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RESUMO

Foi realizada a investigacdo cladistica dos Bouchardiinae (Brachiopoda,
Terebratellidae), braquidpodes comuns no registro fdssil cenozdico da Argentina,
Uruguai, Antartica, Nova Zelandia e Australia, bem como, atualmente, na plataforma
brasileira. A historia geolagica do grupo remete ao limite Cretaceo/Terciario. O estudo
teve como objetivo central demonstrar que a andlise das feicGes morfologicas internas
e externas de conchas fosseis e atuais de braquiopodes possibilita a realizacéo de
estudos cladisticos. Para atingir esse objetivo foram avaliadas as relagdes de
parentesco e a sistematica dos Bouchardiinae (Familia Terebratellidae), bem como o
escopo de seus géneros. A andlise envolveu os géneros Bouchardia, Bouchardiefla,
Neobouchardia e Malleia, tendo como grupo externo Adnatida, Aliquantula,
Anakinetica, Australiarcula, Elderra, Magadina, Magadinella, Parakinetica Pilkena,
Firothyris e Rhizothyris. A analise contou com 22 taxons (grupo interno e externo) e 43
caracteres. O cladograma (Cl= 0,714; Rl= 0,889; RC= 0,635) escolhido como proposta
de trabalho apresentou topologia bem resolvida, com dois clados bem distintos. Um
deles, reline todos os Bouchardiinae, tendo Malleia porflandica como taxon basal, o
outro agrupa o0s Anakineticinae, incluindo Australiarcula artesiana. Entre os
Bouchardiinae, a Unica indefinigdo ficou por conta das espécies Bouchardia rosea e
Bouchardia transplatina, o que reforga a suspeita de serem sindnimos. Entre os taxons
do grupo externo destaca-se a posicdo basal de Australiarcula artesiana.

Os resultados obtidos permitiram considerar que: a) a andlise morfolégica
interna e externa de conchas de braquidpodes fésseis e viventes fornece dados
morfologicos adequados a andlise cladistica; b) existem 2 clados distintos no
cladograma escolhido como hipdtese de trabalho, um representativo dos Bouchardiinae
e outro dos Anakineticinae, incluindo Australiarcula artesiana, o que esclarece, de
momento, a davida quanio a posicéo desse género,; ¢) a condicdo dos taxons enguanto
géneros validos e distintos foi reavaliada e foi proposta a sinonimia entre Bouchardiella
e Neobouchardia, em favor da primeira; d) Bouchardia rosea e Bouchardia transplatina
nao apresentaram diferencas morfoldgicas significativas e, somando-se a isso, sua
posicio na topologia obtida sugere sinonimia entre os taxons, em favor de Bouchardia
rosea (Mawe), 1823; e) o monofiletismo dos Bouchardiinae foi corroborado; f) foram

corfirmadas as 3 sinapomorfias @ sugeridas pela literatura, isto &, espessamento
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posterior, processo cardinal em forma de V' e braquidio incompleto; g) a topologia
obiida suporta a sugestéo de que Bouchardia rosea e Anakinetica cumingi apresentam
morfologia semelhante por compartilharem modos de vida similares e ndo por
parentesco proximo, h) a proposta de classificaggo mais adeguada para o0s
Bouchardiinae parece combinar opinides de RICHARDSON (1994) e BRUNTON (1996),
tornando valida a Subfamilia Bouchardiinae, composta por Bouchardia, Bouchardiella e
Malleia; i) a despeito da falta do registro estratigrafico de parte da histdria evolutiva dos
Bouchardiinae, foi identificada a evolugdo em paralelo de dois grupos, um deles, de
duragdo mais curta e restrito a Australia e Nova Zelandia, formado por Bouchardiella
crefacea, Bouchardiella (Meobouchardia) minima e Malleia porflandica, e outro,
formado por Bouchardiefla patagonica, Bouchardiella jorgensis e as espécies de
Bouchardia, persistindo até o Recente, tendo se desenvolvido entre a Peninsula
Antartica e a costa leste da América do Sul; j) além do padréo geral de migragdo das
espécies de Bouchardia para o norte, foram identificados alguns passos intermediarios
nesse modelo, principalmente quanto a migracéo de Bouchardia da Terra do Fogo
(Argentina) para a Peninsula Antartica; assim, o modelo de “continua migracdo das
especies para o norte, sem retencéo de suas localidades prévias” estaria parcialmente

descartado, ndo invalidando, contudo, o padréo geral de migracéo para o norte.

X
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ABSTRACT

A ciadistic investigation of Bouchardiinae (Brachiopoda, Terebratellidae) was
carried out. These brachiopods are common in the Cenozoic fossil record of Argentina,
Uruguay, Antarctica, New Zealand, Australia, as well as in the Brazilian shelf. The
geological history of the group can be tracked back until de Cretaceous/Tertiary
boundary. The main goal of present study was to verify the hypothesis that
morphological analysis on internal/external features of extinct/extant brachiopod shells
allow us to proceed a cladistic analysis for the group. In 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 the in-
group taxa Bowuchardia, Bouchardiella, Neobouchardia, Malleia, having Adnatida,
Afiquantula, Anakinetica, Australiarcula, Elderra, Magadina, Magadinella, Parakinetica,
Filkena, 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 Ri= 0,889 RC=
0,635) presented a well resolved topology with 2 distinct clades; one with all
Bouchardiinae, being Malleia portlandica the basal taxon; the other presented all
Anakineticinae, including Australiarcula artesiana. The only unresolved relationship was
between Bouchardia rosea and Bouchardia fransplatina, suggesting that both taxa are
synonymous. Among the out-group taxa the basal position of Australiarcula arfesiana is
worthy {0 mention.

The results allow us to consider that: a) the morphological analysis of
internal/external  features of extinct/extant brachiopod shells  supply important
morphological data for cladistic analysis; b) there are 2 distinct clades that are
representative  of the Bouchardiinae and Anakineticinae, the later including
Australiarcula artesiana, bringing some new evidences on their systematic position; ¢)
the status of the genera, while valid and distinct taxa was re-evaluated, and resulted on
the proposition of the synonymy between Bouchardiella and Neobouchardia, favoring
the former; d) Bouchardia rosea and Bouchardia transplatina did not share significant
morphological differences to keep them as distinct taxa. Thus the synonymy in favor of
Bouchardia 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 thickening of the shell, *V” shaped cardinal process,

Xi



Mello, L.H.C. (2004) Andlise cladistica dos Bouchardiinae Alian, 1940... Tese de Dovtoramento

and incomplete brachidia; g) based on the topology the condition of Bouchardia rosea
and Anakinetica cumingl as distinct taxa is reinforced, Thus, their morphological
similarities are much more due to similar ecological pressures {(or mode of life) than to
their close relationships; h) the classification of bouchardiid brachiopods seems to
combine the suggestions of RICHARDSON (1994) and BRUNTON (1996), validating the
Subfamily Bouchardiinae, with 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 short inlerval, restricted {o Australia e New
Zealand, and corresponding to Bouchardiella cretacea, Bouchardiella (Neobouchardia)
minima e Malleia portlandica, and the other group corresponding 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 pattern presented by species of Bouchardia, some intermediate steps could
be recognized, specially the migration of Bouchardia toward the Tierra del Fuego coast
(Argentina) and Antarctic Peninsula. Consequently, the previous pattern of continuous
northward migration of bouchardiid species without the retention of previous locations is

only partially supported by the current data.

Xl
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1. INTRODUGCAO

Os braqguidpodes do subfilo Rhynchonelliformea’ séo invertebrados marinhos
com abundante registro fossil fanerozoéico consistindo, muitas vezes, exemplo tipicos
de fosseis-vivos (WiLLIAMS et al., 1997c; BRENCHLEY & MARPER, 1998). A literatura
mostra gque, pelo menos desde o século 19, esses organismos tém sido objeto de
estudo de paleontdlogos e neontdlogos, embora as investigagdes tenham se
intensificado a partir da década de 1970 (WiLLIAMS et al., 1997¢). Como resultado, uma
ampla gama de informagbes morfoldgicas, fisiolégicas e moleculares esta disponivel
(e.g., RUDWICK, 1970; DUTRO & BOARDMAN, 1981; MACKINNON ef al., 1991 COOPER &
JIN, 1996; WIiLLIAMS ef al., 1997c; SAVAzzI, 1999). Aspectos ecoldgicos e embrioldgicos
tém sido, no entanto, pouco explorados (e.g., WILLIAMS ef al., 1997¢).

Os taxons atribuidos a Subfamilia Bouchardiinae (Familia Terebratellidae), como
definido por RICHARDSON (1994), constituem o foco central das investigacbes aqui
tratadas e, embora a histdria geoldgica desse grupo possa ser resgatada desde o limite
Cretaceo-Paleoceno (MANCENIDO & GRIFFIN, 1988; RICHARDSON, 1994), pouco se
conhece sobre sua (paleo)biologia e evolucéo, quando comparado a outros grupos de
braquidépodes (e.g., Lingulidae, Terebratellinae;, WiLLIAMS et al, 1997¢). A despeito
disso, sua presenga em concentracdes fossiliferas ricas em conchas de braquicpodes
do Terciario do Uruguai (e.g., MARTINEZ & VERDE, 1992; MARTINEZ, 1994) e Argentina
(e.9., MANCENIDO & GRIFFIN, 1988; CAMACHO et al., 2000), e a ocorréncia comum de
Bouchardia rosea nos sedimentos de fundo da plataforma continental e talude das
regides sul e sudeste do Brasil (TOMMASI, 1969, 1970a; KOWALEWSK! et al., 2000a,
2000b, 2000c; MELLO & SiMOES, 2000, SIMOES & KOWwALEWSKI, 2000; SIMOES ef al.,
2000b, 2000c, 2004), constituem importantes fontes de dados tafondmicos,
(paleo)bioldgicos, (paleo)ecoldgicos e evolutivos para o grupo.

Em estudos com organismos viventes fica evidente a vantagem decorrente da
possibilidade de utilizacdo de uma ampla variedade de informacdes (e.g., morfologicas,
embriolégicas), embora os espécimes e suas caracteristicas estejam sendo
observados em uma estreita fatia de tempo (CARLSON, 1995). Esse quadro pode ser

complementado através dos fosseis que, a despeito da inerente limitagdo de dados

! ape . " P . . . -
Ao lengo do texto, o termo Rhynchonelliformea serd atifizado come sindnimo de braguidpodes articutados, aceitando-se a sugestio de
KOWALEWSK! et ol (2002)
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(e.g., embriolgicos, fisioldgicos), contribuem para uma visdo mais ampla das
modificacdes, especialmente morfoldgicas, que ocorreram através do tempo. Desta
forma, abordagens integrando essas informacfes, como desenvolvido no presente
estudo, fornecem uma idéia mais precisa sobre a evolugdo de um dado grupo
(CARLSON, 1995). De fato, os Bouchardiinae (sensu RICHARDSON, 1994) e provaveis
formas afins (e.g., Terebratellinae, Anakineticinae), que contam com representantes
fosseis e viventes, apresentam uma ampla base de informagdes morfoldgicas,
ecologicas e biogeograficas (WiLLIAMS ef af., 1997¢), superando, em muito, os dados
existentes para qualquer outro grupo de Rhynchonelliformea vivente (veja revisdo em
RICHARDSON, 1997a, 1997b).

O exame atento das informacdes disponiveis sobre os Bouchardiinae e, de
maneira geral, sobre os demais Terebratellidae, permite a identificacdo de diversos
aspectos da biologia e evolugcdo de seus membros que demandam investigacdes
adicionais. Faz parte dessa relagdo, por exemplo, a auséncia de embasamento
cladistico nas classificacGes propostas, até o momento, para o grupo (veja
RICHARDSON, 1991, 1994; WiLLIAMS ef al., 2000b), mesmo transcorridos mais de 50
anos da proposicéo e desenvolvimento da metodologia cladistica (HENNIG, 1950, além
de atualizagbes e complementos posteriores). Tendo ciéncia do quadro exposto até
aqui, a presente pesquisa pretende contribuir para uma caracterizacdo morfoldgica
mais precisa dos géneros e espécies de Bouchardiinae, servindo de base para a
determinag&o das relaces de parentesco entre seus membros, bem como deste grupo
com os demais taxons da Familia Terebratellidae (sensu RICHARDSON, 1994)
fundamentada na metodologia cladistica. A partir dos resultados obtidos seréo
avaliados aspectos evolutivos, palecambientais e paleozoogeograficos aue envolvem o

grupo em questao, tendo como cenario ¢ Oceano Atlantico Sul, durante o Cenozdico.

o
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2. OBJETIVOS

A presente pesquisa visa contribuir para o esclarecimento de diversos aspectos
nos campos da sistematica, evolugdo e (paleo)zoogeografia dos braguiépodes
Bouchardiinae, ao longo do Cenozdico, tende como objetivo geral o estudo cladistico
desse grupo de organismos (Terebratellidae, Bouchardiinae) de ocorréncia comum,
sobretudo, no Cenozodico do Brasil, Uruguai e Argentina. Para cumpri-lo, os seguintes
objetivos especificos foram estabelecidos:

a) avaliagéo do escopo dos géneros atribuidos aos Bouchardiinae;

b) avaliagdo da consisténcia da Subfamilia Bouchardiinae;

¢) avaliacdo do “status” da Subfamilia Bouchardiinae;

d) confronto dos esquemas de classificag8o existentes para o grupo (e.g., RICHARDSON,
1973b, 1991, 1994; WiLLIAMS ef al, 2000b; MACKINNON & LEE, no prelo) com os
resultados obtidos:

O cumprimento dos objetivos acima implica, por sua vez, na verificacdo da
hipdtese de que, mesmo com a perda das partes moles, uma regra no registro
paleontologico, o exame da morfologia interna e externa das conchas de braquiépodes
permite a obtencdo de dados morfologicos adequados a andlise cladistica, sendo,

portanto, de grande interesse para a analise do registro fossil, inclusive Paleozoico.

v
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3. REVISAO DOS CONHECIMENTOS

3.1. ESTADO ATUAL DO CONHECIMENTO SOBRE O GRUPO

3.1.1. Sobre a espécie Bouchardia rosea

Bouchardia rosea € um pequeno braquidpode articulado (cerca de 20mm de
comprimento) (Estampa 2), de coloracgéo rdsea, algumas vezes delicadamente listrado
de branco, de ocorréncia comum na costa brasileira, entre o litoral do Espirito Santo e
Parana (TomMAS!, 1969, 1970a, 1970b; NonaTO & PETTI, 1996; NONATO, 1999
KowaLeEwsk! et afl, 2000a, 2000b, 2000c; MELLO & SIMOES, 2000; SmMOES &
KowaLEwskI, 2000; SIMOES et al., 2000b, 2000¢, 2004). Membros desse género tém um
registro quase continuo desde o Eotercidrio. De fato, segundo MANCERIDO & GRIFFIN
(1988), que estudaram a distribuicao temporal de Bouchardia, a espécie mais antiga é
Bouchardia conspicua, encontrada em sedimentos do Cretaceo (Maastrinchiano)-
Paleoceno da Argentina.

Referéncias taxondmicas mais recentes para o género Bouchardia podem ser
encontradas no trabalho de MANCENIDO & GRIFFIN (1988), sintetizando as informagdes
até entdo dispersas na literatura. De cardter bastante geral, os autores nao
promoveram uma revisdo taxondmica, limitando-se a aceitar, ou ndo, sinonimias
previamente sugeridas e atribuindo 6 espécies ao género. Importante, ainda, é o fato
de que, desde o trabalho de LEvVY (1964), nenhuma revisdo taxondmica foi realizada
para o género e, portanto, as sinonimias adotadas por MANCENIDO & GRIFFIN (1988)
necessitam ser avaliadas. Mais detalhes sobre a taxonomia e sistematica de
Bouchardia seréo apresentados adiante (ltem 3.1.2.).

A despeito de sua Obvia importancia bioldgica e geoldgica, estudos com
Bouchardia rosea tém sido claramente negligenciados, a néo ser pelas investigacdes
tafonOmicas que tiveram, recentemente, reconhecido avanco (e.g., TORELLO et al,
2000, 2001, 2002a, 2002b, 2003a, 2003b; SIMOES et af., 2001; SIMOES & KOWALEWSK),
2002, 2003; KOWALEWSKI et al., 2002; RODLAND ef al, 2002, 2003; TORELLO & SIMOES,
2003; BARBOUR WooD et al., 2003; CARROLL et al., 2003). Embora conhecida desde
1846-1847 com o estudo de G. B. Sowerby, uma descricio detalhada da morfologia,
tanto das partes duras quanto moles, e da anatomia funcional da espécie foram

apresentadas apenas na metade da década de 1990, principaimente através do estudo
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de BRUNTON (1996) (mas veja também RICHARDSON, 1994, 1997b; BRUNTON ef al.,
1996, WiLLIAMS ef al., 1997¢). No entanto, merece destaque o fato de que tais estudos
foram realizados com base em um numero reduzido de exemplares (menos de 5)
sendo gue, a despeito da reconhecida importancia, séries ontogenéticas completas néo
estavam disponiveis (BRUNTON, 1996).

No campo da ecologia, o conhecimento existente para o grupo, até o inicio deste
projeto, esteve mormente fundamentado nos estudos realizados por TommAs! (1969,
1970a, 1970b) para Bouchardia rosea. Contudo, de acordo com investigacdes mais
recentes (veja KOWALEWSKI ef al, 2000c, 2002) o trabalho de ToMMAS! (1970a)
encontra~-se desatualizado, principaimente, por trazer observacées pontuais no espaco
e no tempo. E interessante notar gue MANCENIDO & GRIFFIN (1988) assumiram que 08
atributos ecologicos propostos por Tommasi (1970a), mantiveram-se aproximadamente
os mesmos através do Cenozoico, para as espécies do mesmo género e, apoiados
nesse ponto de vista, realizaram importantes conclusdes sobre a evolugéo do oceano
Atlantico Sut (e.g., rearranjo dos padrdes de circulagdo oceanica), nesse periodo.

Pelo exposto acima, parece obvio que a taxonomia, sistematica, morfologia,
historia evolutiva e, em parte, ecologia de Bouchardia rosea, constituem temas ainda
inadequadamente investigados. Ao mesmo tempo, o estudo da origem, evolucdo e
relagbes de parentesco de Bouchardia rosea com outros Terebratellidae constitui parte
importante do entendimento da evolugdo e paleobiogeografia do Atléntico Sul, durante
o Cenozoico. Os constantes achados de exemplares (vivos ou n&o) dessa espécie, nos
sedimentos de fundo na plataforma continental do sudeste brasileiro, forneceram
material para o estudo morfologico realizado no presente trabalho, envolvendo

comparagéo com as demais espécies do género,

3.1.2. Sobre os Bouchardiinae

Embora Anomia rosea fosse conhecida desde 1823, a descricédo de Bouchardia,
e a consequente designagdo dessa espécie como tipo do género (Bouchardia rosea),
foi feita em 1850 por T. Davidson. A partir do trabalho de IHERING (1897), até a metade
do século XX, muitas espécies foram atribuidas ao género (veja resumo no Quadro 1).
De acordo com a sintese apresentada por MANCERIDO & GRIFFIN (1988), apenas 6 s&o

consideradas validas (veja Quadro 1).
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QUADRO 1- RELAGCAO DAS ESPECIES PROPOSTAS PARA O GENERO BOUCHARDIA, COM
DESTAQUE PARA AS 6 ESPECIES CONSIDERADAS COMO VALIDAS (*), E AS
SINONIMIAS PROPOSTAS

Autor Espécie Localidade Tipo Idade Designacgao Atual
| DAVIDSON, 1850 B. rosea Brasil Recente Bouchardia rosea*
REEVE, 1861 B. cumingi Nova Zelandia Eoceno Anakinetica cumingi
B. fibula Australia Eoceno Anakinetica cumingi
B. tulipa Australia Eoceno e
IHERING, 1897 B. zitteli Patagénia Argentina  Plioceno-Mioceno  Bouchardia zitteli*
IHERING, 1903 B. patagonica Patagdnia Argentina  Paleoceno Bouchardiella patagonica
B. jorgensis Argentina Paleoceno Bouchardiella jorgensis
HutToN, 1905 B. rhizoida Nova Zelandia Mioceno Rhizothyris rhizoida
B. tapirina Nova Zelandia Mioceno Aliquantula tapirina
IHERING, 1907 B. transplatina  Argentina Miocene Bouchardia transplatina*
Buckman, 1910  B. angusta Antartica Plioceno-Mioceno  Bouchardia antarctica*
B. antarctica Antartica Plioceno-Mioceno  Bouchardia antarctica
B. altenuata Antartica Plioceno-Mioceno  Bouchardia antarctica
B. elliptica Antartica Plioceno-Mioceno  Bouchardia antarctica
B. ovalis Antartica Plioceno-Mioceno  Bouchardia antarctica
THomsoN, 1918  B. minima Nova Zelandia Mioceno Neobouchardia minima
FERUGLIO, 1935  B. conspicua Argentina Paleoceno Bouchardia conspicua*
FURQUE & B. exigua Argentina Paleoceno Boucharcia exigua*
CamacHoO, 1949

FONTE- THOMSON (1918), LEVY (1964), OWEN (1980), RICHARDSON (1987), MANCERIDO &
GRIFFIN (1988), CRAIG (2001)

Chama a ateng&o o fato das espécies Bouchardia tapirina, Bouchardia tulipa e
Bouchardia rhizoida (Quadro 1) ndo terem sido consideradas por MANCERIDO & GRIFFIN
(1988). Na literatura consultada nédo foi constatada nenhuma proposta de sinonimia
para Bouchardia tulipa, e artigos mais recentes sobre o género (RICHARDSON, 1973b,
1991, 1994; MANCENIDO & GRIFFIN, 1988) sequer mencionam a espécie. Do mesmo
modo, nas colegdes investigadas no Brasil e no exterior, exemplares dessa espécie
nao foram verificados. Por sua vez, Bouchardia rhizoida foi considerada espécie-tipo do
género Rhyzothyris, eregido por THOMSON (1915), portanto, Rhyzothyris rhizoida. Ja
Bouchardia tapirina, descrita como Waldheimia tapirina, por HUTTON (1873), e atribuida
a Bouchardia por HUTTON (1905), foi referida ao género Stethothyris, por ALLAN (1960).
Mais recentemente, foi transferida para o género Aliquantula (CRAIG, 2001). O exame
atento das descrigbes presentes na literatura (ALLAN, 1960; CRAIG, 2001), para as duas
ultimas espécies citadas, sobretudo no que tange a morfologia de sua cardinalia e
braquidio, parece nao deixar dividas de que pertencem a géneros outros, que nao
Bouchardia ou qualquer Bouchardiinae. Vale lembrar que desde o trabalho de LEvy
(1964), sobre os géneros Bouchardia e Bouchardiella do Terciario da Argentina,
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nenhuma revisdo taxondmica formal foi realizada para o género. Entretanto, sua
composicao, tal qual sugerida por MANCENIDO & GRIFFIN (1988), embora necessite ser
avaliada, foi adotada na presente analise.

De acordo com a designacdo original de ALLAN (1940b), a Subfamilia
Bouchardiinae seria composta por Bouchardia, Bouchardiella e Neobouchardia, idéia
esta compartilhada por LEvy (1961, 1964) e WiLLIAMs et al. (1965). Por sua vez,
Malleia, até entdo atribuida & Subfamilia Neothyridinae (Familia Terebratellidae), foi
considerada um Bouchardiinae, na reinterpretacéo realizada por RICHARDSON (197 3b),
posicdo mantida em estudos posteriores (RICHARDSON, 1991, 1994; BRUNTON, 1996'). 0
Quadro 4 (ltem 4.3.) traz as espécies atribuidas aos géneros Bouchardiella e
Neobouchardia, ao passo que a unica especie relacionada ao género Malleia & Malleia
portlandica (RICHARDSON, 1994},

De acordo com WIiLLIAMS et al. (1965), a Familia Terebratellidae, inclui as
subfamilias Terebratellinae e Bouchardiinae. No estudo dos Terebratellidae, realizado
por RICHARDSON (1994), foi discutida a posicdo das subfamilias Anakineticinae e
Magadinae nesse grupo. As relagbes entre as 4 subfamilias permanecem, contudo,
indefinidas. Conforme comentado por BRUNTON (1996), Bouchardiinae néo se acomoda
satisfatoriamente em Terebratellidae (sensu WILLIAMS et af., 1965), o que se deve,
sobretudo, & morfologia interna incomum de Bouchardia rosea (veja BRUNTON, 1996;
BRUNTON ef al., 1996), e a dificuldade na determinagéo das homologias primarias entre
as estruturas da cardinalia da valva dorsal de Bouchardia e os demais braquiopodes
Terebratellidae (veja BRUNTON et al., 1996).

Adicionalmente, parece claro que o reconhecimento de homoplasia entre eles &
o principal desafio na sistematica dos Terebratellidae, situagdo similar aquels
enfrentada no inicio dos estudos cladisticos com bivalves fésseis do Paleozdico da
Bacia do Parana (SiMOES ef al., 1997, 2000a; MELLO ef al., 1998, 1999; MELLO, 1999).
Istc ocorre pois, espécies de diferentes grupos podem responder de maneira
semelhante a pressdes ambientais semelhantes {(veja RICHARDSON, 1981b, 1981c¢).

A evolucdo da Subfamilia Bouchardiinae, foi rapidamente discutida por LEVY
(1964). Segundo a autora, a descoberta de Australiarcula, do Albiano da Australia,
tornou mais clara a evolugdo da subfamilia. Além de ser o Terebratellidae mais antigo,
apresenta a cardinadlia idéntica a de Bouchardiella, sendo excluido do grupo apenas
pela presenca de ramos descendentes no braquidio, ausente entre os Bouchardiinae.
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Desta forma, segundo a autora, parece clara a origem de Bouchardiella a partir de
Australiarcufa, provavelmente por regressdo dos ramos descendentes do braquidio
(LEVY, 1964). Modificacdes sucessivas na charneira {e.g., transformacao dos dentes

anteriores em suicos em forma de V') caracterizariam Bouchardia (LEvy, 1964).

3.1.3. Sobre a Familia Terebratellidae

- Sistematica

As relacbes entre Bouchardiinae, Terebratellinae, Anakineticinae e Magadinae
(Familia Terebratellidae, sensu RICHARDSON, 1994) permanecem, ainda, carentes de
uma abordagem rigorosamente cladistica. Portanto, o presente estudo constitui um
passo importante na compreenséo das relacbes de parentesco entre esses grupos.

Até recentemente, a visao que se tinha da classificac&o dos Terebratellidae era
a fornecida por RICHARDSON {1994), sintetizando o conhecimento acumulado sobre o
grupo (e.g., ALLAN, 1940a; ELLIOTT, 1965; CooPER, 1970, 1973, 1981, 1982; RUDWICK,
1970; McCAMMON, 1973; FOSTER, 1974, 1989; RICHARDSON, 1973b, 1975a, 1975b,
1980, 1981a, 1981b, 1981c, 1987, 1991) na tentativa de definir seu escopo. Segundo
RICHARDSON (1991, 1994), fariam parte as subfamilias Anakineticinae, Bouchardiinae e
Terebratellinae, no Hemisfério Sul, {veja composi¢do genérica no Quadro 2), e
Magadinae na Europa.

Esta vis&o comecou a mudar com o artigo de WILLIAMS ef al. (1996), revisando &
classificag@o supra-ordinat e suplantando as propostas anteriores de COLLINS ef &/
(1988, 1991), CARLSON (1990, 1994, 1995), HOLMER (1991), CURRY et al. (1991), COHEN
(1992, 1994), Poprov et al. (1993), BASSET ef al. (1994), HOLMER ef al. (1995), entre
outros, (veja também MACKINNON ef a/., 1991, RICHARDSON, 1994; BRUNTON ef al., 1995,
1906; BRUNTON, 1996; COOPER & JIN, 1996; WiLLIAMS et al,, 1997a, 1997b, 20003,
2000b para um histérico dos debates sobre a classificac@o dentro do filo). De acordo
com WiLLIAMS et al. (2000a), as limitagbes que governam a proposicdo de uma
classificagdo filogenética sdo evidentes e dificimente superadas. Considerou,
adicionaimente, gue a classificagéo proposta por WiLLIAMS ef af. (1996) foi capaz de
acomodar todos os taxons de braguidpodes atualmente reconhecidos, sendo flexivel o
bastante para incorporar futuras mudangas, tanto no que diz respeito aos grupos

externos (e.g., demais lofoforados), quanto a novos caracteres fornecidos,
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principalmente, por pesquisas embriolégicas e genéticas em espécies viventes.
Contudo, desde entdao, nenhum artigo tratando especificamente de aspectos da
sistematica dos Terebratellidae foi registrado.

QUADRO 2- COMPOSIGAO DAS 3 SUBFAMILIAS DA
FAMILIA TEREBRATELLIDAE COM
REPRESENTANTES NO HEMISFERIO SUL

Superfamilia Terebratelloidea King, 1850
Familia Terebratellidae King, 1850

Subfamilia Bouchardiinae Allan, 1940
Género Bouchardia Davidson, 1850
Género Bouchardielta Doello-Jurado, 1922
Género Malleia Thomson, 1927
Género Neobouchardia Thomson, 1927

Subfamilia Anakineticinae Richardson, 1991
Género Anakinetica Richardson, 1987
Género Adnatida Richardson, 1991
Género Aliquantula Richardson, 1991
Género Australiarcula Elliott, 1959
Género Elderra Richardson, 1991
Género Magadina Thomson, 1915
Género Magadinella Thomson, 1915
Género Parakinetica Richardson, 1987
Género Pilkena Richardson, 1991
Género Pirothyris Thomson, 1927
Género Rhizothyris Thomson, 1915

Subfamilia Terebratellinae King, 1850
Género Aerothyris Allan, 1939
Género Aneboconcha Cooper, 1973
Género Austrothyris Allan, 1939
Género Calloria Cooper & Lee, 1993
Género Diedrothyris Richardson, 1980
Género Dyscritosia Cooper, 1982
Género Fosteria Zezina, 1980
Género Gyrothyris Thomson, 1918
Género Jaffaia Thomson, 1927
Genero Magasella Dall, 1870
Género Magella Thomson, 1915
Género Magellania Bayle, 1880
Género Neothyris Douvillé, 1879
Género Pachymagas |hering, 1903
Género Stethothyris Thomson, 1918
Género Syntomaria Cooper, 1982
Género Terebratella d’Orbigny, 1847
Género Victorithyris Allan, 1940
Género Waiparia Thomson, 1920

FONTE- RICHARDSON (1994)

Neste contexto, um ponto relevante, e que afeta sobremaneira os resultados
finais deste projeto, diz respeito a situacdo atual da sistematica da Familia
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Terebratellidae, frente a revisdo recentemente apresentada (WILLIAMS et al., 2000b;
MACKINNON & LEE, no prelo), tendo como base os resultados de WILLIAMS et al. (1996).

A publicacdo do segundo volume de Treatise on Invertebrate Paleontology
(Brachiopoda), tornou parcialmente disponivel uma nova classificagdo para o Filo
Brachiopoda, apresentando apenas os taxons acima da categoria de Familia. Trouxe
como principal novidade, de interesse para o presente trabalho, a proposta da
Superfamilia Bouchardioidea (veja reprodugéo parcial no Quadro 3) ao lado de 7 outras
superfamilias, dentro da Subordem Terebratellidina (veja também MACKINNON & LEE,
no prelo). De acordo com esses dados, a Subfamilia Bouchardiinae foi elevada a
categoria de Superfamilia Bouchardioidea, e sua composi¢ao (Quadro 3) reafirma a
presenga de Malleia, como proposto por RICHARDSON (1973b), além de incluir
Australiarcula, anteriormente um Anakineticinae (Quadro 2; veja também RICHARDSON,
1994).

QUADRO 3- SUPERFAMILIAS ATRIBUIDAS A
SUPERORDEM TEREBRATELLIDINA COM
DETALHE PARA A COMPOSICAO DA
SUPERFAMILIA BOUCHARDIOIDEA

Ordem Terebratulida
Superordem Terebratellidina
Superfamilia Zeillerioidea
Superfamilia Kingenoidea
Superfamilia Laquoidea
Superfamilia Megathyridoidea
Superfamilia Platidioidea
Superfamilia Kraussinoidea
Superfamilia Terebratelloidea
Superfamilia Bouchardioidea
Familia Bouchardiidae Allan, 1940
Género Australiarcula Elliott, 1960
Género Bouchardia Davidson, 1850
Género Bouchardiella Doello-Jurado, 1922
Género Malleia Thomson, 1927
Género Neobouchardia Thomson, 1927

FONTE- MACKINNON & LEE (NO PRELO)

Desta maneira, nota-se claramente um conflito entre a classificacdo de
RICHARDSON (1994), ponto de partida do presente projeto, € a nova proposta de
MACKINNON & LEE (no prelo). No entanto, € importante notar que os procedimentos da

10
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analise cladistica aqui proposta ndo serdo afetados de maneira decisiva por essas

mudancas, uma vez que 0s taxons empregados (taxons terminais) correspondem a
géneros efou espécies, € no a categorias taxondmicas mais abrangentes, de maneira
gue, independentemente da classificacdo adotada, permanecem validos. No entante,
ao final da analise os resultados serdo interpretados e, af sim, confrontados com as
propostas de classificagéo existentes. E neste ponto que as recentes modificacdes,
trazidas pela literatura, poderao ter algum efeito. De qualquer forma, informagdes sobre
a composicao das demais superfamilias da Subordem Terebratellidina ainda nao estéc
disponiveis, dificultando a escolha de taxons para compor 0 grupo externo da presente

analise, tendo como base esta nova classificagéo.
- Morfologia

A origem da Familia Terebratellidae (sensu RICHARDSON, 1894) tem sido objeto
de investigacdo, desde o inicio do século XX, e dados mais recentes (e.g.,
RICHARDSON, 1973a, 1973b, 1994) sugerem uma origem ainda durante a existéncia do
Gondwana. Por sua vez, inUmeros aspectos da biologia (i.e., morfologia, ecologia,
distribuicdo) dos Brachiopoda encontram-se bem estabelecidos na literatura, estando
reunidos, em grande parte, em 8 importantes publicacdes (WILLIAMS ef af., 1965, 1997c;
RubwiIck, 1970; DUTRO & BOARDMAN, 1981; MACKINNON et a/., 1991; JAMES et al., 1992;
COOPER & JiN, 1996; SAvAzzi, 1999). Muitas vezes, os Terebratellidae sfo utilizados
como modelo em uma serie de abordagens (e.9., microestrutura, morfologia funcional,
fisiclogia) tratando de estruturas particulares da anatomia dos braquiopodes, tais como
pedicuto (RICHARDSON, 1979; RICHARDSON & WATSON, 1975a, 1975b; MACKAY &
HeEwITT, 1978; RICHARDSON, 1981b, 1981c¢c, 1987), musculatura (RICHARDSON &
WATSON, 1975a, 1975b; THAYER, 1975; RICHARDSON, 1987), pontuagdes da concha
{THAYER, 1986; PECK et al., 1986), entre outras. Para o presente projeto, foram de
especial interesse as informagdes morfolégicas apresentadas ha segiéncia de
trabalhos realizados por J. R. Richardson, a partir da década de 1970 (e.g.,
RICHARDSON, 1973a, 1973b, 1975a, 1975b, 1979, 1987, 1991, 1994, 1997a, 1997b).

Por exemplo, alguns estudos morfologicos sobre o pediculo {RICHARDSON &
WATSON, 1975a, 1975b; MACKAY & HEWITT, 1978; RICHARDSON, 1979, 1981b, 1987) ¢
musculatura associada (RICHARDSON & WATSON, 1975a, 1975b; THAYER, 1975;
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RICHARDSON, 1987) dos Terebratellidae, procuram estabelecer a correlacéo entre essas
estruturas e o habito de vida dos organismos. Nesse campo, o estudo de
Anakineticinae viventes (veja em RICHARDSON, 1984, 1987, 1991) forneceu uma nova
visao sobre a estrutura e sua fungdo, confirmando sua variabilidade e estreita relacéo
com o substrato. No entanto, essa visao contrariava idéias, ha muito estabelecidas, de
gue a presenca e dimens&o de um fordmen estariam relacionadas, respectivamente, a
um pediculo para fixagdo permanente e ao tamanho e for¢a do pediculo (RICHARDSON,
1979, 1981b, 1981c¢).

- Ecologia

Importantes  avangos sobre o0 conhecimento  (paleo)ecolégico  dos
Rhynchoneliiformea foram registrados, sobretudo nas ultimas trés décadas, com base
no estudo dos Terebratellidae (RICHARDSON, 1975b, 1979, 1981a, 1981h, 1981c, 1984,
1987, 1991, 1994, 1997a; RICHARDSON & WATSON, 1975a, 1975b). Em geral, o aspecto
que recebeu maior atencéo dos pesquisadores foi o estabelecimento da correta relacéo
entre a morfologia do pediculo, sua musculatura associada (RICHARDSON & WATSON,
1975a, 1975b; THAYER, 1975, MACKAY & HEwWITT, 1978; RICHARDSON, 1979, 1981b,
1981c, 1987, WiLLiams et al, 1997c), e o habito de vida desses organismos (e.g.,
pediculos musculosos, inertes e transitivos). Nessa abordagem merecem destaque 0s
trabalhos de descricdo de géneros viventes de Anakineticinae (RICHARDSON, 1984,
1987, 1991), evidenciando a ampla variabilidade do pedicuio e confirmando sua
astreita relagdoc com o substrato, contrapondo-se as idéias predominantes até entdo
(veja RICHARDSON, 1979, 1981b, 1981c). O reconhecimento dessa relagdo tem
importantes implicacdes nos estudos biogeograficos e paleoecoldgicos, visto que a
distribuico dos taxons é governada pela capacidade particular de cada taxon colonizar
08 substratos (RICHARDSON, 1981c, 1897a, 1997b).

Qutro aspecto decorrente das interagdes ecologicas entre organismos e
substrato € a ocorréncia de possiveis homeomorfias (RICHARDSON, 1994). Foram
investigadas populagbes de braquidpodes atuais com diferentes graus de
aspecializacdo em relacdo ao substrato ou modo de vida, ficando evidente a
similaridade da resposta morfologica as pressGes ambientais semelhantes
(RicCHARDSON, 1994, 1997a). Segundo RICHARDSON (1981c), 3 géneros de

12
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Bouchardiinae apresentam diferentes habitos de vida, sendo que Neobouchardia seria
de vida livre, Bouchardia de vida livre e movel, e Malleia uma forma fixada através de
pediculo muscular. Ja os Anakineticinae sdo interpretados como sendo de vida livre,
especializados para vida em sedimentos grossos (“briozoan sands”), utilizando ©
pediculo apenas para manter a posi¢do junto ao substrato. Esse grupo apresenta
conchas com grande espessamento posterior, originado, provaveimente, em resposta a
perda da funcdo fixadora do pediculo, e atuando como um estabilizador da concha no
substrato (RICHARDSON, 1994; BRUNTON, 1996). Segundo RICHARDSON (1994), esse
modo de vida parece ser compartilhado com alguns Bouchardiinae (veja também
BRUNTON, 1996), sendo notavel a similaridade morfolégica entre este grupo e os
Anakineticinae. De outro lado, os Terebratellinae s&o mais variados morfologicamente,
refletindo a adogéo de estilos de vida mais diversificados, sobretudo ligados ao habite
fixador (RICHARDSON, 1981c¢).

informacdes (palec)ecoldgicas para o género Bouchardia sdo, de maneira geral,
escassas. Nos trabalhos realizados com as espécies fésseis nenhuma especulacéo e
feita sobre o modo e ambiente de vida dos taxons, ficando restritos aos aspectos
morfolégicos (veja, por exemplo, IHERING, 1897, 1903, 1907; LEvY, 1964, RICHARDSON,
1973b; MANCERIDO & GRIFFIN, 1988). A ecologia de Bouchardia rosea foi inicialmente
abordada por Tommasl (1970a), contribuindo para o conhecimento autoecoldgico da
espécie. Segundo esse autor, Bouchardia rosea ocorreria principalmente na plataforma
continental e areas costeiras, em profundidades entre 18 e 26 metros, sobre fundos de
areia média a grossa e cascalho bioclastico, além de informacdes a respeito da
salinidade e temperatura. Apesar de ser bastante incompleto e desatualizado
(KOWALEWSKI ef al., 2002, mais comentarios no item 6.5.4.), foi durante quase trinta
anos o que existia de informacgdo ecolbgica para a espécie, influenciando investigacdes
posteriores, como de MANCERIDO & GRIFFIN {1988). Nas recentes contribui¢des trazidas
por KOwALEWSKI et al. (2002) e SIMOES et al. (2004), o contexto ecoldgico de
Bouchardia rosea foi atualizado e complementado, sobretudo as informagdes sobre
distribuicdo espacial e batimétrica e possiveis relagcdes com zonas de ressurgéncia na

quebra da plataforma continental (veja ltem 6.5.4. para comentarios adicionais).
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3.2. A APLICAGAO DA METODOLOGIA CLADISTICA NA INVESTIGACAO DAS RELAGOES DE
PARENTESCO ENTRE GRUPOS DE BRAQUIOPODES FOSSEIS E VIVENTES
3.2.1. A integracdo entre Cladistica e Paleontologia

O impacto do método cladistico na sistematica € considerado profundo e
benéfico, tendo fornecido as bases racionais para uma classificacdo, acessando,
objetivamente, a distribuicdo dos caracteres, e afastando as abordagens um tanto
subjetivas e autoritarias do passado (FORTEY, 1990). Atualmente, a idéia de que &
taxonomia deva ser filogenética, ou seja, os taxons propostos devam pertencer a
grupos monofiléticos, é amplamente aceita, seja em nivel especifico ou supra-
especifico (DE QUEIROZ & GAUTHIER, 1990, 1992, 1994; CANTINO & DE QUEIR0Z, 2000,
BROCHU & SUMRALL, 2001).

Mas qual papel cabe aos fosseis nessa perspectiva, levando-se em conta o
carater, muitas vezes, fragmentdrioc do seu registro? E importante que se tenha em
mente que os taxons fosseis, por serem mais antigos, retém muitos estados
plesiomaérficos néo vistos nos taxons viventes (DOYLE & DONOGHUE, 1987, GAUTHIER et
al., 1988; DONOGHUE et al., 1989; HUELSENBECK, 1991; WIENS, 2003) e, também, porque
séo freqlentemente incompletos, significando que muitos estados nac possam ser
determinados para muitos caracteres (WieNs, 2003), o que lhes confere uma
caracteristica notavelmente incompleta. Por isso, os dados paleontolégicos pareciam
n&do desempenhar um papel significativo na reconstrugdo de filogenias de taxons
viventes, apenas conferindo incerteza as reconstrugdes filogeneticas (HENNIG, 1966;
NELSON & PLATNICK, 1981; PATTERSON, 1981, 1982; SMITH, 1984, 1994). Consideram-se
as definicdes de homologia como sendo as bases da analise filogenética mas, contudo,
n&o podem ser avaliadas para partes de organismos que séo desconhecidas. De fato,
para os cladistas de padréo (sensu FORTEY, 1990), mais interessados nas relagbes
entre organismos vivos, 0s fdsseis contribuiriam, principalmente, na determinag&o da
idade dos grupos, discussdes paleobiogeogréficas e, quando muito, na polarizagéo dos
caracteres (HENNIG, 1966; FORTEY, 1990; SmitH, 1984). Atualmente, esse carater
incompleto dos taxons fésseis traz muita auséncia de informagdes (i.e., missing data)
para a analise, sendo amplamente considerado como o obstaculo mais significativo na
reconstrucdo de suas relagdes (DONOGHUE ef a/., 1989, HUELSENBECK, 1991, WIENS,
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2003) e fortalecendo as duvidas sobre a utilidade dos fésseis em analises filogenéticas
com outros grupos de taxons viventes (PATTERSON, 1981; Ax, 1987, WIENS, 2003).

Por outro lado, hovos esforcos conceituais @ metodoidgicos (testes empiricos e
de simulacéo) tentaram definir melhor o papel das informagbes paleontolégicas nas
abordagens cladisticas, visando sempre a utilizacdo de todas as evidéncias existentes
{SMITH, 1994), tanto para taxons quanto para caracteres, resuitando em hipéteses de
relacdes mais fortemente corroboradas (KLUEGE, 1989; NiXON & CARPENTER, 1996a,
1996b; KEARNEY & CLARK, 2003). Estudos sobre o problema de como os taxons e
caracteres incompletos afetam as andlises filogenéticas tém demonstrado que,
dependendo das circunsténcias em que sdo empregados, eles podem meihorar ou
piorar a acuracia das analises (e.g., HUELSENBECK, 1991, WIENS & REEDER, 1995,
WIENS, 1998, 2003; KEARNEY & CLARK, 2003; NORELL & WHEELER, 2003). Estudos de
simulacdo indicam que aumentando o nimero de caracteres (HUELSENBECK & HiLLIS,
1993; HiLLIS et al., 1994, HUELSENBECK, 1995; WIENS & SERVEDIO, 1998) ou de taxons
(GRAYBEAL, 1998 HiLLis, 1998; RANNALA et al., 1998; WIENS, 1988), independente de
serem completos ou ndo, pode haver melhora nos resultados filogenéticos (WIENS,
2003).

Como resultado dos esforcos, os fosseis revestiram-se de grande importancia na
determinacdo acurada das relacSes de parentesco dos diferentes grupos de
organismos e na compreensdo da evolucdo de caracteres (GAUTHIER ef al., 1988,
DoNOGHUE ef al., 1989; NOVACEK, 1992a, 1992b; WILSON, 1992; SMITH, 1994), isso
porque sdo portadores de importantes informagdes sobre caracteres e combinagbes
anicas de caracteres (CRANE, 1985; GAUTHIER et al., 1988, RAMSKOLD & WERDELIN,
1991; SiDpALL, 1998; KEARNEY & CLARK, 2003). Séo, ainda, essenciais na reconstrugac
de padrbes evolutivos e paleobiogeograficos, embora tais padrbes ndo possam ser
obtidos diretamente do registro, muitas vezes imperfeito e incompleto (FORTEY, 1990;
SMITH, 1994).

A adicdo de fosseis aos estudos cladisticos fornece uma amostragem mais
densa dos caracteres morfologicos do clado, aumentando as chances de
reconhecimento de homoplasias nos ramos terminais e de se chegar a uma topologia
correta (SMITH, 1994). De fato, filogenias s&o testadas, e se tornam mais robustas, com
o aumento do numero de caracteres filogeneticamente informativos utilizados. O

patencial dos fosseis para oferecerem acesso a novos caracteres € reconhecidamente
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limitado quando comparado ao de caracteres bioquimicos e geneticos disponivel para
taxons viventes. Por esse motivo os fosseis sempre terdo um papel subordinado na
determinacao de relacdes filogenéticas. Contudo, eles tém auxiliado muitos cladistas
evolutivos no estabelecimento das relagbes de parentesco de diversos grupos
{(sobretudo invertebrados e vertebrados), apresentando boa correlagéo entre o que é
expresso pelo cladograma e o que é expresso pelas rochas, auxiliando na construgéo
de arvores filogenéticas (FORTEY, 1990; SmiTH, 1994, 2002; SIDDALL, 1998 ALROY,
2002: FisHER et al., 2002; WAGNER, 2002) e demonstrando que a evolug@o dos
organismos {mesmo o0s extintos) pode ser, em grande parte, recuperada com sucesso
e, portanto, interpretada filogeneticamente através da analise cladistica (para a classe
Bivalvia veja, por exemplo, HEANEY, 1995, WALLER, 1978, 1998, SCHNEIDER, 1992,
1995, 1998a, 1998b; ROOPNARINE, 1996; SIMOES ef al., 1997, SCHNEIDER & FOIGHIL,
1998; MELLO ef al., 1998, ANELLI, 1999; MELLO, 1999, CAMPBELL, 2002; GIRIBET &
VWHEELER, 2002).

3.2.2. Panorama cladistico do Filo Brachiopoda

Na década de 1950, enquanto a comunidade cientifica comegava a vivenciar e
debater os conceitos da sistematica filogenética, apresentados por HENNIG {1950), as
classificacdes existentes para os braquidpodes (e.g., BEECHER, 1891, 1895, THOMSON,
1927) e suas bases morfolégicas, eram revistas, sendo complementadas ou
substituidas por novas propostas (MUR-WooD, 1955; WILLIAMS, 1956). A década
seguinte marca o surgimento de novas classificagbes (SARYTCHEVA et al, 1960;
WiLLIAMS & ROWELL, 1985) gue, embora sintetizassem todas as recentes
consideracgbes, ndo apresentavam, ainda, qualquer embasamento cladistico (WILLIAMS
et al., 2000a). As primeiras investigacbes para o grupo, valendo-se do meétodo
cladistico, foram feitas pelo préprio HENNIG (1966; p. 145-154) para braquiopodes
viventes, numa tentativa de integrar a classificagéo existente, com base na articulagéo
das valvas, com uma que refletisse os amplos caminhos evolutivos dos braquiopodes
(WILLIAMS ef al., 2000a). Como resultado, os Craniidae (braguiopodes inarticulados de
concha calcdria) seriam mais proximos dos Rhynchonelliformea do que de outros
grupos de inarticulados de concha fosfatica (e.g., Linguliformea), concordando com
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proposta anterior de JOPE (1965), feita com base em observagtes sobre a bioguimica
da concha.

De 14 para ¢d, a abordagem cladistica tem sido empregada, no estudo das
relagbes de parentesco entre diferentes grupos do Filo Brachiopoda, sobretudo a partir
de meados da década de 1980 (e.g., ROwEeLL, 1981a, 1981b, 1982; GORJANSKY &
Popov, 1986; CARLSON, 1990, 1994, 1995, HOLMER, 1991; NIELSEN, 1991; Porov et al.,
1993 BASSET ef al., 1994; HOLMER et al., 1995, WiLLIAMS ef al., 1996, 1997a, 1997b,
2000a, 2000b: ANELLI, 1999; JAECKS & CARLSON, 2001; LEIGHTON & MAPLES, 2002). O
problema inicialmente considerado por HENNIG (1966), ou seja, a disputa sobre as
afinidades dos Craniidae, com evidentes implicagdes no monofiletismo do Filo
Brachiopoda, constitui, ainda hoje, um desafio a utilizagdo de um Unico carater (i.e.,
articulagdo da concha) para definir os niveis hierarquicos mais altos dentro de um
grupo, que tem uma genealogia bem documentada e que se estende por todo ©
Fanerozdico (WiLLIAMS ef al., 2000a).

A despeito de recentes progressos, contudo, incluindo o uso da biologia
molecular, a taxonomia e sistematica dos braquidpodes constituem, ainda, matérias de
grande debate na literatura (e.g., MACKINNON et al., 1991; RICHARDSON, 1994, BRUNTON
et al., 1995, 1996: HOLMER ef al., 1995, BRUNTON, 1996; COOPER & JIN, 1996, LOGAN et
al., 1997, LUTER & BARTOLOMAEUS, 1997; WiLLIaMS ef al., 1997a, 1997b, 1998a, 1998b,
2000b; COHEN ef al, 1998a, 1998b; COHEN, 2000z, 2000b; ENDO, 2001; SAITO & ENDO,
2001; HOLMER, 2001; MALLATT & WINCHELL, 2002; NIELSEN, 2002; PRUD'HOMME et al.,
2002). As recorrentes investidas nessa questéo, sobretudo a partir dos trabalhos de
CARLSON (1990, 1995; veja também Porov et al., 1993, BASSET et al,, 1994, HOLMER et
al, 1995), produziram intensos debates sobre o monofiletismo dos Brachiopoda,
culminando na sintese apresentada por WiLLIAMS et al. (1996), e adotada na mais
recente revisdo do Treatise on Invertebrate Paleontology (Brachiopoda) (WILLIAMS et
al., 2000b).

A analise dos trabalhos com abordagem cladistica, realizados para grupos de
braquidpodes, permite destacar alguns aspectos, tais como: a) o baixo numero de
investigacdes cladisticas com braquidpodes fésseis, b) o carater amplo das
investigagdes, tratando, na maioria das vezes, do filo ou categorias taxondmicas acima
de familia, e ¢) o grande ndmero de caracteres relacionados as partes moles dos

taxons, inacessiveis nas analises de exemplares fésseis. O nimero relativamente baixo
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de estudos cladisticos com braquidpodes fosseis parece encontrar explicacéo na idéia,
largamente difundida na Paleontologia, de que alguns grupos de invertebrados, tais
como os bivalves, ndo apresentam caracteres suficientes para serem investigados sob
a otica cladistica (SKELTON et al, 1990; SKELTON & BENTON, 1993; para opiniao
contraria veja HEANEY, 1995). No estudo evolutivo da Superfamilia Spiriferoidea, ANELL
(1999) identifica tais dificuldades no estudo do grupo, as guais estariam relacionadas,
provavelmente, ao alto indice de homoplasia, grande variagdo intraespecifica e
auséncia de sinapomorfias, por perda das partes moles. Contudo, estudos
rigorosamente cladisticos realizados para a Classe Bivalvia, utilizando apenas dados
de exemplares fosseis (e.g., SIMOES et al., 1997; MELLO et al, 1998; ANELL, 1999,
MELLO, 1999) ou sua combinagdo com espécimes viventes (e.g., WALLER, 1978, 1998;
SCHNEIDER, 1992, 1995; ROOPNARINE, 1996), parecem indicar que tais dificuldades nao
s&o, primariamente, decorrentes da perda das partes moles nos diferentes grupos de
invertebrados., Esta constatagdo sugere, particularmente no caso de grupos de
Rhynchonelliformea, que as dificuldades na analise estdo mais ligadas ao
compartamento tafonémico proprio de suas conchas, que permanecem fechadas apds
a morte do animal e decomposicdo dos tecidos mole, dificultando 0 acesso as feigbes
morfoldgicas internas e, conseguentemente, restringindo o volume de informagao

disponivel.
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4. MATERIAIS E METODOS
4.1. OBTENQFKO E ORGANIZA(;ﬁO DO MATERIAL ANALISADO

O material analisado é representado, sobretudo, pelos espécimes da Colegéo
de Braquiopodes Cenozdicos do Laboratério de Paleozoologia Evolutiva
(IBB/UNESP), que relne uma grande quantidade de Rhynchonelliformea fosseis,

subfosseis e viventes,

4.1.1. Obtenc¢do de espécimes no litoral brasileiro

As coletas para obtencéo dos espéecimes foram coordenadas pelos professores
Dr. Adilson Fransozo (Nucleo de Estudos de Biologia, Ecologia e Cultivo de
Crustaceos/NEBECC, IBB-UNESP) e Dr. Marcello Guimardes Simdes (Laboratdrio de
Paleozoologia Evolutiva, IBB-UNESP), entre os anos de 1998 e 2002, contando com a
colaborago de outros pesquisadores e alunos de pos-graduagéo do Programa de Pos-
graduagédo do Instituto de Geociéncias, USP. As coletas foram realizadas,
pbrimariamente, como parte dos esforcos para obtencdo de material para estudos
tafondmicos, geocronoldgicos e paleoecolbgicos, desenvolvidos no Laboratério de
Paleozoologia Evolutiva (IBB/UNESP) em colaboragdo com pesquisadores de Virginia
Polytechnic institute and State University (Blacksburg, USA). Inicialmente, foram
amostradas as areas nas quais os braquidpodes sdo sabidamente mais freqlentes, no
litoral de Ubatuba, SP (‘Estac&o 2’ de MANTELATTO & FRANSOZO, 1999; Figura 1a) e ltha
Grande, RJ (estagdes de coleta de Tommasi, 1970a, Figura 1bj.

Em adic8o, espécimes de Bouchardia rosea, obtidas durante o Projeto REVIZEE
{Programa de Avaliacdo do Potencial Sustentavel dos Recursos Vivos da Zona
Feconbmica Exclusiva Brasileira/Score SuifBentos), através de 2 cruzeiros
oceanograficos (Navio Oceanografico Prof. W. Besnard) nas costas dos estados de
S&o Paulo, Espirito Santo, Rio de Janeiro e Parang, entre 1997 e 1998, foram também
examinados. Uma sintese das estacbes de coleta e a lista taxondmica dos
braquidpodes obtidos aparecem em KOWALEWSK! et al. (2002) e SIMOES et al. (2004).

Uma lista com informagdes adicionais sobre 0s exemplares de Bouchardia rosea

examinados é apresentada ao final deste documento (Anexo 1).
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Figura 1- Localizagéo dos pontos de coleta de Bouchardia rosea no litoral dos estados de Séo
Paulo (A) e Rio de Janeiro (B). Em A, pontos de coleta na regido de Ubatuba (pontos
Il e IV, segundo MANTELLATO & FRANSOZO, 1999); em B, na regido de llha Grande
onde, segundo ToMmAsI (1970), conchas de Bouchardia rosea séo frequentes. O
ponto mais ao sul, a partir da ilha, corresponde a estagdo 304 de TOMMASI (1970)
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4.1,.2. Exame de cole¢des cientificas

Apods consulta bibliografica e contato com pesquisadores para localizagdo dos
exemplares de interesse para o presente projeto, foram realizadas visitas a colegbes,
no Brasil e no exterior, bem como empréstimo de material de colegbes do exterior.
Foram examinados espécimes das colecdes cientificas e didaticas do Instituto de
Geociéncias-USP (Sao Paulo), Museu Nacional (Rio de Janeiro), Museo Argentino de
Ciencias Naturales (Buenos Aires, Argentina), Museo de Ciencias Naturales de La
Plata (Argentina), Universidade de la Republica/INGEPA (Montevidéo, Uruguai),
Southern Australian Museum (Adelaide, Australia) e University of Otago (Otago, Nova
Zelandia). Uma lista com os exemplares examinados, e informacdes adicionais, é

apresentada no final deste documento (Anexo 1.

4.1.3. Contexto geoldgico das ocorréncias fossiliferas dos Bouchardiinae

analisados

Com o intuito de complementar as informagdes fornecidas sobre os
Bouchardiinae analisados neste estudo, serdo comentados, a seguir, 0s contextos
geologicos de suas ocorréncias, embora nem sempre de maneira completa, devido a
auséncia de tais informagbes quer sejam no registro do material examinado ou nos
artigos cientificos, o que denuncia o conhecimento estratigrafico ainda incipiente para o
grupo.

Espécimes de Bouchardiella patagonica e Bouchardiella jorgensis s&o
provenientes de afloramentos nas proximidades do Golfo de San Jorge (Figura 2), na
Argentina, a primeira espécie pouco ao norte do Pico Salamanca, sul da provincia de
Chubut, e a outra em Punta Casa Mayor, norte da provincia de Santa Cruz. Emborg
localidades distintas, os sedimentos teriam sido depositados durante o Neocretaceo-
Paleoceno (DOELLO-JURADO, 1922; ELLIOTT, 1952; LEVY, 1964). Contudo, n&o existem
informacgdes litoldgicas e estratigraficas adicionais, na literatura consultada. FURQUE &
CAMACHO (1949) apontam a existéncia de conchas de Bouchardiella patagonica nos
sedimentos da Formacdo Rio Bueno, a mesma que contém conchas de Bouchardia
exigua, na Terra do Fogo, embora em afloramentos distintos. J& Bouchardiella cretacea
& encontrada em depdsitos, também do Neocretaceo, que afloram no oeste australiano
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(Figura 2) (ELuioTT, 1952; CRAIG, 1999a). Na Bacia de Perth, ocorre na unidade
denominada Gingin Chalk, caracterizada por calcarios porosos, de granulagéo fina, cor
branca, friaveis e ricamente fossiliferos (e.g., equinoides, bivalves, braquiépodes)
(CRAIG, 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 calcérios finos, mais porosos, na base, e rica em fosseis (e.g.,
crindides, bivalves, braquidpodes); e b) Formacgao Miria, onde predominam calcarenitos
de coloragéo creme, com rica fauna de invertebrados (e.g., braquiépodes, gastropodes,
amonoides) e vertebrados (e.g., terdpodes, pterossauros) (CRAIG, 1999a, 2000).
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Figura 2- Localizagdo das principais ocorréncias de Bouchardiinae e Anakineticinae
(fosseis e viventes), grupos tipicos do hemisfério sul. Fonte: IHERING (1897),
DOELLO-JURADO (1922), ALLAN (1940a, 1940b), FURQUE & CAMACHO (1949),
ELLIOTT (1952), MARTINS (1952), LEVY (1964), RICHARDSON (1973b, 1987,
1991, 1994), MANCENIDO & GRIFFIN (1988), MALUMIAN (1990), CONCHEYRO
(1991), MACKINNON et al. (1993), MARTINEZ (1994), CRAIG (1999), CAMACHO et
al. (2000), KOwWALEWSKI et al. (2002) e SIMOES et al. (2004)
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Sobre o género Bouchardia, a espécie mais antiga, Bouchardia conspicua, é
ancontrada em afloramentos da parte superior das formagdes Calarate e Mata Amarilla,
depositadas durante o Paleoceno. Seus sedimentos caracterizam-se por uma sucessao
de arenitos médios, carbondticos, levemente fridveis e cinza-esverdeados, aflorantes
na provincia de Santa Cruz, Argentina (Figura 2) (FERUGLIO, 1949, MANCENIDO &
GRIFFIN, 1988; CAMACHO ef al., 2000).

Os exemplares de Bouchardia exigua citados pela literatura foram descritos para
os estratos da Formagéo Rio Bueno, do Paleoceno da Terra do Fogo, na Argenting
(Figura 2) (FURQUE & CAMACHO, 1949; MANCENIDO & GRIFFIN, 1988). Esses sedimentos
correspondem & uma intercalacdo de calcarios, por vezes arenosos, branco-
amarelados, ricos em fosseis (e.g., equinodermes, braquicpodes, coquinas de
bivalves), além de pelitos arenosos, verde-azulados, fridveis e com raros fosseis, ¢
arenitos finos, por vezes argilosos, cinzas, verdes ou azuis, com algumas
sstratificacdes, podendo apresentar, dependendo da localizag8o na secéo, lentes
arenito-argilosas ou concregdes (FURQUE & CAMACHO, 1949}

Os espécimes de Bouchardia zifteli séo provenientes das regides de San Julian
e Manantial Salado, provincia de Santa Cruz, na Argentina (Figura 2), ocorrendo em
sedimentos das formacdes Patagonia (Membro San Julian) e Man Aike (Perfil Cerro
Fortaleza e Cerro Castillo), do Eoceno medioffinal (IHERING, 1897, MANCENIDO &
GRIFFIN, 1988; MALUMIAN, 1990; CoONCHEYRO, 1991; CAmMAcCHO ef af, 2000}
Litologicamente semelhantes, as duas formacgbes apresentam arenitos de
granulometria variavel sendo que, nas porgbes superiores das secgles, podem ser
encontrados espessos pacotes conglomeraticos, com coquinas intercaladas, de
coloracéo amarelo-esverdeada e estratificagdes cruzadas. Ja nos niveis inferiores s&o
freqlientes as intercalagbes com argilitos e horizontes glauconiticos. Alem de conchas
de braguidpodes estdo presentes fosseis de outros invertebrados (e.g., gastropodes,
bivalves), restos vegetais e bioturbagbes. Em particular, as conchas de Bouchardia
zitteli s&o encontradas nas partes médias e inferiores das segdes, em arenitos medios
a grossos, friaveis, levemente carbonaticos e com estratificacbes plano-paralelas a
levemente cruzadas (IHERING, 1897, MANCENIDO & GRIFFIN, 1988; CAMACHO ef al,
2000). Por sua vez, MARTINS (1952) atribuiu a Bouchardia cf. zitteli a unica ocorréncia,
até onde se pdde constatar, de um Bouchardiinae fdssil em territdrio brasileiro. C

testemunho, proveniente de uma sondagem realizada em Pelotas (RS), apresentou 3
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valvas encontradas em apenas uma camada de brechas cimentadas por argila muito
solida, com 1,76m de espessura, localizada dentro de uma seqléncia de arenitos
esverdeados e argilitos. Na mesma camada foram encontrados restos de briozoarios,
pivalves e gastropodes (MARTING, 1952). Segundo o autor, a sondagem teria
atravessado sedimentos terciarios correspondentes as camadas da Formacgéo
Patagonia, aflorantes na Argentina.

Conchas de Bouchardia antarctica sdo encontradas em diversas localidades
fossiliferas na regido nordeste da ttha Seymour, na Antartica (Figura 2), em
afloramentos da Formacéo La Meseta, da parte superior do Grupo Seymour Island
depositadas, provavelmente, durante o Eoceno-Oligoceno inicial. Essa unidade é
representada por depdsitos marinhos compostos por arenitos medios a grossos,
esverdeados a cinzas, pouch consolidados a frigveis, e com intercalactes de
conglomerados (OWEN, 1980; MANCENIDO & GRIFFIN, 1988).

Neobouchardia minima ocorre (Figura 2) em uma série de depdsitos
oligocénicos na Nova Zelandia (e.g., localidades tipo de Middle Waipara e Weka Pass,
em Canterbury) e Australia (e.g., localidades de Jan Juc e Torquay, em Victoria)
{ALLAN, 1940a, 1940b; RICHARDSON, 1973b). A presenca dessa espécie foi indicada por
MACKINNON ef al. (1993) para a Nova Zelandia (llha Sul), ocorrendo em uma unidade
chamada Kokoamu Greensand, formada por arenito glauconitico, com calcérios de
granulacao fina a media, localmente seixosos, fridveis, incluindo horizontes ricos em
conchas de braquidpodes, além de rica variedade de outros fosseis (e.g., moluscos,
squindides, peixes, pinglins, cetaceos). Por fim, Malleia portlandica também é
conhecida para uma série de localidades na Australia (Figura 2) (e.g., Australia do Sui,
Victoria), onde afloram sedimentos depositados do Oligoceno ao Plioceno (ALLAN,
1940a; RICHARDSON, 1973b), embora detalhes sobre a litologia e estratigrafia dos locais
ndo constem na literatura consultada.

Exemplares de Bouchardia transplatina (10 espécimes) sdo provenientes de
concentragbes fossiliferas densamente empacotadas, a moda de cogquinas (ag
chamadas “Bouchardia beds”), com cerca de 20cm de espessura, atribuidas ao
Membro Cerro Bautista da Formagéo Camacho, do Plioceno do Uruguai (Departamento
de Coldnia, Figura 2) (FIGUEIRAS & BROGGI, 1972; DE SANTA ANA ef af., 1988; MARTINEZ,
1994). Essa unidade caracteriza-se por uma sucessdo de arenitos finos

(predominantes) a grossos, por vezes conglomeraticos ou carbonaticos, e com raras
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estruturas sedimentares (e.g., estratificag@o espinha de peixe, marcas onduladas) (DE
SANTA ANA ef al, 1988; MARTINEZ, 1994). Além de conchas de braguidpodes s&o
encontrados fosseis de outros invertebrados (e.g., gastrépodes, bivalves, briozoarios) e
vertebrados (e.g., condrictios), concentrados em camadas especificas ao longo da
secao (MARTINEZ, 1994). Na interpretacao feita por MARTINEZ {1994), esses sedimentos
880 considerados como um deposito formado por areias moveis, fornecidas por um
sistema de dunas costeiras, aguas quentes, subtropicais, sendo que os horizontes
fossiliferos, apenas formados por restos de organismos epibentdnicos e nectdnicos,
representariam a colonizagdo temporaria do fundo, durante periodos de estabilidade do
substrato. Contudo, a anélise realizada por MARTINEZ & VERDE (1992) considera que as

conchas de Bouchardia transplatina foram depositadas abruptamente.

4.1.4. Preparacdo do material

Para que pudessem ser obtidas informagdes morfolégicas com maior nitidez, ©
material obtido para estudo, quer por coleta, doac8o ou empréstimo, foi submetido a
procedimentos de triagem e preparacéo, indicados a seguir e, sempre que necessario,

respeitando-se as recomendacdes das instituicbes mantenedoras dos exemplares.

A) Triagem

O material coletado no litoral de S&o Paulo e Rio de Janeiro (veja ltem 4.1.1.),
correspondendo a sedimento fino, ricamente bioclastico, foi lavado e triado com a ajuda
de peneiras granulométricas, com malhas de diferentes medidas (de 0,062mm a 8mm),
para a eliminagao dos clastos (argila, silte e areia). Os bioclastos foram separados com
auxilio de estereomicroscépio, pingas, pincéis e estiletes, sendo formados por grande
quantidade de conchas de Bouchardia rosea, entre outros restos esqueléticos (e.g.,
espinhos de equindides, conchas de gastropodes e bivalves) Esses espécimes,
sempre mortos, varigram entre 1mm e 20mm de comprimento, & suas conchas,
articuladas ou ndo, se apresentavam em bom estado de preservacdo incluindo,
algumas vezes, a presenca de estruturas frageis como o braquidio. Apds a triagem, os
exemplares foram medidos (comprimento, largura e espessura), numerados e

devidamente acondicionados (potes plasticos ou laminas secas), compondo, assim,

[
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parte da referida colec&o cientifica (veja ltem 4.1.). Por sua vez, o material proveniente
das coletas do Projeto REVIZEE (veja ltem 4.1.1.) foi recebido ja fixado em alcool 70%

e acondicionado em frascos e ja se encontrava triado guando do inicio desse estuda.

B) Preparacgéo fisica e quimica

Tais procedimentos estdo, em grande parte, embasados em técnicas
paleontoldgicas rotineiras {e.g., MENDES, 1988; FELDMAN ef af, 1989, SMOES &
FITTIPALDI, 1992), envolvendo:

a) Preparacdo Fisica: usada para a remogdo de sedimento que preenchefrecobre

parcialmente as valvas e estruturas morfoldgicas especificas (e.g., charneira, dentes),
de exemplares fdsseis ou atuais. Foram empregados estiletes, de tamanhos variados,
pincéis, pincas e estereomicroscopio, sempre gue NEcessarios.

b) Preparacdo Quimica: um dos procedimentos foi a imers@o dos espécimes em agua

oxigenada 10 volumes, pura, para os fosseis, e diluida (20%), para os espécimes
atuais por, pelo menos, duas semanas, tendo como finalidade a retirada da matéria
organica restante (exemplares atuais) e do sedimento menos consolidado (fosseis e
atuais). Além disso, foi utilizada uma solucio de acido cloridrico 10%, para auxiliar a
retirada do sedimento carbonatico de alguns espécimes fosseis (e.g., Bouchardia

transplating}.

4.1.5. Recuperagao e registro das feigdes morfologicas

As informacoes morfolégicas recuperadas dizem respeito aguelas observadas
nas faces interna e externa de ambas as valvas dos braquiopodes. Embora existam, na
literatura, informacfes sobre as partes moles de alguns téxons analisados (e.g.,
Anakinetica cumingi, Bouchardia rosea) e, ainda, alguns dos exemplares examinados
tivessem seus tecidos e 6rgdos preservados (e.g., Anakinetica cumingi, Bouchardia
rosea), a maioria dos taxons correspondia a espécimes fosseis. Assim, visando a) uma
melhor comparacéo morfologica, b) o estabelecimento de homologias primarias e,
sobretudo, ¢) a verificacdo da hipotese apresentada (veja ltem 2), a grande maioria das

feicbes morfolbgicas analisadas e empregadas refere-se as partes duras desses
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organismos. As feicdes morfologicas de interesse foram recuperadas e registradas, de

acordo com 0s seguintes procedimentos:
A) Confeccdo de moldes e réplicas: procedimento empregado para a copia de

especimes das colecgdes visitadas, no Brasil e no exterior, e do material obtido por
empréstimo, facilitando a manipulagéo das informacdes e eliminando o risco de danos
a0s exemplares originais. Além disso, os moides/réplicas podem ser coloridos,
maximizando a visualizagdo das feicfes morfologicas e seu registro em desenhos,
fotografias ou imagens digitais. Nesta etapa, foram empregados diversos materiais
visando sempre a melhor resolug&o das feigdes morfaldgicas nos produtos finais. Para
a confeccao de moldes foram utilizados: a) argila, que apos a secagem foi pintada com
tinta nanquim; b) massa para porcelana fria, na cor preta; c¢) ‘Jeltrate™ (Material
Elastico para Impressdo, Tipo I Presa Normal), d) ‘Duplicador VIPI® (Gelatina
Duplicadora Elastica de Alta Preciséo, Extra Dura, para Fundi¢bes de Cromo Cobalito).
Para as replicas, feitas a partir dos moldes em Jeltrate™ e ‘Duplicador VIPI® foi
utilizado gesso pedra que, apos a secagem, foi pintado com tinta nanquim.

B) Registro das feicées morfolégicas: os espécimes e seus moldes/réplicas tiveram

suas feicBes morfolégicas gerais (e.g., contornos, superficies internas e externas das
valvas, estruturas morfoldgicas particulares, classes de tamanho) registradas através
de cameras fotograficas convencionais, acopladas ou n&o ao estereomicroscépio, e
camera digital acopiada ao microcomputador e ao estereomicroscopio (disponivel no
Laboratorio de Petrografia Sedimentar, IGc/USP).

C) Empreqgo de Microscopia Eletrénica de Varredura: foram realizadas sessdes de

Microscopia Eletronica de Varredura (disponivel no Centro de Microscopia Eletronica,
IBB/UNESP, e Laboratdrio de Microscopia Eletrdnica, IGe/USP), para observacgao, em
detalhe, de caracteristicas morfoldgicas externas (e.g., linhas de crescimento, foramen)
e internas (e.g., braquidio, cardinalia) de espécimes de Bouchardia transplatina e
Bouchardia rosea, nesta Ultima, incluindo exemplares em diferentes estagios
ontogenéticos. O objetivo principal foi identificar as modificagdes sofridas por estruturas
morfologicas especificas (e.g., braquidio, cardindlia) ao longo do desenvoivimento
ontogenético de Bouchardia rosea, além de caracterizar mais detalhadamente a
especie Bouchardia transplatina. As imagens obtidas foram armazenadas como

arquivos de imagens digitais.
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4.2. A METODOLOGIA CLADISTICA

No presente estudo a metodologia cladistica (HENNIG, 1950, 1966) é utilizada
como ferramenta na investigacao das relagdes de parentesco entre braquiopodes
Bouchardiinae (Familia Terebratellidae, sensy RICHARDSON, 1994). Contudo,
descricbes e comentarios sobre os conceitos e métodos empregados fogem dos
objetivos principais aqui propostas, alem de ja estarem amplamente registrados na
literatura cientifica (e.g., HENNIG, 1966; ELDREDGE & CRACRAFT, 1980; NELSON &
PLATNICK, 1981; WILEY, 1981; BROOKS ef al., 1984, AX, 1987; FOREY ef al., 1992; NIXON
& CARPENTER, 1993). O presente documento restringe-se a indicar, quando
conveniente, os parametros e decisbes adotados ao longo da analise. Quaisquer
diavidas sobre o tema poderdo ser esclarecidas através de literatura pertinente (e.g.,
AMORIM, 1997, 2002, além de inumeras referéncias bibliograficas contidas nessas

obras).

4.3. ESTRUTURACAO DO UNIVERSO DA ANALISE

A andlise cladistica aqui apresentada visa, principalmente, a definicdo das
relacOes de parentesco entre os taxons atribuidos a Subfamilia Bouchardiinae (sensu
RICHARDSON, 1994; veja, também, comentérios nos itens 3.1.2. e 3.1.3., deste
documento). Em tempo, tendo ciéncia a) das modificagdes recentemente propostas na
classificacao dos Terebratellidae e, especialmente, dos Bouchardiinae, b) dos seus
efeitos imediatos e futuros na analise cladistica proposta, e ¢) dos possiveis ajustes
sistematicos a serem realizados, optou-se por ndo adotar, de momento, a nova
classificacdo trazida por WiLLIAMS ef af. (2000a), continuando a utilizar a proposta de
RICHARDSON (1994), pelo menos até que se tenha o conhecimento completo sobre a
COMpOsicao generica e especifica das demais familias da Subordem Terebratellidina. O
Quadro 4 traz as especies atualmente atribuidas a esses géneros e que foram
adotadas como unidades taxondmicas operacionais do grupo interno da analise,
segundo o método indireto de polarizacéo dos caracteres (NELSON, 1978; MADDISON ef
al, 1984; NixoN & CARPENTER, 1993; veja também AMORIM, 1897, 2002, para mais
detalhes).
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QUADRO 4- [ESPECIES ATRIBUIDAS AOS GENEROS DA SUBFAMILIA
BOUCHARDIINAE, ESCOLHIDAS PARA COMPOR O GRUPO
INTERNO DA ANALISE, COM SUAS RESPECTIVAS IDADES

Subfamilia Bouchardiinae Allan, 1940
Género Bouchardia Davidson, 1850
. rosea (Mawe), 1823 (espécie-tipo); Pleistoceno-Holoceno
. zitteli Ihering, 1897; Eoceno-Oligoceno
. conspicua Feruglio, 1935; Neocretaceo-Paleoceno
. exigua Camacho, 1949; Paleoceno
. antarctica Buckman, 1910; Eoceno-Oligoceno
. transplatina lhering, 1907; Mioceno-Plioceno
Género Bouchardiella Doello-Jurado, 1922
B. patagonica lhering, 1903 (espécie-tipo); Neocretaceo-Paleoceno
B. jorgensis lhering, 1903; Paleoceno
B. cretacea Etheridge, 1913; Neocretaceo
Género Neobouchardia Thomson, 1927
N. minima Thomson, 1918 (espécie-tipo); Oligoceno-Mioceno
Género Malleia Thomson, 1927
M. portlandica Chapman, 1913 (espécie-tipo); Oligoceno-Plioceno

[valiusRus v Rve lvs]

FONTE- RICHARDSON (1994)

O exame da literatura cladistica que trata da utilizacdo e definicdo de grupos
externos revela um intenso debate sobre o tema (veja, por exemplo, STEVENS, 1980;
WHEELER, 1981a, 1981b, 1990; WATROUS & WHEELER, 1981; FARRIS, 1982; DONOGHUE
& CANTINO, 1984; MADDISON ef al., 1984; CLARK & CURRAN, 1986; Mool, 1989; SMITH,
1992; HANKEN, 1993; NIXON & CARPENTER, 1993; TRUEMAN, 1996; MILINKOVITCH et al.,
1996; BRYANT, 2001; WAGNER, 2001). A escolha de um grupo externo néo se da de
maneira aleatéria e sua composi¢do influenciara a polarizagdo dos caracteres e
enraizamento do cladograma (NiXoN & CARPENTER, 1993). Esses autores sugerem que
seja selecionado um ou mais taxons tendo como critério o compartiihamento de
sinapomorfias mais inclusivas com o grupo interno sendo que, quanto mais grupos
externos, melhores serdo as inferéncias cladisticas. Contudo, nao ha garantia que um
grupo externo em particular, ou um determinado nimero de taxons, ira assegurar a
inferéncia mais correta. De qualquer forma, se néo for possivel identificar sinapomorfias
mais inclusivas, classificagbes prévias ou mesmo semelhanga entre os taxons podem
ser usados na selegado (NIXON & CARPENTER, 1993).

Sobre a escolha de taxons para compor o grupo externo, MACKINNON

(informagao pessoal, 2001) comentou que: “...Choosing an outgroup for cladistic
analysis of the Bouchardioidea (aqui ja utilizando a classificagdo mais recente de

MACKINNON & LEE, no prelo) will not be easy... In my view the most likely outgroup is the
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Laqueoidea... My reason for this is that early in ontogeny many Laqueoidea are
characterized by the development of septal flanges which also occur in at least some
Bouchardioidea. One problem, however, is that all Laqueoidea have dental plates
whereas, as far as | can establish, dental plates are absent from Bouchardioidea.”
Contudo, informac¢des ontogenéticas obtidas para Bouchardia rosea (veja ltem 6.3.) e
dados adicionais de literatura (e.g., RICHARDSON, 1973b, 1991, 1994; BRUNTON, 1996)
ndo confirmam essas suspeitas. Dessa forma, optou-se por selecionar como grupo
externo da presente analise a Subfamilia Anakineticinae, como definida por
RICHARDSON (1994) (Quadro 5).

QUADRO 5- TAXONS (APENAS ESPECIES-TIPO) DA SUBFAMILIA ANAKINETICINAE
SELECIONADOS PARA COMPOR O GRUPO EXTERNO, E SUAS
RESPECTIVAS IDADES

Familia Terebratellidae King, 1850
Subfamilia Anakineticinae Richardson, 1991

Género Adnatida Richardson, 1991

A. deformis (Tate), 1880; Eoceno
Género Anakinetica Richardson, 1987

A. cumingi (Davidson), 1852; Recente

Género Aliquantula Richardson, 1991

A. insolita (Tate), 1880; Eoceno
Género Australiarcula Elliott, 1959

A. artesiana Elliott, 1960; Eocretaceo

Género Elderra Richardson, 1991

E. toorlooensis Richardson, 1991; Mioceno
Género Magadina Thomson, 1915

M. browni Thomson, 1915; Mioceno
Género Magadinella Thomson, 1915

M. woodsiana Tate, 1880; Oligoceno-Mioceno
Género Parakinetica Richardson, 1987

P. stewarti Richardson, 1987; Recente
Género Pilkena Richardson, 1991

P. compressa Richardson, 1991; Oligoceno
Género Pirothyris Thomson, 1927

P. vercoi Blochmann, 1910; Recente
Género Rhizothyris Thomson, 1915

R. rhizoida (Hutton), 1905; Oligoceno inicial-Mioceno médio

FONTE- RICHARDSON (1987, 1991, 1994)

Para isso levou-se em conta a) uma possivel proximidade filogenética com o
grupo interno, sugerida por esquemas de classificagdo prévios (RICHARDSON, 1973b,
1991, 1994), embora sem qualquer embasamento cladistico (veja comentarios no ltem
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3.1.3.), b) o fato de que alguns dos taxons selecionados (e.g., Anakinetica cumingi)
terem sido relacionados a géneros/espécies de Bouchardiinae, como comentado a
seguir, £) a divida no posicionamento de Ausiraliarcu/a entre Bouchardiinae e
Anakineticinae, como apontada pelas classificacdes existentes (i.e., RICHARDSON, 1991,
1994; MACKINNON & LEE, na prelo), e d) a melhor representatividade morfologica
desses taxons na literatura, quando comparados com ouiros grupos iniciaimente
cogitados (e.g., Terebratellinae). Vale ressaltar, ainda, que foram utilizados todos os
géneros atribuidos a subfamilia (RICHARDSON, 1991, 1994), representados por suas
especies-tipo.

A presenca de algumas caracteristicas morfologicas (e.g., bico, septo e
braquidio) indicaria, segundo THOMSON (1918, 1927), um possivel estoque ancestral
comum a Magellania, Bouchardia e dois Anakineticinae, Magadina e Rhizothyris. A
especie Bouchardiella cretacea foi comparada a Anakinelica curningi por ETHERIDGE
{1913), mas sua confirmac&o no género Bouchardiella foi feita por ELLIOTT (1952).
Desde entdo, comparacOes entre Anakinetica e Bouchardia tém sido constantes
(RICHARDSON & WATSON, 1975a, 1975b; MACKINNON, 1987; RICHARDSON, 1987, 1991,
1994; BRUNTON, 1996) devido, sobretudo, as caracteristicas morfologicas
compartithadas (e.g., espessamento posterior da concha, for@men, musculatura,
pediculo) por suas especies-tipo, Anakinetica cumingi e Bouchardia rosea,
respectivamente. ELLIOTT (1960), com base em algumas caracteristicas morfologicas
{e.g., forma externa da concha, do sinfitio, bico, braquidio), demonstrou haver grande
semethanga entre Australiarcula e Magadina, além de importantes diferencas em
relacdo a Bouchardia. O autor considerou, ainda, Austrafiarcula como o melhor
candidato a ancestral de Magadina e, provavelmente, também de Bouchardia.
Conforme mencionado anteriormente, LEvY (1964) havia considerado Australiarcula
importante para a compreens&o da evolugdo dos Bouchardiinae, parecendo clara a
origem de Bouchardiella a partir de Australiarcula. Essas informagbes contribuiram
para a escolha de Austrafiarcula arfesiana como elemento para compor O grupo

externo.
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4.4. FASE PRE-MATRIZ: ANALISE MORFOLOGICA

A analise morfologica @ uma das etapas mais importantes de um estudo
cladistico (AMORIM, 1997), e seu resultado serviu de base para a elaborac&o da matriz
de caracteres. Visando cumprir os objetivas propostos, foi realizada a andlise
morfologica dos téxons envolvidos, © que contribuiu, inclusive, para uma melhor
caracterizagéo morfologica das especies atribuidas ao género Bouchardia (sensu
MANCENIDO & GRIFFIN, 1988) e avaliacéo do escopo do género. Os procedimentos

empregados foram indicados no em 4.1.5. deste documento.
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5. RESULTADOS

5.1. MATRIZ DE CARACTERES

Os 43 caracteres obtidos a partir da analise morfoldgica, com seus estados e
ordenagao, séo apresentados, de forma resumida, no Quadro 6. Ja a distribuicdo dos
caracteres pelos diferentes taxons envolvidos na analise encontra-se organizada e

sintetizada na matriz de caractieres da Tabela 1.
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QUADRO 6- LISTA DOS CARACTERES UTILIZADOS NA ANALISE, SEUS RESPECTIVOS ESTADOS,
CONDICOES DE ORDENAGAO E UTILIZAGOES DOS CARACTERES POR AUTORES PREVIOS

CARATER EsTADOS ORDENAGAO | DEFINICAC DO CARATER
1 Forma da concha 0: curvilinea - CARLSON (1995)
1: poligonal WiLLIAMS et al. (1996, 1997a,
1997b)
ANELLI (1999)
WiLLiams & HaRPER (2000)
2 Posicionamento da maior largura da concha 0: anterior - ANELLI (1999)
1: centro
3 Dobras na comissura anterior da concha 0: uniplicadas - CARLSON (1985)
1: rectimarginadas WiLLiams et al. (1997a)
ANELLI (1999)
4 Carena na valva ventral 0: ausente - presente
1: presente estudo
5 Sulco na superficie da valva dorsal 0: ausente - presente
1: presente estudo
6 Linhas concéntricas evidentes 0: ausente = CARLSON (1995)
1: presentes WiLLiAMS et al. (1996, 1997a)
WiLLIMAS & HARPER (2000)
7 Convexidade relativa das valvas 0: valvas convexas - CARLSON (1995)
1: valva dorsal plana HOLMER & Popov (1997)
8 Fusao dorsal de placas deltidiais 0: deltidio - presente
1: sinfitio estudo
9 Comportamento das placas deltidiais 0: plano - presente
1: cdncavo estudo
10 Comportamento do bico 0: reto (0] presente
1: inclinado estudo
2: curvo
11 Tipo de foramen 0: hipotirido NO presente
1: mesotirido estudo
2: permesotirido
3: epitirido
12 Posicionamento do foramen 0: apical - WiLLIamS ef al. (1996, 1997a)
1: ventral WILLIAMS & HARPER (ZIX]D)
13 Pregas na margem interna da concha 0: ausente - ANELLI (1999)
1: presente
14 Septo na superficie interna da valva ventral 0: ausente -- presente
1: presente estudo
15 Extremidade do septo na superficie interna | O: livre - presente
da valva ventral 1. em seta estudo
16 Relevo do assoalho da valva dorsal 0: ausente NO presente
1: retas inclinadas estudo
2: circulos
17 Perfil do septo mediano 0: elevado NO CARLSON (1995)
1: estendido
2: rebaixado
18 Extremidade anterior do septo 0: ndo ultrapassa a metade - presente
da valva ventral estudo
1: ultrapassa a metade da
valva ventral
19 Elevagdo do septo 0: anterior - presente
1: mediana estudo
20 Contato da extremidade anterior do septo | 0: ausente - presente
com a valva ventral 1: presente estudo
21 Base do septo mediano 0: largura constante - presente
1: estreita anteriormente estudo
22 Encontro do septo com a plataforma | 0: néo bifido - presente
cardinal 1: bifido . estudo
23 Braquidio fixado ao septo mediano 0: ausente - presente
1: presente estudo
24 Braquidio em forma de lago (‘loop’) 0: ausente - presente
1: presente estudo
25 Fixacéo dos ramos descendentes no septo 0: ausente - presente
1: presente estudo
26 Fixagdo dos ramos descendentes na | 0:ausente - presente
cardinalia 1: presente estudo

continua
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conclusdo

QUADRO 6- LISTA DOS CARACTERES UTILIZADOS NA ANALISE, SEUS RESPECTIVOS ESTADOS,
CONDICOES DE ORDENACAO E UTILIZACOES DOS CARACTERES POR AUTORES PREVIOS

CARATER EsTADOS ORDENACAO | DEFINICAO DO CARATER
27 Ramos ascendentes 0: ausente - presente
1: presentes estudo
28 Fixagao posterior dos ramos ascendentes 0: ramos livres - presente
1: formando lago estudo
29 Encaixe do braquidio no septo 0: na extremidade - presente
1: posigéo intermediaria estudo = |
30 Diferenciagéo dos elementos da charneira 0: fundidos identificaveis - presente
1: fundidos néo identificaveis estudo
31 Relagdo entre a linha e o eixo da charneira 0: estrdfico - CARLSON (1995)
1: astréfico WiLuiams et al. (1996)
32 Configuragdo do processo cardinal 0: bilobado - CARLSON (1995)
1: trifido WiLLiams et al. (1996, 1997a,
1997b)
ANELLI (1999)
33 Processo cardinal bilobado em forma de “V" | 0: ausente - presente
1: presente estudo
34 Reforgo da articulagéo por cristas e sulcos 0: ausente - presente
1: presente estudo
35 Crura 0: ausente - WILLIAMS et al. (1996)
1: presente
36 Depressao na charneira (“hinge trough”) 0: ausente -= presente
1: presente estudo
37 Cavidades na parede anterior da plataforma | 0: ausentes - presente
cardinal 1: presentes estudo
38 Numero de cavidades na parede anterior da | 0: 2 cavidades = presente
plataforma cardinal 1: 3 cavidades estudo
39 Tipo de loféforo 0: zigolofo - presente
1: plectolofo estudo
40 Tipo de pediculo 0: fixador - presente
1: movel estudo
41 Tipo de extremidade do pediculo 0: inerte - presente
1: transicional estudo
42 Tipo de extremidade inerte do pediculo 0: sem aderéncia - presente
1: aderente estudo
43 Reforgo da cicatriz do misculo adutor dorsal | 0: ausente - presente
1: presente estudo

EXPLICACAO- O= ORDENADO; NO= NAO ORDENADO; CARACTERES BINARIOS SAO ORDENADOS
POR DEFINICAO E, PORTANTO, ESTAO INDICADOS COMO “--"
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5.2. DEFINIGAO E TRATAMENTO DOS CARACTERES

inicialmente, foi realizado um levantamento na literatura (Porov ef al., 1993;
CARLSON, 1995; HOLMER ef al., 1995; WILLIAMS et af,, 1996, 19972, 1997b, 2000b:
HOLMER & Popov, 1997; ANELLI, 1999; WILLIAMS & HARPER, 2000) para verificar quais
Caracteres morfologicos s&o mais empregados nas investigacdes cladisticas de
Rhynchonelliformea. A seguir, foi estabelecida uma lista de caracteres potencialmente
utilizaveis, que pdde ser devidamente testada e modificada com o desenvolvimento da
analise morfoldgica aqui relatada.

Os procedimentos para a analise morfolgica dos 22 taxons terminais foram
descritos e considerados no Item 4.1.5. deste documento, tendo como resultado o
estabelecimento de 43 caracteres (binarios e multi-estado), arranjados em dois
agrupamentos: a) Caracteres externos da concha (Carater 1 até 12); b) Caracteres
internos da concha (Carédter 13 até 43). Os caracteres escolhidos e analisados estio
listados a seguir e, quando conveniente, brevemente comentados. O Quadro 6, como
ja citado, resume a lista dos caracteres e seus estados.

E interessante notar que o uso de caracteres morfométricos (ou continuos) &
comum em investigagbes cladisticas dos mais variados grupos de organismos (veja,
por exemplo, BRUNTON ef al., 1995; SIMOES et al., 1997; WILLIAMS et al, 1997a, 1997b;
SCHNEIDER, 1998a, 1998b; ANELLI, 1999; WILLIAMS & HARPER, 2000, entre outros).
Contudo, tais dados, invariavelmente, refletem aspectos ecoldgicos dos organismos
sendo que individuos nao aparentados mas com, por exemplo, modos de vida
semelhantes podem sofrer as mesmas pressdes ecoldgicas, resultando em morfologias
muito proximas evidenciadas por seus dados biométricos (STANLEY, 1970; SAVAZZ,
1999). Portanto, o uso desses caracteres em estudos cladisticos pode aproximar
formas ndo aparentadas, mascarando sinapomorfias e homoplasias, o que demanda
cuidado e bom senso por parte do sistemata. As ressalvas quanto a sua utilizacéo
estao fundamentadas em dois pontos principais: a) questdes sobre os principios dos
dados quantitativos, e b) questdes sobre os métodos (e.g., "segment coding” e “gap
coding”) de derivacéo de estados de caracteres a partir dessas informacdes, sobretudo
pela sua arbitrariedade (RAE, 1998). Nesse contexto, os métodos para estabelecer
estados de caracteres a partir de dados quantitativos, bem como sua aplicagéo na
cladistica, tém sido motivo de intensos debates (e.g., ARCHIE, 1985 PIMENTEL &
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RiGGiNs, 1987: CRANSTON & HUMPHRIES, 1988; CHAPPIL, 1989; THIELE, 1993; RAE,
1998). Dessa forma, os dados morfométricos obtidos iniciaimente no presente estudo
nao foram considerados para a confeccdo da matriz, evitando a utilizacéo de estados
de caracteres definidos arbitrariamente o que traria inconsisténcia para a analise.

Por fim, os termos descritivos aqui empregados representam um consenso das
nomenclaturas sugeridas por WiLLIAMS et al. (1997c), FONSECA (2000) e trabalhos
morfolégicos mais especificos de reconhecida relevancia para o conhecimento do
grupo, como RICHARDSON (1975a, 1975b, 1979, 1981b) e BRUNTON ef al, (1996), entre
outros. O mesmo ocorre para a denominagéo de ‘valva ventral’ e ‘valva dorsal’ em tugar
de ‘valva pedicular’ e ‘valva braquial’, respectivamente, seguindo orientacéo do Treatise
on Invertebate Paleontology (Brachiopoda) (WiLLiaMs et af., 1997¢). Quando
necessario, e possivel, 0s caracteres foram ilustrados por figuras e esquemas. Nas
estampas apresentadas (Estampas 1 a 7} podem ser vistos grande parte dos

caracteres utilizados.

A) CARACTERES EXTERNOS DA CONCHA (carater 1 ao 12)
CARATER 1 ~ Forma da concha

Estado 0 (curvilinea); 1 (poligonal)

A forma da concha é de facil diferenciacdo entre as diversas espécies de
braquidpodes existentes, inclusive aquelas envolvidas na analise (Estampas 2 a 7).
Talvez, por esse motivo, seja bastante empregada como carater nas analises
cladisticas (e.g., CARLSON, 1995, WiLLiams ef al., 1996, 1997a, 1997b; ANELLI, 1999
WiLLIAMS & HARPER, 2000). Contudo, a definicBo e determinacdo de seus estados,
geralmente através de caracterizagbes imprecisas (e.g., subcircular, subquadrado,
ovalado), € muito freqlente. Foi observado que valvas ventrais pouco alongadas
antero-posteriormente  (e.g., Bouchardiella patagonica,  Malleia  portlandica)
apresentavam contorno bastante curvilineo, quase circular. Por outro lado, um
alongamento um pouco mais evidente esteve associado a contornos curvilineos (e.g.,
Bouchardia rosea) e poligonais (e.g., Bouchardia zitteli, Anakinetica breva) sendo, este
ultimo, caracterizado por paredes laterais aproximadamente retas (paralelas ou nao)
nas conchas. Desta maneira, o carater aqui proposto reuniu sob a designacéo

‘curvilinea’ (estado ‘0") aquelas conchas circulares ou alongadas, desde gue com
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paredes curvas (e.g., Bouchardia rosea), enguanto conchas alongadas com paredes

retas (e.g., Bouchardia zittel) foram consideradas ‘poligonais’ (estado ‘1').

CARATER 2 ~ Posicionamento da maior largura da concha na valva ventral

Estado 0 (anterior); 1 (centro)

A diferenca na localizac@o da maior largura da concha é evidente (Estampas 2 a
7). Pode estar localizada em seu comprimento médio (estado ‘2') ou regido anterior
(estado 1').

CARATER 3 — Dobras na comissura anterior da concha

Estado 0 (uniplicada); 1 (rectimarginada)

O comportamento da linha de comissura em conchas de braquidpodes é
facilmente reconhecivel (e.g., rectimarginada, uniplicada, sulcada). Essa feigdo, assim
como a intensidade da dobra formada, tém sido empregados como estados do carater
em estudos cladisticos (e.g., CARLSON, 1995; WILLIAMS ef al., 1997a; ANELLI, 1999). De
uma maneira geral, todas as espécies aqui analisadas apresentaram algum vestigio de
dobra na comissura anterior de suas conchas, ainda que algumas se mostrassem
quase rectimarginadas (e.g., Bouchardia conspicua). Medidas do comprimento e altura
dos sulcos de conchas uniplicadas, assim como relagbes entre esses valores, foram
utilizadas por COOPER & DOHERTY (1993), na tentativa de diferenciar populacdes de
Calloria inconspicua e Calloria variegata. No entanto, a utilizagéo de tais informacbes
no presente estudo implicaria na adog&o de caracteres e estados baseados em dados
continuos, o que foi evitado como comentado anteriormente. Dessa forma, a definicéo
dos 2 estados do cardter foi feita apenas pela observac&o das conchas, diferenciando

as rectimarginadas das uniplicadas (Figura 3).

CARATER 4 — Carena na valva ventral

Estado 0 (ausente); 1 (presente)

A carena é uma notavel elevagio angular da superficie da valva ventral, que se
estende antero-posteriormente junto & linha média, conferindo convexidade & valva e

marcando o inicio da inclinacéo da valva, em diregéo as suas margens laterais.
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Figura 3- A-F, alguns exemplos de dobras alternadas,
observados na comissura anterior das conchas de
braquiopodes (em vista frontal e dorsal); A:
rectimarginada, B: unisulcada, C: parasulcada, D:
uniplicada, E: plicosulcada, F: sulciplicada (segundo
WILLIAMS et al., 1997)

CARATER 5 — Sulco na superficie da valva dorsal

Estado 0 (ausente); 1 (presente)

Depresséo alongada antero-posteriormente, que se inicia, normalmente, a partir
da regido mediana da valva dorsal, larga na margem anterior, estreitando-se
posteriormente. Algumas vezes estad associado & dobra na comissura anterior da

concha (Figura 3).

CARATER 6 — Linhas concéntricas proeminentes

Estado 0 (ausente); 1 (presente)

Os diferentes tipos de ornamentagdo existentes nas conchas de braquiépodes,
amplamente ilustrados na literatura (e.g., WILLIAMS et al., 1965, 1997¢; Rubwick, 1970),
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freqlentemente fazem parte das listas de caracteres dos estudos cladisticos para o
grupo (e.g., CARLSON, 1995: HOLMER & Popov, 1997; WiLLIAMS ef al., 1996, 1997b;
WiLLiAMS & HARPER, 2000). Os braquidpodes exibem desde conchas totatmente lisas
até aquelas ornamentadas com longos espinhos. Entre os taxons examinados no
presente estudo foram encontradas conchas exibindo apenas linhas de crescimento
levemente marcadas, consideradas sem ornamentacao (estado ‘0') e algumas com
estruturas concéntricas (estado 1) bem evidentes, que se intercalavam as linhas de
crescimento e se destacavam em relacéo a estas, repetindo-se de 3 a 5 vezes ao longo
da concha (e.g., Bouchardia zitteli) (Estampas 2 a 7). Linhas de crescimento sdo
definidas como linhas concéntricas na superficie externa da concha, formadas guando
0 crescimento anterior e lateral da concha ests temporariamente suspenso, sendo que
aquelas linhas mais proeminentes tendem a ser mais regularmente espacadas e, até,
mais pigmentadas (RUDWICK, 1962; HILLER, 1988). Neste contexto, a ornamentacéao
identificada nos exemplares examinados no presente estudo corresponde a um dos
trés tipos identificados na literatura especializada (HILLER, 1988), a saber: a)
inconspicuas ou discretas, que representam incrementos a concha, sendo dificeis de
distinguir nos fosseis e organismos viventes de conchas delicadas, b) proeminentes,
faciimente identificaveis em exemplares fosseis e viventes, representariam um retardo
Ou parada, periddico ou sazonal, no crescimento, podendo ocorrer em intervalos mais
Ou menos regulares nas conchas, e ¢) anel de disturbio, formados em ocasides de

traumas ocorridos durante a vida do individuo.

CARATER 7 — Convexidade relativa das valvas

Estado 0 (valvas convexas); 1 (valva dorsal plana)

Este carater foi ja empregado por CARLSON (1995). A andlise das valvas, em
espécimes articulados ou ndo, sobretudo em vista lateral, permite a avaliacéo de sua
convexidade. Nos tdxons examinados as duas valvas poderiam ser convexas (ou
biconvexas; estado ‘0’), ainda que com intensidades diferentes, ou a valva dorsal

poderia ser plana (estado ‘1').
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CARATER 8 — Fusio dorsal de placas deltidiais

Estado 0 (deltidio); 1 (sinfitio)

De acordo com WiLLIAMS ef al. (1997¢), tanto o deltidio quanto o sinfitio sao
formados pela fusdo dorsal ou anterior de placas deltidiais, ambos sendo diferenciados
justamente pela presenga de uma linha na jungéo dessas placas, mais marcada nos
deltidios.

CARATER 9 — Comportamento das placas deltidiais
Estado 0 (plano); 1 (céncavo)
A regido formada pela fusdo das placas deltidiais pode ser plana ou levemente

deprimida, como observado em Bouchardia rosea.

CARATER 10 — Comportamento do bico
Estado 0 (reto); 1 (inclinado); 2 (curvo)
Carater exemplificado na Figura 4.

MIPICAL  YIBRTRRAT,

/ bico

INCILINADO

CURVO

Figura 4- Tipos de bico (representados na horizontal) e
pediculos (representados na vertical), e suas
combinagbes observadas entre os taxons
analisados (Caracteres 10 e 12)
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CARATER 11 - Tipo de foramen

Estado 0 (hipotirido); 1 (mesotirido); 2 (permesotirido); 3 (epitirido)

A forma e localizagdo do foramen estio diretamente associadas aos
componentes da concha que est&o ao seu redor (e.g., placas deltidiais, cristas do bico),
resultando em diferentes denominagdes, como proposto por WILLIAMS et al. (1997¢)
(Figura 5). Contudo, apesar desta classificacdo, ndo ha, na literatura, qualquer
referéncia sobre a evolugio destas feicoes, o que poderia fornecer alguma idéia sobre
a contiglidade de seus estados. Independentemente disso, a adocdo de critérios
ldgicos para ordenaco, como sugerido por AMORIM (1997), permitiria ordenar os
estados desse carater de varias maneiras, uma vez que a contiglidade do estado ‘0’
(hipotirido) com os demais estados & ignorada. Dessa forma, optou-se por considerar o

carater como nao ordenado.

Figura 5- A-F, Posicionamento do forame em relagéo ao bico e
placas deltidiais em valvas ventrais de braquiépodes
(carater 11); A: anfitirido, B: submesotirido, C:
permesotirido, D: hipotirido, E: mesotirido, F: epitirido;
G: exemplo de braquiépode articulado com forame
apical tendo a ancoragem como modo de vida inferido;
H: exemplo de braquiépode articulado com forame
ventral tendo a fixagdo como modo de vida inferido
(segundo WILLIAMS et al., 1997)
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CARATER 12 — Posicionamento do foramen

Estado 0 (apical); 1 {(ventral)

A posi¢do do foramen. em relacdo ao bico da concha, ja foi utilizada como
carater em estudos cladisticos anteriores (e.g., WILLIAMS ef al., 1996, 1997b: WILLIAMS
& HARPER, 2000). Sua posicdo e a relacdo com a inclinac&o do bico, refletem, também
variagbes de acordo com o modo de vida dos braguiépodes (F igura 5), assumindo uma
posicéo apical quando o pediculo tem fungéo de ancoragem (e.q., Bouchardia rosea), e
Posicdo mais ventral quande o pediculo é fixador (e.g., Malleia portlandica)
(RicHARDSON, 1979, 1981a, 1981b, 1987: RICHARDSON & WATSON, 1975a, 1975b;
MINUER & RICHARDSON, 1984).

B) CARACTERES INTERNOS DA CONCHA {carater 13 ao 43}

Assim como ocorre com os Caracteres relacionados & estrutura e evolucéo da
charneira (e.g., dentes, fossetas, crura) (JAANUSSON, 1971; JOHNSON & WESTBROEK,
1971, RICHARDSON, 1973b, 1975a; CARLSON, 1992, BRUNTON, 1996: BRUNTON et al,
1996; WiLLiams ef af., 1 997¢), o desenvolvimento e estrutura do braquidio e do lofoforo,
também tém sido, frealientemente, empregados na identificacdo de taxons, no
astabelecimento de relagbes de parentesco e nas classificagbes para os diferentes
grupos de braquidpodes (JAANUSSON, 1971: RICHARDSON, 1975a; BRUNTON, 1996;
BRUNTON et af, 1996). Todas essas estruturas tém sido alvo de inGmeros estudos
morfo-funcionais e fisioldgicos desde o final do século 19 (BEECHER, 1897: ATKINS,
1959a, 1959b; ELLIOTT, 1948, 1953, 1976: WiLLIAMS, 1960; WiLLIAMS & WRIGHT, 1961:
RICHARDSON, 1973a, 1975a, 1975b; Emic, 1976, 1992; GILMOUR, 1978; COPPER, 1986;
LABARBERA, 1986; Gunu, 1987, 1990; MACKINNON, 1993; WILLIAMS ef al., 1997¢),

RICHARDSON ( 1975a) discute o desenvolvimento do braquidio e suas estruturas
associadas (e.g., septo mediano, crura). Braquidios longos, dominantes durante o
Cenozodico (e.g., Terebratellidae), sdo resultantes do crescimento e fusdo dos ramos
descendentes e ascendentes (em forma de lago) que podem. ou nao, ser sustentados
pelo septo mediano durante o desenvolvimento (RICHARDSON, 1975a). Sua forma final &
atingida apds uma sucessao de modificacdes, envolvendo fusédo e reabsorcédo, em
partes especificas (e.g., crura, septo), gerando padrées distintos e morfologicamente
bem definidos (e.g., Dallinidae, Laqueidas, Terebratellidae; sensu RICHARDSON, 1975a).
A fim de sintetizar o conhecimento obtido com esses processos e solucionar o conflito
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nomenclatural existente (veja BEECHER, 1895; ELLIOTT, 1947; ATKINS, 1959a, 1959b;
RICHARDSON, 1973a), RICHARDSON (1975a) propds uma nova terminologia, com base
nos representantes das familias Dallinidae, Laqueidae e Terebratellidae. Os
Terebratellidae caracterizam-se pelas stapas axial, anular, haptoide, bilacunar,
trabecular e teloforme. Segundo esta nomenclatura, o desenvolvimento do braquidio
dos géneros Bouchardia, Neobouchardia e Bouchardiella apresenta apenas o estagio
axial. De fato, Bouchardia possui apenas um braguidio incompleto com ramos
ascendentes fixados & porcdo anterior do septo mediano (RICHARDSON, 1973b, 19753,
1994; BRUNTON, 1996), informacdo esta confirmada pela analise morfologica
desenvolvida no presente estudo.

Além do braquidio, o loféforo tem sido estudado em diferentes aspectos como
estrutura e funcao (e.g., WiLLIAMS, 1960; RoweLL, 1961; EMic, 1976, 1992; GILMOUR,
1978; COPPER, 1986; LABARBERA, 1986; RACHEBOEUF & COPPER, 1980). Sua disposicdo
nos adultos esta intimamente relacionada a ontogenia, constituindo importante fonte de
dados morfolégicos e cladisticos, pois seus estagios de desenvolvimento estao
devidamente identificados e caracterizados (veja carater 39 adiante). De acordo com
Emic (1992), o primeiro estagio de desenvolvimento do loféforo € denominado
taxolofo, comum a todos os braquidpodes em fase larval e caracterizado por uma
estrutura simples e crescente. O acréscimo de novos tentaculos e surgimento de
i6bulos marcam os estagios trocolofo e esquizolofo, ainda larvais, embora retidos
pelas formas adultas de alguns géneros atuais (EmiG, 1992). A partir do estagio
asquizolofo, desenvolvem-se os tipos espirolofo, pticolofo e plectolofo. Por sua vez,
o estagio mesolofo foi identificado e descrito apenas para fosseis (Chonetidae,
RACHEBOEUF & CoOOPER, 1990). Vale a pena destacar que, em muitos casos, as
caracterizacdes dos loféforos sdo originalmente propostas sem uma descricdo dessa
astruturas, sendo inferidas a partir da forma do braquidio. Apesar desta feic&o n&o ficar
preservada no registro fossil, o tipo zigolofo, intermediario entre o esquizolofo e ¢
plectolofo, € atribuido aos géneros Bouchardia e Anakinetica, ao passo que 0s outros
18 géneros (40 espécies, sensu RICHARDSON, 1894) de Terebratellidae apresentariam o
tipo plectolofo (EMiG, 1992).

A vasta literatura paleontologica disponivel sobre a charneira dos braquidpodes
teve profundo efeito nas recentes abordagens e classificagdes dos braguidpodes,

resuttando em uma terminologia extensa e conflitante. A identificacéo deste problema
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levou BRUNTON ef af (1996) a realizarem uma ampla revisdo dos termos descritivos
tiifizados, identificando sinonimias e homologias, e Propondo nova nomenclatura,
visando a resofugéo dos conflitos. Essa discussdo é de especial interesse para o
presente projeto, uma vez que termos conflitantes introduzem eIros nos trabalhos de
morfoiogia Comparada, base para as investigactes cladisticas, podendo acarretar
problemas na construcéo dos cladogramas (BRUNTON ef al., 1996: AMORIM, 1998). Além
disso, as feicdes morfolégicas incomuns da charneira de Bouchardia geram problemas
de interpretagao, dificuitando muito a comparacéo e o estabelecimento de homologias
primarias com outros taxons (BRUNTON, 1996: BRUNTON et al., 1996).

O desenvolvimento ontogenético e diferengas marcantes (e.g., origem forma,
dimensdo, estrutura, funcéo, natureza da superficie de fixacdo e musculos pediculares
associados) entre os pediculos de Rhynchonelliformea e Linguliformea, os define como
estruturas néo homadiogas (RICHARDSON, 1979, 1981b, 1981¢c; WiLLIAMS et al., 1965,
1997¢). Estudos sobre o pediculo e musculatura associada (RICHARDSON & WATSON,
1975a, 1975b; THAYER, 1975 MACKAY & HEwITT, 1978: RICHARDSON, 1979, 1981b,
1981¢, 1987), principalmente para Terebratellidae, tém procurado estabelecer g
correlacdo entre a morfologia e habito de vida dos organismos. Por sua vez, os
Anakineticinae viventes (veja em RICHARDSON, 1984, 1987, 1991) tém dado importante
contribuicdo para a compreenséo da variabilidade do orgéo e sua estreita relacdo com
0 substrato, combatendo idéias, ha muito estabelecidas, como presencga e dimensao do
fordmen indicando a existéncia de um pedicuio fixador (RICHARDSON, 1979, 1981b,
1981c).

Como € sabido, a relacéo entre o organismo e o substrato de vida influencia o
estilo de vida do organismo e, por conseguinte, a distribuicdo da espécie. Como
resultado, entretanto, é frequente a ocorréncia de homeomorfia entre os
Rhynchoneliiformea (RICHARDSON, 1994, 1997a), como observado em populacdes de
braquiépodes atuais com vérios graus de especializacdo, com relac&o ao habitat (e. g.,
lipo especifico de substrato ou de modo de vida) e estruturas morfologicas similares em
especies de grupos pouco aparentados (RICHARDSON, 1994, 1997a). Dessa forma, o
conhecimento morfolégico detalhado dos diferentes tipos de pediculos e estruturas
associadas (e.g., musculatura) pode auxiliar em interpretactes paleocautoecoldgics
(e.g., modo de vida, substrato, habitat) (RICHARDSON, 1981a, 1981b, 1981c). Contudo, o
tipo de pediculo nao pode ser acessado diretamente, na maioria das espécies fosseis e
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sua forma e tipo s&o inferidos, geralmente, com base em estudos de morfologia
funcional das conchas, principalmente de estruturas como o bico, as cicatrizes
musculares e a charneira (RICHARDSON, 1981b).

A musculatura dos Rhynchonelliformea € tema importante e amplamente
investigado nos estudos morfo-funcionais, sobretudo os musculos (ou cicatrizes)
relacionados & aberturaffechamento da concha e ao pediculo (e.g., RICHARDSON,
1975b, 1979, 1981b, 1981c, 1987, 1994; RICHARDSON & WATSON, 1975a MINUER &
RICHARDSON, 1984, BRUNTON, 1996; WiLLIAMS ef al., 1997¢). Para os Terebratellidae,
destacam-se os musculos didutores e adutores (musculos da concha), além dos
adjustores e retratores (muasculos do pediculo). De acordo com sua especializagao,
forma, atuag&o, modo e local de insergdo, etc., resultando em uma grande variedade
de cicatrizes nas superficies internas das valvas dos braquiépodes. No entanto, como
observado no material consultado para o presente estudo, tais feicdes nem sempre s&o
mencionadas nas descri¢cbes das espécies, e, quando presentes, contam com termos
imprecisos, interpretagdes contraditérias e s&0 pobremente ilustrados. Esse fato, aliado
a dificuldade de acesso a espécimes depositados em colecdes e ao estado de
preservacdo desfavoravel do material efetivamente examinado, tornou evidente a
dificuldade no tratamento dessas feicbes o que, em parte, tornam compreensiveis as
falhas notadas na literatura consultada e justificam a infima abordagem desse grupo de
caracteres (excecao feita ao carater 43) no presente estudo, frente ao seu grande
potencial de fornecer dados para uma investigacéo cladistica.

CARATER 13 — Pregas na margem interna da concha

Estado 0 (ausente); 1 (presente)

S&o ondulagbes na comissura da concha que se refletem nas margens internas,
na forma de pequenas pregas (cristas), notada, entre os taxons analisados, apenas em

Anakinetica cumingi.

CARATER 14 — Septo na valva ventral

Estado 0 (ausente); 1 (presente)

Os Bouchardiinae podem apresentar um baixo e discreto espessamento da
concha (septo) ao longo da linha antero-posterior média da valva ventral, sempre

alongado (Figura 6). Alguns taxons apresentam essa estrutura como uma linha
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discreta, uniforme ao longo de toda a extensio (e.9., Bouchardia zitteli), enquanto

outros tém a extremidade anterior diferenciada (e.g., ponta de seta em Bouchardia

rosea e Bouchardia transplatina). Essa diferenciagdo corresponde ao local onde a

por¢éo anterior e mais elevada do septo mediano toca a valva ventral, chegando a

apresentar uma pequena depress3o central para acomodar a extremidade do septo

(e.g., Bouchardia rosea).

A

foramen
dentes

plataforma

/ cardinal \

|
|
S 5

Figura 6- Septo na superficie interna da valva ventral

(Caracteres 14 e15). Pode apresentar-se
Como uma estrutura de largura constante,
como em Bouchardia zitteli (A), ou
estrutura com extremidade anterior
diferenciada, como observado em
Bouchardia rosea (B), para acomodar, por
exemplo, a extremidade elevada do septo
mediano que se ergue a partir da valva
dorsal

CARATER 15 — Extremidade anterior do septo da valva ventral

Estado 0 (livre); 1 (em seta)

Segue os comentarios feitos no carater 14 (Figura 6).
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CARATER 16 — Relevo do assoalho da valva dorsal

Estado 0 (ausente); 1 (retas inclinadas); 2 (circulos)

Foram observadas diferentes conformagées da superficie interna da valva
dorsal, nos lados e na frente do septo mediano (Figura 7). Este relevo esta,
provavelmente, associado aos canais do manto (e.g., “vascula genitalia”, “vascula
media”) e a fixagdo da parede do manto ao assoalho da concha (WiLLiams et al.,
1997c¢).

7
/ //

S -
/ \ ()
A // \\\ " / /

Figura 7- Visdo interna das valvas dorsais de
Bouchardia rosea (A) e Australiarcula
artesiana (B) ilustrando os dois padrées de
relevo do assoalho das conchas (carater
16). Explicagdo: BR- braquidio; EP-
espessamento posterior; PC- plataforma
cardinal; PP- processo cardinal; Rec- relevo
circular; Rer- relevo em forma de linhas
inclinadas. Fonte- ELLIOTT (1960)

CARATER 17 — Perfil do septo mediano

Estado 0 (elevado); 1 (estendido); 2 (rebaixado)

O septo mediano é uma elevagéo delgada fundida ao assoalho da valva dorsal,
alongada antero-posteriormente e, geralmente, achatada lateralmente. Tem a fungao
de sustentar o braquidio por toda a vida ou, pelo menos, na fase inicial do
desenvolvimento. CARLSON (1995) utilizou esta feicdo como carater em sua analise,

considerando apenas a auséncia e presencga nos taxons analisados. O exame, em vista

49



Mello, L.H.C. (2004) Andlise cladistica dos Bouchardiinae Allan, 1940... Tese de Doutoramento

lateral, dos septos medianos dos taxons analisados permitiu identificar os 3 estados

ilustrados na Figura 8.

Figura 8- Tipos de septos medianos (caracteres 17 a 19) observados
entre os taxons analisados. Em A, Anakinetica cumingi em
posi¢éo de vida inferida, com algumas feiges morfolégicas
destacadas, tais como a forma do septo (anteriomente
elevado, em azul) e sua posicdo na concha, parte da
musculatura (amarelo) e pediculo (marrom). Notar as
diferencas entre os demais perfis observados: B)
Magadinella woodsiana (septo medianamente elevado); C)
Australiarcula artesiana (septo anteriormente estendido); D)
Aliquantula insolita (septo anteriormente rebaixado). Fonte-
RICHARDSON (1994)

CARATER 18 — Comportamento da extremidade anterior do septo mediano
Estado 0 (n&o ultrapassa a metade do comprimento da valva ventral);
1 (ultrapassa a metade do comprimento da valva ventral)
Foi observado que o final da extremidade anterior do septo pode chegar até a

metade do comprimento da valva ventral ou se estender mais a frente (Figura 8).

CARATER 19 — Elevacéo do septo mediano

Estado 0 (anterior); 1 (mediana)

Como observado anteriormente (carater 17), alguns taxons possuem o septo
mediano com perfil elevado e essa caracteristica pode estar localizada na porgao
anterior (e.g., Bouchardia rosea) ou mediana (e.g., Magellania woodsiana) da estrutura
(Figura 8).
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CARATER 20 — Elevagdo anterior do septo mediano toca a superficie interna da
valva ventral

Estado 0 (ndo); 1 (sim)

A elevacao anterior do septo mediano pode chegar a tocar a superficie interna
da valva ventral e, como visto no carater 15, a esse comportamento do septo pode, ou

ndo, corresponder uma extremidade diferenciada no septo da valva ventral (Figura 6).

CARATER 21 — Base do septo mediano

Estado 0 (largura constante); 1 (estreita anteriormente)

A unido do septo com o assoalho, ou seja, sua base, pode apresentar-se de
duas diferentes maneiras, tendo largura constante por toda a extenséo, ou sendo larga
posteriormente, junto da plataforma cardinal, e estreita na porgéo antero-mediana
(Figura 9).

>

Figura 9- Esquema mostrando parte da anatomia interna de
Rhynchonelliformea, ilustrando as bases dos septos
medianos (em azul; carater 21) com largura
constante (em A) e septos que se estreitam
anteriormente (B e C). Estdo representados,
também, os tipos de encontro da extremidade
posterior do septo mediano com a plataforma
cardinal (carater 21), sendo bifido (em C) ou néo (B).
Fonte- WILLIAMS et al. (1997c)
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CARATER 22 ~ Encontro do septo com a plataforma cardinal

Estado 0 (n&o bifido); 1 (bifido)

Por sua posicéo na concha, a porcaao posterior de septo encontra a plataforma
cardinal. No entanto, a extremidade posterior da base do septo, pode apresentar-se
bifurcada ou nao, antes de se aproximar da plataforma cardinal (Figura 9). Na
discussdo sobre Malfeia, RICHARDSON (1973b) considera a possibilidade de tal
bifurcacao corresponder ao limite posterior dos musculos adutores gue aparecem bem

desenvolvidos em alguns exemplares.

CARATER 23 — Braquidio fixo ao septo mediano

Estado 0 (ausente); 1 (presente)

A forma final de um braquidio, geralmente, envolve processos de fusdo e
reabsorcdo de material conchoso que forma o proprio braguidio ou, ainda, estruturas
como o septo e a crura (RICHARDSON, 1975a). Dessa maneira, o braguidio pode ou néo

estar fixado ao septo medianc.

CARATER 24 — Braquidio em forma de lago (‘loop’)

Estado 0 (ausente); 1 (presente)

Conforme discutido anteriormente, o braquidio encontrado em Bouchardia &
pequeno, incompleto (Figura 10; Estampas 2 e 3) e classificado como axial por
RICHARDSON (1975a), com caréater imaturo, encontrando correspondente nos estagios
iniciais do desenvolvimento dos braquidios de outros Terebratellidae (RICHARDSON,
1973b; BRUNTON, 1996). O padréo apresentado pelo braguidio esta diretamente
relacionado ao espaco disponivel na cavidade do manto e, portanto, quanto mais
extenso o espessamento posterior da concha, menor a cavidade do manto e,
consequentemente, braquidios menores (RICHARDSON, 1991). Seguindo esse
raciocinio, a presenca de ramos ascendentes fixos ao septo mediano, em adultos de
Bouchardia rosea, Bouchardia zitteli e, provavelmente, nas demais espécies do género
e na Subfamilia Bouchardiinae, representa a retenco de condigbes juvenis pelos
individuos adultos.

Para as demais espécies do género ndo existe confirmacéo de tais condicdes,
mas apenas indicios. Com exce¢do de Bouchardia antarctica, as demais espécies do

género encontram-se brevemente descritas em LEVY (1964), e para todas é registrada
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a presenca de restos de ramos ascendentes, sem a existéncia de ramos descendentes,
o que ndo confirma, entretanto, o carater incompleto do braquidio. Contudo, OWEN
(1980) apresenta uma ilustragdo de Bouchardia antarctica na qual esta visivel um
braquidio incompleto. Como ja mencionado, a analise morfolégica de espécimes de
Bouchardia zitteli revelou a presenga de um braquidio incompleto (Estampa 3), tal qual
aquele observado para Bouchardia rosea. A natureza fragil dessa estrutura, evidente
em espécimes de Bouchardia rosea (Estampas 1 e 2), parece exigir condigbes
bioestratindmicas especiais para sua preservagao, haja vista que sua presenga nas 3

espécies citadas acima so foi observada em espécimes articulados fechados.

SM
RD

A

Figura 10- Caracterizagdo dos braquidios observados entre os taxons analisados (Caracteres 24 a
29). Em A, braquidios representando padrdes encontrados em Anakinetica cumingi (A3),
em forma de lago, e Australiarcula artesiana (A1) e Bouchardia rosea (A2), ambas com
braquidio simples, sem formar lagco. Em B, ramos ascendentes dos braquidios com a regi&o
posterior livre (B1), como encontrado nos Bouchardiinae, ou regido posterior unida,
formando lago (B2), como em Anakinetica cumingi. Em C, ramos descendentes dos
braquidios, que podem estar fixados apenas ao septo mediano, como em Malleia
portlandica (C2), ou estar fixados ao septo e a plataforma cardinal (crura), como em
Australiarcula artesiana (C1) e Anakinetica cumingi (C3). Em D, tipos de fixagdo dos ramos
ascendentes ao septo mediano onde podem estar fixados a sua extremidade, como em
Bouchardia rosea (D2) e Anakinetica cumingi (D3), ou em uma posicéo intermediaria entre
o topo e a base do septo, como observado em Australiarcula artesiana (D1). Explicag&o:
BR- braquidio; 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 relacdo entre a extensdo do septo e a largura das bandas
conectantes presentes em braquidios completos em forma de lago (RICHARDSON,
1991). No entanto, a analise dessas caracteristicas e verificacio de sua inter-relacéo,
para 0s taxons envolvidos na presente analise, seria Util apenas para discutir a
topologia obtida para o grupo externo, uma vez que os Bouchardiinae e o género
Australfarcula nao apresentam este tipo de braquidio. Portanto, tal relacdo ndo foi

levada em conta na presente analise.

CARATER 25 — Fixacdo dos ramos descendentes no septo mediano

Estado 0 (ausente); 1 {presente)

Nos taxons com braqguidio completo, geralmente em forma de lago, observam-se
ramos descendentes fixados a crura (extremidade posterior) e ao septo (exiremidade
anterior) (Figura 10). Conforme referido anteriormente, a classificagéo proposta por
RICHARDSON (1975a) para os braquidios dos Terebratellidae, considera que os
Bouchardiinae, em geral, ndo apresentam ramos descendentes no braquidio (estagio
axial). No entanto, Malleia portfandica é citada como possuindo rudimentos ou vestigios
triangulares de ramos descendentes, abaixo das insergbes dos ramos ascendentes, no
septo mediano (RICHARDSON, 1973b). Estes poderiam ser vestigios de ramos
destruidos por algum processo tafondmico ou mesmo resquicios de uma reabsorcéo
ocorrida durante o desenvolvimento do braguidio. Somando-se a esse fato a
reconhecida auséncia de quaisquer vestigios crurais na cardinalia desse taxon,
considera-se que 0s ramos descendentes estiveram fixados apenas ao septo mediano.
Pelo referido acima, parece razodavel considerar o estabelecimento do estagio axial, &
partir da auséncia de ramos descendentes na plataforma cardinal e no septo mediano,
em um momento mais avancado do desenvolvimento ontogenético (RICHARDSON,
1975a).

CARATER 26 — Fixagédo dos ramos descendentes na plataforma cardinal
Estado 0 (ausente); 1 (presente)

Segue 0s comentarios do carédter 25.
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CARATER 27 — Ramos ascendentes

Estado 0 (ausente); 1 (presentes)

Os ramos ascendentes do braquidio, tanto nos incompletos quanto naqueles em
forma de lago, tém a extremidade anterior ligada & porgéo elevada do septo, no seu
topo ou em alturas intermediarias. Contudo, conforme esses ramos seguem para a
regido posterior 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 ¢) unirem-se um ao outro, formando um lago, como em

Anakinetica cumingi.

CARATER 28 — Fixag&o posterior dos ramos ascendentes
Estado 0 (livres); 1 (formando lago)

Segue os comentarios para o carater 27.

CARATER 29 — Encaixe do braquidio no septo medianco

Estado 0 (na extremidade); 1 (posic&o intermediaria)

Conforme ja mencionado (CARATER 27), os ramos ascendentes dos braquidios
estdo ligados & porgéo elevada do septo, em seu topo ou em alturas intermediarias

(Figura 10), como ocorre em Malleia portlandica.

CARATER 30 — Diferenciagdo dos elementos da charneira

Estado 0 (parcialmente fundidos); 1 (fundidos n&o identificaveis)

A presenga de espessamento posterior nas conchas de braquidpodes (e.g.,
Bouchardiinae e alguns Anakineticinae), torna dificil a diferenciacéo dos componentes
da charneira, uma vez que ocorre a fuséo de seus diferentes elementos (Figura 11)
{RICHARDSON, 1991, 1994, BRUNTON, 1996, BRUNTON et al., 1996). Foram observadas
conchas onde esses elementos estavam parcialmente fundidos, mas ainda

identificaveis, ou totalmente fundidos e n&o distintos (RICHARDSON, 1991).

CARATER 31 — Relagéo entre linha e eixo da charneira
Estado 0 (estréfico); 1 (astrofico)
A margem da charneira, composta em grande parte pelas bordas anteriores das

placas deltidiais, pode apresentar fuséo de placas deltidiais retas horizontais ou de
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placas deltidiais retas, inclinadas, formando angulo, geralmente, superior a 90° e com
vertice posterior. Muitas vezes, ocorre uma discordancia entre a linha da charneira, reta
ou arcada, e seu eixo de movimentagdo. De acordo com WILLIAMS ef al. (1997c), esta
particularidade permite diferenciar e classificar as conchas em estroficas, quando a
linha e o eixo da charneira coincidem, e astréfica ou ndo-estréfica, quando a linha da
charneira é arcada e ndo coincide com o eixo reto da charneira (Figura 12). Essa
relagéo foi empregada nas andlises cladisticas realizadas por CARLSON (1995) e
WILLIAMS ef al. (1996).

plano de
simetrla

roceso cardinal
linha da charneira P

externa

£ SNl Pgeduda
SR - fosseta

. fosseta b

) i placas da

" Intema charmnelra placa
; cardinal

externa

&

Intema

&

Figura 11- Representa¢do esquematica da estrutura da
cardindlia dos Rhynchonelliformea, com seus
elementos individualizados (carater 30).
Fonte- WILLIAMS et al. (1997)

umbo dorsal foramen deltirio
encoberto

Figura 12- Vista parcial das regides posteriores de
conchas de braquidépodes: estréfica (A) e
astréfica (B) (carater 31). Fonte- WILLIAMS ef
al. (1997)
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CARATER 32 — Configuracio do processo cardinal

Estado 0 (bilobado); 1 (trifido)

O processo cardinal corresponde a um espessamento de formato variavel!,
localizado na extremidade posterior da valva dorsal, e relacionado a separacio das
areas de fixacdo dos musculos didutores (WILLIAMS et al., 1997¢). Sua utilizacdo em
estudos cladisticos tem sido observada (CARLSON, 1995; WILLIAMS ef al., 1996, 19974,
1997b; ANELLI, 1999). Em sua revisdo das subfamilias de Terebratellidae, RICHARDSON
(1994) reconhece 3 variagbes principais nos processos cardinais (Figura 13). a) bifido
em sua extremidade posterior e com os sulcos em forma de V' invertido (que, de
acordo com o autor corresponderia as cicatrizes dos ramos dos musculos didutores;
RICHARDSON, 1991, 1994; BRUNTON, 1996: BRUNTON et al, 1996), para a Subfamilia
Bouchardiinae, b) com superficie posterior trifida, para a Subfamilia Anakineticinae, e
¢) transverso, para a Subfamilia Terebratellinae. E importante notar, entretanto, que
alguns Bouchardiinae (e.g., Malleia, Bouchardiella) apresentam um processo cardinal
com suicos em forma de 'V’ invertido, n&o téo caracteristicos quanto os de Bouchardia
(Figura 13).

Kt
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(((".Llu:u::mmu..

N e

A B~ ¢c~""np

Figura 13- Representacéo esquematica de parte da cardinalia (valva dorsal) exemplificando os
tipos de processo cardinal (carater 32); A: bilobado (boucardineos), B: bilobado com
sulcos em forma de V' invertido (Bouchardiinae), C: trifido (Anakineticinae), D:
transverso (Terebratellinae). Fonte- RICHARDSON (1991)

CARATER 33 — Processo cardinal bilobado em forma de “V” invertido
Estado 0 (ausente); 1 (presente)

Segue os comentarios para o carater 32,
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CARATER 34 — Reforgo da articulagdo por cristas e sulcos

Estado 0 (ausente); 1 (presente)

O espessamento posterior 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) (RICHARDSON,
1994; BRUNTON, 1996; BRUNTON et al., 1996). Essas estruturas aumentam a articulagéo
entre as duas valvas, dificultando a sua separagdo e restringindo seu angulo de
abertura (RICHARDSON, 1994; BRUNTON, 1996; BRUNTON et al., 1996).

plataforma

dentes — cardinal (C3) \’ _ fosselas

processo
cardinal (C4)

A W C VD

Figura 14- InteragGes entre estruturas da charneira (carater 34) de
Bouchardia rosea. Em A e C, viséo interna das valvas
ventral (VV) e dorsal (VD) (respectivamente), com
representagéo das principais estruturas da charneira e
que participam da articulagdo entre as valvas. Notar
que, alem de dentes e fossetas, a regido conta com
sulcos (S1,82, S3, S4) e cristas (C1, C2, C3, C4) que
interagem, reforgando a unido entre as valvas. Essa
interacdo pode ser melhor observada em B,
representando um corte transversal (X - Z e X' - Z’) na
regido posterior de um espécime articulado fechado

CARATER 35 — Crura

Estado 0 (ausente); 1 (presente)

Corresponde a um par de processos que se estendem, geralmente, a partir da
superficie anterior da plataforma cardinal, em direcdo a cavidade do manto e sdo
suportados por bases crurais (Figura 11), pouco visiveis em conchas com
espessamento posterior (Estampas 2 a 7) (BRUNTON et al., 1996; WiLLIAMS et al.,
1997¢). Tanto a crura quanto as bases crurais foram utilizadas no estudo cladistico de
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braquiopodes cambro-ordovicianos, desenvolvido por WILLIAMS ef al. (1996). Presente
em muitos Terebratellidae, costuma ligar-se aos ramos descendentes do braguidio,
dando suporte a parte posterior do loféforo e 4 massa visceral, sobretudo aquela
diretamente relacionada a boca, e que esta localizada proximo da plataforma cardinal.
Alguns autores (RICHARDSON, 1994, BRUNTON, 1996), analisando a morfolagia dos
Bouchardiinae, consideraram gue as extremidades anteriores do sulco em forma de ‘V’
no processo cardinal, que ultrapassam a margem da plataforma cardinal em direcéo 3
cavidade do manto, desempenham fungéo semelhante & da crura, ou seja, sustentam a
parede do corpo na regido do lofdforo, onde esta presente a boca.

Vale a pena comentar que, segundo RICHARDSON (1973b), nem a base crural
nem a crura estdo presentes nos géneros de Bouchardiinae, sendo possivel, no
entanto, que as bases crurais estejam tao intimamente fundidas aos elementos da
cardinalia, devido ao espessamento posterior das valvas, que se tornaram
irreconheciveis. A autora considera, ainda, que o estudo do desenvolvimento da
cardinalia em séries ontogenéticas nas diferentes espécies de Bouchardiinae pode
identificar a presenga dessa estrutura. Uma discussd@o sobre essa proposta, com
incorporag&o de novos dados, é apresentada mais adiante (ltem 6.3.),

CARATER 36 - Septalium

Estado 0 (ausente); 1 (presente)

Ha na literatura uma consideravel confus&io sobre os termos que tratam das
estruturas de conex&o das paredes internas da fosseta, e das placas medianas a elas
com o assoalho das valvas (BRUNTON et af., 1996). A situagéo mais comum, observada
em braquidpodes fosseis e viventes, diz respeito as placas cardinais internas {veja
Figura 11) que acomodam os musculos adjustores dorsais (mudsculos pediculares),
formando uma depressdo suportada pelo septo mediano, e chamada septalium
(BRUNTON ef al., 1996; WILLIAMS ef al., 1997¢). A mesma estrutura é tratada apenas
como depress&o na charneira nas descricBes de Terebratellidae apresentadas por
RICHARDSON (1991, 1994).
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CARATER 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 unido com a base
do septo mediano (Figura 15). Essas cavidades abaixo da cardinalia séo caracteristicas
de Bouchardia, abrigando as extremidades dos musculos adutores e misculos ligados
a sustentacdo do loféforo (BRUNTON, 1996), e sua extensdo é governada pela
quantidade de espessamento secundario da valva dorsal. Nas espécies analisadas
foram notadas cavidades nas laterais da base do septo, assim como logo acima da
base, quando o septo se une a plataforma cardinal. Em Malleia o processo cardinal nio
se funde ao assoalho e a cavidade abaixo dele é delimitada posteriormente pela regido
dorsal do umbo, lateralmente pelas paredes das fossetas e ventralmente pela

superficie dorsal do processo cardinal.

processo

cardinal
&(J_L cavidades

cardinalia (
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Figura 15- Esquema simplificado ilustrando parte da anatomia
interna dos Rhynchonelliformea, com destaque para
0 numero e posicionamento das cavidades na
parede anterior da cardinalia (caracteres 37 e 38) e
a relagdo dessas feicbes com outras estruturas
morfologicas (e.g., septo, cardinalia)
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CARATER 38 — Nimero de cavidades na parede anterior da plataforma cardinal
Estado 0 {2 cavidades); 1 (3 cavidades)
Enguanto Neobouchardia e Bouchardiella apresentam 3 cavidades na superficie
anterior da plataforma cardinal (veja caréter 37), Bouchardia e Australiarcula

apresentam apenas 2. (Figura 15).

CARATER 39 — Tipo de loféforo

Estado 0 (zigolofo); 1 (plectolofo)

Como comentado inicialmente, os estagios de desenvolvimento do lofoforo
encontram-se totalmente identificados e caracterizados (Figura 16) (EmiG, 1992). O tipo
zigolofo € atribuido a Bouchardia e Anakinetica, ac passo que os demais
Terebratellidae apresentariam o tipo plectolofo (Emic, 1992). Embora correspondam,
mesmo que em parte, a inferéncias sobre a ocorréncia de tipos particulares de lofoforos
em espécies fosseis, as generalizagdes acima foram aceitas, levando-se em conta,
ainda, gue constituem as Unicas informagbes existentes, até o momento, sobre o

carater, para a maioria dos taxons analisados.

CARATER 40 — Tipo de pediculo

Estado 0 (fixador); 1 {movel)

De acordo com a classificacéo proposta por RICHARDSON (1981b), os pediculos
dos Rhynchonelliformea podem ser reunidos em (Figura 17): a) musculares: unidade
contratil, com fibras musculares (mulsculos adjustores) continuas a estrutura do
pediculo, sendo a fixagao realizada por curtas papilas; b) inertes: apresentam evidente
diferenciacé@o entre as fibras musculares e a estrutura do pediculo, servindo como um
eixo ao redor do qual a concha se move por contracdes musculares, sende que a
ancoragem se da pela extremidade ramificada (n&o fixadora) ou por longas papilas
(fixadoras); e ¢) transitivos: com fibras musculares diferenciadas da esfrutura do
pediculo, apresentam fixac&o por curtas papilas. Entretanto, a auséncia dos pediculos
nos fosseis ndo impede gue sua inferéncia seja feita a partir de caracteristicas do bico,
cicatrizes musculares e charneira. A associacgao destas observagbes com informacoes
disponiveis na literatura (e.g., RICHARDSON, 1979, 1981b, 1981c), sobre o pediculo de

especies viventes e pertencentes aos mesmos grupos (e.g., Anakineticinae) utilizados
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no presente estudo, possibilitou avaliacdo deste carater para os taxons do grupo

interno e externo.

taxolofo
formas larvais
e jovens
trocolofo
J A
esquizolofo
formas
@ adultas
zigolofo
Y
pticolofo plectolofo espirolofo
fileira Gnica
de tentaculos
dire¢io do mavimento
das particulas de comida
fileira alternada : /
oo tentaculos braquidio espiral
1
/ : boca
L]
1
'
tentaculo externo — .
tentéculo interno ——— :
diregio do movimento . \ :
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" _______________._..---*" i 7 7 o "
sulco braquial 2 «%////////W
Dl AN — tentaculos

Figura 16- Diagrama exemplificando o crescimento do loféforo de braquiépodes
atuais (carater 39); cada representacdo mostra uma visdo, em
perspectiva, do eixo braquial; as setas ao longo dos eixos braquiais
indicam o sentido de transporte de particulas de comida até a boca,
indicada em vermelho. Abaixo, detalhes da anatomia de um lofoforo
plectolofo e seu braquidio. Fonte- WILLIAMS et al. (1997)
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Y
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Figura 17- Conchas, pediculos e modo de vida (caracteres 40 ao 42)
atribuidos a Terebratella (A; para comparagéo), Magadinella (B)
e Anakinetica (C). De cima para baixo estdo representadas as
conchas em vista dorsal (A, B, C), o pediculo em relagdo ao bico
(D, E, F,) e o sistema pedicular e modo de vida (i.e., fixo ou livre;
G, H, ) dos taxons. Os musculos adjustores (ventrais e dorsais)
e pediculares médios unem as duas valvas aos pediculos, sejam
eles transitivos (G) ou inertes (H, I). Setas maiores indicam a
movimentagéo geral das conchas proporcionadas pela contragao
dos musculos (setas menores). Fonte- RICHARDSON (1981b)

CARATER 41 — Tipo de extremidade do pediculo
Estado 0 (inerte); 1 (transitiva)
Segue os comentarios para o CARATER 40 (Figura 17).

CARATER 42 — Tipo de extremidade inerte dos pediculos
Estado 0 (sem aderéncia); 1 (aderente)
Segue comentarios para o carater 40.

CARATER 43 — Reforgo da cicatriz do musculo adutor dorsal

Estado 0 (ausente); 1 (presente)

O masculo adutor apresenta cicatrizes (2 ou 4 pares) bastante evidentes no
assoalho da valva dorsal, préximo a regido mediana e posterior do septo, e mostrou
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grande variedade de forma e intensidade de impressdo. Os taxons foram avaliados
quanto a presenga ou auséncia de um reforgo existente nas margens laterais externas
(contrarias ao septo) e posteriores dessas cicatrizes, consistindo em uma elevagéo

pronunciada do assoalho, nessas regides (Figura 18).

m P F m

B

Figura 18- Espessamento de parte do assoalho da valva
dorsal, margeando a cicatriz do musculo didutor em
Australiarcula artesiana (carater 43). Em A, visdo
interna da valva dorsal, onde se nota a posi¢do do
reforco da cicatriz muscular em relagéo ao septo
mediano. Em B, corte transversal evidenciando, a
partir da margem (m) em dire¢do ao centro da
concha, a posicao do reforgo (r), da cicatriz do
musculo didutor (c) e do septo mediano (s). Fonte-
ELLIOTT (1960)

5.3. ANALISE NUMERICA

As informagdes contidas na matriz de caracteres (Tabela 1) foram convertidas
em arquivo eletrénico através do programa MacClade 4 (MADDISON & MADDISON, 1998),
para que pudessem ser analisadas pelos programas adequados. Foi realizada a
analise cladistica dos 22 taxons (grupos interno e externo) com 43 caracteres (binarios
e multi estado, incluindo 91 estados). Os dados ausentes foram representados por “?”.

A andlise dessas informagdes foi realizada pelo programa PAUP* 4.0 v.8
(SWOFFORD, 1998), sendo utilizada a opgéo de transformagao acelerada (ACCTRAN).

Foram conduzidas duas analises paralelas, uma delas considerando todos os

64



Mello, L.H.C. (2004) Andlise cladfstica dos Bouchardiinae Allan, 1940.,.. Tese de Doutoramento

caracteres como “ndo-ordenados” e outra atribuindo ordenacdc aos caracteres sobre
08 quais havia alguma indicagao de contiglidades entre seus estados (veja Quadro 6),
permitindo a comparacio e avaliacdo dos resultados obtidos. Tal deciséo foi tomada
pela dificuldade de se avaliar a ordenac8o de muitos dos caracteres, uma vez gue as
homologias primérias entre seus estados n&o puderam ser tragadas. Sabe-se que a
ordenacdo aleatoria de caracteres confere uma pesagem indireta a analise e, segundo
AMORIM (1997), parece ndo haver vantagem da “ordenac&o” em relacdo a “nio-
ordenagéo”, e vice-versa. Conforme destacadc por FERRAREZZI & MARQUES (1997), “...
A ordenagédo impbe certas restricfes as possibilidades de transformacdes de estados
fora da ordem codificada, as quais ndo séo proibidas, mas passiveis de ocorréncia
apenas através de um maior custo em termos de parcimonia...”. Importante destacar
que os procedimentos empregadog (ie., algoritmos, consensos) foram iguais e
repetidos em ambas analises.

As &rvores néo enraizadas geradas inicialmente foram enraizadas pelo método
do grupo externo, considerando o grupo interno monofilético. As analises com os
caracteres ordenados (Quadro 6) tiveram resultados idénticos aqueles obtidos a partir
dos caracteres n&o ordenados, submetidos aos mesmos procedimentos e andlises. E
importante ressaltar que o numerc de caracteres e de taxons hora empregados
inviabilizou a utilizacdo de algoritmos de busca exaustiva das arvores mais
parcimoniosas. No entanto, as analises foram realizadas através do algoritmo exato
“branch-and-bound”, com op¢éo “furthest” de adigéo.

Na analise de méxima parcimonia foram obtidos 168 cladogramas mais
parcimoniosos (L= 98; Cl= 0,490; Ri= 0,745; RC= 0,365), aqui sintetizados através dos
cladogramas de consenso estrito e semi estrito da Figura 19. Observa-se, claramente,
uma baixa resolucéo das relagbes entre os taxons dos grupos interno e externo. Boa
resolugéo para os dois grupos so foi atingida quando se processou a analise por
pesagem sucessiva, resultando em 12 cladogramas mais parcimoniosos (Cl= 0,714;
RlI= 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
diferencas consideraveis quanto a resolucéo geral das politomias, como fica evidente,
sobretudo, para os taxons do grupo interno. Tendo em vista os resultados alcangados,
optou-se por assumir como proposta de trabatho o cladograma da Figura 20b. A

distribui¢édo dos caracteres e seus estados pelos diversos ramos esta representada na
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Figura 21 e detathada no Anexo 2, sendo que consideragtes a esse respeito serdo

feitas mais adiante.

£ Anakinetica cumingi

£ Adnatida deformis
26 Pirothyris vercoi

£ Aliquantula insolita

€2 Pilkena compressa

C) Rhizothyris rhizoida

C) Elderra toorfooensis

() Magadina browni

&3 Magadinella woodsiana
) Parakinetica stewart

&) Australiarcula artesiana
(2 Bouchardia antarctica

&) Beuchardia conspicua
(2 Bouchardia exigua
(> Bouchardia zittelf
‘w Bauchardia rosea

A €} Bouchardia transplatina
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() Bouchardiella patagonica

&) Bouchardiella cretacea
) Bouchardiella jorgensis
X2 Maileia portfandica
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&) Adnatida deformis
£3 Pirothyris vercol

@) Aliquantula insolfta
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(3 Rhizothyris rhizoida

R £2 Elderra toorlooensis
Magaciina browni
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() Bouchardia antarctica
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© Bouchardia exigua

& Bauchardia zitteli

¢ Bouchardia rosea
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Neobouchardia minima

¢
@
2 Bouchardiella patagonica
(2 Bouchardiella crefacea

&) Bouchardiella jorgensis
X Malleia portlandica

Figura 19- Cladogramas de consenso estrito (A) e semi-estrito (B) (L= 98; Cl= 0,490; RI= 0,745;
RC= 0,365), com diferentes topologias, obtidos a partir da analise de maxima
parciménia para caracteres ndo ordenados (veja detathes da andlise no texto). Cores

indicam taxons do grupo interno (verde) e externo (laranja)
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() Bouchardia antarctica
LD Bouchardia conspicua
< &) Bouchardia exigile
Bouchardia zitteli

- &
——
& Bouchardia rosea
(D Bouchardia transplatina
&2 Neobouchardia minima

D Bouchardielia jorgensis
X2 Bauchardiella patagonica
(2 Bouchardielia cretacea
) Maileia portiandica

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 andlise de pesagem
sucessiva para caracteres nao ordenados (veja detalhes da analise no texto). Cores

indicam taxons do grupo interno (verde) e externo (laranja)
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Figura 21- Cladograma de consenso semi-estrito obtido a partir de analise de
pesagem sucessiva (veja explicacdo no texto) de caracteres ndo
ordenados, por algoritmo exato (‘branch-and-bound’), mostrando a
disiribuigio dos caracteres e seus estados. Em azu! estdo indicados
0s numeros dos nos dos diferentes ramos (veja Anexo 2)
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Adicionalmente, para complementacdo dos resultados, foi avaliada a
confiabilidade dos clados através dos métodos:
- “Bootstrap”: foi utilizada a opgédo do pacote PAUP*; todos os 43 caracteres foram
reamostrados aleatoriamente, com 1000 réplicas, cada uma analisada por “branch-and-
bound”; resultado final na forma de arvore de consenso de maioria esta representado
na Figura 22a. Ha que se considerar, entretanto, que essa arvore de consenso nio é
idéntica, nem totalmente comparavel, aquela assumida como hipdtese de trabalho
(Figura 20b), uma vez que resultam de analises diferentes. Contudo, o suporte dos
clados obtidos com o teste de "bootstrap” é valido para os mesmos clados que também
estejam representados na proposta de trabalho. Por conseguinte, aqueles clados que
estdo na hipdtese de trabalho mas ndo na arvore de consenso com valores de

‘bootstrap”, séo pouco robustos.

) Anakinetica cuningf

() Anakinetica cumingi
£ Adnatida deforimis

() Adnatida deformis
() Pirothyris vercoi & Pirothyris vercoi
Magadina browni &) Magadina browni
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) Pargkinetica stowart X2 Parakinetica stewarti
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(3 Bouchardia antarctica (3 Bouchardia antarctica
) _‘ﬂ Bouchardia conspicua L Bouchardia conspicua
E2-7060 Bouchardia exigua X&) Bouchardia exigua
“ (2 Bouchardia zittelf t) Bouchardia zitteli
D Bouchardia rosea ) Bouchardia rosea
) Bouchardia transplatina ) Bouchardia transplatina
&) Neobouchardia minima £ Neobeuchardia minima
0 Bouchardiella patagonica
& Bouchardiella jorgensis
£D Bouchardiella cretacea

C) Maiteia portlandica

&) Bouchardiella patagonica
Y Bouchardiella jorgensis B
&) Bovchardiella cretacea

D Malleia portlartifca

Figura 22- Cladogramas de consensc de maioria (A) obtido apos anaiise de "bootstrap”, com 0s
valores dos clados indicados em vermelho; cladegrama de consenso semi-estrito (B),
com indicag&o dos valores do indice de decaimento de Bremer indicados em azul

Na literatura hé controvérsia quanto aos valores de “bootstrap” que representam
um limiar de significancia, com porcentagens variando entre 70% e 95% (HiLLIS & BuULL,
1993; HARADA et al., 1995; L), 1997; CHEN ef al., 2003: SCHNEIDER, 2003). Propostas
conciliadoras, no entanto, consideram um clado robusto (significativo) com valores

acima de 95%, ou passo que valores moderados (70 a 94%) ou fracos (51 a 69%)
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poder&o dar suporte a um clado desde que obtidos a partir de conjuntos de dados
diferentes (e.g., caracteres morfologicos, moleculares) (SCHNEIDER, 2003).

- indice de decaimento de Bremer: foram seguidos os procedimentos indicados pelo
programa TreeRot.v2 (SORENSON, 1999) e a arvore de consenso semi-estrito, com os
valores de decaimento para 08 respectivos clados, esta representada na Figura 22b.
Ha na literatura consideracdes acerca da relagdo entre os testes 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. INTERPRETACAO DA HIPOTESE ESCOLHIDA

O cladograma apresentado na Figura 20b traz uma topologia bem resolvida. A
dicotomia basal sustenta a nitida estrutura de dois clados que correspondem, de um
lado aos Bouchardiinae (grupo interno) e, de outro, aos Anakineticinae (grupo externo).
Entre os téxons do grupo interno as relagbes estdo, em grande parte, bem
estabelecidas. O taxon basal é Malleia portlandica, seguido pelo clado formado por
Necbouchardia minima e as 3 especies de Bouchardiella (veja Figura 20b). A
indefinicdo nas relagdes fica por conta da politomia envolvendo Bouchardia rosea,
Bouchardia transplatina e o clado contendo as outras 4 espécies de Bouchardia. Ja o
clado formado pelos taxons do grupo externo apresenta, a partir da dicotomia basal,
Australiarcula artesiana na base, seguido por Parakinetica stewarti, Anakinetica
cumingi, um clado totalmente resolvido formado por Elderra toorlooensis, Rhizothyris
rhizoida, Pilkena compressa, Aliquantula insolita e, por fim, a politomia envolvendo
Magadina browni, Magadinella woodsiana e o pequeno clado formado por Adnatida
deformis e Pirothyris vercoi (Figura 20b). Consideraces sobre as relacdes apontadas
acima, e 0s caracteres que ddo suporte a elas, sdo apresentadas mais adiante.
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6. DISCUSSAO

8.1. A HIPOTESE DE TRABALHO

O que se pode observar na topologia adotada como hipdtese de trabalho (Figura
20b) é a nitida presenca de 2 clados bem individualizados, representativos dos grupos
interno e externo utilizados. Entre os taxons do grupo interno observa-se Malleia
portlandica como taxon basal. Segundo RICHARDSON (1973b), apesar das marcantes
diferengas morfologicas (i.e., posigdo do fordmen, tipo de placa deltidial, plataforma
cardinal), Malleia deveria ser transferida da Subfamilia Neothyrinae para a Subfamilia
Bouchardiinae, com base no grande numero de caracteres exclusivos (sinapomorfias)
dos Bouchardiinae, apresentado por esse género. De fato, a analise morfolégica aqui
realizada (veja a Figura 21 e Tabela 2 para informag@es adicionais sobre a distribuigéo
dos caracteres e seus estados) identificou diferengas em alguns caracteres (e.g., tipoc e
posicdo do fordmen, presenca de sinfitio) de Malleia em relacdo aos demais
Bouchardiinae. Em contrapartida, muitas caracteristicas foram compartilhadas entre
Malleia e os outros Bouchardiinae, inclusive provaveis sinapomorfias desse segundo
grupo (e.g., ramos ascendentes livres posteriormente, processo cardinal bilobado,
cristas e sulcos na articulagéo), corroborando a idéia original de RICHARDSON (1973b).
Outro clado (Figura 20b) agrupou as trés espécies de Bouchardiella junto com
Neobouchardia minima de maneira totalmente resolvida, estando Bouchardielia
cretacea na base e Neobouchardia minima como taxon mais apical. Mais adiante seréo
feitas consideragbes sobre as implicacdes dessa configuracdo na sistematica do grupo.
O grupo irmdo desse clado (Figura 20b) reuniu todas as espécies de Bouchardia.
Consideragdes mais detalhadas sobre este UGltimo agrupamento serdo feitas mais
adiante.

No item 4.3, ja havia sido mencionada a duvida decorrente da literatura, quanto
ao posicionamento de Australiarcula artesiana entre 0s Bouchardiinae ou
Anakineticinae, de acordc com a proposta de classificacédo adotada (j.e., RICHARDSON,
1991, 1994; MACKINNON & LEE, no prelo). Segundo ELLIOTT (1960), apesar de
importantes diferengas morfoldgicas em relacdo a Bouchardia, Australiarcula seria,

provavelmente, o melhor candidato a seu ancestral.
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Vale lembrar que, para Levy (1964), Australiarcula, a despeito da notavel
semelhanca morfolodgica com Bouchardiinae, seria excluida desse grupo com base na
presenca de ramos descendentes no braquidio. As informacfes obtidas da estratigrafia
(Figura 23) contribuem para o suporte das idéias de ELLOTT (1960) uma vez que
Australiarcula, do Cretaceo inicial/médio da Australia, poderia ter dado origem a
Bouchardiella cretacea, do Cretaceo médio/final da Australia, e dai aos demais
Bouchardiinae, todos ja dentro do Cenozdico. Contudo, as relagdes obtidas com a
presente analise apontam Ausfraliarcufa artesiana entre os taxons do grupo externo,
como sugerido por LEVY (1964). A analise da distribuicdo dos caracteres (Figura 21)
avidencia que Australiarcula artesiana compartilha com os Bouchardiinae muitas
caracteristicas que ddo suporte a esse grupo (e.g., diferenciacdo dos elementos da
charneira, cristas e sulcos na articulacéo, cavidades na parede anterior da plataforma
cardinal), ao mesmo tempo em que compartilha outras caracteristicas com os demais
Anakineticinae (e.g., espessamento posterior da concha, forma do processo cardinal,
presenga de crura). Dessa forma, o conjunto de dados aqui analisados, resultando no
cladograma da Figura 20b, e a posicdo basal de Austrafiarcula artesiana dentro do
clado, parecem corroborar a posi¢do defendida por LEvy (1964), e sugerir
Australiarcula artesiana como um suposto ancestral mais dos Anakineticinae do que
dos Bouchardiinae. Embora a definicdo das relagdes entre os taxons do grupo externo
seja de interesse secundario para o presente estudo, vale a pena destacar o clado
completamente resolvido formado por Aliqguantula insolita, Pilkena compressa,
Rhizothyris rhizoida e Efderra toorlooensis, bem como a reunido em outro clado,
embora com resolugdo menor, de Adnatida deformis, Pirothyris vercoi, Magadina
browni e Magadinella woodsiana. Notavelmente, na literatura consultada ndo ha
qualquer sugestio de parentesco entre esses taxons que pudesse ser testada com os
resultados aqui apresentados, a ndo ser, ocbviamente, o fato de gue todos pertenceriam
aos Anakineticinae.

O espessamento posterior da concha, o foramen permesotirido e o processe
cardinal trifido foram apontados por RICHARDSON (1975a, 1991), como caracteres
diagnésticos dos Anakineticinae mas, conforme discutido por MACKINNON et al. (1993),
essas ndo sdo caracteristicas exclusivas do grupo, sendo esporadicamente
encontradas em muitos outros taxons (e.g., Cancellothyrididae, Neothyrididae). Por fim,

valendo-se apenas do jargdo filogenético, os autores consideraram o tipo de braquidio
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FIGURA 23- Esquema mostrando combinagdo de informacdes filogenéticas (cladograma), temporal e
paleogeografica, para os 22 tdxons envolvidos na analise
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& depressdo da charneira como sinapomorfias dos Anakineticinae. Da mesma maneira,
no presente estudo, o braguidio incompleto mostrou-se sinapomdorfico para 0s
Bouchardiinae (veja comentarios adianie) e o braquidio completo, em forma de lago,
reuniu os taxons do grupo externo. No entanto, anaélises futuras, com maior
representatividade de Anakineticinae e outros braquidpodes (Rhynchonelliformea),
devem ser realizadas para avaliar melhor o papel do braguidio na definicdo das
relacfes entre 0s taxons desses grupos,

Conforme ja mencionado, a Figura 22 traz a representacdo do suporte dos
clados obtidos. Fica evidente, no entanto, que tanto os valores de “bootstrap” quanto os
indices de decaimento sdo muito baixos, sobretudo para os clados envolvendo taxons
do grupo externo. Tal fato talvez possa ser decorrente do grau elevado de homoplasia
existente entre taxons dos dois grupos, a despeito dos esforgos realizados no
levantamento, definico e analise dos caracteres. Conforme sera comentado mais
adiante, a grande similaridade morfologica entre os Bouchardiinae, sobretudo entre as
espécies de Bouchardia, dificuliou a identificacdo das apomorfias e pode ter contribuido

para conferir indefinicdo nas relagdes entre esses taxons,

$.2. SOBRE O MONOFILETISMO DOS BOUCHARDHNAE

Os resultados obtidos pela analise morfologica confirmam as sugestdes
anteriores (LEVY, 1964, RICHARDSON, 1973b, 1994; BRUNTON, 1996, BRUNTON et af,
1996) sobre as 3 caracteristicas comuns a todos os Bouchardiinae, ou seja, a) o
aspessamento posterior da concha, b) o processo cardinal bilobado, em especial
aqueles com forma de V' invertido, que caracterizam Bouchardia, e ¢) ¢ braguidic
incompleto. O espessamento posterior da concha merece atencdo especial por
também estar presente, em maior ou menor grau, em taxons do grupo externo (e.g.,
Anakinetica cumingi, Australiarcula artesiana) e, portanto, n&o representar uma
sinapomorfia exclusiva dos Bouchardiinae embora, como ja foi comentado, esteja
presente em todos os taxons desse grupo. A anadlise morfolégica realizada mostrou que
essa feicdo, embora evidente para ambas as valvas, na maioria dos taxons analisados,
& dificil de ser definida como carater continuo (veja comentarios no ltem 5.2.) e,
portanto, empregada em analises cladisticas. Dessa maneira, informagdes sobre essa

caracteristica estdo diluidas nos estados do carater 30, através da diferenciagéo dos
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elementos da charneira, sendo que, via de regra, apresentam uma relacéo direta
(RICHARDSON & WATSON, 1975a, 1975b; RICHARDSON, 1981a, 1981b, 1981c, 1987,
MiNUER & RICHARDSON, 1984), onde a identificacio desses elementos é melhor quanto
menor o espessamento posterior das valvas. Essa caracteristica esta diretamente
relacionada a estabilidade do animal no substrato e, portanto, ao seu modo de vida,
refletindo uma resposta as pressfes ecoidgicas. Neste contexto, reveste-se de
importancia a correlagdo entre o tipo de substrato, a morfologia da concha (e.g.,
foramen, musculatura, charneira) e modo de vida (e.g., ancoragem, fixador) dos
braquidpodes, sendo qué através da anadlise dessas caracteristicas morfologicas,
especialmente entre os Rhynchonelliformea, muitas vezes tornam-se evidentes os
casos de homeomorfia resultantes desta interac@o, como ja destacado na literatura
(e.g., RICHARDSON, 1994). A utilizagéo desse tipo de carater na recuperacao das
relacbes de parentesco, a partir de caracteres compartilhados, é potencialmente
problematica, visto que pode aproximar, artificialmente, taxons com morfologias
semelhantes resultantes de pressdes ecologicas similares, mais do que por caracteres
derivados herdados (sinapomorfias),

O processo cardinal bilobado e o braquidioc incompleto, outras duas
caracteristicas citadas pela literatura como sendo compartilhadas pelos Bouchardiinae
correspondem, de fato, a sinapomorfias do grupo, tendo sido identificadas como perda
da fixagéo dos ramos descendentes na plataforma cardinal (carater 26) e da fixacéo
posterior dos ramos ascendentes (carater 28) além do processo cardinal bilobado
(carater 32), sendo que o processo bilobado e em forma de 'V’ invertido (carater 33) é
tipica do género Bouchardia. RICHARDSON (1975a, 1991) enfatizou a importéncia
taxondmica das fases intermedidrias do desenvolvimento do braquidio, sendo esse
critério especialmente relevante quando envolve extensas seqiéncias de modificacdes
morfoldgicas, como ocarre nos Dallinidae e Laqueidae, o que ndoc se observa nos
Bouchardiinae e Anakineticinae (MACKINNON ef af, 1993). RICHARDSON (1975a)
destacou, ainda, a utilizacdo do braquidio, especialmente sua forma, como principal
estrutura no agrupamento de Terebratellidae e, consequentemente, classificagdo dao
grupo. De acordo com a nomenclatura proposta para essa estrutura (RICHARDSON,
1975a), um braquidio axial estaria presente em Bouchardia, Neobouchardia e
Bouchardiella (RICHARDSON, 1975a; BRUNTON, 1996). De fato, esta informacgao pbde ser

confirmada pelos resultados abtidos na presente analise, e complementada por sua
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presenca em Australiarcula artesiana, embora seus ramos ascendentes ndo sejam
posteriormente livres, como nos Bouchardiinae. O braquidio foi identificado para 4 das
6 especies de Bouchardia, como comentado mais adiante.

Outros dois caracteres merecem destaque. O relevo do assoalho da valva dorsal
composto por retas inciinadas (carater 16) e a perda da crura (carater 35) estdo
presentes apenas nos Bouchardiinae mas, em ambos 0s casos, apresentam outro
estado de carater em Neobouchardia minima. Ja o forAmen epitirido (carater 11) foi
observado em todos os taxons do grupo interno, exceto Malleia portfandica (hipotirido)
e Bouchardiella patagonica (permesotirido), sendo este ultimo compartilhado por
muitos taxons do grupo externo.

Outras sinapomorfias foram observadas para os Bouchardiinae (Tabela 2), entre
elas as placas deltidiais coOncavas (carater 9), braquidio fixo ac septo (carater 23),
cristas e sulcos reforcando a articulagdo entre as valvas (carater 34), perda da
depressado na charneira (carater 36) e loféforo zigolofo (carater 39). Contudo, apesar de
presentes em todos os taxons do grupo externo, ndo s&o exclusivas deles, sendo
observadas em pelo menos um taxon do grupo externo. Ja para 0s caracteres 8, 10,
14, 15, 17, 18, 20, 24, 25, 31, 37, 40 e 43, determinado estado dos caracteres era
compartilhado pela maioria dos taxons do grupo interno, exceco feita a 1 ou 2 taxons
representados por outros estados de carater ou informagdes ausentes. No entanto, os
estados compartilhados estavam também presentes em taxons do grupo externo. Os
casos indicados neste paragrafo representam, portanto, possiveis casos de
homoplasia.

A partir das consideragdes feitas até aqui, considera-se que a topologia obtida
{Figura 20b) da suporte a sugestdo presente na literatura (RICHARDSON, 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 n&o por parentesco proximo. De fato, os
Anakineticinae sdo tidos como sendo de vida livre, especializados em viver em
sedimentos grossos, utilizando o pediculo para manter a posig¢édo junto ao substrato, e
tendo o auxilio do espessamento da regido posterior da concha para dar estabilidade
(RICHARDSON, 1987, 1991, 1994; BRUNTON, 1996). Esse modo de vida também é

atribuido, embora ndo totalmente comprovado, a Bouchardia rosea justificando a
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‘ semethanga na forma das duas especies, apesar do espessamento mais acentuado na

gitima (BRUNTON, 1996).

6.3. CARACTERIZACAO MORFOLOGICA DO GENERO BOUCHARDIE

6.3.1. Aspectos ontogenéticos: desenvolvimento de estruturas morfologicas

Ao comparar Laqueoidea e Bouchardiinae, no que tange a morfologia da
charneira, MACKINNON {comunicag8o pessoal, 2001) menciona a aparente auséncia de
placas dentais no segundo grupo, estrutura essa comum a todos 0s Laqueoidea.
Sugeriu, ainda, que sua presenca, pelo menos nos estagios ontogenéticos iniciais,
fosse investigada. Contudo, a avaliacdo de tais caracteristicas permanece, no
momento, inviavel para a maioria dos téxons desse grupo (e.g., Bouchardiella,
Neobouchardia, Malleia), sobretudo pela falta de espécimes em estagios ontogenéticos
iniciais, mas também pela auséncia dessas informacées na literatura existente sobre o
grupo.

De fato, apesar da reconhecida importancia dos estudos ontogenéticos para a
analise morfoidgica de grupos de braquidpodes (e.g., WiLLIAMS & WRIGHT, 19671
FOSTER, 1974; RICHARDSON, 1975a; MACKINNON, 1993; BRUNTON, 1996), néo ha, até
onde foi recuperado, qualquer estudo com essa abordagem para os Bouchardiinae,
existindo, quando muito, breves descricdes e ilustragdes de formas jovens isoladas,
mas nunca com seéries ontogenéticas completas (e.g., ELLIOTT, 1952; MACKINNON,
1987). Nesse contexto, BRUNTON (1996, p.239) lamenta a falta de séries ontogenéticas,
0 que, segundo ele, permitiria avaliar a separacéo desse grupo dos demais
Terebratellidae, com base nos estagios iniciais de desenvolvimento do braquidio.

Levando em consideragdo os comentérios acima e contando com o grande
numero disponivel de conchas de Bouchardia rosea em diferentes estagios
ontogeneticos, foram feitas investigacOes, através de microscopia eletronica de
varredura, com o objetivo de complementar a caracterizacdo morfolégica de
Bouchardia rosea, desde seus estagios mais iniciais de desenvolvimento, bem como
investigar a evolugdo de estruturas particulares (e.g., braquidio, cardinalia) (Estampa
1), tentando avaliar a presenca das feigBes morfolagicas citadas por MACKINNON

(comunicag&o pessoal, 2001) (i.e., franjas septais e placas dentais).
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De acordo com RICHARDSON (1973b) @ BRUNTON (1996), o braquidio adulto de
Bouchardia rosea encontra correspondente nos estagios iniciais do desenvolvimento
dos braguidios de outros Terebratellidae, tendo sérias implicagbes para a evolugéo
dessa estrutura dentro do grupo, como discutido mais adiante.

Para investigar essa questdo, foram examinadas as valvas dorsais de 10
espécimes articulados fechados, variando entre 1Tmm e 18mm de comprimento, na
tentativa de se identificar os momentos de surgimentoc e o desenvolvimento de
estruturas como o septo mediano, o braquidio e a cardinalia. E necessario salientar,
contudo que apesar dos menores exemplares examinados terem apenas 1mm de
comprimento, eles ndo foram considerados conchas larvais. O desenvolvimento do
braquidio teve inicio apenas nos exemplares entre 1 Bmm e 2,0mm, manifestando-se
como dois ramos ascendentes, independentes, a partir de cada um dos lados da
extremidade anterior do septo mediano (Estampa 1). Ao mesmo tempo, ocorria o
desenvolvimento das fossetas e do processo cardinal (Estampa 1), este dltimo, na
forma de uma pequena depressao na regido posterior da plataforma cardinal. Nesse
estagio, o processo cardinal esta no inicio do desenvolvimento, e ja lembra a tipica
forma de V' dos adultos, sendo, contudo, bastante similar aquele apresentado por
Bouchardiella e Australiarcula (Estampa 7), embora mais raso em Bouchardia rosea.
Até o referido estagio ndo foram observadas evidéncias de crura.

Os exemplares com mais de 2mm, revelaram o gradual desenvolvimento do
braquidio, sempre em direcdo a extremidade posterior da concha, com os ramos
ascendentes ainda independentes e sustentados pelo septo mediano. Essa tendéncia
se manteve ate alcangar a conformacao ohservada para os exemplares considerados
adultos (com aproximadamente 18mm de comprimento), com braquidio incompleto e
ramos ascendentes separados e suspensos na cavidade do manto (Estampa 1). Notou-
se, ainda, o desenvolvimento do septo mediano, das fossetas e da cardinalia, os quais,
de uma maneira geral, ndo apresentaram grandes mudangas morfoldgicas entre os
estagios ontogenéticos analisados, a ndo ser o aumento das dimensdes, Deve-se
considerar que transformagdes morfoldgicas mais acentuadas podem oacorrer em
estagios ontogenéticos mais primitivos, que ndo foram analisados até o momento.
Talvez as maiores aiteragdes tenham sido observadas no processo cardinal, onde a
pequena depress&o na regiéo posterior da plataforma cardinal deu origem a um sulco
profundo, com bordas elevadas em direcao da valva ventral e extremidades anteriores
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bem destacadas da cardindlia, livres na cavidade do manto, assumindo a tipica forma
de V' que caracteriza o género (Estampa 1). Destaca-se que, em nenhuma das etapas
analisadas foram observadas quaisquer evidéncias de crura, bases crurais ou placas
dentais.

As informagdes aqui apresentadas caracterizam o desenvolvimento do braquidio
em Bouchardia rosea mostrando ser esse um processo com poucas etapas, quando
comparado aos de outros Rhynchonelliformea (veja OWEN, 1980), marcado por
sucessivos eventos de fusdo e reabsorgéo de partes do septo e do braquidio. Vale
ressaltar que, além de Bouchardia rosea, hé registro da presenga de braquidios
incompletos, em individuos considerados adultos, em Bouchardia antarctica,
Bouchardia transplatina e Bouchardia zitteli (Estampa 3). Dessa forma, a julgar pela
grande semelhanga morfoldgica guardada pelas especies atribuidas ao género
Bouchardia, sobretudo no que diz respeito as estruturas referidas acima, seria licito
SUpar que os mesmos passos observados ao longo do desenvolvimento de Bouchardia
rosea marquem, também, o desenvolvimento das demais espécies. Obviamente, a
confirmag&o de tal suposicdo dependeria do emprego de abordagens semelhantes
para as espécies fosseis, o que, de momento, se mostra impossivel pelo reduzido
numero de exemplares que compdem as colecdes examinadas.

Adicionalmente, a analogia entre o braquidio incompleto de Bouchardia rosea e
os estagios iniciais do desenvolvimento dessa estrutura em outros Terebratellidae,
sugerida por RICHARDSON (1973b) e BRUNTON (1996), deve ser avaliada com mais
atengdo, podendo favorecer a idéia de retenc@o dos caracteres juvenis, com
importantes implicagbes para a evolucdo do grupo. Finaimente, se considerarmos,
novamente, o comentario de MACKINNON (comunicacdo pessoal, 2001), as
observagbes morfologicas feitas para Bouchardia rosea, e que podem, com algum
cuidado, ser estendidas a todo o género, confirmam as diferengas morfologicas (i.e.,

franjas septais e placas dentais) apontadas entre os Laqueoidea e os Bouchardiinae.
6.3.2. Diferenciagdo morfoldgica das espécies
Ficou evidente, apos as etapas iniciais do presente estudo, que a literatura, de

uma forma geral, apresenta grave deficiéncia nas descricdes morfolégicas das
especies de Bouchardia (e.g., HERING, 1903, 1807; LEvvy, 1964), sobretudo por
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empregar termos pouco precisos e que permitem diferentes interpretagdes para uma
fresma estrutura ou feiggo. Dificuldade adicional foi notada na utilizagdo das
ilustragbes presentes na literatura como fonte de informagéo morfolégica, devido,
sobretudo, a baixa gualidade de reprodugdo, mesmo nos originais, muito embora isso
esteja relacionado a data de publicagdo da maioria dos trabalhos sobre o grupo. A
despeito dessas dificuldades, foi possivel identificar na literatura (LeEvy, 1964;
RICHARDSON, 1973b, 1994; BRUNTON, 1996; BRUNTON et al., 1996) trés caracteristicas
compartilhadas por todas as espécies de Bouchardia, configurando, a priori, possiveis
sinapomorfias para o género. Essas caracteristicas contribuiram sobremaneira para o
que BRUNTON (1996) classificou como ‘morfologia incomum’ de Bouchardia, e
correspondem a:

a) espessamento da regido posterior das vaivas ventrais e dorsais;

b) processo cardinal representado por sulco profundo em forma de V'

¢} braquidio incompleto.

Como ficou demonstrado pelos resultados obtidos no presente estudo (Figuras
19-22), essas estruturas correspondem, de fato, a sinapomorfias ndo so6 para o género
mas para os Bouchardiinae (sensu RICHARDSON, 1994). Adicionalmente, as
informagbes obtidas permitiram a complementacdo dos dados de literatura,
esclarecendo alguns pontos obscuros sobre a morfologia dos Bouchardiinae, tais
come:;

- 0 espessamento da regi&o posterior das conchas que esta presente, em maior ou
menor intensidade, em todos os Bouchardiinae e n&o apenas nas espécies de
Bouchardia. Contudo, em comparagdo com os Anakineticinae, essa caracteristica
tambem € notada para muitos de seus componentes. Ja em uma comparagido com
outros Terebratellidae, essa parece ser uma importante feicéo diagnéstica para o grupo
por ser rara em Terebratellinae. As dificuldades de trabalhar com essa feic@o na forma
de um carater continuo e emprega-lo na analise cladistica, adia as conclusdes sobre
uma possivel extenséo de espessamento que caracterize Bouchardia ou outro grupo,
ficando a sugestdo para que estudos uiteriores tratem especificamente dessa questao
e avaliem a implicag&o dessa caracteristica para a definicéo do grupo;

- 0 processo cardinal diferenciado, descrito por RICHARDSON (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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género Bouchardia. Segundo BRUNTON (1996), estes sulcos corresponderiam a tracos
de crescimentoc de uma crura ndo funcional e, portanto, os elementos normais da
cardinalia poderiam ser reconhecidos e comparados as estruturas de outros
Terebratellidae, tornando possivel o estabelecimento de homologias (BRUNTON, 1996,
BRUNTON et af., 1996). Entretanto, as investigacbes ontogeneticas de estruturas
morfologicas em Bouchardia rosea, realizadas no presente estudo, ndo acusaram a
presenga desta caracteristica. Assim, pelo menos até o momento, ndo foi possivel
estabelecer uma homologia entre o sulco em forma de V' e a crura, apesar das
funcdes provavelmente semethantes;

- apesar de muito fragil e de dificil preservagdo, o braquidio axial foi identificado para
outros Bouchardiinae (RICHARDSON, 1973b; BRUNTON, 1996} e os distingue dos demais
Terebratellidae, sendo, portanto, uma sinapomaorfia para o grupo;

- pela estrutura observada durante a analise morfoldgica, e complementada por dados
de literatura, o pediculo de Bouchardia rosea €, possivelimente, inerte (RICHARDSON,
1981a, 1981b), consistindo em uma haste rigida com pequencs prolongamentos
ramificados na extremidade distal, e com musculatura associada bastante diferenciada.
Assemelha-se muito, em estrutura e funcdo, aquele existente em Anakinetica cumingi
(RicHARDSON, 1991, 1994; BRUNTON, 1996). Como discutido pela literatura (e.qg.,
RICHARDSON, 1979, 1981b, 1981c), a estrutura de um pediculo, e por conseguinte sua
fungao, podem ser reconstituidos a partir do estudo do bico, das cicatrizes musculares
e da charneira dos Rhynchonelliformea, feigbes essas intimamente ligadas ao habito de
vida dos braquitpodes e, por consequéncia, ao pediculo. Exceto pelas cicatrizes
musculares, muito dificeis de serem analisadas nos Bouchardiinae fosseis, as
estruturas do bico e da charneira s&o muito semelhantes entre Bouchardia rosea e as
demais espécies do género, permitindo extrapolar a caracteristica do pediculo para
todas as espécies, com exceglo de Bouchardfa exigua, para a gqual ainda nao foi
possivel examinar o bico € o foramen, devido a0 escasso material existente e a sua
preservacac,

- ja foi discutido que o forte espessamento da regido posterior das valvas de
Bouchardia dificulta a clara diferenciagaco dos elementos da cardinalia. No entanto, a
auséncia de crura ou bases crurais nas especies de Bouchardia nao parece ser um

artificio causado por tal espessamento. Esta observacdo encontra suporte nas
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investigacdes ontogenéticas realizadas para Bouchardia rosea, onde ndo foi notado
gualquer sinal de desenvolvimento ou presenga de crura;

- bases do septo mediano da valva dorsal, posteriormente espessados e estreitando-se
anteriormente, € uma sinapomorfia das espécies de Bouchardia quando analisamos a
distribuig&o desse estado de carater entre os Bouchardiinae. No entanto, o mesmo tipo
de base do septo mediano é encontrado na maioria dos taxons do grupo externo;

- com excecao de Malleia portlandica, todos os demais taxons do grupo interno
apresentam cavidades na parede anterior da plataforma cardinal (caracteres 37 e 38).
Vale mencionar que Australiarcula artesiana, do grupo externo, também as possui. No
entanto, entre os Bouchardiinae, as espécies de Bouchardia apresentam 2 cavidades
a0 passo que os demais taxons apresentam 3 cavidades;

O gue se observa, em linhas gerais, € que Bouchardia € um grupo bastante
conservativo morfologicamente, sendo que as 6 espécies reconhecidas por MANCERIDO
& GRIFFIN (1988) destacam-se pela grande semelhanca morfoldgica interna e externa
(Estampas 2 e 3) e sua diferenciagéo carece de uma definicdo mais detalhada. Ficou
evidente, ainda, a grande semelhanga morfologica entre Bouchardia rosea e
Bouchardia transplatina como denunciado pelos caracteres analisados (Tabela 2),
sendo que, dos 43 caracteres, essas duas espécies diferem apenas quanto a relacdo
entre eixo e linha da charneira (carater 31). Tal fato se refletiu na posicéo desses dois
taxons em uma politomia com um clado formado pelas demais espécies do género
(Figura 20b), configurando uma indefinigdo no estabelecimento das relagbes de
parentesco entre 0s taxons causada, provavelmente, pela grande quantidade de
caracteres compartithados. Deve-se levar em conta que foram analisados pouco mais
de 20 especimes de Bouchardia fransplatina, embora muitos deles em bom estado de
preservagdo sendo que, para Bouchardia rosea, existe um ndmero muito maior de
especimes disponiveis (veja Anexo 1). Disto resulta que grande parte das possiveis
singularidades morfolégicas apresentadas por Bouchardia transplatina foram também
observadas entre 0s numerosos exemplares de Bouchardia rosea. Como exempio,
algumas das caracteristicas sugeridas por MELLO & SIMOES (2000) como distintivas
entre as duas espécies (e.g., base do septo, superficie de unido das placas deltidiais)
correspondiam, na verdade, a artefatos tafondmicos, tendo sido as mesmas

reinterpretadas no presente estudo.
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Dessa forma, levando-se em conta o conjunto de caracteres morfoldgicos
analisados (representando essencialmente as partes duras da concha) bem como as
relacOes de parentesco obtidas para o grupo, a condicdo de Bouchardia rosea e
Bouchardia transplatina, enguanto espécies vélidas e distintas, ndo encontra suporte.
Considerages sobre sua taxonomia e implicacdes para a sistematica do género seréo
feitas mais adiante. Considera-se, ainda, que a diferenciacdo entre essas duas
espécies talvez esteja relacionada as caracteristicas das partes moles (e.g., loféforo,

musculatura), ndo disponiveis para Bouchardia transplatina.

6.4. COMENTARIOS SOBRE A TAXONOWIA E SISTEMATICA DOS BOUCHARDINAE

Conforme visto anteriormente, os resultados obtidos (Figura 20b), ate o
momento, corroboram, fortemente, o monafiletismo dos Bouchardiinae, bem como o
escopo de seus géneros, o que, em parte, vai de encontro a classificagéo proposta por
RICHARDSON (1991, 1994},

Em primeiro lugar, com base nesses resultados, podem ser feitas algumas
consideragbes sobre a validade das espécies atualmente atribuidas a Bouchardia
(MANCENIDO & GRIFFIN, 1988). Como ja comentado, das 6 espécies consideradas para
0 género, Bouchardia rosea e Bouchardia transplatina nao apresentaram diferencas
significativas com relag&o as caracteristicas morfolagicas analisadas. Somando-se a
isso, sua posicdo na topologia obtida (Figura 20b) sugere que os dois taxons
correspondem a mesma espécie, devendo, portanto, ser colocadas em sinonimia.

Sinonimia envolvendo Bouchardia fransplatina havia sido sugerida por OWEN
{1980). Segundo esse autor, THOMSON (1918) considerou Bouchardia angusta e
Bouchardia transplatina como indiferenciaveis morfologicamente. Contudo, Bouchardia
angusta foi, mais tarde, sinonimizada em favor de Bouchardia antarctica e a sinonimia
passou a valer para Bouchardia transplatina e Bouchardia antarctica. No entanto, as
diferencas morfologicas entre essas duas especies, sdo notaveis (veja Tabelas 1 e 2),
levando-se em conta o conservadorismo morfolégico do género. Portanto, essa
sinonimia parece ndo ter validade. Ja a sinonimia entre Bouchardia rosea e Bouchardia
fransplatina, aqui sugerida, seria feita em favor de Bouchardia rosea (Mawe), 1823, por
prioridade na proposi¢éo dos nomes. Assumindo-se essa nova posigéo, sdo dbvias as

implicagdes no escopo do género, que passa a contar com 5 espécies & ndo mais 6
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como proposto por MANCENIDO & GRIFFIN (1988). Além disso, Bouchardia rosea passa a
Br um registro estratigrafico que alcanca o limite Plioceno-Miocena, ampliando muito
sua distribuigo temporal e espacial,

Outra suspeita de sinonimia recai sobre Neobouchardia que faz parte de um
clado compietamente resolvido com as demais espécies de Bouchardielia. Assim,
desperta-se a suspeita sobre o status do género Neobouchardia, enquanto taxon valido
e distinto de Bouchardiella e, portanto, sugere-se que esses 2 tédxons sejam colocados
em sinonimia, em favor de Bouchardiella Doelto-Jurado, 1922,

No que tange & sistematica dos Bouchardiinae, o confronto dos modelos de
classificagéo existentes e que competem para expressar, da maneira mais fiel, as
relagbes entre os taxons, d&o margem a algumas questbes, tais como: Familia
Bouchardiidae ou Subfamilia Bouchardiinae? Se Familia Bouchardiidae, pertenceria a
Superfamilia Bouchardioidea, como proposto por MACKINNON & LEE (no prelo)? Se
subfamilia, estaria na Familia Terebratellidae, como proposto por RICHARDSON (1994)7?

O contexto que cerca essa discussdo estd amplamente exposto na literatura
analisada. Diz respeito a situacéo atual da sistematica da Familia Terebratellidae, como
definida por RICHARDSON (1994) (Quadro 7), frente a reviso sistematica trazida por
MACKINNON & LEE (no prelo). De acordo com essa ultima proposta (Quadro 7), a
Superfamilia Bouchardioidea contém a Familia Bouchardiidae, formada por Malleia,
Bouchardia, Bouchardiella ¢ Neobouchardia, como proposto por RICHARDSON (1973b).
Inclui, também, Australiarcula, anteriormente posicionada entre os Anakineticinae por
RICHARDSON (1994). Desta maneira, nota-se claramente um conflito entre a
classificacéo de RICHARDSON (1994) e a nova proposta de MACKINNON & LEE (no prelo).

Sobre a composicéo dos Bouchardiinae, sem entrar no mérito classificatério, os
resultados alcangados corroboram, em parte, a proposta de RICHARDSON (1994), que
considera o grupo como sendo formado por Bouchardia, Bouchardiella, Malleia e
Neobouchardia, ao passo que Australiarcula permanece junto dos Anakineticinae.
Deve-se levar em conta aqui, a suspeita de sinonimia entre Bouchardiella e
Neobouchardia, em favor da primeira, o que altera a composicido do grupo. Seu
diferencial para a proposta de MACKINNON & LEE (no prelo) estd, justamente, na

exclusdo de Australiarcula.
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QUADRO 7- COMPARACAC ENTRE DUAS PROPOSTAS DE CLASSIFICAGAO (SUBFAMILIA E
SUPERFAMILIA) INCLUINDO OS BOUCHARDIINAE.

‘ RICHARDSON, 1994 * MACKINNON & LEE, 1o prelo S
Superfamilia Terebratelloidea King, 1850 Superfamilia Terebratellcides *
Familia Terebratellidae King, 1850 Superfamilia Bouchardioides

Subfamilia Bouchardiinae Allar, 1940 Famitia Bouchardiidae Allan, 1940
Génera Bouchardia Davidson, 1850 Género Austrafiarcula Eftiott, 1960
Género Bouchardiella Dosllo-Jurado, 1922 Género Bouchardia Davidson, 1850
Género Malieia Thomsan, 1927 Género Bouchardiella Doello-Jurado, 1922
Género Neobouchardia Thomson, 1927 Género Mafleia Thomson, 1927

Subfamilia Anakineticinae Richardson, 1991 Género Neobouchardia Thomson, 1927
Género Anakinetica Richardson, 1987
Génere Adnatida Richardson, 1991

Género Aliquantula Richardson, 1991
Género Australiarcula Elliott, 1959
Género Efderra Richardson, 1991
Género Magadina Thomson, 1915
Género Magadinella Thomson, 1915
(Género Parakinetica Richardson, 1687
Género Pitkena Richardson, 1891
Género Pirothyris Thomsan, 1927
Género Rhizothyris Thomson, 1915
Subfamilia Terebrateflinae King, 1850
Género Aerothyris Allan, 1939
Génera Anebocancha Cooper, 1973
Género Austrothyris Allan, 1939
Género Calloria Cooper & Lee, 1992
Género Diedrothyns Richardson, 1980
Génera Dyscritosia Cooper, 1982
Género Fasteria Zezina, 1980
Género Gyrothyris Thomson, 1918
Género Jaffaia Thomson, 1927
Genero Magaselia Dall, 1870
Género Magella Thomson, 1915
Género Mageiania Bayie, 1880
Género Neothyris Douvillé, 1879
Género Pachymagas thering, 1903
Género Stethothyris Thomson, 1918
Género Syntomaria Cooper, 1982
Género Terebratella d'Orbigny, 1847
Género Victorithyris Allan, 1940
Génere Waiparia Thomson, 1920

FONTE- RICHARDSON (1594); MACKINNON & LEE (no prelo)
* composicdo do grupo ainda nao estd disponivel na literatura

Em relacéo a proximidade entre Bouchardiinae, Terebratellinae e Anakineticinae,
a analise realizada n&o permite tecer comentarios, uma vez que nenhum
Tersbratellinae foi utilizado para compor o grupo externo. De qualquer forma, a
topologia obtida sustenta os Bouchardiinae como grupo monofilético e
morfologicamente distinto dos Anakineticinae, corroborando a postura assumida pelas

classificagbes existentes que, a despeito das diferencas, concordam em considerar os
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Bouchardiinae comao grupa distinto dos demais, quer seja como  subfamilia
{RICHARDSON, 1994) ou superfamilia (MACKINNON & LEE, no preio).

Dessa forma, ndo se pode, de momento, optar por um dos esquemas de
classificacdo acima citados, muito embora deva ser levado em consideracdo o
comentario de BRUNTON (1996), segundo o qual a Subfamilia Bouchardiinae nao estaria
satisfatoriamente posicionada na Familia Terebratellidae, a julgar pela morfologia
interna incomum de Bouchardia e dificuldade na determinacéo de homoiogias entre as
estruturas da sua cardinalia (veja BRUNTON ef al. 1996). O autor aponta, ainda, a
Necessidade de investigacdo da consisténcia das subfamilias atribuidas a
Terebratellidae, assim como do escopc dos géneros e espécies dentro de
Bouchardiinae. Parte dessa sugestao foi conduzida na analise aqui apresentada, tendo
sido investigado o escopo das subfamilias Bouchardiinae e Anakineticinae, bem como
as relagdes de parentesco entre seus componentes. De qualquer forma, com relacéo 3
composicéo dos grupos, os resultados aqui apresentados parecem ajustar-se melhor 2
Proposta de RICHARDSON (1994), ao considerar Australiarcula como pertencente aos

Anakineticinae.

6.5. CONSIDERAGOES SOBRE A EVOLUGAO E (PALEO)BIOGEOGRAFIA DOS BOUCHARDIDAE
6.5.1. Aspectos gerais da (paleo)biogeografia dos braquiépodes
Rhynchonelliformes

O estudo dos padrées de distribuicéio dos organismos levou ao desenvolvimento
de duas escolas de pensamento que defendem processos e filosofias diferentes (fe.,
eventos de vicariancia e de dispersédo) (NELSON & PLATNICK, 1984; HALLAM, 1988).
Entre esses organismos, diferentes grupos de braquidpodes (e.g., Spiriferoidea,
Rhynchoneliidae), sobretudo os fésseis, tém, ha muito, contribuido para a reconstrucio
palecgeografica de diferentes regides, nos mais diversos contextos temporais (e.g.,
para o Paleozbico HANGER, 1985, SHI & ARCHBOLD, 1995; BENEDETTO ef al., 1999:
GARCIA-ALCALDE, 1998; MARTINEZ CHACON & PRINS, 1999; SHI & GRUNT, 2000: Diaz
MARTINEZ ef al., 2000, ROBARDET ef al., 2001, BENEDETTO, 2001: LEES ef al., 2002;
ANGIOLINI et al., 2003, para o Mesozéico VOROS, 1977, 1997; AGER & WALLEY, 1977:
SANDY, 1990; COOPER, 1975, 1977; SANDY & BLODGETT, 2000; para o Cenozsico CURRY
& ENDO, 1991; HILLER, 1994a, 1994b; BENEDETTO ef al, 1995, JIN & CoopER, 1997;
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BUENING et af., 1998). Contudo, de acordo com ZEZINA (1970), braquidpodes viventes
tém sido pouco empregados nesse tipo de abordagem (e.g., Davipson, 1888:
THOMSON, 1918, 1927; ALLAN, 1939, 1940b: HATAI, 1940; HERTLEIN & GRANT, 1944;
Bowen, 1968), devido, em parte, as poucas colecbes existentes. fruto da dificuldade de
acess0  aos  organismos, geralmente, restritos g faixas estreitas, em grandes
profundidades (superiores g 600 metros) e distantes das regiGes costeiras
(RICHARDSON, 1997a). Embora esse padrao exista KOWALEWSK] ef af (2002) e SimoES
ef al. {2004) demonstraram que esse ndo pode ser adotado como uma regra geral para
Q grupo, especialmente nas dreas tropicais/subtropicais.

UPCHURCH & MUNN (2002) consideram perfeitamente possivel o estudo de
padries biogeograficos passados usando informacdes pontuais no tempo, muite
embora, a paleobiogeografia, inevitavelmente, tenha uma dimensao temporal, sendo
que a observacao de variagbes na distribuigdo dos taxons através do tempo & um de
seus pilares (Rosen, 1994). Contudo, um problema que persegue os pesquisadores, e
que talvez esteja bem presente na analise paleczoogeagrafica para os Brachiopoda,
em especial os Bouchardiinae, é a incerteza inerente ao registro fossilifero para refletir,
de maneira precisa, a verdadeira distribuicao espacial do taxon extinto (UPCHURCH &
HUNN, 2002). Foi citado o caso dos Bouchardiinae pois, como sera detalhado adiante,
existe muita duvida sobre o registro fossilifero bastante incompleto do grupo, que
Compreende uma area abrangente e um intervaio longo de tempo (cerca de 30 m.a.)
sem registro.

Adicionalmente, examinando a discussao levantada por (UPCHURCH & HUNN,
2002), observa-se que um padréo de disiribuico de um t'éxon & estabelecido com os
registros de ‘presenca’ e “auséncia’ do taxon. Nesse ponto, entender o contexto do
registro de um grupo fassil é importantissimo, ajudando a definir, principaimente, o que
significa a “auséncia’ do téxon. Em répidas palavras os autores identificam 3 possiveis
significados para esse fato: a) o téxon nunca viveu na area, b) viveu em um momento
anterior mas se tornoy extinto, e ¢) viveu na area mas ainda nac foi encontrado. De
maneira complementar, uma quarta alternativa poderia ser incluida nessa lista, oy seja,
O taxon viveu ali mas sey registro néo foi preservado, quer seja em decorréncia de um
baixo potencial de preservacaa, ou intemperismo ou mesmo perda do registro por
Broséo ou ndo deposicdo de sedimentos. Dessa forma, estabelece-se uma forte ligacéo
entre a paleobiogeografia e a tafonomia, a medida Que as deficiéncias no registro, por
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causas tafondmicas, podem mascarar os padrées paleobiogeograficos observados.
Esse cuidado deve ser tomado ndo apenas no caso da auséncia de taxons, mas
tambem na sua presenca em determinado local. Isso porque sem analisar as
caracteristicas tafondmicas das concentragbes, pode-se estar desprezando
importantes assinaturas que indicam eventos de transporte lateral ou retrabalhamento
de material mais antigo, proveniente de outros locais ou outros estratos, incorporando
informacdes falsas & analise paleobiogeografica.

Talvez por conta desses fatos a maneira como a distribuico do taxon fossil
deve ser interpretada e seu valor para a biogeografia historica ainda s&o matérias
controversas e em discusséo, havendo, inclusive, dlvida da utilidade dos fésseis nas
analises biogeogréficas, especialmente sobre a distribuicdo de taxons atuais
(UPCHURCH & HUNN, 2002; veja também, por exemplo, CROIZAT, 1964; ROSEN, 1978,
1978, 1994; NELSON & PLATNICK, 1981, PATTERSON, 1981; GRANDE & BEMIs, 1998). De
qualquer maneira, os taxons fésseis t&m um papel importante na biogeografia histérica,
pois representam a Unica fonte direta de informagdes sobre as relagtes passadas, com
determinada drea (UPCHURCH & HUNN, 2002}

Sobre a distribuicdo de braquiépodes viventes no hemisfério sul, merece
destaque as contribuicdes de FosTER (1969a, 1969b, 1974, 1989), ZEziNa (1970, 1975,
1980, 1985), MANCERIDO & GRIFFIN (1988), DAWSON (1990), HILLER (1994a, 1994b),
RICHARDSON (1994, 1997b), KOWALEWSK! et al. (2002) e SimMOES et al. (2004). Além de
estabelecer as dreas ocupadas pelos diferentes taxons, esses estudos avaliam a) os
nodos e padrdes de dispersdo de acordo com a capacidade de dispersdo e
colonizagéo das formas larvais e adultos (e.g., NOBLE et al., 1976; WEBS et al., 1976,
DoHERTY, 1979; CURRY, 1982), e b) a influéncia efoy controle dos fatores abidticos
{e.g., tipo de substrato, temperatura, latitude) na disperséo dos taxons (RICHARDSON,
1997a, 1997b; KOWALEWSKI et al., 2002). Sobre esse Uitimo aspecto, RICHARDSON
(1997a) considera dificil compreender seu pape!l devido a falta de informacées, ndo
havendo evidéncias diretas de que qualquer fator fimite essa distribuicdo. No entanto,
KOWALEWSK! et al. (2002) tentam estabelecer a relac8o entre distribuicdo dos taxons e
Zonas de ressurgéncia na quebra da plataforma continental da regiao sudeste brasileira
(veja mais comentarios abaixo).

A despeito dos comentérios e dificuldades apontadas acima, uma importante
contribuicéo ac conhecimento da distribuicdo espacial dos grupos viventes foi dada por
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ZEZINA (1970). Segundo seu zoneamento global dos mares e oceanos atuais, os
braquiopodes estariam distribuidos em 16 principais areas, sendo as zonas a)
“‘Atlantico-América Central’, com espécies de aguas quentes, e b} “Sul Americana”,
considerada regigo transicional, as zonas mais relacionadas ao presente estudo, por
conterem os taxons aqui analisados. Do lado leste, estéo ao longe do oceano Atlantico,
desde a América do Norte até a extremidade austral da Ameérica do Sul. No lado oeste,
a partir da latitude 35°S do oceano Pacifico, em direcdo ao sul. No entanto, apenas
Discinisca foi afribuido & costa leste da América do Sul pois, segundo ZEzINA (1970},
Bouchardia rosea ndo se encaixava em nenhuma de suas divisdes. Em estudo
posterior, apesar de analisar a contribuig&o de diferentes grupos de invertebrados (e.g.,
bivaives, gastropodes, crustaceos) para a zoogeografia do litoral sul-sudeste brasileiro,
PALACIO (1982), menciona a existéncia de braguidpodes na area,

De uma maneira geral, o que se observa nos estudos zoogeograficos
empregando braquidpodes € que grande parte (e.g., FOSTER, 1969a, 1969D, 1974,
1989; ZeziNna, 1970, 1975, 1 980, 1985; MANCERIDO & GRIFFIN, 1988; DAWSON, 1990}
apresenta uma relacéo das espécies existentes na drea estudada, com seus intervalos
e limites de distribuicdo, além de algumas consideragées sobre os fatores fisicos
ambientais (e.g., temperatura, profundidade) que regem tais distribuicdes sem,
contudo, propor hipoteses biogeograficas que expliquem as distribuicfes observadas.

Recentemente, Zezina (2003) comentou os aspectos ecologicos e morfoldgicos
relacionados a braquiopodes que habitam ambientes marginais e extremos, tais como
areas litoraneas e cavernas submarinas, considerando que a colonizag&o desses tipos
de ambientes teve importantes consequéncias evolutivas para o grupo ligadas,
sobretudo, a pedomorfose e neotenia. ZEzINA (2003) considera que os braquidépodes
fosseis e recentes que tém sido coletados por todo o mundo, séo Gteis na procura por
solugbes para problemas filogenéticos e para participar de generalizacdes
biogeograficas globais bem fundamentadas sendo, ainda, indicadores convenientes e
altamente significativos de mudangas temporais e espaciais no ambiente, em uma

escala local.
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6.5.2. Influéncia do ambiente nos processos evolutivos

Como sera tratado adiante, a evolugéo e distribuico dos Bouchardiinae estio,
ao que tudo indica, intimamente ligadas a evolugdo do oceano Atlantico, desde o
Mesozdico final, época provavel de surgimento do grupo. A partir da fragmentacéo
inicial do Gondwana, no Eocretdceo, os continentes do sul foram paico de numerosos e
geologicamente rapidos eventos de vicariancia e convergéncia (WoobD et al., 1999).
Exemplos de relagbes como essas, entre a distribuic8o de grupos de braguidpodes e
eventos tectdnicos s&o conhecidos da literatura (veja, por exemplo, VOROS, 1977; AGER
& WALLEY, 1977; NAKAMURA ef al., 1985; MACKINNON, 1987 SHi & WATERHOUSE, 19904,
1990b; SHi & ARCHBOLD, 1995; SHI & GRUNT, 2000). Logo, todas e quaisquer alteracdes
fisicas e quimicas ocorridas no ambiente ao longo do tempo, em decorréncia desses
eventos, podem ter influenciado a dinamica do grupo.

HILLER (19944, 1994b) considera que, provavelmente, a distribuigéo de espécies
de animais marinhos, nos dois lados da costa sul da Africa, seja fundamentalments
influenciada por fatores abidticos. Seriam condigées quimicas e fisicas contrastantes
entre um lado e outro do continente, formando uma ampla gama de condigdes
ambientais (e.g., sedimento, temperatura, salinidade) controladas pela circulagdo e
sistema de ventos. Com isso, as espécies marinhas, entre elas os braquiépodes,
apresentam indices de proliferacdo e numero de espécies maiores nas aguas
subtropicais do leste do que nas aguas mais frias das regides de ressurgéncia da costa
oeste (HEYDORN ef al., 1978; HILLER, 1991; ZEZINA, 1979). No caso dos braquidpodes,
essa distribuicdo pode estar relacionada a maior concentracéo de fitoplancton nas
zonas de ressurgéncia, o que pode prejudicar os Rhynchonelliformea (veja discusséo
em KOwWALEWSKI et al, 2002), embora seu efeito sobre grupos de braquiopodes
inarticulados néo pareca tao limitante (ZEZINA, 1979, HILLER, 1991, 1994a).

E freqUente observar que alteragbes climaticas séo tidas como importante fator
de influéncia na histéria evolutiva dos organismos marinhos (LEE, 1886, 1990;
DAMBORENEA, 1993), muitas vezes contribuindo para a extincdo dos grupos sobretudo
pela diminuigdo na temperatura das aguas do mar (CLARKE, 1993). Especialmente no
Cenozbico, as constantes variagbes climaticas levaram a queda gradual da
temperatura desde o Eoceno médio, gerando condigées glaciais em grande parte do
planeta e alterando as propriedades das aguas de superficie e de fundo (veja, por
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exemplo, SCHNITKER, 1974: DOUGLAS & SAVIN, 1975; SAVIN et al., 1975, SHACKLETON &
KENNETT, 1975a, 1975b; OBERHANSL et al., 1991).

E preciso enfatizar, entretanto, que variagbes na temperatura da agua alteram
muitos outros parametros do ambiente (e.g., viscosidade, solubilidade de gases e de
carbonatos) e, atualmente, parece ser consenso que a extingdo de uma espécie
marinha raramente & causada apenas pelo impacto fisiolégico direto e isolado da
temperatura (CLARKE, 1993). Esta afirmag&o encontra suporte pois, como pode ser
facilmente observado, todas as equacgdes gue descrevem as propriedades fisicas da
agua do mar tém, como um de seus termos, a temperatura. Dessa forma, fatores
ambientais (e.g., viscosidade, solubilidade de gases e de carbonatos) de relevancia
direta para organismos marinhos (e.g., fatores envolvidos na captura de particulas por
invertebrados suspensivoros), também sao afetados pelo aquecimento ou resfriamento
da agua do mar. E inegavel, entretanto, que a variaco da temperatura influencia
diretamente a fisiologia dos organismos aiterando processos como ionizagéo,
estruturagéo de proteinas, difuséo e taxas de reacao (CLARKE, 1993),

Assim, as extingdes marinhas e a distribuic@o restrita ou ndo de grupos de
organismos devem estar relacionadas a mudangas em feigbes particulares da ecologia
{(ambiente e organismos) da comunidade, e as alteragdes climaticas séao apenas uma
das causas dessas mudangas (CLARKE, 1993). Por exemplo, alguns braguiépodes,
como Crania, toleram intervalos extremos de temperatura que vdo dos tropicos as
aguas sub-antarticas (COOPER, 1954 FOSTER, 1974; Leg 1986). Conforme
estabelecido na literatura, mudangas climaticas de longa duragéo levam a adaptacdes
evolutivas que promovem um ajuste fino do metabolismo, o que nio é possivel, nem
apropriado, em mudancas repentinas ou sazonais (CLARKE, 1993). J4 os eventos
repentinos, como mudanga de temperatura, podem causar severos e ampios efeitos
sobre os organismos marinhos, influenciando processos como disperséo larval e
extingbes localizadas (CLARKE, 1993). Ao comparar a influéncia de eventos de
resfriamento em biotas de diferentes partes do planeta (e.g., Aflantico ocidental,
Oceano do Sul), CLARKE (1993) destaca que nem todo evento dessa natureza leva &
extingéo, e o impacto das mudangas climaticas, sofrido pela comunidade, depende de
sua historia térmica ou ecologica prévia. Parece estar bem estabelecido que as regides
polares, ha muito, tém sido o foco de significante diferenciacéo faunistica, com varios

taxons sofrendo rapida evolugao para s6 depois dispersar para latitudes mais baixas,
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possivelmente devido ao resfriamento global das aguas do mar (CRAME, 1992: CLARKE,
1993).

Conforme comentado acima, é evidente a influéncia de fatores ambientais em
processos evolutivos (e.g., disperséo, extingao). A influéncia sobre especiacdo, embora
bastante discutida, estd pouco definida, em parte pela falta de arcaboucos
suficientemente explicitos e detalhados que ajudem na andlise desses Processos
(ALLMON, 2001). Na busca por essa definigdo, é importante a) correlacionar o primeiro
aparecimento da espécie com alteragbes em algumas varidveis ambientais (e.g.,
temperatura, nivel do mar, salinidade, produtividade) e b) partir desses padrbes
observados para propor hipoteses que testem processos evolutivos particulares.
Apenas assim espera-se poder obter as conclusées sobre exatamente guais condicbes
ambientais levam as mudangas evolutivas (ALLMON, 2001). Esforgos tém sido feitos
(veja ALLMON, 2001} no sentido de tentar criar um arcabouco que relacione, a principio,
mudancas em variaveis particulares do ambiente a processos de extincdo e
especiacéo. A partir disso, seria analisada, por exemplo, a resposta bioldgica a eventos
geoidgicos de grande magnitude (e.g., surgimento do istmo do Panama, glaciagbes)
deixando evidente, na maioria das vezes, a relacio de diferentes varidveis ambientais
marinhas (principalmente temperatura e nutrientes) com padrdes de extingdo e
especiagdo (VERMEW, 1978, 1987, 1989, 1990, 1993; STANLEY, 1986; ALLMON, 1992,
1993, 2001, CRONIN & DOWSETT, 1993; ALLMON et al., 1993, 1996a, 1996b; JACKSON et
al., 1993, 1996a, 1996b, 1999; JOHNSON et al., 1995: BUDD et al., 1996; ROGPNARINE,
1996, 1997, BubD & JOHNSON, 1999; ROOPNARINE & BEUSSINK, 1999; CoLLINS &
COATES, 1999; ANDERSON, 2000).

Pelo que se conhece, populagdes podem se tornar geograficamente isoladas por
dispers&o ou vicariancia (VALENTINE & JABLONSKI, 1983; STANLEY, 1990: ALLMON, 1992),
sendo o primeiro processo governado por fatores intrinsecos dos organismos e o
segundo por fendmenos ambientais. Nesse ponto, assumindo-se que o registro
fossilifero é incompleto, parece razoavel considerar que esses processos dificilmente
poderéo ser estudados em detalhe para grupos de organismos fosseis, embora existam
importantes contribuicdes fazendo a ligagéo entre os distdrbios ambientais, vicariancia
e especiacdo (e.g., CRONIN, 1985; STANLEY, 1986; CRONIN & IKEDA, 1990; CRONIN &
SCHNEIDER, 1990; JOHNSON et al., 1995).
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Para o presente estudo, foi conduzida uma abordagem semelhante aquela
sugerida por ALLMON (2001), sendo indispensavel a observacédo dos aspectos acima
mencionados para a compreensdo da distribuicdo e evolucdo dos Bouchardiinae.
Sendo assim, deve-se tentar estabelecer a ligacdo entre distdrbios marinhos (e.g.,
tempestades, influéncias de agua doce, estabelecimento de correntes, variacdo na
temperatura ou salinidade da agua, eventos de sedimentacdo, fornecimento de
alimento) e a distribuicdo atualmente conhecida para os Bouchardiinae, na tentativa de
se identificar qual(is) fator(es) influenciou(aram) as especiages e distribuigdes de
taxons dentro do grupo. Deve-se considerar, ainda, que 0s mesmos fatores ambientais
(e.g., temperatura, fonte de nutrientes e alimentos, habitat) competem para permitir que
as especies permanecessem isoladas (ALLMON, 2001 I3

6.5.3. Evolugao do oceano Atlantico ao longo do Cenozodico

Com base nas consideragtes feitas no item anterior deste capitulo, a seguir
serdo examinados alguns dos pontos principais da historia bidtica e ambiental das
aguas que cercaram parte do Gondwana, mais especificamente a América do Sul,
Antartica, Australia e Nova Zelandia, nos uitimos 65 milhdes de anos. Serdo
apresentadas informagdes sobre o comportamento de alguns parametros abidticos, e
como eles podem ter influenciado a evolucdo do grupo durante a fragmentacéo do
Gondwana. Nesse contexto, as regides desses continentes que apresentam taxons de
interesse estdo localizadas nas altas e médias latitudes do Hemisfério Sul, o que é
importante para avaliar a influéncia de importantes eventos geolégicos na regido, re.,
abertura da Passagem Drake e separacéo entre Antartica e Australia, nos padries
paleozoogeograficos e evolutivos dos Bouchardiinae e outros grupos de organismos
(para abordagens semelhantes, mas em outras regides, veja JACKSON ef al., 19963,
1996b; VERMEW, 1996; COLLINS & COATES, 1899; ALLMON, 2001},

Todas essas informagdes servirdo de subsidio para uma discusséo final sobre ¢
comportamenta evolutivo e zoogeografico dos Bouchardiinae no contexto mais amplo
das mudangas ambientais, levando-se em conta, obviamente, os resuitados obtidos no
presente estudo. De uma maneira geral, todos 0s comentarios feitos a seguir, no que
tange a paleogeografia e parametros paleoclimaticos, podem ser satisfatoriamente

acompanhados com a ajuda dos mapas das figuras 24-26.
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A) INTERVALO CRETACEO-TERCIARIO

Ha aproximadamente 120 m.a., teve inicio a fragmentacdo do Gondwana e
dados paleomagnéticos (CREER, 1973: KELLOGG & REYNOLDS, 1978, STOREY &
ALABASTER, 1991, GRUNOW et al., 1991; ELLIOTT, 1992; LIVERMORE & WOOLLETT, 1993;
DIVENERE et al., 1994, 1995a, 1995b, 1996; STOREY & KYLE, 1997 LIVERMORE &
REEVES, 1999; MACNIOCAILL ef al., 2003) indicam que a parte desse supercontinente
correspondente a Australia, Nova Zelédndia, Antértica e América do Sul moveu-se
inicialmente para o sul, durante o Mesozoico, sendo que a Antartica teria atingido uma
posicio proxima a atual ainda no Neocretaceo. A partir dai, a América do Sul moveu-se
com uma componente geral de leste para oeste, enquanto na Australia e Nova
Zelandia o movimento foi de sul para norte, e a Antartica ficou praticamente
estaciondria (DECONTO & POLLARD, 2003).

Segundo ZINSMEISTER (1982), um aspecto interessante de se notar na historia
geoldgica dos continentes do hemisfério sul é a relativa simplicidade da ruptura das
massas continentais e gue levou a configuragédo atual, sendo possivel, dessa forma,
acompanhar uma fauna ou comunidade quande ela se fragmenta em unidades
menores, cada uma com uma historia distinta (e.g., climatica, geoldgica).

Como sera colocado abaixo, mudangas climaticas se processaram no
Cenozoico, passando de uma condig&o relativamente quente, e certamente nao glaciat,
no Paleoceno para macicas capas de gelo em ambos os hemisférios no final do
Plioceno, tendo como diversas Causas, enire elas 0 estabelecimento da circulagao
maritima ao redor da Antartica e as correntes superficiais e profundas que atuaram na
regiao (LAWVER & GAHAGAN, 2003). Como destacado por ZACHOS et af. {2001) s&o
necessarias muitas variaveis para explicar as mudancas climaticas ao longo do
{enozdico. Adicionalmente, deve-se considerar que durante o Cenozdico ocorrey uma
série de eventos tectdnicos que alteraram as circulagbes dos oceanos como, por
exemplo, o fechamento do caminho maritimo equatorial do Tethys e a abertura dos
caminhos maritimos ao redor da Antartica (LAWVER & GAHAGAN, 2003).
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- Australia, Nova Zelandia e leste da Antartica

No Eocretdceo a Australia, Nova Zelandia e leste da Antartica estiveram
dominadas por um amplo craton, com baixo relevo e tectonicamente estavel. Na
margem australiana banhada pelo oceano indico formaram-se muitas baias rasas
{ZINSMEISTER, 1982; CLARKE & CRAME, 1989) deixando a plataforma continental
disponivel para varios organismos criando, provaveimente, locais de intensa
especiacado (CRAIG, 1999b, 2000). Algumas dessas areas certamente serviram de
habitat para Australiarcula arfesiana, espécie atualmente encontrada em sedimentos
australianos dessa idade (ELLIOTT, 1952).

A analise de sedimentos marinhos indica que a separagdo entre Australia e
Antartica teve seus primérdios em algum momento durante o Neocretaceo (LUDBROOK,
1978, ZINSMEISTER, 1982; O'BRIEN & EXON, 2000; EXON et al., 2000, 2003: ROBERT ef
al., 2001; Wei 2002), acabando com a maioria dos mares rasos existentes, os quais
ficaram restritos & poucas regides, uma delas representada pela Bacia Carnarvon, no
centro da Australia Ocidental. Nos sedimentos cretéceos dessa bacia s&o encontradas
as conchas de Bouchardiella cretacea (Toolonga Calcilutite e Formacgéao Miria; Craig,
1999a), género que esta presente também em depdsitos cretdceos na América do Sul
e oeste australiano (veja comentarios a seguir, DOELLO-JURADO, 1922: CRAIG, 2000).
De acordo com Cralc (2000}, muitas das espécies de braquidpodes encontradas nos
estratos do intervalo Paleoceno-Mioceno da Bacia Carnarvon derivam de evolugao in
situ na plataforma continental que se estendia da margem oeste australiana, passando
pela costa Indo-Atlantica da Antartica até a Peninsula Antartica.

Condicbes de mares profundos, sobretudo nas partes sul e sudoeste da
Australia, teriam se estabelecido Jja no Paleoceno (por volta de 56 m.a.), como indicado
por dados de anomalias magnéticas, muito embora uma estreita ligagéo, entre a porgéo
sudeste da Australiae a Antartica, tenha persistido até, pelo menos, o Oligoceno inicial,
com mares rasos ao redor (WEISSEL & HAYES, 1972; ZINSMEISTER, 1982; BUENING et af.,
1998). Foi no Oligoceno médio essa ligag&o entre Australia e Antartica desapareceu,
Ocasionando o isolamento total de Australia e Antartica, e permitindo o inicio da
formacéo de correntes oceanicas profundas e intermediérias na regido (CRAIG, 2000).

Sobre a temperatura na regido, dados isotdpicos (MILLER ef al., 1987) indicam

grande aquecimento global durante o Paleoceno, onde a temperatura das aguas de

98



Moelfo, L.H.C. (2004) Andlise cladistica dos Bouchardiinae Alfan, 1940... Tese de Doutoramento

superficie, ao redor da Antartica, aumentaram cerca de 3°C, estando proximas dos
20°C no final do Paleoceno-inicio do Eoceno (STOTT ef al., 1990; HILDEBRAND-HABEL &
STRENG, 2003). Ainda dentro do Paleoceno, as aguas ao redor da Australia e Nova
Zelandia experimentavam um aumento gradativo na temperatura, provave! reflexo da
migracdo para o norte dessas massas de terra (ZINSMEISTER, 1982), dentro do
esquema de separacgio do Gondwana. No limite Paleoceno-Eoceno houve uma evento
de aquecimento global com temperaturas subindo rapidamente, sobretudo nas altas
latitudes, sendo que as aguas de superficie tiveram um aumento da ordem de 8 a
10°C, e as aguas de fundo da ordem de 4 a 5°C (KeLLy et al., 1997: THOMAS ef al.,
1999; SCHELLEMBERG, 2001; WING ef al., 2003; ZacHos et al,, 2003). No entanto, ainda
no Eoceno inicial, tem inicio um resfriamento global progressivo até o final do periodo,
coincidindo com o inicio da glaciagdo na Antartica, iniciada no limite Paleoceno-Eoceno
(SHACKLETON & KENNETT, 1975a, 1975b; FEARY et al.,, 1891; ABREU & ANDERSON, 1998:
HILDEBRAND-HABEL & STRENG, 2003). No entanto ainda hoje existe grande debate sobre
as variagdes climaticas desse periodo (veja HAMBREY ef al., 1991: BARRON et al., 1991;
BROWNING et al., 1996; ZAacHOS et al., 1996; LAWVER & GAHAGAN, 2003).

Mais adiante, no limite Eocenc-Oligoceno, o resfriamento que ja vinha se
desenvolvendo no Eoceno, sofre uma intensificacdo abrupta (i.e., em menos de 500 mil
anos), sentida na Austrdlia e leste da Antartica, sendo que as temperaturas de
superficie e de fundo ficaram em torno de 7°-5°C (SHACKLETON & KENNETT, 1975a
1975b). Fendmenos similares, para o mesmo intervalo de tempo, foram, mais farde,
registrados para Nova Zelandia e Peninsula Antartica (ZINSMEISTER, 1982; BERGREEN ef
al., 1995; BUENING et al., 1998). Talvez esse evento marque o inicio de condigtes
polares nas altas latitudes, embora as causas exatas desse quadro sejam, ainda,
controversas, porém ligadas & mudangas ambientais na Antartica, como a formacao
das correntes de fundo, da corrente que circunda o continente e o estabelecimento
definitivo da glaciagdo (KENNETT ef al., 1975; POORE & MATTHEWS, 1984; KENNETT &
BARKER, 1990; ZACHOS ef al., 1992, 1994: BUENING ef al., 1998). Dados mostram que
durante o final do Eoceno-inicio do Oligoceno a formacao da cobertura de gelo no leste
da Antartica foi acelerada pela abertura dos caminhos maritimos ao redor da Antartica,
embora essa ndo seja a Unica razio (DECONTO & POLLARD, 2003; LAWVER & GAHAGAN,
2003).
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Ao longo do Oligoceno teve inicio um novo aguecimento que fez a cobertura de
gelo do leste da Antartica retrair, situacdo essa que parece ter durado até o Mioceno
medio. Se observarmos a situacdo atual da Antartica veremos que, infelizmente,
apenas uma pequena fracdo do continente esta livie do gelo e disponivel para
investigagbes geoldgicas e paleontolégicas diretas, o que dificulta a obtencdo de
informagbes sobre a regido e torna indispensavel a exploracido dos registros de
subsuperficie (WeeB, 1991). O registro de macrofosseis do Oligoceno inicial dessa
sugere condigbes climaticas mais temperadas do que aguelas que seréao observadas
ao final do periodo, embora mais frias do que as que dominavam no Eoceno médio-
final (TAviani & BEu, 2003). Com base em bivalves TAVIANI & BEu (2003) sugerem o
desenvolvimento de uma biota sob condigbes climaticas relativamente guentes e
Umidas, analogas aquelas encontradas atualmente na Patagénia, o que esta de acordo
com dados paleontolégicos marinhos e terrestres prévios (CANTRILL, 2001; HANNAH ef
al., 2001; RAINE & AskiN, 2001). Por outro lado, o oeste da Antartica manteve-se livre
da cobertura permanente de gelo, pelo menos, ate o Mioceno final (ANDERSON & SHIPP,
2001).

Em meio a esses eventos, a temperatura das aguas das altas [atitudes se
mantiveram quase inalteradas durante o Oligoceno, embora na Australia e Nova
Zelandia tenham comecado a aumentar novamente, ainda em resposta & migracao
para o norte. Com base em foraminiferos plancténicos (KENNETT, 1967, 1968; FIELD ot
al., 2002; DIEKMANN et al.,, 2003; OHTA ef al., 2003) sao sugeridas condi¢des de baixa
temperatura para as aguas ao redor da Nova Zelandia no Oligoceno e Mioceno,
chegando mesmo a condigdes glaciais extremas durante o Mioceno final, por influéncia
direta da Convergéncia Antartica, ja em operacao.

De maneira similar, depdsitos miocénicos (Mioceno inicial) da Nova Zelandia
documentam o que parece ser o inicio de um dos mais importantes episddios de
mudangas ambientais do Cenozéico, conhecido como “Otimo Climatico” do Mioceno
meédio (entre + 17 e 15 m.a.) (BOHME, 2003). Esses sedimentos sugerem temperaturas
mais elevadas do que as atuais nas aguas de fundo da regiéo, embora um pouco mais
frias do que aquelas que predominavam no Oligoceno. Essa constatacéo é reforgada,
em parte, pela presenga de bivalves (e.g., Austrochiaimys marisrossensis e A.
gazdzicki) atualmente desconhecidos em regibes antarticas com condicdes
verdadeiramente polares (JONKERS & TAVIANI, 1998; TAvIANI et al., 2000; TAviANi & BEU,
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2003). Além desse argumento ecoldgico, analise dos isétopos estaveis de oxigénio dos
mesmos bivalves confirmou as condigdes anteriormente citadas, sendo equivalentes ao
que hoje em dia se conhece para os ambientes sub-antarticos, ou seja, agua em torno
dos 5°7°C (TAvianl & 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 regido sob influéncia de clima temperado quente durante o Mioceno. O
final do Mioceno teria sido caracterizado por um momento de expanséo da glaciagao
Antartica e intensificagdo da circulagdo atmosférica, o que coincidiu com o
estabelecimento de um oceano frio e fortemente estratificado (latitudinalmente e
verticalmente), como revelam sedimentos dessa idade em territdrio australiano
(GALLAGHER ef al., 2001; BormE, 2003).

Para o Plioceno inicial-médio a estimativa das temperaturas é um tanto
confroversa, uma vez que amostras de foraminiferos, esporos, polens e medidas de
isotopos de oxigénio, em rochas da Nova Zelandia, apontam a favor das baixas
temperaturas (JENKINS, 1968; LEwIS & JENKINS, 1969; MILDENHALL & HARRIS, 1970;
DEVEREUX ef al., 1970; VELLA & KENNETT, 1975), enquanto faunas de moluscos dizem o
- oposto (para o contexto que cerca essa discussdo veja Beu, 1974, 1975; VELLA &
KENNETT, 1975). Talvez por essa controvérsia, GALLAGHER et al. (2003) considerem
esse periodo como um tempo de mudangas, pelo menos na Australia, onde o clima
global teria flutuado com a expansio e contracdo das capas de gelo nos dois
hemisférios (veja também, GALLAGHER et al., 2001). Foi nessa €poca que ocofreram as
maiores variagfes na extensao glacial da Antartica (WARNKE et al., 1992) ocasionadas
por diferentes periodos de aquecimento, sobretudo no inicio do Plioceno {(BURCKLE et
al., 1996; BoHATY & HARwOOD, 1998). De acordo com GALLAGHER et al. (2003), a
paleoflora indica que o Plioceno na Australia foi marcado por alternancias de fases
quentes e frias, com as temperaturas chegando a cerca de 2°4°C acima da atual
(inicio do Plioceno) até 0°-2°C abaixo da atual (metade do Plioceno final), isso tudo
dentro de uma tendéncia geral de clima mais frio e seco através do periodo.

E importante considerar que as variagbes geograficas e climaticas que
ocorreram ao longo do Cenozdico tiveram marcantes reflexos na fauna e flora. Por
exemplo, o aumento gradativo da temperatura das aguas ao redor de Australia e Nova
Zelandia parecem ter causado um notavel aumento na diversidade da fauna em torno

da Austrilia e Nova Zelandia e, ainda, aparecimento de taxons imigrantes Indo-
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Pacificos e desaparecimento de taxons locais, previamente estabelecidos e adaptados
as condigbes mais frias anteriores (ZINSMEISTER, 1982). Contudo, o inicio das
condigbes polares nas altas latitudes do hemisfério sul, intensificado no inicio do
Oligoceno, também acarretaram profundas alteragdes nessas faunas que antes
estavam sob condigbes amenas, e que passaram a apresentar uma baixa diversidade
e pouca influéncia de imigrantes Indo-Pacificos (ZINSMEISTER, 1982).

Por fim, foi nas aguas ao redor da Nova Zelandia, em maio a essas mudangas
climaticas intensas ocorridas durante o Oligoceno e Mioceno, que alguns
Anakineticinae (e.g., Magadina browni, Rhizothyris rhizoida) e Bouchardiinae (e.g.,
Neobouchardia minima) se desenvolveram, o mesmo sendo notado para a costa
sudeste australiana (ie., Elderra toorloensis, Magadinella woodsiana, Pilkena

compressa, Malleia portlandica).

- Litoral sul brasileiro até Peninsula Antartica

Q inicio da abertura do oceano Atlantico Sul resultou no estabelecimento do
chamado Sistema Rift do leste brasileiro, formado por 6 bacias marginais (i.e., Pelotas,
Santos, Campos, Espirito Santo, Bahia Sul e Sergipe-Alagoas), ocupando a planicie
costeira, plataforma continental e talude. Sdo banhadas pela porcao oeste do oceano
Allantico Sul, tendo como embasamento rochas pré-cambrianas, ou localimente
paleozobicas (RicCARDI, 1988), e sendo preenchidas por sedimentos com idade variando
do Neojurassico ac Recente (CHANG ef al., 1988, 1992; RicCARD!, 1988).

Dentre essas bacias, a de Pelotas é de maior interesse para o presente estudo,
uma vez que de seus sedimentos provém os Unicos 3 exempiares fosseis de
Bouchardia (i.e., Bouchardia zitteli) conhecidos para o Brasil, ao menos até o0 momento
(MARTINS, 1852; CLoss, 1871; MANCERIDO & GRIFFIN, 1988). Aspectos como sua
estrutura, composigéo, formagao, tectdnica e estratigrafia estao bastante detalhados na
literatura (e.g., Asmus & PORTO, 1972; Asmus & PONTE, 1973; Hinz, 1981: MUTTER et
al, 1982; FONTANA, 1987, 1990; MORTON & TAYLOR, 1987; RICCARDI, 1988; CHANG ef
al., 1992; ViLLwock & TOMAZELLI, 1995; CARRENO et al., 1999).

O contetido paleontolégico da Bacia de Pelotas é bem conhecido, sobretudo
para palinomorfos (DAEMON, 1969) e grupos de invertebrados, como foraminiferos
(CLoss, 1967, 1970, 1971; FERNANDES, 1975; THIESEN, 1977) e ostracodes
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(SANGUINETTI, 1979, 1980; SANGUINETTI ef al, 1991, 1992; CARRENO ef al, 1999).
GOMIDE (1989) estabeleceu a biocronoestratigrafia da sec¢do marinha da Bacia de
Pelotas utilizando como principal ferramenta os nanofdsseis calcarios (veja, também,
GONGALVES & DEHNHARDT, 1999). A partir dai tem inicio uma série de eventos
regressivos e transgressivos intercalados, sendo gue a Gltima regressao teria ocorrido
ha 15 mil anos (CARRERO ef al., 1999), ja dentro do Quaternario (veja comentarios mais
adiante).

No Mioceno, a Bacia de Pelotas estaria uniformemente coberta por um mar com
profundidade maxima de 200 metros (SANGUINETTI, 1980). Drasticas mudancgas na
composicéo da fauna da Bacia de Pelotas (i.e., espécies de agua quente substituindo
espécies de agua temperada), especialmente em assembléias de ostracodes (e.g.,
zona de Henryhowella evax), foram identificadas em rochas do Mioceno, sugerindo
importantes mudangas ambientais a partir do Mioceno final, ligadas, ao que tudo indica,
a variagbes climaticas, flutuagdes no nivel do mar e influéncias de aguas frias vindas
da Antartica e Malvinas (CLOSS, 1970; BERTELS, 1975; BOLTOVSKOY, 1979: CARRENO ef
al, 1999). CARRENO et al. (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 provavel
controle glacio-eustatico. O que pode ser sugerido é a influéncia desses eventos no
controle das condi¢des climaticas e ambientais da regido, na distribui¢ao das especies
de Bouchardia (e.g., Bouchardia zitteli, Bouchardia fransplatina) bem como na
preservacdo do registro fossil desses taxons pelo intenso retrabalhamento dos
bioclastos.

Antes de atingir o litoral brasileiro, a separagdo do Gondwana deixava suas
marcas pelo extremo sul do continente que ainda apresentava-se ligado a Antartica. A
geologia da Patagbnia e dos Andes, na Terra do Fogo, indicam que a margem
ocidental, banhada pelo Pacifico, foi extremamente ativa durante o Cretaceo, sofrendo
soerguimento e eroséo associados ao fechamento final de uma bacia marginal
existente na regido, desde o Jurdssico médio (DALZIEL ef al., 1974; ZINSMEISTER, 1982;
ULANA & BIDDLE, 1988). A despeito do soerguimento em curso na época, depositos
marinhos em diversas partes da cordilheira indicam a ocorréncia de mares rasos
conectando o sudeste do Pacifico ao Atlantico Sul (ZINSMEISTER, 1982).
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No entanto, a histéria tectbnica dessa porgao da América do Sul, que por um
longo periodo esteve em estreita ligagdo com a Peninsula Antartica, nao esta
totalmente esclarecida (ULIANA & BIDDLE, 1988). Sabe-se que, durante o Neocretaceo,
a América do Sul esteve localizada a leste de sua posicéo atual e, desde entdo, tem se
movido progressivamente para oeste, com leve componente de rotacao. Nessa época
uma importante transgresséo cobriu diagonalmente boa parte do territério argentino,
regides conhecidas como extra-andina e fogo-santacruzina, dando origem a uma bacia
que persistiu até o final do Cretaceo sendo, talvez, a primeira bacia atlantica (CAMACHO,
1969). Também nessa época, sighificantes diferencas entre assembléias de fauna e
flora ao longo do Platd Falkland indicam influéncia de temperatura, sendo que esse
plat teria servido como uma barreira entre massas de agua na regiao (CIESIELSKI ef
al., 1977).

Ja a localizacdo, orientagdo e paleoclimatologia da Peninsula Antartica
permanecem em discusséo (ZINSMEISTER, 1982; ELLIOT, 1985; WRENN & HART, 1988;
Cocozza & CLARKE, 1992; KENNETT & WARNKE, 1992; STILWELL & ZINSMEISTER, 1992;
PROTHERO, 1994; GAZDzICKI ef al., 1992; BERGGREN et al., 1995; CRAME, 1999; LEAR ef
al., 2000; ARONSON & BLAKE, 2001). Porgdes descontinuas de terras emersas e mares
rasos teriam existido entre essas duas regides, até o final do Oligoceno ou Mioceno
inicial, mantendo alguma ligagdo até por volta de 29 m.a. (ELLIOT, 1985; KENNETT &
WARNKE, 1992; CraME, 1999). Mesmo atualmente, essas regides continuam
apresentando uma via de comunicacdo com aguas mais rasas pelo arco Scotia
(PICKEN, 1985). Acredita-se que essa configuragdo no intervalo Oligoceno-Mioceno
inicial teria sido suficiente para permitir o desenvolvimento apenas de uma proto-
corrente ao redor da Antartica, uma vez que condigbes de aguas profundas (+ 3000m)
e continuas ao redor do continente, essenciais ac desenvolvimento de correntes de
fundo, so teriam se instalado com a concluséo da abertura da Passagem Drake, por
volta de 29 m.a. atras (GiLL & BRyaN, 1971; BARKER & BURRELL, 1977; ZINSMEISTER,
1982; ELLIOT, 1985; FLORINDO et al., 2003; LAWVER & GAHAGAN, 1998, 2003). De acordo
com CRAME (1999) a abertura da Passagem Drake foi um processo de longa duragéo,
ocorrendo entre 37-23,5m.a., ainda dentro do Oligoceno (ELLIOT, 1985; HALLAM, 1994).
CARMO & SANGUINETTI (1998) sugerem que a Corrente das Malvinas ja havia se

estabelecido no Mioceno, corroborando a idade sugerida para a abertura da Passagem
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Drake que foi no Oligoceno final (+ 29 m.a.) (BARKER & BURRELL, 1977; RINGUELET,
1978; KENNETT, 1982).

Com base nos dados atuais sobre a Antartica, sabe-se que o gelo exerce grande
influéncia no ambiente (e.g., temperatura da agua, nivel de luz transmitida, circulagéo
oceanica, salinidade, composigdo do sedimento) e com reflexos evidentes em
organismos pelagicos e bentdnicos, de litoral e sub-litoral (PICKEN, 1985). Por sua vez,
a separagio entre Antartica e Patagonia, e o estabelecimento de um mar efetivo entre
Australia e Antartica, no Mioceno inicial, levaram ao desenvolvimento da corrente ao
redor do continente antartico e de seu brago mais ao norte, a Corrente das Malvinas,
(Woob ef al., 1999). Por sua vez, CAMACHO (1967) e DEL Rio (1990) consideram que a
presenca de uma associagdo faunistica de agua quente na extremidade sul do
continente americano, a cerca de 10 m.a. atras, esté ligada ao fato da Corrente das
Malvinas ainda nao estar completamente operante no comego do Mioceno final e que a
proto-corrente do Brasil, de aguas quentes, influenciava fortemente essas latitudes.
Portanto, embora um gradiente térmico ja existisse na época, ele nao teria sido tao
forte quanto hoje em dia.

A exemplo do que havia ocorrido no Cretaceo (CAMACHO, 1869), um grande
evento transgressivo atingiu o extremo sul das Américas, entre o Oligoceno e o
Mioceno inicial (CAMACHO, 1966, 1967). Deslocamentos faunisticos foram mais
facilitados durante o Plioceno, com o desenvolvimento das correntes do Brasil (aguas
quentes) e das Malvinas (aguas frias), sendo gue a primeira teve uma influéncia muito
maior na Patagénia do que aquela exercida atualmente, permitindo que organismos de
aguas 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 aguas e causando a retirada de elementos faunisticos temperados, rumo
ao norte, e permitindo a migracéo de elementos polares (CAMACHO, 1967, RINGUELET,
1978).

Toda a porgéo austral da América do Sul parece ter sido atingida por distintas
transgressdes marinhas desde o Neocretaceo (principalmente no Aptiano,
Cenomaniano-Maastrichtiano) e em varios momentos no Terciario (e.g., Paleoceno,
Eoceno e Mioceno médio; CAMACHO, 1966, 1967, 1969). Informacdes fornecidas por
isotopos de oxigénio e corais fosseis indicam que, durante o Eocretaceo, a Patagonia

apresentou clima quente, seguido por um resfriamento no Neocretaceo, deixando as
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aguas temperadas (Bowen, 1963, CAMACHO, 1967). Pouco depois, ja no limite
Cretaceo-Terciario, o desenvolvimento da cordilheira, ao sul do continente, passou a
influenciar fortemente o clima, barrando os ventos vindos do ceste e impedindo que a
umidade chegasse & Patagobnia, tornando essa regido cada vez mais arida e
progressivamente fria (SAVIN ef al., 1975; FISHER & ARTHUR, 1977; LORIUS & DUPLESSY,
1977; CioNgE, 1978; CRrRAME, 1999). Dados paleontoldgicos (fauna e flora),
biogeograficos e geoldgicos tém mostrado um declinio na temperatura da regido ao
longo do Cenozdico (e.g., CAMACHO, 1966, 1967; FAIRBRIDGE, 1967; AXELROD & BAILEY,
1969; ARCHANGELSKY & ROMERO, 1974; FISHER & ARTHUR, 1977, BAEZ & GASPARINI,
1977: CiONE, 1978; ELLIOT, 1985; KENNETT & STOTT, 1991, entre outros). Argumentos
contrarios a essa tendéncia de resfriamento sao discutidos e considerados por CIONE
(1978) e literatura por ele citada (e.g., WoLFe, 1971; BERTELS, 1973, 1975; MALUMIAN &
MAsIUK, 1973; GASPARINI & BAEz, 1975; PETRIELLA & ARCHANGELSKY, 1975; BAEZ &
GASPARINI, 1977; FISHER & ARTHUR, 1977; veja também OBERHANSLI ef al., 1891).

Dentro do modelo de queda progressiva da temperatura na regiao austral da
América do Sul, as condicbes climaticas ficaram ainda mais severas durante o
Mioceno, com as aguas alcangcando temperaturas cada vez mais baixas, muito
proximas das observadas atualmente, como indica o registro fossilifero de pinglins e
baleias, excec¢ao feita a um curto periodo no Mioceno médio, de rapido aquecimento
(ELuioT, 1985). BERTELS & MADEIRA-FALCETTA (1977) baseiam-se no conjunto
microfaunistico para considerar temperaturas mais quentes gue as atuais para o litoral
argentino no Mioceno, ao mesmo tempo em que SPRECHMANN (1978) reconhece o gue
ele chamou de “subprovincia Sul-Brasileira” com aguas temperadas quentes até cerca
de 34°-35° de latitude no litoral atlantico.

Contudo, existe, ainda, muita discussao sobre a historia climatica da Antartica e
seus efeitos nas terras e aguas vizinhas, sobretudo no que tange o inicio, a taxa e a
localizagdo da acumulagdo de gelo (para sintese das discussbes veja ZINSMEISTER,
1982; ELLIOT, 1985; EL-SAYED, 1985; BONNER & WALTON, 1985; DECONTO & POLLARD,
2003; FLORINDO ef al., 2003; HILDEBRAND-HABEL & STRENG, 2003; LAWVER & GAHAGAN,
2003). Sinais climaticos obtidos a partir da paleoflora, e suportados também por
evidéncias sedimentologicas e geoquimicas, indicam clima frio ja no Neocretaceo,
estendendo-se até o Paleoceno final-Eoceno inicial, quando houve um periodo de

rapido aguecimento, logo substituido novamente por clima sazonal frio, com inicio da
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instalacdo da cobertura de gelo e eliminagdo da vegetagdo de grande parte do
continente (DUTRA, 1997, 2000; DUTRA & BATTEN, 2000; FRANCIS & POOLE, 2002). Sobre
essa época, DINGLE ef al. (1998) sugerem uma deterioragdo gradual do clima na
Peninsula Antartica, passando de uma condi¢ao muito quente e Umida, no inicio do
Eoceno médio, para um clima frio e seco ao final do Eoceno.

Como j& comentado anteriormente, a por¢édo leste do continente antartico
apresenta poucas exposi¢cdes de rochas quando comparado a porgdo oeste, com
importantes exposigdes de rochas do intervalo Eoceno-Plioceno ao redor da Peninsula
Antartica (THOMSON, 1991; WEeBB, 1993, STOLARSKI, 1996; JONKERS, 1998, 2003,
TAVIANI & Beu, 2003). O registro geoldgico do Eoterciario esta melthor representado nas
ithas Seymour, Cockburn e King George, na Peninsula Antartica, formadas por rochas
ndo marinhas (Formacgdo Cross Valley, do Paleoceno) e marinhas (Formacdo La
Meseta, do Eoceno final-Oligoceno; Grupo Moby Dick, Jenny Buttress, Mioceno inicial)
(BuckmaN, 1910; TRAUTMAN & ELLIOTT, 1976; HALL, 1977; ZINSMEISTER, 1977, 1982;
OWEN, 1980; BIERNAT ef al., 1985; WEIDMAN ef al., 1988, BITNER, 1996; MARENSS! ef al.,
1998; BITNER & CRAME, 2002; REGUERO ef al., 2002).

A paleofiora do Paleoceno final da Formagdo Cross Valley, apresenta
pteriddfitas e outros elementos que sugerem climas muitc mais quentes do gue nas
mesmas latitudes hoje em dia (REGUERO ef al., 2002). Por sua vez, a paleoflora da
Formacado La Meseta & singular por apresentar uma predomindncia de taxons
antarticos (e.g., Nothofagus, podocarpos e araucarias) em florestas deciduas e perenes
do Eoceno, sugerindo uma tendéncia de resfriamento durante o Eoceno da Antartica,
com climas sazonais, femperados frios e chuvosos além de gradiente latitudinal e de
altitude, no Ecceno médio-final (REGUERO, et al., 2002). Segundo CiONE {1978; veja
tambem ZiINMEISTER & CAMACHO, 1978), a fauna de peixes da Formacédo La Meseta
indicaria um mar temperado quente ao redor da Peninsula Antartica, ao final do Eoceno
inicio do Oligoceno, ao passo que os restos de pinglins, encontrados em camadas
superiores, indicariam um inicio de condi¢fes mais frias.

Dessa forma, os sedimentos da Formagdo La Meseta parecem indicar um
momento importante de mudang¢a de temperatura, fato reconhecido por diversos
autores (e.g., DEVEREUX, 1967, 1968; AppicoT, 1969; MARGOLIS & KENNETT, 1970,
MENENDEZ, 1971; VOLKHEIMER, 1971, WOLFE, 1971; CIONE, 1978, KENNETT & YWARNKE,
1992; ARONSON & BLAKE, 2001). Adicionaimente, esses sedimentos nao mostram
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qualquer tipo de sinal de depdsitos glaciais durante os episodios de resfriamento
ocorridos no Paleoceno inicial € Eoceno final (LAWVER & GAHAGAN, 2003). Acredita-se
que a queda da temperatura no hemisfério sul, nessa época, tenha relagdes com o
estabelecimento do tipo de circulagdo atual nos oceanos do sul em decorréncia da
separacac entre Australia e Antartica, o que teria permitido o estabelecimento da
corrente ao redor de toda a Antartica, no limite Eoceno-Oligoceno (FOSTER, 1974,
KENNETT ef al., 1974; CIONE, 1978), a partir de quando teve inicio a formacgéo da
glaciagcdo na Antartica levando ao rapido resfriamento das aguas profundas e
intermediarias e posterior aumento na glaciagdo (KENNETT, 1978).

Sobre o Oligoceno final, evidéncias marinhas indicam um pequenc aumento da
temperatura nessa época, deixando as aguas ao redor da Antartica temperadas frias
(WoLFg, 1971; RAVEN & AXELROD, 1974; FISHER & ARTHUR, 1977; CIONE, 1978). No
entanto, a temperatura das regiées antarticas e subantarticas havia comecado a cair
lentamente no Oligoceno, como indicado por estudos de assembléias de foraminiferos
plancténicos no Atlantico Sul (BoLtovskoy, 1979, 1980; FLOWER & KENNETT, 1994;
SPEZZAFERRI, 1995; WooD et al., 1999), e um desenvolvimento rapido da capa de gelo
da Antartica teria ocorrido bem mais tarde, entre 17-14 m.a. (BEu et al., 1997). No
entanto, SHACKLETON & KENNETT (1975a, 1975b) e KENNETT (1977, 1980} registraram
um aumento abrupto da temperatura das aguas antarticas e subantarticas a cerca de
10 m.a., evento este também observado por CAMACHO (1967) e DEL Rio (1990), com
base em assembiéias de moluscos e fauna associada. Para BERTELS (1984a, 1984b) a
presenca de correntes frias de superficie no Atlantico Sul teria sido apenas incipiente
no Mioceno final.

Segundo FLOWER & KENNETT (1994), o Mioceno médio representa um periodo de
grande mudanga na evolugao climatica do Cenozoico, seguindo agora para uma
tendéncia de aquecimento no final do periodo. O estagio inicial dessa transigcéo
climatica teria comegado por volta de 16-14,8 m.a. sendo marcado por importantes
variagbes de curta duragdc no clima global, no volume da cobertura de gelo da
Antartica, no nivel do mar e circulagao oceadnica profunda (FLOWER & KENNETT, 1995;
CHow & BART, 2003). No comego do Mioceno médio o fechamento do mar de Tethys
na regido do Mediterraneo interrompeu a circulagao equatorial, diminuindo o transporte
meridional de calor, ¢ que levou a um resfriamento nas aguas o sul e rapido
crescimento da cobertura de gelo na Antartica (CHow & BarT, 2003). Contudo, apesar
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das grandes flutuacdes seguidas por uma queda global no nivel do mar, importantes
mudangas nas circulagbes oceanicas profundas e aumento na cobertura de gelo do
leste da Antartica, a regido oeste se manteve praticamente sem gelo até o final do
Mioceno (KENNETT & BARKER, 1990; CHow & BART, 2003).

O Plioceno na América do Sul e oeste da Antartica sofreu praticamente as
mesmas variagbes mencionadas para a Australia e leste da Antartica, ficando evidente,
entretanto, que esse foi um periodo de intensas mudancas climaticas, com o clima
global flutuando com a expansio e contragéo das capas de gelo nos dois hemisferios
(WARNKE ef al., 1992; THOMPSON & FLEMING, 1996; BURCKLE ef al., 1996; BOHATY &
HARWOOD, 1998; GALLAGHER et al., 2001, 2003). Segundo CROWLEY (1996), o Plioceno
pode ter sido o uitimo periodo no qual a temperatura global esteve maior que a atual,
influenciada por altos niveis de CO» ou altos niveis de transporte oceanico de calor
{veja também DOWSETT ef al., 1996).

Todos os dados sobre a evolugéo e distribuigcio das faunas marinhas ao redor
da Antartica, durante o Neocretaceo-Eoterciario, estdo fundamentados exclusivamente
no contelido fossilifero dos depositos da Peninsula Antartica. Neste contexto, ELLIOT
(1985) sugere a existéncia de barreiras as frocas faunisticas entre América do Sul e
Peninsula Antartica, j& no inicio do Cenozdico, mesmo antes da abertura da Passagem
Drake, uma vez que faunas dessas duas localidades néao apresentam correspondéncia
em seus elementos, nesse periodo. Esse mesmo autor se refere, ainda, a abruptas
mudangas faunisticas na Peninsula Antartica do Eoceno ao Oligoceno, com possiveis
ligacdes com a variagdo na circulagido dos oceanos ou eventos paleoclimaticos (ELLIOT,
1985).

Devido a idade (Eoterciario) e posicéo, entre a Antartica e América do Sul, essas
faunas tém fornecido importantes informagdes sobre a histéria geologica e bioldgica da
regido (ZINSMEISTER, 1982). Durante todo o processo de resfriamento do clima ao longo
do Terciario, as faunas austrais, principaimente os invertebrados marinhos
acostumados com as aguas temperadas do Paleoceno, foram bastante atingidas,
muitas chegando a extingdo (veja, por exemplo PROTHERO, 1889, 1984, PROTHERO &
BERGGREN, 1992; CLARKE, 1993). A deterioragdo do clima no hemisfério sul, durante
esse periodo, resultou em um progressivo declinio na temperatura ao redor da
Antartica, com a correspondente adaptacdo das faunas as condi¢des mais frias

(ZINSMEISTER, 1982; ELLIOT, 1985). Ao contrario do que aconteceu com as faunas ao
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redor de Australia e Nova Zelandia, que passaram a sofrer influéncia de temperaturas
mais elevadas, decorrente do deslocamento das massas de terra rumo ao norte, as
faunas ao redor da Antartica ficaram estacionadas em altas latitudes e tiveram que se
adaptar as condigbes mais frias. Por outro lado, néo precisaram competir com as
sucessivas invasdes de imigrantes, como acredita-se ter ocorrido na Australia e Nova
Zelandia. De uma maneira geral, as faunas do Eoceno final da llha Seymour refletem
essas mudangas gradativas para um ambiente frio, mas tambem indicam que elas
foram capazes de se ajustar as novas condigdes (ZINSMEISTER, 1982). Embora com
registro mais incompleto, os macrofosseis de aguas rasas apresentam indicagoes
claras desses eventos de extingdo, como nas altas latitudes da Ameérica do Sul, onde
as aguas do mar teriam resfriado 10°C em 10 m.a., coincidindo com o crescimento do
manto de gelo da Antartica e desenvolvimento de aguas geladas de profundidade
(ZINSMEISTER, 1982; CLARKE, 1993). A auséncia de registro fossilifero mais novo que
Mioceno inicial torna impossivel a reconstituicio da histéria das faunas antarticas do
Neoterciario (ZINSMEISTER, 1982).

Concomitantemente aos eventos geolégicos e climaticos no hemisferio sul,
houve o aparecimento de um grande nimero de grupos endémicos nas faunas de
moluscos da passagem Cretaceo-Terciario no Pacifico Sul, o que tambem foi
observado para outros grupos de plantas e animais contemporaneos (ZINSMEISTER,
1982), entre eles os braquidépodes Anakineticinae, através de Australiarcula artesiana
{veja comentarios anteriores), e os Bouchardiinae, no Neocretaceo, através de
Bouchardiella cretacea nos mares do sudoeste australiano, e Bouchardiella patagonica
e Bouchardia conspicua nos mares da Argentina (Patagdnia e Chubut). Nesse contexto
de mudancas ambientais e climaticas, considera-se que 3 fatores tenham sido
importantes para a origem e evolugdo da biota patagdnica total, inclusive os
Bouchardiinae, ao longo do Cenozoico (CAMACHO, 1967). Sao eles a) as faunas e floras
existentes na regido ao final do Cretaceo e inicio do Terciario, b) a evolugéo
paleogeografica da regido e ¢) as mudangas paleoecolégicas e paleoclimaticas
decorrentes. Ja no litoral brasileiro, foraminiferos, briozoarios (e.g., Discoporella,
Cellaria) e braquidpodes (e.g., Bouchardia zittel)) reforgam as idéias de condigbes
marinhas e sem muitas oscilagdes de temperatura para a Bacia de Pelotas, durante o

Mioceno-Plioceno inicial (CARRENO ef al., 1999).
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Por sua vez, a histéria do Pacifico sul durante o Neocretaceo e Terciario
apresenta uma oportunidade para observar e comparar as diferentes respostas das
faunas de agua rasa a uma variedade de crises ambientais provocadas por eventos
tectdnicos, oceanicos e climaticos, servindo de parametro para inferéncias sobre como
eventos similares {eriam afetado os Bouchardiinae no Atlantico Sul, Exemplo disso é a
influéncia das correntes oceanicas do Atlantico Sul, sobre a costa da extremidade
austral da América do Sul que foi identificada com o estudo de assembléias de
moluscos miocénicos. {sso refletiu o desiocamento do gradiente térmico (temperaturas
mais elevadas) das aguas em diregdo ao sul, quando comparado com o atual
(MARTINEZ, 1994; MARTINEZ & DEL Rio, 2000, 2002) e, portanto, apontam para ©
desenvolvimento de condigdes mais quentes do que as atuais na mesma area, com a
temperatura das aguas oscilando entre 20-24°C (IHERING, 1907; DEL Rio, 1988, 1990;
MARTINEZ, 1988, 1989, 1990, 1994). Essas informag¢des sao corroboradas pelos dados
obtidos de ostracodas, foraminiferos e braquidépodes (MALUMIAN, 1970; SPRECHMANN,
1978; BERTELS, 1979; BoiLtovskoy, 1979; HERBST & ZABERT, 1987; MANCENIDO &
GRIFFIN, 1988: FIGUEIRAS & MARTINEZ, 1995; ZucoL & BREA, 2000), e ajudam a
compreender o tempo de abertura da Passagem Drake e subseqiente
desenvolvimento da Corrente das Malvinas na regido, ap6s a completa implantagdo da
corrente ao redor da Antartica (MARTINEZ & DEL Ri0, 2002).

E interessante notar que nos sedimentos da Patagénia séo freqUentes camadas
extremamente ricas em turritelideos e briozoarios nas facies deposicionais mais
profundas da Formagéo Puerto Madryn (Mioceno final), localizada na Argentina, ao sul
da area que teria sido recoberta durante a transgressao Entrerriense (DEL Rio et al.,
2001; MarTiNEZ & DEL Rio, 2002). De acordo com ALLMON (1988, 1993) e JONES &
ALLMON (1995), concentracdes desse tipo sdo indicadores de altros niveis de nutrientes,
de produtividade e de resfriamento das aguas, geralmente associado com fenémenos
de ressurgéncia, embora essas concentra¢des nao estejam, necessariamente, na area
em gue ocorrem esses fendmenocs, podendo ter sido transportadas.

Condicdes analogas a essas podem ser encontradas no litoral da regiao sudeste
do Brasil (e.g., Cabo Frio, Sdo Sebastiao), onde as ressurgéncias s&o responsaveis por
trazer & superficie aguas ricas em nutrientes (PioLA ef al., 2000). Se a génese das
concentragdes de turritelideos da Formacéo Puerto Madryn estiver ligada a areas de

ressurgéncia durante o Mioceno final da Patagdnia, poderia ser um indicio da presenga
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de uma proto-corrente das Malvinas, operando ha 10 m.a. ao longo do litoral argentino.
Nesse contexto, mudancas no regime das ressurgéncias também poderia ter
influenciado no desenvolvimento das faunas de moluscos terciarias, como sugerido por
ALLMON (2001).

B} Quaternario

Durante o Quaternario importantes mudancas paleocambientais tiveram curso,
sendo de curta ou longa duragéo, ciclicas ou escalonadas, referindo-se, sobretudo, aos
eventos climaticos que resultaram em periodos glaciais e interglaciais, com
desenvolvimento de fendmenos caracteristicos desses tipos de condi¢des climaticas,
principalmente variagéo no nivel do mar (BOULTON, 1979; AGUIRRE & VWHATLEY, 1995;
LowEe & WALKER, 1997; Sucuio, 1999). Por sua vez as mudancas paleogeograficas nédo
foram significativas, ao menos aguelas relacionadas ao deslocamento dos continentes,
embora as variagdes no nivel do mar tenham contribuido muito para a modelagem do
litoral brasileiro. Ao conjunto de mudangas climaticas é atribuida uma origem complexa
(e.g., astronOmica, geofisica, geoldgica), com interagdo de diferentes fatores (e.g.,
atividade solar, ciclos de Milankovitch, mudangas na composi¢éo da atmosfera da
Terra) no tempo e no espago (Sucuio, 1999). Por sua vez, as provaveis causas dos
periodos glaciais estariam ligadas ao aumento da precipitagdo de neve e diminuigdo da
temperatura nas épocas de degelo, que levaram ao aumento das capas glaciais,
oscilagbes no nivel relativo do mar, alteragbes na circulagéc atmosférica e oceanica,
alem de profundas influéncias na fauna e flora (Suculo, 1999).

De acordo com Sucuio (1999) os eventos iniciais de resfriamento do ar e das
aguas ocednicas teria comegado ainda no Terciario, por volta do Mioceno-Plioceno.
Informagdes de sedimentos perfurados no leste do continente antartico (veja TAVIANI &
Beu, 2003) informam, com base em macrofésseis e is6topos estaveis, que condigdes
polares extremas, comparaveis as atuais, passaram a predominar na Antartica no inicio
do Pleistoceno, com as aguas marinhas de fundo atingindo entre -2° e 0°C (TAvIANI ef
al., 1998; Tavianl & ZaHN, 1998). As variagbes no nivel relativo do mar no Quaternario
tém sido intensamente investigadas, e representadas por curvas de variacdes globais
(FAIRBRIDGE, 1961; SHEPARD, 1963; CLARK el al., 1978; PirazzoLl, 1993), regionais e
locais (MORNER, 1976, 1980, 1986; SuGuIO et al., 1988; GODOLPHIM et al., 1989).
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Nesse contexic brevemente descrito para o Quaternario, o Brasil teve seu mais
antigo nivel de mar alto ha 123 mil anos, entre 20-25 metros acima do nivel atual no
litoral do Rio Grande do Sul (ViLLwoOCK ef al., 1986; Suculo ef al., 1988; MARTIN ef al.,
1996; Sucuio, 1999). Planicies costeiras nos litorais de Santa Catarina, Parana e Sdo
Paulo apresentam vestigios desses niveis de mar elevado de mesma idade (e.g.,
Transgressao Cananeiense, sensu SUGUIO & MARTIN, 1978) ou mais antigas (MARTIN ef
al., 1988), compostos basicamente por terracos arenosos cujo topo chega até os 10
metros acima do nivel de maré alta do mar atual. Apds esse periodo teve inicio uma
gradual regressao marinha que durou até cerca de 7 mil anos atras, sendo que o nivel
do mar sempre esteve abaixo do atual (MARTIN el a/., 1996; Sucuio, 1999).

De acordo com SucuUio (1999), a plataforma continental do Rio Grande do Sul
apresenta sucessivas posigdes de estabilizacdo de antigos niveis do mar, tendo sido
proposto um nivel de 130 metros abaixo do nivel do mar atual como o limite maximo da
regresséo pleistocénica, ha 17,5 mil anos (SHEPARD & SUESS, 1956; KOwWSSMANN el al.,
1977, CORREA, 1979, 1990, 1996; SuGuIO el al., 1988; MARTINS et al., 1996; CORREA &
ToLbo JUNIOR, 1996). A partir dai, durante o Holoceno médio, entre 9-2,5 mil anos atras
(ldade Hipsitérmica sensu Sucuio, 1999), a temperatura média anual teria sido cerca
de 1°-2° superior a atual, considerada em 15°C (MATSUSHIMA, 1979). Esse evento teve
seu reflexo também em grande parte do litoral brasileiro, principaimente na porc¢éo sul-
sudeste, ocasionando a subida do nivel relativo do mar em até 5 metros, com o
maximo transgressivo por volta dos 5,1 mil anos (SucuIo ef al., 1985, 1988; MARTIN &
SuguIo, 1986; Suculo, 1999).

A regigo costeira do Rio Grande do Sul apresenta atributos qgue séo de interesse
para a compreensao da evolugido e paleobiogeografia dos Bouchardiinae. Ao mesmo
tempo que contém representantes desse grupo nos sedimentos terciarios da Bacia de
Pelotas, até agora n&o foi registrada a ocorréncia de elementos viventes. Dessa forma,
a compreensao da evolugéo paleogeografica costeira do Rio Grande do Sul, explorada
por diversos autores (e.g., DELANEY, 1965; CLoSs, 1966, 1970; FORT-ESTEVES, 1968,
1974, BIANCHI, 1969; JosT, 1971; VILLWOCK & MARTINS, 1972; SoLIANI, 1973; SOLIANI &
JosT, 1975; ZELTZER, 1976; GODOLPHIM, 1976, 1983, 1985; VILLWOCK, 1984; TOMAZELLI
& ViLLwocCK, 1988; GoDoLPHIM et al., 1989) pode trazer contribui¢bes importantes para

o entendimento da evolugéo dos Bouchardiinae.
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Como brevemente comentado, essa regido apresenfa uma série de
caracteristicas geomorfolégicas (e.g., linhas de erosdo de depodsitos quaternarios;
juzantes de rios em forma de vales com margens inclinadas), sedimentoldgicas (e.g.,
sequéncia grano-crescente ascendente; argila negra com pequena porcao de areia
muito fina associada a grandes quantidades de conchas) e paleontologicas (e.g.,
associagbes de subfdsseis marinhos e estuarinos) que indicam a ocofrréncia de
processos transgressivos e regressivos, durante o Quaternario (SuGuio et al., 1988;
GODOLPHIM et al., 1989).

Dentro dessa fase transgressiva, o nivel do mar atual foi ultrapassado pela
primeira vez ha 7 mil anos, sendo que ha cerca de 5,5 mil anos o mar no Rio Grande
do Sul esteve cerca de 5 metros acima do nivel atual, encobrindo barreiras arenosas,
lagunas e sistemas fluviais que desembocavam na costa, estabelecendo-se um
ambiente marinho raso (GODOLPHIM, 1983; GoboLPHIM ef al., 1989). Entre 4 e 2,5 miil
anos o nivel do mar oscitou entre 1,5-3,5 metros acima do atual, sendo que dos 2,5 mil
anos teve inicio a fase regressiva (MESQUITA, 1994; MASSAD ef al., 1996). No contexto
regressivo recente, as condicdes do litoral do Rio Grande do Sul passaram, de mar
raso para estuarino, lagunar e fluvial, deixando, junto a linha de costa atual, vérias
cristas que formaram uma superficie de corddes regressivos (GODOLPHIM, 1983:
GoDoLPHIM et al., 1988).

No que tange as mudangas climaticas do intervalo Pleistoceno final-Holoceno,
que atingiram a Provincia de Buenos Aires houve a transi¢do de um clima quente e
amido, no Pleistoceno médio, para frio e seco no final desse periodo, voltando as
condi¢des quentes e umidas ao longo do Holoceno (TONNI & FibAaLGO, 1978). Durante a
ultima transgressao pleistocénica, as dguas do mar recobriram o nordeste da provincia
de Buenos Aires, chegando a 10 metros acima dos niveis atuais (GODIGNOTTO &
AGUIRRE, 1993). Apos a fase de maxima transgressao, terminada por volta de 7 mil
anos atras na Ameérica do Sul, as oscilagdes do nivel do mar comegaram a diminuir até
0s niveis atuais (SUGUIO ef al., 1986; TURCQ et al., 1986; FASANO el al., 1987; GONZALEZ
& WEILER, 1988, AGUIRRE & WHATLEY, 1995, GoobDwiIN, 1998; BENTLEY, 1999,
McCuLLocH et al., 2000; HJORT et al., 2001; HULTON et al., 2002).

Para o Pleistoceno, informagdes fundamentadas em faunas de moluscos do
Uruguai consideram que as temperaturas foram mais elevadas do que as atuais

(MARTINEZ el al.,, 2001). Um forte deslocamento para o sul da Corrente do Brasil foi
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sugerido como explicagdo para essas allas temperaturas, como indicado pelos
depositos de ambientes proximais atualmente encontrados na costa do Uruguai
(SCARABINO, 1977; LAYERLE & SCARABINO, 1984; MARTINEZ, 1988, 1990) e Argentina
(AGUIRRE, 1990, 1993a; GorbiLLO, 1998). Ha 4 mil anos, um evento de resfriamento do
hemisfério sul (BoLTOVSKOY, 1890; IRIONDO & GARCIA, 1993) teria provocado uma leve
diminuicdo na temperatura das aguas oceanicas superficiais, além do deslocamento da
corrente quente do Brasil para o norte e o inicio da convergéncia Subtropical-
Subantartica (AGUIRRE, 1993b; para informagbes mais detalhadas consulte CODIGNOTTO
& AGUIRRE, 1993; AGUIRRE & WHATLEY, 1895). Na Antartica, analises de perfuracao do
gelo indicam temperaturaé consideravelmente mais baixas ha 8 mil anos, com niveis
extremos (em torno de 5-7°C mais baixas do que as médias atuais) tendo ocorrido ha
18 mil anos (PHILLPOT, 1985).

Ao contrario do que ocofre com os braquiopodes, grandes acumulagées de
conchas de bivalves marinhos (e.g., Mactracea, Tellinacea, Myacea) sdo comuns ao
longo do litoral leste da América do Sul, da Guiana a Terra do Fogo (AGUIRRE &
WHATLEY, 1995). Analises paleobiogeograficas realizadas por AGUIRRE (1993a, 1993b)
demonstram que as comunidades bentbnicas dessa area viveram em um oceano mais
quente do que o atual, durante o Holoceno médio. Adicionalmente, foram notadas
profundas mudancas na composicéo e distribuicdo das faunas de moluscos nessa
regido, concomitantes as grandes alteragbes ambientais em curso, e situagbes
semelhantes séo registradas por observagdes independentes (e.g., geoldgicas,
palinologicas, microfosseis), para depositos similares nos dois hemisférios (AGUIRRE &
WHATLEY, 1995). Portanto, integrando os resultados obtidos no presente estudo com o
conhecimento atual sobre as circunstancias paleogeogréficas, paleoclimaticas e
paleoambientais que atuaram desde o final do Mesozoico, serdo feitas algumas
consideragdes sobre a evoluggo dos Bouchardiinae e, mais especificamente, a relaggo

entre o género Bouchardia e a evolugédo do oceano Atlantico Sul.
6.5.4. Bouchardiinae e a evolugédo do Oceano Atlantico
A partir da observagéo da distribuicdo da fauna de Bouchardiinae, no tempo e no

espago (Figuras 24-26), surgem questdes sobre sua origem. Seria ela resultado de

eventos evolutivos localizados e subsegiientes dispersdes de seus elementos ou seria
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um grupo formado por membros néo relacionados filogeneticamente e que migraram
de diferentes locais? Quando tais processos teriam ocorrido? Sobre o género
Bouchardia, em particular, o gue teria controlado sua atual distribuicdo? As respostas
para estas e outras questbes sobre a histéria evolutiva dos Bouchardiinae serao
comentadas a partir de agora. Pelos resultados obtidos no presente estudo os
Bouchardiinae representam um grupo monofiletico e, portanto, seus membros
compartilham uma hisiéria evolutiva comum, até entdo sem o detalhamento dos passos
dessa trajetéria.

Para RICHARDSON (1997b) os esquemas de distribuigdo existentes para os
braquidpodes, de uma forma geral, permitem identificar o predominio de certos grupos
(e.g., familias, superfamilias) em determinadas areas e, portanto, podem ser
identificados diferentes padrbes regionais. De acordo com a autora, sdo as familias
com distribuicdo restrita (e.g., pela geografia, pela profundidade) gue fornecem
evidéncias sobre os caminhos da dispersdo. Neste contexto, as investigactes sobre a
origem e distribuicéo dos Bouchardiinae passam, necessariamente, pelo hemisfério sul,
area exclusiva de ocorréncia de dessa subfamilia e de outros 2 grupos de interesse
para a presente discussdo. Sao eles os Terebrateilinae e os Anakineticinae, presentes
desde o liforal da Antartica até latitudes de aproximadamente 35°S, sendo fregiientes
em areas de até 1000 metros de profundidade (RICHARDSON, 1973b, 1991, 1994,
1997a, 1997b).

As informagoes trazidas pela literatura sugerem o Gondwana como provavel
area de origem desses grupos, especialmente na regido ao redor da Australia
(RICHARDSON, 1994). Obviamente devem ser consideradas possiveis diferengas entre
os padrdes evolutivos iniciais e aqueles apresentados ao longo do Cenozodico e,
segundo RICHARDSON (1994, 1997b), parece seguro sugerir que a distribuicdo teria
ocorrido através de mares rasos ao longo das massas de terra que formavam o
Gondwana. No inicio, os ambientes litoraneos e plataformais teriam sido ocupados por
tdxons com comportamentos ‘generalista” e “especialista” para algum parametro
ambiental (e.g., tipo de substrato; RICHARDSON, 1994, 1997a, 1907b). Posteriormente, a
distribuicdo dessas espécies teria sido limitada pela mudanga no tipo dos sedimentos
decorrente da separagao dos continentes ja em franco desenvolvimento (MACKINNON,
1987; RICHARDSON, 1994, 1997a).
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Mesmo com a evidente diferenciagdo morfolégica entre os 2 grupos, a
proximidade de parentesco entre Bouchardiinae e Terebratellinae tem sido sugerida
pela literatura, ainda que sem aplicacdo da metodologia cladistica (e.g., RICHARDSON,
1973, 1991, 1994, 1997; BRUNTON, 1996). Contudo, pela proximidade espacial e
temporal entre eles, sendo que seus membros estdo distribuidos por quase todo o
hemisfério sul, o conhecimento existente sobre a origem e evolugcdo da Subfamilia
Terebratellinae, advindo das conclusdes apresentadas por RICHARDSON (1994), pode
servir como um ponto de partida ou termo de comparagdo, na tentativa de se
compreender a evolugio dos Bouchardiinae, mas sempre encarados sob uma visao
critica.

Conforme referido anteriormente, a reconstituicdo da histdria evolutiva e
geolégica dos Bouchardiinae remete ao limite Cretaceo-Terciario, inserindo-se, grosso
modo, no contexto descrito previamente para os continentes do hemisfério sul e, em
parte, investigado por SANDY (1991). Indiscutivelmente esses foram tempos de
profundas mudangas no contorno e disposigdo dos continentes ao sul do Equador e,
por conseguinte, na disposicdo das massas de aguas, palco dos primordios da
evolugao do grupo, acarretando alteragdes em seus parametros fisicos e quimicos e

padrdes de circulagao.

~ Bouchardiinae na Australia e Nova Zelandia

Observando a distribuigcdo dos Bouchardiinae desde o limite Cretaceo-Terciario,
Bouchardiella cretacea € um dos primeiros elemento do grupo a ficar preservado. Seu
registro fossilifero sugere que tenha habitado as aguas rasas do sudoeste e oeste
australianos, ainda durante o Neocretaceo (Figura 24). Espécimes de Australiarcula
artesiana sao encontrados na mesma regido, em sedimentos datados do Eocretaceo e,
a primeira vista, sugerem que as especies teriam coexistido. No entanto, essa
afirmacédo depende de investigacdes tafonémicas complementares ligadas, sobretudo,
a resolugéo temporal e espacial das concentragdes (veja, por exemplo, CARROLL ef al.,
2003) Neste ponto podemos levar em conia a opinido de CRAIG (2000), segundo a qual
muitas das espécies de braquidopodes encontradas nos estratos do intervalo
Paleoceno-Mioceno da Bacia Carnarvon, oeste da Australia, derivam de evolugao in

situ nos mares rasos das plataformas costeiras que se estendiam até a Peninsula
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Antartica e litoral Indo-Atlantico da Antartica. Assim, Australiarcula arlesiana e
Bouchardielfa cretacea podem fazer parte dos estoques precursores das duas
linhagens que hoje se traduzem nas subfamilias Anakineticinae e Bouchardiinae,
respectivamente. Contudo, do Paleoceno até o Oligoceno, portanto cerca de 30 m.a.,
ndo houve registro de Bouchardiinae nos sedimentos marinhos da Australia e Nova
Zelandia. Algo semelhante ocorreu com os Anakineticinae, embora com hiato maior
(cerca de 40 m.a.) no registro, uma vez que Australiarcula artesiana, primeiro
representante do grupo, € limitado ac Eocretaceo.

E interessante notar que, a partir do inicio do Paleoceno ha uma sucesséo de
alternancias entre condig¢bes climaticas quentes e frias, motivadas por variagdes na
circulagdo dos oceanos ou na extensédo das glaciacbes (WEiISSEL & HAYES, 1972;
ZINSMEISTER, 1982; STOTT ef al., 1990; BUENING et al., 1998; HILDEBRAND-HABEL &
STRENG, 2003), fatores esses que devem ter, de alguma maneira, influenciado na
sobrevivéncia, especiacdo e distribuicdo dos braquiépodes das regides atingidas.
Assim, alguns taxons teriam desaparecimento frente as novas condigbes ambientais
dominantes e que se mostravam essencialmente diferentes daquelas que existiam no
limite Cretaceo-Paleoceno, diminuindo sua quantidade, diversidade e restringido sua
distribuicdo no litoral australiano aquelas areas que ainda conservavam condigoes
adequadas a sobrevivéncia, preservando, assim, um banco genético para dar
continuidade as linhagens na Australia e Nova Zelandia mais tarde, no Oligoceno.
Talvez por terem sido areas bastante restritas, seu pequeno registro fossilifero tenha se
perdido ao longo dos tempos, originando o hiato hoje observado. Dessa forma teriamos
uma componente estritamente ambiental influenciando direfamente outra componente,
que € o potencial de preservagio.

No inicio do Oligoceno comeca novamente o registro dos grupos. Os
Bouchardiinae Neobouchardia minima e Malleia portlandica duram até o final do
Mioceno quando, entdo, 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 sinonimia entre esses taxons em favor de Bouchardiella,
0 que ampliaria a distribuigao estratigrafica do género até o intervalo Oligoceno-
Mioceno. Segundo o registro preservado, a linhagem dos Bouchardiinae, nessa parte

do mundo, chega ao fim no Plioceno, com o final do registro de Malleia portlandica. Ja
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08 proximos representantes dos Anakineticinae, isto &, Adnatida deformis e Aliquantula
insofita, surgem apenas no £oceno.

O que significa essa volta dos taxons ao registro? Talvez a retomada de
condicbes ambientais mais favoraveis e desenvolvimento maior das espécies. E no
limite £oceno-Oligoceno que existem indicios de um resfriamento abrupto nos oceano
ao redor da Australia, Nova Zelandia, leste da Antartica e Peninsula Antartica,
representando o inicio de mudancas das altas latitudes para condicbes polares
(ZINSMEISTER, 1982; SHACKLETON & KENNETT, 1975a, 1975b; BERGREEN ef al., 1995
BUENING ef al., 1998). Como conseqléncia foram registradas profundas alteracées nas
faunas ao redor dessas localidades, especialmente Australia e Nova Zelandia, gue
antes experimentavam aguas mais guentes, e passaram a apresentar uma baixa
diversidade geral da fauna (ZINSMEISTER, 1982). Essas condicdes podem ter sido
favoraveis as especies de Anakineticinae e Bouchardiinae que permaneciam na regido
€ poderiam, agora, se distribuir por outras areas que também apresentassem
condicbes favoraveis ao seu desenvolvimento, Embora haja registro de novo
aguecimento ao longo do Oligoceno (ANDERSON & SHIPP, 2001), afetando sobretudo a
Antartica, a temperatura das aguas ao redor da Australia e Nova Zelandia permaneceu
quase inalterada durante o Oligoceno. Merece destaque o fato de que no Oligoceno
medio a ligacéo entre Austrélia e Antartica desaparece, permitindo o inicio da formacao
de correntes oceéanicas profundas e intermediarias na regido (CrAIG, 2000). Sdo
sugeridas condi¢des de baixa temperatura para as aguas do mar dessas regibes por
todo o Oligoceno e Mioceno, culminando com condi¢Oes glaciais extremas na Nova
Zelandia durante o Mioceno final, por influéncia direta da Convergéncia Antartica, ja em
operagdo {KENNETT, 1967, 1968; FIELD ef al., 2002; DIEKMANN ef al., 2003; OHTA et al.,
2003).

No entanto, &€ no Mioceno médio que tem inicio o “Otimo Climatico” (BOHME,
2003), levando a temperaturas mais elevadas do que as atuais nas aguas de fundo da
Antartica e Australia, embora um pouco mais frias do que aquelas que predominavam
no Oligoceno. Ja o final do Mioceno teria sido marcado pela expansdo da glaciagéo
Antartica, levando a um oceano frio e estratificado, como revelam sedimentos da época
em territdrio australiano (GALLAGHER ef al, 2001; BOHME, 2003). No Plioceno, as
variagdes nas condigbes ambientais foram constantes e significativas, resultado da

expanséo e retracao das geleiras nos dois hemisférios (GALLAGHER ef af., 2003).
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Como o contexto das mudangas climaticas constantes e intensas descritas
acima esta ligado primordialmente & variacdo da temperatura, parece razoave! sugerir
que este tenha sido um fator importante no desaparecimento dos Bouchardiinae da
Australia e Nova Zelandia, ao final do Plioceno. Na contramio, entretanto, o0s
Anakineticinae encontraram, nas mesmas condigbes adversas aos Bouchardiinae,
possibilidades de desenvolvimento o gue permitiu ao grupo permanecer até hoje na
mesma regido. Talvez seja prematuro assumir uma afinidade maior dos Bouchardiinae
por temperaturas mais amenas, mas parece evidente que a variagdo da temperatura
das aguas, sobretudo sua queda acentuada ao final do Mioceno e durante o Plioceno,

desempenhou pape! importante na evolugdo do grupo na regiéo.

- Bouchardiinae na América do Sul e Peninsula Antartica

Durante o Neocretaceo, enquanto Bouchardiella cretacea estava nos mares
rasos da plataforma Australiana, Bouchardiella patagonica, Bouchardiella jorgensis e
Bouchardia conspicua habitavam as aguas da regido sul Argentina, entre a Patagonia e
a atual provincia de Santa Cruz. Por sua vez, o registro de rochas sedimentares do
Paleoceno, na mesma regido, indica a presenga de Bouchardia exigua (Figura 24).

Deste pequeno quadro que se formou, alguns fatos s3o de interesse. No
momento em gque surgem os primeiros registros dos Bouchardiinae (i.e., Neocretaceo),
sua distribuicio geogréfica ja é ampla (Figura 24) e, embora os elementos estejam em
extremos opostos, ou seja, Australia e América do Sul, ndo ha registro de sua presenca
em toda a Antartica. Existem, pelo menos, duas aiternativas para explicar essa
distribuicdo. Uma primeira explicagdo poderia considerar que esses taxons néo
apresentam parentesco proximo e, portanto, tiveram surgimentos independentes,
sofrendo pressbes ecoldgicas semelhantes o que justificaria sua semelhanca
morfoldgica. Essa alternativa é descartada pelos resultados obtidos no presente
estudo, e que corroboram o monofiletismo dos Bouchardiinae. A explicacdo mais
provavel & que pelo menos uma espécie de Bouchardiella, com registro fossilifero
conhecido ou ndo, estivera habitando os mares ao longo do continente antartico
durante o limite Cretaceo-Terciario, havendo, entretanto, auséncia desse registro, quer
seja por motivos de preservagdo ou porque ainda n&o foram encontrados. Ha que se

considerar que rochas dessa idade sdo bem conhecidas apenas na porcdo oeste do
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continente, préximo da Peninsula Antartica (ELLIOT, 1985), e 0s taxons estdo ausentes
nas rochas do Paleoceno.

Por certo que, apoiado no monofiletismo do grupo, esses taxons tiveram um
ancestral comum em algum momento anterior. Isso poderia ter ocorrido durante o
Eocretaceo, guando os continentes do sul do Gondwana ainda estavam unidos, e as
distancias entre América do Sul e Australia eram menores (Figura 24). Nessa época,
como citado anteriormente, Australiarcula artesiana habitava os mares rasos da regido
e poderia ser cogitado como um suposto ancestral, embora isso ndo possa ser
confirmado.

Aqui, merece referéncia o fato de que, pela morfologia semelhante,
Australiarcula foi atribuida aos Bouchardiinae (MACKINNON & LEE, no prelo), apesar de
sua posicéo junto aos Anakineticinae ter sido ratificada no presente estudo. Com a
separacao dos continentes teria havido também a diviséo da populagéo dos primeiros
representantes de Bouchardiella, sendo que uma parte continuou pelos litorais da
Australia, como Bouchardiella cretacea, e outra acompanhou o litoral antartico. Deve
ser levado em conta que durante o Eocretdceo, um clima temperado guente dominava
a regigo da Australia habitada por esses elementos, ao passo que em direcdo ao
Paleoceno, e ja no Neocretaceo, a Antartica esteve sob condigdes mais frias do que
Australia e América do Sul (Figura 24). Dessa forma, buscando regides com condicdes
ambientais mais adequadas, talvez ligadas a temperatura, os Bouchardiinae que
seguiram peio litoral antartico ocuparam latitudes mais baixas, com condicdes mais
temperadas, até atingirem o litoral da Patagénia. Infelizmente, como ja mencionado, até
0 momento nao ha registro da parte antértica desse deslocamento, sendo que a
hipdtese sugerida acima tem carater meramente especulativo.

Outro ponto a ser explorado é a presenga das quatro espécies na Patagénia,
duas de Bouchardia e duas de Bouchardiella, em um espaco relativamente curto de
tempo. Apesar da falta de registro na Antértica, espécies de Bouchardiella s3o, de
momento, as mais provaveis de terem se originado na Australia e dado inicio ao
deslocamento, uma vez que estdo presentes nos dois extremos da distribuicgo
geografica total desses géneros. Isso estabelecido, resta saber se as duas espécies da
Patagonia, i.e., Bouchardiella patagonica e Bouchardiella jorgensis, se originaram j& na
regi@o ou realizaram juntas a migracdo a partir da Antartica, ao que tudo indica em

decorréncia das baixas temperaturas. A mesma dulvida se apresenta no caso de
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Bouchardia conspicua, do Neocretaceo, e Bouchardia exigua, do Paleoceno. No
entanto, deve ser levada em conta a informacéo de que Bouchardia exigua, mais nova,
é encontrada mais ao sul do territdrio argentino, especificamente na Terra do Fogo
{(MANCENIDO & GRIFFIN, 1988), o que mostra um deslocamento do registro do género
para o sul, no referido intervalo de tempo.

Neste ponto, cabe uma colocag&o. Ao observarmos o que 0 registro dos
Bouchardiinae nos mostra vemos que existem dois taxons de géneros diferentes,
pertencentes a um grupo monofilético, representados em locais distantes mas no
mesmo intervalo de tempo. Trata-se de Bouchardiella cretacea e Bouchardia
conspicua, ambas do Neocretaceo, mas a primeira da Australia € a segunda da
Patagdnia. Isso tem implicagdes diretas nas especulacdes sobre a origem do grupo,
sendo que deve-se esperar, N0 minimo, que ela tenha ocorrido no Eocretaceo. No
entanto as demais questdes sobre os passos seguintes permanecem encobertas,
principaimente pela falta de registro. Teria sido realmente Bouchardiella o género
inicial? Ja existia o género Bouchardia na época da fragmentacio dos continentes, ou
ele teria surgido depois, ja no litoral da Patagbnia?

A literatura aponta porgdes descontinuas de terras emersas e mares rasos entre
a Patagdnia e a Peninsula Antartica por todo o Cretaceo (ELLIOT, 1985). Levando isso
em conta, seria de se esperar que parte da histéria dos Bouchardiinae na regido
ficasse gravada no registro geoldgico dessas areas, ¢ que, até o momento, ndo foi
revelado. Tal constatagdo n&o esclarece, definitivamente, o0s passos do
estabelecimento de Bouchardiella e Bouchardia na Patagbnia, indicando, entretanto,
gue essas formas nao habitaram a regidc da Peninsula Antartica no Cretaceo.
Portanto, para atingir a Patagbnia podem ter vindo a) originalmente apds a
fragmentacdo dos continentes, ainda no Cretaceo, ou b) a partir da Antartica, levados
por alguma corrente que percorria a costa antartica e se afastava dela antes de chegar
a peninsula, indo atingir a Patagdnia. Vale lembrar que condicdes de circutagdo
continua e de aguas profundas ao redor da Antartica so se desenvoiveram muito tempo
depois, por volta dos 29 m.a., com a abertura da Passagem Drake, quadro esse que
sugere a existéncia de correntes mais superficiais e em diregcdo ao norte ao final do
Cretaceo (GILL & BRYAN, 1971; BARKER & BURRELL, 1977; ZINSMEISTER, 1982: ELLIOT,
1985).
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Por sua vez, a distribuigéo de Bouchardia conspicua e Bouchardia exigua pode
estar associada ao evento regressivo ocorrido no Cretaceo, que fez recuar um mar que
cobria grande parte do territdrio argentino, sobretudo sua por¢do extra-andina e fogo-
santacruzina (CAMACHO, 1969). Ao final do Cretaceo, essa regressdo em associagéo
com as condigdes aridas e frias na regido, em parte decorrentes do soerguimento dos
Andes no extremo sul do continente (ULIANA & BIDDLE, 1988), podem ter influenciado a
distribuicdo e especiacdo dos taxons na regido, suspeita reforcada pelas primeiras
ocorréncias de Bouchardia exigua.

Essas s8o as informacdes que compdem o conhecimento atual sobre a
distribuig&o espacial e temporal iniciais de Bouchardia na América do Sul e Antartica.
MANCENIDO & GRIFFIN (1988) investigaram a distribuicéo espacial e temporal de todas
as especies do género, assinalando um longo deslocamento das especies em diregéo
ao norte, a partir de uma paleolatitude de 75°S, no Paledgeno, até os atuais 35°S
ocupados por Bouchardia rosea, e sem a retengdo de suas antigas localidades (Figura
27). A principal causa desse evento, segundo os autores, teria sido a diminuicéo
profunda na temperatura das aguas do sul do continente, ac longo do tempo, o que
teria motivado as espécies a buscarem condigdes mais amenas aoc norte. Vale lembrar
que, conforme comentado anteriormente, a busca por temperaturas mais amenas pode
ter influenciado na distribuicéo inicial dos Bouchardiinae ao redor da Australia.

MANCENIDO & GRIFFIN (1988) consideraram, ainda, que os atributos ecologicos
(e.g., temperatura, substrato de fundo, profundidade) obtidos por ToMMAs! (1970a) para
a espécie vivente Bouchardia rosea, mantiveram-se, aproximadamente, 0s mesmos
atraves do Cenozdico, para as demais espécies do género. No entanto, Recentes
atualizagbes mostraram que tais informacdes encontram-se claramente desatualizadas
(KowaLEWSK! et al., 2000c; SMOES ef al., 2000a, 2000b). Um exemplo disso é a
distribuigéo batimétrica de Bouchardia rosea, que ndc obedece estritamente os
atributos definidos por ToMMAS! (1970a), uma vez gue exemplares foram encontrados
em ambientes de aguas rasas até profundidades de 485 metros, o que aumenta em
muito o intervalo batimétrico de sua ocorréncia (KOWALEWSK! ef al., 2000¢; SIMOES et
al., 2000a, 2000b).
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Figura 27- Distribuicéo espacial de elementos do género Bouchardia (em amarelo), em 3 momentos ao longo do Cenozdico (a-
Paledgeno, b- Nedgeno, c- Recente). As setas vermelhas indicam a migrag&o rumo ao norte, como sugerido por MANCERAIDO
& GRIFFIN (1988); setas negras indicam a movimentacéo para norte e sul dos taxons, representando passos intermedidrios
dentro do padrdo geral, interrogagéo representa a ausencia de registro de Bouchardiinae na Antértica apoés o
desaparecimento de Bouchardia antarctica
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A seguir seréo reconsideradas as afirmagbes de MANCENIDO & GRIFFIN (1988),
agregando-se a elas novos dados ecolbgicos, paleogeograficos e palecambientais,

aceitando a sugestdo feita pelos préprios autores, segundo os quais € importante a

reunido dos dados paleontologicos, bioldgicos e geoldgicos, dispersos na literatura e

gerados em_laboratério, a fim de fornecer um quadro compreensive do género no

espacgo e no tempo, visando esclarecer o provave! tipo de dispersdo ocorrido e sua

relevancia, se existir alguma, para a evolucdo do Atlantico Sul. durante o Cenozodico.

Para tanto, uma reavaliagdo do significado biogeografico de Bouchardia rosea, de
acordo com sua distribuicdo atual, se mostra bastante pertinente.

De fato, recentes contribuigbes taxondmicas, ecologicas e biogeogréficas ao
conhecimento dos braquidpodes da plataforma brasileira (KOwALEWSKI ef af., 2002;
SIMOES ef al., 2004) apresentaram evidéncias contrarias ao modelo de evolugéo de
Bouchardia, sugerido por MANCERIDO & GRIFFIN (1988), e dos Terebratellidae, como
proposto por RICHARDSON (1994). De acordo com SIMOES ef al. (2004), a fauna de
Rhynchonelliformea brasileira n3o é representada apenas por Bouchardia rosea,
contando com elementos cosmopolitas (e.g., Argyrotheca, Platidia, Terebratuling) que
imigraram, provavelmente, durante o Cenozdico. Todas essas formas compartitham o
mesmo espago e apresentam histdrias evolutivas préoprias, compondo uma fauna mais
diversa, abundante e com um carater muito mais cosmopolita do que pensado
anteriormente. Sua presenca em habitats abertos da plataforma tropical das baixas
latitudes do leste do Atlantico Sul, contrasta com a visdo geral a respeito de sua
distribuicdo latitudinal, sendo que essa ocorréncia anémala pode estar associada a
areas de ressurgéncia na quebra da plataforma (SIMOES ef a/., 2004). Desta maneira, a
fauna de braquidpodes brasileira, como um todo, pode ser um produto da migracéo,
para o norte, de formas endémicas e cosmopolitas durante o Cenozdico, facilitada,
talvez, por areas de ressurgéncia na quebra da plataforma. Esse padréo de migracéo
durante o Cenozoico pode ser, de uma forma geral, extrapolado para o Hemisfério Sul
(RIiCHARDSON, 1997b; CRAIG, 2000).

Contudo, como destaca SIMOES et al. (2004), mesmo levando-se em conta a
complexidade da biogecgrafia por vicariancia, em decorréncia da associacdo de
processos de longa duragcdo com tectbnica de placas, bem como a multifacetada
histéria biogeografica dos Terebratullidae (RICHARDSON, 1997b), a origem geogréfica da

fauna de braquidpodes brasileira permanece controversa. A migracéo das formas
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cosmopolitas (i.e., Argyrotheca, Platidia, Terebratulina) encontra suporte na grande
capacidade de dispers&o por correntes oceanicas documentada por CURRY & FENDO
(1991) para algumas formas, podendo ter migrado com as correntes oceanicas a partir
de regides distantes. Desta maneira, a historia paleoczoogeografica cenozdica dos
Bouchardiinae deve ser reconsiderada scb esses novos pontos de vista, mas,
entretanto, tracar sua origem, como ja destacado, é dificil, considerando a escassez de
informacdes sobre seu registro fossil (SIMOES ef al., 2004).

Apos essa breve atualizagéo dos conhecimentos sobre a fauna de braquidpodes
da plataforma brasileira, podemos retomar a discusséo sobre a evolugdo das espécies
de Bouchardia. De acordo com o modelo proposto por ALLMON (2001), para a evolugéo
das faunas marinhas do Atlantico ocidental, podemos considerar que alteracdes em
parametros ambientais, como temperatura e fontes de nutrientes, podem ter afetado a
evolug&o dos Bouchardiinae ao longo de sua historia, quer seja na origem, extingdo,
distribuic&o ou, mais provavelmente, todos os processos. Sendo assim, a seguir tentar-
se-a estabelecer as ligagdes entre os aspectos ambientais e evolutivos do grupo.

Como ja comentado acima, os quatro tédxons gue habitaram o extremo sul do
continente americano no Paleoceno, i.e., Bouchardia conspicua, Bouchardia exigua,
Bouchardiella patagonica e Bouchardiella jorgensis, desapareceram antes do Eoceno.
Nessa transigc&o, Bouchardiella se extinguiu enguanto Bouchardia deu continuidade a
evolugéo do grupo estando agora representado por duas novas espécies. Bouchardia
antarctica @ encontrada nos sedimentos do intervalo Eoceno-Oligoceno da Formacéo
l.a Meseta, na Peninsula Antartica (llha Seymour). Ja Bouchardia zitteli é encontrada
ainda na Argentina, mas deslocada um pouco mais para ¢ norte (Provincia de Santa
Cruz) em relagdo as espécies recentemente extintas (MANCENIDO & GRIFFIN, 1988).

Diversos géneros de braquidpodes (e.g., Liothyrella, Magellania), entre eles
Bouchardia (i.e., Bouchardia antarctica), foram descritos para os sedimentos eocénicos
da Formagéo La Meseta (llha Seymour, Peninsula Antartica), refletindo, provavelmente,
grandes eventos de disperséo para latitudes mais baixas a partir da Antartica (WEIDMAN
et al., 1988). No entanto, os dados apresentados por CRAIG (2000) vdo contra essa
proposta, por suportarem uma migragcdo de oeste para leste, durante a expanséo da
abertura entre Australia e Antartica, no Paledgeno. BITNER (1998) ja havia discutido a
possivel migracéo desses e outros braquidpodes a partir da Antartica para a Australia,

Nova Zelandia, Japao, sul da Africa e até América do Sul, sempre com base na
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comparagao entre os elementos encontrados nessas localidades. Segundo a autora,
entre esses taxons esta Bouchardia, proveniente de sedimentos da Nova Zelandia,
Australia, Peninsula Antartica (MANGENIDO & GRIFFIN, 1988; WEIDMAN ef a/., 1988) e
America do Sul (LEvY, 1964; RICHARDSON, 1973, MANCENIDO & GRIFEIN, 1988). E
importante salientar que esta é a primeira vez que se menciona a presenca de
Bouchardia na Australia e Nova Zelandia, embora n&o tenha sido detalhada a
localidade, unidade estratigrafica ou idade das ocorréncias (BITNER, 1996; CRAIG, 2000)
e nem os espéecimes tenham sido ilustrados, o que faz crer que deve ter havido alguma
confus&o com relagéo aos nomes dos géneros e, na verdade, a autora desejasse se
referir @ Bouchardiella. Os modelos de distribuico sugeridos por BITNER (1996) e
CRAIG (2000) poderiam servir para explicar o inicio da distribuicdo dos Bouchardiinae,
sendo que a partir da Antartica poderiam ter surgido, de um lado, as linhagens que se
desenvolveram na América do Sul, e de outro a linhagem que se desenvolveu na
Australia. Infelizmente, sem o registro inicial do grupo na Antartica ndo pode-se avaliar
essa sugestao.

Agora gue foram fornecidas as informagées sobre a migracéo das espécies de
Bouchardia até o final do Paledgeno, uma primeira consideracdo a ser feita & sobre a
representacao desses acontecimentos por MANCERNIDO & GRIFFIN (1988; Figura 1, p.
203; aqui Figura 27). A Figura 29 reproduz as figuras originais de MANCENIDO & GRIFFIN
(1988), representando as ocorréncias de fosseis de Bouchardia em sedimentos
paledgenos em comparagdo o que se observa no Nedgeno, permitindo identificar
claramente a migracéo dos elementos em direc&o ao norte. Para os autores, o inicio da
corrente ao redor da Antartica (aguas frias; FRAKES, 1979) teria sido o estimulo para
que Bouchardia se deslocasse um pouco para cima buscando dguas com temperaturas
mais elevadas. HILLER (1994a, 1994,b) comenta o transporte de formas larvais de
braquidpodes (e.g., Aerothyris, Liothyrella) pela corrente circo-polar Antartica, durante o
Pleistoceno, provavelmente a partir da extremidade austral da América do Sul e
Peninsula Antartica, até duas pequenas ithas vulcanicas do oceano indico Sul.

No entanto, pela escala temporal utilizada, parte da informacéo foi perdida, ou
pelo menos ficou restrita ao texto. Isso porque, como j& citado anteriormente, na
passagem Cretaceo-Paleoceno ocorrem os primeiros registros de Bouchardia exigua
na Terra do Fogo, local ao sul da provincia de Santa Cruz, area de ocorréncia de

Bouchardia conspicua, mais antiga. Na passagem Paleoceno-Eoceno, os registros
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dessas duas espécies sdo totalmente substituidos pelo registro de Bouchardia
antarctica, na Peninsula Antartica, e Bouchardia zitteli, na provincia de Santa Cruz.
Embora com carédter especulativo, dizer simplesmente gue houve uma migragéo para o
norte pode estar encobrindo uma suposta relagdo de ancestral-descendente entre
essas espécies, uma vez que Bouchardia conspicua pode ter dado origem a
Bouchardia zilteli, nos limites da provincia de Santa Cruz, enquanto Bouchardia exigua
pode ter originado Bouchardia antarctica, ambas espécies mais adaptadas as
condi¢bes frias dos mares rasos entre o extremo sul do continente e a Peninsula
Antartica.

ULIANA & BIDDLE (1988) ao descreverem a evolugdo paleogeografica e
geodindmica da América do Sul, no Mesozoico-Cenozdico, representam claramente
(Figura 6, p. 180, aqui Figura 28) uma extensa area sem sedimentacéo marinha entre a
provincia de Santa Cruz e a Terra do Fogo, isso ha 50 m.a., ou seja, limite Paleoceno-
Eoceno. Essa area poderia representar uma barreira geografica significativa, isolando
as espécies existentes, além de influenciar a circulagdo oceanica local. Infelizmente
nenhum dos estudos consultados trouxe qualquer associagcdo entre esses
acontecimentos. Vale lembrar que a regido passava por um resfriamento cada vez
maior ao longo do Cenozdico, decorrente da instalacio da glaciacdo na Antartica, com
temperaturas muito baixas ao redor desse continente e tendéncia de melhoria nas
latitudes mais baixas, com a proximidade do Mioceno (BERTELS & MADEIRA-FALCETTA,
1977, SPRECHMANN, 1978).

Deve ser lembrada, ainda, a ocorréncia de especimes atribuidos a Bouchardia
zifteli em sedimentos da Bacia de Pelotas, em territério brasileiro (MARTINS, 1952).
Apesar desses estratos terem sido correlacionados as camadas da Formacéo
Patagbnia, a mesma que contém as conchas de Bouchardia zitteli na Argentina, alguns
aspectos devem ser levados em consideracdo. CLOsSS (1971) ressaltou a importancia
dessa espécie como fossil-guia nas correlagdes de sedimentos entre diferentes regides
da porgéo austral da América do Sul, 0 que, de certa forma, corrobora as informacdes
iniciais de MARTINS (1952). No entanto, como ficou constatado nas analises cladistica e
morfoldgica conduzias no presente estudo, as espécies atribuidas ao género
Bouchardia s&c bastante conservativas morfologicamente, o que poderia trazer alguma
confusdo em estudos bioestratigraficos realizados com base apenas em Bouchardia

zitteli, sobretudo pelo reduzido nimero de exemplares disponiveis para a Bacia de
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Boutchardia zittel
Bouchardia conspicua

— 80 70 680 50 40

Figura 28- Reconstrugéo paleogeogréfica de parte da América do Sul mostrando a distribui¢éo espacial
de 4 espécies de Bouchardia no inicio do Eoceno. Notar a presenga de uma grande regiéo
emersa (sedimentagédo ndo marinha), pode ter influenciado na distribuicdo desses taxons.
Veja comentarios no texto. Legenda: Areas escuras= sedimentacio ndo marinha:; areas
brancas= terras emersas; areas cinza-claro= sedimentago marinha; Fonte: ULIANA & BIDDLE
(1988)

Pelotas. Entretanto, caso venha a ser confirmada a “identidade” dos exemplares da
Bacia de Pelotas, a distribuigdo espacial da espécie aumenta sobremaneira, revelando,
no entanto, uma lacuna em seu registro para grande parte do territorio argentino e para
o Uruguai. E ndo é so6 isso. Outro ponto a ser observado diz respeito aos sedimentos
argentinos que contém Bouchardia zitteli, datados do intervalo Eoceno-Oligoceno
(MANCERNIDO & GRIFFIN, 1988). Ja os exemplares da Bacia de Pelotas sdo encontrados
em rochas miocénicas (MARTINS, 1952; CLoss, 1971; MANCENIDO & GRIFFIN, 1988)
havendo, portanto, um impasse temporal entre as ocorréncias. Por fim, a despeito da
espécie e idade especificas dos exemplares da Bacia de Pelotas, apenas o registro
desses elementos terciarios em territério brasileiro ja & importante, pelas implicacées
diretas para o modelo de migracdo do género, proposto por MANCENIDO & GRIFFIN
(1988).

Entre o Oligoceno e o Mioceno inicial teria ocorrido um grande evento regressivo
no extremo sul das Américas (CAMACHO, 1966, 1967) combinado com a tendéncia de
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queda progressiva da temperatura na regido austral da América do Sul, durante o
Mioceno, com as aguas alcangando temperaturas cada vez mais baixas, muito
proximas das observadas atualmente, como indica o registro fossilifero de pinguins &
baleias, excecdo feita a um curto periodo no Mioceno médio (ELLIOT, 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 fossilifero
terciario da Peninsula Antartica, nenhuma espécie ficou preservada apods o final do
registro de Bouchardia antarctica, ac passo que 0 registro do género, mais ao norte,
até entdo representado por Bouchardia zitteli, foi substituido pelo de Bouchardia
fransplatina. Embora em contexto de clima temperado frio, condigbes mais amenas de
temperatura em latitudes um pouco mais elevadas, no litoral nordeste argentino e litoral
uruguaio, influenciadas pelo momento de rapida melhoria no Mioceno médio (ELLIOT,
1988), podem ter favorecido o desenvolvimento de Bouchardia transplatina.

Durante o Mioceno final, uma ampla area coberta pelo Mar Entrerriense, deixou
depositos sedimentares na Argentina (Formacéo Parana), Uruguai (Formagéo
Camacho) e sul do Brasil (Bacia de Pelotas) (CAMACHO, 1968; Goso & Bossi, 1966;
YRIGOYEN, 1969; CLoss, 1970; MALUMIAN, 1970; HALLER, 1978; MARTINEZ, 1994). Dentre
esses depositos merece destague a Formag&o Camacho, do litoral sul do Uruguai,
onde s&0 encontrados, entre outros invertebrados (e.g., moluscos, briozoarios,
equinoides), as conchas de Bouchardia transplatina, cujo registro mais recente data do
Plioceno (MANCENIDO & GRIFFIN, 1988). Os sedimentos da Formacéo Camacho foram
depositados em ambiente intermare ate plataformal (Scasso & DEL Rio, 1987,
MARTINEZ, 1994; ACENOLAZA & ACENOLAZA, 2000; DEL Rio ef af., 2001; MARTINEZ & DEL
Rio, 2002), com aguas quentes e salinidade pouco inferior a média atual (ZABERT &
HERBST, 1977, SPRECHMANN, 1978), indicando sensivel melhora nas condigbes
climaticas nessas latitudes, ja no final do Mioceno. Assim, levando-se em conta a
sugestéo feita anteriormente, no presente estudo, segundo a qual Bouchardia
transplatina seria sindnimo junior de Bouchardia rosea, a duragao e distribuicdo
geografica dessa uUitima especie, ate entao presente apenas em parte do litoral sul-
sudeste do Brasil, seriam bastante ampliadas.

Durante muito tempo Bouchardia rosea foi considerada a unica espécie atual de
Rhynchanelliformea para o litoral do Brasil, idéia esta que so comegou a mudar no final
da década de 1990, com novas investigacdes (SIMOES & KowaALEWSKI, 2000; SIMOES et
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al., 2000b, 2000c; KowaLEWSKI ef al., 2002). Grande parte do conhecimento inicial
sobre sua distribuicdo e ecologia foi fornecida pelas investigacdes de TOMMASI (1969,
1970a, 1970b), considerando Bouchardia rosea presente na plataforma continental e
areas costeiras, principalmente, em profundidades entre 18 e 26 metros, scbre fundos
de areia média a grossa e cascalho bioclastico, informagdes essas extrapoladas para
outras espécies atribuidas ao género (MANCENIDO & GRIFFIN, 1988). Recentemente,
KowaLEwsKl et al (2002) analisaram numercsas e densas populacdes de
braguiépodes de parte da costa sudeste do Brasil, construindo um retrato atual de
Bouchardia rosea no litoral brasileiro, sobretudo no gue tange as relacbes com o©
ambiente, fornecendo informagdes relevantes ac entendimento da evolugéo do género
ao longo do Cenozdico. Foi identificada sua ampla tolerancia batimetrica (entre 10 e
500 metros de profundidade; veja ToMMASI, 1970; KOWALEWSKI et al., 2002), além de
sugerir que a abundancia dessa espécie estaria ligada a presenc¢a de sedimentos
dominados por carbonatos biogénicos (KOWALEWSKI et al, 2002). Ainda, essa
ocorréncia foi considerara andmala pelos pesquisadores, uma vez que a especie é
encontrada em uma zona de clima tropical o que pode ser parcialmente explicado pela
influénecia de aguas frias na plataforma externa decorrentes de ressurgéncia (veja
CaMPOS ef af., 1995, 2000; KowALEWSKI ef al., 2002).

Fazendo o confronto entre as informacdes trazidas por MANCERIDG & GRIFFIN
(1988) e por KOWALEWSKI et al. (2002), pode-se observar gue a fauna de braquidpodes
brasileira pode ser um produto da migragéo para o norte de formas endémicas (e.g.,
Bouchardia) e cosmopolitas (e.g., Terebratulina) durante o Cenozoico, talvez facilitada
pela ocorréncia de zonas de ressurgéncia ao iongo da costa (SIMOES ef a/., 2004). No
entanto, torna-se necessario avaliar a interferéncia das correntes de ressurgéncia
também nas etapas intermediarias de deslocamento, ndo descartando a interferéncia
de outros fatores ambientais (e.g., temperatura geral da agua, tipos substrato) como
mediadores da distribuicdo. Para tanto ha sempre que se considerar a paleogeografia
da regiao, com influéncia direta nos padrdes de circulacédo atmosférica e oceanica, no
clima e condigbes ambientais locais. Infelizmente, até o momento, com base no
material analisado e na literatura examinada, nao foi possivel estabelecer uma
proposta satisfatéria para explicar essa distribuigdo, sendo relevante o fato de que o0s
dados existentes atualmente para os grupos ainda apresentam lacunas importantes

sobre sua distribuic&o global ou regional.
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7. CONCLUSOES

As principais contribuicdes gerais do presente estudo dizem respeito a: a)
melhoria e ampliagéo do conhecimento morfologico das espécies atribuidas ao género
Bouchardia, b) reunido e organizacdo das informagdes morfolégicas disponiveis e
dispersas na literatura, sobre os géneros e espécies de Bouchardiinae e
Anakineticinae, ¢) proposicéo de uma hipotese filogenética para esse grupo, e d)
reavaliacdo do contexto evolutivo e paleoczoogeografico gue os cerca.

Assim, dentro desses contextos gerais as seguintes conclusdes puderam ser
obtidas:

1- a analise morfologica interna e externa de conchas de braquidopodes fésseis e
viventes pode sim fornecer dados morfoldgicos adequados a uma analise cladistica,

2- existem 2 clados distintos na hipdtese de trabalho. Um deles retine todos os taxons
atribuidos aos Bouchardiinae (grupe interng). O outro clado relne as especies de
Anakineticinae, incluindo Australiarcula artesiana, esclarecendo a questdo detectada
nas propostas de classificagdo (RICHARDSON, 1994; MACKINNON & LEE, no prelo} quanto
a posicao de Australiarcula,

3- a condicdo dos taxons Australiarcula, Bouchardia, Bouchardiella, Malleia e
Neobouchardia, enquanto géneros validos e distintos entre si, foi reavaliada, tendo sido
proposta a sinonimia entre Bouchardiella € Neobouchardia, em favor da primeira,
apoiado na topologia obtida e no registro estratigrafico;

4- Bouchardia rosea e Bouchardia lransplatina n&o apresentaram diferencas
significativas com relacdo as caracteristicas morfolégicas analisadas. Somando-se a
1SS0, sua posicdo na topologia obtida (Figura 20b) sugere que os dois taxons
correspondem a mesma especie, devendo, portanto, serem colocadas em sinonimia,
em favor de Bouchardia rosea (Mawe), 1823;

5- os Bouchardiinae tiveram seu monofiletismo corroborado mas, no entanto, com uma
composicao diferente daquela proposta por MACKINNON & LEE (no prelo), confirmando a
presenca de Australiarcula entre os Anakineticinae, como sugerido por RICHARDSON
(1994);

132



Mello, L.H.C. (2004) Analise cladistica dos Bouchardiinae Altan, 1940... Tese de Doutoramento

6- foram confirmadas as 3 sinapomorfias do grupo ja sugeridas pela literatura, isto é, o
espessamento posterior da concha, o processo cardinal em forma de V' invertido e o
braquidio incompleto, além de terem sido apresentadas algumas sinapomorfias novas;
7- a topologia obtida ndo deixa ddvidas e suporta a sugestido existente na literatura de
que Bouchardia rosea e Anakinetica cumingi apresentam morfologia semelhante por
compartilharem modos de vida semelhantes (homoplasia) e ndo por parentesco
Proximo;

8- os resultados sugerem como proposta de classificagdo mais adequada para os
Bouchardiinae aquela formulada por RICHARDSON (1994) que os considera grupo
independente e distinto de outros Terebratellidae, na Subfamilia Bouchardiinae.
Contudo, deve ser levado em considerac&o o comentario de BRUNTON (19986), segundo
o qual a Subfamilia Bouchardiinae nao estaria satisfatoriamente posicionada na Familia
Terebratellidae, a julgar por particularidades morfoldgicas. Dessa forma poderia
constituir uma nova familia (i.e., Familia Bouchardiidae} concordando, neste ponto, com
a classificacao proposta por MACKINNON & LEE (no prelo);

9- houve o resgate de parte da historia evolutiva dos Bouchardiinae, a despeito de
importantes lacunas temporais e espaciais no registro fossilifero do grupo, sobretudo
na Antartica e Australia, complementada com informac¢des palecambientais diversas,
ligadas as mudancas ambientais que tiveram curse durante o Cenozoico;

10- houve a evolugdo em paralelo de dois grupos de Bouchardiinae, um deles, de
durac&o mais curta e restrito a Australia e Nova Zelandia, formado por Bouchardiella
cretacea, Neocbouchardia minima e Malleia portlandica, e outro que persiste até hoje e
vem se desenvolvendo entre a Peninsula Antartica e a costa leste da America do Sul,
formado por Bouchardiella patagonica, Bouchardiella jorgensis e as espécies de
Bouchardia. A separagdo inicial desses dois grupos esta ligada, provavelmente a
separacio inicial dos continentes do Gondwana no Eocretéceo e alteragdes ambientais
decorrentes dessa separagao. No entanto, os motivos que governaram o fracasso da
linhagem australiana no final do Plioceno € o sucesso da linhagem sul-americana até
os dias atuais ainda permanece indeterminado;,

11- especificamente sobre Bouchardia, foi confirmado o padréo geral de migragao de
suas espécies para o norte, como proposto por MANCENIDO & GRIFFIN (1988). No
entanto, informacgdes importantes foram suprimidas quando da proposic&o daguele

modelo. Isso diz respeito, principalmente, a migracdo de Bouchardia antarctica para o
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sul, indo se instalar no continente antartico (Peninsula Antartica). Antes do surgimento
desse taxon, duas espécies existiam no extremo sul do continente americano, sendo
Bouchardia conspicua mais ao norte da costa Argentina, e Bouchardia exigua mais ao
sul, na Terra do Fogo. Dessa forma, o modelo de “continua migracéo das espécies
para o norte, sem retencéo de suas localidades prévias” estaria, em parte, descartado;
12- conforme ocorre com os braquiépodes do mundo todo, a determinagaoc precisa dos
fatores ambientais que governaram ou influenciaram a evolugéo e dispersdo das
espécies de Bouchardia, nao se da de maneira facil. O parametro que permite maior
especulagéo, acumulo de informacdes e posterior extrapolacdo para outras espécies é
Bouchardia rosea. Isso se da pelo contexto em gue esse taxon se apresenta, a) sendo
0 unico representante vivo do género e entre 0os Bouchardiinae, b) encontrado em
concentracdes com grande numero de individuos, chegando, em algumas delas, a
dominar a comunidade bentonica em detrimento de bivalves e gastrdpodes, ¢) nao
estar restrito a faixas estreitas e profundas do litoral, mas sim apresentando um amplo
intervalo batimétrico o que permite observar suas respostas as diferentes
profundidades e acompanhar seu comportamento e distribuicdo através de diferentes
tipos de substratos. Com base nessas informagbes, em grande parte reunidas e
analisadas pelo estudo completo realizado por KOWALEWSK! et al. (2002), os fatores
ambientais mais relevantes na distribuicdo atual de Bouchardia rosea foram o tipo de
substrato, com preferéncia por sedimento carbonatico, € a associagdo com zonas de
ressurgéncia na quebra da plataforma, fornecendo aguas frias, oxigenadas e ricas em
nutrientes dissolvidos. Dessa forma, assumindo-se essa preferéncia para as demais
espécies do género, a investigacio mais aprofundada da variagéo desses parametros
ao longo da costa leste do extremo austral da América do Sul podera ajudar a
esclarecer alguns aspectos ainda obscuros da evolugdo do grupo, tais como, a
auséncia de registro de Bouchardiinae na Antartica e a extingdo, ainda no Plioceno, do
grupo na Australia e Nova Zelandia,

13- esforgos 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 intermedidrias de migracdo identificadas dentro do padrédo geral
sugerido por MANCENIDO & GRIFFIN (1988). Para tanto, maior conhecimento do registro

fossilifero do grupo é indispensavel, embora isso ndo seja possivel de momento.
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Assim, poder-se-&4 confrontar essas informacdes com os dados ambientais e

paleogeograficos ja existentes para a regido e o periodo de tempo correspondente.
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8. SUGESTOES DE INVESTIGACOES FUTURAS

Como ja salientado, ©s comentarios que serdc apresentados a seguir
representam interpretagbes e sugestdes oriundas dos resultados morfoldgicos e
cladisticos obtidos no presente estudo e s&o 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 trabathos paleontologicos de base, compreendendo a coleta intensa e preparacéo
de conchas. Essa etapa primordial tem a finalidade de ampliar as colegdes cientificas e
melhorar o controle estratigrafico do grupo, no tempo e no espago. Isto se explica pois,
apesar de terem sido examinados exemplares da maioria dos Bouchardiinae,
depositados em diferentes colegbes cientificas (veja itens 4.1.1. e 4.1.2; Anexo 1), 0
que se observa é que, com excecdo de Bouchardia rosea, as colegbes contém um
numero reduzido de exemplares, muitos deles em péssimo estado de preservacéo e,
raramente, com todos os estagios ontogenéticos representados. Dessa forma, seria
possivel uma melhor comparagéo entre dados biométricos ou morfolégicos desses
taxons, quer seja entre espécies ou entre géneros, servindo de base para melhorar a
diferenciagdo morfolégica das espécies de Bouchardia além de testar e ampliar a
analise cladistica do grupo.

No contexto evolutivo, as sugestdes de investigagdes ulteriores ficam por conta
dos ajustes entre os dados estratigraficos e as topologias obtidas pela andlise
cladistica dos grupos (para esse contexto veja YOUNG, 1995, SIDDALL, 1998; WILLS,
1998, SMmiTH, 2000, 2002; PoL & NORELL, 2001; ALROY, 2002: WAGNER, 2002: FISHER ef
al., 2002). Seria interessante avaliar, por exemplo, a posicao apical de espécies mais
antigas (e.g., Bouchardia conspicua), bem como a posicéo basal de espécies mais
novas (e.g., Malleia portfandica) e as possiveis correlagdes dessas ocorréncias com a
evolugdo e significado das estruturas morfoldgicas 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 investigagdes sobre ocorréncia de
heterocronia, ou seja, um padrdo evolutivo resultante de mudancas na taxa ou no
tempo dos eventos ontogenéticos (FINK, 1982; McKINNEY & MCNAMARA, 1991;
RACHEBOEUF & GARCGIA, 1996). Adicionalmente, um fato ja vinha, hd muito, sendo
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descrito na literatura mas nunca havia sido associado a nenhum processo evolutivo,
até porque faltava a base cladistica para discusséo. Como comentado anteriormente, o
braquidio axial de Bouchardia, € pequeno, incompieto e considerade imaturo,
encontrando correspondente apenas nos estagios iniciais do desenvolvimento dos
braguidios de outros Terebratellidae, sendo esta uma caracteristica compartithada por
todos os Bouchardiinae (RICHARDSON, 1973b, 1975a; BRUNTON, 1996). Dessa forma, a
evolucdo do grupo pode contar com eventos de heterocronia, os quais seriam
devidamente identificados com abordagens mais completas. Situagdo semelhante pode
estar acontecendo para os demais Terebratellidae mas, contudo, hipoteses
filogenéticas mais completas para o grupo deverédo ser produzidas para que haja a
confirmacao.

No campo das mudancas palecambientais sé&o sugeridas abordagens
integradoras como aquelas apresentadas, por exemplo, por BUENING et al. (1998) e
BRAND et al. (2003), utilizando ferramentas geoquimicas na analise de conchas das
espécies de Bouchardia para avaliar as implicacdes dos resultados na compreenséo da
evolugao dos parémetros (paleo)oceanograficos, (paleo)ambientais e
(paleo)zoogeogréficos das diferentes regides.

Dessa forma, as sugestdes apresentadas acima mostram possibilidades de
interagédo entre os resultados de uma anélise cladistica, com bases morfologicas, e a
detecgdo de eventos evolutivos na linhagem estudada. Reforca, dessa forma, a
importancia da utilizagéo das informacdes cladisticas em abordagens mais amplas,
envolvendo comparacbes com informagbes estratigraficas, biogeograficas, etc.,
avaliando se s80 consistentes com o conjunto de informagdes gerais, disponivel para o
grupo em estudo. A comprovacéo dessas correlagbes daria suporte a idéia de FINK
(1982) de que as hipdteses filogenéticas tém papel importante na identificagéo de
casos de heterocronia, haja vista que a maioria dos estudos nesse campo tem
comparado mudangas na forma e tamanho dos organismos diretamente com os dados

estratigraficos, sem um suporte cladistico.
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ANEXO 1- RELACAO DOS ESPECIMES, FOSSEIS E RECENTES, DEPOSITADOS EM COLECOES CIENTIFICAS
E EXAMINADOS NO PRESENTE ESTUDO, CONFORME DETALHADO NO TEXTO

 Instituigio Espécie Namero de  Procedéncia  Idade  Numero de
_ axampiares registro
Colegdo Cientifica Bouchardia rosea 11360 Projeto REVIZEE, Recente DZP 4000 ate
DZP, IBB-UNESP Sao Paulo, Rio de DZP 15390
Janeiro e Parang
Bouchardia rossa 3262 Ubatuba (SPY e Recente DZP 168735 até
tha Grande (RJ) DZP 20026
Colegio Cientifica, Bouchardia rosea 50 Santos (SP)e  Recente 190(2599),
DGSA, 1Ge-USP Marica (RJ) 221(1242), 234
Bouchardia zittelf 81 San Julian e Eoceno 115(865), 154,
Manantial Salado, médio/ 168(8585),
Patagdnia superiar 195(864),
Argentina 199(853),
218(851)
Bouchardiella patagonica 02 Goifo de San Cretaceo 204(850)
Jorge, Argentina superior
Colegdo de Bouchardia cf. zitteli 03 Pelotas (RS) tocenc 5066
Invertebrados
Fossels, MN (R.J)
Coleclo de Bouchardia conspicua 15 Santa Cruz, Ecceno CIRGEQ, PIn’
Invertebrados Argentina médio 2658
Fossels,
MACN (Buenos Bouchardia transplatina 11 Cerro Bautista, Mioceno 45, 46, 4949
Aires), Argentina Uruguai
Bouchardia zitteli 61 San Juliagn, Eoceno 41, 42, 43, 44,
Argentina 4946
Bouchardia sp 12 Santa Cruz, Eoceno CIRGEOQ, PIn°
Argentina 2270, 2302,
2319
Bouchardiella jorgensis 22 Golfo de San Micceno 02, 4948
Jorge, Argentina
Bouchardiella patagonica A I —
Colecéo de Bouchardia antarctica 19 Isla Marambio, Eoceno 12914, 12948a-
Invertebrados Antértica Qligoceno b
Fosseis,
MCN (La Plata), Bouchardia conspicua 01 Santa Cruz, Paleoceno  CPI-MLP 21109
Argentina Argentina
Bouchardia zitteli GG Santa Cruz, Eoceno 479a-b
Argentina Cligocenc
Bouchardiella patagonica 41 Chubut, Argentina~ ~——mn 7T
Magelflania patagonica 01 Chubut, Argentina Terciario 6369
inferior

continua
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concluséo
ANEXO 1- RELAQﬁO DOs ESPECIMES, FOSSEIS & RECENTES, DEPOSITADOS EM COLEQOES CIENTIFICAS
E EXAMINADOS NO PRESENTE ESTUDO, CONFORME DETALHADO NO TEXTO

Instituigio Espécie Namero de  Procedéncia idade  Numero de
_ exsmplares _ regisiro
SAM (Adelaide), Australizrogla ertesiana 05 Australia do Sul Albiano F15276-15280
Australia inferior
{Cretaceo)
Anakinetica cumingi 07 Grande Baia Recente FPLOT36
Ausiraliana,
Austrdlia do Sul
Magellania flavescens 05 Babe! Island, Recente  eeeen
Tasmania
Terebratella sanguinea 02 Nowva Zelandia Recente L16453
Otago University, Neobouchardia minima g Weka Pass, Nova Mioceno DL98
Nova Zelandia Zelandia
Terebratella sanguinea 02 Qamaruy, Nova Recente -
Zelandia

EXpLICACAO- DZP, IBB-UNESP= Departamento de Zoologia, Colegdo Paleontoldgica, Instituto de
Biociéncias, UNESP, Campus de Botucatu; DGSA, IGc-USP= Departamento de Geologia
Sedimentar e Ambiental, instituto de Geociéncias, USP; MN (RJ)= Museu Nacional, Rio de Janeiro:
MACN= Museo Argentino de Ciencias Naturales; MCN= Museo de Ciencias Naturales; CPI-MLP=
Coleccidn Paleontoldgica de Invertebrados, Muso de La Plata; SAM= Southern Australian Museum
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ANEXO 2- LISTA DE MUDANCAS DOS CARACTERES NOS DIVERSOS
CLADOS, RAMOS E TERMINAIS DO CLADOGRAMA ASSUMIDO
~ COMO PROPOSTA DE TRABALHO

Cardter  CI*  N* Mudanga%
1 1,060t no33:0 =2 1. Bouchardia zitteli
2 0,333 I nd24: 1 = 0. nd 23
I nd39:1-» 0 n638
[ no37:0->1:n636
3 0,200 1 nd 230 => L. Pirothvris vercoi
L nd 250 => 1 Aliguantula insolife
I nb6 27 0> 1. Lilderra toorlooensis
I nd35 0= 1:n6 34
[ no38: 0=> 1. no637
4 0,333 1 nd23: 1 =® 0: Pirothyris vercoi
[ nd28: 1= 0 nd27
I no34:1=» 0 nd 35
5 0.250 1 no 30: 1 =¥ G:no 29
o nd 230> 1 Adnatida deformis
[ nd35.1=>0:nd34
I nd38 1= 0 nd37
6 0,250 1 nd 25 0=> | Pilkena compressa
b no30 0= | Australiarcula artesiana
I n635:0=>1:n634
I no33: 1 ->0:n632
7 0,200 1 no30: 1 =>0:n629
L 00 24: 0 =» 1. Magadina browni
b 0o 25: 0= | Aliquantula insolita
1 no40:1 = 0 no 30
L no633: 0= 1. Bouchwrdia zitteli
8 0,250 1 no30:0=% 1:n029
I n624: 1= 0: Magadina browni
[ 06251 > 0: Pilkena compressa
I no40: 0 =2 1. Malleia portlandica
9 0500 1 nd3lt =20 nd30
i no28: 0= 1. no24
10 0,400 1 no 41: 0> 1. nd 31
I 06231 =» 2. Adnatida deformis
I no 24 | =» 2. Magadinella woodsiana
L 16 30: 1 = 0 Parakinetica stewarti
L n6 36 0=> | Neobouchardia minima
il 0,750 i no 41:0-2> 2: no 31
P no26:2=% 1. nd 28
[ nd40:0->3:n639
0 36; 3 =3 2: Bouchardiella patagonica
12 0,500 [ nod23:0=> 1 Adnatida deformis
ﬁ I nod40: 0= |: Malleia portlandica
13 1,000 1 n6 29 0 =2 1. Anakinetica curmingi
14 1,000 1 o 30: 1 =2 0; no 29

GOt
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continuagdo

ANEXO 2- LISTA DE MUDANGAS DOS CARACTERES NOS DIVERSOS
CLADOS, RAMOS E TERMINAIS DO CLADOGRAMA ASSUMIDO
COMO PROPOSTA DE TRABALHO

15 0,500 | a6 4102 1 nd 40
) I nd35: 1= 0:no 34
16 0,667 | no 31 0 -2 2: Australiarcula artesiana
T no4l:0-> 1:n640
I 0036 | = O Neobouchardia minima
17 1,000 1 no 28: 0= 2:nd 27
L n631: 0= 1. dustraliarcula artesiana
18 0,500 1 06 23: 1 => 0: Pirothyris vercoi
I n6b27: 1 =» 0:nd 26
19 1,000 1 no6 24: 0 =» | Magadinella woodsiana
20 1,000 1 no29:0-> 1:n6 28
21 0,333 1 nd 41 0-> 1: no 31
I nG 30: 1 2 O: Parakinetica stewarti
' no39:0-> | nd 35
22 0,500 1 nd25: 0= . Adliguantula insolila
I nd40: 0 = 1 Malleia portlandica
23 1,000 no 28 1 =p 0: no 27
24 1,000 1 né31: 0= 1 nd30
25 0,500 1 néd 28 1 =» 0: nd 27
I nod0: 1 =% 0:nd 39
26 1,060 | no4l: 02> 1:nd 31
27 1,000 1 no 3t 1 =» 0. Australiarcula artesicnc
28 1,000 1 no41: 0> 1:nd 31
29 1,000 T nd40:0 = |: Malleia portlandica
30 0,333 1 nd24: 1 = 0. Magadina browni
I nd25: 1 =» 0: Pilkena compressa
________ I n630: t = 0: Parakinetica stewarti
31 0,200 1 nd31: 1 - 0:n630
L 00290 > 1 Anakinetica cumingi
L' né 260 => 1. Rhizothyris rhizoida
1 nd33: 1 = 0; Bouchardia zitteli
| n6 35 | = 0: Bouchardia transplatina
32 LOGO T né4l: 0~ 1:nd 31
33 F000 i nd 39 0= 1:no 35
34 0,500 T no631:1=> 0 n630
L 00250 =» 1 Aliguantula insélila
35 0,500 1 nd41: 0> 1: no 31
[ no36:0=> 1. Neobouchardia minima
36 0,333 1 no 29:0=» 1. n628
1 n623: 1= 0 Adnatida deformis
L 0026t =» O Rhizothyris rhizoida
37 0,500 1 no 31: 0= 1 Australiarenla artesianc
o no40:0-=> 10639
38 OO0 1 nd39:0=> 1:nd38

copfinna
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congciusdo
ANEXO 2- LiSTA DE MUDANCAS DOS CARACTERES NOS DIVERSCS
CLADOS, RAMOS E  TERMINAIS DO CLADOGRAMA
_ ASSUMIDO COMO PROPOSTA DE TRABALHO
39 0,500 1 no3L:0-=> 1 nd30
06 29: 1 =2 O Anakinetica cumingi

no 27: | =» 0: nd 26
né 30: 1 =% 0; Parakinetica stewarfi
oL 04001 = 0 n6 39 __
Explicacdo- - significa incerteza na condigéo original; = indica
certeza quanto a condigdo original;, < condi¢do no nod basal
correspondente

1
49 0,500 1 n028:1=>»0:n024
[ nd40: 1 => 0 Mdalleia portlandica
41 1,000 T nd24: 0 = | Magadinella woodsiana
42 1,000 1 nd28:0->1:n624
43 0250 1 noe 24 1= 0:no 23
1
|
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EsTamMpAs

Explicagdo para as estampas:

- indicag&@o entre parénteses, apds nome do taxon, refere-se & fonte original
das ilustragdes, seja ela colegéo cientifica ou artigo cientifico (e.g., HLLER &
MACKINNON, 2000):

- DZP-IBB/UNESP= Colecdc Cientifica de Braquidpodes Cenozéicos do
Instituto de Biociéncias, UNESP — Botucatu:

- MACN= Colegio Cientifica do Museo Argentino de Ciéncias Naturales,

Buenos Aires, Argentina;
- OU= Colegao Cientifica da Ontago University, Nova Zelandia:

- SAM= Colecéo Cientifica do Southern Australian Museum

v

a escala grafica utilizada (barras) corresponde a 0.5 cm,



feilo, L.H.C. (2004) Andlise cladistica dos Bouchardiinae Allan, 1940... Tese de Doutoramento

EsTampa 4

A-F: Bouchardia rosea

Detalhes da morfologia interna de conchas de Bouchardia rosea em
diferentes estagios de desenvolvimento ontogenetico, com especial
interesse nas estruturas da cardinalia, através de microscopia
eletrOnica de varredura. tmportante notar a completa auséncia de
crura ou bases crurais ao longo do desenvolvimento. A- estagio
inicial de desenvolvimento da cardinalia, com vestigios dos sulcos
caracteristicos; B- detalhe do mesmo espécime de A, com destaque
para o surgimento do sulco em forma de 'V’ (seta); C- estagio um
pouco mais avangado de desenvolvimento evidenciando melhor o
sulco e a cardinalia livre de crura (seta); D- detalhe da cardinélia de
C, com destaque para o desenvolvimento do sulco;, E- estagio
ontogenético mais avangado, onde as setas apontam o septo
mediano, braquidio, do suico na cardindiia ja desenvolvidos e a
auséncia de crura; F- detalhe do septo mediano, braquidio e regido
anterior de individuo adulto de Bouchardia rosea.
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ESTAMPA 2

A-F: Bouchardia roseé
A: vista externa da valva ventral (DZP-IBB/UNESP); B: vista interna
da valva ventral (DZP-IBB/UNESP); C: vista interna da valva dorsal
com destague para cardinalia e braquidio (DZP-IBB/UNESP); D:
detalhe da regido posterior da valva ventral, com destaque para a
posicéo do pediculo (DZP-IBB/UNESP); E: detathe do processo
cardinal com sulco em forma de “V” invertido (DZP-IBB/UNESPY); F;
detathe do processo cardinal com o0s musculos didutores,
ressecados, ainda posicionados nos sulcos em forma de “V" (DZP-
IBB/UNESP).

G-J:. Bouchardia antarctica
G: vista externa da valva ventral (MANCERNIDO & GRIFFIN, 1988), H:
vista interna da valva ventral (MANCENIDO & GRIFFIN, 1988); | vista
externa da valva dorsal; J: vista interna da valva dorsal (MANCENIDO
& GRIFFIN, 1988).

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: Bouchardia zitteli
A: vista externa da valva ventral (MANCENIDO & GRIFFIN, 1988), B:
vista interna da valva ventral (MACN 44); C: vista externa da valva
dorsal (ManCERIDO & GRIFFIN, 1988); D. vista interna da valva
dorsal (MACN 42); E: detalhe do braquidio incompleto preservado
em espécime articulado fechado (MACN 44), F: vista frontal de
espécime articulado fechado (MACN 44),

G-H: Bouchardia conspicua
G vista dorsal de espécime articulado fechado (MANCENIDO &
GRIFFIN, 1988); H: vista interna da valva dorsal fragmentada com
destague para elementos da charneira e septo mediano (MACN
2658).

I-J: Bouchardiella patagonica
L: vista externa da valva dorsal (MACN sem numeracéo) ; M: vista
externa da valva ventral (MACN sem numerago).

L-M: Bouchardiella jorgensis
I: vista externa da vaiva ventral (MACN 4948); J: vista externa da
valva dorsal (MACN 4948).

N-Q: Malfeia portlandica
N: vista interna da valva dorsal (RICHARDSON, 1994); O: vista frontal
de especime articulado fechado (RICHARDSON, 1973).
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EsTAmMPA 4

A-E: Neobouchardia minima
A vista externa da valva dorsal {(QU-DL98), B: vista externa da
valva ventral (QU-DL98); C: vista interna da valva dorsal
(MACKINNON, 1987); D: vista interna da valva ventral (MACKINNON,
1987); E: vista externa, lateral, de um espécime articulado fechado
(OU-DL.S8).

F-N: Anakinetica cumingi
F: vista externa, lateral, de um espécime articulado fechado (SAM-
PLO136), G: vista dorsal de espécime articulado fechado
(RICHARDSON, 1987); H: vista externa da valva ventral (RICHARDSON,
1987); I vista interna da valva dorsal (RICHARDSON, 1987); J: vista
interna da valva ventral (RICHARDSON, 1987), L: vista externg,
frontal, de um espécime articulado fechado (SAM-PLO136), M:
regi&o posterior da valva ventral com a musculatura e pediculos
rebatidos, e destaque para a posigdo dos dentes, na porc&o
espessada da concha (SAM-PL0136); N: detalhe da regi&o
posterior da valva ventral, com destaque para a posi¢cao do
pediculo (SAM-PL0136).
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EsTAmMPA 5

A-C: Anakinetica cumingi
A vista interna da valva dorsal, com por¢gdes das partes moles
ainda preservadas, como os musculos didutores (setas) (SAM-
PL0O136); B: vista parcial, interna, da valva dorsal, com destague
para o lofoforo (setas finas) e parte anterior do septo mediano (seta
larga) (SAM-PL0O138); C: vista parcial, interna, da valva dorsal, com
destaque para a unido do braquidio com a crura (seta) (SAM-
PLO136).
D-N: Australiarcula artesiana

D: vista externa da valva ventral (ELLIOTT, 1959), E: vista dorsal de
espécime articulado fechado (ELuOTT, 1959), F: vista externa,
lateral, de espécime articulado fechado, parcialmente preservado
(SAM-F15280); G: vista externa, frontal de espécime articulado
fechado (ELLIOTT, 1959), H: vista externa, posterior, de especime
articulado fechado (SAM-F15280); I: vista dorsal, interna, da valva
dorsal, com destaque para a extremidade do septo mediano com
parte do braquidio 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 0 processo
cardinal (setas) (SAM-F15276), M: vista interna, parcial, da valva
dorsal, com destaque para os vestigios da crura (setas) (SAM-
F15276); N: vista interna, parcial, da valva dorsal, com destague
para a extremidade anteriormente estendida (seta) do septo
mediano (SAM-F15276).
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ESTAMPA 6

A-E: Adnatida deformis
A: vista frontal de espécime articulado fechado, com destaque para a
comissura anterior (RICHARDSON, 1991); B: vista dorsal de espécime
articulado fechado (RICHARDSON, 1991); C: vista ventral de especime
articulado fechado (RICHARDSON, 1991); D: vista lateral de espécime
articulado fechado deixando ver o comportamento do bico (RICHARDSON,
1991); E: vista interna da valva dorsal em espécime que, apesar do estado
de preservacdo precario, deixa ver aspectos da charneira e do septo
mediano (RICHARDSON, 1991).

F-J: Aliquantula insolita
F: Vista da valva dorsal parcialmente preservada deixando ver aspectos da
charneira, septo mediano e cicatrizes musculares (RICHARDSON, 1991); G:
vista frontal de espécime articutado fechado, com concha parciaimente
destruida na regidio anterior (RICHARDSON, 1991); H: vista dorsal de
espécime articulado fechado (RICHARDSON, 1991); | vista lateral de
espécime articulado fechado, com valva ventral parcialmente quebrada em
sua porcéo anterior, deixando ver o comportamento do bico (RICHARDSON,
1991); J: vista interna da valva ventral parcialmente quebrada, deixando ver
aspectos do bico, placas deltidiais, denticdo e cicatrizes musculares
(RICHARDSON, 1991).

L-P: Elderra tooricoensis
L: vista interna da valva dorsal, parcialmente fragmentada na regi&o anterior,
deixando ver aspectos da charneira, septo mediano e cicatrizes musculares
(RICHARDSON, 1991); M: vista ventral de espécime articulado fechado
(RICHARDSON, 1991); N: vista dorsal de espécime articulado fechado
(RICHARDSON, 1991); Q: vista frontal de espécime articulado fechado com
especial atengdo para a comissura anterior (RICHARDSON, 1981), P: vista
lateral de espécime articulado fechado deixando ver o comportamento do
bico (RICHARDSON, 1991).

Q-T: Magadina lunata
Q: vista dorsal de espécime ariculado fechado (RICHARDSON, 1991); R: vista
ventral de espécime articutado fechado (RICHARDSON, 1991); S: vista lateral
de espécime articulado fechado deixando ver o comportamento do bico
(RICHARDSON, 1991); T: vista interna da valva dorsal, parcialmente
fragmentada na regiéo anterior, deixando ver, apesar do estado de
preservacéo precario, aspectos da charneira e septo mediano (RICHARDSON,
1991).
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A-E: Magadinella 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 (RICHARDSON, 1981),
C: vista lateral de espécime articulado fechado deixando ver o
comportamento do bico {RicHARDSON, 1991); D: vista frontal de
espécime articulado fechado com destaque para a comissura
anterior (RICHARDSON, 1991);, E: vista interna de valva ventral
deixando ver aspectos das placas deltidiais, denticdo e assoalho da
valva (RICHARDSON, 1991);

F-1. Pifkena compressa
F. vista parcial interna da regido posterior de uma valva ventral
deixando ver as placas deltidiais e a denticdo (HILLER &
MacKiNnON, 2000); G:. vista interna de uma valva dorsal
parcialmente fragmentada, deixando ver aspectos da charneira e
do septo mediano (RICHARDSON, 1991); H: vista dorsal de espécime
articulado fechado (RICHARDSON, 1991); | vista lateral de espécime
articulado fechado deixando ver © comportamento do bico
(RICHARDSON, 1991).

J: Rhizothyris kokoamuensis
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 (HILER &
MacKIiNNON, 2000); M: vista lateral de espécime articulado fechado
deixando ver o comportamento do bico (HILLER & MACKINNON,
2000).
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