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Resumo: Este artigo visa fornecer um referencial tedrico para os trabalhos de
paleoecologia de fauna marinha bentonica para a melhor compreensao de termos em
estudos recentes, ou ndo, do tema. Através de uma pesquisa bibliogréfica elencando
os trabalhos mais relevantes no tema, concluiu-se que os autores empregam os termos
paleocomunidades e guildas para a classificacao da fauna, mas na atualidade conceitos
como grupos funcionais e nicho ecolégico tém sido usados como seus sinénimos.
Assim muitos trabalhos mais antigos podem enfim ser revisados de um ponto vista
diverso, fornecendo um maior detalhamento e respondendo questdes ainda em aberto.
Além disso, foi observado que ha pouca discussdo a respeito do uso de conceitos da
Paleoecologia para elucidar o modo de vida de assembleias fésseis, principalmente da
Bacia do Parana.

Palavras-chave: Paleoecologia do Devoniano, Malvinocafrica, Malvinoxhosan,
Assembléias fosseis, Modos de vida.
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Abstract: This paper aims to provide a theoretical reference for studies on the
paleoecology of benthic marine fauna to better understand the terms used in recent
studies, or not, on the subject. Through a literature search listing the most relevant
works on the subject, it was concluded that the authors use the terms paleocommunities
and guilds for the classification of fauna, but nowadays concepts such as functional
groups and ecological niches have been used as synonyms. Thus, many older papers
can finally be reviewed from a different point of view, providing more detail, and
answering open questions. Furthermore, it was observed that there is little discussion
on the use of paleoecological concepts to elucidate the life history of fossil assemblages,
especially from the Parand Basin.

Keywords: Devonian Paleoecology, Malvinokaffrik, Malvinoxhosan, Fossil
assemblages, Ways of life.

Resumen: Este trabajo pretende ofrecer una referencia tedrica para los estudios sobre
la paleoecologia de la fauna marina benténica para una mejor comprension de los
términos en los estudios recientes, o no, sobre el tema. A través de una investigacion
bibliogréfica en la que se enumeran los trabajos mds relevantes sobre el tema, se
concluy6 que los autores utilizan los términos paleocomunidades y guildas para
la clasificacion de la fauna, pero en la actualidad se han utilizado como sinénimos
conceptos como grupos funcionales y nicho ecolégico. Asi, muchos trabajos antiguos
pueden ser revisados por fin desde un punto de vista diferente, aportando mas detalles
y respondiendo a preguntas abiertas. Ademas, se observé que hay poca discusion
sobre el uso de conceptos paleoecolégicos para dilucidar la historia de vida de los
conjuntos fésiles, principalmente de la Cuenca del Parana.

Palabras clave: Paleoecologia del Devénico, Malvinocafrica, Malvinoxhosan, Conjuntos
fosiles, Formas de vida.

INTRODUCAO

Através de estudos em Paleoecologia podemos avaliar como se organizavam os

animais de atuais grupamentos fésseis enquanto vivos, de que se alimentavam, porque
ocupavam determinado ambiente e com quem interagiam. Esse tipo de analise é ex-
cepcionalmente relevante quando se tratando de grupos de invertebrados fésseis, pois
ao contrario dos vertebrados, muitas vezes encontrados fragmentados e separados, os
invertebrados sdo mais facilmente encontrados completos, em conjunto com diferentes
espécies ou em agrupamentos da mesma espécie. Assim como na ecologia contemporanea,
os individuos sdao agrupados hierarquicamente em assembleias, populacdes e comuni-
dades dentro do ecossistema.

A Biorregido Malvinoxhosan (Penn-Clarke & Harper, 2021)', definida como de

primeira-ordem?, se caracteriza por aguas geladas e paleolatitude entre 60° e 90°, forte

1 Para outras concepgdes ver Schwarz, 1905, 1906 (Flabelite Land), Clarke, 1913 (Austral Province), Clarke, 1919 (Falklandia),

2

Richter, 1941; Richter e Richter, 1942 (Provincia Malvinocéfrica) e Boucot, 1975 (Dominio Malvicafrico).

Estratigraficamente falando, os eventos sdo divididos hierarquicamente em ordens de grandeza, portanto aqueles de 1*
ordem sao, por exemplo, o registro total de uma Bacia, ou seja, o registro de maior magnitude, enquanto as 2°, 3% e 4* ordens
sdo supersequéncias, sequéncias de escala regional e parasequéncias respectivamente, sendo esses os registros de menor
magnitude que abrangem um menor territério, portanto estdo inseridas umas dentro das outras e todas estao contidas na de
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endemismo e baixa diversidade, abrangendo paises da Africa, América do Sul, Tlhas
Malvinas e Antértica (Copper, 1977; Boucot & Gray, 1983; Isaacson & Sablock, 1990; Scotese,
Boucot & McKerrow 1999; Cocks & Torsvik, 2002; Boucot et al., 2013; Penn-Clarke, 2019).

Boucot (1971) foi o pioneiro ao analisar a fauna Malvinoxhosan e estabelecer cinco
paleocomunidades de acordo com suas semelhangas taxondmicas, hébitos inferidos e
localizacao dentro da bioregido. Anos depois, Hiller e Theron (1988) revisaram as paleoco-
munidades bénticas do Devoniano Sul Africano e identificaram cinco paleocomunidades
no Grupo Bokkeveld do Devoniano Inferior, realizando algumas mudancas de composicao
e nomenclatura atendendo a novas descobertas e métodos de pesquisa. Outros autores
como Aberhan (1994), Ghilardi (2004) e Sedorko et al. (2021) optaram também por uma
classificacdo mais especifica pelo uso de termos da ecologia como “paleocomunidades” e
“guildas” para se referirem as associacdes fosseis encontradas. Porém, atualmente nao ha
consenso na utilizacdo desse tipo de classificagdo e surge a necessidade de uma revisao
conceitual e de terminologias.

Em vista disso, apresentamos uma revisao dos estudos ecolégicos e paleoecolégicos
relacionados a fauna conhecida de invertebrados marinhos bentonicos, com enfoque nas
faunas devonianas da Biorregido Malvinoxhosan (Penn-Clarke & Harper, 2021), com um
breve histérico e definicdes de termos segundo ecélogos e paleoecélogos.

CONTEXTO GEOLOGICO

A maioria dos trabalhos aqui referenciados, com excec¢do de Hiller e Theron (1988)
e Aberhan (1994), apresenta uma classificacdo paleoecolégica com enfoque na fauna de
invertebrados caracteristica da Bacia do Parand, que por sua vez apresenta idade entre o
Ordoviciano Superior e o Cretaceo Superior. Trata-se de uma ampla regiao de sedimentacao
situada na porcao centro-oriental da América do Sul, em formato ovalado, com aproxima-
damente 1.600,000 km?, abrangendo além do Brasil, territérios do Paraguai, Argentina e
Uruguai (Milani, 1997; Milani & Ramos, 1998; Milani, 2004; Bosetti et al., 2012).

A Bacia apresenta seis ciclos sedimentares de segunda ordem e divide-se em duas
sub-bacias (Apucarana e Alto-Gargas), mas neste trabalho o foco volta-se ao a Supersequéncia
Parana correspondente ao Periodo Devoniano da sub-bacia Apucarana (Milani, 1997;
Milani & Ramos, 1998; Milani, 2004). O Devoniano aflorante se configura pela erosao
generalizada, a partir da regressao final do mar epirico devoniano (Melo, 1985). Derby
(1878), Maack (1947), Petri (1948) e Lange e Petri (1967) foram os primeiros a propor dife-
rentes arcaboucos estratigraficos para a regiao. Bergamaschi (1999) o dividiu nas seguintes
sequéncias estratigréficas:

* Sequéncia Deposicional “A” - Pridoliano-Lochkoviano

* Sequéncia Deposicional “B”- Neolochkoviano-Emsiano
* Sequéncia Deposicional “C”- Neo-Emsiano-Eo-FEifeliano

* Sequéncia Deposicional “D”- Eifeliano
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* Sequéncia Deposicional “E”- Neo-Eifeliano-Neo-Givetiano
* Sequéncia Deposicional “F”- Frasniano

Grahn et al. (2013)? propde o seguinte arcabougo: Grupo Campos Gerais subdividido
em Formacao Furnas, Formacgao Ponta Grossa e Formacao Sao Domingos (Fig. 1).

A Formacao Furnas (correspondente a Seq. A de Bergamaschi) (Fig. 2) foi inter-
pretada inicialmente como de idade Lochkoviana (Grahn et al., 2010), no entanto posi-
cionada no Siluriano Inferior ao Devoniano por Sedorko et al. (2017), depois de anélises
icnoestratigréficas. Litologicamente ela contém arenitos grossos fluviais e costeiros com
camadas de siltitos e argilitos intercaladas com arenitos e fésseis vegetais e icnofésseis
(Grahn et al., 2010) importantes para o entendimento dos paleoambientes e comporta-
mento das paleofaunas.

Logo acima esta posicionada a Formacao Ponta Grossa (correspondente a Seq. B
de Bergamaschi), de sedimentos escuros transgressivos, siltico-argilosos, de idade entre
o Praguiano Superior a Emsiano Médio. Em sua parte superior, ha folhelhos piriticos de
coloragao escura e de maior dureza. Nela se encontra grande parte da fauna marinha
(Grahn et al., 2010).

Mais recentemente Grahn et al. (2013) elevaram o Membro Sdo Domingos de Lange e
Petri (1967) a categoria de Formacao (correspondente as Seqs. C, D, E e F de Bergamaschi),
que ja havia sido proposta pela primeira vez por Maack em 1947 como “Folhelhos Sao
Domingos”. Possui litologia composta por rochas argilosas interceptadas por pequenas
quantidades de folhelhos escuros, e em sua parte basal h4 arenitos conglomeraticos se-
guidos de folhelhos e siltitos micaceos ricos em detritos vegetais.

Figura 1: Mapa da localizagdo do Grupo Campos Gerais no estado do Parand, Brasil.
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Fonte: Modificado de Grahn et al. (2013).

3 Para concepcdes diferentes, veja Assine (1996) e Sedorko, Netto e Horodyski (2018).
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Figura 2: Coluna Cronoestratigrafica da Bacia do Parana.
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CONTEXTO PALEOBIOGEOGRAFICO

O Gondwana foi a unidade de continente mais extensiva em territério por mais de
duzentos milhdes de anos. Suas altas latitudes foram ocupadas pela Biorregido Malvinoxhosan
contemporaneamente com os Dominios das Américas Orientais de clima quente e o Velho
Mundo de clima tropical e subtropical (Boucot & Gray, 1983). Durante o Devoniano inferior
e médio (Praguiano/Emsiano-Eifeliano) essas dguas geladas Malvinoxhosan proporcionaram
um refigio para vida e permitiram que organismos marinhos oportunistas se diversificas-
sem isoladamente formando distintas regides paleobiogeograficas (Penn-Clarke, 2019). E
nesse contexto que se situam os invertebrados marinhos da Bacia do Parana.

Segundo Boucot (1985), a Biorregiao Malvinoxhosan é distinguida por depdsitos com
auséncia de caracteristicas comuns para regides de clima quente (cor avermelhada, bauxita,
calcretes, evaporitos, recifes, calcario e dolomita). Além disso, essa biorregido apresenta
abundante fauna euritopica Australocoelia (ausente na Antértica) e Australospirifer (Boucot,
2005). Seus braquidpodes sao possivelmente derivados do Dominio das Américas Orientais,
e com relacdo a trilobitas existe a hipotese defendida por Boucot (2005) de que eles deri-
vam do Dominio Velho Mundo, porém Carbonaro et al. (2018) demonstra a entrada do
género Metacryphaeus na biorrregido via bacias bolivianas. Nuculéides variados e alguns
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bivalves sdo distribuidos vastamente na biorregido, mas possuem poucas informagoes
biogeograficas e os poucos gastropodes sdo relativamente cosmopolitas (Boucot, 2005).

Hiller e Theron (1988), em sua revisdo das paleocomunidades de Boucot (1971),
trabalharam com a fauna da Africa do Sul, mais especificamente com o grupo Bokkeveld de
folhelhos fossiliferos e arenitos brancos. Ademais, sabe-se que o subgrupo Ceres da formacao
Waboomberg de Bokkeveld possui invertebrados marinhos, dentre eles os Brachiopoda que
Boucot (1971), a partir de sua distribui¢do geografica, tentou reconhecer como comunidades
bentonicas (Melo, 1985). J& Aberhan (1994) revisou amplamente diversos trabalhos refe-
rentes a fauna e gradientes de temperatura com baixa latitude do Mesozoico na Europa,
América do Norte, alguns da América do Sul e oeste da India.

No trabalho de Penn-Clarke e Harper (2021) foram empregados efeitos da latitude
como parametro para a regionalizacdo de braquiépodes marinhos ao redor do mundo,
juntamente com andlises paleobiogeograficas mais acuradas.

A Biorregiao Malvinoxhosan se divide, portanto, em dois grupos de bacias constitu-
idos por biorregides menores de 3* ordem (Fig. 3):

* Bacias Chaco, Cabo, Precordilherana e Parana;

* Bacias Fox Bay, Parecis e Ventana.

A Antértica Oeste vem como “irma” de ambas as anteriores. A bioregido Chaco,
Cabo, Precordilherana e Parand pode ser dividida entre duas de 4* ordem:
* Andeo-Sul Africana (Chaco, Cabo e Precordilherana);

e Parana.

A bioregiao temperada consiste inteiramente pela bioregido de 2* ordem: Colombiana-
Oeste Africana constituida das Bacias Bové, Lhanos e Regides Norte e Sul do Saara (Penn-
Clarke & Harper, 2021).

Figura 3: Cladograma com a nova organizacdo das bioregides conforme suas latitudes.
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Com relagdo a histéria da Biorregido Malvinoxhosan, sabe-se que no intervalo Siluriano
Superior - Devoniano Inferior h4 um aumento no provincialismo dos bentos marinhos
(Boucot, 1985). Porém, fatores ambientais como salinidade, temperatura e oxigenacdo sao
determinantes para a sua sobrevivéncia e consequentemente refletem o tipo de depositos
onde se encontram (exceto por fauna aldctone) (sensu Bosetti et al., 2012).

Esses fatores sdo afetados quando se registra o primeiro declinio do Dominio
Malvinocafrico (Biorregido Malvinoxhosan), conectado a um hiato sedimentologicamente
condensado no Praguiano Superior - Emsiano Inferior ao comego do Emsiano Superior
(Bosetti et al., 2012). Ademais uma subida global do nivel do mar, transgressiva e gradu-
al (Chlupac & Kukal, 1986), ocorreu no Praguiano Superior - Emsiano Inferior (Seq. B)
(Bosetti et al., 2012). A transgressao inicial no Emsiano Superior é caracterizada por seis
ciclos orbitais de Milankovitch com periodicidade de aproximadamente 400.000 anos
(Bosetti et al., 2012).

As extingOes que ocorreram na regressao entre o Praguiano Superior e o Emsiano
Inferior e a transgressdo inicial no comego do Emsiano Superior apresentam dados mais
devastadores que os apresentados para o colapso final da classica fauna Malvinoxhosan
relatados por Bosetti et al. (2011). O declinio no Emsiano aumentou bastante a vulnerabi-
lidade da fauna com relagdo a mudangas ambientais e o colapso posterior foi inevitavel
(Bosetti et al., 2012). Quando o evento KACAK* ocorreu, a fauna ja havia passado por um
declinio em biodiversidade (Bosetti et al., 2012) e apenas sete familias, nove géneros e
onze espécies foram mantidos, porém apresentando fenétipos subnormais identificados
com o Efeito Lilliput (sensu Urbanek, 1993; Bosetti et al., 2011). Somente alguns trilobitas
sobreviveram até o Givetiano (Boucot, 2005). Os sobreviventes ao KACAK, passaram por
outro evento de extingdao no Fifeliano, desaparecendo ou se tornando raros a partir do
Givetiano Inferior (Melo, 1988; Bosetti et al., 2012).

DEFINICAO DE TERMOS ECOLOGICOS

Entre os varios niveis de organizagao dos seres vivos no espaco vital, o nivel de
organismo corresponde aos seres individuais ou que, em nivel de grupo, individuos da
mesma espécie se reinem por interesse matuo ou para reproducdo, de forma duradoura
ou passageira (p.ex. grupos de aves migratérias). Em nivel de populacao, individuos da
mesma espécie formam parte de um ecossistema com rela¢des intraespecificas envolvendo
interesse alimentar, de defesa diante predadores e se reproduzindo mais frequentemente
entre si. Por fim, o nivel de comunidade envolve um conjunto de populagdes que intera-
gem entre si, com relacdes de carater interespecifico envolvendo principalmente relacdes
troficas (Puente et al., 2008). MacMahon et al. (1981, p. 287) também definem comunida-
de como “um grupo de populacdes coevolutivas interagindo conectadas pelo efeito de
uma populacdo na constituicdo demogréfica ou genética de outra”. Paleocomunidades

4 Possui registro no Paraestratotipo da Formacao Sao Domingos (24° 30" 10" S, 50° 26' 40" W-24° 28' 26" S, 50° 31' 30" W) na
transicdo Eifeliano-Givetiano (Grahn et al., 2013).
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referem-se a comunidades ndo contemporaneas e que normalmente ndo possuem registros
de flutuagdes a curto prazo, perturbagdes ou sucessdes ecoldgicas dentro do paleoambiente
(Aberhan, 1994). Dentro de comunidades ou paleocomunidades existem outros niveis de
organizagdo como nichos ecolégicos, grupos funcionais e guildas.

Hutchinson (1957) foi o primeiro a formalizar o conceito de nicho ecolégico como
um espaco abstrato n-dimensional no qual varidveis ecologicas bidticas e abiéticas formam
seus eixos mais importantes e independentes. Essa ideia ja foi modificada algumas vezes,
mas basicamente define-se como o espaco multidimensional no qual a espécie vai exercer
seu comportamento geral (Newsome et al., 2007; Kearney et al., 2010).

O termo guilda foi proposto por Schimper (1898) e mais tarde definido por Root
(1967) como sendo um grupo de espécies com nicho ecolégico parecido que utiliza os re-
cursos de maneira similar. Schoener (1986) determinou como taxon guild grupos de espécies
relacionadas intimamente, em nivel de género ou familia, que utilizam os mesmos recursos.
Mais tarde Fauth et al. (1996) propuseram o termo local guild para espécies que, além de
compartilharem recursos, também sdo da mesma comunidade. Essa proposta consiste num
conjunto com divisdes de comunidades que formariam grupos determinados geografica-
mente, tdxons determinados filogeneticamente e guildas determinadas troficamente (Fig.
4). Na interseccdo entre comunidades e taxons formam-se reunides (assemblages), contendo
grupos filogeneticamente relacionados dentro de uma comunidade. J4 na interseccao entre
comunidades e guildas se formam local guilds para espécies que compartilham os mesmos
recursos e estdo na mesma comunidade. Por fim, na interseccao dos trés temos conjuntos
(ensembles) que sdao grupos limitados filogeneticamente utilizando os mesmos recursos
dentro de uma comunidade.

Figura 4: Niveis de organizacdo de organismos em relacao a distribuigdo, uso de recursos e evolucao.
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Fonte: Modificado de Fauth et al. (1996).

Outro termo, proposto por Wilson & Gitay (1999), foi intrinsic guild, com a ideia
de que espécies da mesma guilda provavelmente ndo ocorrem no mesmo ambiente para
nao competirem entre si, porém essa terminologia é mais utilizada em classificacoes de
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plantas. Blondel (2003), por exemplo, defende que guildas sdo moldadas por competicao
por recursos limitados, independentemente das consequéncias ecoldgicas.

Ainda de acordo com Wilson e Gitay (1999), duas ou mais guildas podem conviver
dentro da mesma comunidade, de forma ortogonal, pois ndo sdo relacionadas nem operam
simultaneamente. Tentativas de correlacionar os membros das guildas com caracteristicas
dentro das espécies mostraram poucas relacdes, exceto em crescimento, forma e peso.
Além disso, esses autores diferenciam dois tipos presentes na literatura que costumam
gerar confusoes:

* Guilda Beta - baseadas na resposta a um fator ambiental, que combina espécies

que tendem a coabitar pela preferéncia pelo mesmo habitat;

* Guida Alfa - guildas de espécies que nao coabitam, pois a utilizacdo de recursos
de maneira muito semelhante pode resultar na exclusao por competigao.

Alguns anos apo6s a primeira definicao de guildas, Cummins (1974) cunhou o termo
“grupo funcional” a respeito da capacidade funcional das espécies no ecossistema, ou seja,
processos fisicos como a participagdo nos ciclos biogeoquimicos, resisténcia a invasao ou
ao fogo, defesas contra predagao, dispersao de sementes, polinizacdo, filtragao, entre ou-
tras (Blaum et al., 2011). A partir de grupos funcionais é possivel fazer uma relacdo entre
diversidade funcional e o funcionamento e manutengao dos processos da comunidade
(Petchey & Gaston, 2006). Outros conceitos emergentes foram tipos funcionais (Botkin,
1975; Menge et al., 1986; Barbault, 1991), médulo (Paine, 1980), guildas operacionais
(Jaksic, 1981), cliques (Yodzis, 1982), grupos ecolodgicos de espécies (Bahr, 1982), guildas
estruturais, guildas de resposta (Szaro, 1986), guilda funcional (Szaro, 1986; Menge et al.,
1986), espécies trdficas (Briand & Cohen, 1987) e liga (Faber, 1991).

E comum a confusio entre guildas, grupos funcionais e comunidades, uma vez que
possuem defini¢des algo semelhantes, e muitos autores as adaptam conforme as suas ne-
cessidades. Basicamente, comunidade é um termo mais abrangente e ndo necessariamente
segrega espécies por alimentagdo, comportamento ou desempenho no ecossistema. Blondel
(2003) diferencia guilda como o conjunto que explora os recursos de maneira similar e o
grupo funcional é aquele que leva em conta processos ecossistémicos pela exploracdo do
recurso. Porém, dependendo da questao (veja exemplo na figura 5), a mesma associagao
de espécies pode constituir uma guilda ou um grupo funcional (Blondel, 2003), mas ambos
sempre estardo inseridos em uma comunidade.
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Figura 5: Dentro de uma mesma comunidade podemos encontrar a guilda A que consome matéria
suspensa com o grupo funcional 1 de suspensivoros e o grupo funcional 2 de filtradores; a guilda B com
grupo funcional 3 de detritivoros, e guilda C de sedimentéfagos.

Comunidade

Boucot (2005) comenta que ec6logos normalmente nomeiam as assembleias recor-
rentes como comunidades, porém o termo guilda seria mais adequado nesse sentido, ja
que se refere a grupos ecologicamente semelhantes, enquanto o termo comunidade deveria
englobar todos os organismos da assembleia, até mesmo organismo virais ou bactérias.
Mas como nem sempre é possivel emprega-lo dessa maneira tdo ampla, comunidade
continuard sendo usado no lugar de guilda em muitos trabalhos, inclusive por Boucot.

As espécies dentro das paleocomunidades sdo colocadas em guildas de acordo com
o reconhecimento da classe a qual pertencem, a determinagao do tipo de alimentacao e
a interpretacdo do héabito de vida ou posicao de vida de cada espécie (Bambach, 1983).
Alguns agrupamentos de espécies apresentam assembleias repetitivas e um maior niimero
de guildas acima do que a comunidade realmente possui, sendo comum encontrar f6s-
seis em time-averaging (mistura temporal), o que pode afetar a interpretacao das guildas
(Bambach, 1983).

Além disso, guildas sdao moldadas por competicdo por recursos limitados inde-
pendentemente das consequéncias ecolégicas e algumas espécies estdo estruturadas com
os processos do ecossistema, enquanto outras ndo (Blondel, 2003), ou seja, nem sempre
grupos funcionais se formam a partir das guildas. MacMahon et al. (1981) comentam que
nao importa se o recurso foi usado para alimentagao ou forrageamento, os organismos que
o tomaram pertencem a mesma guilda, no entanto o que foi feito com o recurso (alimento
ou forrageio) define o grupo funcional. Assim como guilda, grupo funcional ndo requer
nenhuma relacao filogenética, mas algumas espécies podem estar relacionadas entre si
(Blondel, 2003). Portanto, a maneira mais rigorosa de colocar espécies em guildas é testar se
seus associados estdo ou estavam em competicao exploradora (MacNally, 1983), ao passo
que para uma melhor definicdo de grupo funcional é necessario primeiro elencar os pro-
cessos ecossistémicos envolvidos (Blondel, 2003). Sugere-se empregar grupos funcionais
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quando se relaciona o organismo com o ambiente e guilda quando a performance da
espécie é estudada (Lavorel & Garnier, 2002; Blondel, 2003). Farias e Jaksic (2006) propde
que a consideragao simultanea de guildas e grupos funcionais oferece uma descricdo mais
acurada da organizacado funcional da comunidade.

O uso de guildas posiciona as espécies em varias regides do ecoespago, pois uma
comunidade simples, com poucas guildas, apresentaria espécies em apenas uma pequena
parte do ecoespaco, enquanto comunidades complexas exibiriam espécies mais distribuidas
(Bambach, 1983). Em busca de um modelo para definir guildas, Bambach (1983) definiu
trés critérios gerais - recursos alimentares, espaco e bauplan (estrutura). Na representacao
diagramatica do ecoespaco da figura 6, observa-se que uma guilda deve ser representada
pelas espécies de uma comunidade em que todas se enquadrem em cada eixo que compde
o cubo do escopaco, isso porque o intuito do uso de guildas é eleger nao somente o po-
tencial de recursos limitantes que podem desenvolver competigdes, mas também revelar
estratégias de escopo adaptativo na comunidade.

Figura 6: Utilizagdo do ecoespaco e guildas em comunidades marinhas do Fanerozéico.

Bauplan Fonte de Alimento
* Reprodugéo + Matéria suspensa
* Desenvolvimento * Detritos
* Crescimento * Plantas
* Fisiologia * Animais

Utilizag&o do Espago

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

Fonte: Modificado de Bambach (1983).

A alimentagdo, nesse caso, envolve estratégias alimentares heterotroéficas classificadas
de diversas maneiras: herbivoro, carnivoro ou onivoro; pelo tipo de estratégia: pastejadores,
predadores e sapréfagos; pelo tamanho das particulas: micréfagos ou macréfagos; ou ainda
pela fonte do alimento: suspensivoros, comedores de depésitos ou detritivoros (Brusca &
Brusca, 2013). Sendo que, para Brusca e Brusca (2013), suspensivoros e depositivoros sao
as categorias de onivoria que prevalecem entre os invertebrados (Fig. 7).
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Figura 7: Habitos alimentares benténicos: (A) braquiépoda suspensivoro, (B) trilobitas detritivoros, (C)
gastrépodes herbivoros, (D) estrela-do-mar carnivora.

A utilizagdo do espago converge com o posicionamento da fauna na coluna d’agua.
Os pelagicos podem ser planctonicos, como a maioria das larvas, ou necténicos como os
peixes Devonianos. Para Brusca e Brusca (2013) e Bambach (1983), os organismos epi-
faunais podem ser moéveis, presos ou reclinados; os infaunais podem ser ativos, passivos
de ambiente raso ou profundo; e ainda os semi-infaunais vivem com metade do corpo
enterrado e o restante em contato com a dgua (Fig. 8).

Figura 8: Representacdo dos modos de vida bentonicos.

Epifaunal mével

Bauplan significa “plano ou projeto estrutural”, ou seja, tem relagdo com a estrutu-
ra corporal necessaria para que um organismo consiga exercer suas fung¢des. (Brusca &
Brusca, 2013). O Bauplan do organismo inclui todos os aspectos da sua fisiologia, estraté-
gia reprodutiva, crescimento e outros como caracteristicas intrinsecas que influenciam a
presenca ou sucesso do organismo no habitat (Bambach, 1983). Um determinado animal
possui seu proprio Bauplan, mas pode também compartilhar o Bauplan da familia a qual
pertence sendo, portanto, um conjunto e mistura de caracteres ancestrais derivados (Brusca
& Brusca, 2013). Bambach (1983) complementa ainda que a variedade de modos de vida
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possiveis e abundancia e distribuicao das espécies em um ambiente sdo controlados pelas
condigoes fisicas do habitat e a competigao por espaco. Como exemplo, aponta-se trilobitas
que dispde de meio anéis indicando uma possivel capacidade de enrolamento (Kesling &
Chilman, 1975), que indica algum disttrbio ambiental ou prote¢do aos predadores (Brito
et al., 2000; Domingues, 2003) (Fig. 9).

Figura 9: Representacdo ilustrativa acerca de um féssil de trilobita Homalonotideo em posicao de
enrolamento em situagdo de estresse (escala 1 cm).

Porém, segundo Ximenes, Mateus e Penha (2011), determinar padrdes alimentares
em guildas dentro de uma comunidade pode ser um trabalho arduo, j& que as espécies
podem variar sua dieta em func¢do do espago e tempo e de seu desenvolvimento, e sua
presenca no habitat influencia diretamente o tamanho das cadeias alimentares. Somado a
isso, variagdes podem ser confundidas no registro f6ssil enriquecendo a diversidade local
por mistura lateral e temporal como ja comentado (Sepkoski et al., 1981).

PALEOCOMUNIDADES E GUILDAS MARINHAS BENTONICAS

No sistema marinho bentdnico ocorre uma divisao tréfica entre herbivoros, detriti-
voros, onivoros, carnivoros, filtradores, sedimentoéfagos e suspensivoros. Além disso, em
termos de estudo de comunidades, recentes ou ndo, alguns zo6logos passaram a assumir
que a maioria delas é constituida de maneira a haver pouca ou quase nenhuma intera-
¢do entre as espécies, permitindo em algum momento a invasdo por diferentes espécies
(Valkenburgh, 1995). Essa concepcao, entretanto, ndo constitui consenso no meio académico.
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As comunidades bentonicas sdo caracterizadas por histérias de vida similares as
plantas terrestres que possuem adultos sésseis produzindo propagulos diversos (Chang
& Marshall, 2016). Como essas comunidades marinhas costumam apresentar um periodo
larval curto, podem ser encontrados altos niveis de variagao, frequentemente em escalas
espaciais pequenas, que podem ser explicados por interacdes entre diferentes espécies ou
por variacOes ambientais de pequena escala (Chang & Marshall, 2016). Competidores mais
fracos ao chegarem cedo no seu novo local (via larval) evitam extincdo na comunidade
por meio de antecipagdo do nicho; ja espécies dominantes também tentam monopolizar
o local chegando mais cedo que outros membros das guildas (Chang & Marshall, 2016).

O espectro das guildas, segundo Aberhan (1994), tende a ser amplamente contro-
lado por fatores biolégicos, diante disso, o autor dividiu as comunidades bentonicas do
Mesozoico em cinco paleoambientes: salinidade controlada; granulagao grosseira em aguas
rasas; granulacdo finas em dguas rasas; plataforma média a externa; oxigenacao controlada.
A partir disso, as seguintes guildas foram definidas:

* Animais suspensivoros de infauna rasa a moderadamente profunda que incluem

alguns bivalves anomalodesmatas (moluscos de dgua salgada) e Lingula sp;

* Animais detritivoros de infauna rasa como bivalves nuculoides;
* Animais suspensivoros de infauna profunda;
* Animais suspensivoros endobissados;

* Animais suspensivoros epibissados (essas trés tiltimas podendo ser representados
também por certos bivalves);

e Animais supensivoros de epifauna livre como Australocoelia sp, Schuchertella sp,
Australospirifer inheringe e Orbiculoidea sp;

* Animais supensivoros de epifauna séssil representados por Conularia quichua;

* Animais detritivoros e herbivoros de epifauna mével sendo esses, trilobitas,
gastropodes e Tentaculitoideos;

* Animais carnivoros de epifauna moével.

Esse estudo nao distinguiu rastejantes de animais de infauna rapida suspensivora
sifonada ou suspensivoros epibissados eretos de reclinados (Aberhan, 1994).

O trabalho de Aberhan (1994), apesar de nao se referir especificamente ao Devoniano,
pode ser aplicado nas classificacdes paleoecolégicas deste periodo ao discernir guildas e
posiciona-la em seus paleoambientes, além de abordar uma fauna marinha bentonica muito
similar a fauna presente na Biorregiao Malvinoxhosan em habitos de vida e alimentagao.

O primeiro pesquisador a se dedicar a organizagdo das assembléias fosseis até en-
tdo Malvinocafricas (Malvinoxhosan) foi Clarke (1913). Mais tarde Boucot (1971) passou a
utilizar paleocomunidades para compreender a distribuicao da fauna desse periodo. Para
isso, organizou as espécies identificadas em comunidades de acordo com as suas seme-
lhangas taxondmicas e habitos inferidos. Boucot (1971) identifica cinco paleocomunidades
essenciais nas aguas rasas Malvinoxhosan:
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* Lingula composta por braquiépodes como Lingula e Orbiculoidea, bivalves, Trilobitas
Homalonotideos e gastrépodes Plectonotus (Fig. 10);

e Comunidade Eocoelia (Australocoelia) com braquidpodas mutationelideos como
Pleurothyrella, Derbyina e Scarphiochoelia (Fig. 11);

* Comunidade Notichonetes (Pleurochonetes) intermedidria a Eocoelia (Fig. 12);

* Comunidade Australospirifer representada em grande parte por braquiépodas,
alguns trilobitas, bivalves e gastrépodes (Fig. 13);

* Comunidade Peldgica de microfésseis palinomorficos e Asterozoa.

Figura 10: Paleocomunidade Lingula: 1- Lingula; 2- Orbiculoidea; 3- Plectonotus; 4- Derbyina; 5- Bivalvia;
6- Trilobitas Homalonotideos.
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Figura 11: Paleocomunidade Eocoelia (Australocoelia): 1- Australocoelia; 2- Derbyina.
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Figura 12: Paleocomunidade de Notichonetes (Pleurochonetes): 1- Pleurochonetes; 2-Schuchertella; 3-
Australocoelia; 4-Orbiculoidea; 5- Bivalvia.
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Figura 13: Paleocomunidade Australospirifer: 1- Australospirifer; 2 e 3- Braquiépodes mutationelideos;
4- Gastrépode; 5- Bivalvia; 6- Trilobita.
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A partir do trabalho de Boucot (1971), Hiller e Theron (1988) reavaliaram as paleoco-

munidades bentonicas do Devoniano Sul Africano e identificaram cinco paleocomunidades

no Grupo Bokkeveld do Devoniano Inferior:

* Comunidade Tidal Flat, que corresponde a regido de planicie de maré com géne-

ros como Lingula, Orbiculoidea, Tropidoleptus, Plectonotus, Burmesisteria, Nuculites,
Sanguinolites, Paraprothyris, Janeia, Palaeoneilo e Modiomorpha;

* Comunidade Distributary Mouth Bar, que representa o ambiente de maior energia
no Bokkeveld com susbstrato grosso e firme onde se estabeleceram suspensivoros

epinaunais como braquidpodes (Australospirifer);

* Comunidade Delta Slope, intermedidria entre plataformais e deltaicas. Sua fauna
é mais diversa por esse motivo, e consiste dominantemente de suspensivoros
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epifaunais representados por braquiépodes como Australocoelia, mas também bival-
ves, gastropodes e trilobitas, além de crinoides e animais da classe Tentaculitoidea;

* Comunidade Shelf, que ocupa ambientes de aguas profundas abaixo da turbulén-
cia das ondas. Sua fauna é a mais diversa das comunidades, predominantemente
de braquidpodes, seguido de trilobitas, bivalves e gastrépodes. Observados
poucos equinodermas, hyolittideos corais, briozodarios, conularideos e cefal6-
podes. Os grupos alimentares consistem em suspensivoros, bivalves infaunais
e epifaunais de vida livre, nimero significativo de detritivoros, e alguns pre-
dadores e herbivoros gastréopodes que sugerem ter existido uma profundidade
suficiente para o desenvolvimento de plantas;

* Comunidade Lower Shoreface, dominada por suspensivoros epifaunais, a maio-
ria adaptada para viver presa ao sedimento ou rocha em ambientes de dguas
rasas turbulentas.

No trabalho de Hiller e Theron (1988), ao contrario de Boucot (1971), evitou-se
nomear as comunidades pela sua composicao faunistica, dando preferéncia ao ambiente
habitado, pois isso impede confusdo na hora da andlise de comunidades que tenham os
mesmos organismos, mas em ambientes diferentes. Entretanto Frest, Witzke e Brett (1999)
sugerem denominar as comunidades com o nome do tdxon numericamente mais expres-
sivo, comumente pertencente a uma tnica guilda e a um taxon principal, assim evitando
que tdxons menores sejam estudados dominantemente em uma comunidade que possua
um tdxon mais expressivo.

No Brasil, referente a guildas de invertebrados do Devoniano, Ghilardi (2004)
realizou um estudo tafonémico de trilobitas da Formacao Ponta Grossa, agrupando-as
de maneira satisfatéria conforme sua alimentacao, localizacdo nas camadas oceénicas e
aparatos taxonomicos. Seguindo Bambach (1983), que os dividiu em guildas de céfalo
assimétrico em relagdo ao pigidio; céfalo simétrico em relagdo ao pigidio; os de ornamen-
tacdo elaborada; cegos de térax curto e os de forma agnostidea, Ghilardi (2004) propde que
essas diferenciagdes morfoldgicas implicam em seus habitos alimentares, que podem ser
(a) predadores (incluindo os necréfagos); (b) comedores de particulas; (c) suspensivoros;
(d) filtradores (adotada principalmente pelos trilobites em estagio ontogenético larval);
(e) parasitas. Aqueles que mantém o hipéstoma ligado a dobra cefalica pertencem a gui-
lda predadora e os que ndo apresentam essa caracteristica (no caso, todos os da Bacia do
Parana) sdo detritivoros (Ghilardi, 2004).

Sedorko et al. (2021) realizaram uma divisdo em icnoguildas do intervalo Praguiano-
Frasniano na Bacia do Parand de acordo com as suas distribui¢des estratigrafica chegando
as seguintes icnoguildas: Asterosoma, Zoophycos, Glossifungites, Phycosiphon, Macaronichnus,
Teichichnus, Skolithos e Planolites, ndao existindo até o momento nenhum outro trabalho mais
aprofundado com esse enfoque.

Assim, Certain, Dormman e Planque (2013) observam que a relacdo entre biodiversi-
dade e ambiente pode ser muito diferente entre guildas e modelar essas diferencas permite
uma previsao e descricao mais detalhadas da relacdo entre ambiente e biodiversidade.
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Portanto, aplicar analises com enfoque ecolégico sobre o material f6ssil pode oferecer
maiores informacdes sobre os paleoambientes e sua composicao. Além disso, Simberloff
e Dayan (1991) lembram que guildas focam em espécies competindo simpatricamente,
apesar de suas diferencas taxonoémicas, eliminando o duplo uso de nicho tanto para o pa-
pel funcional das espécies quanto para as condi¢des necessarias para uma espécie existir
em um ambiente em particular, e ainda sao tteis no uso comparativo de comunidades.

CONCLUSAO

Percebe-se que pesquisadores de paleoinvertebrados marinhos s6 passaram a abor-
dar questdes paleoecoldgicas apds o tema ja estar bem estabelecido na 4rea da ecologia,
isso porque no inicio da paleontologia o enfoque principal eram estudos estratigraficos e
taxondmicos. Também, a maioria optou por realizar suas pesquisas usando as classifica-
¢oes de comunidades e guildas.

Na Bacia do Parana, dentre os trabalhos mais aprofundados nesse tema destacam-se
Boucot (1971), Ghilardi (2004) e Sedorko et al. (2021). Aqui também procurou-se trazer
outros trabalhos relacionados, como Aberhan (1994), que apresenta uma excelente andlise
palecambiental da fauna de invertebrados marinhos, e Hiller e Theron (1988), possivel-
mente 0s Uinicos que revisaram as paleocomunidades de Boucot (1971) até o momento.

Com o advento da tafonomia, da estratigrafia de sequéncia e incorporacao de ou-
tras classificagdes ecologicas, como grupos funcionais, anteriormente nao empregadas,
sequer formuladas, entre os paleontélogos, ha necessidade de uma revisao dos trabalhos
sob essa nova otica.
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