARDSoN, 1987); L: visia externa,
frontal, de um espécime articulado fechado (SAM-P10136); M:

região posterior da valva ventral com a musculatura e pedículos
rebatidos, e destaque para a posição dos dentes, na porçåo
espessada da concha (SAM-P1O136); N. detalhe da regiåo
posterior da valva ventral, com destaque para a posição do
pedículo (SAM-P10136)
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A-C

ESTAMPA 5

Anakinetica cumingi
A. vista interna da valva dorsal, com porções das partes moles
ainda preservadas, como os músculos didutores (setas) (SAM-
PL0136); B: vista parcial, ¡nterna, da valva dorsal, com destaque
para o lofóforo (setas finas) e parte anterior do septo mediano (seta
larga) (SAM-PLO136), C: vista parcial, interna, da valva dorsal, com
destaque para a uniäo do braquídio com a crura (seta) (SAM-
P10136).

A u stra I i a rcu I a a fte si a n a
D: vista externa da valva ventral (ELLlorr, 1959); E: vista dorsal de
espécime articulado fechado (Eultorr, 1 959); F: vista externa,
lateral, de espécime articulado fechado, parcialmente preservado
(SAM-F15280); G: vista externa, frontal de espécime art¡culado
fechado (Elltorr, 1959); H: v¡sta externa, posterior, de espécime
articulado fechado (SAM-F15280); l: vista dorsal, interna, da valva
dorsal, com destaque para a extremidade do septo mediano com
parte do braquídio ainda preservado (SAM-F15276); J: vista
interna, parcial, da valva dorsal, com destaque para as cavidades
(setas) na base da plataforma cardinal (SAM-F15276); L: vista
interna, parcial, da valva dorsal, com destaque para o processo
cardinal (setas) (SAM-F15276); M: vista interna, parcial, da valva
dorsal, com destaque para os vestígios da crura (setas) (SAM-
F15276), N: vista interna, parcial, da valva dorsal, com destaque
paru a extremidade anteriormente estendida (seta) do septo
med¡ano (SAM-F15276).

D.N
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ESTAMPA 6

A-E Adnatida deform¡s
A: vista frontal de espécime articulado fechado, com destaque para a

comissura anterior (RlcHARDSoN, 1991); B: vista dorsal de espécime
articulado fechado (RlCHARDSON, 1991); C: v¡sta ventral de espécime
art¡culado fechado (RlCHARDSoN, 1991); D: vista lateral de espécime
art¡culado fechado deixando ver o compoüamento do bico (RICHARDSoN,

1991); E: v¡sta interna da valva dorsal em espécime que, apesar do estado
de preservaçäo precário, deixa ver aspectos da charneira e do septo
med¡ano (RrcHARDSON, 1991).

F -J: Aliq ua ntula insolita
F: Vista da valva dorsa{ parcialmente preservada deixando ver aspectos da
charne¡ra, septo mediano e cicatrizes musculares (RIcHARDSoN, 1991); G:

vista frontal de espécime articulado fechado, com concha parcialmente
destruída na regiåo anter¡or (RlcHARDSoN, 1991); H: vista dorsal de
espécime articulado fechado (RlcHARDsoN, 1991); l: vìsta lateral de
espécime articulado fechado, com valva ventral parcialmenie quebrada em
sua porçäo anter¡or, deixando ver o comportamento do bico (R|CHARDSoN,

1991); J: vista interna da valva ventral parc¡almente quebrada, deixando ver
aspectos do bico, placas deltidiais, dentiçäo e cicatrizes musculares
(RroHARDSoN, 1991).

L-P: Eldena toorlooens¡s
L: v¡sta interna da valva dorsal, parcialmente fragmentada na reg¡äo anterior,
de¡xando ver aspectos da charneira, septo mediano e cicatr¡zes musculares
(RtCHARDSoN, '1991); lVì: vista ventral de espécime articulado fechãdo
(RtCHARDSoN, 1991); N: v¡sta dorsal de espécime articulado fechado
(RIcHARDSoN, 1 991 ); O: vista frontal de espécime articulado fechado com
especial åtenção para a comissurå ånter¡or (RlclIARDSoN, 1991); P: vista
lateral de espécime articulado fechado deixando ver o comportamento do
bico (R|CHARDSoN, 199í).

Q-T Magadina lunata
O: vista dorsal de espécime articulado fechado (RlcHARDSoN, 1991); R: vista
ventral de espécime art¡culado fechado (RlcHARDSoN, 1991); S: v¡sta lâteral
de espécime articulado fechado deixando ver o comportamento do bico
(RìCHARDSoN, 1991); T: v¡sta interna da valva dorsal, parcialmente
fÍagmentada na regiåo anterior, de¡xando ver, apesar do estado de
preservaçåo precário, aspectos da charneira e septo med¡ano (RlCHARDSoN,

1991)
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Esrnmpn 7

A-Ê Magadinel\a woodsiana
A: vista interna da valva dorsal deixando ver aspectos da charneira,
septo mediano e cicatrizes musculares (RIcHARDSoN, 1991), B:

vista dorsal de espécime articulado fechado (RlcHARDSoN, 1991);
C: vista lateral de espécime articulado fechado deixando ver o
comportamento do bico (R|CHARDSoN, 1991 ); D. vista frontal de
espécime articulado fechado com destaque para a comissura
anterior (RlcHARDsoN, 1991); E: vista interna de valva ventral
deixando ver aspectos das placas deltidiais, dentiçåo e assoalho da
valva (RtcHRnosoN, 1 991 );

F-1. Pilkena compressa
F: vista parc¡al ¡nterna da região posterior de uma valva ventral
deixando ver as placas deltidiais e a deniição (HILLER &
MAcKTNNoN, 2000); G. vista inierna de uma valva dorsal
parcialmente fragmentada, deixando ver aspectos da charneira e
do septo medrano (R|CHARDSoN, 1991); H. vista dorsal de espécime
articulado fechado (RtcHARDsoN, 1991 ); l: vista lateral de espécime
articulado fechado deixando ver o comportamento do bico
(Rtcnnnosott, 1991 ).

J: Rh izothy ri s ko koa m ue n si s
J: vista parcial interna de valva dorsal fragmentada, deixando ver
aspectos da charneira e do septo mediano (HILLER & MAcKINNoN,
2000).

L-M. Rhizothyris labiata
L: vista dorsal de espécime articulado fechado (HILLER &
MAcKTNNoN, 2000); M: vista lateral de espécime articulado fechado
deixando ver o comportamento do bico (H|LLER & MACKINNoN,

2000).
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