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Resumo Analises da Biogeografia Historica da paleocarcinofauna cenozdica brasileira, encerrada nas forma-
¢Oes Maria Farinha (Paleoceno), Tremembé (Oligoceno) e Pirabas (Mioceno), revelaram que as mesmas guardam
afinidades com as cretdceas do mar de Tethys e possuem aspecto moderno. Sua distribui¢do paleobiogeografica
permite enquadrar o seu surgimento, dispersdo e irradiagdo nos padrdes fauna de origem tetiana, fauna de origem
de alta latitude sul e fauna anfitropical, sendo que a maior parte tem afinidade com a fauna de origem tetiana,
que teve basicamente dois caminhos de dispersdo, migragdo no sentido oeste a partir do sul da Europa e Mar
de Tethys, para leste atingindo a costa leste dos Estados Unidos e regido caribeana, e em seguida, chegando na
costa oeste dos Estados Unidos e América do Sul, pelo corredor americano central; e para leste da Europa e Mar
de Tethys e Japdo, a partir da costa leste dos Estados Unidos, em um caminho inverso ao primeiro. As relagdes
filogenéticas definidas até o momento sugerem que a superfamilia Thalassinoidea originou-se provavelmente
de um grupo primitivo da infraordem Caridea, e que a familia Retroplumidae (género Costacopluma) presente
na Formagdo Maria Farinha, ¢ ancestral direta dos ocipodideos cenozdicos (representados na Formacao Pirabas
pelo género Uca), ocupando os mesmos nichos ecoldgicos € com tolerancias ambientais similares. Também as
similaridades morfologicas sugerem monofiletismo entre Xanthoidea e Portunoidea, que a partir do Paleoceno,
os goneplacideos, também monofilético, originou outro grupo-irmao, a familia Hexapodidae, e o género Glyphi-
thyreus possui caracteres afins da subfamilia Eucratopsinae, membro do grande grupo Xanthoidea.
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Abstract Historical biogeography and phylogenetic approaches of the cenozoic malacostracean (de-
capods and isopods) of Brazil. This work deals the analysis of the Historical Biogeography of the brazilian
cenozoic paleocarcinofauna, recorded in the Maria Farinha, Tremembé and Pirabas formations. This taxa has
affinity with the tethian carcinofaunas and modern aspect. The paleobiogeographic setting allows to situate their
biological events of the origin, dispersional and irradiation trends in the tethian, south high latitude and amphi-
tropical origins. The majority of the brazilian carcinofauna has affinity with the tethian faune, that migrate in two
seaways, west and east. The phylogenetic relationships suggest appearence of the Thalassinoidea group from
the Caridea infraordo. The Retroplumidae family (genus Costacopluma) recorded at Maria Farinha Formation is
directed related with the cenozoic ocypodid (i.e. genus Uca at Pirabas Formation, living in the same ecological
niches and environmental tolerances. Also, the morphological similarities between Xanthoidea and Portunoidea
in the Paleocene, suggest monophyletic relationships with Goneplacidae and Hexapodidae. The detailed phyloge-
netic studies in Goneplacidae family reveals that Glyphithyreus genus is related with Eucratopsinae subfamily.
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INTRODUCAO Os crustaceos decapodes fosseis no
Brasil s@o registrados em trés unidades litoestratigrafi-
cas, compreendendo formas intimamente relacionadas
com as atuais. Assim, até o momento foram reconheci-
dos restos de braquitres nas formac¢des Maria Farinha
(Paleoceno do Estado de Pernambuco- nove espécies,
sendo uma indeterminada), Tremembé (Oligoceno do
Estado de Sao Paulo- duas espécies) e Pirabas (Mioce-
no do Estado do Para- 12 espécies sendo uma indeter-
minada). A localizacdo geografica de ocorréncia destas

unidades geologicas ¢ mostrada na figura 1.

No Brasil estudos sobre a paleocarcinofauna
cenozoica tiveram uma abordagem sistematica e mais
recentemente, tafonomica (Feldmann & Martins Neto
1995; Martins-Neto 2001; Tavora 2001; Tavora & Sou-
za 2000; Tavora & Silva Junior 2002; Tavora & Via-
na 2003; Tavora & Miranda 2004; Tavora et al. 2002,
2005a, 2005b, 2006). Entretanto, é necessario que este
campo de conhecimento seja ampliado, principalmente
no sentido biogeografico, para que possa recompor as
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Legenda
area de ocorréncia das
] formagdes Maria Farinha
Tremembé e Pirabas

AP - Amapa

PA - Para

MA, - Maranh&o
Pl - Piaui

PE- Pernambuco
SP- Sao Paulo

Figura 1 - Mapa de localizagdo das dreas de ocorréncia das forma-
¢oes Maria Farinha, Tremembé e Pirabas.

rotas de migracdo dos taxons encontrados como fos-
seis, interligando-os com as ocorréncias européias e
principalmente do continente americano, que guarda
uma carcinofauna bastante similar e intimamente re-
lacionada filogeneticamente. Para tanto, essa pesquisa
objetiva tracar pelo menos em linhas gerais, as linha-
gens evolutivas das formas brasileiras.

Feldmann (2003, 2006) realiza uma aborda-
gem critica sobre os crustaceos decapodes do mundo,
ressaltando a sua importdncia com elementos uteis
para reconstrucdes geologicas. O autor ao comparar o
volume de dados entre as paleocarcinofaunas dos he-
misférios norte e sul americano, sugeriu que o modes-
to conhecimento das formas do hemisfério sul deve-se
principalmente a falta de pesquisadores, e a localizagao
geografica dos provaveis sitios deposicionais, situados
na margem continental, cuja intensa atividade tectonica
durante a tafrogenia pode ter apagado o registro exis-
tente, bem como nao ter favorecido a sua expansio nos
nichos ecologicos criados quando da invasao do mar nas
areas ao longo da margem continental brasileira, devido
a instabilidade ambiental no momento de sua instalagdo.

Assim, este trabalho trata sobre a Biogeografia
da paleocarcinofauna cenozoica brasileira, sob a abor-
dagem Historica, que lida particularmente com a recons-
trugdo da historia de areas de endemismo com base na
congruéncia de informagao filogenética gerada por dife-
rentes taxons ndo relacionados, mas que ocorrem nessas
areas (Morrone & Crisci 1995). Neste campo, estudam-
se os fatores que governam a histdria da distribuigdo ge-
ografica dos organismos e as explanagdes historicas para
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a distribuicdo geografica dos organismos, considerando
os processos evolutivos e geologicos (Cecca 2002). Con-
siderando a relacdo intrinseca entre Biogeografia e Filo-
genia, também apresenta-se nesta pesquisa as principais
relacdes filogenéticas entre os taxons reconhecidos.

0OS MALACOSTRACEOS Os malacostriceos sio
compostos dominantemente pelas superordens Peracarida
e Eucarida, as duas principais linhas evolutivas dentro des-
ta subclasse, bem sucedidas devido a pluralidade morfoa-
natémica e ambiental. A ordem dominante dos Eucarida é
a Decapoda, encontrada em todos os habitats, ¢ incluem
os camardes, lagostas e caranguejos, comportando aproxi-
madamente 10.000 espécies, dominantemente marinhas e
bentonicas vageis (Storer 2003; Ruppert ef al. 2005).

O carater principal da evolugdo dos decapodes
¢ a transformagdo de um ancestral alongado, nectdnico
e com corpo similar ao de um camardo, em um animal
mais curto, achatado, reptante e com a forma de um
caranguejo. A classificagdo dos decapodes ¢ baseada
na extensdo desta transformac@o, que de maneira sim-
plificada resultou em trés formas basicas: semelhante
a um camardo (Penaeidea, Stenopodidea, Caridea),
semelhante a uma lagosta (Astacidea, Thalassinidea,
Palinura), e semelhante a um caranguejo (Anomura,
Brachyura) (Ruppert et al. op. cit.).

Segundo Garassimo et al. (2002), os carideos
mais antigos foram os géneros Acanthinopus e Leitho-
rax, reconhecidos em estratos triassicos da Italia. A partir
do Jurassico, a dominancia genérica parece ter aumen-
tado, considerando que foram descritos quatro géneros,
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outros sete para o Cretaceo, e cinco para o Terciario. No
Brasil, a infraordem esta até o momento representada por
um género no Cretaceo (Beurlenia), tr€s no Oligoceno
da Bacia de Taubaté (Bechleja, Propalaemon e Pseudo-
caridinella), estando este Ultimo género também regis-
trado na Formagao Cicero Dantas. Em particular, a fami-
lia Paleomonidae- camardes de agua doce, € a mais di-
versa, sendo composta pelos géneros Alburnia, Bechleja,
Palaemon e Propalaemon, cujas amplitudes temporais
correspondem ao intervalo Creticeo ao Recente, bem
como por Delclosia e Yongjiacaris, registrados apenas
no Cretaceo da Espanha e China, respectivamente.

Os is6podes perfazem uma ordem de peracari-
deos com grande representatividade numérica e diver-
sidade especifica. Sao cerca de 4.000 espécies descritas,
com ampla distribuicdo geografica e importancia eco-
logica no substrato dos diversos ambientes aquaticos.
A maioria vive no mar, mas existem representantes na
agua doce e terra firme, que experimentam estratégias
alimentares variadas, entre herbivoros, carnivoros, om-
nivoros, parasitas e saprofagos (Ruppert et al. op. cit.).

Os isopodes fosseis constituem um dos gru-
pos cuja classificagdo e interpretagdo sdo consideradas
complexas, principalmente devido a sua grande varia-
bilidade morfolégica na diferenciacdo das regides da
carapaca, ¢ no estilo bifasico das ecdises. Consideran-
do a ordem como um todo, a forma mais comum de
preservacdo corresponde a por¢do posterior, onde o
exoesqueleto se diferencia primeiro, peculiaridade que
dificulta a identificagdo taxondmica, pois as feigdes
diagnosticas estdo no céfalo, regido normalmente mal
preservada no registro fossil. Para o género Palaega es-
tao definidas cerca de 27 espécies, que provavelmente
ndo corresponde ao nimero real, ja que apenas 30% de-
las possuem céfalos preservados (Wieder & Feldmann
1992; Feldmann & Goolaerts 2005).

A grande irradiacdo adaptativa e alto grau de
endemismo da familia Cirolanidae permitem indubita-
velmente a compreensdo da evolugdo da ordem Isopoda
como um todo, muito embora os estudos até 0 momento
sejam pontuais (Almeida 2003).

GEOLOGIA

Formacio Maria Farinha A Formagdo Maria Fari-
nha possui uma grande variabilidade litologica, carac-
terizando-se por uma seqiiéncia de calcarios fossilife-
ros detriticos com estratificagdo plano paralela. O perfil
consiste basicamente em duas se¢des. A inferior, de pe-
quena espessura, constituida por um calcario litografico,
com fosseis relativamente raros, esparsamente distribu-
idos, sem acumulacdes locais. A segunda se¢do, mais
espessa, comega com calcarios detriticos finos e puros,
passando para calcarios dolomitizados e calcarios detri-
ticos argilosos com intercalagdes de camadas de argila
calcifera de reduzida espessura (0,10m a 0,25m). Esta
seqiiéncia se identifica como uma fase regressiva apos a
transgressdao gramame (Buerlen 1959; Muniz inédito).
Aqui, os fosseis mostram as mesmas alteragdes rapidas
que o carater litologico. Ha leitos estéreis e outros ricos
em fosseis; ha acumulacdes locais de conchas e leitos
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com abundancia de fosseis em homogénea distribuicdo,
sendo abundantes os moluscos e crustaceos.

White (1887) e Maury (1925, 1930) descreve-
ram o maior nimero de fosseis dessa unidade que foi
depositada no Paleoceno em ambiente costeiro raso
com variadas condigdes ecoldgicas, refletindo prova-
velmente movimentos oscilatorios da linha de costa
(Beurlen 1967). Os demais elementos fossiliferos desta
formagdo estdo representados por corais, briozoarios,
escafopodes, nautiloides, esclerodermitos de holotur6i-
des, placas de equindides, icnofdsseis, foraminiferos e
vegetais. Os tdxons mais caracteristicos da Formagao
Maria Farinha sdo os nautiléides Cimonia pernambu-
censis ¢ Hercoglossa lamegoi, bem como o gastropode
Campanile buarquianus, € o crustaceo Calianassa.

Formacao Tremembé AFormacgdo Tremembé, inicial-
mente definida por Almeida (1958), corresponde na con-
cepgdo atual a um sistema lacustre do tipo Playa-Lake,
oligomitico e eutréfico, depositado em clima semi-arido,
de idade oligocénica, desenvolvido na porgdo central da
Bacia de Taubaté, Estado de Sdo Paulo. A partir de da-
dos de sondagens e afloramentos, as principais litofacies
reconhecidas na Formagdo Tremembé compreendem ar-
gilitos verdes macicos, ritmitos de folhelhos ¢ margas,
dolomitos e arenitos, sendo esta ultima a tnica litofacies
afossilifera até o momento (Riccomini, 1989; Riccomini
et al. 1996; Suguio 1969; Torres-Ribeiro 2004). Os argi-
litos verdes depositaram-se em épocas de lamina d’agua
baixa no lago e os folhelhos correspondem a sedimenta-
¢do lacustre com lamina de agua espessa.

Formacao Pirabas A Formagdo Pirabas (Maury
1925) ocorre descontinuamente nos estados do Para,
Maranhao e Piaui, sendo que no Pard ocorre em super-
ficie e subsuperficie na regido nordeste do Estado, nas
zonas fisiograficas do Salgado e Bragantina. Litologica-
mente ¢ constituida por calcarios cinza de composicdo
variavel (coquinas, biohermitos, micritos, dolomicri-
tos, margas e bioclasitos) intercalados com calcareni-
tos e folhelhos negros, depositados durante o Mioceno
Inferior em ambiente marinho de aguas limpidas, rasas,
neritico, proximo ao litoral de mar aberto, onde o clima
deveria ter sido quente e a costa baixa (Ferreira & Cunha
1957; Ferreira 1982). Este ambiente acha-se genetica-
mente relacionado com outros depositos comuns a sis-
temas estuarinos, tais como delta de maré, baia/laguna
estuarina, planicie de maré e mangue, englobados na
seqiiéncia Pirabas/Barreiras, cujo sistema deposicional
deveria incluir um complexo de vales incisos separados
por areas de interflivios, aproximando-se bastante da
configuracdo da atual margem equatorial localizada en-
tre os estados do Amapa e Maranhdo (Goes et al 1990;
Rossetti 2000; Rossetti & Goes 2004).

Subseqiiente a este evento deposicional, domi-
nantemente transgressivo e oscilatorio, predominou a
sedimentagdo de uma outra seqiiéncia, regressiva e sili-
ciclastica (Grupo Barreiras), cujas estruturas sedimen-
tares e conteudo palinologico tipico do Mesomioceno
indicam certa contemporaneidade e gradagdo entre as
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seqiiéncias Pirabas e Barreiras (Goes ef al. 1990).

CARCINOELEMENTOS FOSSEIS DO CENOZO1-
CO BRASILEIRO Na lista abaixo sdo apresentados
todos os taxons de crustaceos malacostraceos registrados
como fosseis no Brasil, até 0 momento. O arranjo taxo-
ndmico segue a proposta de Martin & Davis (2001) até
o nivel de superfamilia. Para os niveis inferiores adota-
se Glaessner (1969) e variada bibliografia complementar
especifica, tais como Schweitzer & Feldmann (2000c),
Tudge (1997) e Wieder & Feldmann (1992).

Formacio Maria Farinha

Superordem Eucarida Calman, 1904

Ordem Decapoda Latreille, 1803/Infraordem Thalassi-
nidea Latreille, 1831

Superfamilia Calianassoidea Dana,1852/Familia Callia-
nassidae Dana,1852

Protocalianassa archiaci (Milne-Edwards, 1860)/Ca-
lianassa fragilis Biffar,1971

Familia Ctenochelidac Manning & Felder,1991/Cteno-
cheles holthuisi Rodrigues, 1978

Familia Upogebidae Say,1818/Upogebia affinis Say,1818
Infraordem Anomura MacLeay, 1838

Superfamilia Paguroidea Latreille, 1802/Familia Dio-
genidae Ortmann, 1892

Dardanus fucosus Biffar & Provenzano,1972/D. insi-
gnis (Saussure,1858)

Infraordem Brachyura Latreille, 1802/Seg¢ao Oxysto-
mata H.Milne-Edwards, 1834

Superfamilia Calappoidea Haan, 1833

Familia Necrocarcinidae Forster, 1968/Necrocarcinus sp.
Secdo Brachyrhyncha Borradaile, 1907

Superfamilia Xanthoidea MacLeay, 1838

Familia Goneplacidaec Macleay, 1838/ Glyphithyreus
sturgeoni Feldmann et al., 1998

Superfamilia Ocypodoidea Rafinesque, 1815

Familia Retroplumidae Gill, 1894/Costacopluma nor-
destina Feldmann & Martins-Neto, 1995

Formacio Tremembé

Superordem Peracarida Calman, 1904

Ordem Isopoda Latreille, 1817/Subordem Flabellifera
Sars, 1882

Familia Cirolanidae Dana, 1852/Palaega tremembeen-
sis Martins-Neto, 2001

Superordem Eucarida Calman, 1904/Ordem Decapoda
Latreille, 1803

Subordem Pleocyemata Burkenroad, 1963/Infraordem
Caridea Dana, 1852

Superfamilia Paleomonoidea Rafinesque, 1815
Familia Palaemonidae Rafinesque, 1815/Bechleja ro-
busta Martins-Neto,1991/Propalaemon longispinata
Martins-Neto, 1991

Formacio Pirabas

Superordem Eucarida Calman, 1904

Ordem Decapoda Latreille, 1803/Subordem Pleocye-
mata Burkenroad, 1963

Infraordem Brachyura Latreille, 1803/Se¢do Oxysto-
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mata H.Milne-Edwards, 1834

Superfamilia Calappoidea Haan, 1833

Familia Calappidac Haan, 1833/Calappa circularis
Beurlen, 1958/Acanthocarpus obscurus (Rathbun)/Ca-
lappilia broksi Ross & Scolaro, 1964

Familia Hepatidae Stimpson, 1871/Hepatella amazoni-
ca Beurlen, 1958

Familia Leucosidae Samouelle,1819/Randallia sp./
Typilobus unispinatus Martins-Neto, 2001

Secdo Oxyrhyncha Latreille, 1803/Superfamilia Par-
thenopoidea MacLeay, 1838

Familia Parthenopidae Macleay, 1838/Parthenope tu-
berculata Beurlen, 1958

Se¢do Cancridae Latreille,1803/Superfamilia Cancroi-
dea Latreille, 1802

Familia Cancridae Latreille,1802/Tasadia tuberculatus
(Beurlen,1958)

Secdo Brachirhyncha Borradaile, 1907/Superfamilia
Portunoidea Ranifesque, 1815

Familia Portunidea Ranifesque, 1815/4Arenaeus cri-
barius (Lamarck, 1818)/Portunus atecuicitilis Vega et
al.,1999/P. haitensis Rathbun, 1924/P. pirabensis Mar-
tins-Neto,2001/P. spinimanus  Latreille, 1819/P. sp./
Callinectes paraensis Beurlen, 1958/C. pirabensis Bri-
to, 1971/C. reticulatus Rathbun, 1918/Necronectes ta-
Jinensis Vega et al.,1999/Scylla costata Rathbun, 1930/
Euphylax septendentatus Beurlen, 1958

Superfamilia Xanthoidea Dana,1851/Familia Xanthi-
dae Dana,1851/Panopeus capanemensis Martins-Ne-
t0,2001/Tetraxanthus rathbunae Chace,1931/Paratu-
midocarcinus marajoarus Martins-Neto,2001

Familia Grapsidae Macleay,1838/Sesarma paraensis
Beurlen, 1958

Superfamilia Ocypodoidea Rafinesque,1815/Familia Ocy-
podidae Rafinesque,1815/Uca maracoani Latreille, 1802

RESULTADOS

Filogenia A classificacdo sistematica classica dos
malacostraceos decapodes e isopodes esta baseada nos
caracteres morfoldgicos das formas adultas, resultando
em arranjos filogenéticos empiricos. Para avangar nes-
tes estudos foram incluidos como elementos de clas-
sificacdo, as seqiiéncias moleculares, neuroanatémicos
das partes moles e genéticos que, combinados, podem
definir as relagdes filogenéticas entre os taxons, sendo
que os resultados ndo sdo compativeis com o registro
fossil, onde as partes moles estdo ausentes. A complexa
histéria deste grupo esta definida até o momento para
os taxons viventes hoje, onde as andlises cladisticas ja
revelaram possiveis relagdes parafiléticas e polifiléticas
entre anomureos previamente considerados monofiléti-
cos (Feldmann 2003; Tudge 1997).

Segundo Vega et al. (2001b) e Feldmann (2003),
areconstrucdo da histdria filogenética dos decapodes deve
utilizar alternativas eficazes, informacdes que podem ser
obtidas através do estudo das formas atuais, e caracteres
que podem ser extrapolados para os fosseis. Assim sendo,
dos animais recentes se analisam toda a morfologia, ana-
tomia e fisiologia das partes moles, os caracteres da su-
perficie ventral das carapacas e 0 mapeamento molecular.
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O exame dos fosseis deve ser criterioso, e cabe analisar
as feicdes comumente preservadas, e de valor sistema-
tico e inovador no sentido filogenético, os denominados
proxies. Estes caracteres sdo: morfologia dorsal, orbitas,
forma e ornamentagéo das margens anterolaterais, conve-
xidade da margem dorsal, regido protogastrica, dactilos e
angulo entre as margens posterior e posterolaterais. Além
disso, as caracteristicas do esterno, apéndices e quelipo-
des completam o conjunto de caracteristicas morfoanato-
micas para hierarquizagao filogenética.

Os crustaceos decapodes estdo arranjados em
quatro grandes grupos, Natantia, Macrocura, Anomura
e Brachyura, cujas relagdes filogenéticas tem sido deter-
minadas ou sugeridas, a medida que novos métodos de
analise tenham sido aplicados. Uma das principais causas
de divergéncia de opinido e limita¢do na defini¢do do seu
arranjo sistematico-filogenético ¢ assumir como premis-
sa que os grupos basais sdo parafiléticos e utilizar para
sua definicdo, caracteres plesiomorficos, favorecendo
apenas a separagdo em grandes grupos-irmaos, como por
exemplo, definir que os artropodes Chelicerata, Myria-
poda, Crustacea e Hexapoda sdo grupos irmaos e tem um
ancestral comum. O caminho mais viavel é aplicar mé-
todos cladisticos € moleculares, abrigar formas fosseis e
recentes, ¢ definir sinapomorfias (Schram 2001).

Os dados sugerem que os decapodes constituem
um grupo monofilético, tendéncia esta extrapolada as
suas categorias taxondmicas menores. Desde Glaessner
(1969) a sistematica filogenética destes decapodes tem
sido aperfeicoada e vem progressivamente incluindo
todos os caracteres, inclusive dos fosseis. Varios arran-
jos consensuais tem sido propostos, sendo o de Scholtz
& Richter (1995) um dos mais abrangentes.

O taxon considerado o ancestral de todos os de-
capodes é Palaeopalaemon newberryi, uma lagosta ma-
crocurea encontrada em rochas do Devoniano Superior
da América do Norte. O aparecimento dos eumalacos-
traceos no registro fossil é abrupto, por representar um
modelo anatdmico-fisiologico distinto e inovador, que se
diferenciou em um curto intervalo de tempo, a partir das
populagdes periféricas isoladas de trilobitas facopideos,
habitantes dos mares marginais rasos. O estabelecimento
deste novo grupo representa um classico evento de Equi-
librio Pontuado, ocupando as areas profundas destes
mares. Ainda persistem muitas duvidas sobre o ambien-
te em que surgiram ¢ qual a trajetoria de dispersao dos
sincarideos, peracarideos, hoplocarideos e outros mala-
costraceos, que serdo devidamente esclarecidas a partir
da descoberta de novos registros paleozodicos, também
levando-se em conta os aspectos paleobiogeograficos de
todos os taxons intimamente relacionados (Hannibal &
Feldmann 1985; Schram 2001; Schram et al. 1978).

Os anomireos e braquitires mais primitivos sur-
giram entre o Tridssico e o Cretaceo, enquanto a grande
diversificacdo e expansdo biogeografica dos braquitres
ocorreu durante o Terciario.

As relagdes filogenéticas definidas até o mo-
mento sugerem que a superfamilia Thalassinoidea ori-
ginou-se provavelmente a partir de um grupo primitivo
da infraordem Caridea, pois todos os talassinoideos
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possuem mero e carpo articulados, bem como exopo-
ditos diferenciados. A familia Retroplumidae (género
Costacopluma) presente na Formacdo Maria Farinha, ¢
ancestral direta dos ocipodideos cenozodicos (represen-
tados na Formacgao Pirabas pelo género Uca), ocupan-
do os mesmos nichos ecoldgicos e com tolerancias am-
bientais similares. Também as similaridades morfolo-
gicas sugerem parentesco direto e monofiletismo entre
Xanthoidea e Portunoidea, e que a partir do Paleoceno,
os goneplacideos, grupo também monofilético com cin-
co subfamilias, originou outro grupo-irmao, a familia
Hexapodidae (Schweitzer 2003b). A analise filogené-
tica detalhada entre os membros da familia Goneplaci-
dae por Karasawa & Kato (2003), permitiu aos autores
proporem que o género Glyphithyreus possui caracteres
morfologicos mais afins da subfamilia Eucratopsinae,
membro do mesmo grande grupo Xanthoidea.

Tudge (1997), em analise de 32 caracteres de
51 taxons de Anomura, visando sua classificagdo filo-
genética, reportou que os caracteres sinapomorficos
utilizados para o arranjo sistematico do grupo s@o os
relacionados com a origem citoplasmatica dos bragos
microtubulares, ¢ que o parametro mais eficaz para in-
vestigacdo das relagdes filogenéticas corresponde aos
detalhes da ultraestrutura espermatozoaria. Os resulta-
dos apontaram que a infraordem Anomura ¢ suas duas
superfamilias, Paguroidea ¢ Galatheoidea ndo sdo gru-
pos monofiléticos, pois alguns de seus membros podem
estar incluidos no mesmo clado, o que permite caracte-
riza-los como parafiléticos. A familia Diogenidae, tam-
bém parafilética, ¢ composta por taxons heterogéneos,
com afinidades complexas. Em nivel de grandes gru-
pos, por meio de evidéncias moleculares e fosseis, o
autor sugeriu que também as infraordens Thalassinidea
e Brachyura sfo parafiléticas, e que Anomura e Thalas-
sinidea sdo grupos-irmaos, bem como Astacidea e Ano-
mura/Brachyura, ¢ que os palinuros primitivos sdo inti-
mamente relacionados com os Thalassinidea. Por fim,
Tudge (op. cit.) definiu que Anomura e Thalassinidea
sdo também grupos-irmaos, através de similaridades
morfoldgicas tanto nos estagios larvais quanto adultos.

Biogeografia Historica A Biogeografia dos crustace-
os decapodes deve estar baseada nas evidéncias positi-
vas, pois a auséncia de tdxons em areas particulares ndo
significa que os mesmos ali ndo estiveram presentes.

A teoria da tectonica de placas e o reconhe-
cimento de eventos biogeograficos de vicariancia
favoreceram o estabelecimento dos padrdes de dis-
tribuicdo e rotas de dispersdo destes artropodes, de-
pendentes da geografia regional e fatores oceano-
graficos, além da preservacdo do registro e grau de
detalhamento da pesquisa nas regides estudadas.

A distribuicdo biogeografica dos decapodes
cretaceos e terciarios mostra que houve intercambio en-
tre os hemisférios norte e sul, através da caracterizacao
de padrdes de distribui¢ao anfitropical e bipolar entre
o Jurassico e o Eoceno, ¢ que muitos deles tem sido
reconhecidos em ambientes rasos e profundos em regi-
Oes de baixa latitude. Este intercaAmbio foi mais intenso
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durante os momentos de aquecimento da agua do mar,
principalmente durante o Otimo Climatico do Mioceno
Médio (OCMM), que aumentou a zona de influéncia
das aguas quentes no Pacifico Norte e aguas costeiras
do Atlantico Sul na Argentina, favorecendo a introdu-
¢do de novos grupos tropicais e subtropicais. A modi-
ficacdo dos padroes de correntes oceanicas favoreceu
a dispersio larval da Europa e Africa do Norte para a
América do Norte, a0 mesmo tempo em que isolou a
Antartica, fazendo com que esta regido perdesse o pa-
pel de significativa area fonte de origem de carcinoele-
mentos (Feldmann & Schweitzer 2006).

A grande maioria dos taxons que tiveram seu
ponto de origem nas américas tropical e subtropical,
entre o Cretaceo e o Mioceno, ali permaneceram en-
démicos até o Eoceno aproximadamente. A area foi
ocupada também por géneros que surgiram nas regioes
do Atlantico Norte, Mar de Tethys, altas latitudes sul e
Pacifico Norte, onde nesta ultima é reconhecido igual-
mente o padrao de endemismo paralelo (Schweitzer et
al. 2002). Também as carcinofaunas cretacicas e terci-
arias do Chile e Argentina sdo bem distintas de outras
regides geograficas, devido a barreiras termais e tecto-
nicas (Feldmann et al. 1998).

A carcinofauna do Cretaceo da Argentina ¢
influenciada por elementos atlanticos de aguas quen-
tes, e sua proliferacdo coincide com a subida relativa
do nivel do mar e inicio de sedimentacdo carbonatica
na Bacia de Neunquén. Este conjunto substitui o pré-
Maastrichtiano, tipicamente antartico de aguas frias e
altas latitudes (Feldmann et al. 1995).

Apesar da falta de registros significativos, os
carcinoelementos indicaram que no intervalo entre o
Cretaceo e o Mioceno, houve tanto eventos de origem e
diversificacdo, quanto de extingdo, em propor¢des equi-
libradas. Também as pesquisas apontaram que o Eoceno
foi um tempo de irradiagdo genérica, enquanto no Cre-
taceo a diversificacdo se deu em nivel de familias. Estas
irradiagdes micro ¢ macroevolutivas foram favorecidas
pela elevagdo do nivel do mar e clima quente, que cria-
ram uma grande variedade de nichos e habitats onde os
decapodes bem se adaptaram (Feldmann et al. 1998).

A queda de asteroides que desencadeou eventos
de extingdo filética e final em muitos grupos afetou igual-
mente as carcinofaunas. Estudos na regido de Chicxulub
no México e comparagdo com outras areas permitiram
estabelecer que as formas de altas latitudes possuem
ocorréncia geologica continua, € que nas aguas marinhas
de baixas latitudes, muitos taxons desapareceram, pois
a queda dos asterdides destruiu as regides onshore € au-
mentou a descarga de fluxos de sedimentos nas regides
offshore, desencadeada por tsunamis. Apos este evento,
houve reocupagdo por taxons deles derivados oriundos
de altas latitudes norte (Vega et al. 2007).

O registro temporal descontinuo dos isépodes
(Fig. 2) impede detalhamento sobre sua rota de disper-
sdo (Wieder & Feldmann 1992). Para melhor entendi-
mento do comportamento biogeografico dos malacos-
traceos cenozodicos brasileiros apresenta-se abaixo os
dados estdo arranjados por superfamilias.
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SUPERFAMILIA PALEOMONOIDEA O estabeleci-
mento da Biogeografia Histdrica deste grupo (Fig. 2) ¢ difi-
cultada pela escassez e descontinuidade do seu registro fos-
sil. Os primeiros registros datam do Tridssico passando por
uma irradiagdo crescente por todo o0 Mesozoico na Europa,
América do Norte e China, € em tempos eocénicos ocu-
pando também a América Central, e no Oligoceno sendo
registrados no Brasil (formagdes Tremembé e Cicero Dan-
tas, representado pelos géneros Bechleja e Propalaemon).
E possivel que o grupo tenha como ponto de surgimento o
Atlantico leste e dispersado em seguida pelo Atlantico Sul
até atingir o Brasil (Feldmann & Schweitzer 2006).

SUPERFAMILIAS CALIANASSOIDEA E PAGUROI-
DEA  No Brasil, estas superfamilias ocorrem nas cama-
das da Formac¢ao Maria Farinha, onde os calianassoideos
estdo representados pelos géneros Calianassa, Ctenoche-
les, Protocalianassa ¢ Upogebia , enquanto os paguroi-
deos pelo género Dardanus (Fig. 2). Os registros mais
antigos dos calianasso6ideos sdo do Cretaceo Inferior a
Meédio da Australia e Cretaceo Superior da Europa, Ma-
dagascar ¢ Africa do Sul. No Paleoceno o grupo ocorre
na regido temperada da Argentina e nordeste brasileiro.
Considerando que o ancestral desta superfamilia ¢ um
carideo tipicamente da América do Norte ¢ Central, ¢
que o género Protocalianassa é considerado tipicamente
um elemento tetiano, extrapola-se por analogia que a su-
perfamilia Calianassoidea teve como ponto de origem as
regides de baixas latitudes do Atlantico Central e Mar de
Tethys (Feldmann & Schweitzer 2006).

Considerando as relagdes filogenéticas que esta-
belecem a natureza de grupos-irmaos, assume-se aqui que
a Biogeografia Historica dos Paguroidea tenha tido o mes-
mo padrdo de origem e dispersdo dos Calianassoidea.

SUPERFAMILIA CALAPPOIDEA Cada familia do
grande grupo Calappoidea (Fig. 3) tem uma origem e
histéria de dispersdo distintas, embora haja semelhan-
¢as em muitos aspectos. Seus aspectos biogeograficos
foram sintetizados a partir de Schweitzer & Feldmann
(2000a) e Feldman & Schweitzer (2006).

A familia Neocarcinidae (Aptiano-Oligoceno)
pode representar a linhagem ancestral da superfamilia.
Foi reconhecida em estratos da Europa continental e
meio leste, Africa, India, Japao, Antartica, Américas do
Norte, Central e Sul, inclusive no Brasil, onde ocorre
na Formagdo Maria Farinha com o género Necrocarci-
nus. Sua ampla distribuicdo geografica, em particular
no Cretaceo Inferior da Colombia e Cretdceo Superior
da Antartica, sugere sua adaptacdo a diversos climas,
e que sua dispersao se deu do Atlantico Norte para a
regido do Atlantico central e Tethys, ¢ também para as
altas latitudes sul por meio de correntes superficiais.

A familia Hepatidae (K-R) também foi ampla-
mente distribuida e de maneira mais intensa a partir do
Eoceno até os dias atuais. Seus registros fosseis e recen-
tes abrangem a Europa, Africa, costas leste ¢ oeste das
américas do Norte, Central e Sul, regido caribeana, Mé-
xico e Java. Atualmente ¢ tipica de mares rasos tropicais
e, portanto com uma representatividade menor em rela-
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¢do as do passado, que foram de clima temperado, mais
tolerantes ecologicamente. No Brasil estd representada
pelo género Hepatella (Eoceno-Oligoceno), elemento
comum na carcinofauna da Formagao Pirabas.

A familia Calappidae (Paleoceno-Recente) ¢
tipica de baixas latitudes tropicais a temperadas. Os
dados levantados sugerem surgimento no Atlantico e
Mar de Tethys, de onde dispersou e diversificou por
correntes superficiais, cuja adaptacéo a todos os tipos
de substrato e batimetrias favoreceu sua rapida disper-
sdo biogeografica. No Brasil esta representada pelos
géneros Acanthocarpus, Calappa, Calappilia, e Typi-
lobus, nos estratos da Formagédo Pirabas, cuja distri-
buicdo geografica estende-se a Europa, leste da Afri-
ca, Mediterraneo, Mar Vermelho, Japao, Australia,
Pacifico central, leste das américas do Norte, Central
e Sul, regides Indo Pacifica e Caribeana, o que sugere
seu aparecimento no Mar de Tethys e leste da América
do Norte. A distribui¢do bipolar pode significar sim-
ples dispersdo ou fragmenta¢do de uma ampla distri-
buicdo regional prévia, desencadeada pela formacao
do Oceano Atlantico Sul e modificagdes no sistema de
correntes marinhas superficiais.

SUPERFAMILIA PORTUNOIDEA  Os Portunoidea
surgiram em regioes de baixas latitudes da regido caribe-
ana, incluindo também o México, sul dos Estados Uni-
dos e Brasil, irradiando em seguida para as regides tem-
peradas do hemisfério sul. Estes primeiros portundideos
compuseram a familia Carcineretidae, considerado o seu
ramo basal, restrito ao Cretaceo, tendo dai dispersado e
irradiado. Entre o Paleoceno e o Mioceno, nova radiacdo
e dispersdo ocorreu também na regido caribeana, onde
se diferenciaram as familias Geryonidae e Portunidae,
que se espalharam por todas as latitudes, sendo hoje um
grande grupo cosmopolita. Os registros mais antigos das
duas familias tipicamente cenozdicas, correspondem
aos géneros Portunus, no Oligoceno da Nova Zelandia
e Callinectes no Eoceno da Antartica, que no Mioceno ja
habitavam também a regido caribeana. Nos tempos mio-
cénicos também surgiram nas regides tropicais os géne-
ros Euphylax, Necronectes e Scylla que dispersaram para
Trinidad, Barbados, Venezuela, Equador, Peru e Brasil.
A familia Portunidae dispersou para o Atlantico Norte
e Pacifico através do estreito do Panama e mar de Te-
thys. A partir dos portunideos que ocupavam a Argenti-
na, Nova Zelandia e Antartica, surgiu uma nova familia,
Geryonidae, por peramorfose (Schweitzer & Feldmann
2000b, Feldmann & Schweitzer 2006).

A superfamilia Portunoidea é a mais abundan-
te e diversificada de crustaceos decapodes fosseis no
Brasil (Fig. 3), representada na Formagao Pirabas pelos
géneros Arenaeus, Callinectes, Euphylax, Necronec-
tes, Portunus e Scylla. Considerando o comportamento
biogeografico da familia Portunidae durante o Mioce-
no, sugere-se aqui por analogia que o género Arenaeus
também tenha surgido na regido caribeana.

SUPERFAMILIA XANTHOIDEA Segundo Schweit-
zer (2003 a,b) os dados sobre a historia geologica, di-
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vergéncia de linhagens, estimativas de idades de seus
ancestrais, ¢ a polarizagdo dos seus caracteres, permi-
tiram distinguir os caracteres primitivos e derivados da
superfamilia Xanthoidea (Fig. 3), e dar suporte para seu
arranjo em cladogramas. Os caracteres sinapomorficos
dos xantdideos bem estabelecidos ja nas duas familias
tipicamente cretacicas, Goneplacidae e Hexapodidae,
e em Carpiliidae, Eriphiidae e Pseodoziidae, primeira-
mente reconhecidas no Eoceno, sugerem que a superfa-
milia expandiu e irradiou continuamente desde quando
surgiram. As similaridades morfoldgicas e funcionais
entre as trés familias eocénicas, ¢ mais Zanthopsidae,
atestam uma origem comum para todas, a partir de al-
gum taxon intimamente relacionado com os goneplaci-
deos e hexapodideos do Cretaceo.

A familia Goneplacidae foi comum em latitu-
des tropicais a temperadas, e surgiu na regido do Mar
de Tethys. Esta representada no Brasil pelo género
Glyphithyreus na Formagdo Maria Farinha, também
reconhecido no Eoceno dos Estados Unidos, Mioceno
da Bacia do Mediterraneo (correspondente a porgao
norte do Mar de Tethys) ¢ Hungria, bem como guarda
afinidades com os carcinoelementos marinhos atuais
da Italia. A sua ampla distribuigdo biogeografica suge-
re que sua dispersdo para o Atlantico Norte ¢ América
do Sul foi viabilizada e bem sucedida pelas correntes
superficiais no sentido leste-oeste, permitindo sua ins-
talacdo nas linhas de costa das regides supracitadas
(Feldmann et al. 1995, 1998).

As familias Xanthidae e Grapsidae surgiram
na regido caribeana durante o Maastrichtiano, regis-
tradas no México e Pacifico Norte, além do Eoceno e
Oligoceno, também do México, € Mioceno do Brasil
(Vega et al. 2001a). Na Formacdo Pirabas, a familia
Xanthidae esta representada pelos géneros Tetraxan-
thus e Panopeus, que surgiram respectivamente na re-
gido caribeana e Pacifico Norte, ocupando em seguida
também as regides temperadas. Martins-Neto (2001)
propds um novo género, Paratumidocarcinus, cuja
distribuicdo geografica limitada a Formacao Pirabas,
impede tecer consideragdes sobre sua Biogeografia
Histérica. Também no Mioceno marinho do norte bra-
sileiro, ocorre o representante da familia Grapsidae,
Sesarma, género cosmopolita atualmente em areas
de baixas latitudes, e que parece ter surgido também
na regido caribeana, dispersando gradual e crescente-
mente desde o Oligoceno, quando surgiu.

SUPERFAMILIAS PARTHENOPOIDEA E CANCROI-
DEA A Biogeografia Historica destas duas superfami-
lias (Fig. 3) que no Brasil estdo registradas na Formagao
Pirabas com um género cada, Parthenope ¢ Tasadia, foi
similar e simultaneo com a Superfamilia Portunoidea. Os
registros de Parthenope no Paleoceno do leste da América
do Norte e no Mioceno de Trinidad, Barbados, Venezuela,
Equador, Peru e Brasil, sugere que este surgiu na regiao da
América Central (Feldmann & Schweitzer, 2006). O gé-
nero Tasadia surgiu no Mioceno, € assim como a maioria
dos cancrideos deve ter surgido no Oceano Pacifico Nor-
te, tendo em seguida dispersado para o Oceano Atlantico
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Norte, Central e Sul (Schweitzer & Feldmann 2000c).

SUPERFAMILIA OCYPODOIDEA No Cenozdico bra-
sileiro esta superfamilia tem dois registros, em tempos ge-
ologicos e localidades geograficas distintas, que represen-
tam também um grupo monofilético (Fig. 3). No Estado
de Pernambuco, a Formagao Maria Farinha guarda um rico
registro do género Costacopluma (familia Retroplumidae),
que foi abundante entre o Campaniano e o Maastrichtiano
e surgiu na América Central ¢ Mar de Tethys, como de-
rivado de Archaeopus, género que surgiu na América do
Norte (Vega & Feldmann, 1992). De seu ponto de surgi-
mento, Costacopluma migrou para oeste, sul e sudeste, e
assim atingiu a Nigéria, norte da india, América Central e
Venezuela no Cretaceo Superior, e a Argentina e Brasil no
Paleoceno. Constitui-se em um elemento tipicamente tetia-
no, freqiiente em baixas latitudes do hemisfério norte e no
Brasil, tendo também atingido a Groenlandia (Feldmann &
Schweitzer 2006; Feldmann et al. 1995; Vega et al. 2007).

E a partir dos retroplumideos, surgiu na Améri-
ca Central durante o Neogeno, o género Uca, hoje vi-
vente entre os Estados da Florida nos Estados Unidos,
e Rio Grande do Sul no Brasil (Melo 1996), e como
fossil tem sido registrado unicamente nos estratos da
Formagdo Pirabas. Provavelmente o ponto de origem
do género Uca foi a regido norte da Australia, em al-
gum momento no inicio do Cretaceo, e dispersou até
chegar na América do Sul.

CONTEXTUALIZACAO A distribuicio paleobioge-
ografica dos decapodes cenozobicos do Brasil permite
enquadrar o seu surgimento, dispersdo e irradiagdo em
trés dos cinco padrdes propostos por Schweitzer (2001)
para as carcinofaunas do Oceano Pacifico Norte, a sa-
ber: fauna de origem tetiana, fauna de origem de alta
latitude sul e fauna anfitropical.

A maior parte da carcinofauna brasileira tem
afinidade com a fauna de origem tetiana, que teve basi-
camente dois caminhos de dispersdo, atribuidos a mo-
dificagdes climaticas e paleoceanograficas entre o Cre-
taceo ¢ o Mioceno. O primeiro, quando os elementos
migraram do sentido oeste a partir do sul da Europa e
Mar de Tethys, para leste atingindo a costa leste dos Es-
tados Unidos e regido caribeana, e em seguida, chegan-
do na costa oeste dos Estados Unidos e América do Sul,
pelo corredor americano central. Um segundo caminho
parece ter sido a movimentagao dos taxons para o leste
da Europa e Mar de Tethys e Japdo, a partir da costa
leste dos Estados Unidos, em um caminho inverso ao
primeiro (Schweitzer 2001).

Da fauna de alta latitude sul surgiram taxons
que dispersaram para as baixas latitudes do hemisfé-
rio norte e posteriormente também areas do hemisfério
sul. Os elementos que permaneceram endémicos nes-
ta regido, pertencentes as superfamilias Calappoidea,
Portunoidea e Xanthoidea, principalmente na Antartica
durante o Cretaceo e o Terciario, influenciaram gran-
demente as carcinofaunas neogénicas da regido circun-
pacifica (Schweitzer 2001).

Finalmente, as faunas anfitropicais cretacicas
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e que influenciaram na dispersdo de seus aparentados
cenozobicos, devem ter tido este comportamento bio-
geografico a partir da quebra do Pangea, que abriu
o Atlantico Sul, modificando os padrdes de circula-
¢d0 oceanica, desencadeando fragmentagao de popu-
lagdes em componentes norte e sul, resultando em
vicaridncias que culminaram com a individualizagdo
de dois grandes conjuntos de crustaceos decapodes.
Os dados sugerem que os elementos anfitropicais
derivados for¢gam o deslocamento das formas primi-
tivas para as latitudes médias a altas. Os crustace-
os decapodes de origem anfitropical no Cenozdico
brasileiro sdo os membros das familias Portunidae ¢
Cancridae, cujos taxons derivados e mais avangados
viveram e muitos ainda vivem nas latitudes baixas
de clima tropical, e seus ancestrais distribuem-se nas
regides temperadas (Schweitzer 2001).

CONCLUSOES O estudo biogeografico e filoge-
nético da paleocarcinofauna do Cenozdico brasileiro
permitiu as seguintes conclusdes:

1. Os malacostraceos cenozobicos brasileiros
compdem uma das faunas mais representativas da
América do Sul para o intervalo temporal compreen-
dido entre o Paleoceno e o Mioceno, estando represen-
tadas por nove espécies na Formagdo Maria Farinha,
trés na Formagao Tremembé e 24 na Formagao Pirabas,
todos com afinidades tetianas e aspecto moderno;

2. As relagdes filogenéticas definidas até o mo-
mento sugerem que a superfamilia Thalassinoidea ori-
ginou-se provavelmente a partir de um grupo primitivo
da infraordem Caridea, pois todos os talassindideos
possuem mero e carpo articulados, bem como exopo-
ditos diferenciados. A familia Retroplumidae (género
Costacopluma), presente na Formagdo Maria Farinha, ¢
ancestral direta dos ocipodideos cenozdicos (represen-
tados na Formacdo Pirabas pelo género Uca), ocupan-
do os mesmos nichos ecoldgicos e com tolerancias am-
bientais similares. Também as similaridades morfolo-
gicas sugerem parentesco direto e monofiletismo entre
Xanthoidea e Portunoidea, e que a partir do Paleoceno,
os goneplacideos, grupo também monofilético com cin-
co subfamilias, originou outro grupo-irmao, a familia
Hexapodidae (Schweitzer 2003b). A andlise filogené-
tica detalhada entre os membros da familia Goneplaci-
dae por Karasawa & Kato (2003) permitiu aos autores
proporem que o género Glyphithyreus possui caracteres
morfologicos mais afins da subfamilia Eucratopsinae,
membro do mesmo grande grupo Xanthoidea.

3. A distribuicao paleobiogeografica dos decapo-
des cenozoicos do Brasil permite enquadrar o seu surgi-
mento, dispersdo e irradiagdo em trés dos cinco padrdes
propostos por Schweitzer (2001), para as carcinofaunas do
Oceano Pacifico Norte, a saber fauna de origem tetiana,
fauna de origem de alta latitude sul e fauna anfitropical;

4. A maior parte da carcinofauna brasileira
tem afinidade com a fauna de origem tetiana, que teve
basicamente dois caminhos de dispersdo. O primei-
ro, quando os elementos migraram do sentido oeste
a partir do sul da Europa e Mar de Tethys, para leste
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atingindo a costa leste dos Estados Unidos e regido
caribeana, e em seguida, chegando na costa oeste dos
Estados Unidos e América do Sul, pelo corredor ame-
ricano central. Um segundo caminho, parece ter sido
a movimenta¢cdo dos taxons para o leste da Europa
e Mar de Tethys e Japdo, a partir da costa leste dos
Estados Unidos, em um caminho inverso ao primeiro
(Schweitzer 2001). Da fauna de alta latitude sul sur-

giram taxons que dispersaram para as baixas latitudes
do hemisfério norte e posteriormente também areas
do hemisfério sul. Os elementos que permaneceram
endémicos nesta regido, principalmente na Antar-
tica durante o Cretaceo e o Terciario, influenciaram
grandemente as carcinofaunas neogénicas da regiao
circun-pacifica (Schweitzer 2001).
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