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Abstract - This paper discusses evidence for plant/animal relationships in a taphocoenosis from “tonstein” associated with
a layer of coal in the Faxinal Mine (Rio Bonito Formation, Artinskian, Rio Grande do Sul, Brazil). Herbivory is evident
from the form of chewed leaves and indicates an already specialized feeding habit for protoortopterid insects by Permian
times. Palaeobotanical data and evidence of plant-animal interaction suggest a mild, frostfree, cyclic climate, during deposition
of the coalbearing sequence in southern Brazilian Gondwana.

Resumo - Compressdes foliares com bordos danificados sdo comuns em uma tafocenose formada predominantemente por
folhas, procedente de um nivel de argilito intermedidrio a uma camada de carvio na Jazida do Faxinal (Municipio de
Arroio dos Ratos, RS, Formagdo Rio Bonito). As corrosdes registradas nas margens foliares sio consideradas como evi-
déncia indireta de fitofagia. Uma anilise do padrio de recorte do bordo foliar leva a sugerir que os protoortopterideos
seriam os responséveis pelas marcas deixadas nos bordos foliares. Utilizando as evidéncias fornecidas pela tafoflora, infe-
re-se que o clima vigente durante a deposicio dos carvdes no Rio Grande do Sul seria ciclico, com temperaturas inferiores

a 0°C por periodos niio expressivos.
INTRODUCAO

Folhas com bordos danificados tém sido freqiientemente
registradas em tafofloras gonduénicas, sem que, contudo, sejam
consideradas como evidéncias de interagdo.

O registro de espécimes foliares com evidéncias de
fitofagia, procedentes de associacdo registrada para um nivel
de argilito intermedidrio a uma camada de carvao na Jazida
do Faxinal (Municipio deArroio dos Ratos, RS, Formaggo Rio
Bonito - Fig.1),indicaprocessos de interacio planta-inseto, sen-
do testemunho de processosco-evolutivos.

Examinando as evidéncias existentes em paleofloras do
Neocarbonifero no Continente Euroamericano, diversos autores
(Swain, 1978; Hamilton, 1978) concluem que existem ape-
nas pequenos indicios de interag@o entre plantas e animais,

Scott & Taylor (1983), todavia, ao efetuarem uma andli-
se de associacdes de plantas fosseis conservadas em ambien-
tes de turfeiras no Neocarbonifero, concluem que existem abun-
dantes tracos de inter-relagdo, mas que estas foram pouco con-
sideradas. Observando o registro féssil, concluem Scott &
Taylor (op.cit.) que se constituem em evidéncias claras de
herbivoria os danos causados em 6rgios e tecidos vegetais;
estabelecendo analogias com ecossistemas atuais, a fitofagia
¢ considerada como importante elo em cadeias alimentares,
Este tipo de interagdo, de acordo com Gilbert (1979), beneficia
tanto plantas quanto animais, sendo resultado de co-evolu-
cao.

Dethier (1954) postulou que os invertebrados fit6fagos
foram originalmente polifagos, pois esta € a caracteristica das
formas filogeneticamente mais antigas. Os alimentadores es-
pecificos ter-se-iam originado pela aquisi¢do casual de substin-
cias quimicas resultantes de metabolismo que passaram a atu-
ar como defensores quimicos. Em algumas formas de
invertebrados originou-se acapacidade em sobrepujar esses de-
fensores. De acordo com essa hipétese, os primeiros insetos
evoluiram da saprofagia para a polifagia, sendo que as plan-
tas eram inicialmente indefesas a eles, desenvolvendo suas
defesas como resultado de pressoes seletivas ao pasteio.

A fitofagia é considerada pela maioria dos ecologistas

como um habito muito avangado; apenas 21% das ordens dos
insetos usam predominantemente as plantas vivas como fon-
te alimentar. Wraten & Cowarde (1981) afirmam que alimen-
tar-se de outros animais constitui-se em uma estratégia de
vida mais comum do que o uso de plantas como alimento.
Conseqiientemente, o grupo de invertebrados que obteve su-
cesso na exploragao desta fonte alimentar € o mais evoluido,
uma vez que é necessdrio especializacfo para usar plantas vi-
vas como alimento.

De acordo com Taylor & Taylor (1993), esta interagiio
constitui-se em um “continuum” de adaptagdes coletivas no
qual as plantas desenvolvem mecanismos de defesa que
desencorajam a fitofagia e os animais desenvolvem mecanis-
mos alternativos que neutralizam as defesas das plantas.

Estas defesas podem ser caracterizadas em dois grandes
grupos. A prote¢io mecinica pode ser representada por
papilas, pélos ou tricomas. As defesas quimicas incluem a
producdo de cristais, macromoléculas compostas ou toxinas.

Com base em padrdes de recortes sofridos nos bordos
das pinulas de Neuropteris procedentes de sedimentos asso-
ciados a Jazida de Carvao de Mazon Creek (Von Amerom,
1966; Vom Ameron & Boersma, 1966), presumivelmente
produzidos por artrépodos herbivoros, Scott & Taylor
(op.cit.) encontram um indice de dano & 4rea foliar correspon-
dente a 5% da associacio estudada, semelhante, segundo os
autores, aquele encontrado em floras tropicais atuais,

Constituem-se também em dados importantes, os resul-
tados obtidos por Levin (1976) a respeito da relacdo inversa
entre latitude e percentagem de plantas com agentes quimi-
cos repelentes, em floras atuais. Evidencia Levin(op. cit.) que
as plantas em regides tropicais contém um grau muito mais
alto de defesas quimicas do que aquelas de regides tempera-
das, com base na “pressdo do pasteio”. As plantas deciduas
de regides temperadas escapam dessa pressio quando perdem
as folhas na estagio fria, ocorrendo nesta época também uma
diminuicdo da populacio de insetos. As plantas dos trépicos,
umidos, as quais se encontram disponiveis o ano inteiro, es-
capam dos danos excessivos de pasteio através de defesas me-



¢énicas ou quimicas eficazes.

Como resultado, a vegetagdo mais luxuriante de flores-
tas tropicais comumente mostra pouca evidéncia de ataque
de insetos e a quantidade de folhagem consumida por
fitofagia corresponde a 5%, indice semelhante ao que ocorre
em florestas temperadas,

De acordo com o registro dos taxon de artrépodes para
os sedimentos do Carbonifero Superior Euroamericano, Scott
& Taylor (op.cit.) concluem que, possivelmente, insetos da
Ordem Protohortoptera seriam os herbivoros responsdveis
pelos danos nas frondes. Os representantes atuais desta Or-
dem tém hdbito alimentar preferencialmente fit6fago, ali-
mentando-se de vegetagio viva no solo e na canopia de flo-
restas, sendo este grupo responsdvel pelos maiores danos cau-
sados em ldminas foliares, em plantas tropicais (Elton, 1973).

A FITOFAGIA EM TAFOFLORA GONDWANICA
SUL-BRASILEIRA

A orictocenose da Jazida do Faxinal é composta
prioritariamente por 6rgios foliares, com predominancia de
espécies relacionadas a Glossopteridales (G.brasiliensis
Guerra-Sommer 1988, G. similis-intermittens Guerra-
Sommer 1988), G. papillosa Guerra-Sommer 1988, G.
riograndensis Guerra-Sommer 1988. Ocorrem também es-
truturas reprodutivas (Plumsteadia sennes Rigby) e semen-
tes (Platycordia sp.). Folhas de Cordaitalis (Rufloria
gondwanensis Guerra-Sommer 1988) sdo elementos impor-
tantes na associagdo; fragmentos de frondes estéreis
(Sphenopteris cf. Sph. ischanovensis) ocorrem como formas
complementares.

O material estudado estd depositado no Museu de
Paleontologia, Setor de Paleobotiinica do Instituto de
Geociéncias da UFRGS.

A associacdio é composta por 120 espécimes, com do-
minio de glossopterideas que correspondem a 90 espécimes;
o material onde se evidenciou dano foliar, sempre correspon-
dente a fragmento de glossopterideas, compreende a 5 espéci-
mes (aproximadamente 5% da associagao).

Considerando as caracteristicas da tafocenose, a qual, de
acordo com Guerra-Sommer (1988), ter-se-ia originado em
um péntano de floresta (“forest moor™) higréfilo, con-
clui-se que a fitofagia deve ter-se processado na prépria
canopia. Este fato pressupde uma adaptacio das formas
de insetos herbivoros a um ambiente sujeito a variagoes
de temperatura e umidade. Além destes problemas fisi-
olégicos, jd deveriam ter sido desenvolvidos sistemas
mecdnicos de fixacdo em superficies normalmente lisas,
e de penetragio, através de um sistema mandibular ade-
quado.

Um levantamento de insetos ja descritos para o
Paleozdico Superior na Bacia do Parand indica a presenga das
ordens Blattoidea, Paraplecoptera, Protorthoptera,
Homoptera, Coleoptera, Mecoptera e Neuroptera (Pinto &
Ornellas, 1981).

Muito pouco se sabe dos habitos alimentares de insetos
no passado geolégico. Todavia, uma andlise destes habitos em
formas atuais sugere que, das ordens citadas, apenas em
Coleoptera, Homoptera e Protorthoptera ocorrem dietas pre-
ferencialmente fit6fagas, sendo as demais ordens carnivoras
(Neuroptera e Mecoptera), omnivoras decompositoras
(Blattoidea) ou sugadoras de fluidos (Homoptera), de acordo
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com registros efetuados por Wraten & Edwards (1981),

Se for feita uma andlise dos padrdes de recorte do bordo
foliar, na associagdo estudada observa-se que este se repete
em todos os espécimens. O recorte parte sempre do bordo
foliar e é efetuado em linhas curvas (Lamina 1, b, ¢, d, e - La-
mina 2, b). Este tipo de recorte (Writen & Edwards, 1981)
deveria ter sido provocado por ortopterideos adultos. Estes
invertebrados, segundo Writen & Edwards (1981), raramen-
te originam perfuragdes nas folhas mas partem dos bordos
foliares segurando-os com o “labrum” e patas anteriores, e
atacam-nas a partir dai, Conforme Frost (1969), através da
andlise da estratégia alimentar é muito fécil e seguro reconhe-
cer o invertebrado responsavel pelo processo fitofigico, per-
mitindo a identificacdo de ordens de familias e em alguns ca-
sos até géneros e espécies.

Evidéncias de ataque de limbo foliar com inferéncias
taxondmicas relacionadas a diferentes estratégias, sio
estabelecidas por alguns autores na literatura. Conforme ja
registram Taylor & Taylor 1993, o pequeno niimero de dados
existentes com relagac a fitofagia deve-se ao fato de que
exemplares danificados sdo habitualmente desprezados em
colegbes que visem descri¢do sistemadtica; f6sseis com evi-
déncias de fitofagia estiio, portanto, ausentes de colecdes de
especialistas,

Fragmentos de folhas com evidéncias de fitofagia seme-
lhantes aqueles encontrados no material em estudo sdo
registrados para  Neuropteris do NeoCarbonifero
euroamericano, atribuidos a hortopterideos (Scott & Taylor,
1983- p. 282, Figs. a, ¢). O mesmo padrdo se repete em folhas
de glossopterideas do Permo-Carbonifero da Africa do Sul
(Plumstead, 1963 - Plate A, Figs. 1 a 3).

Considerando o conjunto da orictocenose, sinais de ata-
que sdo observados apenas em folhas de médio e pequeno
porte de Glossopteris, ndo sendo observados recortes em fo-
lhas deCordaites (Lam. |,d-Lam. 2, b). Plumstead (1963) ja
registra esta preferéncia por espécimens de Glossopteris, na
associagio por ela estudada. Conforme referem Taylor &
Taylor (1993), as Cordaitales estariam protegidas do ataque
de insetos fitofdgicos pela presenca de resinas que atuaram
como defensores quimicos. A andlise da cuticula das
glossopterideas da paleoflora do Faxinal (Guerra-Sommer,
1988) evidenciou a presenca de pélos e tricomas como ele-
mentos comuns na epiderme (Lam. 1, d). Estes pélos nio se
constituiram, todavia em defesa mecinica com relac@o a
fitofagia.

As informacoes fornecidas por estudos paleoecolégicos
indicam que a orictocenose da Jazida do Faxinal procede de
uma floresta, desenvolvida em um pantano, em clima tempe-
rado. Sabe-se que a distribui¢iio e abundincia de insetos em
latitudes determinadas sao marcadamente afetadas por fato-
res como temperatura, fotoperiodismo e umidade. Como os
insetos sdo pecilotérmicos, tém taxas de desenvolvimento,
nas diversas fases de vida, proporcionais a evolugio da tem-
peratura; além de limites determinados, conhecidos como li-
mites letais inferiores e superiores, os insetos sobreviverio,
mas seu desenvolvimento serd retardado ou estacionard. Em
baixas latitudes, a ciclicidade climatica traz para o inseto
fitéfago, como efeito danoso da temperatura inferior a 0°C, o
fatal risco de congelamento dos fluidos do corpo, além do de-
saparecimento da fonte preferencial de alimentos, dada a
deiscéncia foliar. A sobrevivéncia, nesses extremos de tem-
peratura, serd conseguida através da diapausa. Beck (1965)
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descreve este processo como “um estdgio geneticamente de-
terminado de superagio do desenvolvimento, cuja manifes-
tagdo pode ser induzida por fatores ambientais™. Através des-
te processo, os insetos podem sobreviver ciclicamente por
longos periodos, em condigdes adversas ao crescimento e a
reproducdo. Os insetos entram em diapausa usualmente al-
gum tempo antes que as condi¢oes adversas iniciem; pode a
diapausa, por outro lado, ocorrer em qualquer estdgio da his-
toria da vida (ovo, larva, pupa ou adulto), embora, normal-
mente, o estdgio escolhido seja fixo, em nivel especifico.

O fator que leva & inducdo da diapausa é o
fotoperiodismo, através do qual os insetos tornam-se hdbeis
em medir tempo, possuindo a capacidade de emitir respostas
sazonais fisiol6gicas que os mantém em consondncia com
modificacoes climaticas e, conseqiientemente, com variagoes
ambientais.

Dados fornecidos por tafofloras antracofilicas (origi-
narias de horizontes peliticos associados a camadas de car-
vdo) na Formagao Rio Bonito do Rio Grande do Sul (Guerra-
Sommer, 1989) indicam que o clima vigente durante a depo-
sicdo das turfeiras era temperado, ciclico, com temperaturas
minimas atingindo raramente grau inferior a 0°C. Neste caso,
as condigoes seriam favordveis ao desenvolvimento de ani-
mais pecilotérmicos durante quase todo o ciclo anual.

Por outro lado, a integragio de dados palinolégicos,
paleobotanicos e de petrografia orgdnica para as sequéncias
carboniferas e rochas associadas no sul da Bacia do Parana
(Guerra-Sommer et al., 1990) indicam que a evolugio dos
componentes floristicos, desde as camadas de base até aque-
les do topo da Formacio Rio Bonito, pode ser atribuida a fa-
tores climdticos e ecolégicos; evidencia o conjunto que, ao
nivel das jazidas de carvio, o clima era ameno e ciclico.

CONCLUSOES

Com base nos dados aqui fornecidos, evidencia-se indi-
retamente a presenca de interrelagdes entre plantas e insetos
nas associagoes vegetais do Eopermiano da Bacia do Parana.
A fitofagia € um hdbito alimentar que pressupde adaptacio a
dietas especializadas e o inicio de um processo coevolutivo o
qual se aperfeicoou nos 280.000.000 de anos que se passa-
ram, até os dias presentes. Essas evidéncias de interagfo indi-
cam também que as associacdes de insetos, que dominam os
ambientes aéreos, na canopia, as quais sdo importantes nos
ecossistemas modernos, eram também muito representativas
durante o Permiano gondwinico. As taxas de dano foliar
referidas para “florestas tropicais™ incluidas no Neo
Carbonifero euroamericano, semelhantes aquelas encon-
tradas no Eopermiano gondwdnico, em clima tempe-
rado, ciclico, podem indicar que defesas quimicas ja po-
deriam estar na época instaladas nas plantas desenvol-
vidas em latitudes equatoriais, na época, de modo a
minimizar o ataque de herbivoros.

A selecdo no pasteio na flora estudada estd

indicada através da evidéncia oferecida pela herbivoria
exclusiva em folhas de glossopterideas, em detrimento
as de cordaitales, as quais deveriam apresentar algum
tipo de defesa mecdnica ou quimica a fitofagia.

O tipo de recorte do bordo foliar indica um padrio
relacionado a estratégia alimentar de ortopterideos
(Protorthoptera), que sdo referidos como fosseis para o
Permiano gondwinico no Sul do Brasil.

As condicdes climdticas vigentes durante a deposi-
c¢do da associagdo foram suficientemente amenas para propi-
ciar o livre deslocamento destes insetos; por outro lado, a
diapausa deve ter permitido uma sobrevivéncia durante os pe-
riodos com a temperatura abaixo de 0°C.

A presenga, portanto, de insetos neste clima evidencia o
alto grau de desenvolvimento ji alcancado por estes
invertebrados no Eopermiano gondudnico com mani-
festa adaptacdo a ciclicidade climadtica e 4 conseqiien-
te ciclicidade na fonte fornecedora de alimento.
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Lamina 1

a. Fragmento de cuticula da folha de glossopteridea figurada na Lamina 1,
d e Limina 2, b, onde se observam pélos cutinizados. b, Lamina foliar de
glossopteridea com recortes nas bordas (Pb.2810). ¢. Porgio mediana de
lamina foliar de glossopteridea. Recorte intenso no lado direito da ldmina

(Pb2803). d. Lamina foliar de Rufloria, inteira, e glossopteridea, esta wlti-
ma profundamente recortada (Pb2808). ¢. Lamina de glossopteridea com
recortes curvos (Pb2811).
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Lamina 2

a. Destaque para Rufloria representada na Limina 1, d, com bordas nio
danificadas por fitofagia (Pb 2808).

b. Destaque para Glossopteris representada na Limina 1, d com bordas
recortadas por fitofagia (Pb2808).
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