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RESUMO 

 

Os foraminíferos planctônicos são os microfósseis mais utilizados em reconstruções 

paleoceanográficas. Apesar disso, estudos das suas interações tróficas ainda são raros, 

principalmente aqueles específicos sobre predação. Traços de bioerosão caracterizados por 

furos são os registros mais frequentes nas testas e podem indicar não apenas predação, mas 

também parasitismo. Os fatores ambientais que controlam a bioerosão ainda não são 

compreendidos. Desta forma, o objetivo do presente trabalho foi determinar quais variáveis 

paleoambientais e paleoceanográficos influenciam as taxas de bioerosão em foraminíferos 

planctônicos. Para isto, foi realizado um estudo de caso no Quaternário tardio (<41 mil anos) 

da Bacia de Pelotas. O mesmo se baseia na análise de 50 amostras do testemunho SAT048A 

coletado no talude continental (29°11'52,110"S 47°15'10,219"O) a 1542 m de profundidade. 

Análises de isótopos estáveis de O e C e de composição da fauna foram utilizadas para 

reconstruir as condições paleoceanográficas, com foco em indicadores de paleoprodutividade 

(δ¹³C, abundância relativa de foraminíferos bentônicos, razão Globigerina 

bulloides/Globigerinoides ruber). Por outro lado, foram contabilizadas as frequências de testas 

com traços de bioerosão, verificando sua morfologia para distinguir os traços de origem biótica 

dos causados por dissolução. Através da análise de agrupamentos foram identificados dois 

grupos distintos de amostras de acordo com as associações de foraminíferos planctônicos. O 

primeiro grupo engloba as amostras correspondentes ao Holoceno e o segundo, que pôde ainda 

ser subdivido em dois, as amostras do intervalo glacial. Os traços de bioerosão foram 

encontrados em 21 das 25 espécies identificadas e as taxas, que variaram de 8,84% a 16,7%, se 

revelaram diferentes entre os grupos e subgrupos, com maior intensidade no glacial. Com a 

diferenciação das frequências de bioerosão entre os grupos identificados na análise de 

agrupamento, foi possível observar como as flutuações paleoceanográficas deste período foram 

determinantes para a bioerosão. A correlação positiva entre as taxas de bioerosão e os 

indicadores de paleoprodutividade sugerem que a bioerosão é mais frequente em condições 

eutróficas, sendo inibida em condições dominantemente oligotróficas dominadas pela 

influência da Corrente do Brasil. No entanto, mesmo com uma forte correlação da bioerosão 

com a produtividade, existe também uma correlação negativa com a temperatura superficial do 

mar na área de estudo. Dado que as condições que promovem uma maior produtividade são 

acompanhadas por uma diminuição da temperatura superficial, a distinção precisa entre a 

influência de ambas as variáveis é dificultada. O aprofundamento da pesquisa sobre bioerosão 

em estudos futuros permitirá avaliar o potencial das taxas de bioerosão como ferramenta em 

análises paleoceanográficas. 

  



ABSTRACT 

 

 

Planktonic foraminifera are the most widely used microfossils in paleoceanographic 

reconstructions. Despite this, studies of their trophic interactions are still rare, especially those 

focusing on predation. Shell holes are the most frequent traces of bioerosion in foraminifera 

and may indicate not only predation, but also parasitism. The environmental factors that control 

bioerosion are not yet understood. In this dissertation, a case study of the late Quaternary (<41 

thousand years) of the Pelotas Basin is presented, based on the analysis of 50 samples of core 

SAT048A collected on the continental slope (29°11'52,110 "S 47°15'10,219" W) at 1542 m 

water depth). The goal was to determine which paleoenvironmental and paleoceanographic 

variables would have influencing the bioerosion rates in planktonic foraminifera in the late 

Quaternary of the Pelotas Basin. Analyses of stable O and C isotopes and fauna composition 

were used to reconstruct paleoceanographic conditions, focusing on paleoproductivity 

indicators (δ13C, benthic/planktonic foraminifera ratio, Globigerina bulloides/Globigerinoides 

ruber ratio). On the other hand, the frequencies of boring shells were counted and checking the 

morphology to distinguish biotic traces from those caused by dissolution. Through cluster 

analysis, two distinct groups of samples were identified based on planktonic foraminifera 

associations. The first group includes samples corresponding to the Holocene and the second, 

which could be further subdivided into two, comprises samples from the glacial interval. Traces 

of bioerosion were found in 21 of the 25 identified species and the rates, which ranged from 

8.84% to 16.7%, were found to be different between groups and subgroups, with higher 

intensity during glacial times. Based on the differentiation on bioerosion frequencies between 

the groups identified in the cluster analysis, it was possible to observe how the 

paleoceanographic changes of this period were determinant for bioerosion. The positive 

correlation between bioerosion rates and paleoproductivity indicators suggest that bioerosion is 

more frequent in eutrophic conditions and inhibited in dominantly oligotrophic conditions 

dominated by the Brazil Current. Since conditions that promote higher productivity are 

accompanied by a decrease in surface temperature, the precise distinction between the influence 

of both variables is hampered. However, even with a strong correlation between bioerosion and 

productivity and a negative association with sea surface temperature in the study area, such a 

precise distinction between the influence of both variables is unlikely. Further research on 

bioerosion will allow us to assess the potential of bioerosion rates as a tool in paleoceanographic 

studies. 
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1 INTRODUÇÃO 

 

1.1. QUADRO GERAL E OBJETIVOS DO TRABALHO 

 

Os padrões de distribuição e abundância dos foraminíferos planctônicos têm sido 

frequentemente associados aos recursos necessários à sua sobrevivência e reprodução, seu 

nicho fundamental, no entanto parte do seu nicho realizado, predação e parasitismo, continuam 

praticamente inexplorados. Para se referir às interações que resultam na ingestão de 

foraminíferos Hickman & Lipps (1983) introduziram o termo “foraminiferivoria”.  

Esse fenômeno ocorre principalmente de forma acidental e não seletiva e, devido à 

dificuldade de observações tanto in situ como em meio controlado, suas evidências são quase 

sempre indiretas, consistindo geralmente em análises do conteúdo estomacal de invertebrados 

e vertebrados (Culver & Lipps, 2003). Um outro motivo ligado à dificuldade em reconhecer a 

foraminiferivoria são os danos provocados às testas nesse processo. Tais danos podem ser 

causados pela dissolução diferencial do conteúdo estomacal ácido dos consumidores (Herbert, 

1991) e ainda pela fragmentação das carapaças por um dano mecânico (Berger, 1971; 

Gudmundsson et al., 2000) tornando-as, por vezes, irreconhecíveis. Há também registros de 

testas que podem passar pelo trato intestinal desses organismos sem sofrer danos, e até mesmo 

indivíduos que continuam vivos após esse processo (Goldbeck et al., 2005). 

A foraminiferivoria pode ainda deixar vestígios mais sugestivos de uma interação 

intencional por parte dos consumidores do que o conteúdo estomacal, os furos. As perfurações 

são estruturas bioerosionais causadas, principalmente, por predadores e parasitas em uma 

tentativa de penetrar o interior das câmaras para acessar o protoplasma (Boltovskoy & Wright, 

1976). Entretanto, mesmo nesses casos, o protoplasma pode não ser o principal alvo dos 

bioerodidores, que podem simplesmente procurar refúgio no interior das câmaras ou um 

substrato no qual se fixar, caracterizando-se como outra interação que não a predação e 

parasitismo (Culver & Lipps, 2003). 

 Os registros desses vestígios são extremamente raros para foraminíferos planctônicos 

(Sliter, 1971; Nielsen, 1999; Nielsen & Nielsen, 2001; Nielsen et al., 2003; Jozsa et al., 2016), 

e essa escassez fica ainda mais evidente quando comparadas à quantidade de estudos que 

relatam tais marcas de bioerosão nas testas de foraminíferos bentônicos (e.g. Reyment, 1966; 

Collen, 1973; Douglas, 1973; Sliter, 1975; Hickman & Lipps, 1983; Arnold et al., 1985; 

Nielsen, 2002; Malumian et al., 2007; Sengupta & Nielsen, 2009). 
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Dos registros de bioerosão, caracterizados por furos em foraminíferos planctônicos, 

apenas Nielsen et al. (2003) fazem uma associação entre esses traços e variáveis ambientais, 

nesse caso para o Pleistoceno tardio e Holoceno. De modo geral, essa tentativa de desvendar os 

padrões relacionados à foraminiferivoria foi realizada em poucos estudos com foraminíferos, 

tanto fósseis como recentes (Sliter, 1971, 1975; Malumian et al., 2007). De acordo com McIlroy 

(2004) os icnofósseis são importantes fontes de informação do comportamento animal em 

resposta ao seu ambiente, e são comumente específicos para condições ambientais particulares. 

Dessa forma reconstruções paleoambientais com base nesses traços são possíveis, mas 

extremamente difíceis quando as interações ecológicas do grupo são ainda incompreendidas. 

 O principal objetivo desse trabalho, portanto, foi determinar quais variáveis 

paleoambientais e paleoceanográficas podem influenciar as taxas de bioerosão em 

foraminíferos planctônicos. Para isto, foi realizado um estudo de caso no Quaternário tardio da 

Bacia de Pelotas buscando: (i) caracterizar as associações de foraminíferos planctônicos no seu 

contexto paleoceanográfico no Oceano Atlântico Sudoeste; (ii) inferir a paleotemperatura e 

paleoprodutividade através de análises da fauna de foraminíferos planctônicos e análises com 

foraminíferos bentônicos; e (iii) definir as frequências de bioerosão ao longo do tempo para 

associar à variáveis paleoambientais e paleoceanográficas. 

 Minha hipótese é de que as oscilações da paleoprodutividade na Bacia de Pelotas ao 

longo do Quaternário tardio possam ter influenciado a intensidade e frequência da bioerosão 

nos foraminíferos planctônicos. 

 

1.2. ESTADO DA ARTE 

 

Os foraminíferos estão presentes em todos os oceanos e constituem importantes fontes 

nutricionais em diversos tipos de habitat (Lipps, 1983). Esse é um dos grupos mais utilizados 

em reconstruções paleoambientais, paleoceanográficas e paleoclimáticas mas, apesar disso, 

estudos das suas interações tróficas são escassos e, sobretudo, estudos específicos que envolvam 

o seu consumo (Culver & Lipps, 2003). Isso pode ser observado, por exemplo, quando a 

quantidade de registros de predação em foraminíferos é comparada a outros táxons no registro 

fóssil (Figura 1B). 
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Figura 1. Ocorrências de predação no registro fóssil. (A) Tipos de evidência de predação, (B) tipos de presas e (C) 

predadores inferidos no estudo. Modificado de Klompmaker et al. (2019). 

 

1.2.1. Análises de conteúdo estomacal 

 

Ainda que poucos estudos sejam dedicados ao consumo de foraminíferos, existem 

evidências consideráveis dessa interação quando os recursos alimentares de outros táxons são 

analisados. Os principais registros de foraminiferivoria correspondem às análises do conteúdo 

estomacal de diversos grupos, como peixes (Lipps, 1983), crustáceos (Gudmundsson et al., 

2000), equinoides (Douglas, 1981), nematódeos (Sliter, 1965), gastrópodes (Hickman & Lipps, 

1983; Herbert, 1991), escafópodes (Langer et al., 1995), holoturoides (Goldbeck, et al., 2005), 

tunicados, pterópodes, sergestídeos (Bradbury et al., 1970), entre outros.  

Em uma extensa revisão sobre diversos registros de parasitismo e predação em 

foraminíferos planctônicos e bentônicos ao longo de 100 anos, Boltovskoy & Wright (1976) 

discutem a dificuldade em saber se os foraminíferos são escolhidos seletivamente ou ingeridos 

acidentalmente quando seus restos são encontrados no conteúdo estomacal de outros 

organismos. Atentando-se para isso, Lipps (1983) categorizou os registros de estudos 

reportando o consumo de foraminíferos entre acidentais ou seletivos, e observou que as 

atividades desses consumidores acidentais podem reduzir drasticamente a biomassa dos 

foraminíferos, embora constituam uma pequena parte de seus itens alimentares. Por outro lado, 

Culver & Lipps (2003) apresentaram estudos com espécies de escafópodes especializados no 

consumo de foraminíferos, que por vezes podem se tornar sua fonte exclusiva de alimentação. 

 

1.2.2. Estruturas bioerosionais 

 

Quando as testas dos foraminíferos não são completamente destruídas no processo de 

ingestão dos seus consumidores ou em uma interação que não resulte na sua digestão completa, 
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diversos tipos de marcas podem ficar evidentes. Rhumbler (1911, apud Boltovskoy & Wright, 

1976) descreveu anomalias em formato de gotas em foraminíferos planctônicos construídas 

como uma série de canais nas carapaças calcárias que ele atribuiu à atividade de parasitas. 

Outros vestígios mais extremos de interação trófica entre os foraminíferos e outros táxons foram 

descritas por Hageman & Kaesler (2002), que foram inferidos como mordidas de predação e 

posterior reparo em fusulinídeos do Pensilvaniano tardio, constituindo-se também como a 

evidência mais antiga de predação em foraminíferos (Culver & Lipps, 2003). Como o registro 

fóssil geralmente não apresenta conteúdo estomacal, as evidências das interações tróficas com 

foraminíferos são comumente relacionadas aos traços bioerosionais que resultam delas. Ainda 

assim, devido aos efeitos tafonômicos, muitos traços se perdem ou ficam irreconhecíveis, mas 

quando presentes se constituem importantes informações paleoecológicas e paleoambientais 

desse grupo.  

As perfurações são as estruturas de bioerosão mais registradas, não só nos estudos com 

foraminíferos, mas também para outros táxons (Figura 1.A). Tais furos são atribuídos 

geralmente a nematódeos e gastrópodes (Lipps, 1983) e quando ocorrem em foraminíferos têm 

sido estudados basicamente em assembleias bentônicas. Ainda que haja relatos de foraminíferos 

planctônicos bioerodidos em alguns estudos (Sliter, 1971; Jozsa, 2016) apenas Nielsen (1999), 

Nielsen & Nielsen (2001) e Nielsen et al. (2003) atentam para os detalhes das estruturas 

bioerosionais e com foco em sua morfologia e icnotaxonomia. 

 

 

1.2.3. Associações com outras variáveis 

 

Poucos trabalhos associam o consumo de foraminíferos variáveis que não incluem a 

predação. Geralmente, para grupos bentônicos, as correlações mais comuns são com tipos de 

substrato (Brand & Lipps, 1982), diferentes profundidades (Gooday, 1986), estudos que 

relacionam baixas frequências de bioerosão com eventos de anoxia do fundo marinho (Phleger 

& Soutar, 1973) e também correlações com produtividade (Phleger & Soutar, 1973; Shafer & 

Cole, 1982). 

A penas um estudo estabeleceu uma relação entre a bioerosão em foraminíferos 

planctônicos e variáveis ambientais (Nielsen et al., 2002). Esses autores, ao classificarem furos 

de bioerosão nas testas de foraminíferos bentônicos e planctônicos, atribuíram à temperatura a 

ausência de um traço específico em amostras de regiões tropicais e subtropicais. 
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2 ÁREA DE ESTUDO 

 

A Bacia de Pelotas é uma bacia mesozoica proveniente da formação do Oceano 

Atlântico Sul (Miranda, 1970), e compreende a porção do extremo sul da Margem Continental 

Brasileira, localizada entre os paralelos 28º40’S e 34ºS (Figura 2). 

 

 

Figura 2. Localização da Bacia de Pelotas, do testemunho SAT048A (ponto branco) e das cidades de Montevidéu, 
Porto Alegre e São Paulo (pontos amarelos). Temperatura Superficial do Mar (TSM) média anual (Locarnini et 

al., 2013) e principais correntes atuais (modificado de Peterson & Stramma, 1991). CB: Corrente do Brasil; CM: 

Corrente das Malvinas; FCB: Frente da Corrente do Brasil; FSA: Frente Subantártica; FST: Frente Subtropical; 

CSA: Corrente Sul Atlântica; CCA: Corrente Circumpolar Antártica. 

 

Essa bacia é influenciada na porção offshore pela Corrente do Brasil (CB), uma corrente 

superficial marinha que transporta águas quentes (temperatura, T>20°C) e salinas (salinidade, 

S>36‰), a Água Tropical (AT) (Silveira et al., 2000). A CB contorna a margem Sul-Americana 

até convergir com a Corrente das Malvinas (CM), corrente marinha de superfície que se 

desprende como um ramo da Corrente Circumpolar Antártica (CCA) fluindo para norte, 
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transportando águas frias (T<15 ° C) e menos salinas (S <34,2‰) (Peterson & Stramma, 1991). 

O encontro da CB e CM cria a Confluência Brasil/Malvinas (CBM) aproximadamente aos 39°S 

(Piola & Matano, 2001). 

A CBM forma um grande meandro que se separa ao sul da margem continental (Piola 

& Matano, 2019) e varia sazonal e interanualmente, movendo-se para o norte no outono e 

inverno austrais e para o sul na primavera e no verão, influenciando a distribuição de nutrientes 

ao longo da plataforma continental das costas da Argentina, Uruguai e sul do Brasil (González-

Silvera et al., 2006). 

Na costa sul-americana oriental existem duas fontes de água doce e nutrientes, em 

direção à plataforma continental, que favorecem o crescimento de biomassa planctônica. Essas 

fontes são: (i) o Rio da Prata, que drena a segunda maior bacia da América do Sul, cuja pluma 

norte pode alcançar o Cabo de Santa Marta, como registrado por dados levantados durante o 

inverno austral (Piola et al., 2005; Pimenta et al., 2005), ou mesmo latitudes menores sob 

condições de ventos favoráveis (já foi registrada atingindo a latitude 23°S (Campos et al., 

1999), e (ii) o maior complexo lagunar da América do Sul, o sistema lagunar Patos-Mirim 

(Oliveira et al., 2015) que apresenta uma vazão de água dez vezes menor do que o Rio da Prata 

(Marques et al., 2009). 
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3 MATERIAL E MÉTODOS 

 

O material foi coletado pela empresa holandesa FUGRO a serviço da Agência Nacional 

do Petróleo (ANP) e cedido ao Laboratório de Oceanografia Geológica da Universidade Federal 

do Rio Grande (FURG). Foram analisadas 50 amostras do testemunho de sondagem SAT048A, 

perfurado no talude continental da Bacia de Pelotas (29°11'52,110"S 47°15'10,219"O) a 1542 

m de profundidade de lâmina d’água (Figura 2). O testemunho dispõe de 315 cm de recuperação 

e sua composição consiste principalmente de lama hemipelágica rica em carbonatos intercalada 

por finas camadas ricas em matéria orgânica. As lâminas contendo os foraminíferos encontram-

se depositadas no Laboratório de Microfósseis Calcários (LMC) do Departamento de 

Paleontologia e Estratigrafia, Instituto de Geociências, UFRGS. 

 

3.1. PREPARAÇÃO DAS AMOSTRAS E ANÁLISES DE FAUNA 

 

As amostras, com aproximadamente 10 cm3 de sedimentos cada, foram peneiradas a 

úmido através de uma malha de 63 µm, secas a 60°C e novamente peneiradas para obtenção da 

fração maior que 150 µm. A amostragem foi realizada com espaçamento variando de 2,5 a 12 

cm. 

O censo de fauna de foraminíferos planctônicos é de Rocha et al. (2019) e foi realizado 

a partir da seleção de pelo menos 300 indivíduos por amostra e, ainda, separados os 

foraminíferos bentônicos para contagem. Posteriormente, os foraminíferos planctônicos foram 

identificados a nível específico e dispostos em lâminas de células múltiplas. Os critérios 

taxonômicos para a identificação seguiram Bé (1967, 1977), Bolli & Saunders (1985), 

Hemleben et al. (1989) e Schiebel & Hemleben (2017).  

 

3.2. ISÓTOPOS ESTÁVEIS E MODELO DE IDADE 

 

A cronologia das amostras é de Rocha et al. (2019), e se baseia em datações de 

radiocarbono por espectrometria de massas em amostras monoespecíficas de foraminíferos 

planctônicos, assim como no registro de isótopos de oxigênio (δ18O) em foraminíferos 

bentônicos (Uvigerina sp.). 

As datações foram realizadas no Laboratório de Radiocarbono do Instituto de Física da 

Universidade Federal Fluminense (LAC-UFF). As idades de radiocarbono foram transformadas 

em idades calibradas utilizando o software Calib 7.1 (Stuiver & Reimer, 1993)  e a curva de 
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calibração Marine 13 (Reimer et al., 2013), considerando um R de 54.0+/-42.0 aplicado à base 

de dados de correção do efeito reservatório (Marine Reservoir Correction Database) com 

idades de Nadal de Masi (1999), Angulo et al. (2005) e Alves et al. (2015). 

As composições isotópicas, tanto de oxigênio como de carbono (δ13C), de foraminíferos 

bentônicos (Uvigerina sp.) foram realizadas com aproximadamente sete indivíduos de cada 

amostra, em frações maiores que 250 µm. As análises foram realizadas com o espectrômetro de 

massas Thermo Scientific MAT-253, acoplado a um periférico Kiel IV, pelo Laboratório de 

Isótopos Estáveis da Universidade da Califórnia, Santa Cruz (SIL – UCSC). Todos os 

resultados são expressos em relação ao padrão Vienna Pee-Dee Belemnite (VPDB).  

 

3.3. ESTIMATIVAS DE PALEOPRODUTIVIDADE E PALEOTEMPERATURA 

 

Os indicadores utilizados para as estimativas de paleoprodutividade foram a razão entre 

Globigerina bulloides e Globigerinoides ruber (Conan et al., 2002; Toledo et al., 2008), a 

proporção entre foraminíferos bentônicos e planctônicos (e.g. Berger & Diester-Haas, 1988; 

Loubere, 1991) e a curva isotópica de δ13C (Sen Gupta, 2003).  

Os testes de correlação entre as estimativas de paleoprodutividade com a bioerosão 

foram realizados através do Software R (R Core Team, 2014) utilizando-se os Coeficientes de 

Correlação de Pearson e Spearman, com uma significância de α = 0,05. A normalidade dos 

dados foi testada através do teste Shapiro-Wilk. 

As abundâncias relativas do Plexo menardiiforme foram utilizadas como indicadoras de 

águas quentes seguindo os critérios de Vicalvi (1999). 

Cabe salientar que tais indicadores são indiretos e não unicamente dependentes da 

produtividade/temperatura, podendo refletir outras variáveis ambientais e ecológicas. Tais 

estimativas serão abordadas com mais detalhes no tópico 6.  

 

3.4. ANÁLISES DE AGRUPAMENTO 

 

A fim de identificar similaridades entre as amostras do testemunho, foi realizada uma 

análise de agrupamento (Modo Q) através do coeficiente de similaridade Bray-Curtis e 

estratégia UPGMA (Unweighted Pair Group Method using Arithmetic Averages) utilizando-se 

uma matriz de dados das abundâncias relativas das espécies com abundância superior a 2%. As 
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variáveis da matriz foram padronizadas com √𝑥 + 0,5 para evitar desvios de ajuste à curva 

normal, diminuindo a heterogeneidade das variâncias. O nível de corte adotado foi de 0,12%. 

Uma Análise de Variância Multivariada com permutação (PERMANOVA; Anderson et 

al., 2001) foi realizada para testar as diferenças entre os grupos identificados com base em uma 

matriz de similaridade de Bray-curtis. O nível de significância admitido foi de α = 0,01. Para 

agrupar as amostras em um espaço bidimensional, um NMDS (Non-metric Multidimensional 

Scaling) foi realizado. As análises foram geradas através do Software R (R Core Team, 2014). 

Antes de realizar o NMDS, a matriz original de dados biológicos fora duplamente transformada, 

inicialmente dividindo todos os valores pela abundância máxima das colunas, e posteriormente 

pela amostra com maior abundância de foraminíferos. Essas transformações foram realizadas 

utilizando a função “decostand” do pacote “vegan" (Oksanen et al., 2019). O NMDS foi 

executado com a função “metaMDS”, configurado para duas dimensões (k=2). 

 

3.5. BIOEROSÃO 

 

Os foraminíferos planctônicos contendo vestígios de bioerosão foram selecionados e 

separados das amostras de fauna para contagem. As testas foram examinadas para verificar a 

presença de furos, caracterizados por abertura completa da parede, e covas, geradas por 

perfurações incompletas que não transpassaram totalmente a parede (Figura 3). A terminologia 

utilizada segue Nielsen & Nielsen (2001).  

 

 

Figura 3. Representação esquemática, em seção transversal, de furo (A) e cova (B) identificados como traços de 

bioerosão. 
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Todas as análises foram realizadas com o auxílio de estereomicroscópio Zeiss modelo 

Stemi 508 e aumento de 100x, para evitar que lente, aumento e iluminação distintos pudessem 

alterar a acurácia no levantamento dos dados causando discrepância entre as amostras. Também 

foram obtidas imagens com microscópio eletrônico de varredura (MEV) no Centro de 

Microscopia e Microanálise (CMM) da UFRGS, para documentação mais detalhada dos traços 

de bioerosão. 

Além dos critérios supracitados, a seleção de furos e covas com margens regulares e 

suaves, circulares a semicirculares e oval a semioval, foi utilizada para distinguir os traços de 

origem biótica dos causados por dissolução (Kowalewski 1993, 2002; Brom, 2014; 

Klompmaker et al., 2019 e referências) (Figura 4). As características dos vestígios foram 

utilizadas unicamente como um registro de interação entre dois organismos, sem entrar na 

discussão da natureza da interação. Esta foge ao escopo do presente trabalho, mas deverá ser 

abordada em estudos futuros. Portanto, para fins de comparação com outros trabalhos assume-

se que a causa da bioerosão possa estar relacionada tanto à predação como ao parasitismo.  

 

 

Figura 4. Representação esquemática dos furos circular (A) e oval (B) com bordas suaves características de 

bioerosão, e dos furos com bordas angulosas causadas por dissolução (C). 

 

A frequência das associações de foraminíferos planctônicos bioerodidos, que permite 

determinar as potenciais taxas dessas interações ao longo do tempo, foi modificada da equação 

sugerida por Kowalewski (2002): E1: AF = ∑BA/∑TA*100. Onde BA é o número de 

espécimes de foraminíferos planctônicos em cada amostra com ao menos um vestígio de 

bioerosão, e TA é o número total de foraminíferos planctônicos por amostra. 
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Para definir a correlação entre a abundância relativa das espécies nas amostras e a 

proporção de bioerosão para cada espécie, tanto nos grupos formados pela análise de 

agrupamento como para espécies, foram aplicados o Coeficiente de Correlação de Pearson (r) 

e o Coeficiente de Correlação de Spearman (ρ). O teste Shapiro-Wilk foi utilizado para testar a 

normalidade dos dados, sendo o nível de significância admitido para as correlações α = 0,05.  

O teste Mann-Whitney U foi utilizado para avaliar a associação entre pares de grupos 

definidos na análise de agrupamento e as taxas de bioerosão, e o teste Kruskal Wallis (KW) 

para os grupos e subgrupos. O valor de significância adotado foi α = 0,05. As análises foram 

geradas através do Software R (R Core Team, 2014). 

    

3.6. ANÁLISE DA SÉRIE TEMPORAL 

 

Para determinar se as estimativas relacionadas à paleoprodutividade e à bioerosão 

apresentaram tendência, positiva ou negativa, ao longo do tempo, e se tais variações são 

estatisticamente significativas, o Teste de Mann-Kendall (S) foi aplicado com nível de 

significância adotado de α = 0,05. 
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4 RESULTADOS 

 

4.1. CENSO DE FAUNA 

 

Dos 20216 indivíduos analisados foram identificadas 25 espécies pertencentes a 14 

gêneros (Tabela 1). No conjunto total das amostras a espécie mais abundante foi 

Globigerinoides ruber (34,44%), seguida de Globigerinita glutinata (15,24%) e Globigerina 

bulloides (14,91%). Além dessas, mais duas espécies obtiveram abundâncias máximas 

superiores a 10%, Neogloboquadrina incompta e Globoconella inflata. Três espécies obtiveram 

abundâncias relativas máximas inferiores a 1%: Turborotalita humilis, Candeina nitida e 

Dentigloborotalia anfracta. As abundâncias relativas total, máxima, média e mínima das 

espécies identificadas ao longo do testemunho estão listadas na Tabela 2. 

Tabela 1. Lista de espécies planctônicas identificadas no censo de fauna. 

Espécie 

Candeina nitida d’Orbigny, 1839 

Dentigloborotalia anfracta (Parker, 1967) 

Globigerina bulloides d’Orbigny, 1826 

Globigerina falconensis Blow, 1959 

Globigerinella calida (Parker, 1962) 

Globigerinella siphonifera (d'Orbigny, 1839) 

Globigerinita glutinata (Egger, 1893) 

Globigerinoides conglobatus (Brady, 1879) 

Globigerinoides ruber (d’Orbigny, 1839) 

Globoconella inflata (d’Orbigny, 1839) 

Globorotalia crassaformis (Galloway & Wissler, 1927) 

Globorotalia hirsuta (d’Orbigny, 1839) 

Globorotalia menardii (d'Orbigny, 1826) 

Globorotalia scitula (Brady, 1882) 

Globorotalia truncatulinoides (d’Orbigny, 1839) 

Globoturborotalita rubescens (Hofker, 1956) 

Globoturborotalita tenella (Parker, 1958) 

Neogloboquadrina dutertrei (d’Orbigny, 1839) 

Neogloboquadrina incompta (Cifelli, 1961) 

Neogloboquadrina pachyderma (Ehrenberg, 1861) 

Orbulina universa d’Orbigny, 1839 

Pulleniatina obliquiloculata (Parker & Jones, 1865) 

Trilobatus sacculifer (Brady, 1877) 

Turborotalita humilis (Brady, 1884) 

Turborotalita quinqueloba (Natland, 1938) 
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Tabela 2. Abundância relativa total (para todo o conjunto das amostras analisadas), máxima, média e mínima (por 

amostra) das espécies identificadas. 

Espécie 
Abundância relativa (%) 

Total Máxima Média Mínima 

Globigerinoides ruber 34,44 56,03 34,13 22,41 

Globigerinita glutinata 15,24 24,39 15,35 8,33 

Globigerina bulloides 14,91 35,96 15,22 3,55 

Neogloboquadrina incompta  7,83 16,79 7,77 0 

Globoconella inflata 7,36 16,64 7,27 1,39 

Trilobatus sacculifer 3,30 9,72 3,23 0,50 

Globorotalia truncatulinoides 2,60 7,49 2,68 0 

Globoturborotalita tenella 2,22 4,96 2,24 0,19 

Neogloboquadrina dutertrei 2,17 6,63 2,12 0,28 

Globorotalia crassaformis 2,04 6,67 1,98 0 

Globorotalia scitula 1,44 4,01 1,48 0 

Globigerinella calida 1,31 5,25 1,26 0 

Globoturborotalita rubescens 1,26 3,41 1,29 0,25 

Globigerina falconensis 0,81 2,83 0,82 0 

Globorotalia hirsuta 0,63 1,65 0,63 0 

Globorotalia menardii 0,48 7,50 0,49 0 

Globigerinella siphonifera 0,46 1,23 0,44 0 

Orbulina universa 0,39 3,33 0,39 0 

Pulleniatina obliquiloculata 0,33 1,79 0,34 0 

Globigerinoides conglobatus 0,30 1,65 0,30 0 

Neogloboquadrina pachyderma 0,22 1,08 0,22 0 

Turborotalita quinqueloba 0,19 2,82 0,22 0 

Turborotalita humilis 0,04 0,54 0,05 0 

Candeina nitida 0,03 0,29 0,03 0 

Dentigloborotalia anfracta 0,005 0,23 0,005 0 

 

Em 47 das 50 amostras analisadas, G. ruber dominou as associações de foraminíferos 

planctônicos e alcançou até 56,03% de representatividade aos 5,8 ka AP, obtendo abundâncias 

relativas menores na base do testemunho, com mínima de 22,41% aos 39,9 ka AP. As espécies 

com abundância relativa máxima superior a 10% estão representadas na Figura 5. Apenas G. 

bulloides apresentou abundâncias relativas superiores a G. ruber (nas amostras com idades 

estimadas de 23,1, 37,6 e 39,9 ka AP) e, apesar de praticamente compartilhar com G. glutinata 

a segunda maior abundância relativa em todo o testemunho, ao longo do tempo a abundância 

de G. bulloides obteve oscilações mais expressivas. Isso fica evidenciado pela diferença de 32% 

entre as abundâncias relativas mínimas e máximas de G. bulloides em comparação aos 16,02% 
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para o mesmo parâmetro em G. glutinata. Essas duas espécies apresentam excursões positivas 

nas abundâncias relativas do topo para a base do testemunho (Figura 5C e D). 

 

 

 

Figura 5. Abundâncias relativas das espécies mais abundantes (máximas superiores a 10%) ao longo do tempo.  
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4.2. ANÁLISES DE AGRUPAMENTO 

 

Através da análise de agrupamentos, representada na Figura 6.B pelo dendrograma de 

área (Modo Q), foram identificados dois grupos distintos nas associações de foraminíferos 

planctônicos ao longo testemunho. O primeiro grupo engloba as amostras da porção superior 

do testemunho, correspondentes ao Holoceno (<11 ka AP). O segundo e mais abrangente dos 

grupos corresponde às amostras das porções média e inferior do testemunho. Este grupo pode 

ainda ser subdividido em dois, sendo que um dos subgrupos compreende a maioria das amostras 

do intervalo glacial do testemunho, e o outro, pequeno, inclui apenas amostras da base (Figura 

6A). A PERMANOVA, representada pelo NMDS na Figura 7, demonstrou que os grupos 

identificados na análise de agrupamentos são significativamente diferentes (F = 22,093; 

p<0,001), assim como os subgrupos identificados dentro do grupo 2 (F = 14,933; p<0,001). 
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Figura 6. Dendrograma (B) com os agrupamentos das amostras de acordo com a composição da fauna de 

foraminíferos planctônicos representadas pelas suas respectivas idades, e (A) disposição dos grupos no 

testemunho. Ponto de corte em 0,12 (linha tracejada). 
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Figura 7. NMDS ilustrando grupos distintos, identificados com a análise de agrupamentos de acordo com a 

composição da fauna de foraminíferos planctônicos.  

 

4.3. BIOEROSÃO 

 

Os vestígios de bioerosão foram encontrados em 21 das 25 espécies identificadas. 

Apenas Globigerinoides conglobatus, Turborotalita humilis, Dentigloborotalia anfracta e 

Candeina nitida não apresentaram ocorrências de bioerosão, contudo, estas espécies somadas 

representam menos do que 0,4% do total de espécimes analisados. A frequência total de 

bioerosão foi de 14,45% (2921/20216) e, ao longo do testemunho, as frequências entre as 

amostras variaram de 8,84% a 16,7% de indivíduos bioerodidos, com média de 10,6%. 

Das cinco espécies cujas abundâncias relativas totais foram superiores a 5% (Figura 8), 

G. glutinata (687/3081) obteve a maior proporção de bioerosão nos indivíduos da espécie, e G. 

ruber (770/6963) a menor. Os valores de bioerosão relativa por espécie, das espécies mais 

abundantes, estão listados na Tabela 3.  
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Figura 8. Vestígios de bioerosão nas espécies com as maiores frequências de indivíduos furados, quando 

consideradas abundâncias superiores a 5%. (A) G. glutinata; (B) G. bulloides; (C) G. inflata; (D) N. incompta; (E) 

G. ruber. Escalas: A1, B1 e E1 = 50 µm; C1 e D1 = 100 µm; A2, B2, C2, D2 e E2 = 10 µm. 
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Tabela 3. Indicadores de bioerosão para as espécies com abundância relativa total superior a 5%. Da esquerda à 

direita as colunas representam a bioerosão relativa total de cada espécie (para todo o conjunto das amostras 

analisadas) e valores máximos, médios e mínimos (entre amostras). O n amostral é indicado entre parênteses ao 

lado de cada dado. 

Espécie 
Bioerosão relativa por espécie (%) 

Total Máxima Média Mínima 

Globigerinita glutinata 22,30 (687/3081) 37,5 (18/48) 22,7 12,2 (5/41) 

Neogloboquadrina incompta  16,62 (263/1582) 37,5 (6/16) 16,5 0 (0/3) 

Globigerina bulloides 16,29 (491/3014) 29,41 (5/17) 15,86 0 (0/34) 

Globoconella inflata 13,58 (202/1488) 100 (5/5) 14,8 0 (0/5) 

Globigerinoides ruber 11,06 (770/6963) 20 (18/90) 11,5 4,17 (8/192) 

 

A proporção de espécimes bioerodidos por espécie não aumentou ou diminuiu 

significativamente quando comparada a um aumento de abundância em G. bulloides (r = 0,22; 

p = 0,11), G. glutinata (ρ = -0,07; p = 0,59), N. incompta (r = 0,09; p = 0,5) e G. inflata (ρ = 

0,0008; p = 0,99) nas amostras. G. ruber apresentou uma correlação significativamente negativa 

fraca (ρ = -0,31; p = 0,026), indicando que a bioerosão diminui razoavelmente nessa espécie 

quando sua abundância está alta e vice-versa. Quando utilizados os grupos para a correlação 

entre a abundância das espécies e a proporção de indivíduos com bioerosão, das espécies com 

abundâncias superiores a 5% em todo o testemunho, nenhum grupo apresentou correlação 

significativa:  Grupo 1 (ρ = -0,4; p = 0,51) (Figura 9); Subgrupo 2b (r = -0,37; p = 0,53) (Figura 

10) e Subgrupo 2a (r = -0,41; p = 0,49) (Figura 11). 
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Figura 9. Abundâncias relativas das espécies para as amostras do Grupo 1 versus a proporção de bioerosão em 

cada espécie.  

 

 

Figura 10. Abundâncias relativas das espécies para as amostras do Subgrupo 2a versus a proporção de bioerosão 

em cada espécie. 

 

0

5

10

15

20

25

30

35

0 5 10 15 20 25 30 35 40

P
ro

p
o
rç

ão
 d

e 
b
io

er
o
sã

o
 (

%
)

Abundâncias relativas (%)

Grupo 1

G. ruber

G. bulloides

G. glutinata

G. inflata

N. incompta

0

5

10

15

20

25

30

35

40

0 5 10 15 20 25 30 35

P
ro

p
o
rç

ão
 d

e 
b
io

er
o
sã

o
 (

%
)

Abundâncias relativas (%)

Subgrupo 2a

G. ruber

G. bulloides

G. glutinata

G. inflata

N. incompta



31 

 

 

Figura 11. Abundâncias relativas das espécies para as amostras do Subgrupo 2b versus a proporção de bioerosão 

em cada espécie. 

 

As taxas de bioerosão ao longo do tempo estão representadas na Figura 12 e revelam 

uma tendência significativa de aumento em direção à base do testemunho (S = 303, p = 0,011) 

iniciada por volta de 11 ka AP, com picos aos 20 e 40 ka AP. A comparação das taxas de 

bioerosão entre os grupos distinguidos na análise de agrupamentos revelou que a correlação 

entre o grupo 1 e o grupo 2 foi significativa (W = 2; p<0,05), assim como a correlação entre o 

grupo 1 e os subgrupos 2a e 2b (H = 16,403; p = 0,00027) (Figura 13).  

 

 

Figura 12. Taxa de bioerosão relativa por amostra ao longo do tempo. 
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Figura 13. Box plots das frequências de bioerosão entre os grupos 1 e 2 (A) e do grupo 1 em relação aos subgrupos 

2a e 2b (B). 

 

4.4. ESTIMATIVAS DE PALEOPRODUTIVIDADE E PALEOTEMPERATURA 

 

As abundâncias relativas do Plexo menardiiforme estão representadas na Figura 14, 

onde observa-se uma subida abrupta iniciada por volta dos 10 ka AP (S = -365; p<0,05). 

As variáveis relacionadas à paleoprodutividade, ao longo do tempo, estão representadas 

na Figura 14. A razão entre G. bulloides e G. ruber é expressa pela curva da Figura 14D, que 

apresenta clara tendência de aumento em direção à base do testemunho (S = 749, p<0,05). Tal 

tendência também é registrada para a proporção de foraminíferos bentônicos em relação aos 

planctônicos (S = 573, p<0,05) (Figura 14C). 

A análise de isótopos estáveis de carbono possibilitou a elaboração da curva apresentada 

na Figura 14D, a qual está plotada ao longo do tempo com valores em escala invertida para 

facilitar a visualização das tendências. A curva de isótopos de carbono (δ¹³C) de Uvigerina sp. 

revela um aumento progressivo dos valores em direção ao recente (S = -389, p<0,05), com uma 

subida expressiva próxima ao início do Holoceno.  

Quando comparadas às taxas de bioerosão, ao longo do testemunho, todas as estimativas 

relacionadas à paleoprodutividade foram significativas. A razão G. bulloides/G. ruber 

apresentou uma forte correlação positiva (ρ = 0,49; p = 0,0003), enquanto que a proporção de 
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foraminíferos bentônicos em relação aos planctônicos foi positivamente correlacionada de 

forma moderada (ρ = 0,39; p = 0,005) e os valores de δ¹³C fortemente correlacionados, mas de 

forma negativa (r = -0,4; 0,004). 

 

 

 

Figura 14. (A) Abundância relativa do Plexo menardiiforme e (B), (C) e (D), variáveis relacionadas à 

paleoprodutividade. Figura B com escala invertida para facilitar a visualização das tendências. 
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5 DISCUSSÃO 

 

Embora não seja raro encontrar espécimes de foraminíferos planctônicos com traços de 

bioerosão, este fenômeno ainda foi pouco explorado na literatura científica, principalmente para 

esse grupo. De fato, não foi encontrado nenhum trabalho utilizando uma abordagem 

quantitativa para estimar a bioerosão em foraminíferos planctônicos. Os estudos que citam a 

bioerosão em foraminíferos planctônicos (Nielsen, 1999; Nielsen & Nielsen, 2001; Nielsen et 

al., 2003) apresentam apenas o número de amostras e indivíduos analisados, mas não a 

quantidade de espécimes bioerodidos. Desta forma, comparações deste com outros estudos do 

mesmo grupo se tornam virtualmente impossível.  

No entanto, há diversos trabalhos que analisam de forma quantitativa a bioerosão em 

foraminíferos bentônicos (e.g. Sliter, 1971; Arnold et al., 1985; Shroba, 1993). Embora os 

processos que regem sua distribuição e abundância sejam distintos quanto aos das espécies 

planctônicas (Sen Gupta, 2003), a comparação das taxas de bioerosão entre planctônicos e 

bentônicos pode ser realizada, mas apenas para comparar a intensidade da bioerosão em ambas 

as comunidades.   

Cabe ressaltar que a possibilidade desses traços serem realizados após a incorporação 

das testas planctôncias ao bentos já foi considerada. Porém, registros de indivíduos planctônicos 

contendo furos cobertos de uma nova camada de calcita, com a mesma textura da parede 

original (Nielsen et al., 2003; Frozza, et al., 2019), sugerem que um suposto processo de 

cicatrização da carapaça se deu após a interação (Bé & Spero, 1981), quando da sobrevivência 

do indivíduo. Isso aponta para uma interação ocorrida de fato no plâncton. 

 Por outro lado, quase toda a comunidade que sedimenta é composta de testas vazias de 

indivíduos que passaram por reprodução ou morreram antes dessa fase, sendo que uma pequena 

parte é composta por organismos ainda com protoplasma (Schiebel & Hemleben, 2017). A 

hipótese de que a presença de protoplasma deve significar que os indivíduos que perderam a 

flutuabilidade continuam vivos após chegarem ao fundo, parte da premissa de que o tempo de 

sua decomposição é suficientemente rápido na coluna d’água para que após a morte seu 

protoplasma ainda esteja presente quando a carapaça sedimentar (Parker, 1954).   

No entanto, Boltovskoy & Lena (1970), através de uma série de experimentos, 

constataram que a decomposição pode durar de semanas a meses. Isso permitiria a presença de 

organismos parcialmente intactos em locais com profundidade baixa e altas taxas de 

sedimentação, impedindo que essa decomposição ocorra inteiramente na coluna d’água. Parece 

improvável que mesmo vivos, os foraminíferos planctônicos que chegam ao fundo mantenham 
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seu metabolismo por tempo suficiente para cicatrizar o furo. De toda forma, a hipótese de que 

parte das testas tenha sofrido bioerosão por organismos detritívoros após sedimentarem no 

bentos com o protoplasma ainda presente, não pode ser descartada. 

De qualquer maneira, o foco do presente trabalho está não no processo em si (o que será 

abordado em trabalhos futuros), mas no potencial para estudos paleoceanográficos. Conforme 

apresentado na Introdução, partiu-se da hipótese de que a bioerosão esteja associada à 

paleoprodutividade sendo que esta, por sua vez, varia em função da configuração das correntes 

oceanográficas e aportes de nutrientes. Desta forma, nas próximas seções são discutidas, 

respectivamente, as variações de fauna, as taxas de bioerosão observadas e a relação entre a 

bioerosão e a paleoprodutividade ao longo do tempo. 

 

5.1. CARACTERIZAÇÃO DA FAUNA 

 

A separação das amostras que compreendem o Holoceno (<11,7 ka AP) do resto do 

testemunho, evidenciada pela análise de agrupamentos, revela como a distribuição das faunas 

locais reflete as variáveis ambientais associadas às flutuações características do Quaternário 

tardio.  

A composição de espécies do testemunho, que varia ao longo do tempo com uma 

característica dominância alternada entre as faunas de águas quentes e águas frias, sugere a 

influência da CB e da CM na área de estudo (Boltovskoy et al., 1996). Essa dominância 

alternada pode ser melhor visualizada através da Tabela 4. Assim como em escala sazonal, em 

períodos glaciais ocorre um deslocamento para norte da CBM ocasionada pelo fortalecimento 

da CCA de onde se origina a CM (Laprida et al., 2011). Nessa configuração, a CB, causa da 

ocorrência das faunas tropicais e subtropicais, é enfraquecida, o que está representado na queda 

da abundância das espécies vindas das baixas latitudes. De forma contrária, quando a CM e/ou 

a Pluma do Rio da Prata atingem o Sul/Sudeste do Brasil, um aumento expressivo na 

abundância relativa de foraminíferos de águas frias a temperadas é esperado (Boltovskoy et al., 

1996).  
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Tabela 4. Proporção (%) de espécies características das regiões biogeográficas (Kucera, 2007) em cada grupo da 

análise de agrupamentos. 

 

 

  

5.2. TAXAS DE BIOEROSÃO 

 

Diversos táxons têm sido estudados quanto às eventuais perfurações em suas carapaças, 

que são geralmente atribuídas à predação ou parasitismo. A utilização da frequência desses 

traços para estimar a sua intensidade é amplamente difundida, e uma das mais importantes 

ferramentas de análise quantitativa para a bioerosão no registro fóssil (Kowalewski, 2002).  

Vermeij (1987) caracterizou a intensidade em bivalves como “frequentes” quando as 

taxas de predação em espécies com mais de 20 indivíduos são superiores a 10%. Analisando 

espécies de foraminíferos bentônicos atuais da Califórnia, Sliter (1971) encontrou frequências 

de predação de 6 a 8% em suas amostras e, comparando com amostras do Holoceno do Golfo 

do México, deparou-se com frequências de até 16%. Malumian et al. (2007) caracterizou como 

baixa a frequência de 10% encontrada para foraminíferos bentônicos com furos de predação, 

utilizando-se do mesmo critério de Vermeij (1987).  

Se comparada às taxas expostas acima, a frequência total de bioerosão deste estudo, de 

14,45%, pode ser classificada como frequente, e até mesmo alta para algumas amostras 

(21,14%) e espécies com mais de 5% de representatividade (G. glutinata; 37,5%), considerando 

que a bioerosão ocorre com muito mais intensidade nos habitats bentônicos (Allen & McAlister, 

2007).  

A análise da proporção de indivíduos bioerodidos por amostra comparada à quantidade 

de espécimes por amostra para as cinco espécies mais abundantes (Figura 9-11), demonstra que 

a bioerosão não ocorre preferencialmente em altas abundâncias. Isto é válido para os três grupos 

de amostras (Grupo1, Subgrupo 2a e Subgrupo 2b). Ou seja, as variações nas taxas de bioerosão 

observadas não representam artefato do esforço amostral e a bioerosão não ocorreu 

necessariamente nas espécies mais abundantes. Em diversos estudos sobre predação (Carriker 

&Yochelson, 1968; Arnold et al., 1985; Sliter, 1971; Malumian et al., 2007) a abundância das 

Regiões biogeográficas Grupo 1 Subgrupo 2.a Subgrupo 2.b

Tropical 10,46 5,78 2,59

Subtropical 67,17 43,97 35,95

Transicional 21,13 40,59 54,47

Subantartica 1,07 9,41 6,93

Polar 0,18 0,25 0,06



37 

 

populações predadas é crucial para a intensidade de bioerosão. Isso porque se assume que há 

mais probabilidade de ocorrer um encontro entre o indivíduo causador da bioerosão quando a 

densidade da população alvo está alta (Smith et al., 2018). Quando analisadas as espécies 

separadamente, G. ruber foi a única que apresentou correlação significativa, porém negativa. 

Isso sugere que provavelmente as condições que promovem a presença do organismo causador 

de bioerosão não sejam as mesmas que favorecem a presença dessa espécie.  

 

5.3. PALEOPRODUTIVIDADE E PALEOTEMPERATURA 

 

A curva de bioerosão nos foraminíferos planctônicos para o testemunho analisado 

(Figura 12) indica que esse processo não foi constante ao longo dos 41 ka AP, e que sua 

frequência é influenciada por variáveis que oscilam ao longo do tempo. Com a diferenciação 

das frequências de bioerosão entre os grupos e subgrupos, identificados na análise de 

agrupamento, é possível observar como as flutuações paleoceanográficas e paleoclimáticas 

deste período foram também determinantes para a bioerosão.  

Os últimos 40 ka no Atlântico Sudoeste subtropical foram marcados por uma tendência 

de alta produtividade durante o glacial e condições oligotróficas durante o Holoceno (Pereira et 

al., 2018). As estimativas de paleoprodutividade obtidas para o testemunho SAT048A (Figura 

15. A-C) indicam que a produtividade na Bacia de Pelotas começou a diminuir no início do 

Holoceno e continuou até os 8 ka AP, como pode ser observado também nas taxas de bioerosão 

(Figura 15D). De acordo com Gu et al. (2018) e Voigt et al. (2015), a posição da CBM foi 

estável do início do Holoceno aos 8 ka AP, em uma configuração mais ao sul do que a atual. 

Isso demonstra que além das variáveis associadas à paleoprodutividade, uma diminuição na 

bioerosão a partir do Último Máximo Glacial poderia estar refletindo principalmente as 

condições oligotróficas ocasionadas pela diminuição da influência da Pluma do Rio da Prata 

(Portilho-Ramos et al., 2019).  

A bioerosão/predação em ambientes bentônicos e planctônicos tem sido associada à 

produtividade em alguns estudos (e.g. Berger, 1971; Leibold, 1989; Bohannan & Lenski, 2000). 

Isso se observa porque a produtividade, muitas vezes, é o principal fator influenciando o 

tamanho da população de presas, no entanto, essa é uma relação complexa entre variáveis que 

nem sempre corresponde ao modelo previsto (Kompmaker et al., 2019). De acordo com 

Hemleben et al. (1989) parecem não existir consumidores exclusivos de foraminíferos 

planctônicos, dessa forma, quando a produtividade aumenta é provável que a quantidade natural 
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de possíveis consumidores aumente também, afetando a população de foraminíferos 

planctônicos naquela área através do seu consumo (Boltovskoy & Wright, 1976).  

A correlação da bioerosão com a razão G. bulloides/G. ruber, proporção de 

foraminíferos bentônicos e isótopos de carbono (Figura 15) sugere que sua frequência seja 

fortemente influenciada pelas condições tróficas da água do mar. Apesar de demonstrarem 

certas limitações, tais variáveis são amplamente utilizadas e se constituem importantes 

indicadores de paleoprodutividade.  

Os isótopos de carbono em Uvigerina sp. apresentaram uma tendência a valores 

menores na base do testemunho (Figura 15C). Valores menores de δ¹³C indicam que uma maior 

proporção do isótopo leve (¹²C) está relacionada a um maior aporte de alimento para o fundo 

como consequência de uma alta produtividade primária na zona fótica (Sen Gupta, 2003).  

A proporção de foraminíferos bentônicos em relação aos planctônicos é outra forma 

bastante difundida de inferir as condições de paleoprodutividade (e.g. Berger & Diester-Haas, 

1988; Loubere, 1991). Juntamente com a oxigenação das águas de fundo, o aporte de matéria 

orgânica para o fundo oceânico se constitui no principal parâmetro controlador da estruturação 

das faunas de foraminíferos bentônicos (Jorissen et al., 2007). Quando comparada à bioerosão 

(Figura 15B, D) pode-se observar que a principal semelhança das curvas reside na base do 

testemunho, onde as frequências se mostraram altas.  

A correlação mais forte dentre as variáveis analisadas foi a relação entre G. bulloides e 

G. ruber. Esse tem se mostrado um proxy relevante para a paleoprodutividade (Conan et al., 

2002; Toledo et al., 2008) isso porque tais espécies são características de condições eutróficas 

e oligotróficas, respectivamente (Hemleben et al., 1989) e, mesmo que o principal fator 

influenciando a distribuição de G. ruber seja a temperatura, G. bulloides demonstra uma clara 

preferência para ambientes produtivos. Dessa forma, quando apresentam padrões de 

abundância contrárias, valores elevados de sua razão podem ser interpretados como uma 

correlação fortemente negativa, inferindo-se que sejam provenientes de uma produtividade 

elevada (Toledo et al., 2008). A comparação das frequências de bioerosão com essa variável 

revela uma similaridade não apenas entre as tendências, mas também entre os principais picos. 

Ambas as curvas (Figura 15A, D) indicam taxas mais altas por volta dos 40 ka e 20 ka AP. 
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Figura 15. Estimativas de paleoprodutividade comparadas à taxa de bioerosão ao longo do tempo. Barras 

horizontais correspondem aos grupos identificados na análise de agrupamentos (G1 = Grupo 1; S2a = Subgrupo 

2a; S2b = Subgrupo 2b). 

Ao contrário de Nielsen et al. (2003), que atribuiram à temperatura o controle da 

presença de furos específicos em foraminíferos planctônicos e bentônicos de faunas de águas 

frias, a bioerosão das faunas aqui estudadas parece responder principalmente à 

paleoprodutividade. No entanto, a temperatura não pode ser totalmente descartada uma vez que 

a comparação das taxas de bioerosão com as frequências do Plexo menardiiforme, que é 

associado a águas quentes (Vicalvi, 1999) sugere uma correlação negativa (Figura 15).  

Além disso, embora a presença do Plexo sugira águas mais quentes no Holoceno, ela 

também é reflexo de uma mudança na configuração da circulação global que permitiu a 

reentrada do Plexo no Oceano Atlântico como um todo (e.g. Peeters et al., 2004), e não 

necessariamente refletiria uma variação local de temperatura. Por outro lado, a correlação 

negativa entre a abundância de indivíduos bioerodidos e a abundância relativa da espécie de 

águas quentes Globigerinoides ruber também parece indicar que a bioerosão é favorecida em 

condições de águas frias. Entretanto, a diminuição da temperatura na região de estudo costuma 

estar associada a uma maior produtividade pela presença das águas frias, as quais vêm do sul 

através da Corrente das Malvinas ou da Pluma do Rio da Prata, ou que se estabelecem em 

função de processos de ressurgência. Desta forma, a paleotemperatura e a paleoprodutividade 

são difíceis de serem dissociadas. 
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6 CONCLUSÕES 

 

Pelo fato da bioerosão ser comumente mais intensa no bentos, esperava-se que sua 

frequência em espécies planctônicas fosse menos expressiva. Isso demonstra como a pressão 

de predação/parasitismo em foraminíferos planctônicos pode ser crucial para a biomassa das 

populações desse grupo, principalmente quando observadas as frequências das espécies 

separadamente. 

Como as frequências de bioerosão não são constantes e parecem não atender a uma 

distribuição randômica, é natural que estejam relacionadas a processos que também oscilam. 

Além das flutuações do clima no Quaternário, a área de estudo é afetada por uma das maiores 

oscilações de temperatura, salinidade e produtividade do Atlântico Sul.  

As frequências de bioerosão pareceram corresponder, de modo geral, a todos os proxies 

de paleoprodutividade testados. Em dois deles, a proporção de bentônicos e o δ¹³C em 

Uvigerina sp., essa correspondência pôde ser observada apenas na tendência das curvas, mas 

suas oscilações parecem estar dessincronizadas. Já, a curva de G. bulloides/G. ruber apresenta 

uma correlação mais forte com a bioerosão, oscilando de maneira semelhante. 

Os dados de paleoprodutividade podem ter ruídos que estejam influenciando a bioerosão 

primariamente e mascarando a influência de outras variáveis que oscilam juntamente com ela. 

Como a temperatura é um dos fatores que mais influencia a distribuição e abundâncias de 

diversos táxons, e oscila significativamente na área de estudo ao longo do tempo, essa variável 

poderia ser determinante para a bioerosão quando são relevadas não apenas as abundância dos 

potenciais bioerodidores, mas as diferentes espécies/grupos aos quais pertencem. Em um 

período com águas mais quentes no Atlântico Sudoeste, outras comunidades poderiam estar 

ocupando a área de estudo no Holoceno que não tenham os foraminíferos como possíveis fontes 

de alimentação, situação que se inverteria em condições glaciais.  

Compreender os processos que regem a bioerosão em foraminíferos planctônicos pode 

ser muito importante para auxiliar na inferência de paleoambientes quando outros dados são 

escassos. Contudo, tal informação não deve ser utilizada de forma isolada visto que, realizar 

reconstruções paleoambientais com base em apenas um indicador complexo, que depende de 

diversas variáveis é, no mínimo, arriscado. 
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6.1. TRABALHOS FUTUROS 

 

Dada a quantidade de informações necessária para começar a elucidar os elementos 

envolvidos no consumo de foraminíferos planctônicos por furos de bioerosão, sugerem-se 

alguns trabalhos de maior urgência: 

(i) levantamentos atuais, tanto em rede de plâncton como de sedimento, devem ser 

realizados em escala sazonal e, se possível, latitudinal para compreender o processo 

de bioerosão nas populações recentes;  

(ii) as características dos traços e seus causadores são importantes para relacionar as 

taxas de bioerosão com a ecologia de outros táxons e suas implicações ambientais;  

(iii) a bioerosão deve ser comparada com registros em diferentes testemunhos e locais, a 

fim de inferir com maior propriedade a influência das variáveis ambientais na sua  

frequência. 
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7 MANUSCRITO SUBMETIDO 
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Abstract 

Planktonic foraminifera are widely used in paleoceanographic reconstructions, although studies 

of their trophic interactions are still rare, especially those focusing on predation. Drilling holes 

are the most frequent traces of bioerosion in foraminifera tests, but environmental factors that 

control bioerosion are not understood yet. To determine if paleoceanographic variables were 

associated to bioerosion rates in late Quaternary planktonic foraminifera of the Western South 

Atlantic Ocean geochemical and faunal analyses were made. Age model was based on 10 AMS 
14C datings and the δ¹8O record. To reconstruct the paleoproductivity δ¹³C, benthic/planktonic 

foraminifera and Globigerina bulloides/Globigerinoides ruber ratios were used. Shells with 

traces of bioerosion were counted, being found in 21 of the 25 species identified, ranging from 

8.84% to 16.7%. Bioerosion was different in the two groups identified by cluster analysis, with 

a higher intensity during glacial times, showing a strong correlation with paleoceanographic 

fluctuations. Paleoproductivity estimates and bioerosion rates show a significant correlation, 

suggesting that bioerosion is more frequent in an eutrophic environment and inhibited in 

oligotrophic conditions. However, even with a strong correlation between bioerosion and 

productivity, there is also a negative correlation with sea surface temperature in the study area. 

Since conditions that promote higher productivity are accompanied by a decrease in surface 

temperature, the precise distinction between the influence of both variables is hampered. Such 

a precise distinction between the influence of both variables is unlikely. Further research on 

bioerosion will allow us to assess the potential of bioerosion rates as a tool in paleoceanographic 

studies. 

Key words: drilled, paleoecology, microboring, paleoceanography, stable isotopes, 

paleotemperature. 

 

Key Points: 

• For the first time, drill holes in late Quaternary planktonic foraminifera from the 

western south Atlantic were analyzed with paleoceanographic porpoises.  

• Paleoproductivity of the western south Atlantic was reconstructed using faunal and 

geochemical indexes for the last 40 ka. 

• Paleoproductivity estimates and bioerosion rates of planktonic foraminifera tests 

showed a strong relation during late Quaternary. 
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1. Introduction 

 

 The patterns of distribution and abundance of planktonic foraminifera have often been 

associated with the resources necessary for their survival, reproduction and fundamental niche, 

however, part of their realized niche, predation and parasitism, remain largely unexplored. To 

refer to the interactions that result in the ingestion of foraminifera, Hickman & Lipps (1983) 

introduced the term “foraminiferivory”. 

 This phenomenon occurs mainly in an accidental and non-selective way and, due to the 

difficulty of observations both in situ and in a controlled environment, its evidence is almost 

always indirect, generally consisting of analyses of gut contents of invertebrates and vertebrates 

(Culver & Lipps, 2003). Another difficulty in recognizing foraminiferivory is the damage 

caused to the tests in this process. Such damage can be caused by the differential dissolution 

within the acidic stomach contents of consumers (Herbert, 1991) and also by shell 

fragmentation by crushing (Berger, 1971; Gudmundsson et al., 2000) making them, sometimes, 

unrecognizable. There are also records of shells that can pass through the digestive tract of these 

organisms without suffering damage, and even individuals that remain alive after this process 

(Goldbeck et al., 2005). 

 In an extensive review of several records of parasitism and predation in planktonic and 

benthic foraminifers over 100 years, Boltovskoy & Wright (1976) questioned the difficulty in 

knowing whether foraminifers are selectively chosen or accidentally ingested when their 

remains are found in the stomach contents of other organisms. In view of this, Lipps (1983) 

categorized the records of studies reporting the consumption of foraminifera among accidental 

or selective, and noted that the activities of these accidental consumers can drastically reduce 

the biomass of foraminifera, although they constitute a small part of their food items. On the 

other hand, Culver & Lipps (2003) presented studies with species of scaphopods specialized in 

the consumption of foraminifera, which can sometimes become their exclusive source of food. 

 Foraminiferivory can still leave traces more suggestive of an intentional interaction on 

the part of consumers than the stomach content: the boring holes. These drillings are 

bioerosional structures caused mainly by predators and parasites to penetrate the interior of the 

chambers and access the protoplasm (Boltovskoy & Wright, 1976). However, even in these 

cases, the protoplasm may not be the main target of bioeroders, who can simply seek refuge 
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inside the chambers or a substrate to fix themselves on, characterized as an interaction different 

from predation and parasitism (Culver & Lipps, 2003). 

 The records of these traces are extremely rare for planktonic foraminifera (Sliter, 1971; 

Nielsen, 1999; Nielsen & Nielsen, 2001; Nielsen et al., 2003) and this scarcity is even more 

evident when compared to the quantity of studies that report such marks of bioerosion in the 

tests of benthic foraminifera (e.g. Reyment, 1966; Collen, 1973; Douglas, 1973; Sliter, 1975; 

Hickman & Lipps, 1983; Arnold et al., 1985; Nielsen, 2002; Malumian et al., 2007; Sengupta 

& Nielsen, 2009). 

 From the bioerosion records, characterized by boring holes in planktonic foraminifera, 

only Nielsen et al., (2003) make an association between these traits and environmental 

variables, in this case for the late Pleistocene and Holocene. In general, this attempt to unveil 

patterns related to foraminiferivory has been carried out in a few studies with both fossil and 

recent foraminifera (Sliter, 1971, 1975; Malumian et al., 2007). According to McIlroy (2004), 

ichnofossils are important sources of information on animal behavior in response to their 

environment and are commonly specific to particular environmental conditions. In this way, 

paleoenvironmental reconstructions based on these features are possible, but extremely difficult 

when the ecological interactions of the group are still not understood. 

 Thus, here we present a study case of bioerosion on late Quaternary planktonic 

foraminifera of the Pelotas Basin and its correlation with paleoproductivity and 

paleotemperature proxies for the last 41 ka at the Southwest Atlantic Ocean.  

 

2. Regional Setting 

 

 The Pelotas Basin is a Mesozoic basin, result of the South Atlantic Ocean formation 

(Miranda, 1970) and comprises the southernmost portion of the Brazilian Continental Margin, 

between the parallels 28º40’S and 34ºS (Figure 1). 
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Figure 1. Study area at the western South Atlantic. Locations of: the Pelotas Basin (dashed 

lines); core SAT048A (white circle); the Patos-Mirim Lagoon System (PMLS); the Río de La 

Plata Estuary (RPE); the Cape Santa Marta (CSM). Mean annual Sea Surface Temperature 

(SST, ºC) (Locarnini et al., 2013) and main modern surface currents (modified from Peterson 

& Stramma, 1991). Brazil Current (BC); Malvinas Current (MC); Brazil Current Front (BCF); 

Subantarctic Front (SAF); Subtropical Front (STF); South Atlantic Current (SAC); Antarctic 

Circumpolar Current (ACC). 

 

 This basin is influenced in the offshore portion by the Brazil Current (BC), a surface 

current that transports the warm (T>20 ° C) and saline (S>36 psu) Tropical Water (TW; Silveira 

et al., 2000). The BC flows along the South American Margin until it meets the Malvinas 

Current (MC), a surface marine current that detaches as a northward flowing branch of the 

Antarctic Circumpolar Current (ACC), carrying cold (T <15 ° C) and less saline (S<34.2 psu) 

water (Peterson & Stramma, 1991). The meeting of BC and MC creates the Brazil-Malvinas 

Confluence (BMC) at approximately 39° S (Piola & Matano, 2001). 

 The BMC forms a large meander that separates to the south of the continental margin 

(Piola & Matano, 2019) and varies seasonally and interannually, reaching its northernmost 

position in the austral autumn and winter and its southernmost in spring and summer, thus 
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influencing the distribution of nutrients along the continental shelf off the coasts of Argentina, 

Uruguay and southern/southeastern Brazil (González-Silvera et al., 2006). 

 On the Eastern South American Coast there are two sources of freshwater and nutrients 

to the continental shelf, benefiting the plankton biomass growth. These sources are: (i) the Río 

de la Plata plume draining the second largest hydrographic basin in South America, and (ii) the 

largest lagoon complex in South America, the Patos-Mirim Lagoon System (Oliveira et al., 

2015) with a ten times lesser water discharge than the Plata River (Marques et al., 2009). In the 

austral winter, the Río de la Plata plume flows northwards reaching the Cape Santa Marta (Piola 

et al., 2005; Pimenta et al., 2005) or even lower latitudes, having been recorded as far north as 

23°S under favorable wind conditions (Campos et al.,1999),  

 

3. Material and Methods 

 

 The piston core was collected by FUGRO for the Brazilian National Petroleum Agency 

(ANP) and transferred to the Laboratório de Oceanografia Geológica at the Universidade 

Federal do Rio Grande (FURG). The core was drilled on the continental slope of the Pelotas 

Basin (29°11'52,110"S 47°15'10,219"W; 1542 m.b.s.l.; Figure 1), with a recovery of 315 cm. 

The core is composed mainly by hemipelagic mud rich in carbonates interlaced with thin layers 

rich in organic matter. Fifty samples of the core SAT048A were analyzed for foraminifera fauna 

and bioerosion. The slides containing the foraminifera are deposited at the Laboratório de 

Microfósseis Calcários of the Departamento de Paleontologia e Estratigrafia from the Instituto 

de Geociências, of the Universidade Federal do Rio Grande do Sul (LMC, IGeo, UFRGS).  

 

3.1 Sample preparation and faunal analyses 

 

Samples of approximately 10 cm3 of sediment were wet sieved through a 63 µm mesh dried 

at 60 ° C and sieved again to obtain the fraction greater than 150 µm. Sampling was performed 

with spacing ranging from 2.5 to 12 cm. 

The planktonic foraminifera census counts were performed on samples containing at least 

300 planktonic specimens, and counting benthic foraminifera abundances as well. 
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Subsequently, planktonic foraminifera were identified at a specific level and arranged in multi-

cell slides. The taxonomic criteria for identification followed Bé (1967), Bé et al., (1977), Bolli 

& Saunders (1985), Hemleben et al. (1989) and Schiebel & Hemleben (2017). 

 

3.2 Stable isotopes and age model 

 

The age model is based on 10 AMS 14C datings, using monospecific samples of 

planktonic foraminifera (approximately 1000 shells of Globigerinoides ruber) and of the 

oxygen isotopes record (δ18O) in the benthic foraminifera (Uvigerina sp.). 

The radiocarbon datings were performed at the Radiocarbon Laboratory of the Physics 

Institute of Universidade Federal Fluminense (LAC-UFF). The 14C ages were calibrated using 

the Calib 7.1 software (Stuiver & Reimer, 1993) and the Marine 13 calibration curve (Reimer 

et al., 2013), considering a ΔR of 54.0 +/- 42.0 applied to the base correction data for Reservoir 

Effect (Marine Reservoir Correction Database) with ages from Nadal de Masi (1999), Angulo 

et al. (2005) and Alves et al. (2015). 

Isotopic compositions of both oxygen and carbon (δ13C) of benthic foraminifera 

(Uvigerina sp.) were performed with approximately seven individuals larger than 250 µm from 

each sample. The analyses were performed with a Thermo Scientific MAT-253 mass 

spectrometer, coupled to a Kiel IV carbonate device, by the Laboratory of Stable Isotopes of 

the University of California, Santa Cruz (SIL - UCSC). All results are expressed relative to the 

Vienna Pee-Dee Belemnite (VPDB) standard. 

 

3.3 Paleoproductivity and paleotemperature estimates 

 

Indicators used for paleoproductivity estimates were: (i) the ratio between Globigerina 

bulloides and Globigerinoides ruber (Conan et al., 2002; Toledo et al., 2008); (ii) the ratio 

between benthic and planktonic foraminifera (e.g. Berger & Diester-Haas, 1988; Loubere, 

1991) and (iii) the benthic δ13C isotopic curve (Sen Gupta, 2003). Relative abundances of 

Menardiiform plexus were used as indicators of warm waters as suggested by Vicalvi (1999). 
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Correlation tests between paleoproductivity estimates and bioerosion were performed with 

the Software R (R Core Team, 2014) using Pearson and Spearman's Correlation Coefficients, 

with a significance of α = 0.05. The normality of the data was tested using the Shapiro-Wilk 

test.  

It should be noted that such indicators are indirect and not exclusively dependent on 

productivity or temperature and may thus reflect other environmental and ecological variables. 

 

3.4 Cluster analysis 

 

In order to identify similarities between the core samples, a cluster analysis (Mode Q) was 

performed. The similarity coefficient Bray-Curtis and UPGMA strategy (Unweighted Pair 

Group Method using Arithmetic Averages) with a data matrix of relative abundances of species 

with an abundance greater than 2% were used. The matrix variables were standardized with √𝑥 

+ 0.5 to avoid deviations from adjustment to the normal curve, and reduce the heterogeneity of 

the variances. The cut-off level adopted was 0.12%. 

A Multivariate Analysis of Variance with permutation (PERMANOVA; Anderson, 2001) 

was performed to test the differences between the groups identified based on a Bray-Curtis 

similarity matrix. The level of significance was set at α = 0.01. To group the samples in a two-

dimensional space, an NMDS (Non-metric Multidimensional Scaling) was performed. The 

analyses were generated using Software R (R Core Team, 2014). Before performing the NMDS, 

the original matrix of biological data was doubly transformed, initially dividing all values by 

the maximum abundance of the columns, and later by the sample with the greatest abundance 

of foraminifera. These transformations were performed using the “decostand” function of the 

“vegan” package (Oksanen et al., 2019). NMDS was performed with the “metaMDS” function, 

configured for two dimensions (k = 2). 

 

3.5 Bioerosion 

 

Planktonic foraminifera containing traces of bioerosion were selected and separated from 

fauna samples for counting. Shells were checked for the presence of boring holes, characterized 
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by complete opening of the wall (Figure 2a), and pits, generated by incomplete perforations 

that did not fully penetrate the wall (Figure 2b). The terminology used follows Nielsen & 

Nielsen (2001). 

 

 

Figure 2. Schematic representation, in cross section, of holes (a) and pits (b) identified as traces 

of bioerosion, and representation of circular (c) and oval (d) holes with smooth edges 

characteristic of bioerosion, and holes with angular edges caused by dissolution (e). 

 

All analyses were performed with a Zeiss stereomicroscope, model Stemi 508, and fixed 

magnification of 100x, to prevent the alteration between the samples by using different lenses, 

magnifications and illumination. Images were also obtained with a Scanning Electron 

Microscope (SEM) at the Microscopy and Microanalysis Center (CMM) at UFRGS, for a more 

detailed documentation of the bioerosion traces. 

In addition to the aforementioned criteria, the selection of holes and pits with smooth 

and regular margins, circular to semicircular and oval to semioval, was used to distinguish 

traces of biotic origin from those caused by dissolution (Kowalewski 1993, 2002; Brom 2014; 

Klompmaker et al., 2019 and references therein) (Figure 2c-e). The trace characteristics were 

used solely as a record of interaction between two organisms, without discussion of the nature 

of the interaction, being outside the scope of the present work, but should be addressed in future 

studies. Therefore, for the purpose of comparison with other studies, it is assumed that the cause 

of bioerosion may be related to both predation and parasitism. 
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The frequency of bioeroded planktonic foraminifera associations, which allows 

determining the potential rates of these interactions over time, was modified from the equation 

suggested by Kowalewski (2002): E1: AF = ∑BA / ∑TA * 100, where BA is the number of 

planktonic foraminifera specimens in each sample with at least a trace of bioerosion, and TA is 

the total number of planktonic foraminifera per sample. 

To define the correlation between the relative abundance of species in the samples and 

the proportion of bioerosion for each species, both in the groups formed by the cluster analysis 

and for species, the Pearson Correlation Coefficient (r) and the Correlation Coefficient of 

Spearman (ρ) were applied. The Shapiro-Wilk test was used to test the normality of the data, 

with the level of significance admitted for the α = 0.05 correlations. 

The Mann-Whitney U test was used to assess the association between pairs of groups 

defined in the cluster analysis and bioerosion rates, and the Kruskal Wallis (KW) test for groups 

and subgroups. The significance value adopted was α = 0.05. The analyses were generated using 

Software R (R Core Team, 2014). 

 

3.6 Analysis of time series 

 

To determine whether the estimates related to paleoproductivity and bioerosion showed 

a trend, positive or negative, over time, and if such variations are statistically significant, the 

Mann-Kendall Test (S) was applied with a significance level of α = 0.05. 

 

4. Results 

 

Of 20,216 individuals analyzed, 25 species belonging to 14 genera were identified. Overall, 

the most abundant species was Globigerinoides ruber (34.44%), and another four species 

showed abundances greater than 10%, namely Globigerinita glutinata, Globigerina bulloides, 

Neogloboquadrina incompta and Globoconella inflata. Three species obtained maximum 

relative abundances below 1%: Turborotalita humilis, Candeina nitida and Dentigloborotalia 

anfracta (supplementary material, Table 1). 
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In 47 of the 50 samples analyzed, G. ruber dominated the planktonic foraminifera associations 

and reached up to 56.03% at 5.8 ka BP, obtaining smaller relative abundances at the base of 

core, with a minimum of 22.41% at 39, 9 ka BP. Only G. bulloides presented relative 

abundances greater than G. ruber (in samples with estimated ages of 23.1, 37.6 and 39.9 ka BP) 

and, although it practically shares with G. glutinata the second largest relative abundance 

downcore, over time the abundance of G. bulloides displayed more expressive oscillations. This 

is evidenced by the difference of 32% between the minimum and maximum relative abundances 

of G. bulloides compared to 16.02% for the same parameter in G. glutinata.  

 

4.1 Cluster Analysis 

 

Two distinct groups were identified in the planktonic foraminifera associations along the 

core using cluster analysis (supplementary material, Figure 1b). The first group includes 

samples from the upper portion, corresponding to the Holocene (<11 ka BP). The second and 

largest group corresponds to the samples of the middle and lower portions of the core. This 

group can further be subdivided into two, with one of the subgroups comprising most of the 

samples from the core's glacial interval, and the other, small, including only samples from the 

base (supplementary material, Figure 1a). PERMANOVA, represented by NMDS in Figure 3, 

demonstrated that the groups identified in the cluster analysis are significantly different (F = 

22.093; p <0.001), as well as the subgroups identified within group 2 (F = 14.933; p <0.001). 
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Figure 3. NMDS illustrating distinct groups, identified with cluster analysis according to the 

fauna composition of planktonic foraminifera. 

 

4.2 Bioerosion  

 

Traces of bioerosion were found in 21 of the 25 identified species. Only Globigerinoides 

conglobatus, Turborotalita humilis, Dentigloborotalia anfracta and Candeina nitida did not 

present bioerosion traits, however, these species together represent less than 0.4% of the total 

analyzed specimens. The total frequency of bioerosion was 14.45% (2,921/20,216) and 

throughout the core the frequencies of bored individuals between samples varied from 8.84% 

to 16.7%, with an average of 10.6%. 

Of the five species whose total relative abundances were greater than 5% (Figure 4), G. 

glutinata (687/3,081) recorded the highest proportion of bioerosion among all species, and G. 

ruber (770/6,963) the lowest. The values of relative bioerosion rates, for the five most abundant 

species, are listed in Table 1.  
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Figure 4. Traces of bioerosion in species with the highest frequencies of bored individuals, 

when abundances greater than 5% are considered. (a,b) G. glutinata; (c,d) G. bulloides; (e,f) G. 

inflata; (g,h) N. incompta; (i,j) G. ruber. Scales: (a), (d) and (i) = 50 µm; (e) and (h) = 100 µm; 

(b), (c), (f), (g) and (j) = 10 µm. 
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Table 1. Bioerosion indicators for species with total relative abundance greater than 5%. From 

left to right, the columns represent the total relative bioerosion of each species (for the entire 

set of samples analyzed) and maximum, average and minimum values (between samples). The 

sample n is indicated in parentheses next to each data. 

Species 
Relative bioerosion per species (%) 

Total Maximum Average Minimum 

Globigerinita glutinata 22.30 (687/3081) 37.5 (18/48) 22.7 12.2 (5/41) 

Neogloboquadrina incompta  16.62 (263/1582) 37.5 (6/16) 16.5 0 (0/3) 

Globigerina bulloides 16.29 (491/3014) 29.41 (5/17) 15.86 0 (0/34) 

Globoconella inflata 13.58 (202/1488) 100 (5/5) 14.8 0 (0/5) 

Globigerinoides ruber 11.06 (770/6963) 20 (18/90) 11.5 4.17 (8/192) 

 

The proportion of bored specimens per species did not increase or decrease significantly 

when compared to an increase in abundance of G. bulloides (r = 0.22; p = 0.11), G. glutinata 

(ρ = -0.07; p = 0.59), N. incompta (r = 0.09; p = 0.5) and G. inflata (ρ = 0.0008; p = 0.99) for 

all samples. G. ruber showed a significantly weak negative correlation (ρ = -0.31; p = 0.026), 

indicating that bioerosion decreases reasonably in this species when its abundance is high and 

vice versa. Using species with abundances greater than 5% in the entire core, none group 

showed significant correlation between species abundance and the proportion of bored 

individuals: Group 1 (ρ = -0.4; p = 0.51) (Figure 5a); Subgroup 2b (r = -0.37; p = 0.53) (Figure 

5b) and Subgroup 2a (r = -0.41; p = 0.49) (Figure 5c). 

 

 

Figure 5. Relative abundances of species samples for (a) Group 1, (b) Subgroup 2a and (c) 

Subgroup 2b versus the proportion of bioerosion in each species. 
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Bioerosion rates over time (Figure 6b) reveal a significant upward trend towards the base 

of the core (S = 303, p = 0.011) starting at around 11 ka BP, with peaks at 20 and 40 ka BP. 

 

 

Figure 6. Proxies of paleoproductivity and paleotemperature plotted together with bioerosion. 

(a) Relative abundances of the Menardiiform plexus. (b) Bioerosion frequencies. (c) Benthic 

(Uvigerina sp) δ13C isotopic curve. (d) Benthic foraminifera ratio. (e) G. bulloides/G. ruber 

ratio. The bars corresponding to groups of cluster analysis (G1, S2a and S2b) and Last Glacial 

Maximum (LGM). 

 

 The comparison of bioerosion rates between the groups distinguished in the cluster analysis 

revealed that the correlation between group 1 and group 2 was significant (W = 2; p <0.05), as 

well as the correlation between group 1 and the subgroups 2a and 2b (H = 16.403; p = 0.00027) 

(Figure 7). 
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Figure 7. Box plots of the bioerosion frequencies between groups 1 and 2 (a) and group 1 in 

relation to subgroups 2a and 2b (b). 

 

4.3 Paleoproductivity and paleotemperature estimates 

 

The relative abundances of the Menardiiform plexus reveal an abrupt rise starting around 

10 ka BP (S = -365; p<0.05) (Figure 6a). The G. bulloides/G. ruber ratio (Figure 6e) shows a 

clear upward trend towards the base of the core (S = 749, p<0.05). Such trend is also registered 

for the proportion of benthic foraminifers in relation to planktonic ones (S = 573, p<0.05) 

(Figure 6d). 

The carbon isotope curve (δ¹³C) of Uvigerina sp. reveals a progressive increase in values 

towards the recent (S = -389, p <0.05) with an expressive rise close to the beginning of the 

Holocene (Figure 6c). 

When compared to bioerosion rates, throughout the core, all estimates related to 

paleoproductivity were significant. The G. bulloides/G. ruber ratio showed a strong positive 

correlation (ρ = 0.49; p = 0.0003), while the proportion of benthic foraminifers in relation to 
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planktonics was positively correlated but moderately (ρ = 0.39; p = 0.005) and the δ¹³C values 

strongly correlated, but in a negative way (r = -0.4; 0.004). 

 

5. Discussion 

 

Although it is not uncommon to find specimens of planktonic foraminifera with traces 

of bioerosion, this phenomenon has been little explored in the scientific literature, especially 

for this group. In fact, no work has been found using a quantitative approach to estimate 

bioerosion in planktonic foraminifera. Some studies citing bioerosion in planktonic 

foraminifera (Nielsen, 1999; Nielsen & Nielsen, 2001; Nielsen et al., 2003) present only the 

number of samples and individuals analyzed, but not the number of bioeroded specimens. In 

this way, comparisons of this with other studies in the same group become virtually impossible. 

However, there are several studies that quantitatively analyze bioerosion in benthic 

foraminifera (e.g. Sliter, 1971; Arnold et al., 1985; Shroba, 1993). Although the processes that 

govern their distribution and abundance are different in relation to planktonic species (Sen 

Gupta, 2003), the comparison of bioerosion rates between planktonic and benthic groups can 

be performed, but only to compare the intensity of bioerosion in both communities. 

It is worth mentioning that the possibility of these traces being performed on the 

sediment has already been considered. However, records of planktonic individuals containing 

holes covered with a new layer of calcite, with the same texture as the original wall (Nielsen, 

et al., 2003), suggest that after the interaction, a carapace healing process (Bé & Spero, 1981) 

happen. This points to an interaction that actually took place on the plankton. 

On the other hand, almost the entire community settling from the upper water column 

is made up of empty tests from individuals that have undergone reproduction or died before this 

stage, with a part consisting of organisms still with protoplasm (Schiebel & Hemleben, 2017). 

The hypothesis that the presence of protoplasm must mean that individuals who have lost 

buoyancy are still alive after reaching the bottom, comes from the premise that decomposition 

is fast enough in the water column (Parker, 1954; Phleger, 1960). 

However, Boltovskoy & Lena (1970), performing a series of experiments, found that 

the decomposition can last from weeks to months. This could allow the presence of partially 
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intact organisms in places with low depth and high sedimentation rates, preventing this 

decomposition from occurring entirely in the water column. It seems unlikely that even if they 

were still alive, planktonic foraminifera that reach the bottom would maintain their metabolism 

long enough to heal the hole. Nevertheless, the hypothesis that part of the tests suffered 

bioerosion by detritivorous organisms after settling on the sediment with the protoplasm still 

present, cannot be ruled out. 

Anyway, the focus of the present study is not on the process itself, but on the potential 

for paleoceanographic studies. Thus, in the next sections the fauna variations, the observed 

bioerosion rates and the relationship between bioerosion and paleoproductivity over time are 

discussed respectively. 

 

5.1 Faunal Composition 

 

The identification of the samples that comprise the Holocene (<11.7 ka BP) as a different 

group from the rest of the core, evidenced by the cluster analysis, reveals how the distribution 

of local fauna reflects the environmental variables associated with the characteristic fluctuations 

of the late Quaternary.  

The core species composition, which varies over time with a characteristic alternating 

dominance between hot and cold-water faunas, suggests the influence of BC and MC in the 

study area (Boltovskoy et al., 1996). This alternating dominance can be better visualized in 

Table 2. Just as on a seasonal scale, in glacial periods there is a shift to the north of the Brazil-

Malvinas Confluence (BMC) caused by the strengthening of the ACC from which the MC 

originates (Laprida et al., 2011). In this configuration, the BC, which brings the tropical and 

subtropical faunas, is weakened, thus the relative abundance of species coming from low 

latitudes decreases. Conversely, when the MC and/or Río de la Plata plume reach the 

South/Southeast of Brazil, a significant increase in the relative abundance of cold to temperate 

foraminifera is expected (Boltovskoy et al., 1996), as indicated in samples from Group 2.  



60 

 

Table 2. Proportion of species (%) characteristic from each biogeographic province (Kucera, 2007) for each group 

defined in the cluster analysis. 

 

 

5.2 Bioerosion rates 

 

Several taxa have been studied as to the possible perforations in their shells, which are 

generally attributed to predation or parasitism. The use of the frequency of these traits to 

estimate their intensity is widespread, and one of the most important tools for quantitative 

analysis for bioerosion in the fossil record (Kowalewski, 2002). 

Vermeij (1987) characterized the intensity in bivalves as "frequent" when the predation 

rates in species with more than 20 individuals are greater than 10%. Analyzing current benthic 

foraminifera species from California, Sliter (1971) found predation frequencies of 6 to 8% in 

his samples, and comparing with samples from the Gulf of Mexico, he found frequencies of up 

to 16%. Malumian et al. (2007) characterized the frequency of 10% found for benthic 

foraminifera with predation holes as low, using the same criteria as Vermeij (1987). 

If compared to the rates exposed above, the total frequency of bioerosion in this study 

(14.45%) can be classified as frequent, and even high for some samples (21.14%) or for some 

of the most abundant species (G. glutinata; 37.5%), considering that bioerosion occurs much 

more intensely in benthic habitats (Allen & McAlister, 2007). 

The analysis of the proportion of bioeroded individuals compared to the number of 

specimens per sample for the five most abundant species, demonstrates that bioerosion does not 

occur preferably in high abundances. This is valid for the three sample groups (Figure 5). That 

is, the variations in the observed bioerosion rates do not represent an artifact of the sampling 

effort and bioerosion did not necessarily occur in the most abundant species. 

In several studies on predation (Carriker & Yochelson, 1968; Sliter, 1971; Arnold et al., 

1985; Malumian et al., 2007) the abundance of predated populations is crucial for the intensity 

Biogeographic regions Group 1 Subgroup 2a Subgroup 2b

Tropical 10.46 5.78 2.59

Subtropical 67.17 43.97 35.95

Transitional 21.13 40.59 54.47

Subantartic 1.07 9.41 6.93

Polar 0.18 0.25 0.06
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of bioerosion. This is because it is assumed that the encounter between the foraminifer and the 

bioeroding individual is more likely to take place when the density of the target population is 

high (Smith et al., 2018). When the species were analyzed separately, G. ruber was the only 

one that showed a significant correlation, but a negative one. This suggests that the conditions 

that promote the presence of the bioeroding organism are probably not the same as those that 

favor the presence of this species. 

 

5.3 Paleoproductivity and paleotemperature 

 

The bioerosion curve in planktonic foraminifera for the analyzed core (Figure 6b) indicates 

that this process was not constant over the last 41 ka, and that its frequency is influenced by 

variables that fluctuate over time. With the separation of the frequencies of bioerosion between 

the groups and subgroups, identified in the cluster analysis, it is possible to observe how the 

paleoceanographic and paleoclimatic fluctuations of this period were also decisive for 

bioerosion. 

The last 40 ka in the subtropical Southwest Atlantic were marked by a trend of high 

productivity during the glacial and oligotrophic conditions during the Holocene (Pereira et al., 

2018). The paleoproductivity estimates obtained for the SAT048A core (Figure 6c-e) indicate 

that productivity in the Pelotas Basin started to decline at the beginning of the Holocene and 

continued until 8 ka, as can also be seen in the bioerosion rates (Figure 6b). According to Gu et 

al. (2018) and Voigt et al. (2015), BMC's position was stable from the beginning of the 

Holocene to 8 ka BP, in a configuration further south than the current one. This demonstrates 

that in addition to the variables associated with paleoproductivity, a decrease in bioerosion from 

the Last Glacial Maximum, could be mainly reflecting the oligotrophic conditions caused by 

the decrease in the influence of the Río de la Plata plume (Portilho-Ramos et al., 2019). 

Bioerosion/predation in benthic and planktonic environments has been associated with 

productivity in some studies (e.g. Berger, 1971; Leibold, 1989; Bohannan & Lenski, 2000). 

This is observed because productivity is often the main factor influencing the size of the prey 

population, however, this is a complex relationship between variables that does not always 

correspond to the predicted model (Kompmaker et al., 2019). According to Hemleben et al. 

(1989) there seem to be no exclusive consumers of planktonic foraminifera, so when 
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productivity increases, it is likely that the natural number of possible predators will also 

increase, affecting the population of planktonic foraminifera in that area by its consumption 

(Boltovskoy & Wright, 1976). 

The correlation of bioerosion with the G. bulloides/G ruber ratio, proportion of benthic 

foraminifera and carbon isotopes (Figure 6e) suggests that their frequency is strongly influenced 

by the trophic conditions of seawater. Despite showing some limitations, these variables are 

widely used and are important indicators of paleoproductivity. 

The carbon isotopes of Uvigerina sp. showed a tendency to lower values at the base of the 

core (Figure 6c). Smaller values of benthic δ¹³C indicate that a greater proportion of the light 

isotope (¹²C) is related to a greater supply of food to the bottom as a consequence of a high 

primary productivity in the photic zone (Sen Gupta, 2003). 

The proportion of benthic foraminifers in relation to planktonic ones is another widespread 

way of inferring paleoproductivity conditions (e.g. Berger & Diester-Haas, 1988; Loubere, 

1991). Along with the oxygenation of bottom waters, the supply of organic matter to the ocean 

floor is the main controlling parameter in the structuring of the fauna of benthic foraminifera 

(Jorissen et al., 2007). When compared to bioerosion (Figure 6b, d), it can be seen that the main 

similarity of the curves resides at the base of the core, where the frequencies were high. 

The strongest correlation among the variables analyzed was the G. bulloides/G. ruber ratio. 

This has been shown to be a relevant proxy for paleoproductivity (Conan et al., 2002; Toledo 

et al., 2008) because these species are characteristic of eutrophic and oligotrophic conditions, 

respectively (Hemleben et al., 1989) and, even if the main factor influencing the distribution of 

G. ruber is the temperature, G. bulloides demonstrates a clear preference for productive 

environments. 

Thus, when they present contrary abundance patterns, high values of their ratio can be 

interpreted as a strongly negative correlation, inferring that they come from high productivity 

(Toledo et al., 2008). The comparison of the frequencies of bioerosion with this variable reveals 

a similarity not only between trends, but also between the main peaks.  

Unlike Nielsen et al. (2003), who attributed to the temperature the control of the presence 

of specific boring holes in planktonic and benthic foraminifera of cold-water fauna, the 

bioerosion of the fauna studied here seems to respond mainly to paleoproductivity. However, 

the temperature cannot be totally ruled out since the comparison of the bioerosion rates with 
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the frequencies of the Menardiiform plexus, which is associated with warm water (Vicalvi, 

1999) suggests a negative correlation (Figure 6a). 

Furthermore, although the presence of the Plexus suggests warmer waters in the Holocene, 

it is also a reflection of a change in the configuration of global circulation that allowed the 

Plexus to re-enter the Atlantic Ocean as a whole (e.g. Peeters et al., 2004) and would not 

necessarily reflect a local temperature variation. On the other hand, the negative correlation 

between the abundance of bored individuals and the relative abundance of the warm water 

species Globigerinoides ruber also seems to indicate that bioerosion is favored in cold water 

conditions. However, the decrease in temperature in the study region is usually associated with 

greater productivity, either due to the presence of cold waters coming from the south through 

the Malvinas Current, to the Río de la Plata plume or even due to upwelling processes. Thus, 

the influence of paleotemperature and paleoproductivity are difficult to disentangle. 

 

6. Conclusions 

 

Because bioerosion is commonly more intense in the water-sediment interface, it was 

expected that its frequency in planktonic species would be less expressive. This demonstrates 

how the predation/parasitism pressure in planktonic foraminifera can be crucial for the standing 

crop of its populations, especially when observing the frequencies of the species separately. 

As the frequencies of bioerosion are not constant and do not seem to attend to a random 

distribution, it is natural to be related to processes that also oscillate. In addition to climate 

fluctuations in the Quaternary, the study area is affected by one of the largest fluctuations in 

temperature, salinity and productivity in the South Atlantic. 

The frequencies of bioerosion seemed to correspond, in general, to all tested 

paleoproductivity proxies. In two of them, the proportion of benthic foraminifera and δ¹³C in 

Uvigerina sp., this correspondence could be observed only in the trend of the curves, but their 

oscillations seem to be out of sync. The G. bulloides/G ruber ratio curve has a stronger 

correlation with bioerosion, oscillating in a similar way. 

Paleoproductivity data may have noises that are primarily influencing bioerosion and 

masking the influence of other variables that fluctuate with it. As temperature is one of the 
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factors that most influences the distribution and abundance of several taxa and fluctuates 

significantly in the study area over time, this variable could be determinant for bioerosion when 

not only the abundances of potential boring organisms are revealed, but the different 

species/groups to which they belong. In a period with warmer waters in the Southwestern 

Atlantic, other communities may be occupying the study area in the Holocene that do not have 

foraminifera as a food source, a situation that would be reversed in glacial conditions. 

Understanding the processes that govern bioerosion in planktonic foraminifera can be very 

important to assist in the inference of paleoenvironments when other data are scarce. However, 

such information should not be used in isolation, since carrying out paleoenvironmental 

reconstructions based on only one complex proxy, which depends on several variables, is at 

least risky. 
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Supplementary material 

 

 

Figure 1. Dendrogram (b) with the groupings of the samples according to the fauna composition 

of planktonic foraminifera represented by their respective ages. (a) distribution of samples from 

the groups downcore. Cut-off point at 0.12 (dashed line). 
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Table 1. Total relative abundance (for the whole set of samples analyzed), maximum, average 

and minimum (per sample) of the identified species. 

 

Species 
Relative abundance (%) 

Total Maximum Average Minimum 

Globigerinoides ruber 34.44 56.03 34.13 22.41 

Globigerinita glutinata 15.24 24.39 15.35 8.33 

Globigerina bulloides 14.91 35.96 15.22 3.55 

Neogloboquadrina incompta 7.83 16.79 7.77 0 

Globoconella inflata 7.36 16.64 7.27 1.39 

Trilobatus sacculifer 3.30 9.72 3.23 0.50 

Globorotalia truncatulinoides 2.60 7.49 2.68 0 

Globoturborotalita tenella 2.22 4.96 2.24 0.19 

Neogloboquadrina dutertrei 2.17 6.63 2.12 0.28 

Globorotalia crassaformis 2.04 6.67 1.98 0 

Globorotalia scitula 1.44 4.01 1.48 0 

Globigerinella calida 1.31 5.25 1.26 0 

Globoturborotalita rubescens 1.26 3.41 1.29 0.25 

Globigerina falconensis 0.81 2.83 0.82 0 

Globorotalia hirsuta 0.63 1.65 0.63 0 

Globorotalia menardii 0.48 7.50 0.49 0 

Globigerinella siphonifera 0.46 1.23 0.44 0 

Orbulina universa 0.39 3.33 0.39 0 

Pulleniatina obliquiloculata 0.33 1.79 0.34 0 

Globigerinoides conglobatus 0.30 1.65 0.30 0 

Neogloboquadrina pachyderma 0.22 1.08 0.22 0 

Turborotalita quinqueloba 0.19 2.82 0.22 0 

Turborotalita humilis 0.04 0.54 0.05 0 

Candeina nitida 0.03 0.29 0.03 0 

Dentigloborotalia anfracta 0.005 0.23 0.005 0 
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A dissertação aborda uma temática inédita para o Atlântico Sul e de crescente 
interesse para o desenvolvimento da Paleoceanografia, apresentando importante 
subsídio para a compreensão dos drivers relacionados às interações bióticas entre 
os grupos planctônicos ao longo do Quaternario tardio.  
 
A metodologia adotada é descrita cuidadosamente, o que permitirá que outros 
pesquisadores a reproduzam. A ausência de comparações metodológicas e de 
análises de eficiência do método aplicado foram devidamente justificadas pela 
escassez de pesquisas de bioerosão em testas de foraminíferos planctônicos, 
sendo minimizadas pela apresentaçao de um paralelo feito com pesquisas 
desenvolvidas em grupos bentônicos.  Todos os objetivos propostos foram 
adequadamente discutidos e apresentados na conclusão. Questões que 
permanceram em aberto foram indicadas como recomendação para trabalhos 
futuros.  
 
Em relação ao formato e conteúdo da dissertação, o texto está bem escrito e as 
idéias são expostas de modo encadeado e de fácil compreensão. Algumas críticas 
em relação a redação concentram-se sobretudo na falta de clareza e/ou emprego 
de termos pouco adequados em trechos relacionados a descrição das técnicas e 
resultados estatísticos. As referências bibliográficas utilizadas foram diversificadas 
e de maneira geral atualizadas, embora sobretudo na discussão dos resultados ao 
longo do artigo, referencias mais especificas poderiam ter substituídos informações 
generalizadas extraídas de livros (como por exemplo Boltovskoy & Wright, 1976 e 
Sen Gupta, 2003). 
 
Comentários e sugestões pontuais foram incorporados ao longo do documento em 
pdf e estão sendo encaminhados juntamente com este formulário de avaliação. As 
mesmas observações inseridas ao longo dos capítulos da dissertação se aplicam 
também ao texto do artigo submetido, ainda que não tenham sido assinaladas. 
 



Em suma, a aluna cumpriu os requisitos esperados para um mestrado, concluindo 
com êxito a pesquisa que se propôs. Seu texto também sugere uma postura crítica 
e proativa em relação ao método científico. Vale ressaltar, neste sentido, sua 
preocupação em apresentar hipóteses de pesquisa e interpretações de resultados 
sempre seguidas por argumentos a favor e contra, mostrando um bom 
conhecimento do estado da arte do tema desenvolvido. 
 
Finalizo por cumprimentar todos que contribuíram para o desenvolvimento deste 
trabalho. 

 
 
 

Assinatura:                                                                   Data: 03/02/2020 
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