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RESUMO

Apesar do grande numero de estudos envolvendo taxonomia e sistematica de
braquidpodes, poucos foram os estudos que utilizassem a metodologia de analise cladistica.
Desta forma, no estudo aqui apresentado, foi feita uma analise cladistica dos taxa basais da
Ordem Spiriferida, com atencdo especial a superfamilia Delthyridoidea. Esta superfamilia,
Siluro-Devoniano, tem como integrante o taxon Australospirifer, representante tipico do
Dominio Malvinocafrico, e presente no Devoniano brasileiro. A analise cladistica também tem
por objetivo testar a hipo6tese filogenética apresentada por Lespérance e Bizarro (1999) para a
superfamilia Delthyridoidea.

Braquiopodes, bivalves, tentaculitideos e trilobitas, tipicos representantes do Provincia
Malvinocéfrica, foram descritos para o flanco norte da Formagdo Ponta Grossa (Eo-
mesodevoniano), Estado de Goids, Brasil, uma area com poucos estudos paleontolégicos. Foi
descrita uma nova espécie para 0 género Ptychopteria, € um novo género e nova espécie de
espiriferideo, com afinidades filogenéticas ao género Australospirifer.

A analise cladistica foi realizada com enraizamento a posteriori no taxon Eospirifer. O
cladograma semiestrito resultante, escolhido como proposta de trabalho, apresentou CI=0,40,
RI1=0,70, RC=0,30. Apesar da baixa resolucdo, este estudo aqui discutido apresenta uma
acuidade maior em relacdo ao anteriormente realizado por Lespérance e Bizarro (1999),
principalmente por conter um maior nimero de caracteres e taxa. Como resultado, pdde ser
observado que alguns grupos tradicionalmente considerados basais em Spiriferida, como
Delthyridoidea e Cyrtioidea ndo sdo considerados monofiléticos. Por outro lado Reticularioidea
e Martinioidea (excluindo Tenellodermis) sdo confirmados como grupos monofiléticos. Além
disso, 0 género Australospirifer é considerado um metataxon, sendo basal em relacdo a um
grupo inteiro, que corresponde tanto a taxa tipicos do Hemisfério Norte quanto ao taxon novo

aqui descrito.



ABSTRACT

Despite the large number of taxonomic studies on fossil brachiopods, few include
cladistic analysis. This study is one of the first to apply this method to basal taxa amongs
Spiriferida, with special attention to the superfamily Delthyridoidea. This superfamily,
restricted to the Silurian and Devonian, includes the taxon Australospirifer, which is
common in Devonian deposits of Brazil and representative of the Malvinocafric Realm.
This analysis also tests the phylogenetic hypothesis proposed by Lespéerance and Bizarro
(1999) for the superfamily Delthyridoidea.

Brachiopods, bivalves, tentaculitids and trilobites, typical elements of the
Malvinocafric Realm, are described from the Ponta Grossa Formation (Early to Middle
Devonian) in the northern portion of the Parana Basin in the State of Goiés, Brazil, a region
still poorly known paleontologically, especially for brachiopods, when compared to the
southern portion of the basin. A new species of the genus Ptychopteria, and a new genus
and species of spiriferid having phylogenetic affinities with the genus Australospirifer are
described.

The cladistic analysis was carried out with a posteriori rooting in the taxon
Eospirifer. The resulting semistrict cladogram, the preferred working hypothesis, presented
CI=0,40, RI=0,70 and RC=0,30. Despite its relatively low topological resolution, this
cladogram presents greater accuracy than that proposed by Lesperance and Bizarro (1999),
mainly because of the greater number of characters, and taxa utilized. As a result, some
groups, traditionally considered as basal within the Spiriferida, such as Delthyridoidea and
Cyrtioidea, can not be interpreted here as monophyletic. On the other hand, Reticularioidea
and Martinioidea (excluding Tenellodermis) are confirmed as monophyletics groups. In
addition, the genus Australospirifer is considered a metataxon, and basal not only to the
group including typical Northern Hemisphere taxa but also to the new genus and species

described here.



1- ASPECTOS INTRODUTORIOS

1.1 Introducéo

Por que estudar o grupo Delthyridoidea?

A metodologia cladistica foi desenvolvida no inicio dos anos 50 por Hennig, porém sé
houve a notabilizacdo desta técnica apds a publicacdo em inglés do livro Sistematic
Phylogenetics em 1966. Desde entdo, um grande numero de estudos envolvendo filogenia
baseada neste método se desenvolveu, principalmente com o uso de dados neontoldgicos. Desta
forma, as classificagbes que se sucederam deveriam incluir somente categorias sustentadas
como grupos monofiléticos. Mesmo reconhecida a importancia da analise cladistica como
ferramenta de investigacdo de padrdes evolutivos, somente nos ultimos anos os fosseis de
macroinvertebrados tém sido alvo desta metodologia (Smith, 1994). Porém, para determinados
grupos, especialmente aqueles bem representados no registro estratigrafico, novos estudos nédo
seguem ainda a metodologia cladistica em suas classificacdes e filogenias, apresentando sempre
uma destas trés alternativas: 1) ndo seguem uma metodologia especifica de classificacdo ou, ndo
esclerecem quais sdo as bases metodoldgicas para a elaboracéo da filogenia (e.g. Ivanova, 1972,
para evolugdo do grupo Spiriferida (figura 7); 2) baseados em conceitos ultrapassados de
sistematica (por exemplo, em conceitos de sistematica evolutiva); 3) a filogenia é baseada
principalmente na distribuicdo temporal dos fosseis no registro estratigrafico (e.g. para
braquiépodes da Ordem Spiriferida (Carter, et al., 1994; veja também a filogenia apresentada
para eospiriferinae em Boucot, 1963, figura 6).

N&do se pretende aqui determinar os motivos que fizeram os fosseis de
macroinvertebrados serem pouco utilizados na analise cladistica. Apesar do reconhecimento dos
fosseis como dados importantes na reconstrucao filogenética, bem como no cenério evolutivo,
ou pelo menos como polarizador de caracteres (Hennig, 1966), muitos autores viam
inicialmente com certo ceticismo a possibilidade da metodologia de méaxima parciménia (e.g
Boucot, 1975; Boucot, 1979; Patterson, 1977; Patterson, 1981). Isto se deve ao fato de que os
fosseis apresentam uma probabilidade maior de apresentarem dados perdidos, sendo esta uma
caracteristica intrinseca ao registro fossilifero (Fortey, 1990). Ou, ainda, a resisténcia de cunho



ideologico, como demonstrado por Boucot (1979), que ndo via na metodologia cladistica
diferencas com as outras metodologias ditas numeéricas e a sistematica tradicional evolutiva.

Patterson (1981) admitia que os fdsseis deveriam ter no maximo apenas um papel
secundario na andlise, pois trariam pouca informacdo ao menos quando analisados
conjuntamente com grupos recentes. Posteriormente, Doyle e Donoghue (1987), utilizando
dados pelobotanicos, e Gauthier et al. (1988), com tetrapodes fdsseis, refutaram esta idéia,
demonstrando empiricamente que a inclusdo de dados paleontologicos aumenta a acuidade da
analise filogenética. Marshall e Schultze (1992) justificaram o uso de fdsseis para o
reconhecimento real de homoplasias, pois uma analise com grupos filogeneticamente muito
distantes, que ndo inclua informacdes do registro fdssil, pode ter mascarada a presenca de
caracteres que sejam homoplasticos, interpretando-os erroneamente como caracteres
homdlogos. Esta afirmacdo é, em outras palavras, o problema da “atracdo dos ramos longos”
(“Long Branch Atraction”), aplicados a caracteres morfologicos, sendo resolvido pelo
conhecimento de informacéo provinda de fosseis (veja uma discussao em Zwickl e Hillis, 2002
e Wagner 2000a).

A utilizacdo do método de andlise pela méxima parcimdnia em paleontologia acabou por
se tornar, a partir dos anos 80, um paradigma em estudos com sisteméatica morfolégica em
grande parte dos vertebrados fdsseis (vide discussdes sobre “dados perdidos” e aimportancia
com fosseis de vertebrados no Journal of Vertebrate Paleontology, e.g. Norell e Wheeler, 2003;
Wilkinson, 2003). Nos invertebrados fdsseis tém-se desenvolvido estudos com esse método,
principalmente com membros dos Trilobitomorpha (e.g. Fortey, 1990; Fortey e Chatterton,
1988; Fortey e Whittinton, 1989; Edgecombe, 1992; entre outros) e, posteriormente com
Echinodermata pds-paleozoicos (e.g. Smith, 1984; Smith e Patterson, 1988; Smith et al., 1992;
Villier et al. 2004). Porém, com moluscos, braquiépodes e outros invertebrados fosseis (como
briozoarios e graptozoérios) o desenvolvimento de estudos com a metodologia cladistica € ainda
pouco desenvolvido.

Entre os braquidpodes, a utilizacdo da analise cladistica pode ser considerada com o
classico estudo de Hennig (1966), Phylogenetic Systematic, onde o autor utilizou como exemplo
as relacdes filogenéticas supraordinais vigentes da época para braquidpodes. Posteriormente,
Rowell (1981, 1982) realizou andlise utilizando taxa fdsseis. Forey (1982), refez as andlises
anteriores com taxa recentes, sendo necessario ressaltar que este estudo ndo teve uma

preocupacdo em resolver os problemas filogenéticos internos ao grupo Brachiopoda, e, sim,
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servir como exemplo para uma discussdo da utilidade de cladogramas na inferéncia de arvores
filogenéticas quando comparados a grupos recentes.

A metodologia cladistica comegou ser utilizada mais freqlientemente em Brachiopoda a
partir dos anos 90, destacando-se os estudos de Carlson (1991, 1994, 1995), Holmer et al.
(1995), Popov et al. (1996), Jaercks e Carlson (2001), sendo estes estudos principalmente sobre
relacbes filogenética entre ordens. Para as relagbes filogenéticas dentro das ordens de
braquidpodes, existem o estudo de Carlson (1993), para Pentamerida; Collins et al. (1991),
Saito e Endo (2001), Mello (2004) para Terebratulida; Monks e Owen (2000) para
Rynchonellida; Harper et al. (2004) e Leighton e Maples (2002) para Strophomenida; e para
Spiriferida (superfamilia Delthyridoidea) Lesperance e Bizarro (1999). Porém, diante da
diversidade taxonémica temporal em que os braquidpodes estdo representados, principalmente
durante o Paleozdico, sdo ainda poucos os estudos que procuram estabelecer as relagdes
filogenéticas dentro dos grupos abaixo do nivel de familia.

Durante o Siluriano e Devoniano os braquiopodes mantiveram uma grande diversidade,
além de serem os principais habitantes da epifauna marinha do Paleozdico (Clarkson, 1994). Na
Ordem Spiriferida os principais grupos presentes no registro féssil sdo representados por:
Cyrtinioidea (0 mais antigo, comegando no Ordoviciano e terminando no inicio do Devoniano),
Delthyridoidea, Reticuilarioidea, Theodossioidea, Ambocoelioidea e Martinioidea. Por estes
taxa serem os mais antigos, podem ser considerados como grupos basais de Spiriferida.

Vale destacar que a classificacdo e as relagdes filogenéticas entre os taxa acima citados
podem ser consideradas duvidosas, pois existem poucos estudos utilizando a sitematica
filogenética para grupos de Spiriferida. Entre as filogenias propostas podem ser destacados 0s
estudos de Boucot (1963), e Ivanova (1972) e nas classificacdes propostas destacam-se 0s
estudos de Pitrat (1965) e Carter et al. (1994). Estes ultimos trabalhos ndo tém um critério bem
estabelecido de classificagédo, sendo as classificagfes propostas possivelmente mais operacionais
do que realmente embasada em relacdes filogenéticas (veja discussdao em Anelli, 1999).

A utilizacdo do grupo Delthyridoidea neste estudo, bem como os outros grupos basais
acima mencionados, se ddo por dois motivos. Primeiro, sdo raros os estudos publicados sobre
filogenia dentro da Ordem Spiriferida, excecdo para espiriferideos do grupo Delthyridoidea
(Leésperance e Bizarro, 1999), e de espiriferideos do Permo-Carbonifero (veja Anelli, 1999;
Leighton e Marple, 2002). No entanto, a analise cladistica de Lésperance e Bizarro (1999)

envolveu apenas Subfamilias contidas na Superfamilia Delthyridoidea, o que acarretou
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problemas que serdo discutidos no decorrer do presente estudo. Segundo, Delthyridoidea
apresenta 0 género Australospirifer Caster, 1939, Unico taxon presente em sedimentitos
eomesodevonianos da Bacia do Parana, além de ser um dos principais taxa que fizeram parte de
uma importante divisdo biogeografica para o Devoniano, conhecida como Dominio
Malvinocafrico.

No presente estudo procura-se estabelecer a filogenia dos taxa considerados basais em
Spiriferida, com énfase na Superfamilia Delthyridoidea incluindo um género e espécie novos

descritos para estratos eomesodevonianos do Estado de Goias.

Obijetivos

Tendo em vista a importancia da Ordem Spiriferida como representante dos Brachiopoda
durante o Paleozdico e, apesar disso, 0 baixo nimero de estudos utilizando a metodologia da
sistematica filogenética, os objetivos do presente estudo séo.

- Estabelecer as relacdes filogenéticas dos grupos basais da Ordem Spiriferida,
com énfase para Delthyridoidea, bem como testar o cladograma previamente obtido por
Lesperance e Bizarro (1999) para Subfamilias nele contido.

- Descricdo taxonomica dos invertebrados presentes em sedimentitos da Bacia do

Parana, Formacdo Ponta Grossa, aflorantes no limite norte da bacia, Estado de Goias.

1.2 Geologia da érea de estudo

O Devoniano na Bacia do Parana

O Devoniano na Bacia do Parana esta representado litologicamente por duas unidades bem
distintas: A Formacdo Furnas, mais basal, e sobreposta a esta a Formacéo Ponta Grossa. Estas
duas unidades foram colocadas em conjunto por Milani (1997) em uma sequéncia de segunda
ordem conhecida como Supersequéncia Parana (figura 1). A compartimentacdo geoldgica que
determinou a preservacgdo deste pacote esta ligada a histdria tectdnica da Bacia do Parand, sendo
numerosa a quantidade de estudos sobre a origem e evolucdo desta bacia (Fulfaro et al. 1982;
Lange e Petri 1967; Northfleet et al. 1969; Petri e Fulfaro, 1983; Zalan et al. 1987; Milani, 1997

entre outros).



A Supersequencia Parand também tem uma série de estudos abordando sua estratigrafia
e arcabouco estrutural. Inicialmente, grande parte dos estudos levava em conta aspectos
puramente litolégicos, com forte componente nomenclatural, inseridos em um contexto
estratigrafico — a “estratigrafia layer-cake” (Oliveira, 1912; Maack, 1947; Petri, 1948; Lange e
Petri 1967; Petri e Fulfaro, 1967). Em todos estes estudos a Formagdo Furnas e a Formagéo
Ponta Grossa aparecem bem delimitadas litologicamente. A Formacdo Furnas € reconhecida
com base em seus arenitos caulinicos, de granulometria média a grossa (Petri e Fulfaro, 1967),
predominatemente afossilifero, com excessao de icnofdsseis (Assine, 1996), e a Formacao Ponta
Grossa, foi reconhecida inicialmente no Estado do Parana por Oliveira (1912). Além do mais,
estas duas formacOes foram objeto de estudos de duas principais discussdes: A natureza do
contato, se gradual ou abrupto (Oliveira, 1912; Petri, 1948; Assine e Petri, 1996); e se a
Formacdo Furnas tem um carater basicamente marinho ou continental (Oliveira, 1912; Maack,
1947; Petri, 1948; Lange e Petri 1967; Petri e Fulfaro, 1967; Assine, 1996; Assine e Petri,
1996).

Entre as principais feicdes estruturais geradas durante o Devoniano, a principal é o alto
estrutural de Guapiara, que possui contigiiidade a oeste com o Alto de Trés lagoas e o Arco de
Campo Grande. Esta feicdo € importante, pois durante 0 Mesodevoniano esse alto separou a
Bacia do Parana em duas sub-bacias, ao norte a Sub-bacia de Alto Gargas, e ao sul a Sub-bacia
de Apucarana (Diniz, 1985; Assine, 1996; Bergamaschi, 1999; Pereira 2000), resultando em
uma bacia com dois depocentros. Esses dois depocentros foram identificados inicialmente por
Ramos (1970) e estiveram ativos durante toda seqiiéncia pré-carbonifera. Diniz (1985)
confirmou a presenca de uma separacgéo, pelo menos, durante 0 Mesodevoniano. Pereira (1998),
através de andlise de isoclinas, indicou que esta compartimentacdo esta restrita apenas para
estratos da Formacdo Ponta Grossa. A formacgdo do alto de Guapira provavelmente ocorreu
sincronicamente ao levantamento do arco de Assuncdo (Fulfaro et al., 1982). Recentemente
Schmitt (1999) afirmou que este alinhamento so teve significado como barreira para as duas
Sub-bacias a partir do Mesodevoniano. As duas Sub-bacias s6 tiveram contato de novo a partir

do Givetiano, durante a transgressdo méxima do Devoniano (Melo, 1988).
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Figura 1. Coluna estratigrafica da Bacia do Parand no Paleozoico e inicio do Mesozoico.
(modificado de Milani, 1997 apud Warren, 2006).

Litologicamente, para os afloramentos do flanco sul da Bacia do Parand, na Sub-bacia de
Apucarana, a Formacdo Ponta Grossa tem uma divisdo classica tripratite representada, da base
para o topo, pelos membros: Jaguariaiva, composto predominantemente por folhelhos; o
Membro Tibagi, composto por arenitos finos a muito finos, entremeados por folhelhos silticos,
geralmente com padrdo de granocrescéncia para o topo, ricamente fossiliferos; o Membro S&o
Domingos, é constituido predominantemente por folhelhos laminados de cor cinza, as vezes
betuminosos entremeados aos quais se apresentam delgadas camadas de arenito fino (Lange &
Petri, 1967). Apesar da divisdo tripartite ser reconhecida anteriormente por algum autores (e.g.
Clarke, 1913; Maack, 1947), esta foi somente oficializada por Lange e Petri (1967), sendo
aceito em quase todos os estudos posteriormente (excecdo € o estudo de Schneider et al., 1974,
que consideraram a Formacdo Ponta Grossa indivisa).

Para afloramentos ao norte, nos estados de Mato Grosso e Goias, na Sub-bacia de Alto
Gargas, 0s estudos sdo mais recentes se comparadosaos do flanco sul. A Formacao Ponta Grossa
e a Formacdo Furnas foram formalmente reconhecidas por Andrade e Camarco (1980). Segundo

estes autores, as duas formacdes no flanco norte apresentam uma predominancia de arenitos
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médios a grossos, em contraste a uma granulometria mais fina das mesmas formacdes no Parana
(Pereira, 1998). Estes autores também propuseram uma divisao tripartite para a Formacgdo Ponta
Grossa, sem, no entanto, correlaciona-los com os membros do flanco sul. Esta diviséo, da base
para o topo, € constituida: pelo Membro Inferior, com predomindncia de folhelhos e
subordinamente siltes e arenitos; pelo Membro Médio, composto por arenitos médios a grossos,
e ainda varias sequéncias granocrescentes ascendentes limitadas por estratificacbes cruzadas
(Pereira, 1998); pelo Membro Superior, predominantemente pelitica. A correlacdo com as
unidades do flanco sul foi feita por Assine (1996), onde os membros Inferior, Médio e Superior
sdo cronocorrelatos aos membros Jaguariaiva, Tibagi e S&o Domingos, respectivamente.

O contato da Formacdo Furnas com a Formacdo Ponta Grossa também € diferente do
contato entre estas duas formacGes nos afloramentos do flanco sul. Nesta regido o contato é
demonstrado pela presenca de um extenso pavimento de seixos, indicando uma transgressao
reconhecida na Bacia do Parana como um todo (Pereira, 1992; Assine, 1996; Pereira, 2000). A
granulometria e a presenca de niveis de conglomerados indicam proximidade original da bacia
(Assine, 1996) bem como a analise de paleocorrentes indica progradacdo de facies deltaica
(Andrade e Camargo, 1980).

Posteriormente, na ultima década, foram realizados os primeiros estudos sobre a
Superseqiiéncia Paranad levando em conta o paradigma da estratigrafia de sequéncias. Desta
forma, houve uma preocupacédo por parte dos pesquisadores em visualizar as formacdes Ponta
Grossa e Furnas em um contexto de empilhamentos progradacionais ou retrogradacionais. Nesta
perspectiva, encaixam-se 0s estudos de Assine (1996), Assine e Petri, (1996), Assine et al.
(1998) Pereira (1992; 1998; 2000) e Bergamaschi (1999).

Vale destacar dois conjuntos deestudos de estratigrafia de seqiiéncias para a Bacia do
Parand, Assine (1996), e Pereira (1992; 1998; 2000). A diferenca basica entre os dois autores
estd no reconhecimento do numero de sequéncias deposicionais identificadas, a idade méxima
em que estes estratos sdo reconhecidos e na interpretacdo do ambiente de sedimentacdo destes
estratos. Pereira (1992, 1998) apresentou estudos mais especificos, com definicdo de terceira
ordem, focados na Sub-bacia de Alto Garcas, onde esta o principal enfoque da dissertacdo do
presente estudo. Este Gltimo autor interpretou o conjunto Formacgdo Furnas —Formacdo Ponta
Grossa como duas sequéncias de segunda ordem, onde a primeira seqléncia corresponde a
Formacdo Furnas, e o Membro Inferior da Formacdo Ponta Grossa. A segunda seqliéncia é

interpretada como um conjunto de sedimentos progradantes iniciando com ambiente de
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progradacéo deltaica, representado pelo Membro Médio, e terminando por pelitos representando
a superficie de maxima inundacdo, correspondente ao membro superior. Assine (1996)
distinguiu para toda Bacia do Parang, trés seqiiéncias deposicionais, reconhecendo a Formagéo
Furnas como totalmente marinha. A figura 2 apresenta as principais diferencas quanto ao
conceito do arcabouco estrutural das sequéncias deposicionais que os dois autores apresentam.

Para sedimentos presentes na Bacia dos Parecis (Estado de Mato Grosso) foram
identificados inicialmente por Oliveira e Mihlmann (1967) estratos crono e litocorrelacionaveis
as FormacgoOes Furnas e Ponta Grossa. Nesta bacia, a Formagdo Furnas acama-se diretamente
sobre 0 embasamento e, sobre esta, a Formacao Ponta Grossa, com caracteristicas sedimentares
muito similares aos estratos do Estado de Goias (Pereira, 2000). Em outras regides de Mato
Grosso, a identificacdo da Formacdo Ponta Grossa na Bacia dos Parecis foi possivel gracas a
presenca da fauna tipica desta formacéo, ou, se ndo, a presencga de tempestitos, correlacionados
ao Membro Médio (Pereira 2000).
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Figura 2: Diagrama comparativo mostrando dois modelos deposicionais para o intervalo Furnas -Ponta
Grossa, baseado em Assine (1996) e Pereira (2000)
Idade da Superseqiiéncia Parana

Derby (1878) foi o primeiro autor a atribuir idade devoniana a estes sedimentos do Ponta

Grossa com base nos macrofdsseis de braquidpodes, bivalves e trilobitas. Posteriormente,



Maack (1947), além de confirmar idade devoniana ao conjunto Furnas-Ponta Grossa,
correlacionou a estratos de mesma idade no Grupo Table Mountain, na Africa do Sul.

A primeira anélise micropaleontoldgica da Bacia do Paranad deve-se a Daemon et al.
(1967). Este autor, baseado na andlise de esporos, acritarcas e quitinozoarios, dividiu 0s
depdsitos de idade Devoniano em cinco biozonas, D1, D2, D3, D4a e D4b. A biozona mais
basal, D1, corresponde a parte estéril do Devoniano (Formacao Furnas). As trés outras unidades,
da base para o topo, gradam em termos de diversidade. A zona D2 corresponderia ao Membro
Jaguariaiva, D3 ao membro Tibagi, e D4a e D4b ao Membro Sdo Domingos.

Dino e Rodrigues (1995) através de analise de esporos, € Mussa et al. (1996) através de
analise paleoboténica, atribuiram idade praguiana para o inicio da sedimentacdo da Formacao
Furnas. Mussa et al. (1996) considerou que a presenca de esporos Emphaniporites annulatus
marca o inicio do Devoniano no mundo bem como na Formacdo Ponta Grossa. Posteriormente,
Gerriene et al. (2001), com base n associacdo de midsporos, admitiu a possibilidade da
sedimentacdo da Formacdo Furnas ter-se iniciado no Neopridoliano (Siluriano Superior) e
prosseguindo até o Eolochkovniano (Devoniano Inferior).

As formagGes mais basais da Formagéo Ponta Grossa, consideradas classicamente como
de idade emsiana, vem sendo revisadas. Loboziak (1995) e Grahn et al. (2000), com base na
associacdo de quitinozoarios, consideraram o inicio da deposicdo da Formacdo Ponta Grossa
(Membro Jaguariaiva) como de idade Praguiana. O topo da Formacdo Ponta Grossa ainda é
tradicionalmente considerado Frasniano, ainda com base na biozona D4b de Daemon et al.
(1967).

Aspectos da Geologia da Area de Estudo: Coluna Estratigrafica

As atividades de campo para coleta do material féssil foram realizadas na regido
compreeendida entre os municipios de Amorindpolis e Ipor4, Estado de Goiés. Registros
fossiliferos para estas regiGes foram descritos na literatura pela primeira vez por Andrade e
Camarco (1980), tendo como identificacdo preliminar a existéncia dos braquidpodes tais como
Australospirifer, Derbyina e Cryptonella e de outros invertebrados como restos de crindides,
bivalves e trilobitas. Porém, os autores ndo apresentaram descri¢des que justificassem a
designacdo destes géneros. Posteriormente, apenas Pereira (1999) citou a presenca da mesma
fauna como sendo contemporanea a fauna devoniana dos afloramentos paranaenses, sem

também ter apresentado um estudo taxonémico.



A regido explorada no presente estudo foi visitada na década de 80 por gedlogos da
Paulipetro, onde fosseis foram coletados e depositados na colecédo cientifica do 1Gc-USP. Para
este estudo, a localizagdo dos afloramentos foi baseada em anotagdes de caderneta de campo. O
afloramento fossilifero estd localizado na Fazenda “Sonho Meu”, regido do Municipio de
Amorinopolis, proximo a rodovia GO-221 que liga Ipora a Palestina, Km 45 Estado de Goiaés.
Dois pontos de coletas foram identificados. O ponto 1 localiza-se em drenagem seca, e foi
denominado ponto A (UTM 459650 S/ 8155308 O). O ponto B localiza-se em uma ravina.
(UTM 459452 S / 8154972 O). Para a localizacdo dos pontos de coleta, veja figura 3. Na ravina,
a maior parte do material fossilifero estava em blocos soltos como depdsito de tallus, sendo o
nivel fossilifero localizado em apenas uma area, encontrando-se extremamente intemperizado.

Duas secOes estratigraficas foram levantadas, uma para cada ponto. Nas duas secOes
foram descritas 7 fécies, como pode ser observado na figura 4. Observando as duas se¢Oes
levantadas, nota-se que ambas constituem-se de bancos de arenito fino a médio, apresentando
sequéncias grano-decrescentes, gradando para arenito grosso a silte. Nota-se tambeém a presenca
de estratificaces cruzadas tabulares a estratificacbes cruzadas tipo hummocky (HCS) na parte
inferior, bem como laminacdo paralela no topo. A facies fossilifera apresenta-se como um
arenito maci¢o médio a grosso com invertebrados marinhos como braquiépodes espiriferideos e
terebratulideos, lamelibranquios, Trilobites e crindides apresentando-se na forma de moldes
internos limonitizados.

Devido a condicdo alterada do afloramento, foi considerada muito arriscada a tentativa
de correlacionar as duas sec¢des, embora seja evidente que ambas apresentam granodecreséncia
dos pacotes em direcdo ao topo.

A presenca predominante da granulometria de arenitos médios, HCS e de fdsseis
tipicamente eomesodevonianos, e comparando com os estudos de Andrade e Camarco (1980) e
Pereira (1998, 2000), pode se atribuir os pacotes aqui descritos como pertencentes ao Membro
Médio da Formacao Ponta Grossa (sensu Andrade e Camarco 1980).

Apesar do numero limitado de secBes levantadas, levando em consideracdo estruturas
observadas como HCS e a presenca de pacotes sedimentares com fdsseis caoticamente
distribuidos, com conchas articuladas, pode ser sugerido que estes pacotes sedimentares tiveram
a atuacdo de ondas de tempestades durante sua formacéo. Afloramentos relativamente proximos
ao local de coleta, na GO 171, tiveram secGes levantadas por Pereira (2000), que demonstrou

pacotes de granulometria principalmente arenosa fina a média, e presenca de HCS, sendo todo
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pacote marcado por ciclos de granodecreséncia para o topo. Dentro da interpretacao do referido
autor, toda essa sequiéncia exposta nos afloramentos seria tipica de plataformas dominadas por

ondas, sendo esta a interpretacdo adotada para os afloramentos da presente dissertacéo.
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Figura 3: Localizacdo do afloramento onde foi realizada a coleta de fosseis no Estado de Goias. A: Area onde

ocupada pela Bacia do Parand; B: Bacia do Parana e afloramentos de idade devoniana; C: Afloramentos devonianos
no flanco norte da bacia; D: Localizacdo dos afloramentos no municipio de Amorinépolis.
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1.3 Paleobiogeografia

A divisdo paleobiogeografica tradicional do Devoniano

Dentro da Bacia do Parana, a composicdo fossilifera da Formacdo Ponta Grossa é uma
das mais abundantes composi¢cdes faunisticas no que diz respeito principalmente aos
macrofdsseis de invertebrados marinhos. Contudo, esta fauna possui uma diversidade baixa
quando comparada as faunas devonianas do Hemisfério Norte. Desde os estudos classicos de
Clarke (1913), os macrofosseis tém sido revisados, e novos taxa tém sido descritos. Da mesma
forma que em estratos cronocorrelatos devonianos da Bacia do Chaco e do Uruguai, bem como
na Africa do Sul, a fauna é composta principalmente por braquiopodes (lsaacson, 1977a,b;
Boucot et al, 1986; Melo, 1988; Bergamaschi, 1999, entre outros), moluscos bivalves (Morsch,
1986) gastropodes, tentaculites (Ciguel, 1989; Azevedo Soares, 1999), conularios (Rodrigues et
al. 2000a; 2000b), equinodermatas (Ruta, 1997), entre outros (Boucot, 1975; Petri e Fulfaro,
1983; Melo, 1988), sendo a composi¢do de braquidpodes a mais diversa e dominante (Boucot,
1975). A presenca de vertebrados € muito rara, sendo que até o momento foram descritos
somente peixes sarcopterigeos e eslasmobranquios sismorideos na Bolivia, além de restos de
placodermos, acantddeos e ostracodermes em sedimentos emsianos na Africa do Sul (Anderson
etal., 1997).

Durante o Devoniano a extensa regio que compreende a area da Bacia do Karoo (Africa
do Sul), Bacia do Parana, bacia do Chaco, e areas da pré-cordilheira na Bolivia — quando a Placa
Africana e a Placa Sulamericana estavam ligadas - continham mares epicontinentais com
espécies endémicas a estas regides. Conhecida como Provincia Malvinocafrica, estas areas sao
caracterizadas por uma fauna endémica do inicio do Devoniano até o final do Eifeliano, quando
seu desaparecimento foi concomitante a subida do nivel do mar durante o Givetiano (Boucot,
1975).

Derby (1895) e Clarke (1913) foram os primeiros autores a apontarem o endemismo,
principalmente em relacdo aos braquiopodes. Posteriormente Richter e Richter (1942), baseados
na distribuicdo de trilobitas, formalizaram o nome para esta regido como Provincia (ou
Dominio) Malvinocéafrica. Boucot et al. (1969), em seu estudo sobre o provincialismo de
braquiépodes durante o Devoniano, destacou trés grandes dominios faunisticos para este
periodo; a Provincia Apalachiana, encontrada em estratos devonianos da América do Norte, e a
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Provincia Renano-Bohémia, encontrado em estratos europeus e do norte da Africa, ambas
tipicas de aguas mais quentes. E a terceira provincia, a Malvinocafrica, com endemismo
acentuado para distribuicdo de braquidpodes (Boucot, 1975; Melo, 1988). A distribuicdo da
fauna malvinocéfrica esteve presente desde o comeco do Lochkovniano, e teve sua maxima
expressao em termos de diversidade e ocorréncia de taxa principalmente durante o Emsiano e o
Eifeliano. Apds o Eifeliano a fauna tornou-se menos diversificada, até desaparecer no
Givetiano.

Os limites da fauna Malvinocafrica ainda sdo discutidos, talvez pelo pouco nimero de
estudos, ou pela ainda recente descoberta de afloramentos na Africa, ou ainda por novas
ocorréncias de taxa devonianos (Racheboeuf et al., 2004). Dessa forma, o limite “leste” da
Provincia Malvinocéafricafica permanece indeterminado. A presenca do elemento tipico da
Provincia Malvinocéafrica Pleurothyrella knodi, nos sedimentos devonianos de Guiné-Bissau
descritos por Drott e Villeneuve (1985), por enquanto, é a maxima extensdo leste conhecida de
um membro desta fauna. Para o sul, os limites maximos conhecidos sdo sedimentitos nas ilhas
Malvinas (Clarke, 1913), Africa do Sul (Boucot, 1988) e Antarctica (Boucot et al., 1965;
Rowell, 1965). O limite oeste formou divisa com o0 mar aberto, na regido que hoje compreende a
Cadeia Andina (Melo, 1988). Organismos provenientes de afloramentos ocorrentes no Chile e
Argentina s6 foram descritos recentemente (Boucot et al, 1995 e Herrera, 1995). Ao norte,
parece ter ocorrido a sobreposicdo de provincias durante o Emsiano, entre taxa das faunas
proximas da Bacia da Amazo6nia com elementos da Provincia Malvinocéfrica localizados no
Peru (Isaacson, 1988). Na parte brasileira, o limite maximo norte inferido foi a bacia dos
Parecis, Estado do Mato Grosso (Boucot et al. 2001).

Com o fim da fauna tipica da Provincia Malvinocafrico, houve a entrada de elementos
faunisticos provenientes do Hemisfério Norte. Os marcadores comumente usados sdo 0s taxa
Tropidoleptus carinatus e Globithyris (Isaacson e Perry, 1977). Para alguns autores, estas
ocorréncias podem ser evidéncias que elementos faunisticos das outras duas Provincias —
Renana—Bohemia e Apalachiana - com afinidades por aguas “quentes”, ocuparam o Hemisfério
Sul (Boucot, 1963; Harrington, 1967).

A afirmagdo de que a Provincia Malvinocéfrica foi predominantemente dominada por
“aguas frias” é amplamente aceita na literatura (p. ex. Derby, 1898; Richter e Richter, 1942;
Boucot, 1975; Copper, 1977; Melo, 1986; Isaacson e Sablock, 1988), devido, principalmente, a

presenca de baixa diversidade, auséncia de taxa relacionados as baixas latitudes (como corais e
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briozoarios) e auséncia de rochas carbonaticas. Para Copper (1977) e Heckel e Wyitzcke (1979)
a localizacdo mais possivel da fauna malvinocafrica durante o Emsiano-Eifeliano era abaixo dos
45° (figura 5), proximo as aguas polares. Excecdo € o estudo de McGregor (1979), que refuta
esta hipdtese, baseado na idéia de que a presenca de flora ndo seria condizente com um clima
tdo frio para a Provincia Malvinocéfrica. Porém, a “flora” para o Devoniano da Bacia do Parana
¢, em sua grande parte, cosmopolita (como exemplo Salopella e Cooksonia), ndo sendo possivel
ainda afirmar sobre as condi¢fes paleoambientais a partir de dados paleofloristicos (Mussa et
al., 1996).

Sobre a extingdo da Provincia Malvinocéfrica, duas hipoteses sdo levantadas. Para
Cooper (1977) a extingdo da fauna malvinocéfrica esta relacionada a uma extingdo mais global,
no limite Frasniano-Fameniano, atingindo sensivelmente alguns grupos de braquiépodes. Para
este autor esta extincdo esta relacionada a algum evento de glaciacdo no final do periodo
Devoniano. Isaacson (1978) criticou esta hipdtese, uma vez que em campo o desaparecimento
desta fauna € nitidamente abaixo do limite Frasniano-Fameniano, tanto em sedimentitos da
Formacdo Ponta Grossa, quanto em estratos correlatos do Devoniano da Bolivia. A segunda
hipotese foi proposta por Isaacson e Sablock (1990), onde a extingdo da Provincia
Malvinocéafrica foi associada a entrada de aguas quentes provindas do Hemisfério Norte,
relacionada a uma transgressdo marinha global. Para estes autores a entrada de aguas quentes
pode ser explicada por um possivel “giro” que a Gondwana desenvolveu entre o Devoniano
médio e superior, levando partes das bacias paleozoicas da América do Sul para latitudes mais

baixas.
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Figura 5: Reconstrugdo paleobiogeogréafica do Devoniano, mostrando a localizagcdo do Dominio Malvinocéfrico
em relagdo aos outros dois dominios presentes na época (Renano-Boémia e Apalachiano). Modificado de Boucot,
1988; Gerrienne, 1999; Fonseca, 2001.

1.4 Sistemética dos espiriferideos basais: sintese bibliografica

Aspectos histdricos a respeito da classificacao e filogenias de grupos basais de Spiriferida
Delthyridoidea, assim como taxa pertencentes a Ambocoelioidea, Cyrtioidea Martinioidea
e Reticularioidea (sensu Carter et al., 1994) sdo os primeiros grupos da Ordem Spiriferida a
aparecer no registro fossil. Sendo assim, pode-se considera-los como possiveis grupos basais.
Devido a este fato, suas relacdes filogenéticas podem ser muito importantes no entendimento da
evolugdo da Ordem Spiriferida. Sendo que a maioria das inferéncias filogenéticas e cenarios
evolutivos propostas na literatura estdo baseadas em sistematica evolutiva (e.g. Boucot, 1963,;

Ivanova, 1972), é muito provavel que grande parte das relacdes propostas na taxonomia sejam
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equivocadas, requerendo uma abordagem com a metodologia cladistica. E interessante notar que
muitas das filogenias propostas levaram em conta caracteristicas que agrupam taxa em sua
distribuicdo temporal no registro fossilifero, com os grupos mais antigos sendo considerados
basais, e agrupados aqueles taxa que sdo mais “semelhantes” apresentando a mesma idade (e.g.
Gourvennec, 2000).

Sdo poucas as analises cladisticas realizadas relacionadas com a Ordem Spiriferida, sendo
representado pelos trabalhos de Carlson (1991, 1995), e Lésperance e Bizarro (1999). O estudo
de Lesperance e Bizarro (1999) tratou exclusivamente das relagdes filogenéticas entre os
membros de Delthyridoidea. Os outros estudos de Carlson (1991, 1995) e Jaercks e Carlson
(2001) utilizaramm ordens e subordens como taxa terminais, 0 que ajudou na determinacao dos
principais grupos-irméos de Spiriferida.

Outra discusséo relevante no presente estudo trata da origem de Spiriferida. A relevancia
se da pelo fato de que a filogenia para grupos basais, como esta discutida aqui, depende do
conhecimento de grupos externos bem definidos, sendo importante o conhecimento da relacéo
destes taxa de espiriferideos basais com braquiopodes de outras ordens. Porém, a relacdo do
grupo Spiriferida com outros grupos de braquidpodes é muito incerta, sendo poucos 0s estudos
realizados sobre este tema. Dentre estes, sua relacdo foi sempre atribuida, ou com as ordens
Atrypida e Athyridida, ou a Ordem Orthida. Autores como Rudwick (1970) e Ivanova (1967,
1972) propuseram que esta ordem possa ter surgido a partir de ortideos estroficos impuctados,
principalmente com base na ordem estratigrafica de aparecimento, tendo sido possivelmente no
Ordoviciano tardio. Este tipo de origem estaria de acordo com o modelo polifilético de origem
de Wright (1979), onde os espiriferideos teriam mais de uma origem dentro dos ortideos. Dentro
do conceito de origem polifilética, Grunt (1982) associou também mais de uma origem para a
Ordem Spiriferida, porém dentro da Ordem Rhynconellida.

Gourvennec e Miélou (1990) apresentaram uma hipdtese de origem monofilética para
Spiriferida, onde a Ordem Spiriferida teria um ancestral comum com a Ordem Orthida. Esta
proposta foi fundamentada principalmente pela analise da microornamentacdo, sendo estas
bastante semelhante entre o delthiridideo Howellella e o ortideo Ptycopleurella. Para Carter et
al. (1994) este fato pode ser devido a uma convergéncia ou evolugdo paralela. Ainda para estes
autores, os Spiriferida sdo descendentes da Ordem Atrypida, principalmente com base na

presenca de lofoforos tipo espirolofo, tese defendida também por Copper e Gourvennec (1996,
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in Gourvennec, 2000). Rong e Zhan (1996) reforcaram esta suposi¢do comparando a morfologia
do processo julgal de Eospirifer e do atripideo Cyclospira.

Ja analises filogenéticas apontam possiveis grupos-irmaos para Spiriferida. Na analise
filogenética de Carlson (1991) Spiriferida pode se comportar como “stem group” para
Terebratullida e Atrypida, ndo sendo um grupo monofilético, ao menos como proposto por
Pitrat (1965). J& em outra analise realizada por Jaercks e Carlson (2001), Spiriferida pode ser
considerado como “precursor” da Ordem Theicidedina.

Dentro da premissa de que o0s taxa mais antigos devem ser oS mais basais, 0S
eospiriferideos, bem como outros taxa correlacionados como os cyrtiideos, podem ser
considerados os precursores de todos os demais taxa pertencentes a Ordem Spiriferida. Os
eospiriferideos, bem como os cyrtiideos tém sua distribuicdo taxondmica ricamente
representada no Siluro-Devoniano (Gourvennec, 2000). O taxon mais antigo de eopiriferideo é
um Eospirifer, descrito para 0 médio Ashgilliano (Ordoviciano) do leste da China (Rong et al.
1994). O que reforca a condicdo basal deste taxon € que durante todo Ordoviciano apenas
Eospirifer esteve presente como Unico representante da Ordem Spiriferida (Gourvennec, 2000;
Rong e Zhan, 1996). E no Siluriano, os taxa de espiriferideos que primeiro aparecem no registro
sdo também relacionados aos eosperiferideos como Yngwuspirifer e “Nikiforovaena” (Rong e
Zhan, 1996). Porém, é importante ressaltar que este ultimo género, segundo Gourvennec (2000),
ndo estaria relacionado ao género Nikiforovaena encontrado na Russia. Este fato reforca a idéia
de que os eospiriferideos podem ser usados como potencial grupo externo de Delthyridoidea e
demais grupos de espiriferideos.

Sobre os estudos filogenéticos dos espiriferideos basais.

Uma das primeiras hipdteses sobre a filogenia dos grupos basais Spiriferida foi
apresentada por Boucot (1963), relativa apenas aos espiriferideos e cyrtiideos. Neste estudo
(Figura 6), que considerou apenas a ordem temporal de aparecimento dos taxa no registro como
decisivo para implementacdo de sua filogenia, a separacdo entre cyrtiideos e eospiriferideos
ocorreu com um ancestral comum entre o Ordoviciano e o Siluriano. Contudo, levando em
consideracao as descobertas posteriores de Rong et al. (1994) e Rong e Zhan (1996), Eospirifer

seria um metataxon que deu origem a Eospiriferinae e Cyrtinopsinae (sensu Boucot, 1963).
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Figura 6: Filogenia proposta por Boucot (1963).

Outros grupos estdo descritos como possiveis ancestrais, ou grupos-irmdos de
Delthyridoidea, dentre os quais os reticulariideos, os martiniideos e os ambocoeliideos. Neste
sentido o estudo de Ivanova (1972) apresentou uma filogenia de todos os espiriferideos
utilizando “superfamilias”. Cabe ressaltar que esta hierarquia € subjetiva, pois superfamilia em
estudos russos podem corresponder a outras hierarquias taxondmicas em estudos norte-
americanos e europeus. Esta autora defendeu os Cyrtiacea (= Eospiriferidae, in Boucot, 1963)
como o grupo mais basal dentro dos demais grupos. Neste modelo (figura 7), algum membro de
eospiriferideos teria originado delthiridideos (Delthyridacea na figura 7) e este, por sua vez,
teria uma origem comum com reticulariideos. Ainda na figura 7 percebe-se que martiniideos
tém uma relacdo ainda incerta com os demais grupos, e os delthyridideos seriam proximos a
ambocoelideos.

A proximidade filogenética entre delthyridideos e reticulariideos € mostrada pelo estudo
de Carter et al. (1994) que considerou Delthyridoidea e Reticularioidea unidos no mesmo grupo,

a subordem Delthyridina. Apesar de ndo ser um estudo de caréater filogenético, esta suposicdo
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retrata uma hipotese preconcebida sobre a relacdo da proximidade filogenética entre estes
grupos. Desta forma, apesar da distribuicdo estratigrafica dar alguma pista sobre o “primeiro”
espiriferideo, a falta de um consenso sobre filogenias, ou mesmo auséncia destas, torna

impossivel determinar quem seria, a priori, o grupo irmédo de Delthyridoidea.

Ambocoeliidae

-0 —» CMartiniidae
Reticulariidae

Cyrtacea

odovicioro | SIlUNCINO | Devoniono| Carb.

Figura 7: “Modelo” filogenético modificado proposto para espiriferideos por Ivanova (1972),
demonstrando apenas 0s grupos basais.

Ja entre os delthirideos, suas relacdes filogenéticas sdo mais problematicas. Os primeiros
registros datam do Siluriano, com a descri¢do de uma espécie atribuida ao género Delthyris no
Llandoveriano (Pitrat, 1965), e a presenca de taxa semelhantes ao género Howellella no mesmo
periodo (médio Llandoveriano - Gourvennec, 2004), sendo que a maior diversidade deste grupo
se encontra no Devoniano Inferior e Médio, tendo uma grande diminuicdo da diversidade do
grupo a partir do Emsiano superior. Apesar de Delthyridoidea ser predominantemente Siluro-
Devoniano, dois registros isolados deste grupo sao descritos para sedimentos do Carbonifero do
Texas (Carter, 1990), e um para estratos permianos do Nepal, representado pelo género
Pteroplecta (Waterhouse, 1978, in Benton et al., 1993).

Estas hipoteses acima apresentadas reforcam a idéia de que Eospirifer seja realmente um
possivel grupo-irmao de todos os outros espiriferideos, e assim considerado como grupo externo

no presente trabalho.
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As relagdes filogenéticas internas nos Delthyridoidea estdo restritas ao estudo de
Lésperance e Bizarro (1999), utilizando como modelo o estudo de Carter et al., (1994). Neste
estudo (figura, 8) notam-se dois grupos monofiléticos caracterizados por uma familia sem
placas crurais (Acrosperiferidae) e outra familia com “ornamentacdo ndo capilada”
(Delthyrididae). Como os taxa mais antigos estdo em Delthyrididae (sensu Lespérance e

Bizarro, 1999), pdde-se deduzir deste estudo que um ancestral comum esteve presente ainda no

Siluriano.
Acrospiriferidae Del’rhxrididoe
((\O ° o° e
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Figura 8: Filogenia e classificacio proposta por Lesperance e Bizarro (1999) para Delthyridoidea.

Classificac6es envolvendo Delthyridoidea
A classificacdo obtida para a Ordem Delthyridoidea foi estabelecida principalmente em
critérios definidos a priori pelos autores, com énfase a determinados caracteres em detrimento
de outros. Por exemplo, na classificagdo de Pitrat (1965) usou micrornamentacao e presenca de
processo cardinal estriado (ctenoforidio) para todos Spiriferida. Ja em Ivanova (1972), as
principais caracteristicas que “devem” ser usadas para agrupar géneros dentro de familias é a

micrornamentacdo (veja esquema abaixo). Carter et al. (1994) por sua vez usaram caracteres
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subjetivos ao determinar superfamilias (como por exemplo: “geralmente com dobra e sulco”
pag. 330) e utilizou como caracteres diagnosticos preferecialmente para definir familias e

Subfamilias as micrornamentacdes e a presenca de placa crural.

Classificacdo tradicional do Treatise (Pitrat, 1965)

Superfamilia Spiriferacea
Familia Delthyrididae
Subfamilia Delthyridinae
Acrosperiferinae
Kozlowskiellinae
Paraspiriferinae
Cyrtinopsinae

Familia Mucrospiriferidae
Familia Fimbrispiriferidae

Superfamilia Reticulariacea
Familia Reticulariidae
Elythidae
Martiniidae

Classificacdo lvanova (1972) para Delthyrideos

Subordem Delthyriridina
Superfamilia Reticulariacea
Familia Elythidae
Reticularidae
Superfamilia Martiniacea
Familia Martinidae
Ambocoelidae
Superfamilia Delthiridacea
Familia “Guerichelidae”
Delthirididae

Classificacdo Carter (1994)

Subordem Delthiriridina
Superfamilia Delthyridoidea
Familia Delthyirididae
Subfamilia Delthyridinae
Howellelliinae
Hysterolitidae
Subfamilia Hysterolitinae
Fimbrispiriferinae
Acropiriferidae
Subfamilia Acrospirifarinae
Costispiriferinae
Elymospiriferinae
Cyrtinopsidae
Subfamilia Cyrtinopsinae
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Araspiriferinae
Mucropiriferidae
Subfamilia Mucrospiriferinae
Tylothyridinae
Superfamilia Reticularoidea
Familia Reticularidae
Subfamilia Reticulariinae
Reticulopsinae
Rhenothyridinae
Obesariinae
Eoreticulariinae
Xenomartiniidae
Subfamilia Xenomarthiniinae
Bojothyridinae
Quadrthyridinae
Thomasariidae
Subfamilia Thomasariinae
Elythidae
Subfamilia Elythinae
Martinothyridinae
Phrycothyridinae
Toryferinae
Anomaloriinae

Na classificacdo proposta por Carter et al. (1994), comparada as anteriores, torna-se

maior 0 nimero de taxa, com mais subdivisGes dem categorias, como também do status (nivel

categOrico) que o grupo em questdo apresenta. Levando em conta o estudo de Lésperance e

Bizarro (1999), que seguiu quase que a mesma classificacdo de Carter et al. (1994), duas

diferengas sdo notadas em relacdo a esta ultima. Primeiro, em Carter et al. (1994) os grupos

previamente caracterizados como familia tornaram-se Subfamilias em Lésperance e Bizarro

(1999), bem como a designagdo de uma nova Subfamilia, Gaspespiriferinae, que inclui alguns

taxa antes reunidos em Acrospiriferidae (sensu Carter et al., 1994). O presente trabalho tem

como objetivo realizar uma analise filogenética dos taxa basais da Ordem Spiriferida, dando

énfase a Superfamilia Delthyridoidea, testando cladisticamente a filogenia e classificagdo de

Lésperance e Bizarro (1999).
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2- METODOLOGIA E LISTA DE CARACTERES

2.1 Metodologia de Coleta e Preparacéo do Material para Taxonomia

Coleta
A maior parte do material coletado € composto por blocos de deposito de tallus, como
preferéncia de coleta para aos blocos maiores, com aproximadamente 0,3 m?. Para os blocos in
situ, a coleta foi procedida segundo o protocolo de Ghilardi e Simdes (2000), porém, estes
apresentam baixa expressividade em numero de individuos. Todos os blocos apresentam fosseis
preservados como moldes internos, com aparente orientacdo randémica, e com empacotamento

frouxo.

Preparacdo do Material

O tratamento dos espécimes foi feito em laboratorio. A limpeza foi feita com percursora,
mini-martelos, talhadeiras, e cinzéis. Para moldagem foi utlizado latex de acordo com Benton e
Walker (1981) ou massa para modelar.

A aquisicdo de imagens foi realizada em duas etapas, envolvendo a com cobertura com
nanquim e, posteriormente, com fuligem de magnésio metalico. As fotografias foram realizadas
no LabPetro, - GSA, utilizando maquina fotografica Leica ® e lupa Zeiss® Stemi — SV — 11. O
programa de andlise de imagens usado foi Leica® QWin 150. Posteriormente, quando
necessario, as imagens foram tratadas utilizando o programa Corel® Photopaint.

2.2 Metodologia para Andlise Cladistica
Analise de Caracteres Morfologicos
Os caracteres morfoldgicos foram observados na literatura e nas cole¢Bes das seguintes
instituicOes nacionais: Museu Nacional — RJ, CPRM-DNPM - RJ, Instituto de Geociéncias da
Universidade de Sdo Paulo — SP. Os termos morfolégicos adotados foram baseados,
principalmente no Treatise on Invertebrates Paleontology (Williams et al., 1965).

A matriz de caracteres foi realizada utilizando o programa de edicdo Nexus.
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Analise Morfométrica

Uma tentativa de separacdo dos caracteres morfométricos em estados identificaveis, ou
seja, estados quantitativos em qualitativos, foi realizada. Desta forma, utilizou-se a ferramentas
mais simples para teste de hipétese, a analise de variancia (ANOVA). Além de a ANOVA ser
uma ferramenta simples, também ¢é util ao propdsito de testar se 0 conjunto de dados apresenta
diferencas suficientemente significativas entre si (=0.05) para serem agrupados em classes
distintas, e, posteriormente, codificados. Para analise quantitativa utilizou-se o programa
Minitab 13. As medidas foram realizadas tanto no material, quanto a partir da literatura. Estas se

encontram no anexo 1.

Polarizacdo e pesagem dos caracteres

A polarizacdo dos caracteres foi realizada considerando um critério importante sobre
premissas assumidas na analise. Assumir, a priori, um grupo externo no presente estudo exige
que alguns conhecimentos prévios sobre hipoteses de monofilia destes grupos externos sejam
conhecidos. Porém, os estudos filognéticos com o grupo Spiriferida sdo escassos, e ndo ha
estudos cladisticos prévios envolvendo as relacbes entre Cyrtioidea, Martinioidea,
Ambocoelioidea, Reticularioidea e Delthyridoidea.

No presente estudo, considera-se que deve ser incluido na anélise o0 minimo possivel de
parametros a priori, diminuindo assim pressuposi¢des sobre hipoteses ou modelos evolutivos.
Assumem-se aqui duas Unicas premissas a priori. A primeira é que todos o caracteres tém o
mesmo peso. A segunda é que o taxon mais antigo no registro geoldgico deve ser considerado o
ponto de enraizamento, seguindo o critério de precedéncia estratigréfica para polarizagdo (De
Jong, 1980). Como visto anteriormente, Eospirifer é considerado o taxon mais antigo dentro de
Spiriferida (Rong et al., 1994; Rong & Zhan, 1996; Gourvennec, 2000). Desta forma, a analise
foi realizada com enraizamento a posteriori, sendo que, inicialmente, foi produzido um
diagrama néo-enraizado, e, posteriormente, tendo em vista a polarizagdo, o enraizamento foi

feito em um no especificado entre Eospirifer e o restante dos taxa.

Procedimento de andlise
O programa utilizado para a procura da(s) arvore(s) mais parcimoniosa(s) foi o
PAUP*4.0 beta (Swofford,1999). Devido ao tempo extremamente longo que uma procura

exaustiva “Branch-and-Bound” pode propocionar, utilizou-se a busca heuristica com adicao
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randomica e 2000 replicacdes seguidas de TBR (tree bissection reconection) como método de
““swapping’, cujas sintaxes apresentam-se como padrdo do PAUP.

A sintaxe “pset collapse=minbrlen” foi usada para colapsar todos os “ramos” que
aparecam durante a procura, produzindo clados espurios devido a otimizacdo ambigua. Este fato
foi primeiramente observado por Platnick et al. (1991), devido as considera¢des que o PAUP
faz sobre a otimizacdo, produziu-se em alguns casos cladogramas espurios (cladogramas com
ramos sem sustentacdo por apomorfias). A presenca de tais cladogramas, além de aumentar o
namero de cladogramas igualmente parcimoniosos, aumenta também o tempo de procura.
Sendo indesejaveis, e ndo acrescentando mais informacdo a analise, todos os ramos sem

sustentacdo foram colapsados.

indice de Bremer

Como indice de estabilidade da arvore, utilizou-se o indice de Bremer (Bremer, 1988;
Bremer, 1994). Este indice é simplesmente um valor associado a cada ramo do(s) cladograma(s)
resultante(s) que indica quantos passos faltam para que este ramo colapse. O PAUP* nédo
apresenta uma sintaxe em especial para determinar o indice de Bremer, porém, com a aplicacdo

de uma série de sintaxes, pode-se determinar tal indice:

hsearch keep=N+1 (Neste caso, “N” representa 0 numero de passos obtidos)
contree /semistrict
hsearch keep=N+2

contree /semistrict....

O numero total analises realizadas para algum ramo colapsar, sera o indice de Bremer de

tal ramo.

indice de Suporte Proporcional (PSI)

O indice de Bremer mede a estabilidade de cada clado individualmente. Para se medir a
estabilidade de todo cladograma foi utilizado o indice de Suporte Proporcional (PSI), concebido
por Lee (1999). Este indice tem como vantagem ndo ser sensivel a caracteres ndo informativos e
homoplasticos, e ser aplicavel & toda &rvore, e ndo somente aos “ramos” individuais. Consiste

basicamente da seguinte equacao:
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PSI =TS/(CI ' S)

onde TS é o Indice de Suporte Total de Bremer (somatdria de todos indices de Bremer da arvore
em questdo — Bremer, 1994; Kalersjo et al., 1992), S é o tamanho da &rvore em numero de
passos, excluindo caracteres ndo informativos (autapomorfias) e Cl é o indice de consisténcia

de todo cladograma.

indice de congruéncia temporal e modificagio necessaria no MSM

A natureza do registro paleontolégico € inerentemente incompleta (Raup, 1972),
constituindo assim um freqiente vies representado pela ndo concordancia entre o cladograma e
a ordem de aparecimento temporal dos fésseis (Smith, 1994). Parte da linhagem que deveria
existir, prevista pelo cladograma e que ndo apresenta registro, é designada linhagem-fantasma
(Norell, 1992). Neste sentido, uma série de autores, a partir dos anos 80 e 90, propuseram
métricas que pudessem ser utilizadas de forma objetiva para dizer quédo correlacionavel é a
filogenia resultante, ou seja, a hipotese testada e o registro temporal dos fosseis.

Todos os indices de correlacdo estratigrafica propostos tém como objetivo medir a
congruéncia entre o cladograma e a ordem temporal de aparecimento dos fosseis representado
pelo registro estratigrafico e, para serem coerentes, devem ter alguns parametros em comum,
ndo necessariamente independentes (Hitchin e Benton, 1997). Um primeiro parametro € que tais
indices devem basear-se na premissa que, tanto o cladograma resultante, quanto a ordem
temporal de aparecimento dos fosseis sdo independentes (Benton, 1995). O segundo parametro é
a congruéncia, representada pelo nimero de linhagens fantasmas (Hitchin e Benton, 1997).
Quanto menor o numero de linhagens fantasmas, mais congruente é o cladograma. O terceiro
parametro é a consisténcia estratigrafica (Huelsenbeck 1994). Este pard@metro pondera a posicao
relativa entre a ordem filogenética e a ordem estratigrafica. Um Gltimo parametro importante é
um tema universal a qualquer indice utilizado. Se um indice é bom indicador, ele deve ter uma
relacdo linear com a variavel a ser medida, ou seja, se a variavel é a melhor condicdo sobre
todas as circunstancias, o valor serd 0 maximo que o indice admite. Se a variavel é a pior
condigdo sobre todas as circunstancias, o valor sera 0 minimo que o indice admite.

Uma dos primeiros indices deste tipo foi proposto no final dos anos 80, sendo que um

dos primeiros autores a elaborar tal indice foi Benton (1987) através da simples contagem de

27



estratos sem o aparecimento do taxon, ou seja, a contagem do nimero de linhagem-fantasmas.
Desde entdo, uma série de artigos foi publicada propondo diferentes indices de correlacdo entre
o cladograma e o aparecimento estratigrafico dos taxa (Gauthier et al. 1988; Norell e Novacek,
1992; Benton, 1994; Huelsenbeck, 1994; Wagner, 1995; Hitchin e Benton, 1997; Huelsenbeck e
Rannala, 1997; Sidall, 1998; Wills, 1999). Porém, todos estes indices sofrem com problemas
relacionados a simetria do cladograma, nimero de taxa, nimero de caracteres, entre outros
(Sidall, 1996). Por exemplo, no indice proposto por Huelsenbeck (1994), o Stratigraphic
Consistency Index (SCI), a simetria da &rvore afeta fortemente os valores. Para dois
cladogramas que tém um registro totalmente congruente, porém com simetrias diferentes, o SCI
sera igual a 1 caso a arvore seja totalmente assimétrica, e serd 0,5 caso a arvore seja totalmente
simétrica.

Mais recentemente, dois indices foram propostos com o objetivo de tornar o indice mais
completo possivel, levando em conta tanto a consisténcia, quanto o numero de linhagens-
fantasmas. O primeiro foi MSM (Manhattan Stratigraphic Measure- modificado por Pol e
Norell, 2001), proposto por Sidall (1998), e, posteriormente, 0 GER (Gap Excess Ratio)
proposto por Wills (1999).

O GER e 0o MSM sdo indices que tém como vantagem ndo serem tdo afetados pelo
balanco da arvore, como o0s outros indices propostos na literatura. Em um estudo feito
recentemente comparando os indices produzidos, Pol et al. (2004) demonstraram que mesmo
que todos os indices sejam afetados de alguma forma por variaveis como numero de taxa,
balanco de arvore, entre outros, os indices MSM e GER sdo os que melhores se comportaram
nas simulacbes. Porém, até o momento, nenhum indice consegue ser elaborado, satisfazendo
completamente estes parametros sem um tendenciamento. Pol et al. (2004) propuseram que este
fato deve-se a dois lineares. J& dados cladisticos sdo hierarquicos. Como notaram Zaragueta-
Bagils et al. (2004), estes dois conjuntos diferentes de dados sdo, em parte, mutuamente
exclusivos, provocando este tipo de paradoxo, ou seja, ndo se consegue chegar a um indice
perfeito, e forcara que caso seja elaborado um novo tipo de indice, este deve levar em conta um
conjunto diferente de dados, totalmente interdependentes entre si. Como o0 GER e 0 MSM séao
os indices menos problematicos, eles foram usados no presente estudo para medir a adaptacédo

do cladograma resultante ao registro fosslifero.
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GER

O GER, analogamente ao indice de retencéo, foi apresentado por Wills (1999) como :

GER =1 — (MIG — Gmin )/ (Gmax — Gmin)

onde MIG se refere a soma de todas as linhagens-fantasmas da filogenia; Gmin € a soma minima
possivel das linhagens-fantasmas dada a distribuicdo original dos dados, ou seja, caso 0s taxa
se adaptassem da melhor forma possivel ao registro; e Gmax € a soma maxima possivel das
linhagens-fantasmas, dada a distribuicao original dos dados, ou seja, caso 0s taxa se adaptassem

da pior forma possivel ao registro.

MSM

O MSM foi proposto por Sidall (1998), e, posteriormente, modificado por Pol e Norell

(2001). Neste caso, o indice MSM é calculado como:

MSM = Lp/L,

onde L, é o tamanho observado das idades entre os fésseis otimizados no cladograma resultante,
e Lm € 0 menor tamanho que a distribuicdo de idades do mesmo conjunto de dados deve
apresentar para qualquer cladograma obtido. Para calcular este indice, Sidall (1998) e Pol e
Norell (2001) sugeriram uma série de sintaxes para os programas PAUP e NONA. Igualmente,
0 GER pode ser implementado para PAUP como proposto por Pol et al. (2004):

GER= Ly - Ly /Ly- Ly

onde Ly € 0 maior tamanho possivel que a distribuicdo de idades para 0 mesmo conjunto de
dados deve apresentar para qualquer cladograma obtido. Neste caso, Ly equivaleria ao nimero
de passos do cladograma otimizado quando totalmente politomizado. Porém, analisado

atentamente este indice, que é analogo ao indice de Retencdo, percebe-se que a logica “a razao
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entre duas diferencas, a diferenca entre o pior dos valores possiveis e o valor observado, e a
diferenca entre o pior dos valores possiveis e 0 melhor valor possivel”, exibe uma consequiéncia
Obvia: quanto mais proximo seu valor observado for do “melhor valor possivel”, o indice deve
necessariamente tender a 1; se o valor observado for proximo do “pior valor possivel”, o indice
deve necessariamente tender a 0. Porém, o indice acima, como foi publicado originalmente, ndo
segue a tendéncia acima exposta (Pol et al., 2004). Considera-se que, possivelmente, houve um

erro de edicdo, e o indice correto é apresentado abaixo.

GER=1- (|Lm- Lo| /Lm- Lm)

Problema com implementacdo do MSM no PAUP

Dois problemas surgiram na aplicacdo do indice MSM e GER na presente dissertacdo. O
primeiro problema diz respeito a aplicacdo do MSM e GER para arvores de consenso. Em uma
anélise que resulta em muitas arvores igualmente parcimoniosas, seria operacionalmente
impraticavel aplicar estes indices para cada arvore resultante isoladamente. Desta forma, os
indices foram calculados considerando a arvore de consenso semiestrito resultante.

O segundo refere-se a implementacéo dos indices MSM e GER para o programa PAUP.
A idéia central proposta por Sidall (1998) ¢ a utilizacdo de uma matriz de custos baseada no
conceito de parcimonia de Sankoff (1973; veja também Sankoff e Cedergren, 1983), que se vale
de uma matriz de custo de transformacGes entre estados de um carater qualquer.
Operacionalmente, a idéia deste indice € a utilizacdo da idade dos taxa como se fossem valores
de transformacBes de caracteres, isto €, uma matriz com n taxa possiveis € igual a n
transformagbes possiveis. As idades da primeira aparicdo dos referidos taxa foi usada
anteriormente na matriz simétrica de custos, sendo os custos representados pela diferenca entre
as idades — a distancia Manhattam propriamente dita. O valor de L, é expresso com o numero de
passos que um “cladograma” usando esta matriz de custos apresentaria se a congruéncia entre o
posicionamento de taxa e a ordem temporal estratigrafica fosse a melhor. Ja o valor de L, é
expresso pelo nimero de passos resultantes com a mesma matriz de custo, restrita a topologia
do cladograma original. A modificacdo realizada por Pol e Norell (2001) foi realizada com base
na estrutura da matriz de custo. A matriz simétrica de custo, proposta anteriormente, resultava
em indices que ndao eram mais sensiveis quando sucessivos grupos irmaos de mesma idade eram
adicionados. Isto se deve pelo fato da parciménia de Sankoff, em uma matriz simétrica, permitir

reversdes. Na alteracdo de Pol e Norell (2002), a matriz ndo € mais simétrica como na matriz de
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Sankoff, substituindo pela matriz de custos da parciménia de Camin-Sokall, evitando, desta
forma, esta reverséo.

Todos estes passos descritos acima sdo executaveis no PAUP, porém, o problema esta na
operacionalidade deste método. A matriz de custo s é possivel até um certo limite dentro deste
programa, que no caso é para 32 transformacdes, ou seja, 32 taxa possiveis. Na presente analise
h& mais de 32 taxa. Desta forma, propde-se uma mudanca nas sintaxes das implementac6es dos
respectivos indices. Cabe ressaltar que a mudanca € apenas nas sintaxes, sem alterar a estrutura
dos indices MSM e GER.

A mudanca nas sintaxes se da em dois passos. No primeiro passo, em vez de usar uma
matriz de custos, uma simples matriz de caracteres por taxa € utilizada, s6 que no lugar de
"caracteres", utiliza-se idades. Neste caso, cada carater € uma unidade de tempo (milhGes de
anos, periodos etc.). Por exemplo, se um taxon na matriz tiver seu primeiro registro ha 10
milhdes de anos atras, este taxon tera 10 caracteres assinalados como "presente". Veja figura 9 e
tabela 1.

D

TaxonA 5 MA L

TaxonB 4 MA 2 MA
TaxonC 3 MA 3 MA
TaxonD 2 MA 4 MA

Figura 9: Esquema demonstrando as idades minimas dos taxa (esquerda) e as diferencas de idade entre cada taxa
(direita).

31



IDADES 5MA | 4MA | 3MA | 2MA
TAXA
TaxonA 1 1 1 1
TaxonB 0 1 1 1
TaxonC 0 0 1 1
TaxonD 0 0 0 1

Tabela 1: Matriz de custo entre idades resultante da figura 9

Para obtencédo de L,, L € Ly, a &rvore é enraizada no taxon mais antigo (e.g. o taxon A
da figura 10), seguida de uma procura “branch and bound”. Para aplicar a parcimdnia de
Camin-Sokal, como proposto por Pol e Norell (2001) foi necessaria a aplicacdo da sintaxe
DefType=IRREV, no “assumptions block’ do PAUP. Desta forma, propde-se esta mudanca na
implementacdo para o programa PAUP, sem alterar o conceito original destes indices.

Considerando a aplicabilidade como sugerida inicialmente por Sidall (1998), a idéia de
tratar idades como caracteres continua mantida, porém, sendo um carater Unico, multiestado,
com numero de estados definidos pelo nimero de taxa e o custo definido pela diferenca entre as
idades. Ja aqui se adota a idéia de carater codificado binariamente, sendo todos os custos
possiveis representados por n idades (na matriz) e n caracteres. Ao usar o exemplo de
Huelsenbeck (1994), usando este método aqui proposto, chega-se aos mesmos resultados que
Sidall (1998), bem como pelo exemplo citado por Pol e Norell (2001) (figura 10). Em tese, ndo
haveria problema com a modificagcdo em si, uma vez que o tipo de codificagdo produziria vieses
apenas quanto a interpretacao dos estados. Em caracteres multiestado existe uma possibilidade
tendenciosa de interpretacdo de como os estados se relacionam (os tipos A, B, C e D de
Kitching et al., 1998 - pdg. 24). Porém, este fato é inerente a caracteres como definidos para
uma analise cladistica: hereditarios e passiveis de mudancas direcionadas por processos
evolutivos. Além do mais, a idade ndo esta sujeita a varias mudancas aleatorias (incluindo
reversdes), ou “complexidades inerentes” de interpretacdo e delimitacdo como o0s caracteres
morfoldgicos(sensu Hauser e Presch, 1991). Tanto no presente estudo, como nos estudos de
Sidall (1998), Pol e Norell (2001) e Pol et al. (2004), a concepcdo de “carater” relacionado a
idade € um artificio, sendo a parcimonia nas relacdes entre as idades, idéia fundamental nestes

estudos, uma ferramenta que permanece inalterada na modificacao aqui proposta.
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A B C D E F  Taoxa
6 161212 8 8 MA

MSM=0,5
MSM-M=0,5

Huelsenbeck, 1994

MSM=0,24 MSM=0,45
MSM-M=0,24 MSM-M=0,45

Pol & Norell, 2001

Figura 10: Comparac0es entre o indice MSM (modificado por Pol e Norell 2001) e 0 mesmo indice
com modifica¢des aqui propostas (MSM-M) em exemplos de Huelsenbeck (1994), e Pol e Norell
(2001).

2.3 Delimitacdo do universo de analise: caracteres e taxa incluidos e excluidos

Um dos passos importantes em uma andlise filogenética é a delimitacdo da entrada de
informacgdo na matriz, o que contribuird para uma boa acuidade na topologia resultante. Para
uma analise filogenética bem acurada é importante decidir qual e como as informacdes devem
entrar na matriz, sendo necessaria uma analise prévia na determinacédo de quais caracteres e taxa
devem contribuir para a andlise. Portanto, foi de extrema importancia a normatizacdo das
informagdes sobre morfolologia de braquidpodes na literatura, que freqlientemente encontram-
se dispersas, com diferentes denominacdes e definicdes, da mesma forma que delimitar os
estados de forma clara, concisa e quantitativa, utilizando nestes casos analise morfometrica

univariada. O resultado final € uma matriz com 51 taxa e 34 caracteres, apresentada no anexo 2.
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Delimitacéo dos Taxa

Muitos taxa ndo foram incluidos na analise devido as seguintes razdes: 1) apresentam
dados perdidos, e por serem redundantes em informacdo com os demais taxa; 2) nao
apresentarem outras diferencas morfolégicas com outros taxa baseados na lista de caracteres

desta dissertacéo; e 3) ndo houve disponibilidade de colegdes e/ou literatura para consulta.

Dados perdidos

Dados perdidos sdo caracteres ndo preservados, impossibilitando a determinacdo dos
estados destes caracteres. Apesar de ser uma caracteristica inerente aos fdsseis, um taxon que
apresente muitos dados perdidos pode ser prejudicial a anélise, gerando cladogramas de baixa
resolucédo ou cladogramas espurios (Nixon e Wheeler, 1992). Por outro lado, a retirada arbitraria
destes caracteres pode, na verdade, inferir em perda de informacéo filogenética (Wiens, 1998).
Desta forma, para evitar a perda de informacdo filogenética, segue-se a metodologia do Safe
Taxon Reduction (STR - Wilkinson e Benton, 1995), onde um taxon com muitos dados perdidos
e redundante (que ndo apresentando nenhuma diferenca com outros taxa em suas estruturas

preservadas) € excluido da analise.

Taxa “equivalentes”

Taxa “equivalentes” sdo aqueles que ndo se diferenciam em nenhum carater da lista de
caracteres (Tabela 2). Neste caso é importante enfatizar que o objetivo do presente estudo nao é
uma revisao sistematica de todos os taxa incluidos na analise, e sim uma forma de diminuir a

redundancia de informacdo na matriz.
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Taxon

Australospirifer

Referéncia

Boucot et al., 1986; Carvalho, 1976; Caster,
1939; Clarke, 1913; Isaacson, 1977b

Taxon Equivalente
A.  hawkinsii, A.
“Spirifer”

”’S”, parana

iheringi,
contrarius g

GEénero novo e espécie nova

no presente estudo.

Antispirifer harroldi

Boucot, 1973, Williams e Breger, 1916

Kozlowskiellina vaningeni

Amsden,1968 Basset e Cocks, 1974; Johnson,
1970; Merriam, 1973

Kozlowskiellina nolanii; K.
magnopleura; K. sp. (in
Johnson, 1970)

Tylothyris subvaricosa

Rogers e Pitrat, 1987; Brunton, 1984

Tylothyris laminosa

Howellella tomhegannensis

Boucot, 1973; Merriam, 1973; Johnson. 1970;
Talent, 1963

H. cycloptera; H. textilis

Howellella nucula

Amsden, 1968

Howellella splendens

Amsden, 1968

Howellella talenti

Farrel, 1992

Howellella lunae

Gourvennec 1985; Latz, 1990

H. toneprusessi; H. cortzari, H.
mercuri

Brachyspirifer rousseaui

Gourvennec, 1988

Brachyspirifer carinatus

Cooper, 1945; Drot, 1986; Fisher, 1951;
Johnson, 1970; Sauer, 1968

Brachyspirifer sp. (in Drot,
1986), “Paraspirifer”
carinatus (in Sauer, 1968)

Eospirifer

Allan, 1945; Amsden, 1968; Basset e Cocks,
1974; Boucot, 1963; Boucot e Johnson, 1964;
Garrat, 1983; Havlicek, 1980; Rong, et al.,
1994; Zhan et al. 2002

Eospirifer radiatus, E.
Actuolineatus; E. praecursor;
E. togatus

[Myriospirifer

Gourvennec, 1989; Havlicek, 1980; Latz, 1992

IMacropleura macropleura

Boucot, 1963;

Striispirifer niagarensis

Boucot, 1963;

Nikiforovaena ferganensis

Boucot, 196;

Janius scmidtii

Boucot, 1963;

Janius nobilis

Cyrtia exporrecta

Boucot, 1963; Bolton, 1907

Cyrtia extensa, C. meta

Plicocyrtia

Boucot, 1963;

Plicocyrtia petasus; P.
arkansana

Costelispirifer perimele

Boucot, 1973

Hedeinopsis hispanica

Gourvennec, 1990

Gaspespirifer gaspensis

Boucot et al 2001., 1986; Lesperance e Bizarro,
1999

“Spirifer”” gaspensis (in Boucof
et al, 1986)

Paraspirifer desbiensis

Lesperance e Bizarro, 1999; Cooper, 1945

Paraspirifer acuminatus

Patriaspirifer murchinsoni

Amsden, 1951; Boucot, 1973; Boucot at al.,
1986; Feldman, 1985; Johnson, 1962;1970;

Lesperance e Sheehan, 1988

P. murchinsoni; P. atlanticus;
P. kleinhangli.P. kobehana

Tabela 2: Taxa utilizados na analise, bem como seus equivalentes (vide texto para explicacéo)

35



Taxon
Patriaspirifer murchinsoni

REEEE

Amsden, 1951; Boucot, 1973;
Boucot at al., 1986; Feldman, 1985;
Johnson, 1962;1970; Lesperance e
Sheehan, 1988

Taxon Equivalente

P. murchinsoni; P. atlanticus; P.
kleinhangli.P. kobehana

Acrospirifer primaevus

Biernat, 1954; Carls, 1969;
Chlupac, 1989; Helbrecht e
Wedekind, 1923

Acrospirifer? (in Chlupac, 1989)

Vandercammenina trigeri

Boucot, 1975; Carls, 1986;
Gourvennec, 1994

Fimbrispirifer venustus

Perryspirifer scheii

Ivanothyris

Boucot, 1962; Godefroid, 1968

Ivanothyris trisecta

Delthyris koslowski

Amsden 1951

Delthyris elevata

Basset e Cocks, 1974

Hysterolytes

Allan, 1942; Biernat, 1954; Garrat,
1983; Johnson, 1970; 1976;Perry,
1978; Sauer, 1968; Solle, 1963

H. hystericus ; H. sp.

Mucrospirifer

Boucot, 1973; Boucot et al., 1986;
Feldman, 1985; Norris, et al. 1992;
Pitrat, 1965; Tilman, 1964

M.profundus, M. albanensis, M.
mucronatus, M. norwoodensis

Euletherokomma hamiltoni

Cyrtinops is

Boucot, 1957,1962; Pitrat, 1965;

Eurekaspirifer pynnionnensis

Johnston, 1966; 1970; Jones
eSmith, 1985

Costispirifer

Amsden, 1951; Boucot, 1959;
Boucot, 1973; Boucot et al., 1986;
Johnson, 1970; Merriam, 1973.
Lesperance e Sheehan, 1988

Costispirifer ~ arenosus;C.  (in
Boucot et al., 1986)

Elita Cooper e Dutro 1982, Stainbrook, | Elita magister, E. diversa, E.
1948;Day, 1988 inconsueta, E. lemoni

Reticularia Biernat, 1954; Farrel, 1992;
Kindle, 1906;Muir-Wood, 1926;
Paeckelmann, 1931; Taborda e Reticularia laevis, R. sp (in Farrel,
Cisterna, 1997; Wilson, 1989 1992), R. imbricata

Bojothyris Pitrat, 1965;

Xenomartinia

Havlicek, 1953;

Elythina

Pitrat, 1965; Johnson,
1970;1975;1976; Campbell, 1961

Elythina salarica;

Elythina sp A e B (in Johnson,
1970) Phrycodythyris verecunda, P.
booralensis

Najadospirifer

Boucot, 1962; Jones, 1982; Perry et
al. 1974, Pitrat, 1965;

Najadospirifer sp. (in Jones, 1982)

Brunton, 1984; Carter, 1975;

Dickins, 1981; 1989; Grant, 1976;
Paeckelmann, 1931, Pitrat, 1965;
Waterhouse, 1965; 1968; 1971;
1978

Martinia Cooper e Grant; 1976; Force, 1975;
Reed, 1949 Martinia sp. M. glabra, M. gulatata
Martiniopsis Campbell, 1959; Carter, 1967,

Martiniops inflata; M. latouchei;
M. katayensis; M cthayensis; M.
uralia; M. ungulata

Tabela 2 (cont.): Taxa utilizados na analise, bem como seus equivalentes (vide texto para explicacdo)
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Taxon Referéncia Taxon Equivalente

Ingelarella Armstrong, 1970; Begg e Ballard,
1991; Campbel, 1959; 1960; Wright | Ingelarella plana, I. Ingelarella
etal., 1982 I. pelicanus, I. mantuanenmsis
Notospirifer Armstrong, 1969; Armstrong, 1970; | Notospirifer darwini, N. hillae, N.
Campbell, 1959; 1960; extensus, N. microstriatus;N
1961;Clarke, 1987; Grunt, 1993; minutus
Harrigton, 1955; Hyden et al., Tomiopsis notoplicatus; T.
1982;Waterhouse, 1967a,b; 1968; | woodiwardi; T. rarus; T.
1987, Wight et al., 1982 pauciplicatus; T. globosus; T.
bagoensis; T. hardmani
Ambocoelia Bolton, 1907; Cooper e Dutro 1982;

De Keyser, 1977; Farrel, 1992;
Feldmann, 1985; Fisher, 1951; | Ambocoelia capillata, A
George, 1931; Goldman e Mitchell, | umbonata;A. pseudoumbonata
1990; Johnson, 1970; Lenz, 1977; | A. urii, A.dorsiplicata.

Lesperance e Sheehan, 1988; Levy | A. spl, 2 e 3 (in Cooper e Dutro,

e Nullo, 1972; Merriam, 1973;|1982)

Nikiforova et al., 1985
Tenellodermis microdermis Havlicek, 1971
Cingulodermis cinctus Havlicek, 1971
Tabela 2 (cont.): Taxa utilizados na andlise, bem como seus equivalentes (vide texto para explicacéo)

Taxa ndo disponiveis para andlise, ou ndo consultados

Muitos taxa ndo entraram nesta analise devido a impossibilidade de consulta ao material,
ou devido a dificil disponibilidade na literatura. Este problema ndo é exclusivo do presente
estudo. Quando realizada revisdo de todo grupo Spiriferida, Carter et al. (1994) consideraram
que muitos taxa descritos na regido da China necessitavam de uma revisdo. Lesperance e
Bizarro (1999) em sua analise filogenética ndo incluiram os taxa da China, devido a dificuldade
na disponibilidade de espécimes para exame, e pela dificuldade na aquisicdo de periddicos,

muitos dos quais de circulagéo restrita.

Caracteres morfologicos

Os caracteres foram incluidos seguindo alguns parametros: a) que a presenga e/ou
auséncia do carater seja real, e ndo artefato tafondmico; b) assumindo um nome Gnico para cada
um dos caracteres, pois em varias referéncias ha diversos nomes para a mesma estrutura. Por
exemplo, uma determinada estrutura cardinal é chamada de ctenoforidio (Boucot 1973; 1975) e
em outras como “Processo Cardinal Estriado” (e.g. Waterhouse, 1968). Aqui se deu preferéncia
ao primeiro nome, pois esta sendo consagrado agora na terceira edicdo do Treatise (Kaesler et

al., 1997); e ¢) que haja distingdo de estados de um carater morfométrico de forma criteriosa,
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utilizando analise de variancia (ANOVA) para distinguir se ha intervalos reais. Na proxima
secdo, dois caracteres consagrados em diferenciar taxa dentre os braquidpodes, principalmente a
nivel especifico - nimero de plicas e relagdo largura/ comprimento da concha - demonstraram

ndo ter uma clara definicdo de intervalos, sendo ddbios quanto a informagdo filogenética.

Caracteres morfométricos

A delimitacdo do carater e a codificacdo dos eus respectivos estados sdo as principais
metas de uma analise filogenética antes da analise numérica. Porém, alguns estudos envolvendo
sistematica filogenética ndo ddo a mesma atencdo a esta parte essencial do processo,
especialmente quando se tratavam de caracteres morfométricos (Thiele, 1993; veja também Poe
e Wiens, 2000). Desta forma, um conhecimento inadequado da codificacdo de caracteres, levara
necessariamente, a um resultado pouco acurado na analise. Um dos problemas na codificacdo é
a interpretacdo de caracteres morfométricos apenas qualitativamente, em vez de ser
quantitativamente e qualitativamente definidos (Thiele, 1993).

Porém, a retirada indiscriminada de caracteres morfométricos aprioristicamente pode
tornar a analise menos acurada, uma vez que sao retirados dados com informacéo filogenética
potencial. Recentemente, diversos autores (e.g. Thiele, 1993; Kesner, 1994; Wiens, 1995; Poe e
Wiens, 2000) criticaram a falta de objetividade na escolha de caracteres e/ou retirada de
caracteres sem uma clara justificativa. Poe e Wiens (2000) diferenciam dois tipos de critérios
para exclusdo de carater: critérios conceituais, envolvendo decisdes subjetivas; e critérios
operacionais, quando a decisdo de exclusbes de caracteres estd baseada em critérios objetivos.
Neste Gltimo caso, um carater sO é retirado se 0 seu uso na analise é “ndo informativo”, por
exemplo, quando ndo h& delimitacdes claras entre estados.

Dentro da Ordem Spiriferida, tradicionalmente, utilizam-se termos morfoldgicos
consagrados no Treatise on Invertebrate Paleontolgy, Part H (Wiliams et al., 1965), que
serviram de base em muitos estudos de sistematica tradicional (e.g. Boucot e Johnson, 1968;
Johnson, 1966; 1970; Boucot, 1973). Entre estes termos destacam-se o alongamento da concha e
a quantidade de plicas presentes, dois caracteres morfométricos quantitativos, muito comuns em
descricdes sistematicas de espiriferideos, porém, sempre descritas qualitativamente. O
alongamento da concha é definido pela razdo comprimento sobre largura. Este carater foi
utilizado pelos autores Lesperance e Bizarro (1999) como equidimensional e tranversal, sem

definicbes sobre os estados. Possivelmente, equidimensional signifique comprimento igual a
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largura, e tranversal signifique largura maior que comprimento. Ja 0 nimero de plicas tem uma
definicdo ligada a quantidade e espacamento entre elas. Quando o espacamento de plicas é
menor e o nimero de plicas é grande, diz-se que uma concha é pauciplicada. Quando o
espacamento € menor e o nimero de plicas é grande, diz-se que a concha é multiplicada
(Williams, 1965; Fonseca, 2001).

Com o objetivo de definir se estes dois caracteres quantitativos acima citados podem ter
seus estados bem definidos e delimitados, uma analise de variancia (ANOVA) foi realizada,
utilizando o teste F para um alfa de 0,05 (Sokal e Rohlf, 1987). A preferéncia por este teste se
deu principalmente pela sua facilidade de aplicacdo e consagracdo na literatura (e.g. Archie,
1985). O critério para separacdo entre 0s estados serd a existéncia de intervalos morfométricos
entre a medida das espécies.

O resultado obtido pode ser observado pelos graficos da figura 11 e da figura 12. Nos
dois gréficos observa-se a existéncia de uma diferenca estatistica entre as espécies, contudo, a
utilizacdo destes dois caracteres na presente analise é problematica. Apesar de haver diferenca
significativa entre os taxa, ainda ha sobreposicao de todos os dados e, dessa forma, ndo existem
intervalos que possam justificar um corte arbitrario. Isto acaba ocasionando uma situacdo onde,
ou se retira o carater da analise, ou considera-se um estado para cada taxon, o que, obviamente,

ndo traz informacao para analise, resultando em um aumento no nimero de autapomorfias.

209 Extensdo da distribuicdo dos valores F. 82,88
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Figura 11: Gréfico da andlise de variancia do nimero de plicas das seguintes espécies. Eixo Y: nimero de plicas
numero acima das barras: nimero de individuos de cada espécie. 1=Macropleura; 2= Patriaspirifer duodenarius;
3= Antispirifer harroldi; 4= Howellella cycloptera; 5=Janius shmidtii; 6= Australospirifer kayserianus Bacia do
Parana; 7= Género novo e espécie nova; 8= Nikiforaevna ferganensis; 9=Howellella tallenti; 10= Australospirifer
hawkinsii Andes Bolivianos; 11=Parryspirifer scheii; 12= Costellispirifer perimelle; 13= Mucrospirifer pedroanus
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Figura 12: Gréafico da andlise de varidncia do alongamento da concha. Eixo Y: Alongamento
(comprimento/largura). Numero acima das barras: Nimero de individuos de cada espécie; 1= Patriaspiriefer cf.
Patriaspirifer duodenarius; 2= Australospirifer kayserianus Bacia do Parand; 3=Australospirifer hawkinsii Andes
Bolivianos; 4= Patriaspirifer murchinsoni; 5= Howellella cycloptera; 6= Howellella tomheganensis; 7=
Antispirifer harroldi; 8= Kozlowskiellina (Megakozlowskiellina) vaningeni; 9= Costellispirifer perimelle; 10=
Eospirifer actuolineatus; 11= Howellella tallenti; 12= Howellella splendens; 13= Género novo e espécie nova;

E possivel retirar informacao filogenética da analise?

O problema da escolha de caracteres quantitativos esta baseado na premissa de que a
delimitagdo dos estados ndo é arbitraria, mas sim correspondente a realidade. Desta forma, ao se
delimitar estados como “baixo” e “alto”, fica implicito que todos os individuos que seréo
codificados como “baixo” ndo terdo variacdo significativa entre si, e serdo significativamente
diferentes dos individuos pertencentes a classe “alto”. Porém, utilizar denominac@es qualitativas
poderd encobrir a real distribuicdo de um carater, caso este carater, na verdade, seja
morfométrico. De outro modo, um carater morfométrico tratado como carater quantitativo
exibira padrdes de distribuicdo que poderdo ser usados para codificacdo dos estados.

Outro problema usualmente encontrado em estudos que utilizam caracteres
morfométricos é a sua delimitacdo arbitraria (Archie, 1985; Thiele, 1993), sem metodologia
estatistica. Anéalise estatistica prévia faz-se necessario para verificacdo de padrdes existentes na
distribuicdo, gerando assim uma divisdo adequada para codificacdo dos estados. Uma
distribuicdo conjunta de dados morfométricos de varias espécies, que seja continua, sem
disjuncdo (i. e. sobrepostas), dificilmente ira apresentar estados identificaveis para codificacéo e
delimitacdo dos estados.

Muitos autores perceberam a importancia de se tentar retirar informacdes filogenéticas

de distribuicdes que sejam continuas e sobrepostas. Duas posi¢fes podem ser adotadas com
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relacdo aos caracteres morfométricos. Em uma, defendida por Pimentel e Riggins (1987), os
caracteres morfométrcos devem ser retirados, pois ndo se aplica o conceito de homologia. De
outro lado, Cranston e Humphries (1988) defenderam seu uso, desde que 0s caracteres
morfométricos fossem submetidos a tratamento estatistico adequado.

Uma extensa literatura pode ser abordada para métodos estatisticos que tentam
estabelecer estados de caracteres morfométricos com distribuicdo continua e sobreposta, ou seja,
tentam transformar dados quantitativos em dados qualitativos. (e. g. Thorpe; 1984; Archie,
1985;.Thiele, 1993; Bookstein, 1994; David e Laurin, 1996; Rae, 1998; Zelditch et al., 2000).
Caso a distribuicdo seja continua, porém disjunta (i. e. apresente intervalo) o0 modo mais rapido
é utilizar os intervalos visiveis na distribuicdo como divisores de codificacdo (Mickevich e
Johnson, 1976). Este método é bastante empregado na literatura, sendo a principal forma de
extrair informac&o filogenética de distribui¢cdes continuas, mas ainda disjuntas. (Archie, 1985).

Mas existe alguma forma estatistica que realmente “retire” informacéo filogenética de
uma distribuicdo continua e ndo disjunta? A idéia de extrair informacao filogenética de dados
continuos vem do fato que, independente dos fatores ambientais que possam atuar, ou a
plasticidade fenotipica que um carater apresente, um carater tem sempre uma origem bioldgica,
justificando seu uso na analise (Rae 1998). Quando se faz um teste sobre as duas distribuigdes,
por exemplo, usando analise de variancia, na verdade, o que se testa € se conjuntos de dados séo
estatisticamente diferentes, ou fruto do acaso. Rae (1998) afirmou que se duas amostras sao
realmente diferentes, € porque ocorreu fendmenos biologicos (selecdo natural) diferentes
atuando sobre determinado caréater.

Uma forma alternativa de estabelecer estados em caracteres morfométricos seria a
utilizacdo de indices que considerem mais de duas variaveis, ou ainda analises multivariadas.
Bookenstein (1994) criticou a utilizacdo de caracteres morfométricos continuos em anélise
multivariada. Para este autor, a principal critica de analise multivariada é se os caracteres
definidos s@o ou ndo independentes. Porém, a grande parte de caracteres morfométricos sdo, de
alguma forma, dependentes, portanto qualquer indice biométrico que se utilize sera arbitrario.
Dessa forma “a abordagem biométrica ndo é capaz de dizer com confidéncia que duas
transformaces sdo as mesmas” (Bookenstein 1994, pag. 212). Além do mais, qualquer tentativa
de codificacdo de estados morfométricos que utilize analise multivariada estd longe de ser
testavel como homologia, uma vez que um carater, neste caso, representaria a mudanca de uma

forma geométrica dependente de outras formas, ndo havendo entdo relagdo de descendéncia
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entre estados morfométricos. Esta opinido é compartilnada em parte por Swiderwski et al.
(1998) e Zelditch et al. (2000) que reconheceram que a partir do momento que se considera um
carater morfométrico, ndo existe apenas uma medida unidimensional, mas uma série de
medidas, que podem variar conjuntamente, sendo dificil de estabelecer um sO carater
independente. Neste caso, 0s autores afirmaram que estas “variaveis ndo podem ser equivalentes
ao carater” (Zelditch et al., 2000 pag. 80). Swiderwski et al. (1998, pag. 518) apresentam uma
visdo mais cética quanto aos métodos morfométricos, afirmando que “(...) similaridades sao
reconhecidas com base no compartilhamento de novidades (...) e métodos estatisticos podem
descrever proximidades, mas ndao podem reconhecer similaridades”. Ou seja, qualquer método
que utilize técnicas estatisticas no reconhecimento de estados em caracteres morfométricos,
incorrerd, de uma forma ou de outra, em arbitrariedades, sendo que a arbitrariedade é
maximizada quando se usa 0 método de analise multivariada.

Desta forma, retirar informacdo filogenética de caracteres morfométricos é possivel,
porém, sempre havera algum grau de arbitrariedade dependendo da escolha do método

estatistico utilizado.

Estes caracteres sao influenciados pelo meio (ou pelo substrato)?

A variabilidade que estes dois caracteres morfométricos (nimero de plicas e
alongamento) apresentam, pode refletir a influéncia que o ambiente exerce sobre a forma da
concha. Flrsich e Hurst (1974), estudando braquiépodes silurianos, perceberam que quatro
caracteres sdo influenciados pela quantidade de energia do ambiente. Em paleoambientes de
baixa energia, sdo comuns espécies com foramen reduzido, com alas desenvolvidas, sulco
mediano grande e nimero reduzido de plicas. Em espécies de paleoambientes com maior grau
de energia do meio, sdo comuns espécies com pouco alongamento, e um maior namero de
plicas. Estes autores também encontraram uma relacdo positiva entre obesidade e tipo de
sedimento entre os membros de Spiriferida. Quanto menor a granulometria do sedimento, maior
a obesidade apresentada pelo individuo.

Schumann (1991) utilizou como referéncia a espécie recente Terebratalia transversa
(Terebratulida), e demonstrou que o alongamento e o0 nimero de plicas apresentam uma extrema
variacdo dentro da propria espécie. Segundo Schumann (1991), isto pode ter relacdo com a
energia do meio: maior alongamento, ambientes mais calmos, menor alongamento, ambientes

hidrodinamicamente estaveis. Estes dois estudos citados acima sugerem que estes dois tipos de
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caracteres sao de tal forma influenciados pelo ambiente, que poderiam mascarar a informacao
filogenética.

A utilizacdo destes caracteres, ditos “influenciados pelo ambiente”, ja apresentaram uma
certa discussdo sobre a sua inclusdo, ou ndo, na analise (Bell, 1989; Sanderson e Donoghue,
1989; Emerson e Hastings, 1998; Kéllersjo, et al. 1999; Harris et al., 2003). Tais caracteres sdo
mais passiveis de evolucdo convergente e, desta forma, mais passiveis de se tornarem
homoplasias que podem levar a evidéncias distorcidas das relacdes filogenéticas (Harris et al.,
2003), ou seja, considerar que determinados estados sejam homologos, quando na verdade
deveriam se apresentar como homoplasias, fendmeno este conhecido como atragdo dos ramos
longos (“long branch attraction’). Particularmente, este fendmeno é potencialmente acentuado
em fdsseis que tém sua preservacdo controlada faciologicamente (Simdes et al., 2000). Retirar
os caracteres que exibem tal padrdo pode ser considerado arbitrario, uma vez que este
procedimento constitui uma medida aprioristica, atribuindo valor zero a possiveis
“homoplasias” quando, na verdade, o termo homoplasia sé pode ser confirmado apds a anélise.
Marques e Gnaspini, (2001), admitiram que seria razoavel retirar, ou dar pesos menores, a
caracteres que exibem este tipo de suscetibilidade a evolugdo convergente. Porém, outros
autores (e.g. Kallersjo, et al. 1999), defenderam a permanéncia de tais caracteres na analise, pois
quando se retiram caracteres potencialmente homoplasticos, as analises geralmente resultam em
arvores menos resolvidas.

Dessa forma, justifica-se a retirada destes dois caracteres - numero de plicas e
alongamento da concha - por dois motivos: a auséncia de intervalos, havendo sobreposi¢cdo em
todas dsitribuicOes; e a susceptibilidade destes caracteres a influencia do meio, aumentando a

chance de serem geradas falsas homologias.

Outros caracteres ndo incluidos

Além de namero de plicas e alongamento da concha terem sido retirados antes da
analise, outros dois caracteres, processo julgal e curvatura da interarea pedicular foram
igualmente retirados. A importancia destes dois caracteres se d& pois sdo utilizados usualmente
como possiveis caracteres diagnésticos para muitos taxa de braquidpodes (e.g. Pitrat, 1965;
Boucot, 1975; Goldman e Mitchell, 1990).
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Processo Julgal

O processo julgal € uma estrutura comum a muitos braquidios de braquiépodes. Refere-
se a uma projecdo que cresce ventromedialmente a partir da camada priméaria do inicio da
espiralia, e que ndo chegam a se coalescer (Williams et al., 1965). Quando h& coalescimento
entre estas duas projecdes, e também participacdo de material secundario, diz-se que estas duas
estruturas tornaram-se uma estrutura denominada jugum (Figura 13, Williams et al. 1966). Os
ambocoelineos sdo os Unicos taxa que ndo apresentam processo julgal entre o espiriferideos
(Goldman e Mitchell, 1990). Porém, como ressaltado por Boucot (comunicacdo pessoal, 2005),
a auséncia deste carater pode ser, na verdade, um artefato tafonémico de coleta e preparo. Pelos

motivos expostos acima, esse carater foi desqualificado no presente estudo.

Figura 13: Posicionamento do processo julgal coalescido — seta vermelha
(baseado em Williams et al. 1966).

Curvatura da interarea
Inicialmente determinado por Williams et al. (1965), uma concha é dita ortdclina quando
a interarea de uma das valvas apresentam-se no mesmo plano da linha de comissura da concha,
ou, como denotou Williams et al. (1965), a interarea se localizar a 90° de uma linha
perpendicular imaginaria a linha de comissura (Figura 14). Caso a angulacdo seja diferente de
90° , tém-se nomes distintos para este tipo (e. g. apsaclina, anaclina, entre outros).
A curvatura da interarea esta relacionada ao modo de vida do espiriferideo, relativo ao
substrato que habitava (Fursich e Hurst, 1974), sendo influenciado pelo ambiente, além de ser
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influenciado pela presenca e forma do pediculo, que sai da abertura localizada na interarea
pedicular, restringindo o desenvolvimento da interarea e do bico. Um terceiro fator que também
pode influenciar € o tipo de crescimento da concha, pois as inclingbes da intrarea sdo
dependentes das mudancas nas taxas de crescimento da concha Williams et al. (1965).

Devido ao forte componente ambiental e alométrico deste carater, ele foi retirado apriori

da analise.

Dorsal

Posterior

55 Anterior

Anterior

Posterior
90

Ventral B

Figura 14: Exemplo de duas espécies de braquiopodes hipotéticos, onde em A, a interarea pedicular tem inclinacao
maior de 90° em relacdo ao plano de linha de comissura e em B, menor que 90°.
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2.4 Lista de Caracteres

1- Concha mucronada

(0: ausente; : presente).

A concha é mucronada quando apresenta extremidades cardinais finas e angulosas,
(Williams et al. 1965). A concha ndo é mucronada quando as extremidades cardinais
apresentam-se ovaladas (Figura 15 A). O estado mucronado pode variar em tamanho e forma

dentro de uma espécie. (Figura 15 B, C).

A B || C

Figura 15: Demonstracdo dos tipos de extremidade da concha. A -Concha ndo mucronada. B- Concha mucronada
com ala desenvolvida. C- Concha mucronada.

2- Desenvolvimento de ala

(0: ndo desenvolvida; 1: desenvolvida).

A ala corresponde aos prolongamentos laterais provenientes da linha cardinal em “forma
de asa” (Williams et al. 1965). Embora muitos autores utilizem o carater “mucronado” como
sinbnimo de “ala” (e. g. Rudwick, 1970), ambos podem ser considerados independentes pela
natureza do prolongamento da “ala” ser muito maior que as extremidades (Figura 15 B). A
presenca ou auséncia de ala pode estar associada a sua dificil preservacdo, devido a fragilidade

da sua estrututra e desta forma, dificultar a visualizacdo em moldes internos.

3- Presenca de sulco/ dobra
(0: ausente; 1: presente).
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Alguns taxa podem apresentar uma depressdo na parte mediana da valva pedicular, no
sentido antero-posterior, correspondendo a dobra na valva braquial. Para Rudwick (1970), esta
estrutura € uma deflexdo causada pela mudanca na aceleracdo da taxa de crescimento desta
regido em relagdo ao resto da concha. Desse modo, 0 aumento na aceleragdo da taxa de
crescimento produzira, durante a ontogenia, um adulto com sulco “fundo”, e uma diminui¢éo na
aceleracdo, produzird um sulco “raso”. Porém, a distin¢do entre sulco raso e fundo é, muitas
vezes, indistinta, sendo dificil determinar sua real medida, seja pela forma de preservacao, seja

pelo tamanho reduzido da concha (Figura 16).

Sulco

Dobro

Figura 16: Posicionamento do sulco na concha

4- Formato de sulcos/dobras
(0: em forma de “U”; 1: em forma de “V”; 2: em forma de calha; 3: em forma de “V” com

angulo arredondado).

O sulco pode apresentar-se em diversas formas, podendo ter a extremidade angulosa
(figura 17 A) ou ndo-angulosa. Quando ndo angulosa, o sulco pode ser em forma de calha
(figura C), ou com a extremidade arredondada (figuras B e D). Esta Gltima se subdivide em
forma de "U" (figura 17 B), quando a largura do sulco é igual ao comprimento, e em forma de
"V" com angulo arredondado (figura 17 D), quando a largura é menor que o comprimento. Este
ultimo caso € bem marcado em apenas uma espécie utilizada no presente estudo, Brachyspirifer

rousseaui (Estampa 1 — Figura 6).
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NNV

Figura 17: Tipos de sulco: A- Em forma de V; B- Em forma de U; C- Em forma de calha; D- Em forma
de V, com angulo do sulco arredondado.

5-Presenca de plicas

(0: ausente; 1: presente; 2: plicas Unicas aparecendo lateralmente ao sulco).

Plicas refere-se a série de ondula¢Ges no plano de comissura da concha. O estado 2 é
representado pela ocorréncia de apenas um par de ondulacdes de paralelas ao sulco, sendo um

carater diagndstico de Plicocyrtia petasus. (Estampa 1, Figura 5).

6- Plicas medianas no sulco

(0: ausente; 1: presente; 2: bifurcando na parte anterior da dobra; 3: plica rasa).

As plicas podem estar presentes no sulco, podendo estar bifurcada (estado 2) ou ndo
(estado 1). O estado 3 é definido por uma pequena ondulacdo presente no sulco, porém téo rasa

que pode parecer estar ausente.

7- Plicacg0es bifurcadas
(0: ausentes; 1. presentes).

As plicas podem ramificar-se durante o desenvolvimento em alguns taxa, como
Perryspirifer scheii (Estampa 1 Figura 14). Um dos primeiros autores a identificar padrdes de
ramificacdo nas plicas foi Bancroft (1945) com alguns taxa da Ordem Strophomenida. Gunji
(1989) aplicou modelos matematicos em braquidépodes terebratulideos do Nedgeno,
identificando trés padrdes que as bifurcagfes apresentariam ao longo da concha: 1) ramificacGes
ocorreriam como varios eventos de acrescOes bilaterais (Figura 18 A); 2) as ramificacOes
correriam como acrescdes bilaterais uma Unica vez ao longo da ontogenia (Figura 18 B); 3) as
ramificacOes ocorreriam como acrescOes unilaterais, aproximando-se do modelo de Bancroft

(1945 - Figura 18 C). Neste modelo é interessante reconhecer que ha uma hierarquia ente as
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bifurcacBes. Todos os taxa listados na presente analise, e que apresentarem plicas bifurcadas,

aproximariam-se ao modelo de ramificacOes bilaterais que ocorrem uma unica vez na ontogenia.

) &

A B

Figura 18: Padrdes associados a disposi¢éo das ramificacbes das plicas baseados nos tipos descritos por Gunji
(1989): A: varios eventos de acrescdes laterais; B: acrescao bilateral; C: acrescoes unilaterais.

8 — Largura do sulco em relagéo as plicas
(0: Largura maior 1: mesmo tamanho).

O sulco pode apresentar largura maior que a largura das plicas (estado 0) ou o sulco pode
apresentar a mesma largura das plicas (estado 1). Este carater é condicionado pelo baixo nimero
de plicas que estes taxa apresentam, uma vez que em um espécime com baixo numero de plicas
haveria espaco para desenvolvimento de plicas com largura tdo grande quanto a largura do
sulco. Apesar de ser um carater morfométrico, o estado 0 é bem marcado em alguns taxa, como
nas espécies pertencentes ao género Howellella de sedimentitos da América do Norte (Estampa
1, Figura 12).

9- Expressdo das “costelas” na interarea
(0: normal; 1: proeminente).

A interarea por definicdo € a parte externa da area cardinal localizada posteriormente
entre 0 umbo e a margem posterior da concha (Williams e Rowell, 1967). Segundo Williams e
Rowell (1967) a presenca de interarea estd relacionada ao tipo de crescimento que a concha
apresenta, no caso de espiriferideos, crescimento mixoperiferal, ou seja, tanto a parte posterior
quanto a parte anterior da concha crescem na direcdo anterior. A interarea pode apresentar
padrdo de escultura por costelacdo. Tal feicdo foi descrita primeiramente por Rogers e Pitrat
(1987) em uma Unica espécie, mas estdo presentes na interarea da maioria dos braquidpodes.

Muito embora os autores ndo tenham discutido a origem das costelas na interarea, infere-se aqui
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que estas ondulacdes sdo provenientes, provavelmente, do crescimento irregular da interarea,
processo andlogo ao aparecimento de lamelas de crescimento como representacdo de periodos
de maior ou menor acréscimo de material carbonatico a concha. Apesar desta fei¢do ser comum
a muitos braquidpodes, o estado 1 esta presente em poucos taxa, como o Tylothyris subvaricosa
onde este estado é caracterizado por um padrdo de costelagdo muito bem marcado na interarea,

apresentando-se ondulado em vista longitudinal (Estampa 1, Figura 7 e 8).

10- Lamelas de crescimento |
(0: inconspicua; 1: presente).

Lamelas de crescimento séo linhas radiais resultantes da variacao da taxa de crescimento
da concha, processo analogo ao que ocorre nas linhas de crescimento em Mollusca (Rudwick,
1970). Basicamente, 0 processo esta relacionado a periodos de menor taxa de crescimento,
representados pelas linhas visiveis, e periodos de maior taxa de crescimento, representados pela
auséncia destas. Segundo Rudwick (1959), durante a fase normal de crescimento o vetor é
principalmente horizontal e perpendicular a concha na direcdo anterior. Durante a fase de
formagéo das linhas de crescimento, devido, provavelmente, ao estresse ambiental, a resultante
do vetor de crescimento verticaliza-se, havendo retardo na adicdo de material secretado, ou
mesmo a sua auséncia. Williams e Rowell (1965) denominaram esta fase de “regressdo”. Hiller
(1988), por sua vez, denominou esta fase de retracao.

Posteriormente, Williams (1971) reconheceu dois tipos diferentes de “regressao”, a
primeira denominada regressdo sensu strictu, que esta relacionada a total falta de secrecéo, e
confere a lamela a forma falhada vista ao microscopio. Gaspard (1990) determinou que a parada
total de secrecdo ocorre quando a concha se fecha por muito tempo, por exemplo, durante
mudancas ambientais, ou mesmo quando houver danos a margem do manto. O segundo tipo de
formacdo de lamelas é denominada “reflexdo”, que esta somente relacionado a mudanca de
vetor de crescimento devido ao “recuo” do manto (Williams 1971). Tanto a regressdo sensu
strictu quanto a reflexdo podem coexistir.

Hiller (1988) classificou em trés tipos de linha de crescimento, conforme a origem e o
periodo de formacdo. O primeiro tipo foi denominado de “inconspicua”, originada por
flutuacGes diarias, envolvendo apenas o periostraco, sendo reconhecidas apenas ao microscopio.
Este tipo dificilmente é preservado no registro féssil. O segundo tipo foi denominado “lamelas

de crescimento devido a eventos ciclicos”, envolvendo o peridstraco e parte da camada
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primaria. O aparecimento deste tipo de linha de crescimento estaria envolvido a eventos
ciclicos, por exemplo, alteracdes de salinidade, temperatura, pH entre outros. E por fim, o
terceiro tipo, que Hiller (1988) ndo denominou especificamente, mas associou as linhas de
crescimento a eventos “aleatdrios”, ou seja, mudancas imprevisiveis, em situacGes de estresse
ambiental extremo, como mudancas climaticas de carater global, mudanca de fluxo de
sedimentacdo, tempestades, entre outras, fato este comprovado em braquidépodes do Néogeno da
Poldnia por Tomasovych e Farkas (2005). Este tipo envolve as trés camadas da concha
(camadas secundaria,priméria e periostraco), sendo esta forma preservadas em moldes internos
(figua 19 B).

Porém, toda literatura discutida enfatiza que os fatores ambientais sdo 0s unicos a
influenciar a morfologia das lamelas de crescimento, sendo que, levando em conta esta
premissa, ndo seria um carater recomendavel para andlise. Entretanto, ao analisar mais
profundamente os grupos, nota-se que os delthyridideos aqui descritos tém um tipo de lamela
mais proeminente, aparecendo sempre como marcas no molde interno, possivelmente devido ao
segundo ou terceiro tipo de lamela como descrito por Hiller (1988). Em contraposic¢do, por
exemplo, aos espécimes atribuidos a Cyrtioidea que, quando apresentam lamelas ténues, quase
imperceptiveis, lembram o primeiro tipo de lamela de Hiller. Este fato pode ser evidéncia de
que existe um componente genético na determinacdo deste carater. Desta forma, aceitam-se as
diferencas neste carater como decisivo para determinar os estados, sendo o estado “ausente”
equivalente as linhas de crescimento inconspicuas e “presente” aos outros dois tipos de lamelas

de crescimento, como definido por Hiller (1988).

11- Lamela de crescimento 1l

(0: padréo ndo-franjado; 1: padrao franjado).

Além dos trés tipos descritos por Hiller (1988), um quarto tipo, denominado padréo
franjado (estado 1), foi citado em uma série de trabalhos (Alavarez et al. 1985; Brunton e
Alvarez, 1989; Alvarez e Brunton, 1990; Alvarez e Brunton, 1991), apenas para taxa do grupo
Athyrida. No modelo destes autores, as lamelas se formariam por ocasido da exposi¢ao
temporaria e rapida do epitélio das “zonas generativas” (sensu Williams, 1977), retomando seu
crescimento normal posteriormente, tendo como resultado o padrdo franjado. Possivelmente,

isto aconteca quando a taxa de crescimento das celulas da zona generativa seja maior que a de

51



deposicéo de material carbonatico da concha. Devido a este recuo entre as franjas pode aparecer
uma zona de cisalhamento, representando 0 momento da exposicdo do epitélio (Alvarez e
Brunton, 1990 - Figura— 19 A).

Diferentemente de Hiller, (1988), Alvarez e Brunton (1990; veja também Alvarez e
Brunton, 1991) determinaram o padrdo franjado como uma estrutura adaptativa, podendo ser
relacionado, por exemplo, a protecdo da concha.

Apesar desta estrutura ndo ter sido descrita com a mesma acuidade para espiriferideos,
considera-se aqui o padrdo franjado dos Athyrida homdlogo ao padrdo franjado dos taxa
Koszlowskiellina, Tylothyris, Fimbrispirifer e Mucrospirifer.

Figura 19: Esquema da génese de lamelas Hiller (1988); Williams (1977); A-formagdo das lamelas segundo o
“quarto” tipo (Alverez e Brunton 1990) com exposicdo de grande parte de material secundario da concha; B-
lamela formando com exposicao parcial da camada priméria da concha; C- lamela formada apenas com exposi¢do
de periodstraco. 1- peridstraco; 2- camada primaria , 3- camada secundaria; 4- zona de cisalhamento.

12- Placa Crural

(0: ausente; 1: presente).

Este € um termo que se aplica a uma estrutura que é possivelmente homdéloga a outras
presentes em outras ordens de braquidépodes — em Pentamerida, por exemplo, esta estrutura é
connhecida como placa braquial (Williams et al. 1965). Segundo a definicdo de Williams et al.
(1965) para os Spiriferida, esta estrutura pode ser reconhecida como uma placa que se estende

da base da valva braquial, préximo ao ctenoforidio, em direcdo medial (Figura 20).

52



PC

Figura 20: Esquema das estruturas encontradas na charneira. PC- Placa Crural; Al- alvéolo do dente; CTF-
Ctenoforidio.

13- Cobertura deltirial

(0: ausente; 1: presente).

A cobertura deltirial ¢ uma placa com forma triangular que fecha o deltireo, formada
pelo crescimento das placas deltidiais durante a ontogenia do espécime (Figura 21). O deltireo é
a abertura na valva pedicular por onde emerge o pediculo. Segundo Rudwick (1970), existem
basicamente dois tipos de cobertura deltirial. Quando o pediculo esta presente durante a
ontogenia, as placas deltidiais podem fundir-se em uma cobertura Unica, atrofiando o foramen,
formando o deltidio. Caso ndo haja aparecimento do fordmen durante toda ontogenia, as placas
se unem até a fusdo, sem deixar vestigio de foramen, quando entdo essa cobertura passa a ser
denominada pseudodeltidio (Rudwick, 1970).

Devido a natureza da preservacgdo desta feicdo, ou pela falta de informacéo na literatura,
0 reconhecimento do tipo de cobertura deltirial torna-se dificil, sendo assim, aqui sera

considerada apenas a presenga ou ndo da cobertura deltirial.
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Interdrea

Cobertura deltirial

Figura 21: Esquema e disposigdo da cobertura deltidial, bem como das placas deltidiais junto a interarea.

14- Foramen
(0: ausente; 1: presente).

O foramen € o nome da abertura pela qual o pediculo emerge, estando sua existéncia
condicionada ao aparecimento da cobertura deltirial (Rudwick, 1970). A cobertura deltirial que
ficou em volta do foramen é denominada colar (Figura 22). Desta forma, em espécimes de
braquidépodes cuja cobertura deltirial ndo estiver presente, este carater apresenta-se nao

aplicavel.

Colar
Foramen

Figura 22: Foramen desenvolvido, com apresenca de colar na cobertura deltirial.
15- Processo cardinal
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(0: auséncia de qualquer tipo de processo cardinal; 1: presenca de ctenoforidio no mesmo plano
da interarea, como continuacdo da cardinalia; 2 presenca de ctenoforidio na cavidade nototirial;
3: presenga de area cardinal bilobada).

O processo cardinal é uma estrutura presente na maioria dos braquidpodes, localizado
comumente na cardinalia, entre os alvéolos, se utilizado como apoio para fixagdo do musculo
didutor na valva braquial. O termo ctenoforidio foi aplicado primeiramente para 0 processo
cardinal em espiriferideos por Boucot (1973) e, posteriormente, definido por Carter et al. (1994)
como um processo cardinal estriado, em forma de pente. Em Hysterolites, devido a elevagéo da
plataforma nototirial, o ctenoforidio é localizado no plano da interarea como continuacdo da
cardinalia (Estampa 1, Figura 9). Em Ambocoelia o processo cardinal € uma area cardinal

bilobada, (Estampa 2, Figura 1), sendo assim definido os trés estados deste carater.

16- Desenvolvimento da placa crural
(0: ndo encostando na valva braquial; 1: encostando na valva braquial; 2: encostando na valva

braquial, e desenvolvendo-se antero-posteriormente até a metade da concha ).

A placa crural pode desenvolver-se normalmente (estado 0), ou desenvolver-se até o
assoalho da valva braquial (estado 1, Estampa 1, Figura 11). Em Ambocoelia a placa crural
desenvolve-se até metade da concha isolando o campo de insercdo da musculatura na valva

braquial, correspondendo ao estado 2 (Goldman e Mitchell, 1990).

17- Septo mediano ventral

(0: ausente; 1: presente; 2: grande, encostando na valva braquial).

Septo desenvolvido na valva pedicular, constituido de material secundario, dividindo o
campo muscular longitudinalmente. O estado 2 € determinado quando o septo mediano
pedicular desenvolve-se até o assoalho da valva braquial quando a concha encontra-se fechada

(Estampa 1, Figura 10; Estampa 2, Figura 3).

18- Convexidade da Concha

(0: igual; 1: subigual — valva braquial maior; 2: subigual — valva pedicular maior).
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Quando as valvas da concha apresentam a mesma altura, diz-se que a concha tem
convexidade igual (Figura 23 A). Caso apresentem alturas diferentes, diz-se que a concha é
subigual, podendo a valva pedicular (Figura 23 B) ou a valva braquial (figura 23 C) ser a maior.
O aumento da valva pedicular esta relacionado ao aumento concomitante da interarea pedicular,
sendo possivelmente um carater adaptativo para substratos lamosos (Rudwick, 1970; Fiirsich e
Hurst, 1974).

A B C

Figura 23: Convexidade das conchas. A- concha igual; B- concha subigual, com valva pedicular maior;
C- concha subigual, com valva braquial maior.

19- Capilagéo |
(0: auséncia 1: presenga).

Existem basicamente dois tipos de micrornamentacao: capilacédo e espinhos. Capilacao e
espinhos sdo citados na literatura como sindnimos da mesma estrutura (Caster, 1939), ou como
estruturas com origens diferentes (lvanova, 1967). Gourvennec (1989) foi o primeiro a
reconhecer capilagéo e espinhos como caracteres distintos. Para este autor, capilas (capillae) séo
estruturas com origem na parte interna da concha, surgindo como pequenas ondulacdes,
freqlientemente sub-radialmente arranjadas, e, posteriormente, divergindo a partir dos sulcos
entre as plicas. Os espinhos, por sua vez, originam-se entre as lamelas de crescimento

(Gourvennec, comunicacéo escrita, 2005).

20- Capilacéo Il
(0: tipo “eospiriferideo”; 1: tipo “delthyridideo™ ).

Gourvennec (1989) notou que existem dois tipos de capilacBes possiveis entre 0s
espiriferideos basais. O primeiro seria o tipo “eospiriferideo”, presente entre grande parte dos

taxa do grupo Cyrtioidea, e caracterizado por pequenas ondulagdes, cobrindo toda concha no
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sentido antero-posterior (Figura 24 A). O segundo tipo € o tipo “delthyridideo”, predominante
ndo s6 em Delthyridoidea, como também em outros taxa de espiriferideos basais. Neste tipo as
capilacdes aparecem mais estreitas, paralelas ao vetor de crescimento da concha, ndo recobrindo
totalmente a concha, podendo apresentar pequenas projeces nas lamelas de crescimento, que

nédo sdo homalogas aos espinhos (Figura 24 B).

7

\

Capillae

A

Figura 24. A- Capilacdo tipo “eospiriferideo”; B- Capilacdo tipo “delthyridideo” (baseado em
Gourvennec, 1989).

21- Capilacéo Il (sub-tipos da capilacéo tipo “delthyridideo™)
(0: externa; 1: interna).

Gourvennec (1989) determinou que para cada tipo de capilacdo haveria dois sub-tipos,
tanto para o tipo “eospiriferideo”, quanto para o tipo “delthyridideo”. Esta distincdo que
Gourvennec (1989) determinou, possibilitou uma ordenagéo prévia do carater “capilacdo” como
pode ser observado na Figura 25.
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Externalizado Internalizado Tipo Myriospirifer —— Tipo Eospirifer
Capilado Delthyridide0 =~ == Capilado Eospiriferideo
Capilado
Né&o Capilado

Figura 25: Ordenacéo do carater “capilacdo”.

Dentro do tipo “delthyridideo” a capilacdo apresenta-se externalizada (estado 1), quando
pode ser visualizada na concha, ou internalizada (estado 2), quando esta estrutura € visualizada
apenas na camada secundaria da concha, sendo este ultimo estado dificil de ser observada em

espécimes que sofreram qualquer diagénese.

22- Capilacéo IV (sub-tipos da capilacdo tipo “eospiriferideo)
(0: sub-tipo Eospirifer; 1: sub-tipo Myriospirifer).

Dentro do tipo “eospiriferideo”, Gourvennec (1989) indentificou mais dois sub-tipos de
capilacdo. O primeiro (estado 0) foi descrito para o género Eospirifer e € encontrado em outros
taxa dentro de Cyrtioidea, como Cyrtia e Plicocyrtia, caracterizando-se por ter capilas
semicirculares em corte transversal, apresentando um sulco mais largo que as proprias capilas
(Estampa 1 — Figura 5). J& o segundo tipo é encontrado apenas no género Myriospirifer
(Gourvennec, 1989) e se caracteriza por apresentar-se trapezoidal em corte transversal, e com

sulcos menores que as proprias capilas.(Estampa 2 — Figura 2)

23-Espinho
(0: ausente 1: presente tipo “delthyridideo”; 2: presente tipo “martinideo”; 3- Presenca de

espinho tipo “Ambocoelia™).

O espinho tipo “delthyridideo” foi descrito por Gouvernnec (1987) como estruturas
originando-se necessariamente nas margens das lamelas de crescimento, apresentando um sulco
antero-posterior denominado “canaleta”. Este autor concluiu que muitas formas descritas na

literatura designadas como novas estruturas, sdo errbneas, quando na verdade
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representamformas desgastadas do espinho (figura 26). Em Eurekaspirifer, Mauispirifer e nas
Subfamilias mucrospiriferinae e koszlowkielinae (sensu Pitrat, 1965) os espinho podem estar
ausentes, poréem segundo Boucot (2003, comunicacdo escrita) esta auséncia pode ser devido ao
tipo de preservacdo. Rudwick (1970) sugeriu que esta estrutura pode estar associada a protecao
do individuo contra possivel predacdo. Para Williams (1977), os espinhos serviriam como
protecdo das estruturas sensoriais, denominadas "setas".

Apesar de ndo haver estudos a respeito da ornamentacdo de martiniideos, considera-se o
estado 2 como um estado a parte. Em grande parte dos martiniideos, a presenca de espinho é
demonstrada por marcas deixadas na concha. Ja o estado 3 teve a morfologia de seus espinhos
estudada apenas em Ambocoelia por Balinski (1975). Neste caso, 0s espinhos deste género sao
caracterizados por serem pequenas elevac@es cilindricas, conferindo o aspecto “papiloso” a

superficie da concha (como definido em Carter et al., 1994).

[

Figura 26: Espinho deltirideo e sua possivel morfologia devido a abrasdo e/ ou outros processos
tafonémicos. A a D seqiiéncia temporal de abrasdo de espinho e sua morfologia (adaptado de
Gourvennec, 1987); Esp- Espinho; Lc- Lamela de crescimento.

24- Tipo de espinho “delthyridideo”
(O: tipo padrao; 1: tipo Elita; 2: tipo Paraspirifer; 3: tipo Ivanothyris).

Dentro do tipo “delthyridideo” de espinho, Gourvennec (1987) identificou quatro sub-
tipos. O tipo aqui denominado como padrdo apresenta a disposicdo radial e sinuosa, e foi

descrito por Gourvennec (1987) como o tipo basico dos delthyridideos. O género Paraspirifer
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apresenta uma disposicao radial onde a cada trés espinho, aparece um quarto espinho maior
(Figura 27 A). lvanotyris apresenta grupos de trés espinhos dispostos triangularmente, e
lateralmente amparados por um Unico espinho maior (Figura 27 B). No género Elita o espinho
desenvolve-se com duas “abas” laterais bem como pela presenca de um sulco (ou “canaleta”) na

parte ventral do espinho. (Figura 27 C e D).
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Flgura 27: Trés tipos de micrornamentacdo descrito por Gourvennec, 1987 A- Tipo
Paraspirifer; B- Tipo lvanothyris; C- Tipo Elita; D- Detalhe esquemaético da base do espinho de
Elita. (adaptado de Gourvennec, 1987).

25- Presenca de “cavidades” e “elevagdes”

(0: ausente; 1: presente).

O primeiro reconhecimento e decsricdo de "cavidades" e "elevacdes” foi feita por
Waterhouse (1967a). Outros autores, no entanto, preferiram denominar estas"elevagdes” como
"espinhos” (e.g. Armstrong, 1970; Archbold e Thomas, 1986). Entretanto, estes “espinhos” ndo
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sdo homdlogos aos espinhos anteriormente definidos, e afim de evitar confusdo, preferiu-se
adotar o termo proposto por Waterhouse (1967a). Waterhouse (1967a) definiu como
“cavidades” pequenas depressdes localizadas anteriormente a elevacdo, na parte interna da
concha (figura 28 A). Segundo Carter et al. (1994) esta estrutura é mais visivel se a camada

fibrosa da concha estiver visivel, quando a camada externa da concha tha sido esfoliada.

Elevacdo

Elevacdo | | SUIco

A Cavidade B Cavidade

Figura 28: Detalhe esquematico da composi¢do Sulco-Cavidade-Elevacdo. A- encontra em
Notospirifer B- tipo Ingellarella (adaptado de Waterhouse, 1967).

26- Arranjo das “cavidades”

(0: tipo Notospirifer; 1: tipo Ingelarella).

Armstrong (1970) descreveu dois padrdes da morfologia das “cavidades”. O primeiro
padrdo € considerado tipicamente comum para muitos martiniideos, tendo sido descrito
inicialmente para Notospirifer e, segundo esse autor, as cavidades sdo mais largas, nunca
atingindo a camada secundaria da concha, com elevagGes circundando apenas a parte posterior
do sulco. J& o segundo tipo descrito para Ingelarella, apresenta a cavidade mais estreita,
adentrando até a camada secundaria da concha. As elevacGes sdao maiores e envolvem toda

lateral do sulco (figura 28 B).

27- Comissura flexionada
(0: ausente; 1: presente).

A linha de comissura, independente da presenca de plicas, pode apresentar-se reta,
seguindo o plano da linha da charneira. Quando a linha de comissura ndo esta no mesmo plano
da linha de charneira, esta é considerada flexionada. Este € um novo caréater, sendo descrito em

Spiriferida pela primeira vez no presente estudo para o género e espécie novos aqui descritos e o
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género Paraspirifer descrito para o Hemisfério Norte (Estampa 1, Figura 15; Estampa 2, Figura
13).

28- Espondilio
(0: ausente; 1: presente).

Estrutura elevada presente na valva braquial como uma plataforma, possivelmente
formado pela elevacdo lateral das placas dentais, e sustentada pelo septo mediano pedicular.
Esta estrura, provavelmente, serviria como suporte para a area muscular. Desta forma, haveria
uma dimnui¢do no tamanho do musculo adutor, porém com ganho na efetividade deste masculo

em relacdo ao gasto de energia (Rudwick, 1970) (Estampa 1, Figura 16).

29- Preenchimento secundéario
(0: ausente; 1: prsente).

Este preenchimento secundario é encontrado lateralmente ao campo muscular, e ocupa o
espaco entre as marcas genitais e a linha cardinal. Em moldes internos, este carater é inferido

pela presenga de um campo muscular protuberante em relacédo a linha da charneira.

30- Espinhos e lamelas combinadas formando um reticulo.

(0: ausente; 1: presente).

Esta é uma caracteristica tipica do grupo Martinioidea, como também de Reticularioidea,
onde o conjunto das microornamentacfes localizado sobre as finas lamelas de crescimento

reproduz aspecto reticulado.

31- Placa Dental

(0: ausente; presente: 1).

A placa dental, constituida de material secundario, desenvolve-se sob o dente, chegando

até o fundo da valva pedicular, delimitando o campo muscular.

32- Reticulos com disposi¢do quincuncial
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(0: ausente; 1: presente).

O estado 1 é observado apenas nos taxa pertencentes aos reticularideos. Em
martiniideos, os “reticulos” normalmente estdo dispostos de modo a aparentar, entre um
conjunto e outro, um formato de quadriculas, sendo pseudo-radialmente arranjados, enquanto a

disposicdo dos espinhos nos raticularideos aparenta uma forma de “zig-zag”, ou

“quincuncialmente distribuidos” (figura 29 B).
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Figura 29: Esquema de distribuicdo de microornamentos. A- Normal; B- em zig-zag, ou
guincuncialmente.

33- Concha estréfica ou anaestrofica

(0: anaestrofica; 1: estrofica).

A concha é considerada estréfica quando a interarea é reta e condizente com a linha de
charneira (Figura 30 A). Por sua vez, a concha é anaestrofica quando a interarea ndo € reta, nem
condizente com a linha de charneira (Figura 30 B). Este é um carater bem reconhecido em
braquiopodes, aparecendo como carater distintivo de algumas ordens, tais como Terebratulida e

Rhynconellida, sendo todas conchas anaestréficas (Holmer et al., 1995).
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- Linha de Chareneira

Figura 30: A: exemplo de concha anaestréfica; B exemplo de concha estréfica.

34-Campo muscular dorsal
(0: proximo ao miofragma, como nos espiriferideos; 1: afastado do miofragama, como em

Ambocoelia).

O campo muscular localiza-se na cavidade nototirial, abaixo da area cardinal, onde 0s
musculos adutores e didutores fixam-se na valva pedicular, sendo dividido longitudinalmente
pelo miofragma. Nos espiriferideos 0 campo muscular apresenta-se triangular, sendo 0s campos
referentes a musculatura adutora e didutora fundidos, tornando-as indistintas (figura 31 B).
Porém, no taxon Ambocoelia, 0 campo muscular dorsal localiza-se mais abaixo da area cardinal,
mais afastado do miofragma em comparacdo aos espiriferideos, com o comprimento muito
maior que a largura, estando distintos tanto o campo muscular adutor, quanto o didutor (figura
31 A). Segundo George (1931), o campo muscular adutor e didutor distitos, e relativamente
afastados do miofragma, sdo caracteristicos de Ambocoelidae (sensu Carter et al. 1994),

apresentando ainda morfologia muito variavel dentro desta familia.
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Figura 31. Esquema da disposic¢do das marcas do campo muscular na valva braquial em Ambocoelia (A)
e espiriferideos em geral (B). FD: Fosseta dental; Mio: Miofragma; AMD: Marca do Campo Muscular
Braquial (Modificado de George, 1931 e Tillman, 1964).

3- SISTEMATICA PALEONTOLOGICA

3.1 Descricéo dos Taxa

Descricao geral

Filo BRACHIOPODA Dumeril, 1806

Ordem ACROTRETIDA Kuhn, 1949
Superfamilia DISCINACEA Gray, 1840

Familia DISCINIDAE Gray, 1840

Género Orbiculoidea D’Orbigny, 1847
Espécie-tipo Orbiculoidea forbesi Davidson, 1848
Orbiculoidea sp.

Estampa 3, Figurasl7 e 18

Material: Dois moldes internos.

Descricdo: Valva circular, com ornamentacdo de fila; em torno de 3 filum por mm.
Ornamentagéo radial ausente. Presenca de um filum truncado, chamado ““drape” (sensu Rowell,
1965). N&o ha sinal de crista. Didmetro médio das valvas de 2,3 cm. Marcas musculares, ou do
tubo do pediculo néo séo visiveis.

Discussdo: O género Orbiculoidea é um taxon que persistiu praticamente por todo Paleozdico,
perdurando até o Triassico. Cabe ressaltar que muitas espécies de Orbiculoidea tiveram suas
diagnoses estabelecidas com base em poucos caracteres, ou entdo em caracteres
tafonomicamente deformados. Para o Devoniano da Provincia Malvinocéfrica foram descritas
oito espécies de Orbiculoidea: O. crucites Mendez-Alzola, 1938, O. keideli Mendez-Alzola,
1938, O. baldisi (Mendez-Alzola, 1938), O. falklandesis Rowell, 1965, O. bodenberi Clarke,
1913, O, excéntrica Lange, 1946, O. collis Clarke, 1913 e O. baini (Sharpe, 1856). As trés

65



primeiras espécies foram descritas para o Devoniano de San Juan, Argentina, por Mendez-
Alzola e Sprechmann (1971). Para sedimentitos devonianos nas llhas Falkland, Bacia do Parana
e Africa do Sul, foram descritos O. falklandesis, O. bodenberi, O, excentrica, O. collis e O.
baini (Clarke, 1913). O. baini apresenta o apice centralizado, sendo a Unica espécie devoniana
da Provincia Malvinocafrica a apresentar ornamentagdo composta também por estrias radiais. O.
collis e O. bodenberi. O. bodenberi e O. collis, também apresentam o apice centralizado
diferindo apenas no tamanho, onde O. bodenberi ¢ maior que O. collis (Clarke, 1913). O.
excéntrica e 0. falklandesis apresentam o0s apices mais excéntricos de todas as espécies
malvinocafricas, sendo O. falklandesis possui o apice mais excéntrico (Rowell, 1965). Porém,
Boucot et al., (2001) sugeriram que, na verdade, estas distingdes morfologicas dentro do genéro
Orbiculoidea sdo devidas a grande variabilidade que este taxon apresenta. Para estes autores,
todas as espécies pertencentes ao género Orbiculoidea da Provincia Malvinocafrica seriam, na
verdade, uma espécie s6. Como o presente material aqui descrito apresenta condi¢Ges de

preservacao muito deficiente, a determinacédo da espécie é deixada em aberto.

Ordem TEREBRATULIDA, Waagen, 1883
Subordem CENTRONELIDINA Stehli, 1965
Familia MUTATIONELLIDAE Cloud, 1942
Subfamilia MUTATIONELLINAE Cloud, 1942
Género Derbyina Clarke, 1913

Espécie-tipo: Notothyris ? smithii, Derby, 1890
Derbyina smithii (Derby, 1890)

Estampa 3, Figuras 3-6; Estampa 3, Figuras 14-16.

Matrial: 32 espécimes

Descricdo: Concha anaestrofica, biconvexa, com relagdo comprimento/largura, em média, de
0,92. Numero de plicas em torno de 16, arredondadas, com interespacos de mesma largura.
Bico relativamente encurvado. Nenhuma estrutura associada ao foramen foi preservada.
Braquidio centroneliforme, estendendo-se até antes da metade da valva braquidial, e sua largura

ocupando cerca de 30% da largura total da concha. Processo crural presente, proximo a
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cardinalia. Ramo ascendente presente, e terminando na parte tranversal-anterior, voltado para
trds, na mesma altura do processo crural.

Discussdo: Para o Devoniano da Provincia Malvinocafrica, trés géneros de mutationelideos
foram descritos, sendo Derbyina, Paranaia e Chapadella, (Derby, 1888; Clarke, 1913; Martins,
1943; lsaacson, 1977b, Quadros, 1981; Melo, 1988). Derby (1888) foi o primeiro autor a
diagnosticar a ocorréncia de mutationelideos para estratos devonianos do Brasil, depois
diagnosticado por Clarke (1913) como Derbyina, no estado de Mato Grosso. Posteriormente,
Clarke (1913) reconheceu outro genéro, o qual denominou de "Brasilia". Porém, Cloud (1942 in
Martins, 1943) destacou que o género "Brasilia” era homoénimo janior, denominando este
género de Paranaia. A principal diferenca entre estes dois géneros, segundo Martins (1942),
estd na crura, que em Paranaia é mais curta, e na forma do “loop” do braquidio, que em
Paranaia Cloud, 1942 apresenta-se com a parte mais anterior voltado externamente, enquanto
em Derbyina a parte anterior do loop € voltado internamente. Isaacson (1977b), no entanto,
preferiu afirmar que esta diferenca, possivelmente, seja intraespecifica, sinonimizando Derbyina
e Paranaia. Ja Chapadella descrita por Quadros (1981) apresenta o braquidio mais acentuado
entre os trés genéros. Porém, a conclusdo da autora baseou-se em um Unico braquidio,
visualizados através de Raio-X, e em estado deficiente de preservacdo (Quadros 1981; Estampa
1 Figura 2 e 3). O género Derbyina, por sua vez, apresenta duas espécies, D. smithii e D.
jamesiana Esta Gltima foi descrita por Clarke (1913) para os estratos devonianos da Bacia do
Parana como D. whitiorum, sinonimizada posteriormente como D. jamesiana por lIsaacson
(1977b). Segundo Isaacson (1977b), a principal diferenca entre elas é que D. smithii apresenta
uma concha menor (cerca de 1,5 cm de largura em média) e um menor nimero de plicas (em
média 16), enquanto D. jamesiana apresenta em média 3,6 cm de largura e em torno de 20
plicas. Pelas caracteristicas do braquidio acima discutidas, numero de plicas e tamanho da
concha, o material aqui estudado é atribuido a Derbyina smithii.

Subordem TEREBRATELLIDINA Muir-Wood, 1955
Superfamilia CRYPTONELACEA Thomson, 1926
Familia CRYPTONELLIDAE Thomson, 1926
Género Cryptonella Hall, 1861

Espécie-tipo: Terebratula rectinirostra Hall 1860
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Cryptonella baini (Sharpe, 1846)
Estampa 4; Figuras 1-13

Material: Vinte espécimes com valvas articuladas fechadas e 1 espécime mostrando o braquidio.
Descri¢do: Concha biconvexa, lisa, sem sulco ou dobra, de contorno subeliptico, ovalado,
relacdo comprimento sobre largura variando de 1 nas formas mais jovens até 1.45 em formas
mais senis. Linha de comissura rectimerginada. Obesidade (relacdo comprimento/altura)
também aumenta em formas mais senis, variando de 1.96 (mais achatada) em espécimes jovens
até 1.46 (mais obesa) em formas senis.

Valva Pedicular: Campo muscular didutor presente, suavemente marcado, estendendo-se até
metade da concha. Largura da marca muscular ocupando 1/3 da largura total da valva. Foramen
mesothiridideo. Bico encurvado, em média, 110° em relacdo ao plano de comissura.

Valva Braquial: Placa cardinal inicialmente unida, na parte posterior, tornando-se separada na
parte mediana e livre da valva em direcdo a parte anterior (estampa 4; figura 10 - 13). O
encontro destas placas forma um angulo acima de 120° Placas crurais ndo podem ser
observadas, porém, é possivel a visualizagdo dos alvéolos. Miofragama braquial estendendo-se
até o meio da concha, separando o campo muscular. Relacdo comprimento/ largura do campo
muscular variando de 1.29 a 1.38.

Discussdo: Reed (1904) foi o primeiro a descrever esta espécie para a Provincia
Malvonocéfrica, em estratos devonianos da Africa do Sul. Para a América do Sul, Clarke
(1913), descreveu esta espécie, encontrada comumente nos arenitos dos membros Tibagi e
Jaguariaiva na Formacao Ponta Grossa, do Estado do Parana, como sendo um terebratulida do
género Cryptonella, porém atribuido com duvidas, principalmente pela falta de braquidio. Este
autor ainda sugere que possivelmente o taxon em questdo poderia ter afinidades com Oriskania.
O carater que Clarke (1913) utilizou para sua diagnose, 0 que distingue Oriskania de
Cryptonella, foi denominado de “forte e elevado processo cardinal (presente em Oriskania) que
falta nas conchas do Parand” (Clarke, 1913: pag. 209). De qualquer forma, a observacao do
braquidio seria essencial para Clarke (1913) posicionar corretamente seu espécime. Boucot et
al. (1963) descreveram outra espécie para estratos devonianos da Nova Zelandia, C. rhenana,
porém, 0s espéciems atribuidos a este género estdo mal preservados. Isaacson (1977b)
diagnosticou a ocorréncia de uma outra espécie de Cryptonella para a Provincia Malvinocéfrica,
C. planirostra, diferindo de C. baini por apresentar, em relagdo a esta, um angulo da placa
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cardinal mais fechado, uma lamela dental mais encurvada, e uma concha mais angulosa. Devido
as caracteristicas das lamelas dentais menos encurvadas, placas cardinais pouco angulosas, e
uma concha mais ovalada, além do braquidio cryptoneliforme identificado, os espécimes aqui
estudados s&o designados como Cryptonella baini.

Ordem SPIRIFERIDA Waagen, 1883
Superfamilia SPIRIFERACEA King, 1846
Familia DELTHYRIDIDAE Waagen, 1883
Gen. nov. et sp. nov.

Estampa 2, Figuras 4-16

Material: Quarenta moldes internos de valvas articuladas fechadas.

Diagnose: Concha apresentando linha de comissura flexionada, com a valva braquial maior que
a valva pedicular.

Descri¢do: Concha com dimensdes relativamente grandes, biconvexa, com a valva braquial
maior que a valva pedicular. Concha obesa, com relagédo altura/comprimento variando de 0,65 a
0,93. Linha de charneira estrofica. Largura maxima abaixo da linha da charneira. Interarea
pedicular ortoclina. Interarea braquial cataclina. Linha de comissura flexionada. Lamelas de
crescimento nitidas, principalmente na valva braquial, irregularmente dispostas ao longo do
comprimento da concha, com aumento progressivo de linhas em direcdo a parte posterior,
atingindo um grande nimero nas proximidades da linha de comissura.

Exterior pedicular: Sulco raso, apresentando forma de “U”. Numero de plicas variando
de 6 a 10, com igual altura dos interespacos. Angulo aberto e interespacos com menor
profundidade que os interespacos da valva braquial.

Exterior braquial: Dobra apresentando forma de “U”, mais alta que as plicacdes laterais
originando-se na regido umbonal e alargando-se em direcdo a porcdo anterior da concha.
Plicacdes angulosas, pouco nimerosas, sendo em nimero de 12 a 16 no total. As trés primeiras
plicas, partindo de cada lado da dobra, apresentam ondulacBes assimétricas, seguida pelo
restante das plicas. As plicas iniciam-se curtas na regido posterior e alargam-se na direcéo
anterior, sendo na parte braquial evidente inclinagdes das plicas para as laterais. Interespacos

com tamanho igual ao das plicas.
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Interior pedicular: Placas dentais presentes, delimitando em até 2/3 o campo muscular.
Campo do musculo didutor alongado, onde a relacdo Comprimento/Largura varia de 1.72cm a
2.01cm, ocupando entre 36% a 57% do comprimento total, estendendo-se desde o umbo até a
parte mediana da concha. A largura do campo muscular ocupa entre 20% e 23% da largura total
da concha. Presenca de um miofragma curto, iniciando-se como uma pequena calosidade
ondulada no umbo, desaparecendo a um ter¢o do campo muscular.

Interior braquial: ctenoporidium presente na cavidade nototirial. Fossetas dentais

estreitas e compridas. Placa crural ausente. Braquidio presente, porém mal preservado. Nao ha
marcas musculares visiveis na valva braquial.
Discussdo: Dentro da Provincia Malvinocafrica, o primeiro estudo taxondmico com
espiriferideos foi o de Morris e Sharpe (1846), para sedimentitos devonianos das llhas
Falklands. Estes autores reconheceram trés espécies atribuidas ao género Spirifer: Spirifer
hawkinsii, S. antacticus e S. orbgnii. Posteriormente, outras espécies com afinidades as espécies
descrita por Morris e Sharpe (1846), foram identificadas em rochas devonianas no Estado do
Mato Grosso, como S. vogeli, S. chuquisaca e S. ulrichii, no Altiplano Boliviano (Von Ammon,
1898 in Clarke, 1913), e no Estado do Parana Spirifer antarcticus, S. iheringi, S. contrarius, S.
lauro-sodreanus, ““S”. orbgnii e S. hawkins (Clarke, 1913). E interessante notar que, em
todos estes estudos, as descricdes foram baseadas, principalmente, no nimero de plicas, e por
caracteres morfométricos, como altura, largura, e forma da concha.

Caster (1939), em sua revisdo taxondmica de braquidpodes devonianos da Provincia
Malvinocafrica, incluiu todas as espécies de espiriferideos, excegdo feita para *“Spirifer’ orbgnii
e “S”. vogeli, no género Australospirifer, que teria como caracteristica principal a ornamentacéao
“fimbriada, radiada e lamelosa” (Caster, 1939; pag. 235). Porém, a caracteristica “fimbriada”
(relativa a microornamentacdo) ndo pode ser observada nos tipos de Clarke (1913). Carvalho
(1976), igualmente, ndo encontrou tais ornamentacdes em individuos coletados no flanco leste
da Bacia do Parana. Boucot et al. (1965) discutiram que a ornamentacdo, descrita por Caster
(1939), encontra-se deformada, sugerindo que todas as espécies de Australospirifer sejam, na
verdade, uma espécie Unica. Isaacson (1977b) chegou a conclusdo semelhante, onde este autor
discutiu a validade das espécies “Spirifer” orbgnii, Australospirifer hawkinsii, A. antarcticus, e
A. iheringi. Ainda segundo este autor, caracteristicas como o numero de plicagdes, profundidade

do campo muscular, e convexidades das valvas sdo muito varidveis, ndo sendo fatores
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determinantes para diagnosticar espécies ou mesmo géneros, recomendando a sinonimia destes
taxa.

Apresenta-se aqui um género novo e espécie nova descritos para a Provincia
Malvinocéfrica, localizados no norte da Bacia do Parana, com relagfes filogenéticas proximas
ao género Australospirifer. A primeira mencéao a espiriferideos para a regido do norte da Bacia
do Parand e adjacéncias foi feita por Derby (1878), onde foi mencionado apenas “espiriferideos
localizados em estratos devonianos” no estado do Mato Grosso. Posteriormente, em outros
estudos realizados para estas regides, foram citadas, igualmente, as presencas de espiriferideos,
porém sem a descri¢do dos respectivos espécimes (Oliveira e Miihlmann; Andrade e Camarco,
1980; Quadros, 1981; Boucot et al., 2001). Marques et al., (2003) também identificaram estes
especimes no género Australospirifer, porém diferente das espécies do Estado do Parana. Neste
novo taxon aqui descrito, apesar da auséncia de microornamentacgdo, é possivel reconhecer dois
caracteres distintivos em relacdo aos espiriferideos pertencentes ao género Australospirifer da
Provincia Malvinocafrica. Primeiro, a obesidade da nova espécie distintamente superior as
demais espécies, e, segundo, a presenca de um carater diagnostico, que € a linha de comissura
flexionada. Este carater também é encontrado no género Paraspirifer, do Devoniano da Europa
e América do Norte. A andlise cladistica, apresentada nesta dissertacdo, demonstra que este
taxon novo apresenta-se como grupo-irmao de Australospirifer. Além do mais, o novo taxon é
sustentado por autapomorfias, enquanto Australospirifer ndo apresenta autapomorfias, tornando-
se um taxon parafilético, ou metataxon (sensu Smith, 1994). Desta forma, justifica-se a criacdo
de um novo género e uma nova espécie de espiriferideo para 0 Devoniano da Bacia do Parana,
retirando assim a proposta de Marques et al. (2003) de que esta espécie seja atribuida ao género

Australospirifer.

Ordem ORTHOTETIDA Waagen, 1884
Género e espéecie indeterminadas.

Estampa 4, Figura 16

Material: Um espécime representado por um molde interno de valva braquial.

Descricdo: Valva braquial parcialmente preservada, com largura maior que o comprimento,
localizado abaixo da linha da charneira. Apesar das costelas preservarem-se de forma deficiente,
percebe-se proximo as bordas o carater parvicostelado, onde as costelas menos proeminentes
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correspondem as costelas secundarias, e as mais proeminentes as costelas primarias.
Interespacos arredondados. O numero de costelas no total é de 116. Presenca aparente de um
miofragama, que aparece como uma fraca reentrancia no molde interno (Estampa 4, figura 16).
Este miofragama divide um campo muscular fracamente marcado.

Discussdo: Apesar dos poucos elementos morfolégicos preservados, este espécime exibe
praticamente 0s mesmos caracteres da espécie descrita por Isaacson (1977a) como
““Schuchertella™ sp. Para este autor, a posicdo desta espécie no género Schuchertella é baseado
em dois caracteres: presenca de costelas numerosas e interespacos com formato em “V”.0
espécime descrito no presente estudo apresenta interespagos arredondados. Boucot et al. (2001),
baseado em uma Unica valva braquial, descreveu um espécime semelhante a este aqui do
Devoniano da Bacia dos Parecis. No entanto, estes autores tiveram um cuidado maior em
confirmar o género Schuchertella, decidindo que a inclusdo desta espécie ao respectivo género é
questionavel, considerando como méaxima certeza sua inclusdo na Ordem Orthotetida, sem
diagnosticar um taxon novo. Na descricdo do espécime aqui tratado, devido a escassez de
elementos diagndsticos preservados, preferiu-se seguir a recomendacao de Boucot et al. (2001),

ndo admitindo um género ou espécie, mas apenas a identificacdo até a o nivel de ordem.

Filo MOLLUSCA

Classe BIVALVIA

Ordem PTERIOIDA Beurlen, 1844

Género Ptychopteria Hall, 1883

Espécie-tipo do género: Ptychopteria (Ptychopteria) eugenia Hall, 1884
Subgénero Ptychopteria (Actinopteria) Hall, 1884

Espécie-tipo do subgénero: Avicula decussata Hall, 1843

Ptychopteria (Actinopteria) langei ? Petri, 1967

Estampa 5, Figuras 1 e 2.

Material: Um molde interno com valvas articuladas.
Descricdo: Valva alongada, com altura maior que comprimento. Linhas de crescimento ndo

visiveis. Devido & mé& preservacdo da auricula da concha, a linha de charneira é de dificil
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distingdo, tornando impossivel a mensuracdo do angulo de obliqiidade. Costelas radiais em
torno de 32.

Discussdo: Actinopteria € um género descrito por Hall (1884, in Petri, 1967) para estratos
devonianos da América do Norte e que, posteriormente, foi considerado por Cox et al., (1969)
como subgénero de Ptychopteria, sem, no entanto, justificar esta decisdo. Durante o século X1X
e principio do XX este género foi considerado exclusivo da fauna “boreal”, o que levou Clarke
(1913) a considerar este taxon ausente na Provincia Malvinocafrica, e que s6 estando presente
apenas em formag@es bolivianas no final do Devoniano (Ulrich, 1892). Porém, a descoberta
deste taxon em outros estratos devonianos na Nova Zelandia (Flemming, 1957), Altiplano
Boliviano (Branisa, 1965), e na Bacia do Parand, (Petri, 1967), ndo corroboraram esta hipotese.
A presente espécie € muito similar com a P. (A.) eschwegei Clarke, 1913 e P. (A.) langei do
flanco oriental da bacia do Parana. Devido ao estado de preservagdo, a atribuicdo deste Unico
espécime a espécie P. (A.) langei ¢ feita com ressalvas.

P. (Actinopteria) n. sp.
Estampa 5, Figuras 3 e 4

Material: um molde interno de uma valva esquerda

Descricdo: Conchas obesas, com altura maior que comprimento. Angulo de obliguidade de 47 °.
Auricula mal preservada, sendo que apenas parte inicial desta é vizivel. Linhas de crescimento
ndo visiveis. Dezoito costelas radiais regularmente espacgadas.

Discussao: A nova espécie é similar aos trés espécimes descritos por Petri (1967), bem como as
especies do Altiplano Boliviano (Sanchez et al. 1995) e da Nova Zelandia (Flemming, 1957),
apresentando como unica diferenca a obesidade maior. Em relacdo a obesidade, sdo similares a
P. (Actinopteria) pumila (in Sanchez et al. , 1965), porém, esta espécie apresenta conchas
muito pequenas, com altura maxima de 0,29 cm. No entanto, o fato dos espécimes apresentarem
diferencas em sua obesidade como um artefato preservacional faz sua designacdo taxonémica
dubia. Duas diferencas entre a espécie nova e todas as outras espécies atribuidas a este
subgénero devem ser notadas: Primeiro, € o nimero de costelas. Enquanto as outras espécies
apresentam mais de 30 costelas, a espécie aqui tratada ndo apresenta mais que dezoito. Segundo
o0 tamanho da concha, tanto em comprimento, como em altura, € maior que nas outras espécies

designadas neste subgénero.
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Ordem SOLEMYOIDA Dall, 1889

Género Solemya Lamarck, 1818

Espécie-tipo do género: Tellina togata Poli, 1795
Subgénero Solemya (Janeia) King, 1850

Espécie-tipo do subgénero: Solemya primaeva Philips, 1836
? Solemya (Janeia) sp.

Estampa 5; Figuras 6-11

Material: Quatro moldes internos de conchas articuladas, uma fechada, e outra semi-aberta, e
outro molde interno da valva direita.

Descrigdo: Concha alongada, com comprimento, em média, 1,72 vezes maior que altura,
ovalada, equivalve. Comprimento anterior maior que o comprimento posterior, ocupando, em
média, 85% do comprimento total da concha. Umbo opistogiro, localizado na parte posterior da
concha no mesmo nivel da charneira. Angulo umbonal, em média, de 112°. Linhas de
crescimento visiveis. Marcas musculares ndo preservadas.

Discussdo: O género Janeia foi descrito por King, (1840 in Cox. et al.1969), como
cosmopolita, aparecendo desde o Devoniano até o Permiano. Beushausen (1895) foi o primeiro
autor a apontar uma possivel afinidade entre Janeia e 0 género Solemya. Este autor ainda
apontou um carater diagnostico para Janeia, que apresentaria uma concha desigual. Cox et al.
(1969) consideraram que o carater diagnostico de Janeia € a presenca de uma crista originada na
porcédo anterior do condrdforo, sendo os demais caracteres idénticos a Solemya. Posteriormente,
todas as outras diagnoses para Solemya (Janeia), ou Janeia, encontradas na literatura, sao
dubias (Morsch, 1986), sendo clara indicacdo que todo subgénero precisa de uma revisao
sistematica. Outros problemas taxonémicos foram comentados por Morsch (1986) a respeito
deste género como, por exemplo, o fato da espécie Solemya (Janeia) brasiliensis descrita por
Clarke (1913) para o flanco oriental da bacia ndo ter costelas radiais presentes na espécie-tipo,
0 que dificulta a posi¢édo taxondmica correta dos solemioides paranaenses, bem como do taxon
aqui descrito. Devido a posicdo taxondmica dubia deste grupo, e a auséncia de caracteres
diagnosticos preservados, 0s espécimes aqui sao designados aqui no género Solemya (Janeia)

com ressalvas.
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Ordem MODIOMORPHOIDA Newell, 1969
Género Modiomorpha Hall e Whittfield, 1869
Espécie-tipo: Pterina concentrica Conrad, 1838
Modiomorpha ? scaphula Clarke, 1913
Estampa 5, Figura 5

Material: Um molde interno de valva esquerda

Descricdo: Concha ovalada, com a maior convexidade abaixo do umbo. Umbo prosdgiro, acima
da linha de charneira, localizado, aparentemente, na por¢cdo média da cocha. Marcas musculares,
bem como a charneira e dentigéo, ndo preservadas. Margem posterior arredondada. Linhas de
crescimento em toda extensdo da concha.

Discussédo: Inicialmente Modiomorpha foi um taxon descrito para estratos devonianos norte-
americanos (Hall in Williams e Breger, 1916). Porém, Clarke (1913) identificou a existéncia de
espécimes pertencentes a este taxon como Modiomorpha austronotica em sedimentitos do
flanco oriental da Bacia do Parand. Como ressaltado por Williams e Breger, (1916), Newell
(1957) e Morsch, (1984), este género apresenta diagnose conflitante, principalmente quanto ao
namero de dentes e a posicao do ligamento.

Morsch (1986), em uma revisdo sistematica, ndo observou a presenga de caracteres
diagndsticos de Modiomorpha, como sulco pré-umbonal e ou sinus mediano ventral nos tipos de
Clarke (1913). Desta forma, Morsch (1986) atribuiu como duvidosa a ocorréncia de
Modiomorpha em camadas devonianas na Bacia do Parand. Outro carater diagnostico de
Modiomorpha é a sua forma “modioldide”, ou seja, uma expansdo postero-ventral da concha,
que a espécie do flanco oriental ndo apresenta, e na espécie aqui estudada € impossivel de se
observar devido a preservacdo deficiente.

Devido a escassez de caracteres diagndsticos, a colocacdo deste espécime em
Modiomorpha é feita com restri¢cfes. Devido a forma semicircular, percebida pelas linhas de
crescimento, este espécime é atribuido a Modiomorpha ? scaphula Clarke, 1913. Nos mesmos
estratos, difere dos outros modiomorfideos pela presenca de uma concha mais ovalada,
enguanto Modiomorpha ? erebus (Clarke, 1913) é sub-ovalada e Modiomorpha ? austronotica é

mais alongada.
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INCERTAE SEDIS
Classe TENTACULITOIDEA Ljaschenko, 1957
Famulia TENTACULITIDAE Walcott, 1886
Género Tentaculites Schlotheim, 1820
Espécie-tipo: Tentaculites saclaris Schlotheim, 1820
Tentaculites sp

Estampa 6, Figuras 1 e 2; 4-9

Material: Seis espécimes preservados como moldes internos, sendo alguns com a parede externa
preservada.

Descrigdo: Concha coniforme, com anéis discoides arredondados. Em alguns espécimes podem
ser encontrados dois conjuntos de anéis, um com anéis mais espessos (macroanéis), e outro
conjunto de anéis menos espessos (microaneis), distribuidos de forma heterolongitudinal.
Parede interna se apresentando como molde interno liso. Apesar de ndo preservado em nenhum
espécime, o angulo do apice, possivelmente, se apresenta bem agudo, o que é deduzido a partir
da forma conica das conchas.

Discussdo: Tentaculitideos sdo organismos caracterizados por apresentarem uma concha
carbonatica conica, com relacbes filogenéticas ainda problematicas, sendo até 0 momento um
taxon incertae sedis dentro do Filo Mollusca (Clarkson, 1994; Boardman et al., 1987). A
primeira ocorréncia do género Tentaculites para a Provincia Malvimocéfrica foi Tentaculites
crotalinus, descrita por Salter (1858 in Clarke, 1913) em sedimentitos na Africa do Sul. Para a
Bacia do Parana, Clarke (1913), diagnosticou T. crotalinus e descreveu a espécie T. jaculus.
Posteriormente, Ciguel (1989) reconheceu quatro géneros e varias espécies novas para a Bacia
do Parana, Devoniano Paraguaio e Altiplano Boliviano. Porém, Azevedo-Soares (1999; 2000),
em uma revisdo sistematica, reconheceu que muitas feicbes morfoldgicas descritas por Ciguel
(1989) seriam artefatos tafondmicos, e recolocou todas as ocorréncias de tentaculitideos da
América do Sul em duas espécies, T. jaculus e T. crotalinus. Segundo esta autora (Azevedo,
2003, comunicacdo pessoal), a presenca de tantas espécies ndo seria condizente com uma
diversidade baixa para uma regido caracterizada por um clima frio durante o Devoniano, pelo
menos antes do Frasniano. A principal diferenca entre T. jaculus e T. crotalinus € que enquanto

a primeira apresenta uma anelacgdo irregular, com intecalacdo de macroanéis e microaneis, a
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segunda especie apresenta apenas microanéis, e anelacdo mais regular. Devido as condicdes de
preservacdo, e 0s possiveis efeitos tafonbmicos que podem alterar a taxonomia material

estudado, preferiu-se apenas diagnosticar o género, deixando a espécie em aberto.

Filo ARTHROPODA Siebold e Stannius, 1845
Classe TRILOBITA Walch 1771

Ordem PHACOPIDA Salter, 1864

Familia CALMONIIDAE Delo, 1935
Calmonia Clarke, 1913

Espécie-tipo: Calmonia signifer Clarke, 1913
Calmonia subseciva Clarke, 1913.

Estampa 6, Figura 3

Material: Um molde interno de pigidio.
Descricdo: Pigidio com largura 1,3 vezes maior que 0 comprimento, com margens
arredondadas. Presenca de 8 (oito) anéis axiais, separados por sulcos anelares largos sendo 0s
trés Gltimos fortemente fusionados. Nos lobos laterais ha a presenca de cinco sulcos pleurais
profundos e cinco sulcos interpleurais mais rasos. Sulcos axiais presentes, convergindo
posteriormente para formar a crista pos-axial (Estampa 6; figura 3). O sulco axial no Gltimo
segmento pigidial é anguloso. Borda do pigidio presente, com largura de 1/10 da largura total do
pigidio. Espinhos ou lapelas ausentes.
Discussdo: Na Provincia Malvinocafrica, os trilobitas sdo relativamente comuns apesar de
menos diversos que em outras provincias faunisticas (Richter e Richter, 1942). A maioria destes
taxa teve suas relacdes filogenéticas e posicdes taxondmicas discutidas durante o século XX,
principalmente com relagdo a Familia Calmoniidae (Wolfart, 1968; Baldis e Longobucco, 1977;
Eldredge e Ormiston, 1979; Eldredge e Branisa, 1980; Lieberman et al. 1991; Lieberman, 1993;
Carvalho et al., 1997) e em especial os géneros Metacryphaeus, Calmonia e Acaste. Nestas
revisbes, muitos taxa novos foram criados, enquanto outros foram recolocados como
combinagBes novas — por exemplo, as espécies atribuidas a Cryphaeus por Clarke, (1913) foram
postas no género Metacryphaeus.

As caracteristicas do pigidio, tal como a forma dos sulcos axiais, sulcos interpleurais e

pleurais, sdo tipicos da Familia Calmoniidae. O grupo denominado Metacryphaeus (sensu
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Eldredge e Branisa, 1980) encontrado desde estratos da Bolivia até estratos da Argentina e
Brasil apresenta espinhos, ou lapelas na borda marginal do pigidio (Carvalho et al., 1994 in
Carvalho et al., 1997), e envolve as seguintes espécies: M. australis, M. caffer, M. allardyceae,
M. rotundatum e M. meloi. M. tuberculatus, outra espécie encontrada no Altiplano Boliviano,
apresenta também uma crista pos-axial (Kozlowski, 1923). O género Acaste apresenta pigidios
semelhantes, com a borda marginal mais espessa entre os trés géneros malvinocéafricos, bem
como sulcos pleurais bem marcados e sulcos interpleurais mais rasos (Shergold, 1966). Em
outras espécies pertencentes ao género Acaste, pode haver sobreposicdo dos anéis (Shergold,
1966). O género Calmonia apresenta, em sua grande maioria, pigidios com bordas marginais
possuindo lapelas, excecdo a espécie Calmonia subseciva descrita por Clarke (1913) para o
flanco leste da Bacia do Parand, e mais recentemente na Bacia do Parecis (Carvalho et al. 1987).
Além disso, C. subcessiva apresenta oito segmentos no pigidio, 0 mesmo numero para o pigidio
do especime coletado. Desta forma, é assumido no presente estudo que o Unico pigidio aqui
encontrado pertenca a Calmonia subseciva Clarke, 1913.

Para o flanco norte da Bacia do Parana, Andrade e Camarc¢o (1977) ja haviam apontado a
existéncia de trilobitas para a regido de Goias sem, contudo, descreverem o material coletado.
Carvalho et al. (1987) foram os primeiros a descrever trilobitas para esta &rea da bacia,
mostrando estes afinidades aos trilobitas do flanco oriental. Para afloramentos no estado de
Mato Grosso, na Bacia dos Parecis, foi descrito Metacryphaeus aff M. australis, Calmonia
subseciva e Burmeisteria sp, e para o norte da Bacia do Parana, Goids Metacryphaeus aff M.
australis. No presente estudo € identificada a primeira ocorréncia de Calmonia subseciva para o

norte da Bacia do Parana.

Filo ECHINODERMATA
Classe CRINOIDEA Miller, 1821
Género e espécie indeterminados

Estampa 16, Figuras10 e 11

Material: Quinze fragmentos de coluna desarticulados.
Descricdo: O material é composto basicamente por ossiculos desarticulados, sendo todos
encontrados espalhados caoticamente pela matriz. Todos os ossiculos apresentam estriacGes na

parede externa. Cada ossiculo apresenta, em média, 0,5 cm de espessura. A ligacdo entre eles é
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estriada, tipo simplexial. Faceta interna da auréola em forma pentagonal, ocupando quase a
metade da area total da superficie do ossiculo. Lamen estelado, ocupando, em média, a décima
parte da area total da superficie do ossiculo.

Discussao: A grande parte das descri¢des de crindides baseia-se no célice, relegando a um papel
secundario a morfologia associada a coluna. Isto se deve principalmente devido a natureza
variavel de alguns caracteres, como por exemplo, a forma e didmetro dos ossiculos, do alvéolo e
do lmen (e. g. Le Menn, 1987). A forma dos ossiculos, em muitas espécies, esta relacionada a
proximidade do calice. No caso do género Phrycronus, por exemplo, na regido mais préxima do
calice (proxystele), os ossiculos apresentam-se arredondados e, na parte medial (mesostele),
apresentam-se elipticos (Donovan e Pawnson, 1994). A morfologia do alvéolo também muda
com a proximidade do célice, bem como o tipo de ligacdo entre os ossiculos (Donovan, 1984).
Como a morfologia da coluna é mais dependente da idade e localizagdo dos ossiculos, que da
taxonomia, a identificacdo dos espécimes aqui descritos é dificultada. Um segundo fator é que
grande parte dos ossiculos esta desarticulada, provavelmente por terem sofrido transporte
intenso, dificultando a descricdo da coluna completa. Devido ao anteriormente exposto, a

identificacdo dos crindides é comprometida, preferido-se deixar apenas até o nivel de classe.

4- RESULTADOS E DISCUSSAO DA ANALISE FILOGENETICA

4.1 Resultados da analise e cladograma da hipotese de estudo

A analise foi realizada por algoritmo heuristico, com colapso de ramos que nao
apresentam maxima sustentacdo (dito “ramo com valor 0”) e 10 replicacdes por procura. O
resultado foi um conjunto de 3157 *“arvores” (diagramas ndo enraizados) igualmente
parcimoniosas, com 104 passos; indice de Consisténcia Geral (CI), excluindo todos caracteres
n3o informativos, igual a 0,40; indice de Retencdo Geral (RI) igual a 0,70 e indice de Retencéo
Rescalonado Geral (RC) igual a 0,30. A arvore de consenso semiestrito, apds o enraizamento,
apresentou baixa resolucdo, com dez clados apresentando indice de Suporte de Bremer (IS)
igual a 1, onze clados apresentando IS igual a 2, e um Unico clado apresenta um IS igual a 3,

(figura 32). A robustez calculada pelo PSI desta topologia é igual a 0,81.
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O meétodo da “pesagem sucessiva”, ndo resultou em um subconjunto de arvores mais
parcimoniosas esperado, ao contrario, obteve como resultado uma nova arvore de consenso de
menor resolucdo que a original. Este efeito era esperado, uma vez que, devido a grande
quantidade de caracteres com baixo indice de retencdo (ver tabela 3), existe uma alta
probabilidade da anéalise, dada a repesagem pelo indice de retencdo, ser diferente do cladograma
de consenso original (Kitching et al., 1998). E interessante notar que, mesmo com uma baixa

resolucdo, ainda existe uma boa robustez, como indicada pelo alto valor do PSI.

80



FEospirifer

NMorfotripo
I I I I I Australospirifer O
> - z oo 2 -:Z'ylothyris subvaricosa i
g_ 'C—_Dp % %E Mucrospirifer m

Qo = O =
g < 3. S‘ g_ Fimbrispirifer venustus Q‘
8%95-03 _— : spivifer scheii o
=0 % 8 D Perryspirifer scheii
> a5 -
% §' o % -54- Costipirifer >
S . F{OWellella tomhegannensis
2 Flowellella nucula
. FJOwellella splendens
Acrospirifer primaevus

2 Kozlowkiellina vaningeni
66 | Cyrtinopsis

Furekaspirifer

Arntispirifer

2 | — Howellella lunae
I— IHowellela talenti

Ivanorhyris

a operd
g operD

[ Delthyris koszlowski

19

—_ Delthyris elevata

Brachyspirifer rosseauti

Patriaspirifer murchinsoni

Gaspespirifer

r— COS e IS pirifer

.49 Paraspirifer desbiensis

Vandercamenina trigeri
Hysterolites
Ellita

— Bojothyris

3— — X 1 O rlirntica

— Reticilaria

2 _I:Ncy‘adospirif‘er
FElythina

Brachvspirifer carinatus

D OP®ID

Hedeinopsis hispanica

Nikiforoaevna ferganensis

Jarnius schmriidei

Striispirifer niagarensis
Tenellodermis microdermis

Macropleura macropleura

Martinia
- 2_| Oiosia putilla
2 -E Ingelarella

2 Notospirifer

Martiniops

g ope[D

Cingulodermis cinctus

Ambocoelia

Cyrtia exporrecta

Plicocyrtia petasis

My riospirifer

Figura 32: Arvore de consenso semiestrito. Nimeros em vermelho representam o Indice
de Bremer. NUmeros em preto representam porcentagem dos clados resultantes




4.2 Concordancia Estratigrafica e Acuidade da Analise

Apenas dois estudos filogenéticos foram realizados anteriormente envolvendo
espiriferideos basais, sendo o de Lésperance e Bizarro (1999), com abordagem restrita para taxa
terminais envolvendo Subfamilias de Delthyrideoidea. (Figura 8), e Marques e Anelli (2005),
com grande parte dos taxa terminais compostos por géneros e espécies (Figura 33).

Comparando ao cladograma semiestrito do presente estudo, Marques e Anelli (2005)
apresentaram um cladograma semiestrito com menor nimero de taxa (45), de resolugdo mais
baixa, com mais de 100.000 arvores igualmente parcimoniosas. No estudo de Marques e Anelli
(2005) apenas um clado néo esta em conflito com o cladograma semiestrito do presente estudo,
que é o clado (Género novo e espécie nova, Australospirifer, (Costispirifer, ((Mucrospirifer,
Tylothyris subvaricosa), (Fimbrispirifer venustus, Perryspirifer scheii)))). Contudo, Marques e
Anelli (2005) apresentaram problemas na delimitacéo dos estados dos caracteres relacionados a
micrornamentacéo, sendo estes caracteres reformulados na presente analise.

Leésperance e Bizarro (1999) apresentaram um unico cladograma resultante, de topologia
bem resolvida, com CI=0,667 e RI=0,737. Porém, apesar da boa resolucdo obtida por
Lésperance e Bizarro (1999), a andlise filogenética realizada por estes autores possui quatro
vieses que diminuem a acuidade da analise e que podem ter mascarado a real filogenia do grupo
Delthyrideoidea.

Antes de tudo, é importante ter a nocdo de que existem trés qualidades que podem ser
observadas em uma analise filogenética, que sdo: resolucdo, robustez e acuidade (veja uma
revisao destes termos em Kim, 1998). Os dois primeiros termos dizem respeito ao resultado, ou
seja, a analise em si, sem considerar outras informacfes que nao estejam presentes na analise.
Acuidade esta relacionada a capacidade de uma andlise captar a filogenia “real” (Hillis, 1998;
Kim, 1998; Wiens, 1998a, 1998b), sendo este um parametro observado apenas em simulagdes.
Como as mudangas em valores de acuidade vao interferir necessariamente nos valores de

robustez e resolucéo, estes sdo parametros subordinados a acuidade.

82



'! o] 'E .;“ --’-E
7 - e 9 E P =
& g -5 7 - & =g g
9 = c e F v
- t sl = - = 2}- 1 :v)
] ¥ g 2 5 8 n ¢ 3 5 d ]
6 Ew. £ 23 = e 9= % g ¥ £ s ¢ e
" E 3 4 o= " R
S 2% b9 8 2. 2 = 3 S & ] gn;'f ¢z 7
" - 9 &R s 3 - 53 928 =2 2 = o S ¥
a T i - ) - - ) n & ) &~ Y
a 9 ¢ 3 ¢ E . 8 g it = - - B 5w
c 9
P > @ g - & s N S W Y = = . a - 9
& A . Eovgyf 8 K] -] WP % M Mo, 4T R ) 4 £ Ter &
o 5 = 2 22 a = T RaT 208 we g oFe I 3o k- - -
"I o Y e £ = - "2 D -1 - W Y po oo = = » 0 e
0% B ¥ m = 2 2 @k 05 L " 29 DT HETHEY 2 W R g = = ¥ g as X s
" &, 5T 2839 g vg o= g v w mm R oRmH BoE L g == R R
2 7 2 o [ = 5o 2 & o - - - v 2 U ’oy
0] o= - - = = o MY o= - : & 1} O = N ¢ - In
'*-’i'Ghﬁ-a.;-”o'd"j-.3gg-~—;cﬁhh§]£ﬂﬁzbue T eEr EY AL LEC
~ o= ¢ o - - - - L B ¢ g om - ¢ & 7 d
Lo xR el riosg3 2 2y B2E P - - B g =S SR v
2EeEiEpi7Y LT Ei 2y IS faTady TLYETIEG SEEifcg
?gtEefiss g op it ENE 2Egsroralit i SERS R :ETEEGLOC
G iasEL i3RIl SUFi AR EEESESE seiisididardigh
B2 425 FaoaF2<¢ aVECYT SRR AR L0004 fzzod @dpm € Znm3y
©

|
Figura 33: Cladograma semiestrito obtido por Marques e Anelli (2005).

Vieses da acuidade relacionados a analise prévia de Lesperance e Bizarro (1999)

O primeiro viés esta relacionado ao nivel hierarquico dos taxa utilizados na anélise, ou
seja, 0s ranques que devem ser utilizados, e se sdo mais inclusivos ou menos inclusivos.
Lesperance e Bizarro (1999) escolheram utilizar como taxa terminais Subfamilias,
considerando-as a priori como um taxon monofilético. Muitos autores (e. g. Farris, 1979; 1995;
Farris et al. 1995; Kluge, 1997, 1999) recomendaram que para uma maior acuidade da analise
cladistica o maior nimero de informac@es aprioristicas deve ser eliminado, pois 0 excesso de
informacdes deste tipo se comporta como pressupostos ad hoc e, dessa forma, contradizem a lei
da parciménia. Por outro lado, Wiens (1998 a, veja também Wiens, 2000) apresentou
simulacdes que apresentam uma acuidade razoavel onde taxa supraespecificos podem ser
usados com codificacdo adequada. Contudo, é importante ressaltar que o trabalho de Wiens
(1998) partiu do presuposto que as relagdes filogenéticas dos grupos supraespecificos sdo, no
minimo, conhecidas internamente de maneira razoavel, o que é falso no caso de espiriferideos
basais.

O segundo viés é a utilizacdo de metataxa, ou seja, grupos que nao sao sustentados por
sinapomorfias. Smith (1994) recomendou que a analise que utiliza como taxon terminal o nivel
categdrico acima de espécie, e que se comporta como um metataxon, deve incluir taxa de nivel
categorico menos inclusivo, eliminando este metataxon da classificacdo. No caso do estudo de

Lesperance e Bizarro (1999), sete de nove subfamilias incluidas na analise ndo apresentaram
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sinapomorfias, sendo uma destas, Gaspespiriferinae, uma Subfamilia nova erigida antes da
anélise.

O terceiro viés é a utilizacdo de caracteres morfométricos cujos estados foram definidos
arbitrariamente. Ao se codificar e delimitar estados nominalmente, com termos apenas
qualitativos, pode-se mascarar caracteres que, na verdade, sdo continuos. Neste contexto, a
utilizacdo por Lespérance e Bizarro (1999, pag. 1076) do carater “Forma da Concha” - que é
constituido por dois estados, transverso e equidimensional - torna-se indevida. Como visto
anteriormente, a delimitagdo entre equidimensional e transverso e de dificil estabelecimento, na
verdade, sendo parte de uma definicdo subjetiva, o que torna a codificacdo deste carater
impossivel.

O quarto e dltimo viés identificado é o namero total de informacdo que a matriz de um
cladograma apresenta. Neste caso, entende-se como “informacdo” o nimero de caracteres, e
seus estados possiveis, mais 0 numero de taxa. Uma série de simulacgdes, seja com dados
morfologicos, seja moleculares, demonstraram que existe uma relacdo positiva entre quantidade
de “informacdo” na matriz e a acuidade (Kim, 1996; 1998; Graybeal, 1998; Hillis 1998; Poe,
1998; Wiens 1998a, Ranalla et al, 1998; Wagner, 2000; Pollock et al. 2002; Hillis et al. 2003).
Porém, a grande discussao € se a adi¢cdo novos caracteres ou adi¢cdo de novos taxa levaria a uma
melhor acuidade, sendo que, em grande parte destes estudos, a principal fonte de informagéo
seria proveniente do nimero de caracteres na analise (e. g. Hillis 1998; Wiens 1998, a; 1998b;
2000). Nestes modelos, para se obter a acuidade méaxima, sob qualquer parametro, sdo
necessarios ao menos 100 caracteres na matriz (Wiens 1998a, 1998b, 2000). Por outro lado,
outros autores dizem que é mais adequada a introducdo de mais taxa para que a acuidade
aumente (e. g. Graybeal, 1998; Poe, 1998; Ranalla et al, 1998; Hillis et al., 2003). Neste caso, 0s
autores demonstraram o consenso de que os taxa exibiram a informacéo “temporal” necessaria a
matriz. Graybeal (1998) e Hillis et al. (1998), por exemplo, afirmaram que um maior nimero de
taxa na analise aumentaria a acuidade principalmente pela possibilidade de quebra dos “ramos
longos”. Wagner (2000) observou que este principio so é valido se os taxa forem amostrados em
periodos geoldgicos diferentes. De qualquer forma, ainda ndo ha um consenso entre os autores
para saber qual a melhor maneira de se identificar se s&o os caracteres, os taxa, ou ambos, que
interferem mais na acuidade da analise filogenética (veja uma discussdo em Nylander, 2001).

A presente analise sugere uma baixa acuidade na filogenia resultante devido ao baixo

namero de caracteres utilizados, muito abaixo do nimero minimo de caracteres sugerido por
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Wiens (1998a;b; 2000). Porém, a acuidade deste estudo € maior que aquela apresentada no
estudo de Lespérance e Bizarro (1999). Como ndo houve a possibilidade de introducéo de mais
caracteres, considerou-se essencial a adicdo de um numero maior de taxa, como proposto por

Graybeal (1998) para aumentar a acuidade da filogenia resultante.

Evolugéo dos caracters e 0 excesso de homoplasias

Devido a uma parcela de caracteres ser possivelmente determinada pelo ambiente, é de
se esperar que exista muita reversdo ou convergéncia, ou quando aparecem apenas uma vez no
cladograma, sdo autapomaorficos, indicando a auséncia de informacao, e dessa forma explicando
o valor relativamente baixo do Cl=0,4.

A maioria dos caracteres tem seu indice de consisténcia baixo justificado, em parte, por
serem “mais adaptativos”, ou seja, seriam mais influenciados pelo meio do que pela histéria
fiologenética, enquanto 0s Unicos caracteres que apresentam informacgédo e exibem indice de
consisténcia e retencdo igual a 1 estdo diretamente relacionados a micrornamentacdo -
caracteres de 19 a 26 (tabela 3) - ter um valor “menos adaptativo” na evolucédo de espiriferideos.
Entre os caracteres possivelmente “adaptativos”, dois ja foram reconhecidos na literatura. O
primeiro € o carater “2” (presenca de ala), que é comumente associado ao modo de vida dos
espéecimes ao substrato (Rudwick, 1970), apresentando indice de retencdo igual a 0. O outro € o
carater 1 (“Concha mucronada”) também referido na literatura como possivelmente determinado
pelo substrato (Fursich e Hurst, 1974).

E importante ressaltar que o termo “adaptativo” aqui utilizadao esta fora de seu contexto
original. Em um contexto puramente selecionista, todos os caracteres podem ser considerados
resultados de adaptacdo (e.g. Mayr, 1982). J& em outro contexto, os caracteres sdo adaptativos
quando apresentam um aumento no valor adaptativo de uma populacdo e possam ser fixados
pela selecdo natural, enquanto os caracteres "ndo adaptativos™ sdo aqueles que sdo também
fixados por outros agentes que nao necessariamente a sele¢do natural (e.g. historico filognético,
selecdo neutra etc, - Seilacher, 1970, Gould e Vrba, 1982). Em sistematica filogenética o termo
adaptativo e adaptacdo apresentam também conotacdes diferentes. Coddington (1988) usou
premissas de que o estado apomorfico de qualquer carater indica por si s6 adaptacéo (contra este
argumento veja Pinna e Salles, 1990). Em outros estudos diz-se que 0s caracteres mais gerais,
ou seja, aqueles que aparecem mais cedo na filogenia, sdo os mais adaptativos (uma das

caracteristicas da escola taxondmica evolutiva). Porém, mais recentemente o termo “adaptativo”
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surgiu em decorréncia de caracteres mais susceptiveis a convergéncias e paralelismo (ditas
homoplasias) destituido de seu significado inicial apenas evolutivo (veja Marques e Gnaspinni,
2001). Em outro sentido, Brooks e McLennan (1991) referiram-se ao mesmo significado, porém
chamando de “caracteres ecologicamente determinados”. Sendo assim, o termo “adaptativo”
aqui utilizado refer-se ao ultimo exemplo, sendo determinados principalmente pelo habito de
vida da espécie.

Desta forma, os caracteres “menos adptativos” tiveram a importante funcdo de
determinar as sinapomorfias dos principais grupos, tendo um peso maior nas resolucfes
filogenéticas entre as subordens. A presenca de espinhos tipo delthyridideo sustenta
basicamente todos “Delthyridoidea”. Apesar de que Reticularioidea nunca ter sido definido
como possuindo espinhos "delthyridideos", a analise resultante torna presente este estado nesse
grupo. Este fato se deve pela falta de preservacdo de toda estrutura de espinhos em
Reticularioidea, sendo a sua presenca identificada apenas por “marcas” deixadas na superficie
da concha (Cooper e Dutro, 1982). Desta forma, pelo cladograma aqui assumido como hipotese
de estudo, Reticularioidea pode apresentar espinho tipo delthyridideo e, dentro deste grupo, a
trama de espinhos e lamelas assume uma forma diferente, dita “em forma de reticulo”, sendo
sinapomorfia de Reticularioidea (carater 30). J& o espinho “tipo martinideo” aparece como
sinapomorfia de Martinioidea, e ndo € homologo ao espinho “tipo delthyridideo”, marcando
assim o aparecimento de dois tipos diferentes de espinhos durante a evolucdo dos espiriferideos

basais.
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CARACTERES ci ri rc
Concha mucronada 0.333 0.333 | 0.111
Ala desenvolvida* 1 0 0

0.333 0.500 | 0.167
0.333 0.538 | 0.179
0.500 0.727 | 0.364
0.375 0.231
0.500 0.500 | 0.250
0.333 0.500 | 0.167

Presenca de sulco/dobra

Tipos de dobras

Presenca de plicas

Plicas medianas no sulco

Plicacdes bifurcadas

8 Tamanho do sulco em relacdo as plicas
9 “Costelas” aparecendo na interarea*
10 Lamelas de crescimento I*

11 Lamela de crescimento Il

12 Placa crural*

13 Cobertura deltirial

14 Fordmen

15 Presenca e posicao do ctenoforidio*
16 Desenvolvimento da placa crural*
17 Septo mediano ventral

18 Convexidade da concha

~N OO WINE

0.333 0.778 | 0.259
0.500 0.667 | 0.333
0.200 0.714 | 0.143
0.200 0.556 | 0.111
0.500 0.667 | 0.333
20| 0.571 0.813 | 0.464
4 | 0.500 0 0
10| 0.400 0.625 | 0.250
10| 0.250 0.250 | 0.063

— = [y ==
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19 Capilagdo I* 8 | 0.500 0.857 | 0.429
20 Capilacdo I1* 9 1 1 1
21 Capilagdo I11* 6 1 1 1
22 Capilagdo IV* 1 1 0 0
23 Presenca de espinho* 16 1 1 1
24 Tipo de espinho* 3 1 0 0
25 Presenca de “cavidades” 5 1 1 1
26 Arranjo das “cavidades” 1 1 0 0
27 Comissura flexionada 2 | 0.500 0 0
28 Espondilio 2 | 0.500 0 0
29 Preenchimento secundério 5| 0.500 0.750 | 0.375
30 Espinhos e lamelas formando um reticulo. 11| 0.500 0.900 | 0.450
31 Placa dental 3| 0.333 0 0
32 Reticulos com disposi¢do quincuncial* 6 1 1 1
33 Concha estrdfica ou anaestréfica 13| 0.333 0.834 | 0.278
34 Campo muscular braquial* 1 1 0 0

Tabela 3: indices de retengdo (ri), consisténcia (ci) e retencéo rescalonado (rc) para cada carater retirado de
uma arvore escolhida aleatoriamente; g maximo numero de passos que o carater pode exibir; m minimo
nimero de passos que o carater pode exibir; s 0 nimero passos que o carater exibe no cladograma.; *=
caracteres que nao apresentam ambiglidade no consenso.

Concordancia estratigrafica: a filogenia resultante é incompleta devido ao registro ou a
analise?
Dois conjuntos de dados, a filogenia inferida a partir do cladograma semiestrito na

presente andlise e o registro temporal, podem ser comparados verificando as incongruéncias
entre estes dois conjuntos de dados, utilizando para isso o indice MSM e GER. Comparando
visualmente, e também com os valores relativamente baixos de MSM de 0,35, e GER de 0,25

nota-se uma certa incongruéncia entre a filogenia e a estratigrafia. (figura 34).
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Muitos autores tém discutido quais seriam 0s parametros que poderiam alterar o registro,
modificando a sua consisténcia e o que determinaria o aparecimento de intervalos estratigraficos
nas filogenias. Uma parte destes autores é representada por Wagner (2000a — veja também
Wagner 2000b; Wagner 2000c; Wagner e Sidor, 2000). Este autor discutiu os vieses que
alterariam a analise e que por sua vez alterariam os valores finais destes indices. Estes estudos
posicionam-se em um contexto de como a acuidade da analise cladistica estaria enviesando de
forma significativa o resultado final. Porém, estes estudos partem de premissas sobre taxa de
evolugdo de caracteres, admitidas como adhoc, e ndo possiveis de serem testadas. Porém, é

6bvio que uma baixa acuidade na filogenia terd como efeito resultados distorcidos.
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Outros estudos (Benton, 1995; Benton e Hitchin, 1997; Benton et al., 1999; Benton et
al., 2000) referiram-se a outros parametros, ndo envolvidos somente com a qualidade da
filogenia. Benton et al. (1999) enumeram cinco variaveis que podem afetar a congruéncia entre
o cladograma e o registro estratigrafico, independente do indice usado: 1- qualidade do
cladograma; 2- qualidade do registro fossil; 3- qualidade da estratigrafia; 4- resolucdo da
categoria taxondmica; 5- densidade amostral.

No primeiro caso, a qualidade do cladograma néo é so relativa a acuidade em relacéo a
uma taxa evolutiva (como denotado acima), mas também sobre a construcdo de cladogramas
espurios, ou andlises que geram numero elevado de cladogramas igualmente parcimoniosos, ou
cladogramas com baixos indices de suporte. Cladograma espdrio, para Benton et al. (1999),
seria aquele gerado pela andlise deficiente, sendo um artefato que poderia gerar falsos valores
de congruéncia.

O segundo viés, a qualidade do registro fdssil, afeta fortemente os valores de
congruéncia estratigrafica, sendo que quanto maior a probabilidade do féssil ser preservado,
maior serd, obviamente, o valor de congruéncia. Além desta varidvel tafonémica, Benton et al.
(1999) identificaram outra variavel tafonémica relacionada a qualidade do registro: o esforco de
pesquisa e coleta. Quanto mais um grupo recebe atencdo de pesquisas, maior sera 0 nimero de
registros e achados de novos taxa.

O terceiro viés se refere a duracéo e foco da estratigrafia. Se a duragdo do registro for
muito longa, ha uma probabilidade maior dos valores serem baixos. Porém, se a resolucao for
menor, ou seja, se ndo forem usadas camadas ou conjunto de camadas, mas periodos, os valores
serdo em média maiores.

O quarto viés refere-se a qual categoria taxondmica a andlise utilizou como taxon
terminal. Quanto mais inclusiva a categoria (ex: Subordem, Ordem etc .) maior sera a
congruéncia entre o registro e o cladograma.

Ja a densidade amostral, ou seja, o numero de taxa utilizados na analise, afeta ndo
somente o cladograma, como também a adaptacdo do cladograma ao registro. Quanto mais taxa
se utiliza, maior sera a acuidade dos valores de congruéncia do cladograma ao registro. N&o s6 o
numero de taxa utilizados, como também a forma como se codifica o carater para categorias

taxondmicas mais inclusivas afeta os valores de congruéncia. Neste caso, dependendo qual
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método de codificacdo empregado, ird aumentar ou diminuir os valores de congruéncia para um
mesmo cladograma. Benton et al. (1999) sugerem que o melhor método € a inclusdao do maior
namero de taxa possiveis, 0 que torna mais realistas os valores de indices como MSM e GER.

Desta forma, os valores relativamente baixos do MSM e GER podem se referir a fatores
extrinsecos (variaveis que alteram a distribuicdo e confiabilidade dos fdsseis como exposto
acima) ou a fatores intrinsecos a filogenia, e neste caso é necessario separar a causa. No caso da
presente analise, alguns fatores extrinsecos podem ser citados. A presenca da duracdo longa de
muitos taxa ndo € um viés relacionado a uma menor resolucao do registro utilizado (periodos),
mas sim a real longa distribuicdo temporal que muitos taxa de braquiépodes apresentam, sendo
este um dos principais fatores que determinaram, por exemplo, a classica divisdo faunistica do
Siluro-Devoniano (Boucot, 1975; Clarkson, 1993). Porém, ha de se notar que em alguns estudos
ainda existe uma dificuldade em se estabelecer idades relativas corretas, como o taxon
“Howellella™ tomheganensis (in Boucot, 1973), onde a maior precisdo de sua localidade-tipo é
Formacdo Tomhegan, “Baixo Devoniano”. Este fendbmeno é comum em outras colecOes e
estudos antigos, onde a nomeacdo da formacéo-tipo ou localidade-tipo foi feita antes de revisdes
estratigraficas subsequentes. Esta variavel associada ao fato que os braquidpodes realmente tem
uma longa duracdo faz com que, teoricamente, aumente a distribuicdo temporal, e diminua o
numero de linhagens-fantasmas.

Os esforcos de pesquisa e coleta podem influenciar os resultados de alguma maneira,
seja como uma variavel positiva, seja como viés. Braquidpodes do paleozoico devido & presenca
de concha calcéaria, ter uma importante funcdo de reconhecimento paleobiogeogréfico,
paleoecologico (e.g. Ziegler, 1965; Boucot, 1975), e como exemplo de estudo tafonémico (e. g.
Holland, 1995; Holland 2000) seria de se esperar que tivessem um registro completo suficiente,
pelo menos em termo de nimero de taxa descritos. Isto seria demonstrado pelo esforco de
procura para braquiopodes comportando-se como uma varidvel positiva devido ao grande
numero de estudos taxondmicos deste grupo, presente na literatura desde o século XIX (Hall,
1856; Clarke, 1913; Muir-Wood, 1925; Paeckelmann, 1930; Biernat, 1956 para citar alguns
estudos iniciais comprometidos a descrever a fauna de determinados afloramentos).

Porém, como denota Ager (1988), o efeito positivo na amostragem de taxa fosseis do
esforco de pesquisa e coleta sé seria verdadeirose fosse comum a todos afloramentos no mundo,
eem toda as épocas. Este autor ainda chamou atencéo para o fato que este fenémeno € presente

especialmente em braquidpodes, pois grande parte do esforco de pesquisa teve historicamente
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concentrado em regiGes como a do Mar Baltico, Europa Central, Inglaterra e América do Norte,
tendo como resultado um padrdo de distribuicdo preferencialmente no Hemisfério Norte. Este
tipo de distor¢do foi chamado de “interesse preferencial do paleontélogo” por Sheehan (1977)
onde, nestes casos, a realidade da diversidade é extremamente tendenciosa. Por outro lado, a
baixa diversidade observada para taxa delthyridideos no Hemisfério Sul talvez ndo seja um viés,
mas resultado do paleoclima, relativamente mais frio no Siluro-Devoniano. Ou ainda, pode ser
especulado o fato que havia mais mares epicontinentais no Hemisfério Norte (Boucot e Gray,
1983; Livermore et al., 1985). Porém, para todos estes cenarios, é inegavel que o esfor¢co de
pesquisa tenha sido distribuido preferencialmente pelos estratigrafos e paleontélogos em regides
do Hemisfério Norte.

Desta forma, levando em conta apenas os fatores intrinsecos, observa-se que na presente
analise, mesmo para um ndmero alto de arvores igualmente parcimoniosas, ndo houve uma
influéncia negativa do baixo indice de suporte na congruéncia entre o cladograma e o registro
geoldgico. A presenca de muitos intervalos estratigraficos da analise é atribuida a fatores
extrinsecos, principalmente aqueles relacionados a qualidade do registro, como o esforco de
coleta e pesquisa. Admite-se, desta forma, que os intervalos estratigraficos presentes na analise
possam representar taxa ndo descobertos.

4.3 Filogenia e classificacdo de Delthyridoidea e grupos afins

Filogenia inferida
Apesar da baixa resolucdo e do baixo suporte apresentado pela arvore filogenética, pode-

ser distinguido alguns grupos monofiléticos apenas para efeitos praticos na presente dissertacao.
Estes foram denominados aqui como clados A, B ,C, D e E.

92



Myriospiriefer

Eospirifer

3 OPBIO

d OPPID

Figura 35: Figura reduzida mostrando a relacdo entre o espiriferideos mais basais e os clados “E” e
“B”. Retangulos pretos indicam sinapomorfias ou autapomorfias. Retdngulos pretos e brancos sdo

homoplasias convergentes.

Clado (E, B, Myriospirifer)

Observando o cladograma reduzido (figura 35) nota-se que, considerando Eospirifer
como grupo externo, existe uma tricotomia, onde Myriospirifer aparece juntamente com 0s
clados aqui considerados como “clado B” e “clado E” , sendo o primeiro sustentado por duas
apomorfias (estado 2 dos caracteres 4 e 18) e o segundo clado igualmente sustentado por duas
apomorfias (estado 1 para os caracteres 5 e 14 — figura 36). O clado E, o mais inclusivo destes,
inclui o clado D, mais taxa que correspondem a um grupo parafilético, composto por taxa de
eospiriferideos. O clado D, por sua vez, é sustentado por trés apomorfias, sendo estas duas
referentes a micrornamentacdo (caracteres 20 e 23). O clado D é composto por uma grande
politomia, incluindo todos os taxa representantes de Delthyridoidea (excluindo Brachyspirifer

carinatus). Internamente a este grupo ainda se reconhece mais dois grupos, os clados A e C.

Clado E
O “Clado E” (figura 36) é composto por taxa que sdo basais ao clado D, que incluem
Delthyridoidea e Cyrtioidea, composto em grande parte por taxa tradicionalmente considerados
como eospiriferideos tais como Janius schmidti e Nikiforovaena ferganensis. Um taxon,
Brachyspirifer carinatus, aparece como grupo irméo do clado D, porém, esse resultado deve ser
observado com ressalvas. Sendo grupo irméo de todo “Clado D”, este taxon € interpretado como
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grupo irmdo de todos os demais “Delthyridoidea” e Reticularioidea. Porém, ao analisar a
distribuicdo de caracteres deste taxa, percebe-se que os dois caracteres que sustentam o “Clado
D” (caracteres 10 e 23) ndo sdo preservados em B. carinatus, provocando uma otimizagéo
ambigua. A otimizacdo de dados perdidos no PAUP se dé& de tal forma que, entre todas posi¢des
possiveis que um taxon pode assumir no cladograma, serd estabelecido aquele em que a
resolucdo global serd a mais parcimoniosa. Porém, como possui poucos caracteres informativos,
além de ser ter uma otimizacdo ambigua, infere-se que a posicdo filogenética deste taxon é

enviesada e duvidosa.

1520 13

0—10—

= \) Brachyspirifer carinatus
-ﬁ Hedeinopsis hispanica

5 14 Nikiforovaena ferganensis

ﬁ._z.ﬁ.j: Janius schmidti

Striispirifer niagarensis
Tenellodermis microdermis
Macropleura macropleura

Figura 36: Cladograma do Clado “E”. Legenda igual da figura 35.

Clado D

O Clado D (figura 37), incluindo o Clado A e o Clado C, apresenta um cenario evolutivo
problematico, devido, principalmente, a topologia do cladograma semiestrito. Devido ao
consenso de muitas arvores igualmente parcimoniosas, pode ser interpretado que exista muitos
cenarios evolutivos possiveis. Porém, em uma analise mais cuidadosa, pode ser visto que, para
todas as arvores possiveis, alguns taxa — Brachyspirifer rousseaiu, Patriaspirifer murchinsoni,
Gaspespirifer gaspensis, e Hysterolites - formam uma politomia que ndo é devido a
incongruéncia taxonémica, mas sim pela falta de dados para corroborar alguma hipétese
filogenética. Este tipo de politomia ja foi motivo de discussdo na literatura sobre seu possivel
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significado. Para Maddison (1989) este tipo de politomia pode ser subdividido em dois outros
tipos: a que representa a real falta de dados que sustente algum clado interno, ou a que
represente uma cladogenese simultanea (soft politomies e hard politomies, respectivamente).
Como destacado por Coddington e Scharff (1996), as denominadas “hard politomies” sdo muito
mais improvaveis (a ndo ser que se considere cladogenese simultdnea um evento comum na
natureza), e por isto devem ser descartadas as interpretacdes que sustentam tais hipoteses,
levando em conta apenas interpretacdes provenientes de ““soft politomies”.

Neste clado pode ser observado que alguns taxa ndo sao sustentados por autapomorfias,
constituindo assim em metataxa, que sdo: Patriaspirifer murchinsoni, Brachyspirifer rosseaoui
e Antispirifer. O fato de dois taxa como B. carinatus e B. rosseui apresentarem resultados tao
dispares, e estarem no mesmo género, pode ser explicado pelo fato que muitos taxa foram
atribuidos a este género com descri¢cdes baseadas em apenas um carater diagndstico. O mesmo
acontece para outros taxa, como por exemplo Mucrospirifer, que apresenta também caracteres
diagnosticos variados segundo diferentes autores (e.g. Fonseca, 2001). Este fato, revelado na
analise filogenética, indica que estes géneros devem passar por revisdo taxonémica, objetivo

este fora do escopo do presente estudo.
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Figura 37: Cladograma D. Retangulos cinzas indicam reversdo. Legenda como na figura 35.
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Neste clado, aléem dos clados “A” e “C”, sdo reconhecidos seis outros clados. O
primeiro destes, ((Kozlowskiellina vaningeni, Cyrtinopsis), Eurekaspirifer pynnionnensis)
apresenta 0 mesmo problema que os clados anteriores com respeito a adaptabilidade do
cladograma ao registro estratigrafico. A espécie E. pynnionnensis, que aparece como mais basal,
aparece temporalmente posterior aos demais taxa deste clado. E. pynnionnensis, e K. vaningeni
sdo taxa da Provincia Apalachiana, e Cyrtinops aparece na Provincia Renano-Boémia, porém,
ocorrendo no mesmo tempo, dificultando a formulacdo de hipdtese sobre a origem deste grupo e
seu relacionamento com algum evento orogenético. E plausivel estabelecer, a0 menos, uma
origem inicialmente apalachiana para este clado, posteriormente ocorrendo o aparecimento de
Cyrtinopsis na Provincia Renano-Boémia, e possivelmente de taxa associados, ndo presentes
nesta analise, como por exemplo Plycocyrtia, Araspirifer e Boucotinskia. Filogeneticamente, a
proximidade entre Cyrtinopsis e Kozlowskiellina foi sugerida inicialmente por Boucot (1957).
Krans (1971), baseado principalmente na ornamentacdo e morfologia geral de ambos os taxa,
sugeriu igualmente que Cyrtinops e Kozlowskiellina poderiam ter um ancestral em comum.
Mesmo com estas relacGes previamente sugeridas, estes dois taxa eram alocados ainda em
Subfamilias separadas. Posteriormente, Carter et al. (1994) sinonimizou Cyrtinopsinae e
Kozlowskiellinae reforcando a idéia de proximidade filogenética entre estes dois taxa. Desta
forma, no presente estudo, é corroborada a proximidade filogenética destes dois taxa, tendo
como sinapomorfia a ambos os grupos o “sulco em forma de calha”. Interessante que Krans
(1971) considerou como decisivo para estes dois taxa estarem juntos o fato de apresentarem
septo mediano, linhas de crescimento, e morfologia geral da parte externa da concha, sendo que
na presente analise estes dois Ultimos caracteres se apresentam extremamente variaveis,
aparecendo ndo sO nestes como em varios outros taxa. Ja a presenca de septo mediano é
sinapomorfia deste grupo mais E. pynnionnensis.

Os dois taxa pertencentes ao género Delthyris, D. kozlowski e a espécie-tipo do género
D. elevata, aprecem como grupo monofilético. Porém, ndo ha heterobatimia entre estes, pois
apenas D. elevata apresenta uma autapomorfia (estado 1 do carater 6), e Desta forma, D.
kozlowski é considereado um metataxon. Assim a historia evolutiva destes dois taxa fica
comprometida, podendo apresentar dois cenarios possiveis: 1) D. elevata estaria presente na
provincia Renano-Boémia no Siluriano inferior, e migraria para a regido Provincia Apalachiana
no Devoniano, originando D. kozlowski, onde o carater 6 sofreria uma reversao. Porém, este

cenario implica um passo a mais, ndo representado pelo cladograma, constituindo uma
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interpretacdo menos parcimoniosa; 2) D. kozlowski — ou uma linhagem ancestral - estaria
presente em estratos norte-americanos ja no Siluriano e, posteriormente, uma linhagem
divergente, representada por D. elevata, apareceria nos estratos europeus, o que implica no ndo
aparecimento de D. kozlowski como um efeito do acaso em néo ter sido coletado.

O cladograma semiestrito revela ainda que o género Howellella é polifilético. Nao é
surpreendente este fato, pois grande parte das espécies atribuidas a este género, ou foram
pobremente descritas, ou designadas com duvidas (e. g. Howellella tomhegannensis in Boucot,
1973). Além disso a diagnose do género é problemaética, sendo muito simplista, como afirmado
no Treatise Mesmo depois da revisdo das espécies européias de Howellella realizada por
Gourvennec (1987), ndo houve acréscimo de novos caracteres que, no presente estudo, fossem
utilizados como apomorfias deste género. Este autor ainda apresentou a descri¢do de um taxon
utilizado nesta analise, H. lunae, que difere de outras espécies como H. cortazari e H. mercuri
apenas pela morfometria. O cladograma ainda demonstra que os taxa utilizados na analise
atribuidos a Howellella formam dois grupos monofiléticos. Um primeiro dentro do Clado A
(figura 38), formado por (H. tomhegannensis, H. nucula, H. splendens) e fora do Clado A,
formados por (H. talenti e H. lunae).

Sobre a evolugdo deste género, Gouvennec (1987) apontou Howellella como
ancestral direto de Hysterolites, modelo este ndo sustentado pela presente analise, onde em
nenhuma de suas topologias mais parcimoniosas apresentam qualquer taxa de Howellella
associado com Hysterolites. Além disso, foram reconhecidos dois subgéneros relacionados as
formas européias: Howellella (Hysterohowellella) Carls, 1985 e H. (Iberohowellella) Carls,
Meyn e Vesperman 1993. Porém, sua validade é discutivel. O subgénero H. (Iberohowellella)
foi descrito como filogenéticamente proximo a Vandercammenina (Carl et al. 1993), mas sua
descricdo morfoldgica ndo apresenta diferencas com demais taxa de Howellella. O outro
subgénero, H. (Hysterohowellella) foi criado por Carls (1985) para acomodar formas
aparentadas a Hysterolites, tais como H. mercurii, H. lunae entre outros, porém, ndo é possivel
atribuir proximidade filogenética a outros taxa de Howellella, nem ao género Hysterolites. O
clado (H. tomhegannensis, H. nucula, H. splendens) apresenta uma situacdo muito mais
complexa, pois, em primeiro lugar, estas espécies ndo apresentam autapomorfias, podendo se
comportar como um taxon somente. Em segundo lugar, apesar de H. tomhegannensis e H.
splendens aparecerem em estratos norte-americanos, a espécie intermedidria utilizada na

presente analise, H. nucula, aparece em estratos silurianos da Australia, localizada
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paleogeograficamente no sul. Este fato forca um periodo de disperséo deste clado durante o
Wenlockiano para o Lludlowiano. Este episodio pode ser reforcado para a ocorréncia de alguns
espécimes atribuidos a H. nucula em estratos norte-americanos (Farrel, 1992). Porém, este
espécime ndo se encontra em bom estado de conservacgdo. Ja o outro clado, (H. lunae, H. talenti)
¢ composto por um taxon, H. lunae, que aparece no dominio renano-bohémio em estratos
australianos (H. talenti). A complicacdo deste cenario advém do fato de que H. lunae nao
apresenta autapomorfias, comportando-se assim como metataxon. Também sua distribuicao
ocorre, posteriormente, a de H. talenti, que seria mais derivado, obrigando a supor um cenario
onde formas de H. lunae estariam j& presentes no Siluriano da Australia, onde um evento de
especiacdo daria origem a H talenti, e, posteriormente, no Devoniano, H. lunae migraria para o
Norte. Este € um cenario de dificil sustentacdo, pois esperaria encontrar espécimes de H. lunae
no Siluriano da Austrélia, fato ndo ocorrido. Outro cenério — como, por exemplo, H. talenti ter
surgido primeiro — exigiria uma explicagdo filogenética com maior nimero de passos que 0
presente cladograma. Desta forma, fica dificil exibir um padrdo paleobiogeografico uniforme
quanto a distribuicdo deste género, o que invalida a tentativa de separar as formas renano-
bohémias e australianas das formas apalachianas como grupos distintos e monofiléticos.

Outro ponto interessante de se notar na presente dissertacdo € a posicdo de
Eurekaspirifer. Johnson (1966) descreveu este género para estratos devonianos do grupo
Hamilton nos Estados Unidos sem fazer comentarios sobre sua evolucdo. Este autor classificou
Eurekaspirifer junto aos delthyridideos. Na revisdo de Carter et al. (1994), este taxon foi
classificado dentro de Cyrtioidea, em uma Subfamilia propria, Eurekaspiriferinae. Lésperance e
Bizarro (1999) o relocaram junto aos delthyridideos. Parte desta confusdo se deu, em parte, pela
aparente falta de espinhos deste taxon. Porém, ndo esta claro a auséncia ou ndo preservacédo de
espinhos (como foi sugerido por Johnson, 1970). Além do mais, Johnson (1966) identificou o
padrdo de capilacdo deste taxa como muito préximo de alguns delthyridideos. Desta forma, foi
adotada nesta dissertacdo a presenca de espinho como “dados perdidos”, corroborando as
primeiras consideracfes deste taxon como membro da Ordem Delthyridoidea.

O clado A (figura 38) é formado por (Acrospirifer, (Howellella tomhegannensis, H.
nucula, H. splendens), (Género novo e espécie nova, Australospirifer, (Costispirifer,
((Mucrospirifer, Tylothyris subvaricosa), (Fimbrispirifer venustus, Perryspirifer scheii))))).
Este grupo é sustentado por uma reversdo do carater 18, representando a perda do septo

mediano. O taxon mais basal deste clado é A. primaevus, encontrado na Alemanha. Outros dois
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clados podem ser reconhecidos, um formado por espécies do género Howelllla, e outro
representado por (Género novo e espécie nova, Australospirifer, (Costispirifer, ((Mucrospirifer,
Tylothyris subvaricosa), (Fimbrispirifer venustus, Perryspirifer scheii)))) sendo sustentado por
uma sinapomorfia, a presenca de preenchimento secundario (carater 29). Nota-se que neste
grupo aparecem o0s dois taxa de espiriferideos do Devoniano Malvinocéafrico, como
Australospirifer e o taxon descrito no presente estudo separado de um outro clado que apresenta
elementos das faunas boreais, taxa estes de mesma extensdo temporal, excecdo a
Mucrospirifer,que tem uma extensdo muito mais longa e T. subvaricosa, que aparece somente
no final do Devoniano. Pode ser estipulado, desta forma, um cenario evolutivo para o clado A,
apresentando uma origem mais antiga a partir de A. primaevus. Este taxon ndo apresenta
apomorfias e pode ser tratado como um metataxon. Esta irradiacdo aconteceu entre o término
do Pridoliano e o comego do Lochkovniano.

Australospirifer também ndo apresenta apomorfias que indiquem este género como
monofilético, apresentando-se como um metataxon. Neste sentido, segundo esta filogenia,
Australospirifer daria origem ao Género novo e espécie encontrado na Sub-bacia de Trés
Lagoas, e aos outros clados, (H. tomhegannensis, H. nucula, H. splendens) e (Costispirifer,
((Mucrospirifer, T. subvaricosa), (F. venustus, P. scheii))) do Hemisfério Norte. Portanto é
estipulada, pela primeira vez, uma origem boreal para varios taxa do Dominio Apalachiano e
Renano-Bohémio (sensu Boucot, 1975). O grupo (F. venustus, P. scheii), e considerando
Elymospirifer como grupo irméo de P. scheii, pois ndo apresenta diferengcas em relacdo aos
caracteres aqui descritos, aparecem em afloramentos do norte do Canada na regido que
paleogeograficamente corresponde a regido mais ao norte de toda distribuicdo de espiriferideos
aqui tratados, (Jones e Boucot, 1983). E interessante notar que estes dois géneros aqui tratados
sdo endémicos desta regido, dentro da Formacdo Bird Fiord (Canadd), que, desta forma, estava
isolada durante o baixo e 0 médio Devoniano. Pela figura 34 é sugerida uma origem no final do
Siluriano para este clado, seguido de dispersdo para todo globo. No entanto, a localizacao exata,
Ou se esse processo transcorreu por dispersdo, ou vicariancia, ou se ambos ocorreram, é de

dificil decisdo, necessitando de mais dados para que tais hipoteses sejamtestadas.
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Morfétipo
Australospirifer
Tylothyris subvaricosa
Mucrospirifer
Fimbrispirifer venustus
Perryspirifer scheii

Costipirifer

Howellella tomhegannensis

Howellella nucula

Howellella splendens

Acrospirifer primaevus

Figura 38: Cladograma A. Legenda como na figura 35.

Existem algumas implicacbes nestes resultados, principalmente quanto a origem de
Delthyridoidea. Gourvennec (2000) comentou que os dois taxa mais antigos no regsitro -
Delthyris e Howellela — deveriam ser os mais plesiomorficos para os dois principais grupos de
Delthyridoidea basais. Como o0s dois surgiram praticamente no mesmo periodo
(Llandoveriano), € dificil estabelecer qual seria realmente o mais basal. O mesmo problema
aparece na presente filogenia, pois, excecao a posicdo de B. carinatus, o género Delthyris e 0s
taxa referidos a Howellella sdo também derivados. Na presente analise, H. lunnae é o
representante mais antigo de delthyridideos, porém também é derivado, e por este motivo é um
dos taxa responsaveis pela baixa congruéncia estratigrafica. Além do mais, Delthyris e
Howellella seriam os primeiros taxa de dois principais ramos filogenéticos basais em
Delthyridoidea, sendo o primeiro representando os taxa com septo mediano pedicular, e
Howellella os taxa com morfologia “Howellella-like”” (sensu Gourvennec, 2000). Esta divisao
foi concebida quando da divisdo de destes grupos em duas Subfamilias, respectivamente
Delthyridinae e Howellellinae, (Carter et al. 1994), hipdtese esta ndo confirmada pelo

cladograma semiestrito no presente estudo.

Clado B e clado C
Ja os grupo monofiléticos “Clado C” (figura 39) e “Clado B” (Figura 40) estdo
relacionados com a evolugdo dos taxa aqui representados por Martinioidea e Reticularioidea,

respectivamente. Estes dois grupos foram muito pouco discutidos na literatura. Porém, levando
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em consideracdo a proposta de classificacdo de Carter et al. (1994), algumas observacdes
podem ser feitas. A principal ¢ que, segundo Carter et al. (1994). Delthiyrideoidea esta
agrupado com Reticularioidea na Subordem Delthyridina. Observando a figura 33, nota-se que
Reticularioidea, além de monofilético, apresenta-se dentro de Delthyridoidea, concordando, em
parte, com Carter, et al. (1994), onde, pelo menos Delthyridina, teria uma origem monofilética,

porém tornando inviavel a classificacdo de Delthyridoidea como um grupo natural.

Elita
Bojothyris
Xenomaritinia

Reticularia

Najadospirifer

Elythina

Figura 39: Cladograma C demonstrando as relagdes filogenéticas de Reicularioidea. Legenda como na

figura 35.

Com resepito aos taxa de Reticularioidea, devido aos poucos estudos de natureza
filognética, ndo existem hipoteses de filogenia disponiveis na literatura. Alguns taxa ja foram
propostos como basais, tais como Eoreticualariopsis ou Proreticularia (Havlicek, 1957 in
Gourvennec 2000). Atualmente, o mais antigo seria o taxon Eohowellella, porém, a natureza de
sua preservacdo, e poucos estudos feitos sobre este taxon (Gourvennec, 2000), dificultam
levantar alguma hipétese de sua ancestralidade. Este fator, mais a representacdo pequena de
taxa, mais o fato de que estes apresentaram uma distribuicdo cosmopolita durante o Carbonifero
e Permiano, torna muito precipitado propor modelos de evolucdo para Reticularioidea, ou
mesmo paleobiogeograficos. Porém, um dado interessante foi observado. Dois taxa incluidos
neste grupo, Elythina e Najadospirifer, considerados por Carter et al, (1994) como membros de
Martinioidea, aparecem como grupo irméo de (Elita,(Bojothyris, Xenomartinia, Reticularia)),
dentro de Reticularioidea. Apesar desta discrepancia com os resultados de Carter et al., (1994),
o clado C esta de acordo com o0 modelo de classificagdo do Treatise onde estes sdo incluidos na
familia Reticulariidae. Este fato se da pela micrornamentacdo deste grupo, que é dita idéntica a
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dos Delthyridoidea com respeito a morfologia do espinho e observado em Elythina e
Najadospirifer (Gourvennec, 2005, comunicacao pessoal). Desta forma, incluindo estes Gltimos
taxa, € possivel estabelecer o monofiletismo de Reticularioidea.

Analisando o clado B, temos outro ponto interessante que € a relacdo entre Martinioidea
e seus possiveis ancestrais. Havlicek (1971) e Carter et al. (1994) propuseram gue o0s dois taxa
aqui representados, Tenellodermis microdermis e Cingulodermis cinctus, seriam martniideos
basais e possiveis ancestrais de todos martiniideos, ou ainda, possiveis ancestrais de
ambocoliideos (Carter et al, 1994). Como se verifica na figura 40, Cingulodermis confirma-se
como um possivel ancestral de todos martiniideos e Ambocoelia. J& Tenellodermis aparece junto
a uma politomia basal de representantes dos espiriferideos no clado E.

A posicao filogenética de Ambocoelia, bem como dos taxa tradicionalmente referidos a
Ambocoelioidea, sempre tiveram uma diagnose confusa. Em grande parte das espécies de
Ambocoelia poucos realmente estdo bem definidos, ou apresentam estrutura que esteja
relacionada a diagnose deste grupo — que, segundo Carter et al. (1994), é caracterizado pela falta
de um sulco e um processo cardinal simples, ndo estriado. Além do mais, Savage (1969) notou
em uma espécie de ambocoeliideo, A. praecox, extrema variabilidade, seja morfometricamente,
seja com caracteres meristicos. Por exemplo, ha individuos com ou sem plica, com ou sem
sulco, indicando a dificuldade de se estabelecer um carater diagndstico preciso para as espécies
dentro de Ambocoelia. O primeiro estudo sobre a posi¢do filogenética de ambocoelideos foi
realizado por George (1931), que colocou esse grupo junto aos cyrtiideos, sendo esta a
classificacdo aceita por autores posteriores (Savage, 1969; Levy e Nullo, 1972; Carter et al.,
1994), inclusive na segunda edicdo do Treatise (Pitrat, 1965). Ivanovna (1972), defende outro
ponto de vista, e baseado na morfologia dos “espinhos”, os ambocoeliideos deveriam ter uma
relacdo préxima a Delthyridoidea, posi¢édo esta defendida em estudos mais modernos (Johnston
e Trojan, 1982; Goldman e Mitchell, 1990). Porém, a interpretacdo desses espinhos como
homologos ao tipo “delthyridideo” é falso (Balinski, 1975). O restante dos taxa relacionados a
Ambocoelioidea apresentam alguns problemas quanto a real presenca de espinhos, que nao
aparecem em todos os taxa, sendo incerto se € um carater restrito a alguns taxa, ou se € fruto de

problemas de preservacao.
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Figura 40: Cladograma B demonstrando a relagdo filogenética entre os Martinioidea e possiveis
ancestrais. Legenda como na figura 35.

A importancia da micrornamentacdo também se faz presente nos taxa internos de
Martinioidea, onde o arranjo e tipos de cavidades sdao importantes para a determinacdo de sua
filogenia e classificacdo. Neste caso, a presenca de cavidades (estado 1 do carater 25) sustenta
um clado (Oiosia, Ingelarella, Notospirifer), congruente com a classificacdo proposta por Carter
et al. (1994) que incluiu estes taxa na Familia Ingellarellidae. Igualmente o arranjo de cavidades
(carater 26) também € importante, pois aqui o estado 1 é autapomorfia de Ingelarella,
equivalente também a Tomiopsis, que na classificacdo de Carter et al. (1994), estdo incluidos a

Subfamilia Ingelarellinae.

Posicdo filogenética dos eoespiriferideos e cyrtiideos

Os taxa tradicionalmente conhecidos como eospiriferideos, como estabelecido por
Boucot (1963) e, posteriormente, recolocado como um grupo mais inclusivo, Superfamilia
Cyrtioidea (Carter et al., 1994), apresenta-se aqui como polifilético. Analisando a hipdtese de
Boucot (1963) sobre evolucgdo dos “eospiriferideos” (familia dentro de Cyrtioidea — Figura 6),
séo reconhecidos trés eventos de “especiacdo” que deram origem a todos 0s taxa pertencentes a
Cyrtioidea, sendo dois no Llandoveriano, e outro no Wenlockiano. A excec¢do do taxon
Havlicekia, que ndo fez parte da analise, a hipdtese de Boucot (1963) ndo é sustentada pelo
cladograma semiestrito. Este autor considerou que Macropleura, Nikiforaevna e Janius
compartilham um ancestral comum, hipétese esta que, pela anélise do consenso semiestrito ndo
é definida. O Unico padrdo presente no modelo de Boucot (1963), que é a presenca de

Plicocyrtia como grupo-irmao de Cyrtia, é validada na presente andlise, indicando também um
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possivel monofiletismo para a Subfamilia Cyrtiinae, validado com subsequiente revisdo de
Dongbeiispirifer, género apontado por Carter et al. (1994) como pertencente a esta Subfamilia.
Ainda no estudo de Boucot (1963), Cyrtiinae teria uma origem comum com Eospiriferinae, cujo
taxon mais basal seria Eospirifer, hipdtese esta ndo possivel de ser testada, uma vez que a
posicdo de Eospirifer como mais basal no cladograma é uma premissa ad hoc. A principal
diferenca no presente estudo e no de Boucot (1963) é a indicacdo de Cyrtioidea como grupo
polifilético, e observando a figura 32 é possivel reconhecer mais dois grupos parafiléticos: 1)
um grupo de taxa (Janius, Macropleura, Striispirifer, Nikiforovaena, Tenellodermis e
Hedeinopsis) como possiveis taxa basais de todos delthyridideos; 2) um grupo formado por
Cyrtia, Plicocyrtia e Myriospirifer como possiveis taxa basais dos martiniideos. Este resultado
também discorda com a hip6tese evolutiva de Ivanova (1972). No modelo desta autora, 0s
cyrtiideos (ou eospiriferideos sensu Boucot, 1963) dariam origem aos delthyridideos, e
posteriormente, aos martiniideos e ambocoelideos (figura 7), modelo que em nenhum momento
é corroborado na presente anélise.

Apesar de haver uma subrepresentacdo de taxa de reticulariideos, martniideos e
eospiriferideos, bem como a relativa baixa resolucdo do cladograma semiestrito, pode ser
inferida a filogenia em nivel de superfamilia. Neste caso, Cyrtioidea daria origem a
Martinioidea e Delthyridoidea. Delthyridoidea que por sua vez, € um grupo parafilético que deu

origem a Reticularioidea (figura 41).

Figura 41: Aspecto geral da filogenia de espiriferideos basais.
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Comparacdo com estudos prévios

As diferencas observadas entre os estudos de Boucot (1963) e lvanova (1972), e a
presente dissertacdo, ndo deveriam surpreender quanto a suposicdo de sua filogenia. Primeiro
pelo fato que nas filogenias apresentadas pelos autores ndo ha necessariamente uma
metodologia reconhecivel de analise, ou que tenha sido definida objetivamente. Além do mais,
o0s estudos destes dois ultimos autores se inserem em um contexto diferente quando foram
apresentados, ligados em parte a escola da “taxonomia evolutiva”. Porém, em paleontologia,
grande parte destes estudos realizados nos trés primeiros quartos do século XX, além da escola
taxonébmica onde se estabeleceriam, teriam como “metodologia“ para filogenias o paradigma
cronoclina-morféclina. Dessa forma, além do reconhecimento subjetivo de semelhancas da
taxonomia tradicional para uma classificagéo, a filogenia seria baseada principalmente na ordem
de aparecimento temporal, ou seja, a ordem estratigrafica. Panchen (1992) reconheceu este
padrdo de construcdo de filogenias para varias escolas de taxonomia dos séculos XIX e XX,
podendo ser identificados em outros estudos a respeito de filogenia e paleontologia, incluindo os
estudos classicos de Simpson (e. g. 1961) sobre mamiferos, dentre outros. Porém, mesmo apds o
desenvolvimento da sistematica filogenética, muitos estudos ainda apresentariam este tipo de
“procedimento” embutidos em seus meétodos, tais como a estratofenética (Gingerich, 1979;
1990) e a estratocladistica (Fox et al., 1999). A diferenca bésica entre estes métodos e a
sistematica filogenética tradicional é que este Gltima escola tem como premissa que haja
independéncia entre dados morfoldgicos e temporais, considerando-se que a ordem temporal
(estratigrafica) deve ser independente da analise.

A validade das familias e Subfamilias revisadas por Carter et al. (1994) para
Delthyridoidea fica comprometida na presente analise pelo excesso de politomias no
cladograma, revelando varias hipoteses filogenéticas concorrentes. Contudo, é possivel observar
que, a partir dos clados resolvidos no cladograma semiestrito, muitas familias aparecem como
polifiléticas na classificacdo de Carter et al. (1994). Um exemplo pode ser visto na familia
Hysterolidae, que apresentam duas sub-familias, Hysterolitinae e Fimbrispiriferinae. Os taxa
que compde este grupo, segundo Carter et al. (1994), aparecem na analise como polifiléticos,
onde Australospirifer e Costellispirifer aparecem separados de Paraspirifer, Patriaspirifer,
Hysterolites e Antispirifer, e da mesma forma acontece com as demais familias. Porém, duas
excecdes sdo verificadas: Kozlowskiellina agrupado junto com Cyrtinopsis no cladograma,
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validando a familia Cyrtinopsidae e a Subfamilia Cyrtinopsinae. A outra excecao € a posicao de
Tylothyris e Mucrospirifer. Para Carter et al. (1994) estes dois taxa aparecem juntos na mesma
familia, Mucrospiriferidae, porém, em sub-familias diferentes - Tylothyridinae e
Mucrospiriferinae, respectivamente. Esta posicdo taxondmica também é corroborada pelo
cladograma, pelo menos em nivel de familia.

A falta de consenso entre o cladograma aqui apresentado e a taxonomia proposta por
Carter et al. (1994) ja era esperado, devido a dois quesitos basicos: 1) a falta de objetividade
quanto as defini¢cbes dos caracteres indicativos de cada grupo 2) a escola taxonémica a qual 0s
autores se basearam para realizar a classificagéo.

Quanto ao primeiro item, o problema da objetividade das definicBes das diagnoses ja
havia sido discutido por Anelli (1999), tomando como exemplo a filogenia de espiriferideos
carboniferos, onde o mesmo problema foi encontrado para a classificacdo de Carter et al.
(1994). Por exemplo, a diagnose de Carter et al. (1994) para a familia Acrospiriferidae descreve
que esta familia apresenta larguras que “sdo medias a largas (...) e placas crurais estando
presentes, ou ausentes” (pag. 351). Estes problemas aumentam a dubiedade das diagnoses,
pondo em duvida a validade de muitos grupos, antes mesmo dos resultados da analise cladistica.

O segundo item estd relacionado a escola taxondmica que os autores adotaram em
ralacdo a classificacdo de todos os espiriferideos. Como os préprios autores afirmaram, houve a
escolha pela escola taxonémica tradicional, que contém uma série de problemas, principalmente
quanto a definicdo de certos grupos taxondmicos que realmente reflitam a evolugdo de todos 0s
componentes do grupo, uma vez que nao existe uma metodologia bem determinada para
elaborar tal classificagdo. N&o pretende enumerar aqui todos os problemas e vieses relacionados
a escola taxonémica classica, ja discutidos em uma extensa literatura (e. g. Wiley, 1981,
Amorim, 1997). Mas é digna de nota que um dos problemas relacionados nesta escola
taxondmica é a pesagem ad hoc de caracteres. Este fato é bem exemplificado por Pitrat (1965) e
Carter et al. (1994). Neste ultimo estudo, por exemplo, os autores determinaram que forma de
crescimento tem mais énfase como carater diagnéstico em subordens ou Subfamilias, enquanto

a micrormanentacao teria mais énfase na determinacao de familias

Sobre o monofiletismos dos grupos e sua classificacéo
Apesar da identificacdo de grupos monofiléticos, preferiu-se aqui, ndo sé descartar

qualquer tipo de classificacdo linneana supraespecifica para a os clados aqui admitidos, como
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qualquer tipo de classificacdo linneana que possa surgir dentro da chamada Ordem Spiriferida.
A despeito do surgimento da sistematica filogenética, que entende a classificacdo como uma
entidade que deva refletir a evolugdo, muitos problemas emergem da tentativa de aliar a
classificacdo fixista linneana com os resultados advindos de analises filogenéticas, sempre
passiveis de mudanca conforme novos dados sdo incorporados. Este ndo € um problema novo, e
a muito vem sendo considerado por autores seguidores da sistematica filogenética (Hennig,
1969; Farris, 1976; Gauthier et al. 1988; Queiroz e Gauthier, 1990, 1992, 1994). Farris (1976)
foi um dos primeiros autores a ter uma posicdo bastante cética quanto a validade da
classificacdo linneana, chegando a afirmar que tal classificacdo deveria ser abandonada. Porém,
0 objetivo aqui ndo é discutir a validade de outros metodos de classificagdo, como por exemplo
0 “PhyloCode” (Queiroz e Gauthier, 1992, 1994). Este método centra sua critica a0 modelo
linneano pelo constante acréscimo de nomes novos de categorias, cada vez que um grupo novo
surge. Dentro da paleontologia, a idéia de uma classificagdo imutavel e fixista também perde
forca, exigindo algum método que atrele a continua adicdo de informacdo filogenética
proveniente dos fdsseis a classificacdo, sem a necessidade da adicdo de “ranques” (Brochu e
Sumrall, 2001). Grande parte destes problemas advém igualmente do fato da determinagdo de
que seria “natural” em uma categoria. Para Gishelin (1974), as categorias ditas como
supraespecificas, sdo constru¢des puramente artificiais. Um grupo pode ser natural segundo
critérios bioldgicos, porém a categoria ou hierarquia a que ele pertence nao.

Apesar da reconhecida facilidade e operacionalidade que a hierarquia lineana
proporcionou a sistematica (Wiley, 1981), grande parte dos estudos acima citados corroboram
que ndo ha uma necessidade de categorizacdo de um grupo natural, pelo menos em relagdo as
hierarquias. Dessa forma, ndo se propde renomear 0s grupos tratados na presente dissertacéo,
mas sim reconhecer apenas 0s monofiletismos que, segundo Gauthier et al. (1988), é suficiente
para reconhecer a estrutura hierarquica do grupo.

Uma outra ressalva procede da filogenia resultante. A condicdo de monofiletismo
determinada para 0s grupos ndo pode ser considerada em definitivo, uma vez que se assume no
presente estudo apenas os taxa historicamente classificados em Delthyridoidea e espiriferideos
basais, excluindo todos os outros taxa de Spiriferida. A cautela em se assumir o monofiletismo
para determinados grupos aqui, esta relacionado a trés fatores. O primeiro fator € a classificacdo
tradicional de Delthyridoidea e sua relacdo com outros grupos, que assume como diagnose (in

Carter et al., 1994) “biconvexo, e a presenca de sulco e dobra”. Entretanto, estes caracteres
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estdo presentes na grande maioria dos taxa da Ordem Spiriferida, inclusive em Martinioidea e
Cyrtioidea. Ou seja, ndo ha outros estudos de sistematica filogenética para outros grupos, sendo
suas relacdes predeterminadas por uma sistemética mais subjetiva. O segundo fator se refere a
relacdo da estabilidade do cladograma semiestrito. Devido ao baixo indice de robustez (indice
de Bremer) que a maioria dos clados obtiveram, a adicdo de novos dados, seja de taxa novos, ou
mesmo de caracteres, podera provocar uma mudanca na topologia resultante. O terceiro fator é
com relacdo ao proprio conceito de monofiletismo, que independe da informacdo temporal.
Considerar um grupo monofilético significa que todos os taxa internos a este grupo tém uma
origem comum. Se, por exemplo, com adi¢do de outros taxa de outras superfamilias e de outro
periodo, poderd mudar com a hipotese de monofiletismo de alguns grupos aqui discutidos. Este
preceito vem do fato de que, um grupo pode se apresentar como monofilético em um
determinado tempo da histéria geoldgica, e se transformar em parafilético posteriormente.
Mesmo uma espécie, que é “monofilética” pode dar origem a um grupo maior e esta espécie ser
considerada parafilética. Estes dois fatores levam a crer, que em uma filogenia mais abrangente
de todo o grupo Spiriferida, os clados identificados aqui podem até se comportar como um

metataxa ou stemgroup em estudos posteriores.
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5- CONCLUSOES

Foram identificados e descritos de afloramentos de rochas devonianas da borda norte da
Bacia do Parana, bem como de possiveis novos taxa:, sendo um braquidpode espiriferideo, e um
bivalve pteriomorfo. Foram discutidos a a escolha de caracteres, anélise cladistica e consequente
filogenia de espiriferideos basais. Discutiu-se a acuidade, resolucdo e robustez de anélise
cladistica realizada por Lespérance e Bizarro (1999). Assim sendo, enumeram-se as seguintes
conclusdes deste estudo:

Taxonomia:

1- A fauna descrita é constituida por braquiépodes pertencentes as ordens Acrotretida,
Terebratulida, Spiriferida e Orthothetida, bem como por bivalves modiomorfoides e
pteriomorfos, tentaculitideos, crindides e um Trilobita.

2- Dentre os braquiopodes identificados tém-se os terebratulideos Derbyina Smithi e
Cryptonella baini; o acrotretideo Orbiculoidea sp., um orthothetideo néo identificado e um novo
género e espécie de espiriferideo. Dentre os bivalves estdo Ptychopteria (Actinopteria) langei ?,
P. (A) sp. nov., Solemya (Janeia) sp., e Modiomorpha ? scaphula. Outros taxa incluem o
tentaculitideo Tentaculites sp, e o trilobita Calmonia signifer.

3- O novo taxon de espiriferideo descrito neste estudo é um novo género de delthiridideo
presente na Provincia Malvinocafrica. Uma caracteristica tipica deste taxon novo é a comissura
flexionada, encontrada anteriormente apenas no género Paraspirifer, filogenéticamente distante.

Anélise cladistica:

1- No presente estudo foi efetuada uma andlise cladistica utilizando Delthyridoidea e
outros grupos ditos espiriferideos basais como Ambocoelia, Reticularioidea, Martinioidea e
Cyrtioidea. Nesta andlise foram encontradas em torno de 1200 arvores igualmente
parcimoniosas, com baixa resolugdo, porém, uma relativa robustez apontada pelo indice geral de
robustez, PSI.

2- Foi realizada uma andlise de congruéncia entre o cladograma resultante e a
distribuicdo estratigrafica dos taxa utilizados, o que demonstrou uma baixa congruéncia. Esta
baixa congruéncia pode ser devida, em parte, aos fatores extrinsecos a anélise, tal como o
esforco de coleta e pesquisa realizada preferencialmente em estratos do Hemisfério Norte.

3- O género e espécie novos de espiriferideo aqui descrito é filogeneticamente préximo a

Australospirifer. Porém, este ultimo taxon ndo é sustentado por sinapomorfia, sendo
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considerado um metataxon, o que reforca o carater de género novo e espécie nova do novo
taxon de espiriferideo.

4- A andlise revelou que, sendo Australospirifer um metataxon, é possivel que os taxa
do Hemisfério Norte, reconhecidos como membros das faunas Apalachianas (tais como
Tylothyris, Mucrospirifer, Perryspirifer, Fimbrispirifer e Elymosirifer) e Renano-Bohémias.
(e.g. Costelispirifer) tenham suas origens no Hemisfério Sul, durante o Siluriano.

5- Alguns representantes do género Howellella encontram-se em dois grupos distintos,
revelando que este género é polifilético, sugerindo que muitos taxa atribuidos a Howellella
devam passar por uma revisao taxondmica.

6- Apesar de Brachyspirifer carinatus aparecer como taxa mais basal de Delthyridoidea,
isto pode ser devido a um artefato da analise durante otimizacdo de dados perdidos que durante
a busca realizada pelo algoritmo heuristico.

7- Ndo é corroborado o monofiletismo de Delthyridoidea. Reticularioidea é confirmado
como monofilético, surgindo dentre os Delthyridoidea. A filogenia resultante sustenta a hipdtese
de classificacdo de Carter et al.; (1994), que aponta Reticularioidea e Delthyridoidea como
pertencentes ao mesmo grupo, denominado Subordem Delthyridina.

8- Os taxa Tenellodermis microdermis e Cingulodermis cinctus que j& haviam sido
propostos como relacionados aos martiniideos basais em uma mesma familia (Carter et al.,
1994), aparecem em ramos diferentes na analise, estando T. microermis reunido com outros
eospiriferideos e C. cinctus como Unico martniideo basal.

9- Os taxa aqui relacionados a Cyrtioidea (ou eospiriferideos sensu Boucot, 1963)
apresentam-se parafiléticos, sendo possivel que um grande grupo basal tenha dado origem aos
demais espiriferideos.

10- Apesar de grande parte dos caracteres apresentar um baixo indice de consisténcia e
de retencdo, o0s que se apresentam informativos sdo caracteres relacionados a
micrornamentacdo, sugerindo assim o grande valor taxondmico apresentado por estudos
anteriores como o de Gourvennec (1987; 1990).

11- A filogenia prévia de Lesperance e Bizarro (1999) apresentou trés problemas
principais que diminuiram a acuidade da andlise realizadas por estes autores. O primeiro é a
quantidade de informacdo filogenética no estudo, o nimero de caracteres e taxa. O segundo é a
utilizacdo inadequada de caracteres morfométricos, sem prévia definicdo de sua codifica¢do. O

terceiro esta relacionado ao nivel hieraquico usado.
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12- A falta de congruéncia com estudos filogenéticos prévios ndo deve causar surpresa,
pois além destes estudos inserirem-se em outro paradigma, como a escola taxondmica
tradicional, geralmente estavam baseados em metodologias subjetivas, ou entdo, em esquemas
onde a ordem temporal de aparicdio dos taxa no registro estratigrafico é assumida

aprioristicamente na evolucao.
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ANEXO 1 - Lista de medidas das espécies utilizadas neste estudo (em cm)

Lista de Abreviaturas e Raz0es utilizadas:

Distancia obligua: distancia do meio do umbo até o ponto mais ventral nos bivalves pterdides.

Angulo obliquo: angulo formado pela linha da charneira com a linha da distancia obliqua.

A/C: arazdo entre altura e comprimento.

C/DO: arazdo entre o comprimento e a distancia obliqua.

Tamanho: a altura dos braquidpodes

Obesidade: a razdo entre a largura e o tamanho em braquidpodes, ou largura e comprimento em
bivalves.

Campo muscular: a razdo entre o comprimento e a largura do campo muscular ventral em braquiépodes
DNPM: Deparatamento Nacional de Produg&o Mineral

CPRM:

MNRJ: Museu Nacional

GP1E: Colecdo cientifica do Instituto de Geociéncias da Universidade de Séo Paulo

GP1T: Colecao cientifica-tipo do Instituto de Geociéncias da Universidade de S&o Paulo

UA University of Alberta

GSC: Gelogical Service of Canada

MCZ: Museum of Comparative Zoology — University of Harvard

USNM: National Museum of United States

Cat,Num,: N’mero do catélogo da colecdo cientifica do Museu Tchernichev, St. Petersburg

GPI Upssala: Divisao paleontolégica do Museu de Uppsala

Orthotetida ndo identificado

Espécime Largura Comprimento

GP/1E 2,89 2.4 (7)

Ptychopteria (Actinopteria) langei ?

Altura | Comprimento | Distancia obliqua (DO) A/C C/DO | Angulo obliquo

GP1E 3929 |2.49 2.5 2.8 1 0.90 ?

Ptychopteria (Actinopteria) n. sp.

Altura | Comprimento | Distancia obliqua (DO) A/C C/DO | Angulo obliquo

GP1E 5456 |5,8 4,12 4,6 1,41 0,91 47°

Solemya (Janeia) sp.

Espécime Altura | Comprimento Comprimento anterior AIC CA/C Obesidade
GP1E 3929 |[3,0 4,9 4,32 0,61 0.88 15

GP1E 5573 |2,8 5,62 4,77 0,49 0,85 ?

GP1E 5545 3,0 4,2 4,0

GP1E 3930 34 5.22 4,38 0.65 0.84 1,8
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Cryptonella baini

aracteres | Comprimento | Largura Tamanho Comprimento,/largura Obesidade
N©
de registro
GPE 3933 2,48 1,7 1,2 1,45 1,41
GPE 3973 2,3 2,1 1,1 1,09 19
GPE 3934 3,24 2,7 ? 1,2 ?
GPE 3970 1 0,9 0,46 1 1,96
GPE 3937 2,2 1,9 0,97 1,15 1,95
GPE 5939 ? 2,4 ? ? ?
GPE 5574 1.2 1,1 0,37 1,9 2,7
GPE 5504 30(?) 2,64 ? 1,13 ?
GPE 5510 2,2 1,95 0,9 1,12 2,1
GPE 5526 2,75 2,10 ? 1,31 ?
GPE 5514 2,68 2,45 1,15 1,09 2.1
GPE 5513 242 2,0 1,1 1.2 18
GPE 5506 2,93 2,21 1,1(?) 1,35 2
GPE 5524 1,82 1,64 0,73 1,11 2,24
GPE 5530 1,25 1,3 0,55 0,96 2,36
GPE 5541 2,85 2,41 0,86 1,18 2,8
GPE 5503 ? 1,7 ? ? ?
GPE 5498 3,05 2,49 1,23 1,22 2,02
GPE 5500 2,25 1,81 1,05 1,24 1,72
GPE 5502 ? 2,1 11 ? 19
GPE 5499 1,52 1,35 0,6 1,12 2,25
Género novo e espécie nova

aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Prof,sulco/ Plicas | Tamanho Obesidade
Ne Muscular Largura

sulco

de registro
GP1E 3976 1,95 4,85 4,8? 0,99 0,14 8 3,26 0,67
GP1E 4294 1,82 5,45 5,64 1,03 0,20 8 3,62 0,66
GP1E 4296 2,01 4,31 4,61 1,07 018 8 ? 0,93
GP1E 3982 ? VD 475? |? 7 ? ?
GP1E 3985 1,77 3,98 5,23 1,31 0,22 6 2,85 ?
GP1E 3979 ? VD ? ? ? 6 ? ?
GP1E 3986 ? VD 4,147 |? ? 7 ? ?
GP1E 4300 1,86 45 5,3 1,17 0,21 8 ? ?
GP1E 3975 19 5,22 428 082 ? 6 (39 0,74
GP1E 4293 ? -VD 5,3? ? ? 7 ?
GP1E 4297 1,81 4,98 4,66 0,93 ? 8 3,81 0,76
GP1E 4301 1,94 3,96 4,85 1,22 ? 6 3,42 0,86
GP1E 4299 1,91 5,3 5,69 0,93 ? 6 ? ?
GP1E 3989 2,01 3,66 49 0,74 ? 8 ? ?
GP1E 3988 1,9 ? ? ? ? 6 ? ?
GP1E 4295 2,0 3,89 4,83 0,80 ? 6 3,14 0,80
GP1E 3977 2,03 4,44 5,06 0,87 ? 6 3,62 0,81
GP1E 4291 1,71 ? 4,47 ? 6 ? ?
GP1E 3978 1,89 4,34 5,09 0,85 0,25 8 3,28 0,75
GP1E 4298 ? 2,8 5 0,56 ? 6 ? ?
GP1E 5476 1,79 ? ? ? ? 6 ? ?
GP1E 5524 ? 6,27 5,05 0,81 ? 7 3,7 0,73
GP1E 5489 1,81 5,75 4,62 0,80 ? 6 3,81 0,66
GP1E 5476 ? 4,87 4,61 1,05 0,15 8 3,1 0,67
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| GP1E 5493 11,927 14,75 4,47 [1,06 ?
Australospirifer Iheringi
aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho | Obesidade
N° Muscular Largura
sulco
de registro
GP/1T122a 1,01 4,14 9,18 0,45 ? 7 ? ?
GP/1T1174 ? 42(7) 8,7 0,48 ? 7 ? ?
GP/1T1176a 1,04 49 6,9 0,70 ? 5 ? ?
GP/1T1169a 0,98 3,18 55 0,57 ? 6 ? ?
GP/1T1173a 1 2,96 7,26 0,37 ? 6 ? ?
GP/1T1171a 1,1 2,3(?) 6,2 0,37 ? 6 ? ?
GP/1T1172 0,98 15 3,18 0,47 ? 5 ? ?
GP/1T1175 0,96 ? ? ? ? 6 ? ?
GP/1T1176 1,11 3,80 6,4 0,59 ? 6 ? ?
GP/1T1167a ? 2,01 3,9 0,51 ? 9 ? ?
GP/le 4923 ? 3,12 59 0,53 ? ? ? ?
Bg 3568 1,08 3,5 6,7 0,51 ? ? ? ?
Bg 3570 1,16 1,95 6,18 0,32 ? ? ? ?
Australospirifer lheringi ?
aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho | Obesidade
N° Muscular Largura
sulco
de registro
MNRJ 2790 1,10 3,5 8,7 0,40 ? 5 1,25 ?
MNRJ 2669 0,91 ? ? ? ? ? ? ?
MNRJ 2793 0,91 ? ? ? ? ? ? ?
MNRJ 2792 1,08 ? ? ? ? 8 ? ?
MNRJ 2792b ? ? ? ? ? 7 ? ?
MNRJ 2666 ? 3,6 6,5 ? ? 6 ? ?
MNRJ 2799 1,14 4,0 7,3 ? ? ? ? ?
MNRJ 2805 1,06 3,62 5,84 ? ? 6 1,36 ?
MNRJ 2803 1,06 ? ? ? ? 6 ? ?
MNRJ 2801 ? 4,12 7,66 0,53 ? 7 1,24 ?
MNRJ 2801b 1,16 5,48 8,7 0,63 ? 6 ? ?
MNRJ 2801c 1,13 ? ? ? ? ? 3,16 ?
DNPM 436 0,87 4,8 8 ? ? 7 1,2 ?
MNRJ 4378 0,93 ? ? ? ? 6 1,01 ?
MNRJ 4381 1,09 3,4 7,42 0,43 0,30 7 1,00 ?
Australospirifer hawkinsii
aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho | Obesidade
NE Muscular Largura
sulco
de registro
USNM 209142 1,1 4,02 8,22 0,49 ? 8 2,1 0,52
USNM 209139 0,96 3,81 6,73 0,56 ? 6 ? ?
USNM 209144 ? 3,65 6,12 0,59 ? 7 ? ?
USNM 209146 1,01 ? ? ? ? 6? ? ?
USNM 209141 1,01 3,1 6,7 0,46 ? 9 ? ?
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Australospirifer sp, (DNPM)

aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho | Obesidade
N° Muscular Largura
sulco
de registro
DNPM 290 ? 3,63 786 0,46 ? 8 [? ?
DNPM 292 ? 3,86 742 052 ? 7 [? ?
DNPM 291 ? 4,42 8,04 0,55 ? 6 ? ?
DNPM 289 ? 4,48 712 0,62 ? 6 [? ?
DNPM 294 ? 2,39 498 |048 ? 7 [? ?
DNPM 304 * 1,04 3,55 820 1[043 0,21 6 |? ?
DNPM 308 ? 3,63 736 0,49 ? 9 [? ?
DNPM 305 ? 1,33 353 |0,37 ? 6 [? ?
DNPM 306 ? 3,16 813 0,38 ? 7|2 ?
DNPM 302 0,97 3,31 7,45 0,44 ? 7 ? ?
DNPM 313 ? 2,36 562 042 ? 7 [? ?
DNPM 312 ? 1,31 235 0,40 ? 7|2 ?
DNPM 314 ? 1,61 326 0,449 ? 5 [? ?
Patriaspirifer murchinsoni
aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Prof,sulco/ Plicas | Tamanho Obesidade
N° Muscular Largura
sulco
de registro
USNM 157181 ? 2,21 3,49 0,63 0,83 8 2,02 0,91
USNM 157178 |9 2,12 45 047 ? 6 |2 ?
USNM 157180 ? 2,08 2,96 1,19 6 1,82 ?
GSC 117469 ? 2,64 389 [0,67 ? ? ?
Patriaspirifer duodenarius (=Acrospirifer duodenaria)
aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho Obesidade
N° Muscular Largura
. sulco
de registro
GP1T1183 1,66 1,19 2,64 2,21 8
GP1T1184 1,79 1,64 3,12 1,9 7
MN 3471- ? ? 2,83 ? 7
Howellella talenti
aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho Obesidade
N° Muscular Largura
sulco
de registro
USNMI58079 |9 0,316 035 [0,904 2 |26 ?
USNM158080 |9 0,36 0416 0,88 . 2 [30 ?
USNM158081 2 0,35 0,41 ? 0,41 ? ? ?
USNM158082 |9 ? 0372 |? ? E ?
Howellella cycloptera
aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Prof,sulco/ Plicas | Tamanho Obesidade
N° Muscular Largura
) sulco
de registro
USNM 147526 ? 2,29 3,62 0,63 ? 6 ? ?
USNM 147527 2 ? ? ? ? ? ?
USNM 147528 ? 2.1 2,84 0,74 ? 6 ? ?
USNM 147529 ? 2.4 3,72 0,64 ? 8 ? ?
USNM 147530 ? 2,0 2,86 0,70 ? 6 ? ?
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[USNM 147531 |7 [2,8 36 [077 ? 8 |2 ?
Eospirifer radiatus

aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho | Obesidade
NE Muscular Largura

) sulco
de registro
USNM84363 ? 2,25 3,21 0,70 0,47 0 1,94 0,862
USNM125257 ? ? ? ? P) ? ? ?
USNM125255b 2,21 2,64 2,89 ? ? 0 2,1 0,57
Macropleura macropleura

aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho | Obesidade
N° Muscular Largura

i sulco
de registro
MCZ 9259 ? 4,94 71 0,69 0422 |4 [416  [084
USNM 137738 ” 4.0 6,48 0,617 0,41 4 3,48 ?
MCZ 9259 ? 4,94 71 0,69 0422 |4 [416  [084
Striispirifer niagarensis

aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho | Obesidade
N° Muscular Largura

i sulco
de registro
USNM 3900 ? 1,4 1,85 0,75 0,36 14 1,35 ?
USNM 3901 ? 3,01 425 [0,70 0,39 15 |7 ?
Nikiforavaena ferganensis

aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho | Obesidade
NG Muscular Largura

. sulco
de registro
Cat,Num, ? 1,72 25 0,68 0,55 10 1,84 1,07
1841/5047
Janius schmidtii

aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho Obesidade
N° Muscular Largura

. sulco
de registro
USNM 126053 2 29 3,45 0,84 ? 4/4 (2,44 0,84
USNM 126057 ? 2,15 288 (0,74 0,68 4/5 1,75 0,813
USNM 137732 ? 2 2,61 2 ? 3/3 0,925 27?
Cyrtia exporrecta

aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho | Obesidade
N° Muscular Largura

i sulco
de registro
USNM 53505 |2 0,776 099 0,78 0472 |0 |0,94 1,21
GPI Upssala, 199 | 7 0,993 09 |7 0,62 0 1,36 1,37
Plicocyirtia petasus

aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho | Obesidade
NE Muscular Largura

i sulco
de registro
MCZ 9428 1,6 3,71 3,75 0,98 ? 2 2,68 0,72
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[MCZ 9248 E [37 [391 [092 ? 2 [218 10,58 |
Costellispirifer briseboisi
aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho Obesidade
NE Muscular Largura
sulco
de registro
GSC117482 ? 1,48 2,64 0,56 ? 11 ? ?
GSC117483 ? 1,78 3,03 0,587 ? 12 ? ?
GSC117484 1,57 2,5 3,15 0,79 ? 13 ? ?
GSC117485 ? 2.6 3,86 0,67 ? 11 ? ?
GSC117486 1,41 2.8 3,77 0,74 ? 14 |? ?
GSC117487 1,45 ? 3,8 ? ? 16 |? ?
Perryspirifer scheii
aracteres | Campo Comprimento | Largura | Comprimento/largura | Profsulco/ | Plicas | Tamanho | Obesidade
N° Muscular Largura
sulco
de registro
UA 3928 ? 3,03 4,89 0,61 0,98 15/? 12,79 0,92
UA 3929 ? 2,71 3,85 0,70 1,08 12/7 12,6 0,96
UA 3995 ? 2,55 3,32 0,76 0,91 11/7 11,88 0,88
UA 3996 1,8 2,66 3,50 0,76 0,99 11/9 12,21 0,83
UA 3996 ? 2,50 3,61 0,69 1,07 11/7 | 2,26 0,90
UA 3928 ? 3,03 4,89 0,61 0,98 15/? 12,79 0,92
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ANEXO 2 — Matriz de caracteres
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ESTAMPA 1

1 Eospirifer radiatus (Sowerby, 1825) USNM 84363; Eksta, Groelandia (Llandoveriano);
1- Detalhe mostrando as placas deltiriais delimitando o deltireo, bem como as costelas
presentes (X 3,5)

2 e 4 Cyrtia exporrecta (Wahlenberg, 1821) USNM 5305; Vyshi, Groelandia
(Wenlockiano); 2- vista da valva braquial (X 3); 3- vista posterior (X 3); 4- vista anterior
(X 3), demonstrando o foramen na cobertura deltirial (X 3).

5- Plicocyrtia petasus (Barrande, 1848) MCZ 9428; Camada, Liten, Lodenice (Wenlock),
Rep. Tcheca; 10- vista do molde intermo da valva braquial (X 2,3).

6- Brachyspirifer rousseaui (Rouaoult, 1846), LPB 16011, Formacdo Bois-Roux
(Lochkovniano), Ville de Bois-Roux, Franca. 6- vista anterior (X 1,05)

7 e 8- Tylothyris subvaricosa (Hall & Whitfield, 1942) USNM 40063; Grupo Traverse,
Formacdo Portter Farm (Givetiano), condado de Presque Isle, Michigan; 7 vista posterior
(X 3); 8 vista da valva pedicular (X 3).

9- Hysterolites sp. A (in Johnson, 1970) USNM 157197; Formagdo McColley Canyon
(Zona Eurekaspirifer pinyonensis - Emsiano) Cortez Range, nas proximidades de Pine
Creek, Nevada; vista do interior da valva braquial, demonstrando a placa crural (seta
branca) (X 5).

10- Delthyris kozlowski Amsden 1951 USNM 115333; 10 vista do interior da valva
pedicular, demonstrando o septo mediano ventral (seta branca - X 3)

11 Eurekaspirifer pinyonensis (Meek, 1870) USNM 146527; Formacdo McColley Canyon
(Zona Eurekaspirifer pinyonensis - Emsiano), Sulphur Spring, nas imediac0es de Garden
Valley, Nevada; Interior da valva braquial, demonstrando a parte inferior da placa crural
encostando até (X 1,7).

12- Howellella splendens (Thomas, 1926) USNM 158084, Formacéo Saint Clair, condado de
Battesville, Arkansas (Wenlockiano); vista da valva pedicular (X 4,5).

13- Elymospirifer kwangsiensis Wang, 1974 UA 3925, parte superior do Membro Shizou,
Formacdo Yujiang, distrito de Liujing, Provincia de Guangxi, China; vista da valva
pedicular (X 1).

14- Perryspirifer scheii (Meyer, 1913) UA 3928; Formacdo Eids (baixo Devoniano?)
Fiorde baumann, llhas Ellesmere, Regido artica do Canada; vista da valva braquial (X 1).

15 Paraspirifer acuminatus (Cooper, 1945) ULD 2813 (holétipo) Folhelho Grand Tower,
(Devoniano médio), Condado de Jackson, Illinois; vista lateral (X 0,8).



16 Cyrtinopsis undosus (Schnur, 1853); Eifel, Alemanha (Eifeliano) detalhe de um desgaste
seriado, demonstrando o espondilio (seta branca - X 3,8).

17 e 18- Australospirifer falklandicus GP1E 3040; Membro Tibagi, Formacdo Ponta
Grossa (Eifeliano); Sdo Domingos, Estado do Parand; 17- vista do molde interno da valva
braquial (X 1); 18- vista do contra-molde de latex do molde interno, demonstrando a
auséncia da placa crural (seta branca — X 1).

19 e 20- Australospirifer iheringi (Kayser, 1900) GP1T 1171; Membro Tibagi, Formacao
Ponta Grossa (Eifeliano), sem descricdo do local de coleta. 19- vista lateral (X 0,85); 20-
vista do molde interno da valva pedicular (X 0,85).

21- Australospirifer iheringi (Kayser, 1900) GP1T 1230; Membro Tibagi, Formagéo Ponta
Grossa (Eifeliano), sem descricao do local de coleta (X 0,85).
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ESTAMPA 2

1- Ambocoelia umbonata (Conrad, 1842) MSE 26487; folhelho Window, Formagéo Rueth
Creek (Givetiano). Proximidades de Rueth Creek, entre Hamburg e Buffalo, Michigan.
vista posterior, com detalhe da area deltidial demonstrando parte do processo cardinal (X
1,5).

2- Myriospirifer myriofila Havlicek, 1978 IGR 4116; Formacdo Saint Cenére, Sablé-sur-
Santhé, Franca .Detalhe da capilacdo como microestrutura (X 4,2).

3- Kozlowzkiella baldisi Levy & Nullo, 1972 USNM 108040 (hol6tipo); Formacéo
Haragan, Oklahoma. vista interna concha, demonstrando o septo mediano ventral (seta
preta — X 3).

4-6 Género e espécie novos GP1E 3931; Membro Médio, Formagdo Ponta Grossa (Eo-
mesodevoniano), Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Iporéa e Palestina.
4- vista do molde interno da valva braquial (X 0,9); 5- vista do molde interno da valva
pedicular (X 0,9); 6- vista lateral (X 0,9)

7-10 Género e espécie novos GP1E 4296; Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa (Eo-
mesodevoniano), Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e Palestina.
7- . vista do molde interno da valva braquial (X 1); 8- vista lateral (X 1); 9- vista do molde
interno da valva pedicular (X 1); 10- detalhe do molde do campo muscular na valva
pedicular (X 2,1).

11- Género e espécie novos GP1E 3890; Membro Medio, Formacdo Ponta Grossa (Eo-
mesodevoniano), Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e Palestina.
vista lateral (x 0,67.

12-16 Género e espécie novos GP1E 3975; Membro Médio, Formacao Ponta Grossa (Eo-
mesodevoniano), Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e Palestina.
12- vista do molde interno da valva braquial (X 0,7); 13- vista anterior (X 0,7); 14- vista
lateral (X 0,7); 15- vista do molde interno da valva pedicular (X 0,7); 16- vista posterior (X
0,7).

17 e 18- Género e espécie novos GP1E 3982; Membro Médio, Formagéo Ponta Grossa (Eo-
mesodevoniano), Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e Palestina.
17- vista anterior (X 0,7); 18- vista do molde interno da valva braquial, demonstrando o
miofragma (seta branca — X 0,7).
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ESTAMPA 3

1 — Australospirifer kayserianus (Clarke, 1913) DNPM 311; Membro Tibagi, Formacéo
Ponta Grossa (Eifeliano) Cercanias de Tibagi, Estado do Parang; Vista do molde interno da
valva braquial (X 1).

2 —Australospirifer kayserianus (Clarke, 1913) DNPM 307; Membro Tibagi, Formacéo
Ponta Grossa (Eifeliano) Cercanias de Tibagi, Estado do Parang; Vista do molde interno da
valva braquial (X 1).

3 — Australospirifer iheringi (Kayser, 1900) DNPM 296 (holétipo); Membro Tibagi,
Formac&o Ponta Grossa (Eifeliano) Cercanias de Tibagi, Estado do Parand; Vista do molde
interno da valva braquial, demonstrando o miofragma dorsal (seta branca - X 0,8).

4 — Australospirifer kayserianus (Clarke, 1913) DNPM 304 (hol6tipo); Membro Tibagi,
Formac&o Ponta Grossa (Eifeliano) Cercanias de Tibagi, Estado do Parand; Vista do molde
interno da valva pedicular(X 0,8).

5 Derbyina smithii (Derby, 1890) GP1E 5532; Membro Médio, Formacéo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina.Molde interno da valva braquidial.

6 Derbyina smithii (Derby, 1890) GP1E 5533; Membro Médio, Formacgdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina.Contra-molde interno da valva braquidial, demonstrando o miofragma dorsal (seta
branca — X 4,7)

7 e 8 Derbyina smithii (Derby, 1890) GP1E 5534; Membro Médio, Formacdo Ponta
Grossa (Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina.7- Molde interno da valva braquidial (X 4,7); 8- detalhe do molde da éarea
cardinal, demonstrando o molde das placas crurais (seta branca X 10,7).

9 Derbyina smithii (Derby, 1890) GP1E 5535; Membro Médio, Formacgdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina.Contra-molde interno da valva pedicular(X 4,8).

10 Derbyina smithii (Derby, 1890) GP1E 5536; Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina.Contra-molde interno da valva pedicular (X 4,7).

11 Derbyina smithii (Derby, 1890) GP1E 5537; Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina.Contra-molde interno da valva pedicular (X 4,7).



12 Derbyina smithii (Derby, 1890) GP1E 5538 Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina.Contra-molde interno da valva pedicular (X 4,7).

13 Derbyina smithii (Derby, 1890) GP1E 5539 Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina.Vista lateral de um molde interno de valva pedicular (X 4,7).

14 -16 Género e especie ndo determinados de Crinoidea. GP/1IE 5541 Membro Médio,
Formacdo Ponta Grossa (Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM
45, entre Ipora e Palestina. 14- Corte transversal demonstrando o limen de uma coluna, e a
estriacdo tipo simplexial. (X 2,4). 15- Visdo lateral da coluna, demonstrando o aspecto
desarticulado dos ossiculos. (X 2.4); 16- Detalhe dos anéis articulados (X 6,4).

17 e 18 Orbiculoidea sp. GP/1E 5536; Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina.13- Vista dorsal (X 1,7). 14- Detalhe da valva dorsal demonstrando uma marca de
“drape” (X 3).
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ESTAMPA 4

1-3 Cryptonella baini (Sharpe, 1846). GPE1E 5574; Membro Médio, Formagdo Ponta
Grossa (Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina; 1- vista anterior (X 3.2); 2- vista lateral; 3- vista da valva braquial, demonstrando
parte da concha preservada, e abertura do foramen (seta preta - X 10).

4-6 Cryptonella baini (Sharpe, 1846). GPE1E 3936; Membro Médio, Formacdo Ponta
Grossa (Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina; 4- vista lateral (X 1,7); 5- vista da valva braquial (X 1,7); 6- vista do molde
interno da valva braquial (X 1,7).

7-10 Cryptonella baini (Sharpe, 1846). GPE1E 3933; Membro Médio, Formagdo Ponta
Grossa (Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina. 7- visdo braquial do molde interno (X 1,6); 8- visdo pedicular do molde interno
(X 1,6); 9- visdo braquial do molde interno (X 1,6); 10- contra-molde de latex,
demonstrando a placa cardinal (seta branca — X 1,6).

11-13 Cryptonella baini (Sharpe, 1846). GPE1E 3438; Membro Médio, Formacdo Ponta
Grossa (Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina; 11- vista lateral (X 1,7); 12- vista anterior do molde interno (X 1,7); 13- contra-
molde de latex, demonstrando as placas dentais (X 1,7).

14-15 Derbyina smithii (Derby, 1890) GPEL1E 5556; Membro Médio, Formacdo Ponta
Grossa (Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina; (X 2,4)

16- Orthotetida ndo identificado. GPELE 5495; Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina; Molde interno dorsal, demonstrando miofragma dorsal (seta branca — X 0,9).
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1-2 Ptychopteria (Actinopteria) langei ? Petri, 1967 GP1E 3931; Membro Médio,
Formacdo Ponta Grossa (Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM
45, entre Ipora e Palestina. 1- molde interno da valva direita. 2- esquema, demonstrando
ornamentacdes e parte preservada da auricula (X 1).

3-4 Ptychopteria (Actinopteria) sp. nov. GP1E 5456; Membro Médio, Formacao Ponta
Grossa (Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina. 3- 1- molde interno da valva direita. 4- esquema, demonstrando ornamentacdes e
parte preservada da auricula (X 0,73)

5 Modiomorpha ? scaphula Clarke, 1913 GP1E 5455; Membro Médio, Formacdo Ponta
Grossa (Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina. Molde interno da valva esquerda (X 0,5).

6 Solemya (Janeia) sp. GPE1lE 5573; Membro Médio, Formagdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina. Molde interno da valva direita (X 1).

7 Solemya (Janeia) sp. GP1lE 5545; Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina. Molde interno da valva direita (X 1,9).

8-9 Solemya (Janeia) sp. GP1E 3929; Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina. 8- molde interno da valva direita (X 0,7); 9- vista dorsal do molde interno (X
0,7)

10-11 Solemya (Janeia) sp. GP1E 3980; Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina.10- molde interno da valva esquerda (X 0,7); 11- vista dorsal do molde interno,
demonstrando concha parcialmente aberta (X 0,7).
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1-2 Tentaculites sp? GPE1E 5529; Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina. 1- molde interno de concha (X 8) 2- detalhe do molde interno do exoesqueleto,
evidenciando parede interna ondulada (seta preta - X 26).

3 - Calmonia subseciva Clarke, 1913 GPE1E; Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina. molde externo de pigidio, demonstrando a crista pos axial (seta branca — X 10)

4-5 Tentaculites sp? GPELE 5526a; Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina. 4- molde interno de concha (X 8); 5- detalhe do molde interno do exoesqueleto,
evidenciando parede interna ondulada (seta branca - X 26).

6- Tentaculites sp? GPE1E 5526b; Membro Meédio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina. Molde interno, com parte preservada da concha, demonstrando a presenca de
anéis (seta preta — X 8)

7- Tentaculites sp? GPELE 5496a; Membro Meédio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina. Parte da concha preservada, demonstrando a anulag@es irregulares (X 8).

8- Tentaculites sp? GPELlE 5496b; Membro Médio, Formacdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina. Parte da concha preservada, demonstrando macroanéis (seta branca) e microanéis
(seta preta - X 8)

9- Tentaculites sp? GPEL1E 5496c; Membro Médio, Formagdo Ponta Grossa
(Eomesodevoniano) Fazenda “Sonho Meu”, Rodovia GO 224 KM 45, entre Ipora e
Palestina. Parte da concha preservada, e molde interno liso (X 8).
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