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RESUMO —A andlise quantitativade 16.291,29 cm? de superficiefoliar de 352 espécimes da“ FloraGlossopteris’
coletados na Formagao Rio Bonito (Artinskiano/K unguriano dabaciado Parand) revelou que 8,24% destesforam
atacados por insetos herbivoros. Os valores das areas herbivorizadas e das éreas preservadas foram utilizados na
obteng&o, por taxon e afloramento, da proporgao da arearemovida por herbivoriae do indice de herbivoria, cujos
resultados variam entre 0,24 — 2,97% e 0,25 — 2,95%, respectivamente. Folhas notdfilas de glossopterideas,
especialmente do morfo-género Glossopteris, foram os tipos foliares mais atacados, seguidos de megéfilos de
Cordaites. Nas trés localidades estudadas (afloramentos de Quitéria, Mina do Faxinal e Mina do Morro do
Papal o), os diferentes indices de herbivoria detectados permitiram estabel ecer relagdes entre as pal eofloras e os
pal ecambientes deposicionais associados, além de comparagdes com os padrdes das floras modernas. Entre os
paleoambientesidentificados, os de vegetacdo desenvolvidaem area pantanosa, margem de corpos lacustres e de
planicie de inundag&o foram os Unicos que apresentaram indicios de herbivoria.

Palavras—chave: Paleoartropodologia, herbivoria, andlise quantitativa, Permiano, Flora Glossopteris, bacia do
Parana.

ABSTRACT — HERBIVORY ON GONDWANA FLORAS OF THE NEOPALEOZOIC OF RIO GRANDE
DO SUL STATE: QUANTITATIVE ANALY SIS. The quatitative analysis of 16,291.29 cm? of foliar surface of
352 specimens of the “Flora Glossopteris” recorded from the Rio Bonito Formation (Artinskian/Kungurian of
the Parand basin) revealed that 8,24% of the leaves were attacked by herbivorous insects. The values of foliar
herbivorized and preserved areas were utilized to obtain, by taxa and outcrop, the proportion of herbivorized
removed areaand the herbivory index, whose results range between 0.24 —2.97% and 0.25 — 2.95% respectively.
Notophylls of glossopterids were the most attacked of the foliar types, in special the morphogenus Glossopteris
followed by the megaphylls of Cordaites. Different rates of herbivory were found from the three outcrops
studied (Quitéria, Faxinal Quarry and Morro do Papaléo Quarry) and suggested relationship between the
paleofloras and the associated depositional paleoenvironments as well as comparison with current herbivory
standards. Among the identified paleoenvironments, the ones developed in swampy areas, lacustrine margins
and inundation plains were the only ones presenting signs of herbivory.

Key words: Palaeoarthropodol ogy, herbivory, quantitative analysis, Permian, Glossopteris Flora, Paranabasin.

INTRODUCAO

A andlise do registro das interagdes entre insetos e plan-
tas fosseis € um campo novo da paleontologia, recebendo
maior atengdo na Ultimadécada. Praticamente, todaaliteratu-
ra sobre o tema consiste em descrigdes das interages de
insetos extintos com plantas féssels, acrescidas de significa-
tivas hipoteses sobre co-evolugéo (e.g., Scott & Taylor, 1983;
Labandeira& Beall, 1990; Chaloner et al., 1991; Scott, 1992;
Scott et al., 1992, 1994; Stephenson & Scott, 1992).

A maioriados estudos sobreinteracdo inseto-planta é qua-
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litativa, concentrada nas evidéncias dos danos causados as
plantas vasculares, bem como nos mecanismos de formacéo
de tracos fosseis e na atribuicdo taxonbmica em termos
pal eoboténi cos e/ou entomol égicos (e.g., Scott et al., 1992).

No ambito gondvénico, as contribuicdes sobre o tema
ainda sdo escassas, referentes a registros de evidéncias de
fitofagiano Permiano daindia (Srivastava, 1987) edo Brasil
(Guerra-Sommer, 1995), com consideracdes sobre suas rela-
¢des paleoecol bgicas e paleoambientais.

Adami-Rodrigues et al. (no prelo), detalhando o trabalho
desenvolvido em Adami-Rodrigues (2003), identificaram 11 ti-
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pos de evidéncias de interacdo inseto-planta em materia da
“Flora Glossopteris’ proveniente dos depésitos da Formagdo
Rio Bonito no Estado do Rio Grande do Sul: 1) atividade ali-
mentar externadefolhagem continua; 2) atividade dimentar de
bordo foliar descontinuo; 3) atividade aimentar de dpicefoliar;
4) remocao de limbo foliar-tipo ovoide; 5) remoc¢ao de limbo
foliar-tipo linear; 6) mina linear; 7) mina em Y; 8)
esquel etonizacdo; 9) pequenas incisdes relacionadas a perfu-
racdo-sugacao; e, 10) galhaE 11) ovoposicéo delibélula. Para
os autores, a preferéncia dos insetos fit6fagos neopal eozbicos
(i.e., protortopteros, homépteros e coledpteros) nasflorasana-
lisadas foi pelas folhas do tipo Glossopteris (G. brasiliensis
Guerra-Sommer 1988, G. cf. communis Feistmantel 1876, G.
occidentalis White 1908, G. cf. indica Schimper 1809, G.
browniana Brongniart 1828), Cordaites hislopii (Bunbury)
Seward & Ledlie Gangamopteris obovata (Carruthers) White
1908, com resultados diferenciados quantos aos tipos de da-
nos presentes em cada tdxon. Embora os tipos de interacéo
segjam diversificados, verifica-se certa monotonia entre floras
de diferentes contextos paleobiogeograficos (Euroamérica
versus Gondwana), tendo como base de comparacdo os tipos
descritospor Beck & Labandeira(1998) paraumafloratropical
do Permiano do Texas, E.U.A.

LEGENDA

® 1 Afloramentos estudados

@ Capital do Estado do Rio Grande do Sul

Sequéncia sedimentar quaternaria
Sequéncia jurassica-cretacea inferior

da Bacia do Parana

e Trigssico inferior da Bacia do Parana

D Sequéncia sedimentar do Paleozéico Superior

Escudo Sul-Riograndense (Pré-Cambriano)

Figura 1. Mapa geolégico do Estado do Rio Grande do Sul, com a locali
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Por suavez, os estudos quantitativos se fazem importan-
tes para a determinacdo da amplitude e da fregiiéncia dos
tipos de interacdo, permitindo estabelecer relagdes ambien-
taisapartir de par@metros comuns. As primeiras abordagens
sobre os métodos de andlise quantitativa foram realizadas
por Scott et al. (1994) e Beck et al. (1996). Posteriormente,
Beck & Labandeira (1998) introduziram os célculos da pro-
porcéo da area removida por herbivoria e do indice de
herbivoria, aplicados ineditamente em floras fosseis pal eo-
zbicas norte-americanas, demodo apermitir o estabel ecimento
de comparacfes com as taxas de herbivoria nas florestas
atuais e subsidiar as inferéncias pal eoecol 6gicas.

O presente trabalho constitui-se na primeira tentativa de
guantificacdo das areas herbivorizadas para material do
Neopal eozdico da bacia do Parang, apartir de estudo qualitativo
prévio (Adami-Rodrigues et al., no prelo) redlizado em localida
des da Formacéo Rio Bonito e da Formacao Ireti/Serra Altano
Estado do Rio Grande do Sul (Figura1). A aplicacdo do método
quantitativo é restrita aos espécimes col etados em diferentes ni-
veis estratigréficos detrés afl oramentos da Formacao Rio Bonito
no Estado do Rio Grande do Sul. Além disso, introduz-se um
refinamento dasinformagdes sobreherbivorizaggo afim de permi-
tir avangos nas interpretactes tafondmicas e palecambientals.

BRASIL

35°

0 100 Km

zacao dos afloramentos estudados: mina do Morro do Papaléo (1),

mina do Faxinal (2), Quitéria (3), e estrada BR-290, municipio de Minas do Ledo (4).
Figure 1. Geological map of State of the Rio Grande do Sul showing geographic setting of the Morro do Papaléo quarry (1) and Faxinal

quarry (2), and Quitéria (3) and highway BR-290 outcrop, near Minas
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do Leé&o town (4).
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CONTEXTOGEOLOGICOEPALEONTOLOGICO

A area estudada esta inserida no contexto do grande ci-
clo transgressivo/regressivo neopaleozéico da bacia do
Parana, denominado “Superseqiiéncia Gondwana |” por
Milani (1997), representado pel os depdsitos dos grupos Tu-
bar&o (Permo-Carbonifero) e Passa Dois (Permiano). A se-
guéncia sedimentar do Subgrupo ltararé (base do Grupo
Tubardo) é constituida por termos essencial mente clasticos,
associados a ambientes marinhos, transicionais e continen-
tais, relacionados, em grande parte, a glaciacdo permo-
carbonifera gondvanica. A sucessdo pos-glacial é represen-
tada pel as unidades do Subgrupo Guata que, no sul dabacia,
s80 materializadas pelas formacfes Rio Bonito, na base, e
Palermo, no topo, com facies, respectivamente, fllvio-
deltai cas/estuarinas e marinhas. Por Ultimo, as unidades do
Grupo PassaDoais(i.e., formacdes|rati, SerraAlta, Teresinae
Rio do Rastro) apresentam litologias variadas, associadas a
sistemas deposi cionai s rel acionados ao continuo aguecimen-
to e continentalizacdo a que estiveram sujeitos os centros de
deposicéo durante grande parte do final do Permiano.

A espessura média da Formacéo Rio Bonito no Estado do
Rio Grandedo Sul éde 70 m, sendo essencialmente constituida
por pacotes arenosos, pelitos carbonosos e camadas de carvéo,
relacionados a sistemas de planicie costeira e continentais
gue foram seguidos por sistemas marinhos. Grande parte de
seus depésitos tem sido interpretada como correspondente a
ambientes fluviais, lacustres, deltaicos, estuarinos, com influ-
énciademarésedeplataforma(shorefaceeoffshore) (e.g., Lavina
& Lopes, 1987; Albuquerque & Lopes, 1990; Netto, 1994; Holz,
1998), que se estabel eceram naBaciado Paranano Eopermiano
(Artinkiano/Kunguriano). Macrofitof ésseise painomorfos séo
osfosseis mais abundantes (e.g., Marques-Toigo, 1988; Guer-
raSommer & Cazzulo-Klepzig, 1993).

Em termos gerais, o registro féssil do neopaleozdico da
bacia do Parana é bastante diversificado, incluindo vegetais,
animais (vertebrados e invertebrados) e palinomorfos. A su-
cessao floristica é inicialmente representada por elementos
pré-glossopterideos, ocorrentes, principal mente, nas porcoes
inferior e média do Subgrupo ltararé. A partir do topo desta
unidade, ocorrem 0s primeiros registros dos elementos que
caracterizam a"“ Flora Glossopteris’, com significativaabun-
danciaediversificacdo dafloraapartir dosniveiscarbonosos
daFormacao Rio Bonito até a Formagdo Rio do Rastro, topo
do Grupo Passa Dois. Insetos fésseis foram registrados em
vérias localidades do Subgrupo Itararé e da Formagao Irati
(ou Serra Alta) e sdo representados por prothortopterideos,
protodonatas, blatdides, paraplecopterideos, homopterideos,
neuropterideos, col eopterideos e mecopterideos. Uma sinte-
se sobre as ocorréncias pal eobotani cas e pal eoentomol 6gicas
relacionadas a Formacao Rio Bonito é apresentadaem Adami-
Rodrigues & lannuzzi (2001).

MATERIAIS

Os niveis fossiliferos estudados sdo relativos a por¢ao
médiada Formac&o Rio Bonito, procedentesdetréslocalida-
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des aflorantes no Rio Grande do Sul: mina do Faxinal, mina
do Morro do Papaléo e Quitéria (Figural).

A minado Faxinal estalocalizada no municipio de Ar-
roio dos Ratos, aproxi madamente 50 km a sudoeste do mu-
nicipio de Guaiba(coordenadas UTM 6.651.500 mN, 432.700
mE). As amostras estudadas sdo procedentes de pelitos
carbonosos associados diretamente aos carvdes, cuja ori-
gem éinterpretadacomo de planicieauvial (Guerra-Sommer,
1983).

A mina do Morro do Papaléo situa-se no municipio de
Mariana Pimentel, que faz limite aleste com o municipio de
Guaiba (coordenadas UTM 6.620.000 mN, 490.000 mE). As
amostrasdo nivel inferior 4 (BioféciesA deViera& lannuzzi,
2000) sdo relativas a siltitos esbranquicados interpretados
como de margem de corpo lacustre (lannuzzi et al., 2003).
Aquelasdos niveissuperiores 7 e 8 (Biofacies D de Vieira&
lannuzzi, 2000) sao constituidas por argilitos siltosos associ-
ados a planicie de inundac&o de um sistema fluvial
anastomosado (lannuzzi et al., 2003).

O afloramento de Quitéria esta localizado no municipio
de Pantano Grande (52°22' W, 30°28' S). As amostras sao pro-
venientes de siltitos e argilitos escuros associados a pelitos
carbonosos (BiofaciesE dePiccali et al., 1991), cujaorigem é
interpretada como de sistemalaguna-barreira (Jasper & Guer-
ra-Sommer, 1999).

Umtotal de 352 espécimesdefolhasfoi estudado, preser-
vadas na forma de impressdes e/ou compressdes carbonifi-
cadas. Dentre estas, 43 apresentam 11 tipos diferenciados de
interacdo inseto/planta (Adami-Rodrigues et al., no prelo),
dos quais 29 correspondem a processos de herbivoria. Os
tipos de herbivoria considerados no presente estudo limita-
ram-se a cinco categorias: 1) atividade alimentar externa de
folhagem continua; 2) atividade alimentar de bordo foliar
descontinuo; 3) atividade alimentar de &picefoliar; 4) remo-
cdo delimbo foliar —tipo ovéide; 5) remocao delimbofoliar —
tipolinear, ilustradas na Figura 2 (incluindo um andlogo atual
em2C).

A andlise taxonbmica prévia permitiu aidentificacéo de
associacGes compostas por folhas de glossopterideas
(Glossopteris brasiliensis, G. browniana, G. cf. communis,
G. occidentalis, G. cf. indica, Gangamopteris obovata) e
cordaiteanas (Cordaites hislopii). O material estudado esta
depositado na colecdo de paleobotanica do Departamento
de Paleontologia e Estratigrafia do I nstituto de Geociéncias
da Universidade Federal do Rio Grande do Sul, sob asigla
MP-Pb.

METODOSDEANALISE QUANTITATIVA

Os 352 espécimes estudados foram mensurados a partir da
delimitacdo de suas areas preservadas e da recongtituicdo de
seus contornos foliares nas &reas com herbivoria. Os contornos
foliares, obtidos em papel vegetal com auxilio de cAmaraclara,
foram digitalizados e tratados no programa de processamento
de imagens UTHSCSA Image Toal, disponibilizados pelo The
University of Texas Health Science Center, fornecendo osvalo-
res das éreas de superficie foliar preservada (P), as respectivas
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Figura 2. Evidéncia de alimentacdo externa de margem foliar e remocéao total de limbo em folhas de glossopterideas e cordaiteanas. A.
Alimentagdo externa de apice (a) e de margem foliar (b) em Glossopteris sp. (Pb-2796a), e de remocéao total de limbo (c) em possivel
bractea de glossopteridea, ambos mostrando tecido de reagdo marginal (indicado pela seta). B. Detalhe da area atacada indicada por seta
em A, mostrando proeminente tecido de reacdo ao longo da margem foliar danificada. C. Exemplos de tipos de danos causados por
hebivoria em folha de angiosperma atual; (a) atividade alimentar de &pice foliar, (b) atividade continua em margem foliar, (c) atividade
descontinua em margem foliar, (d) remocéo total de limbo. D. Remocéo total de limbo (a) e alimentagdo descontinua em margem foliar (b)
em Cordaites hislopii (Pb-3655A), mostrando tecido de reacdo marginal desenvolvido (seta). E. Detalhe da area atacada indicada por seta
em D, mostrando cavidades de alimentagéo de formato elipsoidal (a) a ovoide (b). F. Remocéo total de limbo intervenal em Glossopteris cf.
communis (Pb-3655E), mostrando cavidades de alimentagdo entre a venagado central (a) e a secundaria (b). G. Detalhe das cavidades
alimentares indicadas por seta em F (escalas milimétricas).

Figure 2. Evidence of foliar margin and hole feeding on glossopterid and cordeatean leaves. A. Apical (a) and continuous margin-feeding
(b) on Glossopteris sp. (Pb-2796a), and hole-feeding (c) on glossopterid bract, showing reaction tissue rim at arrow. B. Enlargement of
margin-feeding area arrow of A, showing prominent reaction tissue rim. C. Examples of plant-insect interactions on modern angiosperm
leave; (a) feeding activity of foliar apex, (b) continuous activity of the foliar edge, (c) discontinuous activity of the foliar margin, (d) hole-
feeding. D. Hole- (a) and discontinuous margin-feeding (b) on Cordaites hislopii (Pb-3655A), showing developed reaction tissue rim at
arrow. E. Enlargement of hole-feeding area arrow of D, showing ellipsoidal (a) to ovoid (b) shape of feedings holes. F. Interveinal hole-
feeding on Glossopteris cf. communis (Pb-3655E), showing feeding holes between midrid (a) and secondary (b) veins. G. Enlargement
of hole-feeding area arrow of F (scale bars in millimeters).
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areas herbivorizadas projetadas (H) e as areas totais de cada
espécime (T=P+H). A somatdriadas areastotais (ST) dos 352
epécimescorrespondeal6.291,29 cm? (1,629 ).

As dimensdes das &reas totais (T) e respectivas areas
herbivorizadas (H), por espécime foliar, constituem os
parémetros utilizados para os cal culos da proporcéo da area
removida por herbivoria e do indice de herbivoria, método
empregado em florasfosseis por Beck & Labandeira (1998).
Os valores de proporcéo da area removida por herbivoria
foram obtidosapartir daseguinteférmula: areaherbivorizada
projetadapor folha(H), areatotal por folha(T)* 100 (em %).
Osvalores do indice de herbivoria s&o assim obtidos: média
daareaherbivorizadaprojetadapor folha(H) , médiadaarea
total por folha (T)* 100 (em %). A Figura 3 ilustra as areas
consideradas nesses calculos em um espécime aleatério,
ressaltando &reatotal T=P+H em Figura 3C.

Os valores considerados e os produtos obtidos em cada
um desses dois cal cul os, por taxon e por nivel estratigréfico,
s80 apresentados na Tabela 1, onde também sdo mostrados a
proporc¢ado das folhas herbivorizadas, os calculos totais por
nivel estratigréfico, os calculos totais por afloramento e os
célculos gerais de todas as associacdes estudadas. Os pro-

cedimentos est&o de acordo com os métodos de estimativa
visual, tratamento de imagem e calcul os propostos e aplica-
dospor Beck & Labandeira(1998) e Scott & Titchener (1999).

Como apoio a andlise quantitativa, os 29 espécimes
herbivorizados foram agrupados em cinco das sete classes de
dimensdes foliares propostas por Ash et al. (1999), conside-
rando as éreasreconstituidas: nandfila(25-225 mma), micréfila
(225-2,025 mm?), notdéfila(2,025-4,500 mmg), mesifila(4,500-
18,225 mm?) emegdfila (> 164,025 mm?), damenor paraamaior.

RESULTADOS

Caracterizacdo dosdanos

A andlise qualitativa de fitofagia revelou onze tipos de da-
nos causados na flora do Neopaleozdico da bacia do Parand,
quesugeriumaior preferénciadosinsetosfitéfagospel asglosso-
pterideas e, subordinadamente e mai's especificamente (em ter-
mos de tipo de dano), pelas folhas de Cordaites hislopii e
Gangamopteris obovata. A andise quantitativa de herbivoria
do material daFormacdo Rio Bonito estarestritaaoscinco tipos
identificados como tividade alimentar defolhagem externa, as-
sim descritos (Adami-Rodrigues et al., no prelo):

Figura 3. Método para obtengéo das areas utilizadas no calculo da proporcéo da area removida por herbivoria e do indice de herbivoria,
a partir de um espécime de Glossopteris cf. communis (MP-Pb 2796a). A. Compresséo foliar herbivorizada. B. Contorno da folha
herbivorizada em A, onde se vé a area original preservada (P). C. Reconstituicdo da folha herbivorizada em A, a partir do contorno obtido
em B, e projecao da area herbivorizada, hachurada (H), e a area total T=(P+H).

Figure 3. Method at area estimation used to calculate the proportion of herbivorized area removed and herbivory index, from a specimen
of Glossopteris cf. communis (MP-Pb 2796a). A. Herbivorized compressed leaf. B. Foliar outline of herbivorized leaf, showing the
preserved original area (P). C. Reconstitution of herbivorized leaf shown in A, from previous outline given in B, displaying the herbivorized

area (H), hatched pattern, and total area T=(P+H).
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1. Atividadealimentar exter nadefolhagem continua
Descricdo. Recorteslargosde bordo foliar dispostosem uma
sucessdo continua de retirada do bordo com contorno forte-
mente escurecido, evidenciando tecido de reacao.
Dimensdes. Extensdo dos pequenos recortes continuos de 2
mm a3 mm em torno do bordo.

Observacéo. A atividade continuade bordo foliar seregistra
apenas em folhas de Glossopteris sp. e Glossopteris
communis, Glossopteris browniana, ndo ocorrendo regis-
tros em folhas de Cordaites.

2. Atividadealimentar debordofoliar descontinuo
Descricdo. Tragos marginaisinterrompidos. Registro de me-
canismo de defesacom evidencia clara de tecido de reacao,
registrada através de contorno escurecido ou colorido ao
redor da &rea onde se deu afitofagia.

Dimensfes. 2 mm a 1,3 cm entre a venacao margina e o
bordo.

Observaces. Osregistrosem impressdes daminado Morro
Papaléo apresentam o contorno correspondente ao tecido
de reacdo determinado por coloracéo avermelhada, devido a
presenca de Oxido de ferro. Ja nas compressdes foliares da
minado Faxinal, o tecido de reacéo € determinado pelo maior
acumulo de matéria organica (indicado por um contorno es-
Curo), que corresponde a resquicios organicos alterados do
proprio tecido.

3. Atividadealimentar deapicefoliar

Descricdo. Extracdo continuanéo superficial do apicefoliar
com tecido de reacdo claramente definido por contorno es-
curecido.

Dimensdes. 1,9 mm a2 cm de extensdo transversal em relacéo
ao apicefoliar.

Observacdes. Este tipo de interacdo tem seu registro em
folhas notéfilas de Glossopteris cf. communis e Glos-
sopterisbrasiliensis daminado Faxinal. Esse dano a plan-
ta é interpretado como originado a partir de pequenos
orthopterideos com partes mandibulares flexiveis e dife-
rentes dos insetos que estariam envolvidos com a
herbivoria extensiva ou continua de bordo foliar.

4. Remocdodelimbofoliar - tipoovoide

Descricao. Formas ovoéides a elipsoidais alongadas
identificadas por tecido de reacdo, no qual 0 maior eixo da
cavidade esta alinhada ao sentido da venacéo, com a remo-
cdodolimbofoliar.

Dimensfes. 3 mm a6 mm de comprimento.

Observacdes. As remocdes do tipo ovoéide e elipsoidal
alongadas sfo registradas apenas em Cordaites hislopii.

5.Remocaodelimbofoliar - tipolinear

Descricao. RemocOeslineares entre veias que partem daveia
central, com aumento do espessamento entre avenagao prin-
cipal e asecundéria.

ObservacBes. As impressdes foliares da mina do Morro
Papaléo sdo pouco contrastantes, mas a preservacao dos
contornos onde houve o atague estd demarcada pela pre-
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sencade 6xido de ferro e de umairregularidade singular que
indicam a presenca anterior de um tecido de reacéo.

Dadosquantitativos

Foram identificadas trés classes de dimensdes foliares
nos 29 espécimes herbivorizados: notéfila (15 espécimes),
mesofila (3) e megéfila (11). Dentre os espécimes de
Glossopteris, 15 sdo notofilos, dois sdo mesdfilos e um
megéfilo. Todas as folhas do tipo Cordaites sao megéafilas e
uma Unica Gangamopteris analisada é mestfila.

Em Quitéria, somente dois espécimes do morfo-géne-
ro Glossopteris apresentaram herbivoria, ndo sendo de-
tectados danos nas folhas associadas do tipo Ganga-
mopteris e Cordaites. Os dois espécimes representam
7,41% das folhas analisadas e fornecem indice de herbivo-
riade 2,95%. Individualmente, os exemplares apresentam
indices de herbivoriade 17,90% e 33,17%, respectivamen-
te. Esses valores séo considerados altos e sua andlise in-
dicaumaherbivorialocalizada (apenas dois espécimes em
27), relativamente intensa e especifica ao morfo-género
Glossopteris.

No afloramento da mina do Faxinal, a amostragem e a
area da superficie total de folhas no morfo-género Glos-
sopteris sao significativamente bem maiores do que em
Cordaites. No entanto, aproporcao de folhas herbivorizadas
para os dois géneros € equivalente, o que permite melhor
comparacdo. Emborao indice de herbivoriaem Glossopteris
segja aparentemente baixo (0,50%), corresponde a mais de
trés vezes o valor observado em Cordaites (0,15%). E des-
salocalidade, o espécime que apresenta individualmente o
maior indice de herbivoria(49,03%), correspondendo auma
folha da morfo-espécie Glossopteris cf. communis (MP-Pb
2796).

Do afloramento da mina do Morro do Papal o, os dados
foram tratados separadamente para o nivel 4 (inferior na se-
guéncia) eniveis7 e 8 (superioresnaseqiiéncia). No primeiro
nivel, foi detectada herbivoria apenas em Glossopteris (= G.
cf. communis), correspondendo a um indice de 3,31%. Por
outro lado, todos os morfo-genéros em andlise dos niveis 7 e
8 apresentaram herbivoria. Cordaites hislopii € o tdxon que
mais se destacou em termos do indice de herbivoria para
estes niveissuperiores. O indice aparentemente baixo (0,93%)
em Cordaites é relativamente maior que os dos morfo-géne-
ros Glossopteris(0,13%) e Gangamopteris (0,25%), em cerca
de 7 e 4 vezes, respectivamente. A propor¢édo de folhas
herbivorizadas, em nivel de morfo-género, € também maior
para Cordaites, atingindo 26,67% do total de 30 espécimes
analisados dos niveis 7 e 8. Por sua vez, 0 morfo-género
Glossopteris apresentou valores de indice de herbivoriae na
proporcéo de folhas herbivorizadas muito baixos (0,13% e
4,12%, respectivamente) nesses niveis. Dentre as morfo-es-
pécies de Glossopteris, G. cf. communiséaqueregistramai-
or indice de herbivoria (0,25%) e de proporcéo de folhas
herbivorizadas (7,89%).

Considerando todos os afloramentos analisados, a pro-
porcéo de folhas herbivorizadas entre as distintas associa-
¢Oes pode ser considerada muito préxima, com minimo de
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Tabela 1. Valores e base de célculo para a proporgdo de area removida por herbivoria, indice de herbivoria e proporgdo de folhas
herbivorizadas para as associagdes da Formacdo Rio Bonito. Abreviaturas: T, area da superficie total; H, area herbivorizada.

Table 1. Date base to estimation of the proportion of herbivorized area removed and herbivory index and proportion of herbivorized leaves for the floral
assemblages from the Rio Bonito Formation of Rio Grande do Sul, southern Brazil. Abbreviations: T, original surface area; H, herbivorized area.

Proporgao da area

removida por herbivoria lrelieges e latibetis

Parametros para calculo Propor- Média de
. de | Espéci- , o o6 | medadeT mMedaden caode T
espé- mes T (cm%) H (cm’) X % (por folha,  (por folha,  folhas e :‘ e

Téaxon cimes | herbivo- (%) em cm?) emcm?)  herbivo-
rizados rizadas X JOO
)

Quitéria
Glossopteris angustifolia 02 00 13,20 0,00 0,00 6,60 0,00 0,00 0,00
Glossopteris cf. communis 19 01 304,75 6,96 2,28 16,04 0,37 5,26 2,31
Glossopteris sp. 03 01 88,14 6,87 7,79 29,38 2,29 33,33 7,79
Glossopteris spp. 24 02 406,09 13,83 3,41 16,92 0,58 8,33 3,43
Gangamopteris obovata 02 00 19,96 0,00 0,00 9,98 0,00 0,00 0,00
Cordaites hislopii 01 00 39,93 0,00 0,00 39,93 0,00 0,00 0,00
Total da localidade 27 02 465,98 13,83 2,97 17,26 0,51 7,41 2,95
Faxinal

Glossopteris cf. communis 01 01 35,96 17,63 49,03 35,96 17,63 100,00 49,03
Glossopteris browniana 02 02 77,76 0,32 0,41 38,88 0,16 100,00 0,41
Glossopteris brasiliensis 02 02 101,16 3,48 3,44 50,58 1,74 100,00 3,44
Glossopteris sp. 140 05 5.874,44 9,65 0,16 41,96 0,07 3,57 0,17
Glossopteris spp. 145 10 6.089,32 31,08 0,51 42,00 0,21 6,90 0,50
Cordaites hislopii 26 02 1.414,02 1,98 0,14 54,39 0,08 7,69 0,15
Total da localidade 171 12 7.503,34 33,06 0,44 43,88 0,19 7,02 0,43

Morro do Papaléo — niveis 7 e 8

Glossopteris cf. communis 38 03 2.903,75 7,33 0,25 76,41 0,19 7,89 0,25
Glossopteris occidentalis 43 01 2.876,25 0,73 0,03 66,89 0,02 2,33 0,03
Glossopteris cf. indica 01 00 112,13 0,00 0,00 112,13 0,00 0,00 0,00
Glossopteris sp. 15 00 243,27 0,00 0,00 16,22 0,00 0,00 0,00
Glossopteris spp. 97 04 6.135,40 8,06 0,13 63,25 0,08 4,12 0,13
Gangamopteris obovata 11 01 783,43 2,02 0,26 71,22 0,18 9,09 0,25
Cordaites hislopii 30 08 967,16 9,05 0,94 32,24 0,30 26,67 0,93
Total da localidade 138 13 7.885,99 19,13 0,24 57,14 0,14 9,42 0,25

Morro do Papaléo — nivel 4

Glossopteris cf. communis 10 2 313,95 10,42 3,32 31,40 1,04 20,00 3,31
Gangamopteris obovata 02 0 38,18 0,00 0,00 19,09 0,00 0,00 0,00
Cordaites hislopii 04 0 83,85 0,00 0,00 20,96 0,00 0,00 0,00
Total da localidade 16 2 435,98 10,42 2,39 27,25 0,65 12,50 2,39
Total geral de todas as 352 29 16.291,29 76,44 0,47 46,28 0,22 8,24 0,48
localidades
7,02% e maximo de 12,50%. Por outro lado, os indices de DISCUSSAO

herbivoria séo discrepantes, com valores que variam desde ) B _ )
0,25% nosniveis 7 e8 daminado Morrodo Papaléoa2,95%  Consideracbessobreaontogeniaeaestruturafoliar

em Quitéria, uma diferenca de cerca de 12 vezes maior. De Paraaestimativa e aandlise de areas herbivorizadas em
acordo com osindices, Glossopteriscf. communiséamorfo- ~ folhas fosseis, € necessaria atencao a alguns processos
espécie mais herbivorizada. atuais. Muitas vezes, os herbivoros consomem uma folha-

T ‘ Artigo01_Paulo.p65 99 10/11/2004, 08:06



100 REVISTA BRASLEIRA DE PALEONTOLOGIA, 7(2), 2004

gem nova por inteiro. Conseqlientemente, esse tipo de
herbivorianéo é preservado no registro (Scott & Titchener,
1999). Umafolhajuvenil herbivorizada, ao expandir-se du-
rante o crescimento, também expande os danos causados
precocemente. Destaforma, caso aherbivoriando sejaava-
liada através de indices que considerem a relacéo entre a
proporcdo de érea herbivorizada e de area foliar preserva-
da, pode ocorrer uma superestimativa da area removida
(Landsberg & Ohmart, 1989).

ParaWint (1983), a utilizacdo de estimativas visuais das
areas removidas em folhas da vegetacdo moderna tem se
mostrado um método seguro. No entanto, para as floras fés-
seis, aimpossibilidade de acompanhamento do desenvolvi-
mento das folhas e da verificacdo da extenso areal dos da-
nos restringe essa abordagem. Além disso, o potencial de
herbivoria de cada taxon pode variar quanto a adaptacéo do
organismo indutor do dano, envolvendo particularidades
ontogenéticas, fisicas e quimicas do hospedeiro.

Aspectos tafondmicostambém influenciam as avaliagdes
sobre a taxa de herbivoria. Folhas pequenas e grossas dos
estratos arbOreos superiores em éareas florestadas atuais tém
melhor potencia de fossilizagdo do que as folhas largas e
finas dos estratos médios (Fergunson, 1970; Greenwood,
1992). Essas variacfes sdo significativas nabiota atual, mas
de dificil observacdo no registro féssil.

A preferénciadosinsetos por folhas notéfilas de Glos-
sopteris cf. communis pode estar relacionada ao fato de
gue as folhas desta espécie of erecem recursos mais nutri-
tivos, sugerindo um grau de toxidade n&o limitante a acao
dos insetos ou que se trata de uma espécie nao toxica.
Nas folhas do tipo Cordaites, a herbivoria esta restrita a
folhas megéfilas, que ndo of ereceriam resisténciaquimica
ou mecénica durante suas fases mais senis de desenvol vi-
mento.

A remocdo total delimbo foliar é encontrada, preferen-
cialmente, em folhas de Cordaites e, raramente, em folhas
de Glossopteris, sendo nestas Ultimas registrada apenas
através daremocéo entre veias. O quejustificaapreferén-
cia dos herbivoros pela remocao do limbo das folhas de
Cordaites em detrimento as de Glossopteris pode ser a
espessurado limbo. O limbo foliar em megafilos de Glos-
sopteris poderia ser mais espesso do que nos de Cordai-
tes. Uns poucos megéfilos de Glossopteris, preservados
por processos autigénicos nos niveis 7 e 8 da mina do
Morro do Papal éo, indicam que estes tipos foliares possu-
fam mesofilos espessos. Por outro lado, sabe-se que as
folhas gondvénicas de Cordaites ndo apresentam feixes
de fibras em seus mesdfilos foliares, como ocorre com as
registradas para a Euroamérica (McLoughlin & Drinnan,
1996). Portanto, o limbo de Cordaites, pelo menos no
Gondwana, seriamais facilmente raspado pelas mandibu-
las dos insetos indutores desse tipo de dano. Esta hipéte-
se se sustenta a medida que a remocao total de limbo é
registrada em megéfilos de Cordaites e em morfo-espéci-
es de Glossopteris com folhas menores (nanéfilas e
notofilas), que talvez apresentem limbos mais delgados e/
ou menos fibrosos.
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Pr ocessostafondmicos e paleoambientais

Os paleoambientes identificados com maior indice de
herbivoria sdo os desenvolvidos ao redor de areas panta-
nosas, registrados para a mina do Faxinal e para Quitéria
(Guerra-Sommer, 1995; Piccoli et al., 1991) e nasmargensde
corpos d'agua lacustres, presentes no nivel 4 da mina do
Morro do Papaléo (lannuzzi et al., 2003). Estes palecam-
bientes, gerados em condic¢des de baixa energia, propicia-
ram habitats adequados para o desenvolvimento de inse-
tos e ofereceram melhores condicdes tafonémicas para o
registro das interacoes inseto-planta. A andlise tafonémica
das folhas que registraram intensa herbivoria e tecidos de
reacdo encontrados na mina do Faxinal, em Quitéria e na
mina do Morro do Papaléo indica que essas folhas foram
pouco transportadas; do contrario, ocorreria a fragmenta-
¢do das mesmas. Deste modo, essas folhas constituem-se
em um importante subsidio na interpretacdo da origem
parautéctone das associacdes estudadas.

CONSIDERACOESFINAIS

A quantificacdo das areas foliares removidas por
herbivoria exigiu a aplicacéo de método pioneiramente em-
pregado em material gonduanico dabaciado Parana. A apli-
cacdo do método mostrou-se eficiente a medida que varios
padrdes de intensidade, preferéncia e relagdes paleoam-
bientais e tafondmicas puderam ser detectados.

Do total dos espécimes, 8,24% apresentam herbivoria,
com indice de herbivorizag&o entre 0,25% e 2,95%. Os dados
de herbivorianesse trabalho séo divididos por taxon de plan-
tas hospedeiras e por associacdo paleofloristica, verifican-
do-se que folhas notdfilas de Glossopteris (i.e., Glossopteris
cf. communis) representam o tipo mais atacado nos niveis
analisados da mina do Faxinal e de Quitéria e no nivel 4 da
mina do Morro do Papaled, correspondendo, aproximada-
mente, a 3,5% do total das folhas herbivorizadas.

Aparentemente, essas glossopterideas eram suficiente-
mente abundantes e nutritivas, atraindo a preferéncia de
coledpteros, homopteros e ortdpteros primitivos. Por outro
lado, em Cordaites hislopii foi registrada herbivoria apenas
em megéfilos, provenientesdosniveis 7 e 8 daminado Mor-
ro do Papal éo e da se¢éo pelitica de Quitéria. Deduz-se que
as folhas menores de Cordaites (estagios juvenis?) teriam
possivelmente oferecido algum tipo de defesa (quimica ou
mecénica) aherbivoria.

Astaxas de dano foliar (indice de herbivoria= 4%) referi-
das por Beck & Labandeira (1998) para gigantopterideas de
florestasriparianasdo Permiano inferior do Texas, E.U.A., s80
comparaveis as apresentadas pelas glossopterideas proveni-
entes de ambientes marginais as areas pantanosas (Quitéria,
2,95%) ou corpos lacustres (nivel 4 do Morro do Papal éo,
2,39%), exibindo elevados niveis de tecido vegetal removido.

Considerando todos os afloramentos analisados, a pro-
por¢do de folhas herbivorizadas obtida (minimo de 7,02% e
maximo de 12,50%) pode ser considerada muito préxima da-
quela encontrada em florestas subtropicais e temperadas atu-
aisque é, respectivamente, de 7,5% a11% (L abandeira, 1998).
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Essesresultadosindicam um rel ativo aguecimento climé
tico durante a deposicéo dos sedimentos da Formacdo Rio
Bonito, em relacdo aos depdsitos subjacentes, de modo a
favorecer aherbivoria (Guerra-Sommer & Cazzulo-Klepzig,
2000; Adami-Rodrigues & lannuzzi, 2001).

Os dados quantitativos associados a andlise qualitativa
de Adami-Rodrigues et al. (no prelo) suportam a hipétese de
gue o comportamento dos insetos herbivoros vem se man-
tendo ao longo do tempo geol 6gico, sendo observado desde
0 Permiano os aspectos qualitativos de suas interacbes com
as plantas e a intensidade de herbivoria.
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