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ttA seleceo natural e 0 maior
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elevou a vida da simplicidade
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deslumbram." Richard Dawkins



SUMARIO

I. L1STAS DE FIGURAS E TABE LA .
II. AGRADECIMENTOS .
III. RESUMO .
IV. ABSTRACT .
1. INTRODUCAo .

1 1 0 r 't Neooroterozo i IF '. b ideracc.. Iml e eopro erozo lco anerozolco. reves consl era<;oes .
1.2. A biota Ediacarana .
1.3. Problematica envolvida .

2. OBJETIVOS .
3. MATERIAL E METODOS .

3.1. Colecces examinadas ..
3.2. Atividades de laborat6rio ..
3.3. Atividades de escrit6rio .

4. CONTEXTO GEOLOGiCO .
5. RESULTADOS .

5.1. Analise tafon6mica basica ..
5.2. Estabelecimento dos atributos e rev isao dos termos morfol6gicos empregados

no estudo de Corumbella werneri .
5.3. Ultraestrutura e cornposicao quim ica da carapaca de Corumbella werneri .
5.4 . Descrlcao dos atribu tos morfo l6gicos dos especirnes de Corumbella do Grupo

Itapucumi (Paraguai) e da Formacao Wood Canyon (EUA) .
5.5. Cornposlcao taxon6mica da Formacao Tamengo

6. DISCUSSOES .
6.1. Analise tafon6mica basica de C. werneri .
6.2. Analise de detalhe da carapaca de C. werne ri .
6.3. Reexame do material tipo estudado por Hahn et al. (1982) .
6.4 . Reexame do material tipo estudado por Hagadorn e Waggoner (2000) ..
6.5 . Evidencias das relacoes entre C. werneri, Metazoa e Vendobionta .
6.6. Afinidades de C. werneri com os Scyphozoa (Cnidaria) ..
6.7 . Paleontologia Sistematica .
6.8. Paleoecologia ..

7. CONCLUSOES .
8. PERSPECTIVAS FUTURAS .
9. REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS .
ANEXO 1. ARTIGOS PUBLICADOS E SUBMETIDOS .
Artigo 1 - "Evolution of Precambrian Life in the Brazilian Geological Record"
Artigo 2 - "Taphonomic analys is and geometric modelling for the reconstitution of the
Ediacaran metazoan Corumbella werneri Hahn et al. 1982 (Tamengo Formation,
Corurnba Basin , Brazil)"
Artigo 3 - "The Dawn of an imal skeletogenesis: ultrastructural analysis of Ediacaran
metazoan Corumbella wemeri'
Artigo 4 - "Revision of morphological terminology and taxonomic affin ities of the
Ediacaran fossil Corumbella werneri Hahn et al. (1982) (Corurnba Group, Braz il)"
ANEXO 2. QUADRO DE AMOSTRAS ANALISADAS .
ANEXO 3. CRONOGRAMA : .

i
iii

viii
x
1
4
18
43
47
48
48
49
55
56
60
60
66

74
81

84
87
87
96
105
107
108
111
115
120
136
139
141
168

169
196



I. L1STA DE FIGURAS E TABELA

Figura 1. Distribuicao temporal e ocorrencias estratigraticas dos
generos representantes da biota de Ediacara .
Figura 2. Selecao e relacao de alguns eventos que podem ter resultado
nas maiores rnudancas biogeoquimicas durante 0 Proterozoico .
Figura 3. Orqanizacao estrutural e modos de vida dos vendobiontes .
Figura 4. Pianos corporais e morfologias da biota de Ediacara .
Figura 5. Os mais antigos indicios de vida animal na Terra .
Figura 6. "Revolucao Aqronomica" .
Figura 7. Modos de vida e relacoes ecol6gicas antes e depois da
"Revotucao Aqronomica" .
Figura 8. Duas das formas mais antigas polipoides Scyphozoa .
Figura 9. Reconstituicao original de Corumbella wemeri .
Figura 10 . Tubo de Stephanoscyphistoma (Scyphozoa, Coronatae) .
Figura 11. Esquema de p61ipo prirnario com quarto esclerosseptos
internos, e periderme de Stephanoscyphus Allman, 1974 .
Figura 12. Reconstituicao de Corumbella wemeri como organismos
bentonicos coloniais, fixados em uma "massa orqanica" .
Esquema 1. Esquema de funcionamento e partes de um
microtom6grafo .
Figura 13. Mapa geol6gico simplificado da Faixa Paraguai, com detalhe
para as forrnacoes geol6gicas do Grupo Corumba .
Figura 14. Secao estratigratica da Formacao Tamengo
(Neoproterozoico), Pedreira Saladeiro .
Figura 15. Corumbella wemeri. Estrutura .
Figura 16. Corumbella wemeri: classes tafonornicas.
Figura 17. Corumbella wemeri: classes tafonornicas. Especirnes
tridimensionais .
Figura 18. Corumbella wemeri. Estruturas observadas em radiografia e
McT .
Figura 19. Corumbella wemeri: Estrutura e disposicao do tubo .
Tabela 1. Reexame de atributos morfol6gicos e taxonomia de
Corumbella werneri .
Figura 20. Corumbella wemeri: morfologia geral .
Figura 21. Corumbella wemeri: estrutura e modo de fixacao, e reqiao
oral .
Figura 22. Corumbella wemeri: reproducao e modos de vida.
Ramificacao apical .
Figura 23. Corumbella wemeri: reproducao e modos de vida.
Rarnificacao lateral .
Figura 24. Corumbella wemeri: reproducao e modos de vida.
Disposicao gregaria de alguns especimes .
Figura 25 . Ovoides (Metazoa?) . Modos de reproducao .
Figura 26. C. wemeri, Grupo Itapucumi (Paraguai) . Ultraestrutura .
Figura 27. Corumbella wemeri. MEV e EDS da carapace .
Figura 28. Corumbella wemeri. MEV e EDS da carapace .
Figura 29. Corumbella wemeri. MEV e EDS da carapace .
Figura 30. Espectroscopia Raman em carapace de Corumbella .
Figura 31. Espectroscopia Raman em carapaca de Corumbella .
Figura 32. Espectroscopia Raman em carapaca de Corumbella .

6

17
22
23
29
35

35
37
44
44

44

47

52

58

59
61
63

64

65
65

67
69

70

71

72

72
73
75
76
76
77
79
79
80



ii

Figura 33. Espectroscopia Raman em ov6ides 80
Figura 34. Espectroscopia Raman em carapaca de Corumbella 81
Figura 35 . Analise de FRX comparando razoes de elementos quim icos
entre carapaca de C. werneri e matriz da rocha 81
Figura 36. Corumbella werneri, Grupo Itapucumi (Paraguai). Morfologia 83
Figura 37. Corumbella werneri, Formacao Wood Canyon (EUA).
Morfologia 84
Figu ra 38 . Exemplos de outros componentes da biota da Formacao
Tamengo 86
Figura 39. Especirne de Conularia sp. constatado na Formacao
Tamengo 86
Figura 40 . Corumbella werneri. Classes tafon6micas 92
Figura 41. Corumbella werneri. Estruturas morfol6gicas alte radas por
processos tafon6micos 93
Figura 42. Reconstituicao de estruturas morfol6gicas em Corumbella
werneri 94
Figura 43 . Modelagem geometrica para reconstituicao de Corumbella
werneri 95
Figura 44. Corumbella werneri. Estrutura da carapaca 96
Figura 45. Corumbella werneri. Morfologia da carapaca e estrutura
interna 97
Figura 46. Corumbella werneri. Disposicao dos ane is na carapaca 98
Figura 47 . Corumbella werneri. Ultraestrutura comparada 101
Figura 48. Corumbella werneri. Est rutura , ultraestrutura e
esqueletoqenese 102
Figura 49 . Corumbella werneri, Colecao tipo utilizada na descricao
original do taxon (Hahn et al., 1982) 106
Figura 50. Corumbella wemeri. Cornparacao com conula rios e
coronados 115
Figura 51. Corumbella werneri. Modos de reproducao 125
Figure 52. Corumbella werneri. Reproducao e modos de vida 129
Figura 53 . Corumbella werneri. Hip6tese para ontegenia e crescimento
do tubo 130



iii

II. AGRADECIMENTOS

Manifesto meus sinceros agradecimentos as pessoas, instltulcoes e

orqao de fomento que impulsionaram 0 inicio e 0 desenvolvimento deste

trabalho. Aqradeco:

A Prof", D~ . Juliana de Moraes Leme Basso, pela orlentacao, pela

incansavel disponibilidade, pelo incentivo as minhas ideias, pelo respeito,

pela confianca, pelas oportunidades profissionais e pela humildade de saber

ensinar. Pe90 licenca a Adelia Prado nesta parafrase: Somos mulheres! Nos

cumprimos, inauguramos e fundamos (Iinhagens), porque somos

desdobraveis. Nao digo que foi uma honra trabalhar contigo, porque

continuara sendo.

A Fundacao de Amparo a Pesquisa do Estado de Sao Paulo

(FAPESP) pelo apoio financeiro concedido durante a execucao deste projeto

de doutorado (Processo 2009/02312-4).

Ao Instituto de Geociencias e ao Laboratorio de Paleobiologia (USP) ,

pela oportunidade de realizar este trabalho, por meio de sua estrutura.

Ao Prof. Dr. Thomas Rich Fairchild , pelo modo atencioso como me

recebeu desde a primeira vez em que manifestei meu interesse em trabalhar

com Paleontologia, no doutorado; por ter me apresentado a Prof" Juliana; por

ter de fato viabilizado a introducao aos meus estudos na Paleobiologia do

Ediacarano e pela inspiracao de suas ideias. Ele me abriu as portas dessa

nova area de atuacao e sem seu apoio, nenhuma das conquistas

subsequentes teria side concretizada.

Ao Prof. Dr. Paulo Cesar Boggiani, pelo entusiasmo e incentivo

demonstrado para com meu projeto e pelo auxilio fundamental e sempre

incansavel nesta pesquisa.

Ao Prof. Setembrino Petri, pela honra que me concedeu em conviver e

aprender com um Paleontoloqo incansavel e apaixonado: um cientista em

diversas dirnensoes. Com ele reforcei ainda mais, em meus valores, a

irnportancla do trabalho e do rnerito advindo deste esforco.

A Prof". D~. Dalva Lucia Araujo de Faria (IQ/USP) por ter me

viabilizado 0 aprendizado e 0 uso da tecnica de espectroscopia Raman na

analise dos fosseis deste projeto.



iv

Aos Profs. Drs. Fabio Lang da Silveira e Andre Carrara Morandini

(IB/USP), pela gentileza com que sempre receberam as minhas duvidas, pelo

auxilio valioso e pelas discussoes durante as pesquisas sobre a biologia dos

cnidarios.

Ao Prof. Dr. Detlef Walde (UnB) por toda hospitalidade com que me

recebeu e pelas ricas discussoes sobre 0 Grupo Corurnba.

Aos amigos Prof. Dr. Antonio Paranhos ("Tony") (UFMS), Edilce Albrez

e Bruno Becker pela preciosa ajuda, na ultima etapa de campo deste

trabalho. Ao Tony e a Edilce eu sempre serei grata pelo espirito inovador de

pesquisa, pelo aprendizado e parceria.

Ao Prof. Dr. Gilson Rodolfo Martins (LPAlMUARQ/UFMS), por tudo 0

que me ensinou sobre etica, pesquisa, trabalho, credibilidade, rigor e

perseveranca. Aqradeco pela etapa de campo por voce viabilizada no inlcio

deste doutorado. Agora, ao final desta jornada , ainda uma referencia .

Ao Prof. Dr. Fabio Ramos Dias de Andrade (IGc/USP), pela traducao

do artigo, original em alernao, que descreveu 0 taxon Corumbella wemeri

(Hahn et al., 1982). A traducao deste artigo alicercou os cernes desta

pesquisa.

A Rodrigo da Rocha Machado (Setor de Paleontologia, Museu de

Ciencias da Terra, DNPM, RJ), por viabilizar a consulta dos hol6tipos

descritos por Hahn et al. (1982), fundamentais para os estudos comparativos.

Ao Prof. Dr. Franz Pfeiffer (Universidade Tecnica de Munique) e sua

equipe, especialmente Julia Herzen, Marco Stockmar e Pidassa Bidola, pela

oportunidade de me permitirem fazer usa de novas tecnicas avancadas de

microtomografia que ja repercutiram em 6timos resultados nesta tese; e por

toda gentileza e suporte na ocasiao de minha estada em Munique.

Ao Dr. Whitey Hagadorn (Denver Museum of Nature and Science) por

ter viabilizado e permitido a analise dos especimes de Corumbella da

Formacao Wood Canyon (EUA). Tarnbern aqradeco a Mary Stecheson,

curadora da Colecao de Paleontologia de Invertebrados do Natural History

Museum de Los Angeles, pelo ernprestlrno do material para analise.A

Ao Prof. Dr. Martin Brasier (Oxford) pela discussao de ideias que

vieram a agregar 0 escopo te6rico deste estudo. Tambern aqradeco ao Prof.

Dr. Airton A. Martin (UNIVAP) por me proporcionar 0 contato com novas



v

tecnicas de analise da carapaca de Corumbella, no l.aboratorio de

Espectroscopia Vibracional Biornedica).

Ao Observatorio Abrahao de Moraes (USP, Vinhedo) , onde utilizei a

tecnica de espectroscopia Raman. Ao l.aboratorio Nacional de Luz

Sincrontron (LNLS), onde analisei aspectos quimicos e morfoloqicos do fossil

escopo desta tese . Ao Service de Imagenologia do Hospital Universitario

(USP), representado pela figura do Prof. Dr. Claudio Campi, por meio do qual

utilizei as primeiras tecnicas radiografia e tomografia para estudo dos fosseis,

Ao Engenheiro rnetalurqico e amigo Dr. Isaac Jamil Sayeg (IGc/USP),

por aprimorar todas as analises de Corumbella por meio de MEV/EDS. Dele

sao os creditos de todas as micrografias. Obrigada pela disponibilidade, pelas

conversas e ensinamentos e pelo trabalho lmpecavell

Ao paleoartista , Wilson Soares Jr., por reproduzir cada uma das

interpretacoes propostas neste estudo. Ao amigo Anderson F. Machado, pela

boa vontade que demonstrou durante as reconstituicoes e modelagem

qeometrica de Corumbella . A Felipe van Enck Meira , pela paciencia e

gentileza com que me tratou logo que entrei no programa de pos-qraduacao.

Aprendi muito com ele durante minha iniciacao na Paleontologia enos

estaqios de monitoria. A Artur Chahud , por me convidar a fazer parte de seus

trabalhos, me proporcionando um maior contato com as outras areas da

Paleontologia.

Ao Dr. Lucas V. Warren (IGc/USP) pelo ernprestimo dos especirnes de

Corumbella do Grupo Itapucumi (Paraguai), indispensavels para 0

cumprimento de um dos objetivos deste projeto. Obrigada pelas discussoes,

sempre tao proficuas e pela energia contagiante para 0 trabalho.

A Andreia Teodoro e a Prof". D~. Wania Duleba (Laboratorio de

Micropaleontologia, IGc/USP), pela amizade tao importante que

desenvolvemos durante meu doutorado, alern das ricas discussoes sobre

estatistica.

A Ivone (Colecao CientificallGc/USP), pelo carinho, paciencia e

amizade com que me recebeu na colecao, sempre. A Zefinha (Colecao

DidaticallGc/USP), por toda paciencia e gentileza para comigo durante meu

estaqio de monitoria.



vi

As queridas Juliana David e Paula Sucerquia , com as quais apenas

comecei a conviver, mas para quem [a devo tanto. Muito obrigada por toda

ajuda!

Nao tenho palavras para expressar minha qratidao a essas pessoas,

entao roubo a fala de Socrates: "Para conseguir a amizade de uma pessoa

digna e precise desenvolvermos em nos mesmos as qualidades que naquela

admiramos". Douglas (IAg/USP) e Fabio (IQ/USP), mais do que agradecer a

ambos por todas e cada uma das oportunidades profissionais que voces me

trouxeram (Universidade Tecnica de Munique, SPASA/SP, ESRF, LNLS e

Observatorio Abrahao de Moraes), tenho que dizer que a amizade de voces e

a cada dia uma imensa satisfacao. Voces sao modelos de cientistas para

mim: sempre agregando, auxiliando, inovando e apostando em

pesquisadores de diversas areas e, 0 mais importante, nos que estao

iniciando. A cada dia quero e precise aprender muito com voces.

Luana, Evelyn e Guilherme: genuinos ! Essa e a palavra para voces.

Em tantos momentos dificeis, ao lange dessa jornada, voces estiveram

genuinamente ao meu lado, pelo que eu sou e nao pelo que posso oferecer.

Obrigada por compartilharem comigo seus sonhos e suas lutas. Obrigada

pelo sorriso (ou gargalhadas) ao final de cada dia. Obrigada pela disposicao,

pela confianca e pela cumplicidade!

Como cientista do passado, tenho que reconhecer que, acima de

todas as coisas, assim como 0 tempo, voces me acompanham, como velhos

amigos, como velhos irrnaos, no trabalho ou para que ele possa ser feito,

Ximena Villagran, Camila Constantino Alves, Patricia Fernanda Fischer,

Marcelo Fagundes, Arkley Marques Bandeira, Camila Aoki , Regiane

Saturnino Ferreira: amigos presentes, leais, incondicionais, generosos...

Obrigada aos meus sogros, pessoas tao retas e tao dignas que

sempre me apoiaram e torceram por mim.

A minha irma Anita, capaz de ouvir todos os meus olhares.

Ao meu esposo, Elbio Leiguez Junior, companheiro de vida, neste

lange caminho que escolhemos trilhar, pelas noites em claro afora. Nao

apenas caminhamos juntos, mas caminhamos na mesma direcao. Obrigada

pela companhia!



vii

Aos meus pais, IIza Alves Pacheco e Manuel Pacheco Junior, que me

ensinaram 0 valor da garra, do trabalho e da determinacao. Trabalharam para

que eu pudesse realizar os meus sonhos. Obrigada pelo financiamento

paralelo as pesquisas, pelas expectativas, pela confianca e por terem me

ensinado a querer, ir atras e nunca desistir.



viii

III. RESUMO

Perante a escassez dos estudos sobre Corumbella wemeri e a relevancia

destes organ ismos para a cornpreensao de eventos biol6gicos e geol6gicos

que ocorreram na transicao Ediacarano/Cambriano, uma reconstituicao

morfol6gica , seguida de anal ise sistematica deste f6ssil, bem como as

irnplicacoes paleoecol6gicas e tafon6micas das ocorrencias de C. wemeri, na

Formacao Tamengo (Grupo Corurnba), Ediacarano, Mato Grosso do Sui,

foram aqui desenvolvidas. Isto posto, os objetivos desta tese foram: a) revisar

os especimes de C. wemeri, da Formacao Tamengo, Grupo Corurnba, a

partir de amostras provenientes das pedreiras Saladeiro, Laginha, e do

Ecoparque Cacimba da Saude, na reqiao de Corurnba, MS; b) reexaminar

dos atributos e dos termos morfol6gicos, utilizados na literatura, para 0

estudo sistematico de C. wemeri; c) real izar uma analise tafon6mica basica,

para a deterrninacao dos atributos morfol6gicos que pudessem alterar as

interpretacoes taxon6micas ; d) verificar a existencia de variacao na

cornposicao taxon6mica de C. wemeri, da Formacao Tamengo; e)

estabelecer caracteristicas paleoecol6gicas em C. wemeri; f) investigar

evidencias morfol6gicas e paleoecol6gicas utilizadas na discussao das

relacoes filoqeneticas de C. wemeri, entre os rnetazoarios (Cnidaria) e os

vendobiontes (Vendobionta) ; e, g) comparar as ocorrencias de Corumbella da

Formacao Tamengo com outras correlatas, como por exemplo, as da

Formacao Wood Canyon, Great Basin, EUA, e do Grupo Itapucumi, Paraguai,

para estabelecimento e discussao de caracteristicas taxon6micas e

paleobiol6gicas, bem como suas irnpllcacoes tafon6micas. Os dados

apresentados e discutidos neste trabalho referem-se a analises morfol6gicas

realizadas em 596 amostras de mao. 0 reexame dos atributos morfol6gicos

por meio de analise tafon6mica basica revelou incongruencias com as

interpretacoes taxon6micas originais. Alern disso, por meio de modelagem

qeornefrica foi possivel reconstituir diversos aspectos da morfologia e da

estrutura deste f6ssil. Nao foi verificada a divisao bipartite do corpo descrita

por Hahn e outros. Todavia, foram confirmadas a septacao interna e a

simetria tetrarradial da descricao inicial. Adicionalmente, 0 exame de

especirnes preservados tridimensionalmente sugeriu que os organismos

eram piramidais e nao cilindricos, conforme originalmente descrito. Com base
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nas analises morfol6gicas, ate entao realizadas, foi possivel, seguramente,

atribuir este taxon ao Reino Metazoa, filo Cnidaria , e nao ao reino

Vendobionta . Inserido na Classe Scyphozoa, Familia Corumbellidae, C.

werneri compartilha caracteristicas tanto com coronados quanto com

conularios , sendo maior 0 nurnero de caracteristicas compartilhadas com

este ultimo grupo. As cornparacoes com os exemplares da Formacao Wood

Canyon, Great Basin, EUA, e do Grupo Itapucumi, Paraguai revelaram que

estes se tratam da mesma especie, C. werneri. Contudo, apenas nos

especirnes do Grupo Corurnba foram constatados importantes aspectos

paleoecol6gicos, tais como brotamentos. Adicionalmente , foram obtidos

dados a respeito da cornposicao quimica da carapace, sendo esta

considerada orqanica ou fracamente mineralizada. Os resultados obtidos

neste estudo vieram somar evidencias e dados fundamentais ao

conhecimento e as interprertacoes sobre a origem e evolucao dos animais no

limite Ediacarano/Cambriano.

Palavras-chave: Corumbella werneri; Ediacarano; Grupo Corurnba:

Scyphozoa Ediacaranos
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IV. ABSTRACT

Given the scarcity of studies on Corumbella werneri and the relevance of

these organisms for the understanding of biological and geological events that

occurred in the Ediacaran/Cambrian limit, a morphological reconstitution,

followed by systematic analysis of this fossil, as well as the taphonomic and

paleoecological implications of the occurrence of C . werneri in Tamengo

Formation (Corurnba Group), Ediacaran, Mato Grosso do Sui, were

developed here. In this thesis we aim to answer the following objectives: a)

review of the specimens of C. werneri, Tamengo Formation, Corurnba Group,

from samples collected at Laginha and Saladeiro quarries, and also at the

Ecoparque Cacimba da Saude, Corurnba region, MS; b) review of the

attributes and morphological terms used in the literature for the systematic

study of C. werneri; c) basic taphonomic analysis for determination of the

morphological attributes which can change taxonomic interpretations; d)

investigation of existence of the variation in taxonomic composition in

specimens of C. werneri, Tamengo Formation; e) establishment of

paleoecological features in C. wemeri; f) observation of morphological and

paleoecological evidence used in the discussion of the phylogenetic

relationships between C. werneri, metazoan (Cnidaria) and vendobiontes

(Vendobionta) and ; g) comparing the occurrences of Corumbella in Tamengo

Formation with other related, e.g. the Wood Canyon Formation, Great Basin,

USA, and Itapucumi Group, Paraguay, to discuss and to establish taxonomic

characteristics, as well as the is paleobiological and taphonomical implications.

The data presented and discussed in this study refer to the morphological

analysis performed on 596 hand samples. The review of the morphological

attributes through basic taphonomic analysis revealed inconsistencies with

the original taxonomic interpretations. Furthermore, by the means of

geometric modelling it was possible to reconstitute various aspects of the

morphology and structure of this fossil. There was no bipartite division of the

body, as described by Hahn and others. However, we confirmed the internal

septation and tetrarradial symmetry of the initial description. Additionally,

examination of three-dimensionally preserved specimens suggested that the

organisms were pyramidal and non-cylindrical, as originally described. Based

on morphological analysis, hitherto carried out, we could certainly assign this



xi

taxon to Kingdom Metazoa, Phylum Cnidaria , and not to the Kingdom

Vendobionta. Housed in the Class Scyphozoa , Family Corumbellidae, C.

werneri shares features both with coronates and conulariids, with higher

number of characteristics shared with the latter group. Comparisons with

specimens of the Wood Canyon Formation, Great Basin , USA, and the

Itapucumi Group, Paraguay showed that they are from the same species,

Corumbela werneri. However, only in specimens from Corurnba Group were

found important paleoecological aspects, such as budding and suggestive

gregarious way of life. In adition , we still obtained some data with respect to

chemical composition of carapace. It was considered organic or weakly

mineralized. The results of this study were added to the evidence and

fundamental data to the knowledge and interpretations on the origin and

evolution of animals on the Ediacaran/Cambrian edge.

Key words: Corumbella wemeri; Ediacaran ; Corurnba Group; Ediacaran

Scyphozoa



1. lntroducao

o Grupo Corurnba e caracterizado por apresentar a maior assembleia de

formas de vida neoproterozoicas, registradas na America do Sui (e.g. Hahn et

al., 1982; Glaessner, 1984; O'Connor e Walde, 1986; Zaine e Fairchild, 1987;

Za ine, 1991; Gaucher et al., 2003; Babcock et al. , 2005). Nas ultirnas decadas,

pesquisas paleontol6gicas, realizadas nesta unidade lltoestratiqrafica,

revelaram a existencia de organismos que atestaram a irnportancia da

transicao Neoproterozoico/Fanerozoico, no Brasil (para revisao vide Fairchild et

al., in press; anexo 1, artigo 1). Tal conteudo f6ssil , presente na Formacao

Tamengo, na reqiao de Corurnba, MS, e representado por microf6sseis

(Chuaria, Sphaerocongrerus variabilis) , rnetafitas (Tyrasotaenia sp.) e

rnetazoarios (Corumbella werneri e Cloudina lucianoi) . Estes ultirnos constituem

as mais antigas evidencias dos Metazoa na America do Sui (e.g. Hahn et al. ,

1982; Glaessner, 1984; Hahn e Pflug ., 1985; O'Connor e Walde, 1986; Za ine e

Fairchild , 1987; Zaine, 1991; Gaucher et al., 2003; Boggiani e Gaucher, 2004;

Babcock et al., 2005; Meira , 2011; Pacheco et al. , 2010a,b, 2011a,b; Warren et

al., 2011, in press).

Alern disso, uma vez que neste contexto temporal jaz a ocorrencia de

potenciais dep6sitos glaciais associados as forrnacoes bandadas de ferro

(BIFs) do tipo Raptiano, evidenciadas na Formacao Puga (e tarnbern no Grupo

Jacadigo) (Alvarenga et al., 2009; Freitas et al., 2011), e espessos carbonatos

e fosforitos constatados na Formacao Bocaina (Boggiani, 1998; Fontaneta,

2012), com microf6sseis abundantes (e.g. Fairchild et al., 1978; Hidalgo, 2002),

a contextualizacao temporal destas forrnacoes com dados paleontol6gicos e

geol6gicos da subsequente Formacao Tamengo fornecem importantes

inforrnacces a respeito da evolucao geol6gica e ecol6gica da Terra.

A origem e a evolucao dos rnetazoarios, constatados na Formacao

Tamengo pela abundancia dos f6sseis de Cloudina e Corumbella, por exemplo,

podem ser explicadas por meio das correlacoes do registro f6ssil com as

variacoes dos is6topos de carbona e enxofre, uma vez que rnudancas

extremas no c1ima e/ou na biogeoquimica do planeta (Boggiani et al., 2010;

Fontaneta, 2012) podem estar diretamente relacionadas a um efeito gargalo na

evolucao e explosao adaptativa destes organismos, apresentando registros em

varias partes do mundo (Grotzinger et al., 1995; Amthor et al., 2003; Narbonne,
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2005; Zhou e Xiao , 2007; Papineau, 2010). De fato, a ocorrencia de

Corumbella werneri, juntamente com as conchas conicas de Cloudina lucianoi,

tem sido usada para correlacionar os f6sseis da Formacao Tamengo com a

biota de Ediaca ra (e.g. Babcock et al., 2005; Pacheco et al., 2010a ,b, 2011 a,b;

Warren et al. , in press) .

o genero Cloudina foi cunhado por Germs (1972), em referencia ao

qeoloqo americana Preston Cloud , para f6sseis em calcarios do Grupo Nama,

na Namibia. Tra ta-se de um pequeno rnetazoario constituido por concha

calcaria , de formato conlco-tubular (variando entre 0,3 a 6,5 mm de diarnetro e

ate 3,5 cm de comprimento) (Germs, 1972; Grant, 1990), com espessura

extremamente fina e uniforme (de 3 a 50 mm) ao lange do seu comprimento

(Hua et al., 2003, 2005), disposta de modo curvo ou sinuoso, aberta em uma

extremidade e ocluida na porcao basa l, compreendendo sucessivos segmentos

truncados em forma de cone (Germs, 1972; Za ine e Fairchild 1987; Grant

1990; Chen et al. , 2008; Meira, 2011). Especirnes deste f6ssil Ediaca rano

foram descritas nas pedreiras Laginha, Corcal e Saladeiro , em Corurnba, MS

(Zaine e Fairchild 1987; Zaine , 1991; Meira, 2011) e em varias partes do

mundo, incluindo Namibia (Germs, 1972), Orna (Conway Morris et al., 1990),

China (Conway Morris et al. , 1990;. Bengtson e Zhao , 1992), Canada (Hofmann

e Mountjoy, 2001) , Nevada (Hagadorn e Waggoner , 2000) , Espanha (Palacios,

1989), Russia (Kontorovich et al. , 2008), Urugua i e Argentina (Gaucher et al.,

2003, 2005) e Paraguai (Boggiani e Gaucher, 2004; Warren et al. , 2011).

Corumbella werneri, objeto deste estudo, foi, inicialmente , documentada

na pedreira calcaria Saladeiro, da Companhia de Cimento ltau , situada nos

Iimites dos municipios de Corurnba e l.adario, em Mato Grasso do SuI.

Posteriormente, outros especirnes foram evidenciados na pedreira Lag inha e

no Ecoparque Cacimba da Saude, tarnbern na reqiao de Corurnba. Outras

registras atribuidos, respectivamente, a mesmo genero e especie, tambern

foram observados nos arenitos de Great Basin (Membra Inferior da Formacao

Wood Canyon, EUA, Hagadorn e Waggoner, 2000) enos grainstones e

mudstones do Grupo Itapucumi (Paraguai, Warren et al. , 2011; in press).

As primeiras descricoes e interpretacoes slsternaticas e paleoecol6gicas,

deste taxon, foram realizadas por Hahn et al. (1982), que fundamentados em
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anallses morfol6gicas, elegeram uma nova subclasse para C. werneri

(Corumbellata), inserida na c1asse Scyphozoa (Cnidaria).

Posteriores aos estudos de Hahn et al. (1982), seguem os trabalhos de

Zaine e Fairchild (1987), Zaine (1991), Hagadorn e Waggoner (2000), Babcock

et al. (2005), Pacheco et al., 2011 b e Warren et al., in press que revelaram

algumas lnconqruencias com a descricao taxon6mica original deste f6ssil e

levantaram novas hip6teses sobre as impllcacoes do estudo de C. werneri no

delineamento do contexto paleoambiental , paleoecol6gico e paleoqeoqrafico no

Neoproterozoico.

Antes de adentrar no escopo e nas questoes que permeiam este estudo,

faz-se necessaria a contextualizacao temporal, ambiental, evolutiva e ecol6gica

deste f6ssil , no ambito das transforrnacoes que tiveram lugar no limite Pre­

Cambriano/Fanerozoico, na ocasiao do seu estabelecimento, no alvorecer da

vida animal no planeta. Os itens 1.1 e 1.2 compi lam , de modo sumarizado,

algumas informacoes basicas a respe ito deste tema.
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1.1. 0 limite Neoproterozoico/Fanerozoico: breves considerac;6es

o limite Neoproterozoico/Fanerozoico foi marcado por profundas e

correlacionadas rnudancas tect6nicas (Powell et a/., 1993; Weil et al. , 1998),

clirnaticas (Och e Shields-Zhou , 2011), atrnosfericas (Campbell eSquire, 2010)

e biogeoqu imicas (Brasier, 1992; Cook, 1992), de conslderavels repercussoes

geol6gicas e biol6gicas.

Os eventos globais relacionados a este intervalo de tempo podem ter

desencadeado transforrnacoes sem precedentes na biota, nao apenas com

irnplicacoes ecol6gicas no aumento da biomassa e na origem e diverslflcacao

de novos taxons (e.g. organismos megasc6picos) como tarnbern nas inovacoes

adaptativas (e.g. surgimento da biomineralizacao entre os animais) (Valentine e

Moores,1970; McMenamin e McMenamin ,1990; Brasier, 1992; Cook, 1992;

Papineau , 2010).

A cornecar pela caracterizacao do per iodo que foi palco destes eventos,

serao abordadas, de forma sucinta, algumas questoes fundamentais ligadas

aos acontecimentos que estiveram, provavelmente, relacionados a origem e

evolucao das formas mais complexas de vida, ainda no Ediacarano.

o periodo Ediacarano

Ediacarano foi 0 nome proposto pela International Comission of

Stratigraphy (ICS), seguida de sua retiflcacao pela Union of Geological

Sciences (UGS), em marco de 2004 (Knoll et al., 2006), para 0 entao periodo

Vendiano (d. Sokolov, 1952). Este periodo e abarcado pela Era

Neoproterozoica, do Eon Proterozoico, compreendido entre ca. 630 e 542 Ma.

Trata-se do ultimo, entre os tres periodos de sua era, sucedendo 0 Toniano

(1000-850 Ma) e 0 Criogeniano (850-635 Ma), e precedendo 0 periodo

Cambriano, do eon subsequente, 0 Fanerozoico, marcado pela irradlacao de

animais bilateriais e capazes de sintetizar esqueletos biomeneralizados

(Seilacher et al., 2003; Dzik, 2007; Xiao e Laflamme, 2008).

o inicio e 0 final deste periodo, especialmente atribuidos a qlaciacces

de grande magnitude, sao marcados por pronunciadas excursoes negativas de

is6topos de carbono (maiores, inclusive, que os registros ja documentados em

rochas do Fanerozoico) (Grotzinger et al., 1995), tanto em rochas carbonaticas

quanta em materia orqanica sedimentar, indicando atipicos eventos
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biogeoquimicos de registro mundial (Knoll et al. 2004; 2006). Embora 0 nurnero

e a correlacao dos intervalos glaciais neoproterozoicos sejam temas de

intensos debates (e.g. Kaufman et al., 1997; Kennedy et al., 1998), dados

recentes sobre datacao (uranio-chumbo em zirc6es) e quimioestratigrafia

sugerem ao menos duas qlaciacoes de extensao global: a Sturtiana (Brasier et

al ., 2000; Lund et al., 2003; Fanning e Link, 2003) e a Marinoana (Xiao et al.,

2003; Hoffmann et al., 2004).

No intervalo entre essas anomalias, sao documentadas as evidencias

biol6gicas que inspiraram 0 nome deste periodo: os f6sseis megasc6picos de

Ediacara (Figura 1), de ampla distribuicao mundial, nas rochas do final do

Neoproterozoico. Salvo as pequenas estruturas discoides de origem incerta no

noroeste do Canada (Hofmann et al., 1990), os megaf6sseis de corpo mole da

biota de Ediacara nunca foram documentados em sucess6es pre-Marinoanas.

Poucos taxons caracteristicos desta biota foram registrados no Cambriano.

Neste sentido ha um consenso que os f6sseis da biota de Ediacara constituem

um marco adequado para a caracterizacao do intervalo que compreende 0

Proterozoico terminal. F6sseis diversos e estruturalmente complexos desta

biota foram descobertos ao lange de todo mundo (vide item 1.2), indicando

justamente 0 final do Proterozoico (Fedonkin. 1990; Narbonne. 1998;

Narbonne, 2004; Xiao e Laflamme, 2008).

as mais antigos registros desta biota sao representados pelos provaveis

embri6es e ovos fosfatizados da Formacao Doushantuo (Xiao e Knoll, 2000;

Xiao et al., 2000), e pela assembleia f6ssil de Lantian (Yuan et al., 2011),

ambas na China. A Formacao Doushantuo jaz estratigraficamente acima dos

diamictitos de Nantuo. A camada fossilifera onde foram evidenciados os

embri6es fosfatizados ja foi datada em ca. 600 Ma, por meio de chumbo­

chumbo (Barfod et al., 2002) e ca. 560/580 Ma, por meio de uranio-churnbo e

combinacoes com is6topos de carbono, para sua camada de cinzas vulcanicas

(Knoll et al., 2006). Associados aos recentes dados sobre a assembleia f6ssil

de Lantian (>579 Ma), e aos ja conhecidos organismos megasc6picos de

Mistaken Point (~575 Ma, Canada) (Narbonne, 2005; Shen et al. 2008; Yuan et

al. 2011), tudo indica que a origem da biota de Ediacara tenha seu marco logo

ap6s a qlaciacao Marinoana (Xiao e Laflamme, 2008; Yuan et al., 2011).
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Figura 1. Distribu icao temporal (barras) e ocorren cias estratigraficas (pontos) dos generos
representantes da biota de Ediacara. Mod ificado de Xiao e Laflamme (2008).

Em seus ult irnos 7 Ma, este intervalo de tempo tarnbern foi marcado pelo

surgimento dos mais antigos rnetazoarios capazes de realizar

escueletoqenese, tais como C/oudina e Corumbella (com pouca ou nenhuma

expressao ecol6gica e representatividade taxon6mica em periodos

precedentes e subseqOentes) (Grotzinger et al., 1995; Amthor et a/., 2003 ;

Knoll et el. , 2006; Warren et al., in press) . Cloudina, em especial, aprese nta

ampla distrlbuicao ao lange do mundo, em rochas do final do Proterozoico, mas

nunca fo i inequivocamente documentada em rochas mais antigas que 555 Ma

(Amthor et a/. , 2003) .

Diversas e morfologicamente complexas assembleias f6sseis de

acritarcos do inicio do Ediacarano e estromat6litos, biomarcadores de algas e

microf6sseis procariontes do final deste periodo, tarnbern atestaram

irnportancia paleontol6gica unica por sua dlstribuicao em diversos con tinentes

(e.g. Zhang et a/., 1998; Grey, 2005)

Contudo, embora seja de grande significado para subdlvisoes do

Ediacarano, alguns pesquisadores cons ideram que seu registro f6ssil nao se

revelou suficiente , de modo indiscutivel, para definicao de seu inicio temporal,

per nao ser bem resolvido quanta a sua estratigrafia e apresentar incertezas de
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muitos rnilhoes de anos na correlacao dos primeiros reg istros dos diversos

taxons ediacaranos, em diferentes bac ias. Neste sentido , 0 intervalo de tempo

do periodo Ediacarano foi delimitado par dois grandes eventos: 0 final da

glaciayao Marinoana e 0 inicio da radiacao dos rnetazoarios cambrianos (Knoll

et al. , 2006), sendo 0 limite Neoproterozoico/Cambriano defin ido pelo

aparecimento do icnof6ssil Treptichnus pedum, ca. 542 Ma (Brasier et al. ,

1994; Land ing , 1994; Droser et al., 1999; Valentine, 2002) ,

contiqureceo dos continentes

Embora a reconstituicao da confiquracao dos continentes no Pre­

Cambriano seja alvo de intensos debates e diverqencias (e.g . Scotese, 2004;

Meert e Lieberman , 2008) , os dados mais recen tes indicam que a formacao do

supercontinente Rod inia se deu entre ca. 1,1 e 0,9 Ga (Meert e Tarsvik, 2003;

Li et al. , 2008b; Och e Shields-Zhou, 2011) , sendo que entre ca. 825 e 800 Ma

teve inicio sua ruptu ra , com subesequente rifteamento con tinental (e.g. Li et al. ,

2008a , b; Ernst et al., 2008) e mov irnentacao das elevadas latitudes para

posicoes de mais baixas latitudes (Evans, 2003b; Li et al ., 2004; Maloof et al.,

2006).

Rupturas subsequentes datadas entre 750 e 720 Ma, culminaram na

separacao do Kalahari e da Siberia, da entao Laurentia. De fato, este intervalo

de tempo coincide com a primeira qlaciacao Neoproterozoica de grande

extensao, Sturtiana (Macdonald et al., 2010) , quando grande parte dos

continentes encontrava-se inserida entre baixas a medias latitudes (e.g.

Hoffman et al., 1998a, b). 0 alinhamento dos continentes no paleo-equador ha

ca. 650 - 630 Ma, e 0 posterior arranjo destes em baixas latitudes ao final do

Neoproterozoico, coincidem com 0 final da glaciayao Marinoana (Kirschvink,

1992; Hoffman e Schrag, 2002; Li et al., 2008a, b).

Entre 0 final do Criogeniano e 0 inicio do Cambriano, diversos terrenos

sofreram rnovimentacao, arnalqarnacao e deforrnacao, resultando na formacao

do supercontinente Gondwana (Hofmann et al., 2004; Veevers, 2004). Ha ca.

600 Ma, a porcao oeste de Gondwana estava completamente unida. Amazonia ,

oeste da Africa e Congo-Sao Francisco teriam convergido, enquanto Amazonia

e Rio de La Plata ainda encontravam-se anexados a Laurentia. Baltica, Siberia

e 0 norte da China permaneceram isolados (e.g. Trompette, 1997; Pease et al.,
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2006 ; Cawood et al ., 2006; Zhang et al., 2006). Ainda nao ha dados suficientes

que corroborem a localizacao da Laurentia em elevadas ou baixas latitudes,

neste intervalo de tempo, mas e provavel que a primeira suposicao seja a mais

coerente para explicar a qlaciacao Gaskiers ha ca. 580 Ma (Cawood et al.,

2006; Meert eVan der Voo, 1994), tarnbern conternporanea a abertura do

oceano Iapetus.

Finalmente, no Eocambriano (entre 540 e 530 Ma), 0 supercontinente

Gondwana teria amalgamado pelo fechamento do oceano Mocarnbique,

envolvendo a liqacao definitiva da india a Australia e Antartida Oriental (Boger

e Miller, 2004, Veevers, 2004; Collins e Pisarevsky, 2005).

Clima

Durante os eventos de reorqanizacao tect6nica, e predominantemente

no alinhamento das massas continentais em baixas latitudes (e.g . Hoffman e

Schrag , 2002, Li et al. , 2008a, b), ou mais especificamente na reqiao equatorial

(Kirschvink, 1992), 0 desmembramento do Rodinia e a formacao do Gondwana

poderiam ter side causas adicionais que culminaram em grandes qlaciacoes,

enquanto 0 planeta tinha suas caracteristicas quimicas e fisicas alteradas (Och

e Shields-Zhou , 2011).

Segundo alguns autores, as qlaciacoes se tornaram mais comuns a

partir de 720 Ma (e.g. Evans, 2003a, b), sugerindo uma queda generalizada de

temperatura na Terra, a lange prazo, condicionada por feedbacks reguladores,

no contexto da complexificacao da biosfera. Antes da transicao Pre­

Cambriano/Cambriano, 0 fundo do mar, pervasivamente an6xico e pobre em

sulfato, deve ter apresentado taxas mais elevadas de rnetanoqenese. A

subsequente oxidacao do metano pelo aumento do conteudo de oxiqenio na

atmosfera neoproterozoica esta entre as causas que poderiam ter favorecido 0

inicio das glaciac;oes (Schrag et al., 2002), enquanto que a desestabiiizacao de

c1atratos de metano durante 0 degelo pode ter se revelado um feedback

positivo para um (super) efeito estufa de proporcoes mundiais (Ridgwell et al.,

2003).

As recentes posicoes favoraveis a ocorrencia de qlaciacoes globais

neoproterozoicas (Snowball Earth - Kirschvink, 1992) revelaram a existencla de,

no minimo, tres epis6dios de qlaciacao no Neoproterozoico (e.g. Kennedy et
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al., 1998; Hurtgen et al. , 2005; Halverson, 2006). Dois eventos glaciais de

maior magnitude provavelmente tiveram extensao global e foram datados,

respectivamente, na metade e no final do Criogeniano: (1) qlaciacao Sturtiana

(ca. 720 - ca. 660 Ma) e (2) qlaciacao Marinoana (ca. 650 - 635 Ma). Em

ambos os casos, foram documentadas evidencias de geleiras em baixas

latitudes, sucedidas por epis6dios de intenso efeito estufa (Kirschvink 1992;

Hoffman et al. , 1998; Hoffman e Schrag 2002).

Vale ressaltar que, um modele alternativo de glaciayoes globais, 0

Slushball Earth (Hyde et al., 2000; Kaufman, 2007) , assume que, mesmo diante

da evidencla de qlaciacoes em baixas latitudes (e.g. Trindade e Macouin, 2007;

Sohl et al., 1999), uma faixa equatorial do planeta nao estaria recoberta por

gelo.

Outra possivel qlaclacao a ca. 750 Ma e qlaciacoes datatas da metade

do Ediacarano tiveram apenas, muito provavelmente, significado regional

(Fairchild e Kennedy, 2007). De fato, a falta de dep6sitos glaciais globais

correlatos demonstra a curta extensao temporal e geogratica da qlaciacao

Gaskiers (Ediacarano, ca. 580 Ma), por exemplo, sem a deposicao de capa

carbonatica subsequente (Bowring et al., 2003; Evans, 2003; Halverson, 2006).

Alern disso, posteriormente, nenhuma evidencia indiscutivel indica condicoes

glaciais no inicio do Cambriano (Hambrey e Harland, 1981; Evans, 2003).

o registro das qlaciacoes de ampla magnitude, que ocorreram entre 750

e 580 Ma, encontram-se preservados em diamictitos, depositados em margens

passivas (Kirschvink, 1992; Hoffman et al., 1998; Eyles, 2008), no oeste da

America do Norte (Young, 1995), China (Wang e Li, 2003), Australia (Young e

Gostin, 1991), America do Sui (Pecoits et al., 2007), e Oman (Allen, 2007).

Em escala global, apenas sobre os dep6sitos glaciais do final do

Criogeniano (Marinoanos), foram registradas capas carbonaticas (Shields,

2005). Contudo, as causas da distrlbuicao generalizada dos carbonatos pos­

glaciais permanecem como alvo de vultosos debates. Ao que tudo indica, estas

deposicoes podem ser atribuidas a um intenso intemperismo quimico,

impulsionado pelo efeito estufa, ao terrnino de glaciayoes de consideravel

amplitude. Estas rnudancas sao reveladas por meio do registro fisico das

parturbacoes do cicio global do carbono, verificadas por assinaturas negativas

de is6topos de 13C (Kennedy, 1996; Hoffman et al., 1998).
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Atmosfera e quimica dos oceanos

As inovacoes biol6gicas e processos tecton icos despontam como as

causas mais plausiveis para as rnudancas atrnosferlcas. Ao que tudo ind ica ,

durante 0 Pre-Cambriano, a con fiquracao dos continentes e a fo rmacao dos

oceanos podem ter desencadeado uma serie de processos que favoreceram as

grandes qlaciacoes neoproterozoicas (Kirschvink, 1992; Hoffman et a/., 1998a,

b; Hoffman e Schrag , 2002; Godderis et a/., 2007; Li et a/. , 2008a, b) e

culminaram em rnudancas biogeoqufmicas globa is (Cook e McElhinnny, 1979;

Cook, 1992; Shields et a/., 2000; Papineau, 2010).

Durante seu desmembramento, Rodin ia alcancou maxima dispersao

entre ca. 750 e 700 Ma (Stern et a/., 2008) , tarnbern conternporanea a uma

maior abundancia de margens passivas (Bradley, 2008) , ja aventadas como

locais de enterramento de elevadas quantidades de mater ia orqanica ,

favorecendo 0 acurnulo de ox lqenio na atmosfera (Knol l, 1986).

De fato, a dinarnica dos supercontinentes per se poderia explica r 0

desencadeamento na elevacao dos nive is de oxiqenio atmosferico (Squire et

a/., 2006; Campbell e Allen, 2008; Campbell eSquire, 2010), por meio das

grandes erosoes decorrentes dos eventos de orogenia , uma vez que essas

viabilizariam acentuada liberacao de nutrientes para 0 oceano, levando a um

aumento generalizado na producao fotossintetica prirnaria e consequente

liberacao oxiqenio.

o fornecimento de maiores quantidades de nutrientes para os oceanos

pode tambern ter side resultante do degelo das grandes qlaciacoes (Canfield et

a/., 2007) e, provavelmente, das rnudancas nos pad roes de circulacao nos

oceanos profundos, devido a redistribuicao das massas continentais e abertura

ou fechamento de oceanos (e.g. Mocarnbique e Iapetus, 650-530 Ma) (Meert e

Lieberman, 2008). Neste sentido, 0 intervalo glacial compreendido entre ca.

750 e 580 Ma. foi dominado por baixos niveis de pC02 atrnosferico,

int imamente relacionados aos ciclos geoquim icos globais de oxiqenio e

carbono. Embora elevadas condicoes de pC02 provavelmente tenham

persistido por muitos milhoes de anos ap6s as qlaciacoes globais do final do

Criogeniano (Le Hir et a/., 2009), a recuperacao das condicoes de efeito estufa

na Terra tarnbern poderia ter side impulsionada por elevadas taxas de

intemperismo do silicato na crosta continental, levando a um aumento da oferta
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de nutrientes nos oceanos e, assim, a um elevado enterramento de carbona

orqanico e ao estabelecido de an6xia no fundo dos oceanos (Elie et al., 2007).

Oeste modo, houve perturbacao do cicio carbono-silicato e diminuicao no CO2

atmosferico (Eyles, 2008), bem como perturbacao no cicio do enxofre, pelas

elevadas taxas de oxidacao (Papineau, 2010).

A elevada disponibilidade de nutrientes oriunda desse intemperismo de

grandes proporcces tem side relacionada com os epis6dios das excursoes de

is6topos de carbono, conternporaneos ao enterramento de seus

hidrocarbonetos, e deposicao de evaporitos (Brasier, 1991). As evidencias de

elevadas taxas de produtividade prirnaria nas interqlaciacoes e pos-qlaciacoes

neoproterozoicas encontram-se preservadas como assinaturas geoquimicas e

geol6gicas, coincidindo com as elevadas taxas de 13C em muitas sequencias

desta idade (Halverson et al., 2005). Nesta fase, houve proliferacao e

diversificacao sem precedentes de estromat6litos (Grotzinger e Knoll, 1999).

Fosfogenese

Atualmente, 0 f6sforo entra nos oceanos, predominantemente, por meio

dos rios (Baturin, 2003). Nos oceanos, a zona de fosfopenese tende a estar

localizada entre 0 limite da plataforma e 0 talude superior, logo abaixo da zona

f6tica (300 a 400 m) (Brasier e Callow, 2007). Neste sentido, os dep6sitos de

fosforitos modernos podem ser formados em areas de ressurqencia, em que 0

fosfato e trazido das partes mais profundas, em funcao da reciclagem de

materia orqanica, para as areas mais rasas, sendo associado ao aumento das

taxas de produtividade prlrnaria (e.g. costa da Namibia, Bremner e Rogers,

1990). Alern disso, alguns trabalhos tarnbern corroboraram evidencias de

fosfatos autiqenicos tanto em profundidade (Ruttenberg e Berner, 1993) quanta

na costa (Slomp et al., 1996), em regimes de nao ressurqencia,

Contudo, a origem pregressa dos dep6sitos de fosforitos e um fenorneno

ainda nao completamente compreendido, tendo side relacionada a controles

quimicos, biol6gicos, tectonicos, climaticos e vulcano-sedimentares (Bushinskii,

1966; Cook e McElhinny, 1979; Cook e Shergold, 1986,1990; Follmi, 1995;

Brasier e Callow, 2007). A exemplo destas relacoes causais, os maiores

momentos de fosfoqenese global (e.g. Pre-Cambriano/Cambriano e Cretaceo)
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foram caracterizados por intense rifteamento e soe rgu imento de cadeias

montanhosas (Shields et al., 2000; Papineau, 2010).

Os grandes epis6dios de deposicao de fosfato que ocorreram no limite

Ediacarano/Cambriano foram muito maiores, em termos quantitativos, que os

do inicio do Proterozoico e do Fanerozoico (Brasier e Callow, 2007). Durante

as rnudancas na quimica e na circulacao dos oceanos, no Neoproterozoico,

foram formadas grandes extensoes geograficas de dep6sitos de fosforito,

refletindo um evento de proporcoes mundiais (Cook e Shergold , 1986), sendo

atestado pela distribuicao de dep6sitos por todos os continentes, contudo,

predominantemente na margem da proto-Gondwana, durante periodos pes­

glaciais (Cook, 1992; Papineau, 2010). Atualmente, grande parte dos fosforitos

do mundo esta concentrada nas Americas do Norte e do Sui (no Brasil,

exemplificam-se os fosforitos p6s-glaciais do Grupo Bambui), Africa, Europa ,

Asia e Australia (Cook e Shergold , 1986 ; Notholt e Sheldon, 1986; Dardenne et

al., 1986; Misi et al., 2007), e a maioria destes dep6sitos encontra-se, de fato ,

estratigraficamente sobreposta as rochas sedimentares glacialmente derivadas

(Cook e Shergold , 1984).

A fosfoqenese atribu ida aos periodos p6s-glaciais e revelada por meio

das maiores perturbacoes no ciclo do carbono. Neste contexto , a estaqnacao

dos oceanos durante as grandes qlaciacces teria levado ao estabelecimento de

condicoes de anoxia, associadas a concentracao de fosfato em um profundo

reservat6rio oceanica (Cook, 1992; Cook e Shergold , 1984). Esta estaqnacao

teria side seguida por periodos de vigorosa circulacao, que, possivelmente,

resultaram na formacao dos fosforitos (Donnelly et al., 1990) por meio da

circulacao de aquas profundas (ricas em f6sforo) para as zonas f6ticas mais

rasas e pela elevacao no nivel do mar. Nos mares rasos, 0 influxo dos

excedentes de fosfato resultou em um consideravel aumento na biomassa

(Cook, 1992), e no estimulo da producao de oxiqenio pela maior atividade de

fotossintese (Cook, 1992; Cook e Shergold, 1986; Lenton e Watson, 2004).

Segundo alguns autores, as grandes rnudancas na quimica dos oceanos

Pre-Cambrianos tambern podem ter side resultantes dos maiores influxos de

fosfato dos rios para 0 oceano, em periodos de aumento de intemperismo

continental (e.g. Papineau, 2010).
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Vale ressaltar que os processos inerentes as rnudancas fundamentais

nas confiquracoes das placas, no limite Proterozoico/Cambriano,

provavelmente tarnbem incluiram abundante extrusao de basaltos

(Hoffman, 1991). Ao norte da Mong6lia, por exemplo, durante a fase inicial do

rifteamento, no final do Neoproterozoico, houve derramamento de basaltos

ricos em f6sforo (Yanshin,1986), que devem ter fornecido uma consideravel

quantidade de fosfato excedente aos sedimentos. Tarnbern e provavel que a

elevada concentracao de fosfato nesses basaltos seja oriunda da extrusao dos

basaltos em aquas previamente ricas em fosfato, justamente resultantes da

rnudanca nos pad roes de circulacao dos oceanos.

Contudo, 0 conteudo de f6sforo nos basaltos e muito menor se

comparado ao das sucessoes sedimentares do limite Proterozoico/Cambriano.

Assim, embora seja possivel que 0 desenvolvimento de um novo fundo

oceanica tenha tido impacto na quimica dos oceanos, naquele intervalo de

tempo, a rnudanca nos pad roes de circulacao dos oceanos e 0 intenso

intemperismo continental ja foram apontados como os processo mais provaveis

de formacao dos dep6sitos de f6sforo nos sedimentos marinhos (Cook, 1992;

Papineau, 2010).

Vale ressaltar que, entre 800 e 600 Ma tarnbern ocorreu uma deposicao

global de folhelho escuro (Condie et al., 2001). Alguns dos conternporaneos (ou

quase conternporaneos) folhelhos escuros depositados neste intervalo de

tempo tarnbern apresentam uma an6mala e elevada concentracao de metais

(e.g. Stone Coal, Eocambriano, China). Estes registros tarnbem podem ser

interpretados como influencia de atividades de vulcanismo (Cook, 1992) ou

circulacao hidrotermal (Shields et al., 2000) no sistema. Contudo, tarnbern

podem constituir apenas meros folhelhos escuros com conteudos de metais

maiores que a media, de origem marinha e/ou blcqenica usual (Papineau,

2010).

Outras explicacoes para os grandes eventos de fosfoqenese tarnbern

envolvem as lmplicacoes da bioturbacao na concentracao do f6sforo nos

sedimentos, alern da oxiqenacao nos estaqios iniciais da diagenese e da

oxidacao do carbono orqanico, resultando em concentracoes de f6sforos

dissolvidos em aquas intersticiais (Glenn, 1990; Shields et al., 2000).
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E fato que em todo 0 mundo (e.g. dep6sitos Ediacaranos de fosforito na

China e em Oman), periodos de intensa fosfoqenese frequentemente

precedem momentos cruciais na hist6ria biol6gica da Terra , por exemplo,

pouco antes do aparecimento dos eucariontes ca. 1,9 Ga (Papineau, 2010), a

abrupta evolucao orqanica no limite Proterozoico/Cambriano (Cook e Shergold ,

1984) e 0 rapido aparecimento dos animais capazes de realizar

esqueletoqenese no registro Cambriano (Brasier, 1979). Uma vez que 0

abundante registro de fosfato em secoes estratiqraficas Pre­

Cambrianas/Cambrianas tem potencialmente importantes impllcacoes

ecol6gicas e evolutivas, foram definidos dois momentos distintos

especificamente para as forrnacoes dos dep6sitos de fosfato deste limite de

tempo. 0 primeiro (ca. 590-555 Ma), pode estar relacionado ao surgimento dos

primeiros organismos megasc6picos, acumulo de metab6litos (e.g. pellets) e

bioturbacao. 0 segundo e mais importante momenta (ca. 545-525 Ma)

corresponde as atividades de bioturbacao penetrativa (ou vertical), ja

caracteristica do Fanerozoico, e a irradiacao das macrofaunas na explosao

Cambriana.

A relacao entre intensos epis6dios de fosfopenese e repentinos eventos

de dlverslficacao, ou ate mesmo, cornplexificacao da vida se justifica pela

irnportancia crucial do f6sforo como nutriente essencial utilizado por todos os

organismos nas reacoes metab61icas que envolvem energia (e.g. respiracao e

fotossintese), transporte, crescimento e para sintese de rnoleculas

fundamentais indispensaveis a vida (DNA, ATP) (Benitez-Nelson, 2000;

Lehninger et a/., 2008), constituindo ainda elemento limitante na produtividade

primaria (Holland, 1984; Smith, 1984; Tyrrell, 1999), e um importante composto

hidrofilico das membranas celulares, capaz de viabilizar e mediar reacoes

quimicas em solucoes aquosas (Junqueira e Carneiro, 2000).

Corroborando a relacao entre a evolucao da vida na Terra e a formacao

dos dep6sitos de fosforito, do mesmo modo que no limite

Neoproterozoico/Fanerozoico, este evento foi registrado em outras transicoes

geol6gicas, tais como Cretaceo/Paleoqeno, Ordoviciano, final do Permiano e

Jurassico (Cook e McElhinny, 1979; Lee, 1980; Cook e Shergold, 1986; Notholt

et al., 1989; Burnett e Riggs, 1990). Neste contexto, a relacao entre as
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rnudancas na biota e a deposicao de fosfato ja foram muito discutidas em

trabalhos anteriores (e.g. Cook e Shergol ,1984; Brasier, 1990).

Tomados em conjuntos, os eventos do limite

Neoproterozoico/Cambriano sugerem intrincadas conexoes entre anomalias de

is6topos de carbona e enxofre, rifteamento, aquecimento global , aumento nas

razoes de intemperismo quimico e maior disponibilidade de fosfato nas aquas

dos oceanos, as subsequentes propaqacoes de clanobacterias . responsaveis

pelo acumulo de oxiqenio atrnosferico e, finalmente , a proliferacao de

complexos organismos eucariontes metabolizadores de oxiqenio (Figura 2).

Em suma, de acordo com 0 modelos propostos para a fosfoqenese no

Pre-Cambriano (e.g. Papineau, 2010; Cook e Shergold, 1986), e possivel

inclusive, que as causas da oxiqenacao na atmosfera tenham side similares ou,

ate mesmo, dependentes do aumento da disponibilidade de nutrientes nos

oceanos. Neste sentido, as elevadas taxas de intemperismo quimico podem ter

ocasionado um maior influxo de f6sforo dos rios para os oceanos e elevado as

taxas de produtividade prirnaria que resultaram na conslderavel elevacao dos

teores de oxiqenio atrnosferico (ver tarnbern Lenton e Watson, 2004).

Consequentemente, e provavel que 0 acurnulo de oxiqenio atrnosferico tenha

impulsionado um saito significativo na evolucao biol6gica atestada pelo

surgimento e irradiacao dos organismos megasc6picos do Ediacarano. 0

modele do influxo de f6sforo sugere que este elemento foi um ingrediente

imprescindivel ao aumento gradual do oxiqenlo atrnosferico e, finalmente, para

a evolucao da vida na Terra.

Estas interpretacoes corroboram e ate mesmo sao complementares a
explicacao proposta por para os grandes eventos de fosfoqenese no

Neoproterozoico e suas relacoes com a evolucao e complexificacao da vida.

De acordo com esses autores, antes do surg imento dos metazoarios, a

fosfoqenese ocorreria na zona f6tica, em partes mais elevadas da coluna

d'aqua, viabilizando a fosfatizacao in situ dos organismos que habitavam a

zona f6tica, como as algas bentonicas. A evolucao dos rnetazoarios poderia ter

influenciado de modo significativo a posicao da zona de fosfatizacao na coluna

d'aqua, por meio de suas atividades pelaqlcas, 0 acumulo de detritos fecais e a

consequente prollferacao do zooplancton, que teria resultado na expansao da

oxiqenacao atraves da coluna d'aqua. Este processo de rnudanca
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ecosslsternica e ambiental causada par determinado taxon e englobado no

conceito de engenharia de ecossistemas (Erwin e Twedt, 2012- para maiores

detalhes, vide subtitem 1.2.)

Especificamente no caso dos fosforitos do Neoproterozoico/Cambriano,

varies tipos de estruturas sedimentol6gicas podem ter suas forrnacoes

atribuidas a microrganismos (e.g. estromat61itos fosfatizados). Ainda, muitas

destas forrnacoes fosfatizadas preservaram excepcionais restos de organismos

multicelulares, tais como as ernbrioes de metazoarios da China (Xiao et al.,

2007) e varies outros f6sseis de organismos eucariontes (Brasier, 2009). A alta

fidelidade do registro Neoproterozoico (e.g. preservacao de estruturas

celulares) poderia ser atribuida as baixas taxas de decomposicao orqanica (pre

"Revolucao Agron6mica") e baixos niveis de oxlqenacao, aliados a rapida

fosfatizacao do fundo oceanica. Todos esses padroes de preservacao celular

foram decrescendo ao longo do Fanerozoico (Brasier e Callow, 2007).
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Figura 2. Sele980 e relacao de alguns eventos que podem ter resultado nas maiores
rnudancas biogeoqufmicas durante 0 Proterozoico. As barras verticais representam 0 tempo
estimado para formacao dos maiores diamictitos glaciais. GOE: Great Oxygenation Event
(Grande Evento de Oxiqenaca), Modificado de Papineau (2010).
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1.2. A biota Ediacarana

Breve bistortco das pesquisas

Organismos ediacaranos foram primeiramente reconhecidos e descritos,

como de dificil interpretacao, por Billings em 1872. Contudo, ate a decada de

1980, havia um consenso na literatura de que os f6sse is dos mais antigos

rnetazoarios foram resgatados em sedimentos, supostamente, cambrianos, na

Namibia , por GOrich, em 1930. Posteriormente, na decada de 1940, nas colinas

de Ediacara, sui da Australia, Sprigg (1947, 1949) evidenciou um conjunto de

organismos, ate entao, considerados invertebrados f6sseis, atribuidos ao

Cambriano. Estes organismos ficaram, entao, conhecidas como "fauna de

Ediacara".

Foi apenas a partir da decada de 1950 que a entao "fauna de Ediacara"

passou a ser inserida em contexto Pre-Cambriano, por me io da descoberta de

Charnia , um f6ss il em forma de fronde , descoberto na floresta britanica de

Charnwood , e sua relacao estabelecida com os primeiros f6sseis ed iacaranos

anteriormente evidenciados (Glaessner, 1959, 1961). Contudo, ate entao, a

docurnentacao desses f6sseis era caracteristica de arenitos de granulometria

grossa que inviabilizava a preservacao de detalhes da morfologia. Apenas na

decada de 1960, a evidenciacao dos f6sseis de Mistaken Point

(Newfoundland , Canada), com especimes preservados em leitos de cinzas

vulcanicas (Misra, 1969), permitiu a descricao de caracteristicas anteriormente

obliteradas pelo processo de fossilizacao em arenitos.

Mesmo assim , por muito tempo, os estudos sobre os organismos de

Ediacara os apontavam seguramente como rnetazoarios e/ou ancestrais

destes, tais como cnidarios, vermes segmentados, artr6podes e equinodermos

(e.g. Fedonkin, 1987; Glaessner, 1983, 1984). Contudo, a partir dos trabalhos

de Buss e Seilacher (1994), Se ilacher (1983, 1984, 1989, 1992, 2007), e

Seilacher et al. (2003) estes f6sseis foram caracterizados como impressces de

corpos moles, discos e frondes rneqascopicas, nao mineralizados,

excepcionalmente, bem preservados, possivelmente, por rapido soterramento,

freqOentemente, evidenciadas em arenitos ou em sequencias de

arenito/folhelho, provavelmente, de animais extintos (ct. Fedonkin et al., 2007)

e tarnbern, ate mesmo, de outros grupos nao relacionados aos rnetazoarlos (ct.
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Seilacher, 2007), sem representantes modernos, no final do Neoproterozoico

(Crimes, 1987, 1989; Jenkins, 1984).

"Biota de Ediacara" foi 0 termo mais recentemente cunhado e aceito para

abarcar a cornposicao taxon6mica dos organismos megasc6picos de corpo

mole do Ediacarano (Seilacher, 1989, 1992). Contudo, em uma sintese sobre

abordagens conceituais em Ecologia de Comunidades, Fauth et al. (1996)

definiram "comunidade biol6gica" como um conjunto de especies que ocorrem

no mesmo local e ao mesmo tempo (Iirnitacao qeoqraftca e temporal). Neste

sentido, a Iiteratura especializada, nao raro, sobrepoe as definicoes dos termos

"biota" e "comunidade", em sinonimia, levando-se em consideracao as

limitacoes espaciais e temporais (Begon et al. , 2007), espaco-ternporais e

interacoes biol6gicas (Ricklefs, 1990; Tudge, 1991), e espaco-ternporais,

interacoes ecol6gicas e filogenia (Krebs, 1985; Freedman, 1989; Smith, 1992).

Mas em muitos casos, "biota" apresenta definicoes mais amplas que

"comunidade", significando apenas conjunto de organismos (e.g. fauna e flora,

Ricklefs, 2010). Abarcado pelos conceitos de "comunidade" e/ou "biota", 0

termo "assembleia" (Fauth et al., 1996) passou a ser atribuido a grupos

filogeneticamente relacionados em uma comunidade biol6gica (limitacao

qeoqrafica, temporal e taxon6mica).

Em alguns de seus momentos ecol6gicos (vide subitem a seguir), os

f6sseis ediacaranos nao constituem apenas impressoes de organismos de

corpo mole, mas tarnbem restos de animais capazes de sintetizar esqueletos

orqanicos ou biomineralizados (e.g. Cloudina, Grupo Nama) (Xiao e Laflamme,

2008), algas multicelulares (Xiao et aI, 2002), dentre outros. Oeste modo,

observando-se as definicoes biol6gicas dos termos, na maioria dos casos,

esses organismos podem ter representado comunidades ou biotas (e.g. Nama

e White Sea) e nao apenas, ou ate mesmo raramente, assembleias definidas

apenas por organismos de corpo mole (e.g. vendobiontes) (Seilacher, 2007).

Por outro lado, 0 termo "assembleia", que, em Ecologia e utilizado para

definir um tipo especifico de comunidade biol6gica, em paleontologia e

amplamente atribuido ao acurnulo de f6sseis de dado local. Neste sentido, 0

termo "biota de Ediacara" sera utilizado nesse trabalho para se referir a todos

os organismos megasc6picos do periodo Ediacarano, de um modo geral.

Considerando-se a contemporaneidade desta biota em diferentes momentos
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evolutivos e relacces ecol6gicas, variacoes taxonomicas e/ou espaciais, sera

aqui aplicado 0 termo assembleia fossil, estabelecendo-se, assim, a distincao

do jarqao ecol6gico assembleia.

Composiciio taxon6mica

Grande parte dos organismos ediacaranos de corpo mole foi atribuida a

um reino rnonofiletico: os Vendobionta (Seilacher, 1992). Outras interpretacoes

sugeriram que os vendobiontes poderiam constituir um grupo irrnao dos

Metazoa bilaterais (e deveriam ser reconhecidos como um filo dos

metazoarios) ou seriam um grupo irrnao dos Cnidaria (atribuidos a uma c1asse

deste filo) (Buss e Seilacher, 1994). Mas estudos mais recentes consideram os

vendobiontes um grupo (ordem ou subclasse) extinto de riz6podes gigantes

que, juntamente aos Xenophyophora, dominaram as comunidades bentonicas

ao final do Proterozoico (Seilacher et al., 2003; Seilacher, 2007).

Riz6podes f6sseis com afinidades com grupos modernos, tais como os

vase shaped microfossils (VSMs), ja haviam sido documentados em contextos

Pre-Carnbrianos, ao redor do mundo (e.g. Grupos Chuar - Porter e Knoll, 2000;

Porter et al., 2003), com estruturas muito sugestivas tarnbern em contextos

neoproterozoicos brasileiros (e.g . grupos Corurnba e Jacadigo - Fairchild et al.,

1978; Zaine et al., 1989). 0 registro destes protistas, anterior a diversidade da

docurnentacao de f6sseis de rnetazoarios, viabilizou 0 estabelecimento das

afinidades taxonornlcas deste grupo com vendobiontes e com a maioria dos

grandes organismos de corpo mole da biota de Ediacara (Seilacher et al.,

2003).

Para tanto, Seilacher et al. (2003) partiu de pressupostos ecol6gicos e

fisiol6gicos ja estabelecidos para 0 grupo dos protistas, especialmente diversos

c1ados de foraminiferos, no estudo do gigantismo unicelular e na proposta

desta fisiologia para grande parte desta biota. Neste contexto, foram

detectadas tres estrateqias fisiol6gicas de gigantismo, entre os foraminiferos,

passiveis de serem utilizadas, e ate mesmo documentadas, entre os

vendobiontes e outros possiveis protistas gigantes do ediacarano:

A) Multinuclearidade: relacionada ao equilibrio da razao nucleo­

citoplasrnatica em uma celula gigante;
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B) Forma celular. a celula nao pode exceder determinado volume e,

simultaneamente, permanecer com formato globular, uma vez que as

atividades de difusao limitam as dlstancias entre a parede celular (ou

membrana) e qualquer ponto a partir do protoplasma. Este limite tende a ser

ajustado em uma celula mais achatada ou mais alongada que globular;

C) Compertimenteceo: a seqrnentacao do protoplasma e outra maneira

de aumentar 0 volume celular sem exceder 0 diarnetro critico. Isso se da pelo

crescimento ritimico de carnaras. Em formas gigantes a seqrnentacao tende a
alometria. A exemplo dos foraminiferos, as cameras podem se subdividir em

sub cameras e serem preenchidas por particulas do meio.

E) Endosimbiose: assim como relatado para formas modernas dos

maiores foraminiferos que habitam aquas rasas de mares tropicais, e provavel

que as formas extintas tarnbern tenham realizado simbiose com organismos

fotossintetizantes, como alternativa de cornplernentacao de nutrientes.

A entao descoberta dos riz6podes marinhos gigantes, Xenophyophora,

em reqioes abissais (Tendal, 1972) corroborou todas as caracteristicas acima

descritas para 0 gigantismo celular (Levin et al., 1986) e trouxe nova luz as

controversas interpretacoes sobre a natureza e a estrutura dos vendobiontes

(Seilacher et aI, 2003; Seilacher, 2007).

Os vendobiontes, tarnbern definidos como "organismos acolchoados",

passaram entao a ser caracterizados por corpos ocos, recobertos por cuticula

orqanica flexivel, suscetiveis a pressao hldrostatica e tubulares. Sua morfologia

encontrava-se organizada em estruturas fractais, como os rangeomorfos, ou

seriais, como os ernietomorfos. Os rageomorfos, grupo de organismos

provavelmente osmotr6fico e epibent6nico, apresentavam frondes dispostas de

modo repetitivo e com padrao auto-similar (Narbonne, 2004; Seilacher, 2007;

Laflamme et al., 2009). Rangea e Charnia sao exemplos que ilustram a

morfologia dos rageomorfos (Figuras 3 e 4D, B). .Ja os ernietomorfos

organizavam-se de forma serial, com seriacoes alternadamente dispostas em

torno de uma Iinha mediana, de conformacao bilateralmente simetrica

(Seilacher, 2007; Xiao e Laflamme, 2008). Exemplos desse grupo lncluern

Ernietta e Pteridinium (vide Figura 3 para caracterizacao morfol6gica e modos

de vida dos vendobiontes).
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Figura 3. Orqanizacao estrutural e modos de vida dos vendobiontes. Modificado de Seilacher
(1992) e Seilacher et al. (2003) .

Outras morfologias da biota de Ediacara incluem as formas triradiais

(e.g. Tribrachidium) , tetraradiais (e.g. Conomedusites, relacionados aos

Scyphozoa do Cambriano) , pentaradiais (e.g. Arkarua, interpretado como um

grupo ancestral dos equinodermos) e octoradiais (e.g. interpretados como afins

aos octocorais) (Glaessner, 1984; Gehling , 1987; Tang et a/., 2008; Xiao e

Laflamme, 2008) Nao raro , tarnbern foram evidenciados metazoarios

caracterizados pela diferenciacao antero-posterior do corpo e bilateridade (e.g .

Spriggina) ou com polarizacao de crescimento oral-aboral , capazes de

sintetizar esqueleto (e.g. Cloudina) (Figura 4) (Grotzinger et a/., 2000; Fedonkin

et a/., 2007) .
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Tarnbern foram observadas morfologias de afinidades desconhecidas.

As formas discoides sao consideradas poliflleticas e ja foram atribuidas desde

a cnidarios (Sprigg, 1947) e discos de fixacao de formas frondosas eretas

(Laflamme e Narbonne, 2008), ate a col6nias microbianas (Grazhdankin e

Gerdes, 2007), rizoides de algas e protistas (McMenamin, 1986).
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Estagios evo/utivos e essociecoes ecoloqices

Conforme acima descrito, ao menos nos ultimos estaqios evolutivos, a

biota de Ediacara nao seria composta apenas por assembleias de organismos

de corpo mole sem representantes taxonomicos atuais, mas tarnbern seria

formada por rnetazoarios (Shen et al., 2008; Yuan et al., 2011) que, por meio

de associacoes ecol6gicas ainda pouco conhecidas, compuseram a primeira

biosfera diferenciada de organismos macrosc6picos e morfologicamente

distintos, em termos de cornposicao taxonornica , disparidade morfol6gica e

complexidade de ecossistemas, em relacao a subsequente biota do

Fanerozoico (Xiao e Laflamme, 2008).

A ultima cornpilacao de dados demonstrou que a biota de Ediacara

apresenta registro em, pelo menos, 40 localidades, no mundo (Narbonne,

1998; Fedonkin et al., 2007; Xiao e Laflamme, 2008), sendo temporalmente

dividida em quatro assembleias f6sseis bem definidas: Lantian , Avalon, White

Sea e Nama (Waggoner, 2003; Xiao e Laflamme, 2008; Yuan et al. , 2011).

A assembleia f6ssil Lantian cornpoern a mais recente descoberta de

representantes da biota de Ediacara no mundo, tendo side evidenciados nos

folhelhos escuros do Membro II «580 Ma) desta unidade, correlata a
Formacao Doushantuo, ao sui da China. Trata-se de uma associacao variada e

morfologicamente diferenciada de macrof6sseis bentonicos, preservados em

cornpressoes carbonaceas (Yuan et al., 2011), tais quais os f6sseis de

dep6sitos cambrianos. Estes f6sseis sao dominados em abundancia por

macroalgas, seguidos de organismos relacionados a cnidarios (Van Iten et al.,

in press) e vermes bilaterais, oriundos de reqioes euf6ticas. Lantian foi

considerada mais antiga e taxonomicamente distinta da biota de Avalon, ate

entao considerada a mais antiga das assembleias f6sseis ediacaranas

(Narbonne, 2011; Yuan et al., 2011).

As impressoes nos dep6sitos de arenito e leitos de cinzas vulcanicas de

Newfoundland, Canada (Clapham et al., 2003) e rochas correlatas na

Inglaterra, cornpoern a assembleia f6ssil de aquas profundas de Avalon (579 ­

565 Ma) (Narbonne, 2005), estabelecida ap6s a qlaciacao Gaskiers (580 Ma)

(Narbonne e Gehling, 2003), em maior parte constituida por rangeomorfos

modulares, mas tarnbern representada por formas cosmopolitas como

Charniodiscus. Os f6sseis foram preservados como comunidades in situ,
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soterradas, em eventos eplsodicos, por cinzas vulcanicas (Narbonne, 2005;

Xiao e Laflamme, 2008).

Fosseis evidenciados em White Sea , Russia e na localidade correlata de

Flinders Ranges, ao Sui da Australia, comp6em a assembleia fossil de White

Sea (560-550 Ma). Em especial, na Russia , foi encontrada a associacao

considerada a de maior diversidade taxonornica , com provaveis animais

bilateriais (e.g. Kimberella) (Fedonkin et al., 2007) e icnofosseis horizontais

(Martin et al., 2000; Jensen et al., 2006), datados entre 555 e 542 Ma. Os

organismos mais diversos e melhor preservados, em ambas as localidades,

foram depositados em ambiente marinho de aquas rasas. A preservacao

excepcional destes fosseis pode ter sido impulsionada pelas vastas extens6es

de esteiras microbianas que recobriam 0 fundo oceanica e favoreceram a

fossilizacao par moldagem desses organismos par meio de precipitacao

microbiana de minerais, formando mascaras rnortuarias (Gehling , 1999).

A assembleia fossil de Nama (550-541 Ma) , na Namibia, inclui varies

rangeomorfos e ernietomorfos (Grazhdankin e Seilacher, 2002; 2005) alern das

carapacas mineral izadas de Cloudina e Namacalathus, evidenciados nos

subgrupos Kuibis e Schwarzrand (ca. 549 a 542 Ma) (Grotzinger et al. , 1995,

2000). Estes fosseis foram preservados de modo tridimensional, preenchidos

por sedimentos finos oriundos de tempestades ou fluxos de massa depositados

em ambientes rasos dominados por ondas ou tempestades (Narbonne et al.,

1997).

Com excecao dos rnetazoarios (Fedonkin et al., 2007), a variedade de

frondes bentonicas nao mostra nenhuma evidencia de reqlao oral ou sistema

diqestorio (Seilacher, 2007). A principio, a ecologia ediacarana apresentava

estrutura relativamente simples, dominada por seres osmotroficos

eplbentonicos, filtradores de carbona orqanico dissolvido na aqua dos oceanos

(Laflamme et al., 2009) e de particulas em suspensao, e herbivoros

pastadores, que provavelmente digeriram esteiras microbianas abundantes em

fundos de mar raso, antes da "Revolucao Aqronornica" (Seilacher e Pfluger,

1994 - vide item a seguir para maiores detalhes) e dos animais habitantes da

endofauna (Dzik, 2007; Erwin e Tweedt, 2012). Ao contrario do que e descrito

para as assembleias fcsseis fanerozoicas, os organismos eplbentonicos da

biota de Ediacara foram predominantemente sesseis, afixados ao substrato par
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uma estrutura de fixacao (e.g. Charnia) (Laflamme et al., 2007) ou jaziam

livremente no assoalho oceanica (e.g. Fractofusus) (Gehling e Narbonne,

2007). Foram evidenciados alguns organismos endobentonicos de aquas rasas

(e.g. Pteridinium) e alguns serni-endobentonicos (e.g. Ernietta) (vide Figuras 3

e 4) (Dzik, 1999; Grazhdankin e Seilacher, 2002).

Apenas Kimberella parece ter se movimentado ativamente no sedimento

(Figura 4G), pastando nas esteiras microbianas, como um dos forrageadores

mais ativos (Fedonkin et al., 2007). Dada a motilidade intermitente de

Oickinsonia e Yorgia, e muito irnprovavel que estes taxons tenham constituido

pastadores ou forrageadores de dep6sitos. E posslvel que estes organismos

tenham side osmotr6ficos, alimentando-se por meio do contato intirno de suas

superficies com os substratos microbianos (Gehling et al., 2005). as animais

que desenvolveram motilidade desempenharam um papel secundario no

Ediacarano, tendo em vista a menor diversidade e abundancia de icnof6sseis

nas rochas, se comparadas ao registro Fanerozoico. Quase nenhum predador

foi constatado nas primeiras assembleias f6sseis ediacaranas (Jensen et al. ,

2006; Xiao e Laflamme, 2008).

Em cornparacao aos ecossistemas modernos, a diversidade ecol6gica

das diferentes assembleias f6sseis ediacaranas e, pelo menos, uma ordem de

magnitude menor. Estes organismos expandiram seu rnorfoespaco, e s6 entao

se diversificaram taxonomicamente, de modo circunscrito ao rnorfoespaco

(Xiao e Laflamme, 2008).

As comunidades ediacaranas encontravam-se estruturadas em algas e

cianobacterias como produtores primaries (Xiao et al., 2002). Mesmo diante da

escassez de predadores e parasitas nas cadeias alimentares, ate mesmo as

comunidades ediacaranas mais antigas (ca. 575 Ma, Newfoundland)

apresentavam subdivisao (estratificacao) vertical e lateral de nichos de modo

muito similar ao ja documentado para as comunidades biol6gicas do

Fanerozoico. As mais pronunciadas relacoes ecol6gicas interpretadas para

essas comunidades sao as de cornpeticao, inferidas justamente pela

estratificacao ecol6gica da biota de Newfoundland (Narbonne e Gehling, 2003;

Laflamme e Narbonne, 2008). Entre os taxons evidenciados nesta assembleia

f6ssil, a ausencia de reqiao oral e trato digest6rio em ernietomorfos e

rangeomorgos sugerem que estes grupos tarnbern ten ham side osmotr6ficos.
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De fato, a estrutura fractal e 0 aumento da area de superficie dos rageomorfos,

por exemplo, poderia ter constituido uma adaptacao a osmotrofia. As diferentes

adaptacoes a osmotrofia refletiram um contexto de cornpeticao entre os taxons

evidenciados em Newfoundland. Rangea e Charnia, por exemplo, ocupavam

estratos ecol6gicos distintos no ambiente (Laflamme e Narbonne, 2008).

Em suma, a distincao na composicao taxonomies e temporal de cada

uma das assembleias f6sseis supra descritas remete a diferentes associacoes

ecol6gicas e a diferentes estaqios evolutivos na biota de Ediacara. De fato, a

mais recente e parcimoniosa explicacao para a cornposicao taxonomica da

biota de Ediacara considera que alguns destes organismos eram rnetazoarios

verdadeiros - incluindo aqueles com simetria bilaterial (Dzik, 2003; Fendokin et

al., 2007) - enquanto outros taxons permanecem filogeneticamente mal

resolvidos, mesmo ate a categoria de reino (Seilacher et al., 2003).

White Sea e Newfoundland ja contavam com rnetazoarlos bilaterais e

indicios de mobilidade (>555 Ma, Martin et al., 2000; Droser et al., 2002; Liu et

al. , 2010), mas Nama e 0 exemplo mais ernblernatlco do momenta evolutivo em

que os taxons da biota de Ediacara apresentaram inovacces ecol6gicas

subsequentes a cornpeticao e a mobilidade: biornineralizacao por calcificacao

(550 Ma, Grotzinger et al., 2000; Brennan et al. , 2004), e predacao «549,

Bengtson e Zhao, 1992; Hua et al., 2003). Como citado anteriormente, nao

apenas em Nama, mas em registros de outras partes do mundo (e.g. Grupo

Miette, Columbia Britanica, Canada), Cloudina e outros dos mais antigos

metazoarlos com carapaca, como Namacalathus (Grotzinger et aI., 2000;

Hofmann e Mountjoy, 2001) sao encontrados na mesma formacao que os

organismos ediacaranos de corpo mole, de modo intercalado, mas nunca de

modo contextualizado no mesmo plano de acamamento, indicando que eles

provavelmente ocuparam diferentes micro-habitats (Germs, 1972, 1983), como

parte de um robusto e diverse ecossistema ediacarano.

Neste sentido, a interpretacao mais recente sobre a ecologia do

Ediacarano (Xiao e Laflamme, 2008) considera que seus organismos

(rnetazoarios e nao rnetazoarios) teriam realmente estabelecido uma bioesfera

distinta em cornposicao taxonornlca, disparidade morfol6gica e complexidade

de ecossistemas, em relacao a subsequente biota fanerozoica. A interpretacao

mais coerente das afinidades filoqeneticas dessa biota e a de que ela foi
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representada por uma variedade de c1ados de metazoarios, alguns afins aos

grupos atuais (e.g. Cnidaria) e outros tendo surgido ap6s os poriferos e

anteriormente aos protost6mios e deuterost6mios (Davidson e Erwin, 2010;

Erwin, 2009; Sperling e Vinther, 2010; Xiao e Laflamme, 2008).

Poucos organismos Cambrianos faram interpretados como componentes

da biota de Ediacara ou como seus descendentes (Jensen et al., 1998). Os

membros mais ernblematicos desta biota, tais como rangeomorfos e

ernietomorfos, par exemplo, nunca foram registrados em contextos

Cambrianos. Ja foi aventado que 0 desaparecimento destes organismos

"acolchoados" no registro nao tenha ocarrido de fato, ao final do Ediacarano,

mas constitua 0 fechamento de uma janela tafon6mica, sem precedentes, ate

entao mediada par atividade microbiana (Gehling, 1999). Esta biota teria,

portanto, adentrado ao Cambriano, sem contudo ter encontrado condicoes

favoraveis a sua preservacao, talvez em funcao das atividades de bioturbacao.

Por outro lado, a escassez de f6sseis da biota de Ediacara em

excepcionalmente bem preservadas biotas Cambrianas, como 0 Burgess Shale

marca um cenario, mais provavel, de extincao ou, ao menos, restricao

ecol6gica (Narbonne, 2005). Assumindo-se 0 ultimo pressuposto, a despeito da

trajet6ria evolutiva destes organismos, houve extincao de muitos taxons no

limite Ediacarano/Cambriano (Xiao e Laflamme, 2008). Mesmo assim, sao nas

biotas que atestam 0 ultimo momenta evolutivo da biota de Ediacara que jazem

as quest6es mais importantes e ainda nao completamente respondidas da

explosao de diversidade de farmas de vida animal no Cambriano.

Do alvorecer ao estabelecimento dos ecossistemas dominados por

metezoerios

Sem duvida, um dos mais profundos eventos na evolucao da biosfera

terrestre foi a ernerqencla das formas de vida animal. Os rnetazoarios

apareceram muito antes da quase lnstantanea explosao da vida no Cambriano

(Fedonkin, 2003), provavelmente antes dos registros mais antigos da biota de

Ediacara (Shen et al., 2008; Yuan et aI., 2011), e mesmo antes das mais

extremas rnudancas cilmaticas ou elevacao nos niveis de oxiqenio, no periodo

Ediacarano (Yuan et al., 2011; Brain et al., 2012). Essas suposicoes sao

corroboradas por rel6gio molecular (e.g. grupos derivados de demo esponjas e
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cnidarios datados de ca. 700 Ma) (Conway Morris, 2000; Erwin et a/., 2011),

biomarcadores de poriferos (ca. 635Ma) (Love et a/., 2009), espiculas de

ancestrais de possiveis Parazoa (grupos Otavi e Nama, 550 a 760 Ma) (Liu et

a/., 2008; Brain et a/., 2012), fosseis de possiveis cnidarios (Xiao et a/., 2000;

Liu et a/., 2008; Van Iten et a/., in press) e potenciais ernbrioes de metazoanos,

corroborando a existencia mais recuada no tempo do modo de reproducao

sexuada entre os Metazoa (Xiao et at. 1998; Xiao et at. 2000; Chen et at. 2002;

Liu et a/., 2008) (para uma revisao mais detalhada vide Fairchild et a/., in press)

(Figura 5).

Figura 5. Os mais antigos indicios de vida animal na Terra. (A) Ernbriao fosfatizado atribuido a
rnetazoarlo, datado em ca. 600 Ma (Formacao Doushantuo, China), com cerca de 400 urn
(Xiao e Knoll, 2000); (B) Possivel Cnidarta observado na Formacao Lantian, China (ca. 580
Ma), escala de 2 mm (Yuan et al., 2011; Van Iten et al., in press); (C) Parazoa Otavia (grupos
Otavi e Nama, 550 a 760 Ma), escala de 100 urn (Brain et al., 2012).
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E provavel que, em seu alvorecer, os animais existissem a sombra de

outras formas de vida (e.g. vendobiontes) e tiveram seus indices de

abundancia e riqueza elevados devido a reestruturacao de ecossistemas

apenas a partir do limite Ediacarano/Cambriano. Neste item serao discutidos os

fatores que desencadearam nao apenas a origem dos animais, mas 0

estabelecimento dos ecossistemas dominados por esse grupo de organ ismos.

Mesmo com evidencia de vida animal antes de 600 Ma, dados

geoquimicos demonstraram que os oceanos eram an6xicos e provavelmente

ricos em ferro e enxofre (Halverson et al. , 2009) e, portanto, nao adequados

para proliferacao das formas de vida animal (Catling et al. , 2005). A anoxia dos

oceanos que ocorreu antes do Grande Evento de Oxiqenacao (GEO), ha ca.

204Ga (Holland , 2002) tarnbern tem registros no Neoproterozoico, antes do

Evento de Oxiqenacao do Neoproterozoico (EON) (Canfield, 1998; Holland,

2009), quando os is6topos de carbona e enxofre indicaram outro aumento no

estado de oxidacao da superficie da Terra (Kno ll, 1986; Des Marais et al. ,

1992; Canfield e Teske, 1996; Kaufman et al. , 1997), corroborado por

forrnacoes de ferro bandadas (os BIFs) (Anbar e Knoll , 2002), que ocorrem

tipicamente em aquas profundas, an6xicas, com grandes quantidades de ferro

soluvel e depositadas onde a aqua an6xica rica em ferro entra em contato com

o oxlqenio (Pierrehumbert et al., 2011).

Durante 0 Neoproterozoico, mesmo em um contexte generalizado de

anoxia nos oceanos, e possivel que a versatilidade metab61ica dos primeiros

estaqios de avolucao animal possa ter side um fator chave na ernerqencia e

estabelecimento do grupo (Budd, 2008; Schields-Zhou e Och, 2011), enquanto

que 0 posterior evento de oxiqenacao viabilizou proliteracao, complexidade,

mobilidade e aumento do tamanho dos metazoarios (Catling et al., 2005).

Os primeiros protistas tecados surgiram a ca . 750 Ma (Buttterfield ,

2004). 0 florescimento e a cornplexificacao destes organismos, no Ediacarano,

resultou em comunidades biol6gicas dominadas por protistas gigantes

(vendobiontes e xenofi6foros). Provavelmente devido a ausencia de macro

predacao, os metazoarios surgiram e permameceram a sombra destes

organismos ate que uma revolucao ecol6gica causou inovacoes nas

populacoes e mudancas nos valores adaptativos, podendo ter levado a
extincao dos grandes protistas e ao estabelecimento dos ecossistemas
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dominados por rnetazoarlos no limite Ediacarano/Cambriano (Seilacher, 2007;

Erwin e Tweedt, 2012). Uma vez estabelecidas essas relacoes ecol6gicas (e.g.

predacao e parasitismo), revelou-se 0 equilibrio dos ecossistemas (Seilacher,

2007).

Oeste modo, e mais provavel que, no intervalo glacial entre ca. 720 Ma e

635 Ma, as primeiras Iinhagens de animais tivessem divergido de seus

ancestrais unicelulares eucariontes (Peterson et al., 2008), provavelmente em

intima proximidade com ambientes marinhos congelados, an6xicos e

ferruginosos (Canfield et al. , 2008). De fato, quase que concomitantes ou

pouco posteriores ao registro dos primeiros protozcarios riz6podes (ca. 720 a

700 Ma) (e.g. Fairchild et al., 1978; Zaine et al., 1989; Conway Morris, 2000),

os poriferos passaram a constitu ir uma forma complexa de orqan izacao de

protozoarios em col6nias, mesmo que ainda sem 0 estabelecimento de um

nivel de orqanizacao que envolvesse uma forma padronizada reconhecivel ,

tecidos verdadeiros e sistema nervoso, assim como atestado nos metazoarios

(Boero et al., 2005).

A Formacao Lantian, no sui da China revelou a mais antiga associacao

Ediacarana [a documentada (ca. 635-542 Ma), sugerindo que a diversificacao

morfol6gica e macrosc6pica dos eucariontes aconteceu, a exemplo dos

Metazoa, ja no inicio do Ediacarano, logo ap6s a qlaciacao Marinoana (Yuan et

al., 2011), provavelmente sob condicces an6xicas (Narbonne, 2011).

Assim, e muito provavel que nao apenas a origem, mas os epis6dios

biol6gicos, entre os Metazoa, tais como 0 estabelecimento da blornineralizacao

e da bilateridade tenha ocorrido por meio de gargalos evolutivos, evolucao aos

saltos ou exaptacao. Qualquer que seja 0 modo como a evolucao operou na

origem e dlverslficacao de organismos com estas caracteristicas, esta pode ter

sido impulsionada por grandes mudancas nas cond icoes ambientais, tais como

(1) a ruptura dos supercontinentes (McKerrow et al., 1992), que resultou na

formacao de diferentes ambientes (rasos , plataformas ricas em nutrientes e

areas costeiras) e no aumento da abundancia de margens passivas que

tarnbern podem estar diretamente relacionados a proliferacao biol6gica

(Valentine e Moores, 1970; McMenamim e McMenamim, 1990); (2) a elevacao

do nivel dos oceanos (Hallam, 1984); (3) a crise nos nutrientes; (4) as

flutuacoes nos teores de oxiqenio (Schields-Zhou e Och, 2011) enos niveis de
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di6xido de carbona da atmosfera (Brasier, 1992); (5) a mudancas na quimica

dos oceanos (Lowenstein et al., 2001 ); e (6) a grandes eventos de glaciac;ao

(Hoffman et al. , 1998a; Hoffman e Schrag , 2002).

As rnudancas na quimica dos oceanos podem ter desencadeado

importantes transforrnacoas na biota , incluindo 0 aumento da biomassa animal

e a sintese de esqueletos biomineralizados (Brasier, 1992; Cook, 1992). A

esqueletogEmese foi , sem duvida, determinante na evolucao do grupo e de

suas relacoes ecol6gicas, no Cambriano, seja como adaptacao ou como

exaptacao a predacao (e.g. Knoll, 2003). Neste sentido , a extraordinaria

expansao e diversificacao dos rnetazoarios implicaram no surgimento de

organismos com os mais variados fen6tipos , revelados na co-evolucao

predador-presa. Uma biosfera ediacarana pode ter impulsionado 0

aparecimento de muitos grupos de organismos biomineralizados (e.g.

C/oudina) e sem esqueleto mineralizado (e.g. Pikaia); estes ultirnos,

representados sob a forma de icnof6sseis e/ou somatof6sseis , no registro f6ssil

do Cambriano. Neste sentido , predadores e presas poderiam apresentar os

mais diversos aparatos adaptatidos ao contexto de predacao (e.g.

biornlneralizacao e liberacao de substancias t6xicas).

A extincao dos organismos ediacaranos de corpo mole e a irradiacao

dos rnetazoarios capazes de realizar esqueletoqenese, no planeta, poda ser

atribuida a engenharia de ecossistemas i.e. rnodificacoes no ambiente abi6tico

pela atividade de grupos de organismos (neste caso, rnetazoarios) capazes de

alterar fluxo de energia , disponibilidade de nutrientes e outros recursos. Essas

modificacoes geram uma reestruturacao de ecossistemas que pode influenciar

na evolucao e na ecologia de outros seres vivos (e.g. vendobiontes) (Jones et

al ., 1994, 1997; Seilacher, 2007; Wright e Jones, 2006; Erwin, 2008), uma vez

que podem criar, modificar ou destruir os nichos de outras especies, e, ate

mesmo, interferir na diversidade das especies (Erwin e Twedt, 2012).

A engenharia de ecossistemas pode ser exemplificada em dois

momentos na hist6ria evolutiva dos organismos multicelulares. Primeiro,

durante as atividades dos poriferos, no limite Criogeniano/Ediacarano e, mais

tarde, pela evolucao e entao atividade dos organismos bilaterais da endofauna.

Esses momentos evolutivos resultaram na formacao de novas relacoes

ecol6gicas, que incluiram a evolucao do zcoplancton, principal conector entre
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os sistemas pelaqicos e bentonicos: e 0 advento da predacao entre os Metazoa

(Butterfield , 1997; Erwin et a/. , 2011), estabelecendo ecossistemas dominados

por animais (vide subitem 1.1 ., Fosfoqenese, para uma interpretacao sobre a

influencia dos rnetazoarios na fosfoqenese no Neoproterozoico, Brasier e

Callow, 2007).

De acardo com Sperling et a/. (2011), as atividades de engenharia com

maiores lmplicacoes evolutivas sao as que afetam a disponibilidade de

recursos . As esponjas, por exemplo, removem materia orqanica dissolvida e

bacterias da coluna d'aqua e, quando abundantes, ainda podem transferir

grande quantidade de carbona para 0 sedimento, transformando a geoquimica

do ambiente.

No Ediacarano, a interface sedirnento/aqua estaria efetivamente

ocupada por esteiras microbianas. Neste contexto, e possivel que a aqua e 0

oxiqenio nao circulassem livremente no substrato , circunscrevendo a biota a
superficie recoberta por esteiras microbianas, nos niveis mais rasos. 0

substrato an6xico, por sua vez, era habitado por bacteria redutaras de sulfato

que, em funcao das ernissoes de sulfeto de hldroqenio, tornaram 0 substrato

t6xico a maiaria dos outros arganismos (Gehling, 1999; Seilacher, 1999). Oeste

modo, apenas icnitos horizontais foram registrados em rochas sfliciclasticas.

neste intervalo de tempo (ha ca. 560 Ma) (Martin et a/., 2000; Narbonne, 2005).

o limite Ediacarano/Cambriano foi marcado par pronunciadas excursoes

negativas de is6topos de carbono, em carbonatos, refletindo um intenso evento

de anoxia nos mares rasos (Narbonne, 2005; Kimura e Watanabe, 2001). Em

seguida, 0 registro f6ssil do Eocambriano apresenta maior diversidade de

icnof6sseis e, pela primeira vez, verticais (Crimes, 1987). Esses icnof6sseis

mostram que os organismos cornecararn a utilizar 0 substrato para protecao

e/ou forrageamento e refletem um periodo de reestruturacao ecol6gica que se

estabeleceu no Eocambriano e foi denominado "Revolucao Aqronomica"

(Seilacher e Pfluger, 1994) ou "Revolucao do Substrato Cambriano" (Bottjer et

a/., 2000). Antes desta revolucao ecol6gica, os organismos osmotr6ficos viviam

fixos ao substrato e os poucos taxons providos de motilidade (e.g. Kimberella)

apenas pastavam sobre as esteiras microbianas (Figura 6) (Bottjer et a/., 2000) .

o comportamento fossorial dos animais no Eocambriano foi

primeiramente viabilizado pelos pequenos seres da meiofauna que habitavam
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os espacos entre os qraos de areia e as esteiras microbianas, revolvendo

qraos e desestabilizando as esteiras. Os metazoarios irromperam a barreira de

habitat das esteiras microbianas, promovendo uma engenharia de

ecossistemas, uma vez que viabilizaram a penetracao de aqua e oxiqenio em

uma conslderavel profundidade abaixo da superficie. Oeste modo, as bacterlas

redutoras de sulfato ficaram restritas a camadas mais profundas, permitindo 0

estabelecimento de novos habitats e nichos para diversos organismos que nao

apenas evoluiram e proliferaram taxons na infauna (Bottjer et al., 2000;

Seilacher et al., 2005), como tarnbern disponibilizaram recursos alimentares

para os rnetazoarlos bentonicos (Lohrer et al., 2004). Tanto os animais que

exploraram os recursos do substrato, quanta os pequenos seres da meiofauna

funcionaram como engenheiros de ecossistema, construindo oportunidades

ecol6gicas e evolutivas, tanto para seu pr6prio c1ado quanta para os outros que

eles afetaram (Erwin e Twedt, 2012).

Considerando que a esqueletopenese e as atividades na infauna sejam

estrateqias tarnbern atribuidas a pressao de predacao e, uma vez que os

animais capazes de sintetizar esqueletos e os exploradores de substrato

surgiram quase que ao mesmo tempo no registro, ha um forte argumento de

que a predacao tarnbern tenha se revelado um fator ativo na reestruturacao dos

ecossistemas (Dzik, 2007).

Assim, a complexidade das teias tr6ficas nao aumentou

significativamente apenas devido ao aparecimento das primeiras formas de

vida animal, mas tarnbern devido as intrinsecas mudancas que eles causaram

no ambiente e a co-evolucao predador/presa, refletida na aquisrcao

independente de esqueletos de animais e exploracao de novos habitats,

culminando na explosao cambriana (Stanley, 1973; Conway Morris e Robison,

1986; Bengtson, 1994; Wood, 2011).

Oiante do estabelecimento de ecossistemas ecologicamente mais

favoraveis aos rnetazoarios, no contexto das rnudancas provocadas pela

"Revolucao Aqronomlca", e muito provavel que os vendobiontes e os demais

protistas gigantes do Ediacarano tenham side extintos a priori por condicoes

ambientais destavoravels e, tambern, por predacao e/ou cornpeticao (Figura 7).

Tarnbern e bem posslvel que, a partir de um contexto ecol6gico estruturado por

rnetazoarlos, os protistas gigantes tenham evoluido no sistema de intraguildas
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dom inados pelos metazoarlos, para c1ados de tamanho reduzido e em habitats

mais lmprovaveis de ocorrer sobreposicoes de nicho.

Figura 6. "Revolucao Aqronornica". Notar as dlferencas entre os subs tratos Ediaca rano e
Cambriano. Modificado de http://www.burgess-shale.rom .on.ca

o registro dos cnidarios Medusozoa no Ediacarano

Desde sua descoberta original (Sprigg, 1947), muitos f6sse is

ediacaranos tern sido atribuidos a cnidarios Medusozoa, em funcao da forma

discoidal, pliabilidade e antiguidade, atribuida a proximidade aos n6s basais na

evolucao dos Metazoa.
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Os cnidarios sao os primeiros animais com tecidos verdadeiros ,

rnusculos e orqaos sensoriais. Esse grupo jaz na base da evolucao dos

rnetazoarios , uma vez que sao diblasticos , tern simetria radial e nao possuem

sistema nervoso central. Todos os medusoides Pre-carnbrianos sao

Neoproterozoicos, em sua maioria, Ediacaranos, e viveram em um contexto em

que todos os animais similares aos modernos estavam ausentes. Os cnidarios

pre-carnbrianos, aparentemente, carregaram em seu grupo, as fundacoes para

a orqanizacao dos metazoarios (Boero et al., 2005). Contudo, a falta de

estruturas diagn6sticas da morfologia dos cnidarlos , tal como 0 padrao basico

dos canais radiais , em f6sseis de medusas ediacaranas impossibilitaram

interpretacoes taxon6micas mais detalhadas (Young e Hagadorn , 2010). 0

registro de medusas de Scyphozoa remonta ao Cambriano Medic (Devereux,

2001), mas as formas mais derivadas de Scyphomedusae nao foram

constatadas ate 0 Carbonifero (Ossian, 1973; Foster, 1979).

Os tubos de Protoconites minor e Calyptrina striata, f6sse is de

cornpressao carbonacea constatados nos folhelhos da Formacao Doushantuo,

sui da China, ja foram aventados como cifopolipoides neoproterozoicos (Xiao et

al., 2002). Todavia, devido a insuficiencia de caracteristicas diagn6sticas

semelhantes a outros cnldarios, possiveis cifozoarios, tais como Cambrohytium

major, do Mesocambriano (Conway Morris e Robison, 1988), as afinidades de

P. minor permanecem incertas; e este ja foi, tarnbern, relacionado a algas

eucariontes (Xiao et al., 2002). Do mesmo modo, C. striata ja foi considerada

um possivel verme ou pogon6foro (Sokolov, 1967, 1997; Chen et al., 1994).

Ate 0 momento, as formas polipoides de cifozoarios mais antigas podem

ser atribuidas aos possiveis conularideos da biota de Lantian (Van Iten et al., in

press) , a Vendoconularia do Neoproterozoico (Ivantsov e Fedonkin, 2002; Van

Iten et al. , 2005; Leme, 2006; Leme et al., 2008a, b), a outras formas polipoides

do Neocambriano (Hughes et al., 2000) e ao genero Olivooides, do

Eocambriano (Figura 8) (Zhao e Bengston, 1999).

Inseridos em contexto ediacarano, os f6sseis de Corumbella werneri,

assim como seus correlatos da biota de Ediacara, podem ser atribuidos aos

Vendobionta ou aos Metazoa. Nao raro, quando interpretados como Metazoa,

os especimes de Corumbella foram inseridos no filo Cnidaria, c1asse

Scyphozoa, e associados, em muitos aspectos, aos coronados viventes (Hahn
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et al., 1982; Leslie et al., 2001; Babcock et al., 2005) e aos f6sseis de

Conulatae (Collins et al., 2000; Hagadorn e Waggoner, 2000; Babcock et al.,

2005) (vide item 6 Discussoes), Neste sentido, se a hip6tese de que os f6sseis

C. werneri reunern caracteristicas comuns tanto aos cifistomas de coronados

quanta as tecas de conularios for verdadeira, esta grupo pode constituir 0

primeiro representante ja documentado entre os Scyphozoa, no

Neoproterozoico (Waggoner e Collins, 2004).

B
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Figura 8. Duas das formas mais
antigas polipoides Scyphozoa. (A)
Vendoconularia (Neoproterozoico,
Russia) (Ivantsov e Fedonkin, 2002);
(B) Olivooides (Eocambriano, China)
(Zhao e Bengston, 1999)

Descrlceo dos p61ipos de coronados e conulerios (Scyphozoa)

Ate algumas decadas, aceitava-se 0 nome generico Stephanoscyphus

para a desiqnacao dos p61ipos que praduziam medusas de ate tres diferentes

generos modernos: A torella , Linuche, e Nausithoe (Werner, 1967; 1971; 1973;

1979). Posteriormente, foi praposto 0 nome qenerico Stephanoscyphistoma ­

ou estafanocifistoma - para abarcar as especies de coronados (Scyphozoa)

cuja desiqnacao de familia ou genera e incerta, tanto para p6lipos preservados,

como para descrtcoes antigas e/ou inadequadas (Jarms, 1991).
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Neste contexto , a Ordem Coronatae Haeckel, 1880 passou a ser

representada por seus cifistomas que apresentam um envoltorio duplo de

pe riderme (cone periderrnico), cuja morfologia externa e compativel com as

cuspides internas (Chapman e Werner, 1972) , e, no qual todas as partes mo les

do an imal estao contidas (Wurm bach e Siewing , 1985). Este e um carater

distintivo em relacao as outras ordens atuais de Scyphozoa , que aproxima os

coronados da ordem fossil Conulata (Werner, 1973). De fato, Werner (1973)

sugeriu que Coronatae fosse ponderada como a ordem basal de Scyphozoa e

que 0 genero Stephanoscyphus fosse considerado 0 "elo" entre os Scyphozoa

atuais e a ordem fossil Conulata.

Os Conulata sao um grupo de cnidarios marinhos extintos, benton icos,

sessels da epifauna, com teca piramidal , alongada e, na maioria das vezes ,

com quatro faces e quatro arestas (Babcock, 1991 ; Va n Iten, 1991 ; Leme,

2006 ; Leme et al., 2008a, b, 2010).

A morfolog ia e a microestrutura internas das ares tas e Iinhas medianas

das tecas dos conularios aprese ntam simi lar idades, em nurnero, tamanho,

arranjo e forma , aos septos gastricos e estruturas da periderme dos coronados.

Neste sentido estas estruturas sao consideradas hornoloqas (Van Iten , 1992a,

b; Leme, 2006; Leme et al., 2008a, b, 2010).

Alern disso, a teca dos conularios e a periderme dos coronados exibem

similaridades na construcao e no crescimento, na ornarnentacao externa, com

estriacoes longitudinais e transversais, e no modo de reparo das injurias (Van

Iten, 1991; Leme, 2006; Leme etal., 2008a, b, 2010).

Uma vez constituidos por uma teca piramidal , de quatro faces, em secao

transversal , os conularios tendem a apresentar forma qeometrlca da teca

quadrada. Tarnbem ja foram descritos conularios com tres , cinco ou se is faces

(Babcock et al., 1987b; Leme, 2002; Leme et al. , 2004; Van Iten et al. , 2005) ,

ou, ate mesmo, de teca conica , refletida em corte transversal circular (Bischoff,

1978).

Por apresentar uma forma qeometrica conica , os pollpos dos coronados

sao caracterizados por uma secao transversal circular. Enquanto os demais

cifistomas, entre os Scyphozoa, apresentam a periderme nua, os especimes de

Sfephanoscyphus possuem periderme quitinosa nao mineralizada (Dunn,

1982). Tanto a periderme dos coronados, quanto a teca dos conularios recobre
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a maior parte do p6l ipo. Contudo, a teca dos con ularlos pode ser mineralizada,

de constituicao qu itino-fostatica (Marques e Collins , 2004; Leme, 2006; Leme et

al., 2008a, b, 2010).

Recentemente , a recodlncacao de algu ns caracteres dos conularios foi

refletida em um reposicionamento sistematico em relacao aos Medusozoa

(Marques e Col lins , 2004; Van Iten et al ., 2006) e em uma nova hip6 tese de

relacionamento para 0 taxon: os conu larios seriam qrupo-trrnao dos coronados

(Van Iten et al. , 2006; Leme, 2006; Leme et al., 2008a, b, 2010).

Estrutureciio da biota Ediacarana no Grupo Corumbe

Conforme 0 que foi exposto no subitem 1.1., alguns importantes eventos

globais que ocorreram no Pre-Cambriano, de fato, precedem momentos de

complexificacao da vida (e.g. fosfoqe nese e origem da vida megasc6pica).

Contudo, ate recentemente, alguns desses eventos ainda nao foram

completamente estudados e/ou registrados no Bras il. A exemp lo dos registros

mundiais de fosfoqenese, por exemplo, os unicos dep6sitos de fosforito

significativos reconhec idos no Bras il foram encontrados no Grupo Bambui (MG,

TO e BA) (Dardenne et al., 1986 ).

Estudos ma is recentes trouxeram nova luz sobre outra ocorrencia

importante de rochas fosfatadas no Grupo Corumba: 0 topo da Formacao

Bocaina (Boggiani, 1998; Fontaneta, 2012). Esta e caracterizada por dolomitos

com estromat61itos abundantes, onc6litos e oolitos, e rochas fosfatadas

recentemente interpretadas como formada em laguna de aqua rasa , durante a

fase de margem continental passiva da Bacia Corurnba (Fontaneta, 2012). Esta

unidade e mais antiga que a formacao sobrejacente Tamengo, datada em 543

Ma (U / Pb) (Babinski et a/., 2006, 2008 ; Simon , 2007) , e localmente apresenta

tubestones como aqueles identificados nas capas ca rbonaticas p6s­

Marinoanas, acima da Formacao Puga (qlacioqenica), 400 km ao norte

(Nogueira et a/., 2003). Isso insere os fosfa tos do Bocaina perfeitamente dentro

do contexte temporal de crlticos eventos tectonicos , cl irnaticos e

biogeoquimicos, incluindo a fosfoqenese , no final do Proterozoico.

Estudos em rochas fosfatados da Formacao Bocaina (Fontaneta, 2012;

Morais, submetido) e na subjacente Formacao Urucum (Grupo Jacadigo)

(Fairchild et aI., 1978) revelaram a presence de Vase Shaped Microfossils
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(VSMs) semelhantes aos ja observados em rochas neoproterozoicas em outros

lugares, tais como EUA, China, Mong61ia e Namibia (Bloeser et al. 1977; Bosak

et al., 2011). Estes microf6sse is compreendem a mais antiga evidencia de

protistas heterotr6ficos eucariontes (Porter e Knoll, 2000, Poter et al., 2003). as

VSMs tendem a ser maiores no topo fosfatizado da Formacao Boca ina que na

Formacao Urucum, indicando uma possivel maior oferta de nutrientes neste

periodo (Morais et al., submetido).

Deste modo, mesmo necessitando de melhor detal hamento do escopo

temporal , as relacoes entre as forrnacoes Bocaina e Tamengo (Grupo

Corurnba) , revestem-se de irnportancia , uma vez que encerram, em seus

registros , dois momenta evolutivos que podem compreender evidencias

adicionais da associacao de importantes lnovacoes biol6gicas , posteriores a

grandes eventos fosfoqeneticos, no Pre-Cambriano: (1) 0 subjacente,

composto por microrganismos, dentre eles, eucariontes , em estromat6litos

fosfatizados, no topo da Formacao Bocaina; e (2) 0 subsequente, dom inado por

organ ismos macrosc6picos, como os rnetazoarios Cloudina e Corumbella , na

Formacao Tamengo (Hahn et al., 1982; Zaine e Fairchi ld, 1987; Zaine, 1991;

Fairchild et al. , in press).

De acordo com um modele nao uniformitarista proposto por Boggiani

(2010) e conforme estudos realizados por Freitas et al. (2011), a porcao sui da

Faixa Paraguai nao apresentaria evidencias contundentes de sedirnentacao

glacial durante 0 Neoproterozoico. Neste contex to, vigorosos processos de

surqencias marinhas, caracteristicos da evolucao de bacias do tipo rift , teriam

resultado no aporte de nutrientes, intensificado pela restricao da faixa oceanica

ao Equador, em condicoes mais caracter isticas de Slushball Earth (Hyde et al.,

2000 ; Kaufman, 2007) que de Snowball Earth (Kirschvink,1992).

Em uma recente analise dos fosforitos do topo da Formacao Boca ina

(Fontaneta , 2012), foi proposta uma nova interpretacao para a genese destes

dep6sitos. Em um contexte de sedimentos ricos em materia orqan ica, 0 f6sforo

seria disponibilizado para as aquas intersticiais, resultando na formacao de

fosforitos, na eodiagenese.

A despeito das explicacoes para a disponibilidade de nutrientes nos

oceanos do Neoproterozoico, somando-se as evidencias constatadas ap6s os

eventos mundiais de oxiqenacao (Canfield, 1998; Holland, 2009), 0 surgimento
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dos primeiros organismos rneqascoptcos, evidenciados na Formacao

Tamengo, bem como em out ras partes do mundo (e.g. Lantian , Newfoundland ,

White Sea e Grupo Nama , Grotzinger et al., 1995, 2000; Narbonne, 2005;

Fedonkin et al., 2007 ; Yuan et al. , 201 1) tarnbern, muito provavelmente, poderia

estar relacionado aos grandes eventos de fosfoqense (vide item 1.1.), deste

lim ite de tempo (Papineau, 2010).

Em outro recente trabalho sobre a quimioestratigrafia da Formacao

Tamengo, Boggian i et al. (2010) reun iram dados que vie ram agregar mais

conhecimentos para 0 estabelecimento de relacoes desta formacao com outras

unidades ediacaranas no mundo. As incu rsoes negativas de 013C foram

detectadas na base da Formacao Tamengo (ca. 543 Ma), Iimi tada sob a

primeira ocorrencia de conchas de Cloudina . Estas incursoes coi ncidem com 0

topo da Formacao Doushantuo , China (ca. 55 1 Ma) (Zh ou e Xiao , 2007; Sawaki

et al. , 2010) , a base do Subgrupo Kuibis (Grupo Nama, Namfbia) (Grotzinger et

al., 2000) e a anoma lia negativa de Shuram (Grupo Nafun, Oma n) (Brasier et

al. , 2000; Le Guerroue e Cozzi, 2010). Todas as incursoes negativas, contudo,

ocorrem bem posteriormente a qlaciacao Gaskiers, ca . 583 Ma , n80 podendo,

portanto , ser rela cionadas a esse evento .

o topo da Formacao Tamengo apresenta um plateau ubfquo de 013C

com valores positivos entre +3 e +5%0, que esta associado as ocorrencias de

Cloudina e Corumbella (Boggiani et al., 2010). Esses patamares de valores

positivos tarnbern foram registrados nas forrnacoes Blueflower e Riscky,

Montanhas Mackenzie (Canada) (Wa lter et al. 2000) e na Namfbia (Subgrupo

Schwarzrand). Nesta ultima unidade, 0 plateau pos itivo tarnbern e de +5%0 (ca.

549 Ma) (Grotzinger et al., 1995; Saylor et al.,1998).

Uma vez que 0 soterramento da materia orqanica permite a liberacao de

oxiqenio pela fotoss fntese na atmosfera, elevados nfveis de 013C resultam em

uma queda nos nfveis de C02 atrnosferico , implicando no aumento da

producao de ox iqen io (Schields-Zhou e Och , 2011). Neste sentido, a variacao

global de is6topos de carbono pode ser atribufda a oxidacao de um vasto e

profundo oceano, com carbona orqanico dissolvido (Rothman et al., 2003).

Assim , a despeito dos modelos para grandes rnudancas clirnaticas,

tectonicas e/ou biogeoqufmicas, para 0 Grupo Corurnba (Boggiani, 2010,

Freitas et al., 2011), e do mesmo modo que observado em outros registros no
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mundo, os fosforitos evidenciados no tope da Formacao Bocaina (Boggiani et

al., 1993, 1998; Fontaneta, 2012) e 0 plateau de isotopes positivos de carbona

no tope da Formacao Tamengo (Boggiani et al. , 2010) somam evidencias que

podem refletir condicoes favoraveis a origem e/ou estabelecimento e

prollferacao dos anima is, neste periodo.

Considerando que a esqueletogE'mese e as atividades na infauna

apresentem registros conternporaneos no mundo, a fixacao dessas lnovacoes

morfoloqicas e ecoloqicas ja foram aventadas como respostas a predacao, em

estrateqia de co-evolucao (Dzik, 2007), viabilizada pela engenharia de

ecossistemas (Erwin e Twedt, 2012) , no contexte da "Revolucao Agron6mica"

(Seilacher e Plufger, 1994), no limite Ediacarano/Cambriano (vide item 2).

Neste contexto, no Brasil, Corumbella esta entre os primeiros rnetazoarios

capazes de realizar esqueletoqenese orqanica ou, ao menos, fracamente

mineralizada (Warren et al., in press) e as conchas de Cloudina representam 0

mais antigo animal com esqueleto biomineralizado, com potenciais marcas de

predacao, ja constatadas em outros registros , no mundo (Bengtson e Zhao,

1992; Hua et al., 2003).

De fato, a biota que se estabeleceu na Formacao Tamengo, e suas

carrelatas dos grupos Itapucumi, Paraguai e Arroyo del Soldado, Uruguai (sui

americanas) (Gaucher et al., 2003; Boggiani e Gaucher, 2004; Warren et al. ,

2011) e, possivelmente, Formacao Wood Canyon (norte americana) (Hagadorn

e Waggoner, 2000), podem ser comparadas as associacces fossels do tipo

Nama. Ambos os tipos de assembleia fossil, americana e africana,

compartilham momentos evolutivos e ecoloqicos impares na historia dos

metazoarios (e.g. primeiros indicios de ssqueletoqenese) (Germs, 1972; Hua et

al., 2003; Warren et al., in press).

Ainda, a Formacao Wood Canyon tarnbern apresenta fosseis frondosos

(e.g. Swartpuntia) associ ados a Corumbella. Entre as assembleias fosseis

americanas e Nama, tambern ha similaridades quanta as datacoes para os

contextos onde foram evidenciados os metazoarios esqueletonizados Cloudina

e Namacalathus (ca. 549 a 542 Ma) (Grotzinger et al., 1995, 2000) e

Corumbella e Cloudina (ca. 543 Ma) (Babinski et al., 2006, 2008). A Formacao

Tamengo e Grupo Nama tarnbern apresentam similaridades

quimioestratigraticas (Boggiani et al., 2010), como par exemplo, valores
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semelhantes para as variacoes positivas e negativas dos is6topos de carbono.

Ad icionalmente, nenhuma das biotas destas unidades geol6gicas adentra ao

Cambriano, de fato representando 0 ultimo momenta evo lutivo e eco l6gico da

biota de Ediacara. Neste sent ido, os rnetazoarios Neoediacaranos do Grupo

Corurnba ref letem grande irnportancia no estabe lec imento das relacces

ecol6gicas entre os animais e suas consequencias nas inovacoes morfol6gicas

e diversidade biol6gica que adentraram e se estabeleceram no Fanerozoico.

1.3. Problernatlca envolvida

Em sua descricao origina l, Hahn et al. , 1982 reconheceram duas partes

principais no corpo de Corumbella werneri: (1) uma reqiao proximal , constituida

de um tubo periderrn ico, espesso curvo e alongado, nao ramificado,

denominado p61ipo prirnario1, composto de aneis quitinosos isolados,

espessados externa e internamente nos seus bordos, com quatro pequenas e

curtas sal iencias internas - os esclerosseptos; e (2) uma reqiao distal,

estruturada por um arranjo bisseriado de p6lipos secundarios , relativamente

curtos , de campo axial estre ito", ordenados em sequencia empilhada, cada

qual com um tubo peridermico quitinoso pequeno e distinto, sem nitida

formacao de aneis e sem esclerosseptos visiveis (Figura 9).

Os poliparios encontram-se muito pr6ximos e se tocam na porcao adaxial.

Tomados em conjunto, os p6lipos secundarios apresentam construcao

semelhante, variando apenas 0 diarnetro. A porcao bisseriada nao e muito mais

larga , nem muito mais longa (8 a 10 cm) que a unisseriada. Uma reqiao de

base para a ancoragem do p61ipo prirnario nao foi reconhecida (Figura 9).

Na ocaslao, nao foram observadas estruturas externas (e.g. arestas ou

bordas laterais) que refletissem tetrameria . Uma vez que a tetrameria s6 foi

evidenciada internamente, em seccao transversal dos p61ipos prirnarios por

meio dos esclerosseptos, esta foi interpretada como semelhante a do genero

recente Stephanoscyphus Allman, 1874, dos cifozoarios (subclasse

Scyphomedusae) (Figuras 10 e 11). Diante disso, 0 genero Corumbella foi

I = pedunculo, = part e basal, = reg ina proximal, = porcao pedun cular (Hahn et al., 1982; Wald e et al..

1982).
2 = poliparios: ncologismo advindo do termo tecnico alemao "polypar" , que se referc ao csqueleto
2 = poliparios: neologismo advindo do tenno tecnico alcmiio "polypar" , que se refere ao esqueleto
individual de um polipo em colonia (Hahn et al. , 1982).
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inserido na c1asse Scyphozoa (filo Cnidaria). Entretanto, a passagem de uma

porcao proximal unisseriada, de p6lipos primaries , para uma porcao distal

bisseriada, de p61ipos secundarios", observada exclusivamente em Corumbella

werneri (Figura 9), foi considerada suficiente para incluir este taxon como 0

unico membro da nova subclasse Corumbellata, que compreende a ordem

Corumbellida e a familia Corumbellidae (Hahn et al., 1982; Walde et al. 1982).

b

Figura 9. Reconstituicao original de Corumbella werneri, mod ificada de Hahn et al. (1982) ,
mostrando a passagem de uma porcao proximal unisseriada, p6lipo prirnario, para uma porcao
distal bisseriada de p6lipos secundarios, ou poliparlo. llustracoes de Wilson Soares Jr.

Figura 10. Tubo de Stephanoscyphistoma (Scyphozoa,
Coronatae). Adaptado de Jarms (1991).

Figura 11. (A) Esquema de p61ipo primano com quarto
esclerosseptos internos, e (8) Periderme de Stephanoscyphus
Allman, 1974. Modificado de Hahn et al. (1982), com base em
Morandini &Jarms (2010) . llustracoes de Wilson Soares Jr.

J Tambern arredondados em seccao (Hahn et al., 1982).
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Estudos subsequentes de Zaine e Fairchild (1987) e Zaine (1991),

fundamentados em f6sseis coletados na Formacao Tamengo, na pedreira ltau

(Ladario , MS) e na nova localidade da pedreira Laginha (Corurnba, MS),

levantaram novas questoes sobre a sistematica e a reconstituicao deste taxon.

Segundo estes pesqu isadores, os espec imes de Corumbella werneri nao

mostraram indicios de polaridade de crescimento (e.g. orqan izacao antero­

posterior ou oral-aboral), nem evidencias do modo de reproducao ou est ruturas

de fixacao. Tarnbern nao foram constatadas as estruturas chamadas de

escierosseptos, que justificariam a inclusao de Corumbella werneri entre os

Scyphozoa. as especirnes deste f6ssil foram descritos como portadores de

uma a quatro series longitudinais, aproximadamente cilindricas , subdivididas

em compartimentos (ou segmentos) vazios dispostos de forma oposta ou

alternada , com aspecto imbricado ao lange do especirne. as compartimentos

ocos estariam preservados em ate tres nive is sobrepostos, sem evidencia de

conexao entre si ou quaisquer estruturas marginais para cornun icacao com 0

meio. Alern disso, os autores nao encontraram indicios de conexoes entre as

partes uni e bisseriadas descritas por Hahn et a/. (1982).

Neste sentido, apesar de examinar dezenas de exemplares, Zaine (1991)

nao encontrou evidencias que corroborassem a reconstituicao feita por Hahn et

al. (1982). Zaine (1991) associou, entao, Corumbella werneri aos vendozoa,

posteriormente batizados como vendobiontes, desiqnacao sugerida por

Seilacher (1989, 1992) para 0 extinto grupo de organismos, que ainda nao

representaria os rnetazoarios, no sentido atual. Assim, a interpretacao dos

especirnes achatados de Corumbella werneri como vendobiontes deve ser

aventada, uma vez que, conforme Zaine (1991) , estes f6sseis poderiam ter

constituido organismos suficientemente achatados para realizar as funcoes

metab6licas de difusao, assim como ainda recentemente descrito para a

morfofisiologia dos vendobiontes ediacaranos (Seilacher et al., 2003; Laflamme

e Narbonne, 2008).

Posteriormente, Hagadorn e Waggoner (2000), baseados em um unico

exemplar, descreveram Corumbella n. sp., proveniente da Formacao Wood

Canyon, Proterozoico, EUA, e constataram a afinidade de Corumbella aos

Cnidaria. as autores enfatizaram que a simetria e a ornarnentacao externa de

Corumbella sao similares as dos conularlos, que tarnbern sao considerados
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Scyphozoa , Cnidaria (e.g. Van Iten, 1991, 1992 a, b; Van Iten et al., 1996,

2006 ; Leme et al. , 2004, 2008 a, b; Marques e Collins , 2004). Adicionalmente,

Hagadorn e Waggoner (2000), constataram um unico sulco longitudinal, ao

lange da Iinha mediana e interpretaram este especime como helicoidalmente

torcido. Ao contrario da descricao feita por Hahn et al. (1982), nesta nao foi

encontrada nenhuma evidencia de p61ipos secundarios.

Babcock et al. (2005) apresentaram uma nova interpretacao morfol6g ica e

revisaram as afin idades filoqeneticas de Corumbella werneri. Segundo estes

autores Corumbella werneri secretava um tubo alongado, estreito, as vezes

helicoidalmente torcidos , com simetria tetrarradial , a partir de uma reqiao apical

de fixacao, A reinterpretacao da morfologia do tubo e as novas evidericias da

reproducao por brotamento em Corumbella werneri indicariam sernelhancas

com os Stephanoscyphus (moderno), e, poss ivelmente, com os conularios

(f6sseis). Adicionalmente , os pesquisadores afirmaram que Corumbella werneri

contemplaria uma especie de organismos predadores, bentonicos coloniais que

se fixariam em uma "massa orqanica " (Babcock et al., 2005, p. 15) (Figura 12).

No entanto, Babcock et al. (2005) nao ilustraram as feicoes morfol6gicas nas

quais estas interpretac;6es foram baseadas, tais como, 0 espessamento na

Iinha med iana, a estrutura de fixacao (apice), e a secao quadrangular, que

indicaria simetria tetrarradial, essenciais para a elucidacao das afinidades com

os Scyphozoa e para as interpretacces paleoecol6gicas. Na ocasiao desta

publicacao, a clara ausencia de evidencias, tornou precaria a base de

sustentacao das interpretac;6es filoqeneticas e paleoecol6gicas sugeridas por

Babcock et al. (2005).

Oeste modo, muitas quest6es que ate entao permaneciam em aberto

foram, portanto, contempladas neste trabalho: (1) os termos morfol6gicos

utilizados, ate 0 momento, para caracterizar C. werneri; (2) os processos

tafonornlcos e as condicoes ambientais de preservacao do f6ssil, que alteraram

seus atributos morfol6gicos; (3) modos de vida, reproducao e habitat; (4)

relacoes tr6ficas; e, especialmente, (5) suas afinidades taxonornicas (e.g.

Cnidaria versus Vendobionta).
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Figura 12. Reconstltuicao de Corumbe/la werneri como organismos ben ton icos coloniais ,
fixados em uma "massa orqanica", confo rme sugerido par Babcock et al. (2005) .

2. Objetivos

Diante do exposto, e fundamentado nos estudos recentes sobre anatomia,

sistematica e paleobiologia de Corumbella werneri, este trabalho teve por

objetivos: a) revisar os especirnes de Corumbella werneri, da Formacao

Tamengo, Grupo Corumba, a partir de amostras provenientes das pedreiras

ltau e Laginha, e do Ecoparque Cacimba da Saude, na reqiao de Corurnba,

MS; b) reexaminar os atributos e os termos morfol6gicos, utilizados na

Iiteratura, para 0 estudo sistematico de Corumbella werneri; c) realizar uma

analise tafonomica basica, para a deterrninacao dos atributos morfol6gicos que

podem alterar as interpretacoes taxonornicas; d) verificar a existencia de

variacao na cornposicao taxonornica de Corumbella werneri, da Formacao

Tamengo; e) estabelecer caracteristicas paleoecol6gicas de Corumbella

werneri; f) constatar as evidencias morfol6gicas e paleoecol6gicas utilizadas na

discussao das relacoes filoqeneticas de Corumbella werneri, entre os

rnetazoarios (Cnidaria) e os vendobiontes (Vendobionta); e, g) comparar as

ocorrencias de Corumbella da Formacao Tamengo com outras correlatas ,

como por exemplo, as da Formacao Wood Canyon, Great Basin, EUA, e Grupo

Itapucumy, Paraguai, para estabelecimento e discussao de caracteristicas

taxonornicas e paleobiol6gicas, bem como suas irnplicacoes tafonornicas.
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3. Material e metodos

3.1. Colecoas examinadas

A maior colecao conhecida de f6sseis de Corumbella werneri esta

acondicionada na Colecao Cient ifica do IGc/USP. 0 material em questao, ate 0

inicio deste projeto, encontrava-se parcialmente preparado. Foram triadas,

preparadas, compiladas e, analisadas, 402 amostras acondicionados nesta

colecao, ate 0 ana de 2005. Os f6sseis depos itados na Colecao Cientifica sao

provenientes da Formacao Tamengo, aflorante na reqiao de Corurnba, MS, nas

pedreiras Saladeiro e Laginha.

A etapa de campo prevista no cronograma inicial incluiu as amostras

coletadas (n = 78) em uma campanha paleontol6gica realizada na Pedreira

Saladeiro, l.adario, MS, em setembro de 2005, pelos Profs. Drs. Juliana de

Moraes Leme Basso e Thomas Rich Fairchild (GSA/IGc/USP). Estas amostras

tarnbern foram analisadas, preparadas e incorporadas na Colecao Cientifica do

IGc/USP, compilando 0 ambito geral das 402 amostras desta colecao.

Outra etapa de campo foi realizada em dezembro de 2010, com vistas

ao aumento de esforco amostral para esclarecimento de quest6es relacionadas

a ontogenia e paleoecologia de Corumbella werneri. Estes exemplares

comp6em um total de 109 amostras . Em janeiro de 2012, uma nova campanha

foi realizada para coleta de amostras no Ecoparque Cacimba da Saude, reqiao

de Corumba, MS. Foram resgatadas 63 amostras nesta nova localidade. Os

especirnes destas campanhas [a foram analisados, numerados e incorporados

na Colecao Cientifica (IGc/USP).

Em janeiro de 2011 foi analisado todo 0 material tipo estudado por Hahn

et al. (1982), de mesma procedencia geol6gica, disponivel na Colecao de

Paleontologia, do DNPM, RJ. Adicionalmente, em outubro do mesmo ano,

foram analisadas as amostras de Corumbella do Grupo Itapucumi (Paraguai).

Em abril de 2012, as amostras de Corumbella n. s.p., escopo do artigo de

Hagadorn e Waggoner (2000) (Membro Inferior, Formacao Wood Canyon,

EUA), foram enviadas como ernprestirno para estudo, pelo Natural History

Museum of Los Angeles County, e tarnbern [a foram analisadas.

Para 0 efeito deste estudo, foram analisadas 402 amostras da Colecao

Cientifica e 2 da Didatica do IGc/USP; e 12 amostras da Colecao de

Paleontologia, do DNPM, RJ, 4 amostras do Grupo Itapucumi e 4, da Formacao
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Wood Canyon, e 172 amostras das ultirnas campanhas paleontol6gicas

real izadas no Grupo Corurnba, encerrando um total de 596 amostras de mao

(vide anexo 2).

3.2. Atividades de laborat6rio

Tendo em vista que a observacao da maior parte das feicoes

morfol6gicas, utilizadas na descricao e classificacao de Corumbella , necessita

de auxilio de equipamentos 6pticos (e.g. , estereomicrosc6pio, microsc6pio

eletr6nico de varredura), grande atencao foi dispensada a preparacao fisica

das amostras.

Assim, foram analisadas sob lupa 12 amostras (colecao tipo descrita por

Hahn et al. , 1982), acondicionadas na Colecao de Paleontolog ia do DNPM.

Tarnbern foram triadas, preparadas e analisadas 574 arnostras" de exemplares

de Corumbella werneri, oriundas das Colecoes Cientifica e Didatica do

IGc/USP (anexo 2). Desse total, e somando-se os especimes do Paraguai,

todas foram utilizadas para 0 exame de caracte risticas morfol6gicas, 7 foram

moldadas, 8 foram submetidas a tomografia e raio X (Service de Imagenologia,

Hospital Unlversitario, USP), 7 foram submetidas a microtomografia de raios X

(Laborat6rio de Fis ica Biornedica, Universidade Tecnica de Munique), 3 foram

utilizadas em testes preliminares para desenvolvimento da tecnica de

microtomografia de raios X, no Laborat6rio Nacional de Luz Sincrontron (LNLS,

Campinas), 4 foram discriminadas para MEV, EDS, 8 para espectroscopia

Raman (IAG/IQ/USP) e 1 para FRX (fluorescencia de raio X) (LNLS,

Campinas). A preparacao de todos os especimes ate agora estudados

englobou fotografia e imagens digitais. As etapas de preparo das amostras

seguem descritas nos itens a seguir.

a) Descricao morfol6gica e analise sistematica dos especimes

Foram examinadas 596 amostras de mao para verificacao e descricao

das feicoes morfol6gicas e analise sistematica dos especlrnes.

As feicoes morfol6gicas foram descritas com base em Hahn et al. (1982);

Zaine e Fairchild (1987); Zaine (1991); Hagadorn e Waggoner (2000) e

4 Cada amostra contem um ou mais cxemplares de Corumbella werneri.
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Babcock et al. (2005). Alern disso, esta etapa considerou, na medida do

possivel , as recornendacoes sugeridas por Waggoner (1998) e Lucas (2001);

Rodrigues et al. (2003); Simoes et al. (2003); Leme et al. (2004) e Soares et al.

(2008), elencadas a segu ir:

a) 0 estudo taxonornico de invertebrados f6sseis foi fundamentado em

colecoes com 0 maior nurnero amostral possivel , para que 0 maior espectro de

variacoes tafonorn icas e morfol6gicas decorrentes fosse identificado;

b) 0 estudo priorizou 0 exame de especimes com diferentes tipos de

preservacao:

c) A deterrninacao de caracteristicas taxonomies nao foi contemplada

com base em exemplares fragmentados ou incompletos, uma vez que muitas

das caracteristicas externas podem variar ao lange do exoesqueleto do animal

e;

d) Cornparacoes baseadas em caracteres biorne tricos apenas foram

realizadas em especirnes com 0 mesmo tipo de preservacao.

A reconstituicao dos f6sseis de Corumbella foi realizada por meio de uma

modelagem qeometrica, desenvolvida em conjunto com 0 Msc. Anderson

Fraiha Machado (IME-USP), observando-se as implicacoes do vies tafonornlco

na deterrninacao dos atributos morfol6gicos deste organismo.

b) PreQaragao fisica

Consistiu na extracao dos especirnes da matriz sedimentar, por meio da

utilizacao de brocas de dentista (de varies tamanhos), alern de estiletes. Este

procedimento teve inicio com a extracao da matriz, ate 0 limite com 0 f6ssil.

Uma vez extraido da matriz, 0 f6ssil teve a sua superficie externa

atentamente examinada, sob estereomicrosc6pio, para a retirada de qraos de

sedimentos que podem estar presentes junto a ornamentacao da carapaca do

f6ssil. Este procedimento tornou-se imprescindivel para a analise das

carapacas de Corumbella werneri sob MEV e para aplicacao da tecnica de

FRX.

f) Moldagem em latex

Nesta fase, foram separadas 55 amostras. Destas, 7 amostras de mao

foram moldadas (GP/1 E 3856b, GP/1 E 3847, GP/1E 3113, GP/1 E 3858, GP/1 E
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3095a e GP/1 E 3103). No processo de preparo dos moldes, uma camada de

SOlUc;80 de latex e Nanquim foi cuidadosamente pincelada sobre a amostra

para evitar a formacao de bolhas. Ap6s secagem da SOIUc;80, foi depositado um

pedaco de gaze cirurqico sobre a amostra . Camadas de gaze e SOlUc;80 de

latex foram sucessivamente depositados, ate 0 momenta em que a SOlUc;80 de

latex e Nanquim sobrepusesse completamente a visualizacao das camadas de

gaze. Ap6s completamente seco, 0 molde era cuidadosamente retirado da

amostra. A moldagem revelou-se destrutiva para os f6sseis de C. werneri. Para

evitar que estruturas, tais como carapaces, fossem perdidas durante a

moldagem, intentou-se impermeabilizar as amostras com solucao de verniz 1:1

e 1:2, antes da deposicao de latex e Nanquim. Este procedimento tarnbern se

revelou falho. Em virtude da falibilidade desta tecnica e do suficiente universe

amostral disponivel para analise, a moldagem foi abandonada.

d) Imagens digitais

Todos os especirnes analisados sob estereomicrosc6pio foram

fotografados com camera digital, JVC, microcomputador PC e software,

Zeiss©. Estas tecnicas foram utilizadas em funcao do alto poder de resolucao e

da arnpliacao das imagens oferecidos pelo esteromicrosc6pio, e pelo fato do

aplicativo (software) viabilizar a obtencao dos principais parametres biornetricos

de Corumbella, diretamente na tela do computador.

~ Tomografia comRutadorizada (TC), microtomografia de raio X (McT) e

tecnicas radiograficas

A TC e as tecnicas radioqraflcas, as quais 8 amostras foram submetidas

(GP/1 E 4218a, GP/1 E 4196b, GP/1 E 3093, GP/1 E 4231, GP/1 E 4050, GP/1 E

4226, GP/1 E 5820b, GP/1E 4104), foram realizadas no Servico de

Imagenologia, do Hospital unlversltario da USP, pela equipe tecnica chefiada

pelo Dr. Claudio Campi de Castro.

A TC tem sido utilizada para a deteccao de f6sseis nao evidentes na

superficie das amostras de mao, bem como a constatacao de estruturas

encobertas pela matriz e a disposicao dos f6sseis. Esta tecnica possibilitou a

varredura em espessuras de corte de 0,6 em 0,6 mm em cada uma das

amostras submetidas a esta tecnica.

51



Por possibilitar um direcionamento angular adequado aos diversos tipos

de incldencia de raios X, a tecnica radioqrafica utilizada neste estudo foi a de

anodos de Molibidenio (Mo) e R6dio (Rd) , com doses de rad iacao elevadas,

relevadas por baixa KV e alta MA, em sistema de deteccao teia-filme.

As imagens de TC nao se mostraram muito eficientes para a analise de

detalhes das estruturas de Corumbella e apenas algumas imagens

rad ioqraficas se revelaram um pouco melhores, nao para analise de estruturas

do f6ssil, mas, ao menos, para detectao destes no interior das amostras de

mao.

Oiante disso, recentemente, foi estabelecida uma colaboracao cientifica

com 0 Prof. Dr. Franz Pfeiffer e equipe (Laborat6rio de Fisica Biornedica,

Universidade Tecnica de Munique - TUM, Alemanha), para utilizacao da

avancada tecnlca nao destrutiva de McT, com maior resolucao para

investlqacao de detalhes na morfologia de f6sseis tao fraqeis e pequenos

quanta Corumbella. Assim como a TC, a McT faz obtencoes de projecces de

estruturas internas de um objeto, neste caso especifico, microestruturas

internas. Grosso modo, um microtom6grafo consta das seguintes partes: (1)

um tubo de raio-x com foco de dirnensao micrornetrica e campo de ernissao

conlco; (2) uma mesa, em que e depositada a amostra a ser analisada, capaz

de realizar movimentos de precisao rotacional e translacional; e (3) um detector

de radiacao (cf. Esquema 1). Por meio de softwares avancados (e.g. OsiriX), 0

processamento e a seqrnentacao das varias imagens 20, das secoes do

objeto, geram reconstitulcoes 3D.

Detector de
I •

! radiacao,
C_ -. Amostra

Mesa

Tubo de raio
Esquema 1. Esquema de funcionamento e partes de um microtom6grafo.
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Assim , em ju lho de 2011 , 7 amostras de rochas contendo f6sseis

Corumbella (GP/1E 3093 , GP/1E 4196, GP/1E 4208, GP/1E 421 0, GP/1 E

4214b, GP /1 E 4224, GP/1 E 4231) foram levadas a TUM submetidas , durante

dez dias, a McT. As imagens ainda se encontram em estaqio de

processamento pela Ora. Julia Herzen, pelo Msc. Marco Stockmar e pelo

mestrando Pidassa Bido (todos da equipe do Prof. Franz Pfeiffer) (vide item 8,

Perspectivas Futuras).

Para 0 efeito de melhorar a reso lucao das caracteristicas internas

observadas nas amostras de Corumbella , as mesmas encontram-se em

estaqio de analise par tecn icas mais avancadas de McT, no OESY- Oeutsches

Elektronen-Synchrotron (Alemanha) e serao analisadas no ESRF - European

Synchrotron Rad iation Facility (Franca), em julho de 2012.

1) MicroscoQia Eletronica de Varredura (MEV) e microanalises por Energl£

Oispersiva de Raio X (EOS)

Os especirnes tarnbern foram fotomicrografados em MEV, em conjunto

com 0 Eng . Dr. Isaac Jamil Sayeg (GSA/IGc/USP). A alta resolucao do MEV

permitiu a arnpliacao das imagens e possibilitou a observacao das principa is

fe icoes morfol6g icas .

Para 0 efeito das observacoes sob MEV, faram extraidos especirnes de 4

amostras: GP/1 E 3094d (c6d. 1), GP/IT 98 (c6d. 2) e GP/1 E 5765 (c6d. 3) e

GP/1 E 4095.

Os especirnes 1 a 3 foram recobertos por carbona e constituiram as

anallses contempladas nos resultados desta tese. Os especirnes da amostra

GP/1 E 4095 foram, inicialmente, observados sem recobrimento sob 0 MEV

Ambienta l do CPGeo.

Em todos os especirnes submetidos ao MEV, foram realizadas

micro-anafises de elementos quimicos, a partir do B (boro), por Energia

Oispersiva de raios X (EOS).

g) ESQectroscoQia Raman

A espectroscopia Raman e uma tecnica fotonica de alta resolucao ,

acurada para a ldentlflcacao de compostos moleculares especificos, que

permite esclarecer inforrnacoes sobre estruturas moleculares orqanicas e

53



inorqanicas. Uma vez que se trata de um procedimento nao destrutivo de

analise , a espectroscopia Raman e ideal para 0 estudo de f6sseis raros (ct.

Schweitzer et al., 2008).

A tecnica de espectroscopia Raman consiste na incldencia de um feixe

rnonocromatlco de f6tons em determinado objeto. 0 feixe interage com a

amostra , sendo espalhado em um processo inelastico de energ ia, diferente da

incidente, relacionada com alguma frequencia de vibracao da rnolecula que

interagiu com 0 f6ton (e.g. efeito Raman vibracional) (cf. Sala, 2009). A

radiacao espalhada e captada por um monocromador, sendo medida em sua

intensidade por um detector, resultando em um espectro que relaciona a

diterenca nas frequencies do f6ton espalhado e do incidente (em cm-1) com

nurnero de eventos em cada frequencia (i.e. intensidade Raman).

No ambito deste projeto, esta tecnica foi desenvolvida em conjunto com a

Prof". D~. Dalva Faria (Inst ituto de Quimica/USP) e tem side utilizada para a

elucidacao da cornposicao quimica da carapaca de C. werneri (e.g. quitinosa

ou quitino-fosfatica),

Ate 0 momento, foram obtidos espectros de carapacas de C. werneri

oriundas de 8 amostras de mao (GP/1 E 3093, GP/1 E 4095, GP/1 E 5769g,

GP/1 E 5805b, GP/1 E 5820b, GP/1E 6456, GP/IT 98, VLM85A), e da teca de

uma conularia e um Iingulideo utilizados como pararnetro de cornparacao. Os

espectros Raman foram excitados por meio de comprimentos visiveis de onda

infravermelha, em 633nm, 785 nm (Renishaw inVia Reflex) e 1064nm (FT­

Raman, Bruker RFS100).

h) Fluorescencia de raios X

A fluorescencia de raios X e uma tecnica de micro analise que pode ser

usada para detectar e quantificar as concentracoes quimicas dos elementos

presentes na amostra analisada. Os elementos quimicos sao identificados pela

radiacao de fluorescencia emitida pelos atornos, caracteristica de cada especie

quimica. A ftuorescencia de raios X tarnbern pode fornecer inforrnacoes sobre a

localizacao e a quantidade do elemento dentro da amostra. Esta tecnica tem

side utilizada como um rnetodo de certificacao no campo das micro analises em

f6sseis (e.g. Souto e Schwanke, 2010) e foi aplicada a analise de uma amostra

54



neste trabalho (carapaca de Corumbella e sua respectiva matriz) (GP/1 E

5803b). As analises foram realizadas no LNLS, em Campinas.

3.3. Atividades de escritorlo

Delineamento para revisiio dos termos morfo/6gicos para 0 estudo

sistematico de Corumbella werneri

No ambito do reexame dos atributos morfol6gicos deste taxon, fo i

realizada uma descricao de caracteres, estruturada em uma anal ise tafon6mica

baslca e em modelagem qeornetrica, para a verificacao e reconstituicao de

caracteres que pudessem influenciar em interpretacoes taxon6micas. Assim, foi

possivel determinar alguns atributos (e.g. geometria, simetria e polarizacao do

corpo dos especirnes), bem como reinterpreta-los, com base no confronto dos

dados compilados com os descritos pela literatura, e na analise e cornparacao

de C. werneri com conularideos f6sseis e cifistomas de coronados atuais.

Oeste modo, os termos empregados pela Iiteratura foram esclarecidos,

complementados, atual izados e padronizados .
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4. Contexto geologico

A Faixa Paraguai , estrutura qeotectcnica deformada ao final do

Proterozoico e inicio do Paleozo ico, no evento oroqenico Pan-Africano­

Brasiliano, na porcao oeste do Godwana (Alvarenga et al., 2009; Boggiani et

al., 2010), se estende como um arco concave, no sentido Norte-Sui, ao lange

da borda sudoeste do Bras il, atraves de Mato Grosso e Mato Grosso do Sui e,

nordeste do Paraguai.

No Brasil, a Faixa Paraguai e definida por suas porcoes norte e sui

(Figura 13A), ambas tendo em sua base os diam ictitos da Formacao Puga, ja

interpretados como como qlacioqenicos (Alvarenga e Trompette, 1992),

especialmente em sua porcao norte (Nogueira et al., 2003), e, mais

recentemente , em sua porcao sui , como resultantes de fluxos gravitacionais

(Freitas , 2012).

As porcoes norte e sui da faixa foram atribu idas, respectivamente: (1) aos

carbonatos do Grupo Ara ras e as rochas siiiclclasticas do Grupo Alto Paraguai

(Nogueira et al. , 2003); e (2) aos dolomitos, carbonatos, pelitos e margas do

Grupo Corurnba (Boggiani , 1998). Ate 0 momento, 0 registro de metazoarios foi

evidenciado apenas na parte meridional da faixa , circunscrita ao Grupo

Corurnba (e.g. Hahn et al. , 1982; Zaine, 1991; Meira, 2011).

o Grupo Corurnba desenvolveu-se, inicialmente, em uma bacia do tipo rift

e evoluiu para uma margem continental estavel (Almeida, 1968, 1984; Boggiani

et al., 1993; Boggiani, 1998; Alvarenga et al., 2009). Com espessura de cerca

de 600 m, inicia-se, da base para 0 topo, com conglomerados, arenitos e

pelitos da Formacao Cadiueus, gradando para arenitos, pelitos e carbonatos da

Formacao Cerradinho, ambas as forrnacoes representando a fase rift da bacia.

Estas, por sua vez, passam para dolomitos e fosforitos subordinados da

Formacao Bocaina, onde teve inicio a fase drift, que e recoberta pelos

calcarios, folhelhos carbonosos e margas da Formacao Tamengo, que contern,

entre outros f6sseis, os de Corumbella werneri. 0 Grupo Corumba termina com

espesso pacote pelitico, com cerca de 150 m: a Formacao Guaicurus (Almeida,

1968; Boggiani, 1998; Gaucher et al., 2003)

Inicialmente, a idade estimada para os sedimentos do Grupo Corurnba

era de aproximadamente, 600 Ma, baseada em tecnicas isot6picas de Rb-Sr

(Cordani in Hahn et al., 1982). Uma outra idade estimada de cerca de 480 Ma,
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para a Formacao Tamengo, tarnbern baseada em Rb-Sr, registrou , mais

provavelmente, um tempo mais recente de metamorfismo (Cordani et al.,

1985). No entanto, anal ises de zircoes detriticos, em tufos vulcanicos, nas

pedreiras Lag inha e Corcal, Corurnba, MS, forneceram uma idade media U-Pb

de 543 ± 3 Ma para a Formacao Tamengo, indicando 0 limite Pre­

Cambriano/Cambriano (Babinski et al., 2006, 2008; Simon, 2007 ).

A Formacao Tamengo (Figura 14) apresenta cerca de 200 m de

espessura , com extensao de aproximadamente 90 km2
, sendo caracterizada

par calcarios calciticos carbonosos de coloracao preta, com alternanc ia de

folhelhos carbonosos. Em sua base, estao posicionados arenitos e expressiva

brecha sedimentar com c1astos de litologia diversificada (calcario, dolomito,

silexito e fosforito) , e sua parte superior apresenta calca rios e folhelhos

(Almeida , 1968; Bogg iani, 1998; Gaucher et al., 2003; Oliveira , 2010 ; Bogg iani

et al., 2010). Em um recente modele proposto por meio do levantamento de

duas associacoes de facies, na Formacao Tamengo, Oliveira (2010)

reconheceu dois ambientes: (1) shoreface, caracterizado por barras ooliticas e

(2) offshore, influenciado por tempestade.

Corumbella werneri e C/oudina lucianoi ocorrem na porcao superior da

formacao, em calcarios e folhelhos, respectivamente (Boggiani, 1998; Oliveira,

2010). Os especimes compilados nesta tese sao provenientes da Formacao

Tamengo, aflorante na reqiao de Corurnba, MS, nas pedreiras Saladeiro (de

onde foram coletados a quase que a totalidade dos f6sseis analisados neste

estudo (Figura 14), Laginha e Ecoparque da Cacimba.
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Figura 13. Mapa geol6gico simplificado da Faixa Paraguai (A), com detalhe para as forrnacoes
geol6g icas do Grupo Corurnba (B) (Modificado de Oliveira, 2010).
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5. Resultados

5.1. Analise tafonornlca baslca

A anal ise de uma amostragem de ample espectro tafon6mico, de

especimes coletadas em afloramentos da Formacao Tamengo (Grupo

Corurnba) , viabi lizou a investiqacao de alteracoes morfol6g icas, decorrentes

dos processos de foss ilizacao, e suas lrnplicacoes no estabelecimento das

afin idades para este taxon e cornparacoes com os especimes do Grupo

Itapucumi , Paraguai e Formacao Wood Canyon, EUA.

Ao que tudo indica , as carapacas de Corumbella (Grupo Corurnba) eram

flexiveis a cornpressao, contudo, enquanto relativamente espessas, tarnbern

eram sucetfveis a quebra. Nas amostras da America do Sui, as carapacas de

C. werneri revestem especirnes tridimensionais, ou encontram-se preservadas

comprimidas e/ou intensamente fragmentadas (Figura 15C). Ainda em

amostras do Grupo Corurnba, por vezes, grandes quantidade de carapaces

encontram-se conce ntradas em uma unica camada , ora abundantes e

intricadas, com grandes extensoes do tubo preservadas, ora intensamente

fragmentadas , constituindo finos pavimentos (Figura 15D).

Tarnbern em alguns exemplares de Corumbella (Grupo Itapucumi) foram

observadas carapacas, preservadas como pequenos fragmentos esparsos e

comprimidos ou recobrindo especimes quase que inteiros e tridimensionais,

com quebras evidentes ao lange do tubo (Figura 15A).

Ja os especirnes de Corumbella da Formacao Wood Canyon encontram­

se esticados, fossilizados em arenito, revestidos pelo verniz do deserto, com

fragmentos de carapacas quase inconspicuos, de presence anterior

praticamente inferida pelos espacos existentes entre os moldes dos especirnes

tridimensionais e 0 substrato rochoso (Figura 15B).

Tanto nos especirnes brasileiros quanta nos norte-americanos foram

observadas torcoes (Figura 37).
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Figura 15. Corumbella werneri. Estrutura .
(A) Especime coletado no Grupo Itapucumy (Paraguai). Resto incarbonizado e comprimido,
com quebras na carapace:
(B) Especime proveniente da Formacao Wood Canyon (EUA). Molde preservado em arenito,
recoberto por verniz do deserto . Carapace nao preservada completamente em sua integridade,
com presence anterior atestada pelo espaco entre 0 molde e a rocha.
(C) Especirne evidenciado na Formacao Tamengo (Brasil). Fragmento espesso de carapace.

Vlsao da parte interna.
(D) Aglomerado de fragmentos de carapaces em amostra da Formacao Tamengo (Brasil).
Expllcacao: seta branca, quebra ; seta preta, parede da carapace (ou espaco entre molde e
rocha). Escala: 1 mm.
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Diante da analise dos especimes, foram reconhecidas, verificadas e

comparadas as classes tafon6micas a seguir:

~ Especimes bidimensionais. Os especirnes bidimensionais apresentaram-se

de modo uni, bi, tri e tetrasseriado, sem a conservacao da carapace ou com a

fossilizacao desta por incarbonizacao e/ou impreqnacoes de 6xido de ferro

(Figura 16A-D).

Q) Especimes tridimensionais. Nesta classe tafon6mica foram evidenciados

exemplares de geometria poliedrica (Figura 17A e B) e cilindrica (Figura 17C),

conservados como moldes internos e externos (Figura 17B), com ou sem

preservacao da carapaca por incarbonizacao e/ou impreqnacoes de 6xido de

ferro.

Radiografias e microtomografias de raio X tarnbern foram imprescindiveis

na evidenciacao de alguns aspectos da tafonomia basica de C. werneri, tais

como fraqrnentacao e disposicao de especirnes nao evidenciados na superficie

da rocha, alern da cornpartlrnentacao interna do f6ssil (Figura 18A-D).

Observacoes e cornparacoes entre especirnes com diferentes tipos de

preservacao indicaram que C. werneri nao apresenta dlferenclacao bipartite do

corpo, caracterizada por p61ipo prirnario e polipario, muito menos, geometria

cilindrica e secao circular, conforme proposto por Hahn et al (1982).

Ao que tudo indica, Corumbella e um poliedro piramidal ou tronco

piramidal, aproximadamente quadrangular em secao, as vezes, disposto de

modo recurvado. A expansao sistematica do diarnetro ao lange do

comprimento do organismo e quase imperceptivel (Figura 19A e B).
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Figura 16. Corumbella werneri: classes tafon6micas.
(A) GP/1 E 5820b. Especime bidimensional bisseriado com resto de carapaca preservado.
(8 ) OGM-561 1-1. Especi me bidimensional bisseriado com resto de carapace preservado.
(C) C11 . Especirne bidimensional tetrasseriado com resto de carapace preservado.
(0) GP/1 E 3093 . Visao interna de fragmento de carapace.
Escala grafica: 1mm.
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Figura 17. Corumbella werneri: classes tafon6micas. Especlmes tridimensionais.
(A) GP/1 E 421 Oa . Molde interno e externo de geometria poliedrlca.
(B) GP/1 E 421 Ob. Molde externo de geometria poliedrica, com preservacao de carapace .
(C) DGM-5613-1 Moldes internos de geometria cilindrica.
(D) GP/1 E 4114. Molde interne com quebra longitudinal.
Explicacao: seta =carapace . Escala grafica: 1mm.
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Figura 19.
Corumbella werneri:
Estrutura e
dlsposlcao do tubo.
(A) Especime OGM­
5601 -1. Molde
interno, recurvado.
(8) Amostra C6
(IGc/USP). Seta em
preto : detalhe para 0

grau lncllnacao dos
segmentos . Molde
interne recurvado.
Escala grafica: 1mm.

Figura 18. Corumbella werneri. Estruturas
observadas em rad iografia e MeT.
(A) Amo stra GP/1E 3093. Visao interna de
uma carapace de C. wemeri.
(8) Raio X da amos tra (A).
(C) Microtomografia da amos tra (A) . (0) Slice
de um dos especirnes f6sseis da amostra
GP/1 E 4196. Corte longitudinal e detalhe
para dispos icao helicoidal e irnbricacao dos
aneis na parte interna da carapace .
Explicacao: linhas pon tilhadas indicam
estruturas vis iveis na superficie da rocha e
observadas sob estereomicrosc6pio. As
setas indicam estruturas observadas apenas
por meio da tecnica de raio X.



5.2. Estabelecimento dos atributos e revisao dos termos morfol6gicos

empregados no estudo de Corumbella werneri

o emprego de termos morfol6gicos no estudo de C. werneri era impreciso

e permeado por multiples significados. Isto se justifica, uma vez que, tomados

em conjunto, ate 0 momenta poucos sao os estudos sobre Corumbella werneri

(Hahn et al ., 1982; Zaine e Fairchild, 1987; Zaine , 1991; Hagadorn e

Waggoner, 2000; Babcock et al., 2005; Pacheco et al., 2011b; Warren et al., in

press). Esta pratica tornou complicado 0 estabelecimento de relacces entre

este e outros taxons, bem como cornparacoes entre especirnes brasileiros,

paraguaios e norte-americanos, gerando, conseqOentemente, lnconqruencias

em relacao a posicao sistematica deste grupo.

A partir das analises dos especlrnes coletados no Grupo Corurnba, neste

trabalho, foram revisados e esclarecidos os diversos termos morfol6gicos

empregados na Iiteratura para 0 estudo de C. werneri. A revisao dos termos

morfol6gicos utilizados nos estudos deste taxon foi baseada no reexame de

atributos e na analise da morfologia de detalhe desses f6sseis , empregada a

uma amostragem de ample espectro tafon6mico, e estruturada em uma

extensa revisao da Iiteratura, referente aos estudos sobre este taxon e suas

possiveis afinidades. A esta etapa, seguiu-se a proposicao nao apenas de

modelos tafon6micos, mas tambern de reconstituicoes morfol6gicas baseadas

em modelagens qeometricas. e de terminologia para os atributos morfol6gicos

destes f6sseis.

Com base nas analises morfol6gicas e para 0 efeito comparativo entre as

descricoes ja realizadas e compiladas no ambito deste trabalho, os atributos e

termos morfol6gicos, originais e reexaminados, nos f6sseis de Corumbella,

bem como suas possiveis relacoes taxon6micas, encontram-se na tabela 1.

A desiqnacao dos atributos morfol6gicos de C. werneri tarnbern obedeceu

ao criterio de similaridades entre caracteristicas compartilhadas com conularios

(e.g. linha mediana) e coronados (e.g. aneis). Caracteristicas ainda nao

definidas, tais como tipo de revestimento, nao receberam denorninacoes de

nenhum dos grupos (e.g. teca de conulario, periderme de coronado e carapaca

de C. werneri) (vide tabela 1).
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rf I' .t ib tdTabela 1 Reexame e an u os mo o OQICOS e taxonomia de Corumbella werneri.
DESCRICAO HAHN ET AL. (19821 ZAINE (19911 BABCOCK ET AL. (20051 NESTE ESTUDO
Organlzac;ao do Ha polar idade de Nao ha indlcios de Ha polaridade de Ha polaridade de crescimento
corpo crescimento. polaridade de crescimento. (Fig. 20A). com regi1lo abora l

crescimento. unisseriada. gradando para

Orqanizacao bipart ite: parte
um poliedro (Fig. 42).

Nao ha orqanizacao Regi1looral.
proximal unisseriada e bipartite.
distal blsser lada, composta Organ iza<;aooral-aboral
por p61ipos secundarios. (Fig.20A) e observacao de

regi1lo oral e aboral (Fig. 21C ).
Regiao apical (de fixacao).

Nao ha p61ipos secundarlos. Art iculacao e continuidade dos
aneis entre si (Fig. 20B).

Nao ha c61icos secundarios .
Geometria Partes uni e bisseriadas Compartimenlos ocos. Tubo alongado e Poliedro alongado (piramide

conlcas e circulares em quadrangular em secao , ou tronco piramidal) e
secao. Uma a qualro series aproximadamente

longitudinais, quadrangular em secao (Fig .
achatadas, 20A e C).
aproximadamente
ciHndricas.

Espessamentos Presenc;a de Nao observadas. Carenas (alribuidas a linha Seplos presentes (Fig. 200).
intern os e simetria esclerosseptos na parte mediana)

prox imal (tetrasseptacao) e
ausencia na distal. Carenas nao observadas.

Tetrameria (Fig. 20C eO).
Tetrameria. Telrameria.

Estruturas Ausencia de estruturas Ausentes. Linha mediana e aresta. Linha mediana (Fig. 20C eO).
externas exlernas (e.g. Iinhas

med ianas e arestas )
correspondentes as
septacoes internas. Borda lateral e faces (Fig. 20C

eO).
Revestimento Presanca de aneis isolados Aneis isolados de Aneis isolados. Aneis confluentes na Iinha

na parte proximal. quitina. mediana e continuos nas
bordas laterais (Fig. 20B e C).

Nao ha anelacoes no
potipar io,

Carapac;a relat ivamente
espessa (Fig. 45A . B) •

Periderme quit inosa. Periderrne possivelmente algumas vezes, com
quitinosa estriacoes longitudinais (48A e

B).

Constitulcao orqanica
(provavelmente quitinosa) ou
fracamente mineralizada (Figs.
31-351

Modo e Estruturas Nao observados. Nao observados. Zona apical fixada em uma Inferidas , possivelmente

de flxac;ao massa orqanlca. afixadas em diversas posicoes
(protocumbentes ou quase
vert icais) no substrato lamesa
(Fig. 53), com base de fixacao
indeterrninada.

Conslderac;6es Coloniais. Nao M evidenclas de Reprodu<;ao por brotamento. Reproducao (assexuada) por

paleoecol6glcas modos de reproducao brotamento (Fig. 23).

Provavel reproducao sexuada
inferida pela dlsposlcao
gregar ia e/ou colon ial de
alguns organ ismos (Fig. 24) e
pela presenc;a de ovo ides (Fig .
251.

Taxonomla Subc lasse Corumbellata, Vendozoa Cnidaria, Scyphozoa, Filo Cnidaria, classe
ordem Corumbellida e Vendobionta Conulata. Scyphozoa, ordem
familia Corumbellidae. Corumbellida, familia

Corumbellidae.

Relac; 6es c nioarros: NaoM. Cnidarios: Cnidarios:
fll oge netlcas com Stephanoscyphus Stephanoscyphus modernos Stephanoscyphus modernos e
grup os atuals penatulaceos, charnildeos. e conularios f6sseis. conularios f6ssei s.
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o estudo dos atr ibutos morfol6gicos de C. werneri revelou que esta e um

pol iedro piramidal ou tranco piramidal alongado , revest ido por carapaca

composta de aneis poligonais , algumas vezes sobrepostos, e continuos entre si

(Figura 20A-C).

Ma is especificamente nos especirnes tridimensionais (com ou sem

carapace), mas tarnbern nos bidimensionais enos fragmentos dispersos de

carapaca, foi possivel constatar a presence de linha mediana, analoqa aos

ap6temas laterais que separam cada face em uma piramlde (vide subitem 6.1.,

Discussoes, Figuras 42 e 43). Os aneis convergem de modo alternado na linha

mediana, e sao continuos nas bordas laterais (Figura 20B e C).

Em alguns f6sseis de C. werneri , foi verificada a presence de septos

(Figura 20D), enquanto outras nao mostraram evidencias de espessamento

interno da Iinha mediana e, em nenhum dos f6sseis analisados foram

constatados carenas e sulcos nas bordas laterais.

A assimetria , a dispos icao e 0 grau de sobrepos icao dos aneis reve laram

polaridade no crescimento de C. werneri (or~anizagao oral-aboral) (Figuras 20A

e 21B). De fato, em alguns especimes foi observada reqiao oral (Figura 21C).

o exame da amostra DGM-5601-1 revelou uma reqiao aboral, sem

estrutura de fixacao evidente (e.g. disco basal), com aneis circulares que

gradam para aneis apraximadamente poligonais, e continuos nas bordas

laterais. Na face da parte aboral nao foi constatada Iinha mediana. Conforme

se afastam da reqiao aboral os aneis desta reqiao unisseriada passam a ser

mais largos que longos, e entao confluem em uma linha mediana bem

demarcada na face (Figuras 20A e 21A).

Em alguns exemplares foram constatadas ramlficacoes menores que os

eixos principais (Figuras 22 e 23), detentoras das mesmas estruturas (e.g.

seqrnentacao e linha mediana). Tarnbern foram observados especirnes sem

rarnlficacao evidente, mas , ao menos, dispostos de modo qreqario (Figura 24).

Nao foram constatados epibiontes. Contudo, foram verificados aglomerados de

estruturas ovoides, sempre associados a restos de Corumbella , que podem

remeter a algum estaqlo ontoqenetico de Metazoa (Figura 25A), sugestivos de

Cnidaria (ver subitem 6.8., Discussoes , Figura 52).
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Figura 20. Corumbella werneri: morfologia geral
(A) Especirne OGM-5601-1. Molde interno, recurvado. Evidenciayao de polaridade de cresc imento
(orqan izacao oral-aboral) . Observa-se reqiao aboral sem Iinha mediana evidente . Estes segmentos
gradam para uma porcao aproximadamente polledrica, com linha mediana (na face) e borda lateral.
Notar uma quebra longitudinal na porcao meso-distal do fossil.
(8) GP/1E 3093 . Corte longitudinal de carapace. Observar segmentos em continuidade (aneis
cont inuos entre si) e detalhe na confluencia dos anelacoes na linha mediana.
(C) GP/1 E 4210a. Molde interne de geometria poliedrica (secao quadrangular). Observa-se face e
borda lateral.
(0) GP/1 E 4077 . Molde interno de geometria polledrica (secao quadrangular). Evidenciacao de dois
compartimentos dilatados. Observa-se face, borda lateral, Iinha mediana e septo.
Explicacao: seta em preto, borda lateral; seta em branco, Iinha mediana , seta em preto pontilhada,
septa ; seta em branco pontilhada, anel na face. Escala: 1mm.
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A

~lao.:~ \. Ff~i~'ra' 21. Corumbella werneri: estrutura e~odo de fixacao, e regiao oral.
(A) Especirne DGM-5601-1. Detalhe da parte proximal do molde interno. Notar quebra lateral da
borda lateral proxi ma a face distal do fossil.
(B) GP/1 E 4216. Molde de exemplar com articulacao na parte distal. Notar que esta reqiao esta
revestida e apresenta um aspecto arredondado.
(C) Amostra GP/1 E 4089. Detalhe da reqiao oral.
Explicacao: seta em branco, quebra lateral na borda; seta em preto, lnsercao da reqiao aboral
no sedimento ou revestimento aboral; seta branca pontilhada, regiao oral. Escala: 1mm.
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Figura 22. Corumbella werneri: reproducao e modos de vida. (A) Espec irne GP/1 E 4212.
Exemplar com sugestiva rarnlflcacao lateral. (8) atentar anelacoes no aumento do ramo
des tacado em (A) (C) Especime GP/1 E 4225b. Rarnlflcacao lateral. Detalhe na continuidade
entre borda do anel do especirne eixo principal e a linha mediana da rarnificacao. Especime.
Expllcacao : seta em preto : local onde se e visivel a ramiflcacao, seta preta pontilhada:
continuidade entre borda de um anel do eixo principal e Iinha mediana do ramo. Escala : 1 mm.
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Figura 23. Corumbella werneri: reproducao e modos de vida. Ramificacao apical. (A) GP/1 E
3856a. (B) Detalhe para 0 inicio da rarnificacao. Explicacao: seta em preto : local onde teve
inicio a rarnif lcacao no especirne. Escala: 1 mm.

Figura 24. Corumbella werneri: reproducao e modos de vida. Disposicao gregaria de alguns
especirnes. GP/1 E 5808b. Detalhe para torcao em um dos especlrnes (seta branca) . Escala:
1 mm.
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Figura 25. Ovoides (Metazoa?). Modos de raproducao. Amostra GP/1 E 4095.
(A) Estruturas ovoides interpretadas como primeiros estaqios de desenvolvimento ontoqenetico
de Metazoa. Escala: 1 mm.
(8) Estruturas ovoides observadas sob MEV. Observar abertura distal evidente (seta em preto).
Oetalhe de uma estrutura ovoide perpendicular ao substrato (quadrado pontilhado), aumentada
em (C).
(0) Oetalhe de uma estrutura ovoide depositada paralelamente ao substrato (quadrado
tracejado) e seu aumento em (E), em que eevidenciada abertura distal.
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5.3. Ultraestrutura e composlcao quimica da carapaca de Corumbella

werneri

Amostras de carapacas dos f6sse is de C. werneri, oriundas do Grupo

Corumba e do Grupo Itapucumi, foram submetidas a MEV (Figuras 26 a 29).

Detal hes da ultraestrutura da carapaca de C. werneri foram evidenciados em

um fragmento comprimido de carapaca do f6ss il paraguaio (Figu ra 26 ),

medindo entre 1,4 a 2,9 mm de largura e 3,0 a 4,6 mm de comprimento (Figura

26B-C). Neste fragmento, foram verificadas anelacoes compostas de

aproximadamente quatro ane is por milimetro de comprimento. Sob MEV, foi

possivel observar que cada anel consiste de um mosaico irregular de placas

poligonais intimamente conectadas, com dirnensao maxima de 120IJm e

espessura de 5IJm (Figura 26E, F e H). 0 mosa ico encontra -se subitamente

dividido por uma sutura principa l, geralmente para lela as anelacoes. As placas

tern bordas retas e se comunicam entre si de forma abrupa (Figura 26E). A

superfic ie ex ibe peq uenos poros elipticos e superficiais, com cerca de 1IJm em

corte transversal e 2IJm de profundidade maxima, medida em superfi cie (Figu ra

26J). Estes se encontram estreitamente espacados , apresentando algum grau

de orqanizacao. Tarnbem foram observadas estruturas d6micas, designadas

papilas. Estas sao c6n ico-aciculares, variando entre 3-151Jm de comprimento e

1IJ m de diametro, com terrninacoes arredondadas (Figura 26 1). Localme nte , os

grupos de papilas estao dispostos em linhas regularmente espacadas por cerca

de 3IJm de distancia um do outro (Figura 26G).

Tarnbern foram real izadas analises quimicas pontuais, parciais e totais

por EDS em tres amostras da carapace de tres especlrnes brasileros, GP/1 E

3094d, GP/IT 98 e GP/1 E 5765 , recobertas por carbona (Figuras 27 a 29), aqui

denominados 1b, 2b e 3b. Foram detectados os segu intes elementos : ca lcic,

ferro, ox iqenio, rnaqneslo, aluminio, silicio , potassic e enxofre. Exceto pelo

enxofre , detectado apenas na amostra 1b (Figura 27C ), nao foi observada

diferenca significativa entre os difratogramas (Figuras 27C, 28C e 29C eO). 0

mesmo procedimento foi realizado um f6ssil de C. werneri, oriundo do Grupo

Itapucumi, Paraguai. 0 fragmento de carapaca foi, contudo , recoberto por ouro

e as analises dos dados de EOS revelaram a presence de carbono, calcic,

silica, aluminio e oxlqenlo (Figura 260).
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Embora relevantes para 0 entendimento dos processos de tossilizacao

deste taxon, os elementos evidenciados por meio de EDS nao forneceram

indicios cons istentes sobre a real constitulcao quimica da carapace de C.

werneri.

~ , . ' I I f n

"Figura 26. C. werneri, Grupo Itapucumi (Paraguai). Ultraestrutura (Warren et al., in press) .
(A) e (B) Restos incarbonizados de carapacas de C. werneri. (C) Mapeamento esquernatico do
especirne (B), com detalhe para os locais onde foram realizados MEV, representados pelas
micrografias (E) - (J), com diferentes escalas das placas poligonais nas carapacas de
Corumbella. (0) Resultados das anatises de EDS para a amostra da Figura (C). (E) Seta em
preto indicando sutura principal. (F) Mosaico de placas com papilas e poros. (G) Oetalhe de
placa poligonal com evidencia do arranjo linear das papilas. (H) Mosaico de placas poligonais
com papilas e poros . (I) e (J). Detalhe de papilas e paras, respectivamente. Escalas: 500 prn
em A e B; 100 urn em E; 20 urn em F, G e H; 3 urn em I; 10 urn em J.
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Full sca!e a 16 CPI

Milian L P lb002-1

Cuno,: ·0.1925 keV

Figura 27 . Corumbella
werneri. MEV e EDS da
carapace .
(A) Micrografia de fragmento
de carapace incarbonizada
(1b) sob esterornicroscopio .
(B) MEV de 1b.
(C) Difratograma de EDS de
1b.

Figura 28. Corumbella werneri.
MEV e EDS da carapace .
(A) Micrografia de fragmento de
carapaca incarbonizada (3b) sob
esterornicroscopio.
(B) MEV de 3b.
(C) Difratograma de EDS de 3b.
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Resultados preliminares de espectroscopia Raman, tarnbern ja foram

interpretados para as amostras de Corurnba e do Paraguai. Na carapaca de C.

werneri da amostra 1 (GP/1 E 6456) (Ecoparque Cacimba, Grupo Corurnba)

(Figura 30) foram evidenciados calcita (280, 712) e grupos relacionados a
quitina, tais como bandas de CH allfatico (2960), e carbono (amorfo, 1323 e

grafite, 1604), sendo 0 pica da banda de carbona amorfo menos pronunciado

que a de carbona grafite.

Na amostra 2 (GP/1 E 3093) (Pedreira Saladeiro, Grupo Corurnba) foram

evidenciados os mesmos picos da amostra 1, com excecao das band as de CH

alifatlco. Nesta mesma amostra, ao contrario da amostra 1, a banda de carbona

amorfo apresenta pica mais pronunciado que a de grafite (Figura 31) .

Na carapaca da amostra 3 ( GP/1 E 5769g) (Pedreira Saladeiro, Grupo

Corurnba) (Figura 32) tarnbern foi comum a presence de 6xido de ferro ,

revelada pela goethita (295, 394, 557). Nos ovoides da amostra 4 (GP/1 E

4095) (Pedreira Saladeiro , Grupo Corurnba) foram evidenciados os mesmos

picos da amostra 2 (Figura 33).

Ja na carapace da amostra 5 (VLM 85A) (Grupo Itapucumy) (Figura 34),

com excecao das bandas de CH alifatico, foram evidenciadas band as de

mesmos picos, porern menos intensos , que os das amostras 1 a 4 (Grupo

Corurnba), com band as de carbonos amorfo e grafite de picos praticamente

equivalentes e band as de carbonato mais pronunciadas.

Em todos os casos em que os espectros das carapacas e da matriz

rochosa foram comparados, apenas os picos das bandas de carbonato sao

evidentes, enquanto os picos das bandas dos carbonos (amorfo e grafite)

encontram-se sob forte acao de fundo de fluorescencia.

Ate 0 momento, em nenhum dos espectros houve irrefutavel pica relativo

ao grupo fosfato, [a constatado em tecas de conularideos e lingulideos. Ate

mesmo os testes quimicos para deteccao de fosfato nao revelaram presence

deste elemento em nenhum dos f6sseis oriundos de ambas as unidades

geol6gicas sul-americanas.

Ja as analises preliminares de FRX, em uma amostra (GP/1 E 5803b) do

Grupo Corurnba, revelaram diferencas na cornposicao elementar entre

carapace e rocha. Com excecao do Ca, que apresenta quase as mesmas

proporcoes na rocha e na carapace, todos os outros elementos (AI, Si, K, Tl,
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Mn e Fe) parecem estar depletados na carapaca e mais abundantes na rocha

(Figura 35) .
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Figura 30. Espectroscopia Raman em carapaca de Corumbe/la . (A) Corumbe/la werneri
(Ecoparque da Cacimba , Grupo Corurnba), amostra 1 (GP/1 E 6456) . (8) Espectro Raman de
calcita , carbona amorfo, carbona grafite e CH alifatico (AD =632,8 nm, potencia = 1mW na
amostra). Escala: 1mm
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Figura 31. Espectroscopia Raman em carapace de Corumbe/la. (A) Corumbe/la wemeri
(Pedreira Saladeiro, Grupo Corumba), amostra 2 (GP/1E 3093). (8) Espectro Raman de
carbonato, carbono amorfo e carbona grafite (AD = 632,8 nm, potencia = 1mW na amostra).
Escala: 1mm.
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Figura 32. Espectroscopia Raman em carapaca de Corumbella. (A) Corumbella werneri
(Pedreira Sa lade iro, Grupo Corurnba), amostra 3 (GP/1E 5769g). Cristal de goethita
evidenciado na carapaca de C. werneri. Eseala ='lOurn , Seta =cristaI de goet hita. (8) Espectro
Raman de goethita e carbona (AD =632,8 nm, potencia =O,35mW na amostra).
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Figura 33. Espectroscop ia Raman em ovoides. (A) Ovoides (Pedreira Saladeiro, Grupo
Corumba), amostra 4 (GP/1E 4095) . (8) Espectro Raman de carbonato, carbona amorfo e
carbona grafite (AO =632,8 nm, potencia =1mW na amostra) .
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Figura 34. Espectroscop ia Raman em carapace de Corumbe/la. (A) Corumbe/la werneri (Grupo
Itapucumi), amostra 5 (VLM 85A). (B) Espectro Raman de calcita, carbona amorfo e carbona
grafite (AO =632 ,8 nm, potencia =1mW na amostra). Escala: 1mm.
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Figura 35. Analise de FRX comparando raz6es de elementos qu imicos entre carapace de C.
werner; (amostra GP/1E 5803b) e matriz da rocha (Pedreira Salade iro, Grupo Corumba).

5.4. Descrlcao dos atributos morfol6gicos dos especimes de Corumbella

do Grupo Itapucumi (Paraguai) e da Formacao Wood Canyon (EUA)

A descricao dos especirnes de Corumbella do Grupo Itapucumi e da

Formacao Wood Canyon. realizada neste estudo, foi baseada na utllizacao de

termos morfol6gicos compativeis com as estruturas e a reconstituicao ja

estabelecidas para C. werner; (Formacao Tamengo, Grupo Corurnba) (ct.

Pacheco et al., 2011b).
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As anallses de quatro f6sseis paraguaios (Figuras 268 e 36A-0)

confirmaram quase todos os atributos tarnbern observados em C. werneri

brasileiras, com excecao das estr iacoes longitudinais, evidentes apenas em

algumas carapacas de C. werneri, do Grupo Corurnba. As carapaces sao

relativamente espessas e flexiveis a compressao, porern tarnbern sucetiveis a
quebra (Figura 36A-C). A despeito do vies tafon6mico, ambos apresentam

conformacao tubular poliedrica , piramidal ou tronco piramidal , alongada,

formada por quatro faces que se encontram em bordas laterais, resultando em

uma geometria quadrangular em secao (Figura 360). Os aneis pol igonais

tarnbern apresentam continuidade lateral (Figura 360), encontrando-se de

modo alternado nas linhas medianas, demarcadas nas faces (ct . ap6temas)

(Figura 36A) , correspondentes a septos internos (Figura 368), e sendo

continuos nas bordas latera is (Figura 360). Alern disso , foi observada reqiao

aboral nos especimes de ambas as localidades (Figura 36C eO).

Ao contrario dos f6sse is paraguaios e brasi leiros, os especimes norte­

americanos apresentam carapace mais delgada, mas tarnbern , ass im como as

do Paraguai , desprovida de estriacoes longitudinais. Nao apresentam req lao

oral evidente, embora em um dos especlrnes tenha side constatada req iao

aboral (Figura 37C). as exemplares de Wood Canyon tarnbern possuem

estrutura tubular poliedrlca, piramidal ou tronco piramidal, alongada, formada

por quatro faces que se encontram em bordas laterais, resultando em uma

geometria quadrangular em secao, de fato evidente (Figura 378, 0). Os aneis

poligonais sao pouco conspicuos, mas tarnbern apresentam continuidade entre

si (Figura 37C), encontrando-se no centro das faces, sem dernarcacao clara

das linhas medianas, mas com septos internos (Figura 370), e sao continuos

nas bordas laterais (Figura 37A). Assim como observado nos especimes de C.

werneri brasileiros (Figura 24), e ao contrario dos paraguaios, um dos

exemplares norte-americanos apresentam (Figura 37A) .
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Figura 36. Corumbella werneri, Grupo Itapucumi (Paraguai). Morfologia.
(A) VLM 85A. Resto incarbonizado. Neste especirne comprimido e fragmentado ainda e
possivel observar Iinha med iana.
(8) VLM 42 8. Resto incarbonizado com evidenciacao de septa.
(C) VLM 428. Req iao aboral do especime (8) .
(0) VLM 85A. Quebra diagonal da reqlao aboral de um resto incarbonizado. Geometria
aproximadamente quadrangular. Oetalhe para continuidade lateral dos aneis do especirne a
dire ita.
Exp licacao: seta branca, Iinha mediana; seta branca ponti lhada, septa; circulo branco
ponti lhado, reqia o aboral; seta preta, geometr ia e detalhe da borda na reqiao aboral; seta preta
pontilhada, continuidade lateral dos aneis.
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Figura 37. Corumbella werneri, Formacao Wood Canyon (EUA). Morfologia.
(A) LACMNH 12802. Espec irne potledrlco, recoberto por verniz do deserto. Observar aneis confluindo
alternadamente na linha mediana, com continuidade nas bordas laterais. Detalhe para torcao helicoidal.
(8) LACMNH 12802. Se9<30 quadrangular da extremidade sem torcao em (A).
(C) LACMNH loc. 17130. Reqiao aboral. Detalhe para continuidade lateral dos anels .
(D) LACMIP loc. 17130. secao quadrangular comprimida da extremidade com torcao em (A). Observar bordas
e septos.
Explicacao: seta branca pontilhada, Iinha mediana; seta preta pontilhada, borda lateral; seta preta , torcao: seta
branca, face ; seta branca curva , septa; seta preta curva, reqiao aboral. Escala: 1 mm.

5.5. Cornposlcao taxonornica da Formacao Tamengo

Por meio de levantamento biblioqrafico e analise de amostras adicionais

foi possivel compilar os taxons da Formacao Tamengo. Dentre os organismos

que cornpoern a biota desta unidade geologica foram registrados exemplares

de metafitas Tyrasotaenia (vendoatenideos) (Figura 388), os microf6sseis

planctonicos Sphaerocongregus, provaveis cianobacterias cocoidais

planctonlcas Bav/inella faveo/ata e Eoentophysalis croxfordii, e filamentosas

bentonicas Siphonophycus robustum, eucariontes provavelmente planctonicos
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Leiosphaeridia crassa, e possiveis algas Helicofhrichoides sp. (Za ine, 1991;

Fairchild , 1984; Zaine e Fairchild, 1987; Zaine, 1991; Hidalgo, 2002 ; Gaucher

et al., 2003).

Ainda nesta formacao, alern dos rnetazoarios Claudina e Corumbella

(supra mencionados), foi recentemente documentada uma nova ocorrencia de

Conularia sp. (Figura 39). Os especirnes de conu larios da Formacao Tamengo

conservaram-se como moldes, comprimidos na porcao de uma das arestas.

Sao evidentes alguns fragmentos da teca, cordoes bem preservados e nodos.

Alern disso, analises de novas amostras resgatadas nas pedreiras

(Corcal, Laginha, Saladeiro e Cacimba), na reqiao de Corumba, MS, e

confeccao e observacao de laminas palinol6gicas (pela Msc. Evelyn A.M.

Sachez, IGc/USP) tarnbern revelaram a presence do acritarca planct6nico

Chuaria , em suas formas micro (Figura 380) e, possivelmente , macrosc6picas

(Figura 38C), Valeria sp. (Figura 38E) e Bavlinella (Figura 38A). Um especime

microsc6pico e duas poss iveis formas macrosc6picos de Chuaria foram

encontrados associados aos f6sseis de C. werneri, em amostras resgatadas no

Ecoparque Cacimba da Saude
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Figura 38. Exemplos de outros eomponentes da biota da Formacao Tamengo. (A) Bavlinella.
(8) Vendoatenideo (eseala : 1mm). (C) possivel fase maerose6piea de Chuaria (eseala: 1mm).
(0) Chuaria circularis. (E) Valeria sp.

Figura 39. Especirne de Conularia sp. constatado na Formacao Tamengo. (A) Visao geral do
exemplar. (8) Aumento do exemplar (A), atentar para fragmento preservado da teca, aresta e
cord6es . (C) Oetalhe dos cord6es. Explicacoes: seta branca, fragmento da teea; seta branea
tracejada, eord6es. Escala: 1 mm.
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6. Dlscussoes

6.1. Analise tafon6mica basica de C. werneri (vide anexo 1, artigo 2:

Pacheco et al. 2011 b, Journal of Taphonomy)

Assim como qualquer rnetazoario ediacarano, as descricoes e a analise

morfol6gica de Corumbella sao influenciadas pelos varies modos de

soterramento e diagenese, somados ao baixo potencial de fossilizacao e ao

maior tempo de atuacao dos processos tafon6micos nesses organismos.

Durante esses eventos, animais ediacaranos de esqueleto orqanico ou

fracamente mineralizado podem ter tido suas estruturas morfol6gicas e

proporcoes originais modificadas, e terem side mais sucetiveis a acao de

decompositores, e a destru icao rnecanlca. Neste sentido, artefatos podem se

originar, sendo mal interpretados como caracterlsticas morfol6gicas

diagn6sticas (Fedonkin, 1985; Waggoner , 1998; Lucas , 2001; Simoes et al.,

2003; Leme et al., 2004 ; Soares et al., 2008 ).

Mesmo apresentando natureza orqanlca ou fracamente mineralizada ,

Corumbella possu ia uma carapace relativamente espessa e f1exivel, sucetivel

tanto a quebra e a fraqrnentacao quanta a cornpressao. Portanto, quando

raramente conservadas, as estruturas diagn6sticas destes rnetazoarios (e.g .

reqioes oral/ aboral e ornarnentacao) encontram-se quase sempre deformadas.

Ass im, tanto a descricao original dos especlmes brasileiros (Hahn et al. , 1982),

como as interpretacoes alternativas (Zaine, 1991), e outros pressupostos

tax6micos especificos para os especirnes do Paraguai (Warren et al., 2011) e

da America do Norte (Hagadorn e Waggoner, 2000), podem ter constituido

descricoes taxon6micas tendenciadas por deforrnacoes morfol6gicas

resultantes de processos tafon6micos.

Neste estudo, a fim de ampliar 0 espectro tafon6mico, foi realizado um

estudo de morfologia de detalhe, considerando-se a descricao e a cornparacao

dos diferentes modos de preservacao, por meio da determinacao das

diferentes classes tafon6m icas observadas em especirnes de Corumbella

werneri brasileiras e suas lrnpllcacoes na deterrninacao de caracteristicas

morfol6gicas usadas para estabelecer modelos de reconstltuicao e afinidades

taxon6micas para este f6ssil. Estrutura e atributos morfol6gicos foram

reconstituidos por meio de uma modelagem qeornetrica.
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Classes tetonornices

Especimes tridimensiona is

Os especirnes tridimensionais de C. werneri foram caracterizados por

exemplares de geometria cilindrica (Figura 41A) ou polledrlca (Figura 40B),

conservados como moldes internos e externos (Figura 17A e B), com ou sem

preservacao da carapace. Os itens abaixo descrevem com maiores detalhes a

geometria desta c1asse.

§.lliPecimes tridimensionais de geometria cilindrica

Em algumas amostras foram documentados tubos tridimensionais

anelados, unisseriados, preenchidos por sedimento, com fossilizacao da

carapaca por incarbonizacao, e tarnbern sem preservacao desta, constituindo

moldes internos (Figura 17C e D). Os tubos cilindricos tarnbem foram

conservados em moldes externos com ou sem preservacao da carapaca. A

maioria destes f6sse is geralmente encontrava-se muito fragmentada , com

tamanho muito reduzido (entre 0,5 a 1,0 mm de diarnetro) , mas , quando

presentes , apresentavam-se em elevado nurnero em determ inadas amostras.

A priori, 0 exame destes especirnes resultou em uma interpretacao de C.

werneri como c6nico-cilindrica, circular em seC;80 transversal. Esta hip6tese

encontrou sustentacao nas cornparacoes estabelecidas entre Corumbella e os

f6sseis conotubulares da China, tais como Conotubus (Ding et al., 1992) e

Gaojiashania (Zhang e Hua, 2000; Hua et al., 2000a, b). Dentre as

similaridades entre estes f6sseis estaria a conforrnacao tubular anelada (Bernd­

Dietricherdtman, 2004).

Q) Especimes tridimensionais de geometria poliedrica

Alguns moldes internos analisados encontravam-se inflados, com

geometria aproximadamente piramidal (ou tronco-piramidal como analogia a

pirarn ides desprovidas de apice), constituidos por aneis poligonais (Figura 40A

e B). Alguns especimes mostraram pouco (Figura 40C) ou nenhum grau de

cornpressao, com sulcos, caracteristicos de linha mediana (Figura 40A e B), e

septos bem definidos (Figuras 40C e 42C e D). Neste especirne foi possivel

observar anels inseridos de modo alternado ao lange da linha mediana, em

uma das faces (Figura 40A).

Os sulcos poderiam corroborar a descricao de tubos cilindricos

colapsados, acima descritos (Bernd-Dietricherdtman, 2004). Contudo, outras
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caracteristicas, como bordas laterais (analoqas as arestas dos conularideos),

circunscrevendo faces (Figura 40A), reforca a interpretacao de Corumbella

werneri como poliedro. as sulcos que formam a Iinha mediana podem ser

definidos como ap6temas laterais, que dividem cada face de uma pirarnide

(Figura 43). A Iinha mediana passa a ser delimitada pela confluencia dos aneis

poligonais em uma area de ap6tema lateral (Figura 420 e E).

Este tipo de conforrnacao quase constante em especirnes

aproximadamente piramidais (Figura 42C e E) corroboram a existencia de

linhas medianas em especimes bidimensionais. A cornpressao de alguns

especirnes de C. werneri pode ocorrer por sobreposicao de duas faces

paralelas, onde, muitas vezes, tornam-se evidentes os sulcos caracteristicos da

linha mediana, enquanto as outras duas faces paralelas provavelmente

constituiram uma area de fraqueza que foi fragmentada ou dobrada no efeito

do colapso (Figura 40E e F).

A docurnentacao de moldes internos e externos excepcionalmente bem

preservados, com geometria poliedrlca , foi de relevante interesse para a

reconstituicao das caracteristicas morfol6gicas e da geometria de C. werneri

(Figura 42). Nestes especirnes foram emcontradas duas bordas lateriais bem

definidas (veja Figura 43 para definicao de estruturas qeornetrlcas),

circunscrevendo uma reqiao analoqa a face dos conularideos. Tarnbern de

modo similar ao que foi reportado em conularideos, na linha mediana do molde

externo de um dos especimes observados ha uma quase continua sequencia

alternada de moldes em "U", atribuida a confluencia de cord6es na Iinha

mediana dos conularideos (Figuras 420, E e 46).

Assim, a docurnentacao de especirnes tridimensionais tubulares

unisseriados, antes interpretados como p6lipo prirnario (ou haste), de uma

estrutura bipartite (Figuras 9 e 11A), pode, na verdade, ser designada a uma

reqiao aboral unisseriada (ou apice) que grada para uma forma poliedrica

quadrangular alongada, (Figura 42F,G), terminando em uma reqiao oral (Figura

42A, 8, veja tarnbern modelagem na Figura 43G-I). Estas evidencias confirmam

a polarlzacao de crescimento deste metazoario e encontram suporte em sua

morfometria, uma vez que 0 diarnetro maximo destas estruturas unisseriadas

(cerca de 1mm) e aproximadamente duas vezes menor que 0 diametro minimo

das estruturas polledrlcas tridimensionais (cerca de 2mm, sem cornpressao
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significativa e 4mm, com cornpressao evidente). Embora nao evidenciadas de

forma associada a parte poliedrica em outras descricoes, as conforrnacoes

unisseriadas tarnbern foram interpretadas por Babcock et al. (2005) como

estruturas de fixacao, denominadas "reqioes apicais".

Uma interpretacao alternativa para os especrrnes unisseriados

aproximadamente cilincricos e a de que estes tarnbern podem ser resultados

de quebras e cisoes na linha mediana (Figura 41C, 0) , em f6sseis pol iedricos ,

ou podem constituir faces de alguns especimes tarnbern poiiedrlcos

parcialmente encobertas por sedimento (Figura 41 E, F).

Alguns exemplares de maior diarnetro (cerca de 4mm) que os tubos

descritos como unisseriados no item "a" preservaram-se com conforrnacao

tridimensional cilindrica (Figura 21 B, ver tarnbern 0 exemplo na Corumbella

norte-americana, Figura 370, em que as bordas latera is sofreram cornpressao).

Nestes casos, e poss ivel que tenha ocorrido compressao de bordas laterais

paralelas (0 que tarnbern inviabilizaria a observacao da linha med iana) ou que

os processos tafon6micos tenham desgastado a reqiao de Iinha med iana.

E importante ressaltar que em alguns especimes, embora fosse possivel

a investiqacao de estruturas internas, como septos, por meio de quebras

transversais e/ou longitudinais, estas nao foram observadas. Em todos os

especirnes analisados nao foi documentado nenhum tipo de especarnento

interno de borda lateral, tais como carenas.

Especimes bidimensionais

Os especirnes bidimensionais, de conformacao, geralmente, bisseriada

(Figura 40E) apresentaram conservacao total ou parcial da carapaca por

Incarbonizacao. Nao raro, tarnbern foram evidenciados especirnes uni, tri e

tetrasseriados (figura 16C). As serlacoes [a foram interpretadas como porcoes

do organismo seccionadas ou demarcadas por fendas medianas. Conforme

observado no subitem "a" do item anterior , enquanto organismo cilindrico, a

fenda mediana verificada em C. werneri, nao constituiria uma caracteristica

morfol6gica, mas se justificaria por um colapso dos tubos nao preenchidos por

sedimentos, submetidos a posterior soterramento rapido (Bernd­

Oietricherdtman, 2004).
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Contudo, alern do incontestavel registro de especimes de C. werneri

tridimensionais, com geometria poliedrica e presence de linha mediana e

bordas lateriais evidentes, torna-se necessario salientar que, tarnbern ao

contra rio do que foi verificado em C. werneri, os f6sseis conotubulares

apresentam fendas mediana nao obrigatoriamente sirnetricas em eixo

longitudinal e, raramente, continuas em toda extensao do tubo. Oeste modo, os

especimes bidimensionais de Corumbella representariam tubos poliedricos

compactados , no sentido face/face e, portanto, nao apenas com linhas

medianas evidentes (Figura 40A-F), como tarnbern a conspicua alternancla do

encontro de anels na face (Figura 40E, F).

A evidenciacao de um especirne com reqiao oral esclareceu tarnbern a

possibilidade de C. werneri apresentar uma geometria aproximadamente

quadrangular em secao. Este especirne encontra-se comprimido (Figura 21C)

de modo que a reqiao oral apresenta uma conforrnacao semelhante a um

losango. Esta geometria estabelecida pela cornpactacao nao seria evidenciada

em um tubo cilindrico.

Oiante do exposto, por meio de uma ampla amostragem com diferentes

classes tafon6micas e pela analise de alguns poucos exemplares

excepcionalmente bem preservados foi possivel propor, neste trabalho, por

meio de uma modelagem qeometrlca, nao apenas uma reconstituicao das

estruturas morfol6gicas (Figuras 42 e 43), como a revisao dos termos utilizados

para a denominacao dos atributos de C. werneri (vide tabela 1) e tarnbern a

elaboracao de modelos tafon6micos dos modos de preservacao deste f6ssil

(Figuras 40B-F e 410, F).

91

-



B

·.\

\

D

F

Figura 40. Corumbella werneri. Classes tafon6m icas
(A) e (B) Especirne tridimensional. Molde interno de geometria poliedrlca. quadrangular em
secao. Notar a presenc;:a de linha mediana e bordas laterais.
(C) e (0) Especirne tridimens ional. Molde interno, inflado e comprimido no sentido face-face.
Observar bordas laterais, linha mediana e septo.
(E) e (F) Especlrne bidimensional. Visao externa da carapace comprimidas no sentido face­
face. Oetalhe para a confluencia alternada dos aneis na linha mediana e dobra causada pela
cornpressao face-face.
Explicacao: setas cheias, bordas laterais; setas pontilhadas, Iinha mediana; setas curvas,
dobras; estrela, septo . Escala : 1 mm.
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Figura 41. Corumbella werneri. Estruturas morfol6gicas alteradas por processos tafonornicos
(A) Especirnes tridimensionais cilindr icos e (8) tnterpretacao realizada por Hahn et al. (1982).
(C) Especime tridimensional inflado e (0) seu modelo de cornpressao e cisao (linha pontilhada)
na linha mediana. (E) Especlrnes tridimensionais cilindricos interpretados como resultantes de
fissao na reqiao da Iinha mediana ou como especirnes poliedricos parcialmente recobertos pelo
sedimento. Escala: 1mm.
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Figura 42. Reconstiluiyao de estruturas morfol6gicas em Corumbella werneri.
(A) Reconstituicao da regiao oral e (8) 0 respectivo especirne foss il (GP/1E 4089) comprimido.
(C) deta lhe para septa em um f6ssil (GP/1E 4204) . (D) Modelo geral tridimensional para uma
porcao em secao transversal (tronco piramidal) de C. werneri, (E) com detalhe para borda
lateral e linha mediana (GP/1E 4210a) . (F) Regiao aboral unisseriada (DGM 5601-1), com
interpretacao em (G). (H) lnsercao incerta da regiao aboral (GP/1E 4216). Escala: 1mm.
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Figura 43. Modelagem qeometrlca para reconstitulcao de Corumbe/la werneri.
(A) Pol iedro (plrarn ide) . (B) Oetalhes da geometria de uma pirarnide . (C) Pirarnide invertida. (0)
Micro-flutuacoes na geometria de CorumbelJa, mostrando a variacao do raio ao lange da altura,
de modo nao linear, e resultando em (E) uma estrutura aproximandamente piramidal para a
reconstltuicao anatornica proposta para C. werneri. (F) Secoes descritas para 0 f6ssil : secao
transversal paralela a base e secao longitudinal perpendicular a base. (G-I) Se90es anatornicas
de (E). (G) Oetalhe da regiao oral. (H) Reconstitulcao do tronco piramidal (secao quadrangular)
com aneis poligonais. (I) Oetalhe da regiao aboral constitu lda por anels unisseriados. Escala:
1cm .
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6.2. Analise de detalhe da carapace de C. werneri

Morfo/ogia

Em especirnes incarbon izados com conservacao da porcao externa da

carapaca foi poss ivel observar as linhas medianas (Figuras 44b e 46). A linha

med iana reve lou-se um padrao recorrente nestes exemplares. Nas carapacas

incarbonizadas a Iinha mediana foi caracterizada como uma reqiao de

confluencia longitud inal e regular dos aneis de C. werneri.

Em f6sseis tridimensionais , com carapaca , os ane ls, algumas vezes,

organizam-se lateral mente , em consideravel grau de sobreposicao (Figuras

44A e 47A). 0 acurnulo de sedimentos entre os aneis estreitamente

sobrepostos obliterou a evidenclacao de continuidade na articulacao da

carapaca e incorreu na possibilidade err6nea de que 0 revestimento de C.

werneri fosse caracter izado por placas espessas , imbricadas, sem continuidade

lateral.

Do mesmo modo , a analise da porcao externa das carapacas

bidimensiona is (Figura 448) nao esclareceu 0 modo de articulacao entre os

segmentos (e.g. continuidade lateral entre os aneis ou placas independentes),

uma vez que 0 intervalo entre os segmentos tarnbern se encontra preenchido

por sedimento.

Figura 44. Corumbella werneri. Estrutura da carapace no especime (A) tri (amostra GP/1E
5794a) e (8) bidimensional (arnostra GP/1E 5820b). Notar acurnulo de sed imento entre os
anei s. Explicayao: seta branca, sedimento entre os aneis. Escala grafica : 1 mm .

Em cortes longitudinais da carapaca (Figura 45A) e em fragmentos com

evidenciacao da parte interna desta estrutura de revestimento (Figura 458, C),

bem como em radiografias e McT, foi possivel documentar 0 padrao de

continuidade e disposicao interna dos aneis,
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Figura 45. Corumbella werneri. Morfologia da carapace e estrutura interna.
(A) e (B) Amostra GP/1E 3093. (A) Corte longitudinal de carapaca .
(B) Confluencla dos anels na linha mediana. Observar insercao em "u" para os aneis.
(C) Amostra GP/1 E 4204 . Especirne com quebras na face e nas bordas.
Explicacces: seta branca pontilhada, borda lateral, seta branca continua, septos, seta em preto continua
aponta a continuidade entre os anels na carapace.
Escala : 1 mm.

97



Figura 46. Corumbel/a werneri . Disposicao dos aneis na carapace. Amostra GP/1 E 421 Oa.
(A) Molde interno de geometria poliedrica (secao quadrangular). Observa-se face, borda lateral e Iinha
mediana.
(B) Especlma (A) aumentado para evidenciacao da dlsposicao em "u", dos aneis na reqiao da linha mediana.
(C) Aumento da Iinha mediana destacada em (B) para a veriflcacao de fragmentos de carapac;:a,
correspondentes as inserr;:6es e confluencia alternada dos aneis na reqiao da linha mediana.
Explicacao: seta branca, encontro dos anels na Iinha mediana. Escala: 1mm . 98



Os aneis sao relat ivamente espessos, se organizam de modo continuo

(e dependente) e confluem na Iinha med iana da carapaca , comunicando-se e

inserindo-se long itudinalmente por meio de terrninacoes alternadas em "U"

(Figuras 45B e 46C).

Aliada a observacao dos atributos rnorfoloqicos de moldes internos

(Figura 45C), de C. werneri, a analise de detalhe da carapaca , sob

estereornlcroscoplo, e dados preliminares de radiografias e McTs, culminaram

em sua mais recente reconstituicao (Figuras 42 e 43) , proposta por meio de

modelagem geometrica neste trabalho (vide tarnbem anexo 1, artigo 2,

Pacheco et al., 2011 b). Estas constatacoes corroboram a alternativa de que a

Iinha mediana constituiria um atributo rnorfoloqica dos tubos de C. werneri e

nao um artefato de colapso deposicional do organismo, conforme salientado

por Bernd-Dietricherdtman (2004).

Ultraestrutura, esqueletoqenese e composiciio quimica (vide anexo 1,

artigo 3, in press, Geology)

Como observado nos Stephanoscyphistoma modernos (Coronate ,

Scyphozoa, Cnidaria, Jarms, 1990, 1991) enos Olivooides (Zhao e Bengston

1999) e conularios fosseis (ver Leme et al., 2008 para revisao) , a carapaca de

C. werneri tarnbern parece apresentar certa plasticidade para deforrnacao, ao

menos em cornparacao a metazoarios fosseis de tegumentos quase que

exclusivamente biomineralizados (e.g. Cloudina) . De fato, Meira (2011)

verificou que, em amostras oriundas da Pedreira Laginha (Corurnba, MS), onde

os fosseis de C. werneri co-ocorrem com os de Cloudina, os especirnes de

Corumbella encontram-se nao apenas fragmentados , mas tarnbern achatados,

orientados paralelos ao acamamento e com diferentes graus de deqradacao,

contrastando com 0 aspecto mais integro e rigido dos especirnes de C.

lucianoi, na mesma amostra. Adicionalmente, durante as analises das amostras

da Pedreira Saladeiro (Corurnba MS), tarnbern foram constatadas carapacas

de Corumbella dobradas e comprimidas (Figura 44B). Por outro lado, as

carapacas de C. werneri (grupos Corurnba e Itapucumi) sao relativamente

espessas (Figura 45A, B), e, muito provavelmente, constituiam tegumento tao

flexivel quanta 0 esqueleto de alguns artropodes, mas nao tao elastico quanto

a periderme dos coronados modernos.
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De fato, 0 tegumento quitinoso dos coronados, (Chapman, 1966),

constituido por delgadas camadas lamelares, e tao macio que 0 tubo pode ser

comprimido e em seguida retornar sem danos ou lnjurias ao seu estado original

(Chapman e Werner, 1972). Ao contrario do que se evidencia para os

coronados atuais de periderme quitinosa (Chapman, 1966; Chapman e Werner,

1972) e cnidarios f6sseis como Byronia (Mierzejewiska e Mierzejewiski, 1979)

(Figura 47B, C, J), dependendo das condicoes de fossilizacao , as carapacas de

C. werneri podem nao resistir a cornpressao e se encontrar intensamente

fragmentadas. Neste sentido, a espessura da carapaca de C. werneri

constituiria uma caracteristica intrinseca do organismo, nao resultante do

processo de fossilizacao. Isso se justifica, ainda, pela observacao de algumas

amostras do Grupo Corurnba, em que grandes quantidades de carapacas

deste f6ssil podem se concentrar em uma unica camada, ora abundantes e

intricados, com grandes extensoes do tubo preservadas, ora intensamente

fragmentadas, constituindo finos pavimentos (Figura 150). Tarnbern em alguns

exemplares de Corumbella (Grupo Itapucumi) foram observadas carapacas

preservadas como pequenos fragmentos esparsos (Warren et al., 2011) ou

como especirnes quase que inteiros e tridimensionais, com quebras evidentes

ao longo do tubo (Figura 15A).

Oa mesma forma que a periderme dos coronados, a carapaca de C.

werneri apresenta estriacoes longitudinais (Figura 48A, B), observadas em

alguns poucos especlrnes. Assim como 0 cifozoario Ordoviciano Sphenothallus

(Figura 47H), as carapacas de Corumbella (Grupo Itapucumi) sao constituidas

de placas poligonais (Figura 48C, D). Porern, ao contrario da microtextura lisa

da periderme dos coronados (Figura 47C) (Chapman e Werner, 1972; Jarms et

al., 2002) e da carapaca de Sphenothallus, de modo muito similar a alguns

conularideos de teca quitino-mineralizada (Figura 471) (Van Iten et al., 2005a,

b; Warren et al., in press), e lingulideos quitlno-fosfaticos (Figura 470-F) (Zabini

et al., 2012), as placas poligonais da carapaca de Corumbella sao revestidas

por poros e papilas (Figura 47G). Ainda, diferente do que pode ser observado

em Sphenothallus (Van Iten et al., 2005a, 2005b). a carapaca de Corumbella

nao apresenta, de modo inequivoco, rnicrofabrlca lamelar.
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Figura 47. Corumbel/a werneri. Ultraestrutura comparada
(A) Conu laridae (Paleozo ico) (Leme , 2006); (B) Byronia (Cambriano, ca. 1 cm) (Mierzejewiska e
Mierzejewiski, 1979); (C) Coronatae (Recente) (Jarms et al., 2002); (D) Lingulidae (Devoniano)
(Zab ini et al., 2012).
(E) e (F) Ultraestrutura com paras em lingulid eo quitino-fosfatico f6ssil e modemo,
respectivamente (Zabini et al., 2012).
(G) Placas poligonais (Iamelas?) que comp5em a carapaca de C. werneri (Grupo Itapucumi).
(H) Microfabrica lamelar descrita para Sphenothal/us (Van Iten at el., 2005) .
(I) Paras em teca de Metaconularia sp. (Van lten at al., 2005).
(J) Estrutura parab6lica da quitina verificada em Byronia (Mierzejewiska e Mierzejewiski, 1979,
sem escala).
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Figura 48. Corumbella werneri. Estrutura, ultraestrutura e esqueletoqenese.
(A) Especime GP/1 E 4218b (Grupo Corurnba) . Fossil tridimensional, inflado, com estriacoes
longitudinais nos aneis da carapace (escala : 1 mm).
(8) lnterpretacao das estriacoes longitudinais em carapaces contra idas e alongadas.
(C) ViS80 geral da ultraestrutura de resto de carapace comprimida de C. werneri (Grupo
Itapucumi).
(0) Placas poligonais do especirne (C). Notar placas com papilas e poros em mosaicos.
Explicacoes: Retanqulos ponli lhados limitam aneis com estr lacao longitudinal evidente. Seta
branca, placa poligonal com papilas; seta branca pont ilhada. placa poligonal com poros.
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Diferente dos poros evidenciados nas tecas dos conularideos

paleozoicos (Kozlowski, 1968; Bischoff, 1978; Van Iten, 1992; Van Iten et al.,

2005b, 2006b), os poros das carapaces de C. werneri encontram-se

espacadaments alinhados, com certo grau de orqanizacao. As papilas sao

similares em forma (mas diferem quanta ao padrao de orqanizacao - Figura

261) das estruturas observadas nos cordoes de alguns conularideos do

Fanerozoico (Van Iten et al., 2006a; John et al. , 2010). Os poros,

possivelmente, correspondem a papilas, no lado oposto das placas,

representando, talvez, alern de meras ornarnentacoes, fungoes estruturais e/ou

fisiol6gicas (Warren et al. , in press).

Adicionalmente, em sua ultraestrutura Corumbella (Grupo Itapucumy)

nao apresenta 0 padrao parab6lico descrito para 0 complexo quitino-proteico,

comum aos tegumentos exclusivamente quitinosos do extinto cifozoario

Cambriano Byronia robusta (Figura 47J) (Mierzejewiska e Mierzejewiski, 1979;

Mierzejewski, 1986). Tarnbern ao contrario de Corumbella, os f6sseis de

Byronia e de outros cnidarios de carapace mais delgada e exclusivamente

orqanica, quase sempre se preservam como filmes carbonosos achatados,

mas nao fragmentados (Figura 48B) (Yuan et al., 2011; Van Iten et al., in

press).

Neste sentido, os resultados de espectroscopia Raman sob os especimes

de Corumbella (grupos Corurnba e Itapucumi) revelaram que as carapacas

apresentam elevadas concentracoes de goethita, carbona amorfo e grafite, e

calcita . Os restos incarbonizados sao sugestivos de uma carapaca orqanica ou,

ate mesmo, fracamente mineralizada, 0 que pode ser corroborado pela

deteccao de carbonato, na forma de calcita nas carapacas (Figuras 30 e 34). A

goethita (Figura 32) pode ser diagenetica, mas apenas analises de mineralogia

rnaqnetica poderao revelar sua natureza.

A possibilidade de uma carapace, ao menos, fracamente mineralizada e

reforcada pelos picos de calclo observados nos resultados de EDS sobre as

carapaces (Figuras 26 a 29), e pela constatacao da razao similar deste

elemento na carapaca e na matriz, quando submetidas a FRX (Figura 35). A

calcita evidenciada tanto nas carapacas de Corumbella quanta na matriz pode

demonstrar uma oferta de calcic no meio, sugerindo que 0 tegumento deste

cnidario possa ter sido, ao menos, fracamente mineralizado.
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A interpretacao dos espectros de calcita obtidos por meio do laser

Raman, e dos dados de EDS e FRX, integrados aos resultados de

ultraestrutura de poros e papilas, da carapaca de C. werneri, aproximam a

cornposrcao e a estrutura deste esqueleto aos tegumentos quitino­

mineralizados de ultraestruturas previamente descritas, tais como conularios

paleozoicos (Van Iten et al., 2005a, b; Van Iten et al ., 2006a; John et al., 2010)

e, ate mesmo, alguns crustaceos (Fabritius et al., 2009) e lingulideos (Zabini et

al., 2012).

Diante disso, a plasticidade para deforrnacao de C. werneri sugere que

sua carapaca tenha side flexivel, orqanlca ou fracamente mineralizada - tendo

em vista sua ultraestrutura porosa e a presenca calcita nas carapaces. Por

outro lado, a natureza razoavelmente espessa de seu tegumenta e sua similar

vulnerabilidade a fraqrnentacao demonstram que a carapaca possa ter side

originalmente mais espessa e menos elastica que as peridermes dos

coronados atuais e Byronia, sendo, originalmente, flexivel, mas nao elastica.
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6.3. Reexame do material tipo estudado por Hahn et al. (1982)

Os f6sseis utilizados nas primeiras reconstitulcoes de C. werneri (Hahn

et al., 1982) foram aqueles considerados tridimensionalmente preservados. 0

exame acurado dos exemplares tipo depositados na Colecao Paleontol6gica do

DNPM , RJ, viabilizou a cornparacao destes com as classes tafon6micas

discutidas anteriormente.

A estrutura bipartite do carpo de C. werneri pode ter side orig inalmente

imputada a fragmentos de tubos tridimensionais ou bidimensionais

unisseriados, interpretados como p6lipo primarlo (DGM-5613-I , Figura 41A, E),

e as estruturas bisseriadas, atribuidas ao poltpario (DGM-5601-I, DGM-5606-I,

Figura 49A, C). Estas estruturas, quase sempre, faram verificadas dispostas

separadamente nas amostras.

No especirne DGM-5601-1 (Figura 49A) foi evidenciada uma reqrao

aboral unisseriada, desprovida de linha mediana , sem extremidade de fixacao

aparente, com aneis aproximadamente circulares. Esta estrutura, nao descrita

por Hahn et al. (1992), foi definida, mas nao dernonstrada ou detalhadamente

descrita, por Babcock et al. (2005) como "zona apical", com funcao de fixacao.

No mesmo especirne foi observada uma reqiao poliedrica, com Iinha mediana.

Neste exemplar de C. werneri foi conspicua a associacao entre a estrutura

unisseriada e a estrutura poliedrica e, portanto, neste estudo, a porcao

unisseriada foi considerada reqiao abora l (ou apice) de um poliedro que

constitui uma plrarnide aproximadamente quadrada (assumindo-se esta forma

como uma rnicro-flutuacao qeornetrica - vide Figura 43C, E).

A porcao polledrlca deste f6ssi l (DGM-5601-I , Figura 49A) apresenta-se

ligeiramente comprimida , com algumas quebras nas reqioes das bordas

lateriais e da Iinha mediana, conformando-se em estruturas bisseriadas que

podem lembrar, em aspectos morfol6gicos, a rhachis descrita para os

penatulaceos ou charniideos. Neste sentido, os aneis que confluem na linha

mediana, foram descritos por Hahn et al. (1982) como os p6lipos secundarios

que cornpoern um polipario (Figura 49B) , uma vez que tanto os moldes internos

(Figura 49C) quanto as irnpressoes bisseriadas (DGM-5611-I, Figura 16B) dos

especimes descritos nao apresentam a carapaca completamente preservada.

E necessaria uma observacao muito acurada para detectar fragmentos

de carapaca que revestem porcoes da borda lateral ou se inserem na Iinha
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mediana (Figura 49C). Alern disso, a cornpressao observada em alguns dos

poliedros de C. werneri torna ainda mais complicada a evidenciacao da

art iculacao entre os segmentos e estes podem ser interpretados como p61ipos

secunoarios de um pol ipario.

Somados a ocorrencia de unlsseriacoes oriundas de quebras

longitudinais e/ou recobrimento de uma das porcoes da face por sedimentos,

segmentos intimamente sobrepostos podem lembrar, em alguns aspectos, uma

estrutura bipartite completa (Figura 49C).

Figura 49. Corumbella werneri, Colecao tipo utilizada na descrlcao original do taxon (Hahn et al., 1982)
(A) Especime DGM-5601-1. Molde interno, recurvado. Observa-se reqiao aboral unisseriada, sem linha
mediana evidente. Estes segmentos gradam para uma porcao aproximadamente polledrlca . com linha
mediana (na face) e borda lateral. Notar uma quebra longitudinal na porcao meso-distal do f6ss il.
(8) Modelo proposto por Hahn e colaboradores para C. werneri.
(C) Especime DGM-5606-1. Molde interno, tridimensional, com fragmentos de carapaca na borda lateral.
Notar que este aspecime nao apresenta uma parte da face (distal), obliterada em uma porcao da linha
mediana. Explicayao: setas pretas, linha mediana; setas pretas pontilhadas, borda late ral; setas brancas
pontilhadas, fragmentos de carapace: retanqulo, regiao aboral ; clrculo , fragmento unisseriado da face .
Escala grafica (1 mm).
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Diante disso, foi constatado que a descricao proposta por Hahn et a/.

(1982) para Corumbella esteve fundamentada na atribuicao de estruturas

morfol6gicas alteradas por processos tafonomicos a caracteristicas

taxonomicas. Nao foram constatados poliparios nem nas amostras da colecao

tipo, nem em quaisquer outras. Assim, a taxonomia original proposta por Hahn

et al. (1982) e Wa lde et a/. (1982) para Corumbella werneri (subclasse

Corumbellata, ordem Corumbellida e familia Corumbell idae), baseada em

estrutura bipartite de C. werneri, foi abandonada neste trabalho (vide item 6.7 .

para nova interpretacao)

6.4. Reexame do material tipo estudado por Hagadorn e Waggoner (2000)

Hagadorn e Waggoner (2000) descreveram Corumbella n. sp . para a

Formacao Wood Canyon, EUA. Essa nova especie foi descrita como um f6ssil

tubular anelado, com diarnetro de cerca de 4 mm em sua porcao mais larga,

aproximadamente quadrangular em secao, com bordas laterais arredondadas e

sulcos longitudinais ao lange da Iinha med iana de cada face (vide Figura 37 ,

item 5.6).

Em sua descricao original Hagadorn e Waggoner (2000) nao relacionaram

Corumbella n. sp. (EUA) a C. werneri (Brasil) , uma vez que nao observaram, no

especirne norte-americano, estrutura bipartite e geometria circular em secao,

conforme descrito por Hahn et al (1982). Adicionalmente, foram verificados

especirnes helicoidalmente torcidos na Formacao Wood Canyon, ate entao nao

observados nos f6sseis brasileiros. Contudo, estudos realizados por Babcock

et al. (2005) e os resultados do presente trabalho corroboraram a inexistencla

de poliparios e constataram a geometria aproximadamente quadrangular em

secao, para os tubos de C. werneri (Forrncao Tamengo) do mesmo modo que

descrito para a entao denominada Corumbella n. sp. Tarnbern de forma similar

a descrita para 0 exemplar norte-americano, C. werneri brasileira pode

apresentar torcao helicoidal. Contudo, as analises ate agora real izadas nao

esclareceram se esta conforrnacao pode ser atribuida apenas processos

tafonomicos e nao a caracteristicas intrinsecas do organismo.

Uma vez que Hagadorn e Waggoner (2000) fundamentaram as

cornparacoes entre C. werneri e Corumbella n. sp. nas descricoes originais

realizadas por Hahn et al. (1982), mas nao nos estudos mais recentes (e.g.

107



•

Babcock et al., 2005; Pacheco et al., 2011 b; Pacheco et al., submetido), os

resultados do presente estudo, subsidiados por cornparacoes entre 0 exemplar

brasileiro e 0 norte-americano, revelaram que ambos os exemplares estao

inseridos na mesma especie, Corumbella werneri, por apresentarem Iinha

med iana externa, formada pelo sulco do encontro dos aneis no ap6tema das

faces , continua ao longo da parte pol iedrica do tubo , e continu idade initerrupta

dos aneis nas bordas laterais. Ate mesmo a diferenca basica observada entre

os f6sseis no menor numero e distincao entre as anelacoes da especie norte­

americana, em cornparacao a brasileira, sao justiflcavels por vies tafon6mico

ou por comportamento do organismo, aos qua is as carapaces flexiveis podem

estar suceptiveis , em processos de moldagem e/ou preenchimento do

tegumenta por sedimentos, bem como nos mecanismos de distencao que

podem ocorrer em tegumentos flex iveis (e.g. Chapman e Werner, 1972).

6.5. Evidencias das relacoes entre C. werneri, Metazoa e Vendobionta (vide

anexo 1, artigo 4, artigo submetido, Palaeontology)

Apenas por meio de comparacoes detalhadas entre caracteristicas

morfol6gicas, de especimes tridimensionais e bid imensionais, foi constatado

que, ao contrario de inferencias anteriores (ct. Zaine , 1991), C. werneri nao

apresentava uma feicao corporal achatada ou aspecto acolchoado de interior

oco, conforme relatado para os vendobiontes (Seilacher, 2007).

De fato, Corumbella possuia tecido epitelial revelado em uma carapaca

cuticular (de origem orqanlca ou mesmo fracamente mineralizada)

relativamente espessa, constituida de aneis imbricados, algumas vezes com

ornarnentacao externa, e de cornpartimentacao interna tarnbern constatada,

pela primeira vez, neste estudo, por meio de tecnicas radiograficas e de

microtomografia (vide Figura 18). Preservados por meio de lncarbonizacao, na

maioria dos casos , de forma bidimensional, os especirnes bi, tri ou

tetrasseriados (Figura 16A-D) de C. werneri nao constituem sua conforrnacao

original, mas sao oriundos de processos tafon6micos resultantes de

cornpressao ou cornpactacao.

Vale ressaltar que a incarbonizacao e um processo de fossillzacao

caracteristico dos animais de cor po mole evidenciados em LagersUitten

fanerozoicas, tipicamente preservados como filmes bidimensionais
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incarbonizados ou mineralizados (Briggs, 2003). A lncarbonizacao, tal qual

constatada em C. werneri, n80 e comum nos especirnes vendobiontes tfpicos

da biota de Ediacara, que exibem alto relevo , atribuido a um processo de

preservacao por ativ idades metab6licas bacterianas, formando as peliculas das

tais mascaras rnortuarias, portanto, n80 preservados por incarbonizacao ou

mineralizacao (Narbonne, 2005).

Deste modo, ao contrario do que foi descrito para os vendobiontes, a

disposicao dos segmentos, muitas vezes fragmentados , ao longo do corpo dos

especirnes de C. werneri n80 remete a um revestimento orqanico, delgado e

elastico (Seilacher, 1989; Seilacher et al., 2003 , Seilacher, 2007). De fato, 0

corpo de C. werneri e poliedrico (Figura 17A, B) e revestido por uma carapaca

relativamente espessa, mas flexivel (Figura 16A, D), orqanica ou fracamente

mineralizada , algumas vezes ornamentada (Pacheco et al. , 2011 b), e de

ultraestrutura caracterizada pelo arranjo organizado de placas poligonais

(Warren et al., in press). Os movimentos e a f1exibilidade do corpo de C.

werneri podem ser viabi lizados pelo grau de sobreposlcao dos ane is nos

segmentos que caracterizam sua carapaca articulavel, confirmada pela

disposicao curva ou recurvada de alguns dos especirnes mais longos de C.

werneri (Figura 19A e B).

A observacao criteriosa dos f6sseis de C. werneri revelou que a

flexibilidade da carapaca tarnbern e nitida pelo menor grau de sobreposicao

entre os aneis em reqloes recurvadas do tubo e estreita sobreposicao destas

em porcoes mais retraidas (Figura 19B). Neste contexto, e pouco provavel que

os especirnes recurvados const ituam uma conforrnacao resultante de

processos tafonomicos.

As artlculacoes e a flex ibilidade da carapaca de C. werneri remontam a
estrutura da periderme dos p6lipos de Scyphozoa atuais e podem refletir uma

a980 contratil/retratil mioepitelial encontrada nas partes moles, no interior deste

revestimento (Holst e Jarms, 2006). Embora constitua um envolt6rio quitinoso,

a periderme dos clfozoartos apresenta uma intima associacao com 0 epitelio

muscular das partes moles por ela revestida, por exemplo, durante a

reproducao assexuada. Neste caso, 0 brotamento tem inicio com um processo

ectoderrnico que se projeta e toca a periderme, formando um novo broto.

(Chapman e Werner, 1972). As rarnlficacoes observadas em C. werneri,
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compativeis com estruturas de brotamento (Figuras 22 e 23) podem

representar evidencias indiretas do desenvolvimento de um epitelio muscular.

De fato, as celulas mioepiteliais sao consideradas caracteristicas e

indicativas da posicao ancestral dos Cnidaria. Estas celulas constituem as

camadas ecto e endodermicas de larvas e p61ipos de cnidarios atuais,

principalmente com filamentos de musculo lisa em sua base. Adicionalmente,

tarnbern foram observadas celulas musculares epiteliais ou subepiteliais

estriadas, nos p61ipos dos Cnidaria (Storch e Welsch, 1974; Seipel e Schimid,

2006).

Ainda, experimentos tafon6micos (Norris, 1989) e estudos ecol6gicos

(Holst e Jarms, 2006) demonstraram que cnidarios solitarios e coloniais

modernos, tais como coronados e penatulaceos, apresentam um reflexo de

contracao frente a eventos abruptos de sedimentacao. Este tipo de resposta

nao e tipica (no registro f6ssil) dos organismos de corpo mole da biota de

Ediacara, ja relacionados aos cnidarios penatulaceos (e.g. Charnia e

Ctiemiodiscusi (Glaessner e Daily, 1959; Glaessner, 1984).

Assim, a ausencia de um reflexo contratil entre os especimes de

vendobiontes ou a fauna de corpo mole de Ediacara (Seilacher, 1989) sugere

que as celulas epitelio-rnusculares deveriam estar ausentes ou pouco

desenvolvidas nestes seres. Por outro lado, as ramlficacoes (aqui interpretadas

como brotamentos) constituem indicio indireto de um epitello muscular,

observado tanto entre os cnidarios modernos quanto em C. werneri,

corroborando as afinidades sisternaticas de C. werneri aos Cnidaria e nao aos

Vendobionta.

Salvo a constatacao de reqiao oral em alguns f6sseis analisados (Figura

21C), a polarizacao de crescimento (orqanizacao oral-aboral) destes

especirnes e definida pela sutil expansao sistematica do diarnetro do tubo

(cuticular e relativamente espesso) ao lange do seu comprimento (Figura 20A)

e pela dlsposicao continua dos segmentos (Figura 20B). Alern disso, conforme

[a colocado, foram constatadas ramlflcacoes. compativeis com estruturas de

brotamento (Figuras 22 e 23), e possiveis especirnes qreqarios (Figura 24).

Tomadas em conjunto, as caracteristicas supra descritas, tais como,

seqmentacao, movirnentacao e flexibilidade, alern da presence de uma

espessa e, as vezes, ornamentada carapace, a polarizacao de crescimento

110



oral -aboral e brotamentos, sao evidencias suficientes para a insercao de C.

werneri no reino Metazoa, filo Cnidaria (Storch e Welsch , 1974; Blair, 2009).

6.6. Afinidades de C. werneri com os Schyphozoa (Cnidaria) (vide anexo 1,

artigo 4, submetido, Palaeontology)

Alern das caracteristicas discutidas anteriormente, outros atributos, tal

como a simetria corporal, aproximam C. werneri de grupos mais especificos

entre os Cnidaria: os Schyphozoa (Werner, 1973; Buss e Seilacher, 1994). A

simetria corporal de C. werneri e determinada pela tetrameria (Figura 50G),

revelada na geometria poliedrica piramidal, quadrangular em secao, e

reforcada pela presence de septos (vide Figura 45C).

Neste sentido, os especirnes de C. werneri ja foram associados, em

muitos aspectos, aos tubos secretados pelos Stephanoscyphistoma

(Coronatae, Scyphozoa) viventes (Hahn et a/. , 1982; Leslie et a/. , 2001) (Figura

SOB, 0) , e aos f6sseis de Conulariida (taxon neoproterozoico/paleozoico

relacionado aos coronados) (Van Iten, 1991; Collins et a/. , 2000; Babcock et a/. ,

2005; Van Iten, et a/., 2006; Leme et a/., 2008, 2010) (Figura 50A, C).

No ambito das relacoes sisternaticas deste taxon, C. werneri rnantern uma

particularidade que 0 aproxima de coronados e conularios. Tanto a periderme

dos coronados, quanto a teca dos conularios recobre a maior parte destes

organismos. Coronados e conularlos tarnbern possuem morfologia externa

compativel com estruturas internas (Chapman e Werner, 1972), na qual todas

as partes moles do animal devem estar contidas (Wurmbach e Siewing, 1985).

Corumbella apresenta algumas caracteristicas intrinsecas compativeis

com os cifistomas de coronados, tais como corpo constituido por carapaca

alongada (ct. mlcro-flutuacoes qeometrlcas de uma pirarnlde, Figura 430, E) e

flexivel, e evidencias indiretas de rnusculos retrateis (Seipel e Schimid , 2006)

que podem reforcar a premissa de que C. werneri apresentava um epitelio

muscular desenvolvido.

Contudo, ao contrario do que foi observado nos tubos de C. werneri, os

cifistomas dos coronados sao c6nico-cilindricos, arredondados em secao, com

septacao nao continua ao lange do tubo (Figura SOB, 0) (Werner, 1967; 1971;

1973; 1979). Estas caracteristicas nao corroboram completamente, portanto, as
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sernelhancas entre C. werneri e Sfephanoscyphus (Coronatae), estabelecidas

por Hahn et al (1982).

De modo similar a maioria dos conularios, nos exemplares de Corumbella

o corpo tem um formato poliedrico piramidal que remete a existencia de quatro

faces e quatro bordas latera is (Babcock e Feldmann, 1986a; Babcock et al.,

1987b; Leme, 2002; Leme et al. , 2004 ; 2008b, 2010). Nas faces, foram

observadas estruturas morfologicamente compativeis com a linha mediana dos

conularios (Figura 50A , G). Em C. werneri e em alguns conularios esta

estrutura consiste em um sulco externo longitudinal que reflete a posicao de

septa interno continuo ao lange da carapace.

Em C. werneri, os aneis da carapaca (Figura 50G) se assemelham e, de

acordo com Babcock et al. (2005) , podem ser hornoloqas aos cord6es da teca

dos conu larios (Figura 50A). Do mesmo modo que em conularios e coronados ,

os aneis de C. werneri sao cont inuos entre si (Figura 45A, B). Contudo,

enquanto em C. werneri, assim como nos coronados , os aneis sao articulaveis

e conferem rnovirnentacao ao tubo, nos conularios os cord6es sao produzidos

por espessamentos de camadas quitino-fosfaticas que comp6em a teca e sao

dependentes de um tegumento flexivel, porern nao articulavel (Van Iten,

1992b).

Estruturas internas, como septos, foram observadas em alguns

exemplares de C. werneri (Figura 45C). Por outro lado, do mesmo modo que

em algumas especies do genero Conularia, por exemplo, C. werneri apresenta

Iinha mediana nao marcada superficialmente por sulco ou elevacao, com aneis

imbricados que tendem a ser alternados na Iinha mediana e, com possibilidade

de ausencla de espessamentos internos em bordas laterais (ct. arestas em

conularios) e linhas medianas (Sinclair, 1940; Moore e Harrington, 1956;

Babcock e Feldmann, 1986a, Hagadorn e Waggoner, 2000, Babcock et al.,

2005, Leme et al., 2008, 2010). Vale ressaltar que a ausencia de septacao

tarnbern foi relatada para p61ipos de coronados do genero Aurelia (Berking e

Herrmann, 2007). Todavia, em C. werneri, a ausencia destas estruturas pode

ser atribuida ao grau de preservacao das amostras.

Corumbella e conularios diferem significativamente em alguns aspectos

da forma geral do corpo : Corumbella apresenta tubo poliedrico longo, estreito,

minimamente expandido, representando a rnicro-flutuacao (alongamento) de
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uma pirarnide, enquanto os conularios apresentam uma expansao abrupta da

teca.

De acordo com as descricoes anteriores, e do mesmo modo que a

periderme dos estefanocifistomas (Dunn, 1982), C. werneri apresentava uma

cuticula orqanica ou, possivelmente, fracamente mineralizada. Neste sentido,

tanto os testes quimicos quanto os resultados de EDS, espectroscopia Raman

e FRX nao revelaram indicios de uma teca quitino-fosfatica, caracteristica dos

conularios (Marques e Collins, 2004; Leme, 2006, 2008a, b, 2010). Conforme

demonstrado pelos resultados das tecnicas retro citadas, a incarbonizacao se

confirmou como processo de fossilizacao, pela presence dos remanescentes

de carbono. Assim, tomando-se em conjunto as afinidades taxonornicas de

Corumbella, e muito provavel que a natureza orqanica de sua carapaca possa

vir a ser atribuida a quitina ou a alguma de suas variacoes (e.g. quitosana). Por

outro lado, a presence de calcita na carapaca de Corumbella , atestada pelos

espectros Raman, sugerem que 0 tegumento deste cnidario possa ter sido, ao

menos, fracamente mineralizado.

Embora a cornposicao quimica do material esqueletal dos conularios

seja quitino-fosfatica (mineralizada), os exoesqueletos dos mais antigos

conuiarios sao descritos como delgados, pouco mineralizados ou basicamente

orqanicos. De fato, algumas carapacas, inclusive, de conularios ordovicianos

sao extremamente delgadas (2 mm ou menos), escurecidas, com nenhum sinal

evidente ou consideravel de rninerallzacao, a exemplo dos Vendoconularia,

f6ssil neoproterozoico de exoesqueleto orqanico, relacionado aos conularios

(Ivantsove Fedonkin, 2002; Van Iten et al., 2005).

Vale ressaltar, que entre os Cnidaria atuais nao ha restricao fisiol6gica a
blornineralizacao fosfatica. Este tipo de cornposicao e suas variacoes sao

recorrentes, por exemplo, na bateria de nematocistos de sifon6foros (Mackie e

Marx, 1988; Watabe, 1990), em medusas de alguns grupos de hidrozoarios

(Chapman, 1985) e em estatoconias de cifozoarios e cubozoarios (Lowenstam

e Weiner, 1989).

Neste sentido, a biornineralizacao em cnidarios e uma parte fundamental

do fen6tipo e esta nao deve ter a mais elevada prioridade em consideracoes

taxonornicas, uma vez que: (1) muitos individuos depositam diferentes tipos de

minerais em seus organismos simultaneamente; (2) alguns grupos podem ter
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mud ado 0 tipo de blomineralizacao, ou perdido e ganhado a capacidade de

depositar biominerais , no curso de sua evolucao: e (3) 0 tipo de

biornineraziliacao pode ser influenciado pela dieta, ou parametres geoquimicos

de ambiente e temperatura , e energia do meio (Lowenstam e Weiner, 1989).

De fato , estudos estratiqraficos e tafonornicos revelaram que conularios com

teca mais delgada, raramente providos de estruturas internas, distribuiam-se

nos fundos , provavelmente abaixo do nivel de ondas de tempestade, sob

condlcces menos enerqeticas (Simoes et al., 2000a; Rodrigues, 2002;

Rodrigues et al., 2003 , Leme, 2006). Enquanto tecas mais espessas foram

documentadas para ambientes mais enerqeticos (Jerre, 1994). Oeste modo, a

cornposicao da carapaca de C. werneri n130 constitui caracterlstica

preponderante para sua dlscrimlnacao entre posslvel coronado ou conulario.

De qualquer forma , a tende ncia evolutiva no sentido do reforco da teca

na hist6ria dos conu larios permite supor que os primeiros conularlos possu iam

uma teca muito delgada , genuinamente orqan lca , sem cordoes mineralizados

(Ivantsove Fedonkin, 2002).

Diante das dlscussoes acima , C. werneri pode ser seguramente

designada ao filo Cnidaria, c1asse Schyphozoa, com afin idades com conularios

e coronados. Enquanto os tubos alongados, estreitos, anelados e articulaveis

de C. werneri encerram caracteristicas similares aos ciflstornas dos coronados,

esse f6ssil compartilha maior nurnero de atributos com os conularideos, tais

como geometria piramidal, secao transversal quadrangular, linhas med ianas,

espessamentos internos, faces, bordas laterais (denominadas arestas em

conularlos) e disposicao dos aneis nas faces de modo similar aos cordoes. De

fato, embora ainda devam ser realizados estudos mais detalhados, os atributos

de Corumbella ate agora compilados podem remeter as afinidades deste taxon

aos grupos dos mais antigos conularios paleozoicos (Yi et al., 1997) e

neoproterozoicos afins (Ivantsov e Fendokin, 2002; Van Iten et al., in press).

As caracteristicas ate 0 momenta evidenciadas em Corumbella , n130

foram suficientes para estabelecer, com maior precisao, as relacoes

flloqeneticas dentre os Scyphozoa para este taxon. Babcock et al. (2005) se

apoiaram na ausencia de um estaqio medusoide para 0 maior detalhamento na

taxonomia deste f6ssil. Adicionalmente, para 0 efeito de um estudo taxonornico

mais acurado, sera necessario compilar uma serie de atributos ainda n130
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evidenciados por estudos de morfologia de detalhe ou nao completamente

interpretados e comparados a outros taxons, a respeito da ultraestrutura (e.g.

rnicrofabrica de lamelas) e das estruturas internas (e.g. compartirnentacao

tridimensional) de Corumbella, bem como aplicar a metodologia c1adistica.
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Figura 50. Corumbella werneri.
Cornparacao com conularlos e coronados.
(A) e (C) Conulario. Notar geometria
piramidal da teca (A), composta por
cord6es transversais continuos, e sua
respectiva secao quadrangular (C)
(retirado de Leme et al., 2008).
(B) Esquema de cifistoma cilindrico de
coronado, e sua respectiva secao
transversal circular (0) (retirado de Leme
et al. , 2008).
(G) Modelo proposto neste trabalho para
geometria e estruturas (internas e
externas) para 0 tubo de C. werneri.
Escala qrafica: 1 cm.

6.7. Paleontologia Sistematica (vide anexo 1 J artigo 4, submetido,

Palaeontology)

A revisao sistematica aqui proposta considerou tanto a revisao e a

discussao dos atributos morfol6gicos e taxonomia previamente estabelecidos

para os especlrnes brasileiros de Corumbella werner; (Hahn et a/., 1982; Zaine,
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1991 ; Babcock et el. , 2005), quanta as lrnpllcacoes do vies da descricao

original dos f6sseis da Formacao Tamengo (Hahn et a/., 1982), no

estabeleci mento das afinidades sisternaticas para os especirnes da Formacao

Lower Wood Canyon (Hagadorn e Waggoner, 2000). Neste sentido , uma vez

reconstitu idos e rev isados os atributos morfol6gicos dos especlrnes brasi leiros

(vide tabela 1, subitem 5.4 ., Resultados), foi possivel cornpara-Ios aos f6sseis

norte-americanos e paragua ios e estabelecer uma diagnose bem estruturada

na morfologia destes rnetazoarios .

Reino METAZOA Linnaeus (1758)

Filo CNIDARIA Hatschek (1888)

Classe SCYPHOZOA G6tte (1887)

Familia CORUMBELLIDAE Hahn, Hahn, Leonardos, Pflug e Walde (1982)

G€mero Corumbella Hahn, Hahn, Leonardos, Pflug e Walde (1982)

ESQecie ti o. Corumbella werneri Hahn, Hahn, Leonardos, Pflug e Walde

(1982)

Diagnose emendada. Tubo polledrlco alongado, com Iinha mediana evidente .

Corumbella werne ri Hahn, Hahn, Leonardos, Pflug e Walde (1982)

Diagnose emendada. Caparaca pol iedrica piramidal alongada, relativamente

espessa, com variacao do diarnetro quase imperceptivel ao lange do tubo,

quadrangular em secao, de simetria tetrarnera, com quatro faces; linha

mediana externa , formada pelo sulco do encontro dos anels poligonais no

ap6tema das faces, continua ao lange do tubo , septacao interna, quando

presente, correspondente a Iinha mediana; continuidade ininterrupta dos aneis

nas bordas laterais; ausencia de carenas.

Descricao. Amostra DGM-5601-1 (Figuras 19A e 21A) : molde interno

tridimensional , lige iramente comprimido; conforrnacao do tubo em "J"; com

req iao aboral e tubo poliedrico alongado preservados; presence de Iinha

mediana e bordas laterais; comprimento maximo da req iao aboral de 9 mm;

comprimento maximo do tubo de 34 mm. Amostra GP/1 E 421 Oa (Figuras 17A e

46): molde interno de parte do tubo poliedrlco tridimensional; geometria

quadrangular; bordas laterais evidentes; aneis continuos nas bordas; Iinha

mediana demarcada pelo encontro dos aneis poligonais, em "U", com
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fragmentos da carapaca , de forma alternada no ap6tema da face; comprimento

maximo de 9 mm; largura maxima de 2 mm; largura maxima do anel de 1 mm;

comprimento maximo do anel de 0,3 mm. Amostra OGM-5606-1 (Figura 49C):

molde interno de parte do tubo poliedrico trid imensional comprimido; bordas

laterais evidentes; aneis continuos nas bordas; linha mediana demarcada pelo

encontro dos aneis de forma alternada, no ap6tema da face; comprimento

maximo de 19 mm; largura maxima de 2,4 mm. Amostra GP /1 E 3093 (Figura

45A, B): visao interna de fragmento de carapaca comprimida; carapace

relativamente espessa; cont inuidade dos ane is entre si; septos formados pelo

encontro dos aneis na parte interna; espessura variando de 0,05 a 0,2 mm;

comprimento maximo de 9 mm. Amostra GP/1 E 4089 (Figura 21C): regiao oral

comprimida na borda lateral ; presence de aneis e borda laterial ; abertura oral

caracterizada por um orificio bem demarcado em forma aproximada de

losango. Amostra GP/1 E 4077 (Figura 200): parte de tubo tridimensional

inflado com ane ls: presence de linha mediana e septo; bordas laterais

eviden tes e relativamente comprimidas. Amostra GP /1 E 4204 (Figuras 42 e

45C): parte de tubo tridimensional poliedrico com quebras na face e nas bordas

laterais; presence de aneis poligonais; borda lateral, linha mediana e septos

evidentes em algumas extensoes do tubo; ausencia de carenas. Amostra

GP/1 E 4218b (Figura 48A): exemp lar tridimensional inflado com preservacao

da carapace: presence de Iinha mediana; aneis alternados na linha med iana ;

presence de estrlacoes longitudinais nos aneis da carapace. Amostra VLM 42B

(Figura 36B. C): especirne comprimido com carapaca fragmentada;

preservacao de alguns aneis ao lange da carapace: algumas quebras ao lange

da carapaca evidenciam a continuidade dos ane is entre si e a presence de

septos; reqiao aboral preservada. Amostra VLM 85A (Figura 36A. 0): especirne

comprimido e fragmentado; preservacao de algumas partes da carapace:

presence de linha mediana e borda lateral; geometria aproximadamente

quadrangular. Amostra LACMNH 12802 (Figura 37A, B eO): tubo poliedrico

tridimensional; presence de bordas laterais e linha mediana; aneis confluindo

de modo alternado na Iinha mediana, no ap6tema da face; torcao evidente;

especirne quadrangular em secao transversal; septos presentes; carenas

ausentes.

117



Ocorrenclas: Grupo Corumba (Brasil), Grupo Itapucumi (Paraguai) e

Formacao Wood Canyon (EUA).

Material tiQo. Hol6tipos: DGM-56011, DGM-56041, DGM-56051, DGM-56061,

DGM-56081 , DGM-56091 , DGM-56101 , DGM-56111 , DGM-56121 , DGM-56131 ,

VLM 85A, VLM 42B, LACMNH 12802, LACMNH loc. 17130, LACMIP loc.

17130.

Material Examinado. Colecao de Paleontologia do DNPM-RJ (DGM), Colecao

Cientifica GSA/IGc-USP (GP/1 E, GP/1T), Colecao Didatica GSA/IGc-USP (C) ,

Laborat6rio de Paleoinvertebrados IGc/USP (VLM), Colecao de Palentologia de

Invertebrados do Natural History Museum of Los Angeles County (EUA)

(LACMNH, LACMIP).

Discussao. Todos os f6sseis da Formacao Tamengo, Brasil (Hahn et al.,

1982), os de Wood Canyon, EUA (Hagadorn e Waggoner, 2000) e os do Grupo

Itapucumi, Paraguai (Warren et al., 201 1, in press) , compartilham as

caracteristicas estabelecidas para reino Metazoa, filo Cn idaria, tais como

polarizacao de crescimento, epite lio cuticu lar e seqrnentacao (vide subitem

6.5 .).

A presence inferida do polipario bisseriado, considerada uma

caracteristica ausente em cifozoarios, foi suficiente para que Hahn et al. (1982)

inserisse Corumbel/a na familia rnonoqenerica Corumbellidae, ordem

Corumbellida e subclasse Corumbellata. Diferente da descricao original, em

que as estruturas do corpo bipartite de Corumbel/a (p6lipo primarlo e

secundario) foram ambas reconstituidas em secao transversal circular, as

mesmas estruturas foram aqui observadas em um tubo nao bisseriado,

poliedrico, quadrangular em secao.

Assim, do mesmo modo que proposto por Hahn et al. (1982), mas

observando-se outros parametres, neste estudo, a simetria radial, tetrarnera e a

presenca de septos no tubo justificaram a insercao do genero Corumbel/a na

c1asse Scyphozoa (filo Cnidaria). Adicionalmente , ainda respeitando a

nomenclatura proposta por Hahn et al. (1982), este genero foi mantido na

familia Corumbellidae. Ressalta-se que a definicao de uma familia

monoqenerica para este taxon, jaz aqui em outros atributos (que nao a

estrutura bipartite primeiramente delineada para 0 tubo), tais como os

compartilhados tanto com coronados (e .g. tubo alongado, com aneis) quanta
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com conularlos (e.g. tubo poliedrico, com linha mediana nas faces) (vide item

6.6 para maiores detalhes).

Todos os especirnes analisados neste estudo (Formacao Tamengo,

Grupo Itapucumi e Formacao Wood Canyon) (Pacheco et al., 2011 b; Warren et

al., 2011, in press; Hagadorn e Waggoner, 2000) apresentam as mesmas

caracteristicas aqui estabelecidas para 0 genero Corumbella, como a linha

mediana evidente e tubo poliedrico alongado.

Especirnes de Corumbella do Grupo Itapucumi foram originalmente

descritas como tubos achatados e incarbonizados, cujos tamanhos,

orqanizacao e modos de fossllizacao foram considerados suficientes para

considera-los mais similares a C. werneri Hahn et al. (1982) (Formacao

Tamengo, Brasil) (Warren et al., 2011) que ao f6ssil entao denominado

Corumbella n. sp. (Formacao Wood Canyon, EUA) (Hagadorn e Waggoner,

2000). Contudo, parametres como tamanho e modos de fossilizacao estao sob

constante vies tafonornico e estudos mais detalhados acerca das

caracteristicas morfol6gicas deste f6ssil fizeram-se necessaries para

interpretacoes sobre suas afinidades taxonornicas.

Analises de f6sseis coletados recentemente no Grupo Itapucumi

revelaram que os especlrnes de Corumbella desta unidade geol6gica

apresentam todas as caracteristicas diagn6sticas aqui estabelecidas para

insercao na especie Corumbella werneri, tais como linha mediana, formada

pelo sulco do encontro alternado dos aneis no ap6tema das faces, continua ao

lange do tubo e continuidade ininterrupta dos aneis nas bordas.

Nos especirnes norte-americanos (ate entao atribuidos a Corumbella n.

sp.), a linha mediana e caracterizada por sulcos longitudinais e pelo encontro

alternado dos aneis poligonais no centro das faces. A linha mediana e atestata

em um f6ssil norte-americana pela presence de seus espessamentos internos

(septos) visiveis em corte transversal. A septacao nem sempre esta presente

em todos os especirnes das Americas. A ausencia destas pode constituir vies

tafoncmico.

A despeito dos vies da descrlcao Corumbella n. sp. (Hagadorn e

Waggoner, 2000) por meio de cornparacoes fundamentadas no trabalho

original de Hahn et al. (1982), cornparacoes entre os exemplares norte­

americanos e os brasileiros revelaram que estes encontram-se inseridos na
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mesma especie, por apresentarem linha mediana externa, formada pelo sulco

do encontro alternado dos aneis no ap6tema das faces, continua ao longo de

todo 0 tubo, e continuidade ininterrupta dos aneis nas bordas laterais. Ate

mesmo a diterenca basica observada entre os f6sseis no menor nurnero e

distincao entre as anetacoes da especie norte-americana, em cornparacao a
brasileira, sao justiflcaveis pelo vies tafonornico ou distencao do tubo, aos

quais os organismos de carapaca flexivel podem estar suceptiveis em

processos de moldagem e/ou preenchimento do tegumenta por sedimentos, ou

rnovlrnentacao do tubo como caracteristica intrineca de seu comportamento.

Ainda, a analise dos moldes tridimensionais destes f6sseis sob

estereomicrosc6pio revelou espacos entre os moldes e a matriz rochosa, que

demonstraram a existencia preterlta de carapaca relativamente espessa. Alern

disso, sua secao quadrangular e geometria piramidal reforcam a possibilidade

de uma estrutura mais resistente.

6.8. Paleoecologia

Para 0 efeito das interpretacoes paleoecol6gicas, realizadas neste estudo,

as analises dos f6sseis de C. werneri estao fundamentadas em aspectos da

morfologia funcional e/ou inferencias filoqeneticas. Esta abordagem analitica

permitiu realizar algumas interpretacoes, preliminares, sobre as caracteristicas

paleoecol6gicas deste taxon, tais como evldenclas de relacoes tr6ficas e

reproducao, que ocorreram durante 0 intervalo de tempo atribuido ao

Neoproterozoico. Contudo, fez-se necessario discutir algumas implicacoes

paleoambientais e paleoecol6gicas relacionadas ao estabelecimento de

Corumbella werneri, sua biota associ ada na Formacao Tamengo e a

contextualizacao desta com outras biotas onde Corumbella se insere (Grupo

Itapucumy e Formacao Wood Canyon) ou se correlaciona (e.g. assembleia

f6ssil Nama), para cornpreensao mais ampla das possiveis relacoes tr6ficas

que, subsequentemente, estruturaram suas adaptacoes, no ecossistema

ediacarano.

Esqueletog€mese

Conforme [a discutido (vide subitem 1.2), 0 final do Neoproterozoico foi

marcado por eventos chrnaticos, tectonicos e biogeoquimicos de relevancla
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mundial (Grotzinger et al. 1995, Hoffman et al. 1998, Knoll 2000, Hoffman e

Schrag 2002), que culminaram na origem dos primeiros organismos

megasc6picos da biota de Ediacara, ca 579 Ma (Narbonne e Gehling 2003,

Yuan et al. 2011), seguida, ha ca. 550 Ma pelo advento dos organismos

macrosc6picos capazes de realizar esqueletoqenese biomineralizada.

Conforme supra descrito, essas inovacoes morfol6gicas, provavelmente,

ocorreram em um contexto de engenharia de ecossistemas (Erwin e Twidt,

2012) (vide item 2), como respostas a variacoes na quimica dos oceanos e as

adaptacoes ou exaptacoes a predacao (Germs, 1972; Lowenstam e Weiner

1989; Grant, 1990; Hofmann e Mountjoy, 2001; Bengtson, 2002; Knoll, 2003;

Hua et al., 2007), e evoluiram quase que simultaneamente com 0 advento

ecol6gico da infauna (Dzik, 2007), culminando na radiacao de animais com

esqueleto, no inicio do Cambriano em um contexto mais complexo de

dlnarnicas ecol6gicas nas comunidades marinhas bentonicas (e.g . cadeias

tr6ficas e intraguildas).

Embora alguns autores concordem que os esqueletos fosfaticos ,

calcarlos, quitinosos e aglutinantes tenham todos aparecido quase que

simultaneamente, pressupoe-se que os fosfaticos (Cook, 1992) e/ou os

quitinosos tenham surg ido antes dos demais, com rnudancas em proporcces

de cornposicao ao longo do tempo. Contudo, trabalhos recentes argumentam

que nao exista indlcacao de biomlneralizacao ativa em invertebrados pre­

cambrianos, mas sim fortes evidencias de que a esqueletoqenese orqanica

precedeu 0 aparecimento dos esqueletos biomineralizados na maior parte dos

filos animais (Hua et al., 2007; Wood, 2011). Como exemplo, e possivel citar os

primeiros momentos evolutivos da biota de Ediacara, composta, dentre outros

organismos, de animais de corpo mole (Xiao e Laflamme, 2009; Yuan et al.,

2011 ).

Entre os mais antigos f6sseis de cnldarios de esqueletos nao

mineral izados (ou fracamente mineralizados), estao os tubos orqanicos com

tegumentos muito delgados, tais como os provaveis cntdarlos Scyphozoa,

preservados em cornpressoes carbonaceas na China (Yuan et al., 2011; Van

Iten et al., in press), 0 conulario Ediacarano Vendoconularia (Ivantsov e

Fedonkin, 2002), Conotubus (Hua et al., 2007) e 0 cifozoario escopo deste

estudo Corumbella werneri (Hahn et al. 1982) .
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Os primeiros indicios f6sse is da co-evolucao predador-presa, no

Ediacarano, nao foram verificados, contudo, entre os Cnidaria . A constatacao

dos eventos de predacao, no registro f6ss il, e suas conseqOentes pressoes

seletivas entre os animais, ainda permanecem pouco expressivas, em

pesqu isas inerentes ao Neoproterozoico (e.g. Bengston e Zhao, 1992). As

potencialmente mais antigas marcas de predacao (Hua et al., 2003) constituem

possiveis tnjunas em f6sseis do genero Cloudina , rnetazoario de concha

parcialmente orqanica, impregnada por calcita, tarnbern encontrado na

Formacao Tamengo (Conway Morris et al., 1990; Zaine, 1991).

Mesmo assim , e no contexto da "Revolucao Agron6mica", ainda no Pre­

Cambriano, cnidarios como C. werneri, [a eram capazes de produzir esqueleto

orqanlco ou fracamente mineralizado. Assim, a analise da tafonomia e da

morfologia de deta lhe das carapaces de C. werneri, do Grupo Corurnba

(Pacheco et al., 2011 b) e ultraestrutura de especlrnes incarbonizados de

Corumbella, coletadas nos calcarios do Grupo Itapucumi (Paraguay) (Warren et

al., in press) , integradas a alguns dados [a compilados sobre a cornposicao

quimica das carapacas dos f6sseis de ambas as localidades, supra

mencionados, ja forneceram alguns dados imprescind iveis nao apenas sobre a

esqueletoqenese e a possibilidade de biominera lizacao a partir do calcic. mas

tarnbern sobre as impllcacoes evolutivas e paleoecol6gicas desta inovacao

morfol6gica.

A constatacao das mesmas razoes de calcic nas carapacas de

Corumbella e nas margas da Formacao Tamengo, onde foram preservadas,

implicam em oferta de calcic no ambiente. Alern disso, a coexistencla das

conchas in situ de Cloudina e dos especimes parautoctones/aloctones de

Corumbella em contextos sedimentares similares, nos calcarios do Grupo

Itapucumy, sugerem paleoambientes minimamente analoqos (Warren et al. ,

2011), quanta a temperatura da aqua, salinidade, batimetria e condicoes

hidrodinarnlcas. De fato, ao final do Ediacarano os oceanos se tornaram mais

enriquecidos em seus teores de NaCl, com pH neutro e cornposicoes i6nicas

mais similares as dos mares do Fanerozoico. Oeste modo, houve um aumento

relativo nas taxas dos ions Ca2
+ para cerca de 36 meq/L (Hardie, 2003). 0

advento da biorninerallzacao, ha aproximadamente 550 Ma, esteve muito

provavelmente relacionada tanto a rnudancas na geoquimica global quanto a
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pr6pria reestruturacao dos ecossistemas, tarnbem atribuida a essas rnudancas,

e ao aparecimento de novas pressoes ecol6gicas (e.g. predacao) (Papineau,

2010; Dzik, 2007; Erwin e Twedt, 2012).

Contudo, 0 fortalecimento do exoesqueleto por meio de

biomineralizacao, entre os Cnidaria, Scyphozoa, a exemplo dos conularideos,

tornou-se mais conspicua, apenas, entre as formas do Meso e do

Neopaleozoico. Contudo, alem de rnudancas biogeoquimicas, a aqu lsicao de

esqueletos mineralizados, tarnbern nos Cnidaria (Scyphozoa), pode estar

relacionada ao advento do aumento da pressao de predacao (Babcock et al.,

1987b). Ate entao, muito provavelmente, os cifozoarlos contavam apenas com

seu sistema de liberacao de toxinas por meio de celulas urticantes para captura

de presas e protecao contra predadores (Arai ,1997).

Fissuras e lesces em tecas de conularios sao encontradas apenas em

f6sseis p6s-silurianos. Isto pode indicar 0 surg imento de varies tipos de

predadores dur6fagos, deste taxon, no Mesopaleozoico. Talvez em resposta a
pressao de predacao, houve aumento de especies de conularideos capazes de

secretar exoesqueletos mais espessos (Ivantsov e Fedonkin , 2002).

o surgimento de exoesqueletos biomineralizados em cifozoarios, tais

como os conularios, apenas no Paleozoico, e sua ausencia ou escassez em

contextos ediacaranos corrobora 0 pressuposto evolutivo de que os beneficios

fenot ipicos, revelados em um contexto coevo predador/presa , devem superar

os custos metab6licos. Assim, uma vez que a razao custo/beneficio nao e

estatica, e mudara, ao lange do tempo, em funcao das circunstancias

ambientais, se os esqueletos, por exemplo, conferem protecao contra

predadores, a energia expendida na sintese deve variar, atraves do tempo, em

funcao da pressao de predacao e das condicoes fisico-quimicas do ambiente

(Knoll, 2003).

Reproduciio e modos de vida

Entre os Cnidaria, sabe-se que a reproducao assexuada pode ocorrer

em qualquer um dos estaqios do cicio de vida e e dependente das celulas

sornaticas do organismo, ocorrendo por meio de brotamentos (Werner, 1979).

Ja a reproduyao sexuada depende de celulas de Iinhagem germinativa. Tanto a
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reproducao sexuada quanta a assexuada estao sujeitas a diferentes

circunstancias (Shostak, 1993).

o conhecimento sobre detalhes do cicio de vida e biologia reprodutiva

de especles modernas de cifozoarios tern ajudado na elucidacao de problemas

sisternaticos deste grupo. Neste sentido, alguns trabalhos de grande relevancia

tern side desenvolvidos em varies grupos deste taxon, incluindo a ordem

moderna tarnbern relacionada a Corumbella : os Coronatae (e.g. Werner, 1973;

Silveira e Morandini, 1997; Morandini , 1999) . Estas pesquisas culminaram na

interpretacao de Coronatae como ordem basal entre 0 Scyphozoa, e do genero

Stephanoscyphus como elo de Iigay8 0 entre os clfozoarios atuais e a extinta

ordem f6ssil Conulata (Chapman, 1966; Werner, 1973), com a qual Corumbella

werneri compartilha maior nurnero de caracteristicas.

Observacces sobre os habitos de vida de Stephanoscyphus, por

exemplo, revelaram que as formas coloniais derivam evolutivamente das

solitarias, em funcao do estabelecimento do modo de vida sessil. Neste

contexto, as formas sexuadas, sesseis, solitarias e de simetria tetramera, os

Scyphozoa, na verdade, representariam as formas ancestrais de todos os

Cnidaria recentes. Alern disso, comparando-se as rnodiflcacoes que tiveram

lugar entre os ancestrais comuns e as classes recentes de Cnidaria, foi na

qeracao sessil (p6lipo) que de fato a rnacro-evolucao se tornou efetiva. Alern de

todos os atributos citados, 0 principio morfol6gico basico da tetrameria e 0 tubo

periderrnlco dos cifozoarios, tarnbern compartilhados pela carapaca de C.

werneri, S80 caracteristicas fundamentais que os relacionam aos extinto

Conulata (Werner, 1973).

Contudo, ao contrario do que e estabelecido para as formas mais

ancestrais (Werner, 1973) , em C. werneri foram verificadas formas

possivelmente gregarias (Figura 51A) e especirnes com rarniflcacoes

interpretadas como brotamentos (Figura 51 C, E). Neste contexto, as

rarniflcacoes em alguns exemplares de Corumbella se justificariam como

brotamentos em casos em que e conspicua a continuidade morfo-anat6mica

entre 0 eixo principal e 0 ramo. Na Figura 51 C-D, por exemplo, a Iinha mediana

do eixo principal e evidentemente continua. Ja na Figura 51E-F, ha

continuidade entre a borda de um dos aneis do tubo prirnario e a Iinha mediana

do ramo.
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Do mesmo modo que observado em C. werneri (Figura 51 E e C),

coronados (e.g. Stephanoscyphus racemosus e Nausithoe wernerii (Werner,

1979) tiveram col6nias descritas, em que pequenos p61ipos crescem tanto em

reqices distais (Figura 51C) quanta em reqioes laterais (Figura 51 E) do

organismo.

f '" .
.A

Figura 51. Corumbella werneri. Modos de reproducao,
(A) e (B) Possiveis ospeclmes gregarios. Notar torcao em um dos tubos.
(C) e (D) Brotamento. Observar que a linha mediana acompanha a ramlflcacao, ao menos em
um dos ramos.
(E) e (F) Brotamento. Verificar a nitida continuacao entre um anel do tubo primario e a linha
mediana do ramo.
Explicacoes: seta preta, torcao: seta preta pontilhada, ponto de rarnificacao: circulo preto
pontilhado, detalhe da continuidade anel/linha mediana. Especirnes provenientes da ultima
carnpanha, ainda nao tombados.
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A capacidade de reprocucao assexuada em Corumbella reflete maior

potencial de reqeneracao, se comparado ao que e relatado para as formas

solitarias de clfozoarios recentes (Werner, 1973) e similar ao que tarnbem e

relatado para os conu lar ideos (Leme, 2006; Rodrigues et al., 2006). Ja a

possibilidade de habito qreqario em alguns especirnes , indica maior

complexidade ecol6gica, ligada a eventos sexuados de reproducao.

A constatacao de estruturas ovoides (Figuras 25A e 52F) associadas a

f6sseis de Corumbella remeteu a possibilidade de reproducao sexuada , nao

necessariamente relacionada a este taxon , mas, ao menos possivelmente, a

Metazoa. Estas estruturas encontram-se agrupadas e apresentam tamanhos

individuais pouco variaveis, em media com cerca de 1mm de comprimento por

O,4mm de largura. Os ovoides parecem estar encapsulados por um

revestimento sem ornarnentacao externa evidente. Algumas destas estruturas

apresentam aberturas em seus apices e zonas de fixacao concavas no contato

com 0 substrato.

Por enquanto, e poss ivel estabelecer certa analogia entre as formas de

liberacao de gametas par cifozoarios. em eventos sexuados de reproducao, e

as aqlorneracoes de ovoides encontradas associ adas a Corumbella (Figura

52A-C). Uma das formas de reproducao sexuada entre os Scyphozoa envolve

a liberacao de gametas na aqua do mar (fecundacao externa, Figura 52E)

(Widersten, 1965). Entre os coronados, durante os eventos de fecundacao

externa, e caracteristica geral entre as temeas a producao de muco, que

envolve e agrupa um grande nurnero de oocitos (Morandini, 1999). Esta

caracteristica pode configurar protecao contra autofagia e predacao (Morandini,

1999) ou favorecer a quimioatracao pelos espermatozoides (Avian e RoUini

Sandrini , 1991).

Os espectros Raman das amostras dos ovoides revelaram bandas

similares as obtidas para as carapaces de C. werneri, tais como as de carbona

amorfo, grafite e calcita. Estudos comparativos e analises mais detalhadas a

respeito do interior dos ovoides, bem como das reqioes aborais inseridas nos

substratos rochosos, cornecaram a ser realizados por meio de tecnicas de

microtomografia de raio X (na Universidade Tecnica de Munique - TUM, sob

coordenacao do Prof. Dr. Franz Pfeiffer).
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Algumas imagens prelim inares bidimensionais de McT revelaram

estrururas compativeis a diferenciacao celular no interior dos ovoides (Figura

52G), de um modo similar ao que foi observado para 0 desenvolvimento

ernbrionario de alguns cifozoarios (Morandini , 1999). As imagens dessas

microtomografias encontram-se em processo de aperfeicoarnento e

reprocessamento (seqrnentacao 3D), no DESY- Deutsches Elektronen­

Synchrotron e no ESRF - European Synchrotron Radiat ion Facility, tarnbern sob

coordenacao do Prof. Dr. Franz Pfeiffer (TUM) (vide item 8, Perspectivas para 0

futuro).

A respeito dos modos de vida , conforme relatado para Conotubus

hemiannulatus, de forma comparativa a Corumbella , por Cai et a/. (2011), a

lama pode ter constituido substrato macio para formas solitarias. coloniais e

qreqarias . Como em grande parte dos ambientes Ediacaranos, na ausencia de

atividades pervasivas de pastadores e bioturbadores, este substrato pode ter

side dom inado por microrganismos fototr6ficos e heterotr6ficos (Seilacher,

1999; Bottjer et a/., 2000) , mesmo que a presence de sistemas de este iras

microbianas ou abundancia de microrganismos nao tenham side diretamente

verificados na sequencia onde sao evidenciados os especirnes de Corumbella .

Da mesma forma como descrito para as possibilidades dos modos de

vida de C. hemiannulatus (Cai et a/., 2011), no caso de Corumbella, 0 substrato

lamesa poderia ter side revestido por substancias exopollmericas secretadas

por microrganismos bentonicos. Estas substancias proporcionariam uma

superficie aderente para a fixacao de formas de vida sessil tal como aventado

para C. hemiannulatus, e tarnbern para Corumbella e outros organismos com

modos de vida semelhantes. Contudo, nao foi possivel identificar, com

precisao, 0 modo como cnidarlo ediacarano se fixava no substrato.

Vale ressaltar que, entre os coronados recentes, por exemplo, nao sao

relatadas especies que se fixam diretamente em substrato lodoso ou areia. Ao

contrario, estes sao capazes de se fixar em diversos tipos de substrato duro

(e.g. conchas e corais). Por outro lado, em especies de outras classes de

Cnidaria, tais como Anthozoa (e.g. Anemonactis mazeli e Cerianthus

membranaceus), os organismos podem se enterrar no substrato lamesa

(Hofricther, 2005).
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A disposicao, a orqanlzacao e a geometria poliedrica do tubo de

Corumbella, bem como a morfologia de sua reqiao aboral , reforcarn um modo

de vida sessil e epibent6nico, similar a maioria dos organismos Ediacaranos de

seu contexto ecol6g ico coevo, tais como os especimes mundialmente

conhecidos de C/oudina (Cortijo et al., 2010), Namacalathus (Grotzinger et al.,

2000; Hofmann e Mountjoy, 2001 ; Amthor et al. , 2003), e Conotubus (Cai et al. ,

2011 ).

Na ausencia de especirnes que atestem de forma inequivoca os estaqios

ontoqeneticos de Corumbella, e com base na observacao de especirnes de

diferentes tamanhos e morfologias, apresenta-se aqui uma hip6tese para 0

desenvolvimento deste organismo. E possivel que durante 0 crescimento da

carapaca, ao se tornar mais larga e mais alongada, 0 tubo poliedrico tenha

atingido 0 lim ite de seu crescimento vertical em determinada relacao

comprimento-Iargura (Figura 53A) ou possa ter continuado a crescer, ating ido

um limite maximo para sua orientacao vertica l e, desta forma , de modo similar

ao que foi proposto para C. hemiannulatus (Cai et al. , 2011) , se tornado

relativamente procumbentes (Figura 538 , C). Ambas as estrateqias ter iam

aumentado a estabilidade de sua forma poliedrica, mantendo, de qualquer

forma, uma posicao ereta da secao mais jovem, talvez para fins de

forrageamento.

A flex ibilidade de Corumbella e uma caracteristica mais conspicua nos

especirnes de maior comprimento (ca. 5 a 8 ern), verificados nas amostras da

Formacao Tamengo. Os exemplares do Paraguai nao compuseram

amostragem suficiente para constatacao destas dlsposicoes. Contudo, todos os

especirnes da Formacao Wood Canyon encontram-se extremamente esticados

e trid imensionais, paralelos ao plano de acamamento. Estes tubos foram

preenchidos por sedimento stliciclatico (ca. 100 a 500 IJm) de granulometria

muito maior que a observada na matriz (ca. 10 a 60 IJm). Esta contormacao

pode ter explicacces eco l6gicas intrinsecas a morfologia funcional destes

cnidarios, A exemplo do que foi relatado para a especie de coronado T. zibrowii

(Holst e Jarms, 2006), cujos p61ipos apresentam dlarnetro consideravel e sao

desprovidos ornarnentacao interna, e possivel que os especirnes de

Corumbella (Formacao Wood Canyon) nao tenham side capazes de digerir
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e/ou expelir qraos de maiores dlarnetros, acumulando-os no interior do tubo

(vide Figura 378, D).

• r. 1 .1. _ - ~ "r _
" " • • • , _ _ I ' , '' _

Figure 52. Corumbella werneri. Reprcd ucao e modos de vida.
(A) GP/1E. Estruturas gregar ias (moldes e restos) em mesmo contexto de C. werneri, sugestivas de
fragmentos de exlremidades de regiao aboral e/ou ovoides.
(6) Aumento de um fragmenlo de eslrutura e um molde de (A).
(C) GP/1E. Ovoides sobre carapace de Corumbella .
(D) GP/1E 4216 . Molde de exemplar com artlculacao na parte abora l. Nolar que esta regiao esta revestida
e apresenta um aspecto arredondado, impossibililando a vlsualizacao do modo de fixacao no substrato.
(E) Coronado atual Thecoscyphus zibrowi que vive em cavernas submarinas e produz um saco de ovos .
Quando as planulae sao lanc;:adas, 0 p6lipo e reconst ruido . Relirado de Sotje e Jarms (2009).
(F) GP/1 E 4095 . Ovo ides de Metazoa (Cnidaria?) e microtomografia de um destes especirnes em (G).
Explicacoes: Seta branca, ovoide sobre carapace de Corumbella ; seta branca pontilhada, Corumbella,
seta preta, extremidade de fixacao ou ovoide e molde destas estruturas; t: tentacuto: po: p6lipo; pi:
planula. Escalas graficas: (E) 500 urn e (G) 1 mm.
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Figura 53. Corumbella werneri. Hip6tese para ontegenia e cres cimento do tubo.
(A) Duran te 0 crescimento do tubo, conforme a carapaca se tornava rnais larga e mais
alongada, em determinada retacao comprimento-Iargura, 0 tubo poliedrico pode ter atingido 0

limite de seu cresci mento vertical
(B) Tarnbern e poss ivel que ao atingir a relacao maxima comprimento-Iargura para crescimento
vertica l, 0 tubo possa ter continua do a crescer , de modo protocumbente pouco pronunciado ou
(C) muito pron unciado.

Estruturayao biotice e relecoes trotices

Ao que tudo indica, os f6sseis do Ediacarano, corroboram 0 fato de que

a biota de Ediacara nem sempre constituiu um "jardim pacifico" (McMenamin,

1986; Monastersky, 1998; Seilacher, 1999). Conforme ja discutido (vide item 2)

havia estratificacao ecol6gica na biota bent6nica, mesmo entre os

vendobiontes (Clapton e Narbonne, 2002) . Alern disso, justamente a presence

de predadores de corpo mole , analoqos as comunidades modernas (Madin,

1988; Mills , 1993, 1995), tais como rnetazoarios afins de ou definidos como

cnidarios e cten6foros (Gehling, 1988; Fedonkin, 1992 ; Jenkins, 1992; Wood et

al. , 2002), tarnbem quebram 0 paradigma das buc61icas relacoes da biota de

Ediacara". De qua lquer forma, as relacoes tr6ficas se mod ificaram

fundamentalmente ap6s 600 Ma, durante a dlverslflcacao dos metazoarlos

5 A morfologia (Bumann e Jarms, 1997) e 0 comportamento (Purcell et al. , 1991) de
forrageamento dos p61ipos de citozoarlos modernos, tais como os coronados, os definem como
predadores.
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desta biota (Narbonne, 1998) , em seus diferentes momentos ecol6gicos e

evolutivos (Xiao e Laflamme, 2008).

Diante disso, a presence de animais, tais como Corumbella e Conularia ,

interpretados como cnidarios nos niveis neoproterozoicos, serve como subsidio

para 0 estabelecimento dos eventos de prsdacao, em ecossistemas marinhos,

ainda no Ediacarano.

A exemplo do que e biologicamente definido para Nama (Xiao e

Laflamme, 2008), no contexte do ultimo momenta ecol6gico da biota de

Ediacara, os especirnes de Corumbella (Formacao Tamengo, Grupo Itapucumy

e 0 Membro Inferior da Formacao Wood Canyon) encontram-se

contextualizados temporalmente com f6sseis de outros organismos

megasc6picos e variados microf6sseis (Hahn et al., 1982; Zaine, 1991;

Hagadorn e Waggoner, 2000 ; Warren et al., 2011).

Enquanto os f6sseis de Cloudina e Corumbella nao tenham side

considerado formas simpatrlcas (Oliveira, 2010) , embora co-ocorrarn nas

margas e folhelhos da Pedreira Laginha, Formacao Tamengo (Zaine, 1991 ;

Meira, 2011), ambos foram evidenciados no mesmo contexte estratiqrafico , nos

carbonatos do Grupo Itapucumy (Warren et al., 2011) , com outros f6sseis

megasc6picos ainda nao identificados. Do mesmo modo, conchas atribuidas a

Cloudina e f6sseis de Corumbella , alern dos frondosos organismos do genero

Swartpuntia, tarnbern encontram-se associadas nos arenitos do Membro

Inferior da Formacao Wood Canyon (Hagadorn e Waggoner, 2000). Com base

em dados radlornetricos e estratigraficos, e possivel assumir que as tres

ocorrencias de Corumbella nas Americas sejam conternporaneas. As datacces

disponiveis para a Formacao Tamengo a situam ha ca. 543 ± 3 Ma/U-Pb

(Babinski et al. , 2006 , 2008) , enquanto Hagadorn e Waggoner (2000) nao

consideram a biota do Membro Inferior da Formacao Wood Canyon mais antiga

que ca. 544 Ma. Alern disso, de modo geral, pela presence do f6ssil indice

Cloudina no Grupo Itapucumy, 0 nivel desta associacao de f6sseis pode ser

atribuida ao Ediacarano terminal, radiometricamente datado entre 550 e 542

Ma (Grotzinger et al., 1995, Amthor et al., 2003).

A presence de rnetazoarios ediacaranos capazes de realizar

esqueletoqenese, nas Americas, e sua correlacao com outros f6sseis

ediacaranos no mundo, tais como Namacalathus, Namapoikia, Sinotubulites,
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vendotaenideos e demais grupos de acr itarcos dominadas por Bavlinella e

Chuaria (Zaine, 1991; Grotzinger et al., 2000; Hofmann e Mountjoy, 2001;

Wood et al ., 2002; Gaucher et al., 2003 ; Hua et al. , 2007), indicam um aumento

na complexidade ecol6gica ao final do Proterozoico. Neste contexto, alguns

autores assumiram que , pela perspectiva das relacoes tr6ficas, ja no

Ediacarano, a produtividade e abundancia das comunidades dominadas por

metazoarlos cornecou a se assemelhar ados modernos ecossistemas

marinhos (e.g. Narbonne, 2005). De fato, estudos comparativos entre animais

modernos e organismos similares da biota de Ediacara indicaram que esta

cadeia tr6fica era bem estruturada por herbivoros, filtradores e, em seu ultimo

momenta ecol6gico, no alvorecer da proliferacao dos animais, por predadores

(Vermeij, 1989; Lipps, 2002; Babcock, 2003; Xiao e Laflamme, 2008). Neste

sentido , a biota de Ediacara foi a prime ira a conter comunidades de anima is,

troficamente estruturadas em recursos planctonicos e bentonicos. Comparados

aos ecossistemas fanerozoicos , ainda nao havia surgido, por exemplo, a

bioturbacao da infauna. Por outro lado , uma variedade de estrateqias de

forrageamento encontrava-se presente, todas estruturadas nos microrganismos

enquanto produtores primaries (Lipps e Culver, 2002).

Taxons predadores ja relatados na biosfera ediacarana, como os

cnidarios, utilizam, atualmente, uma variedade de recursos em sua

allrnentacao: animais, materia orqanica dissolvida e substancias derivadas da

simbiose com algas (Arai, 1997). Os cnidarios podem, inclusive, desempenhar

um papel central na engenharia de ecossistemas. As formas meduzoides

modernas sao um exemplo disso, uma vez que sao capazes de se tornar muito

abundantes repentinamente e depletar completamente os recursos de

determinada regiao (e.g. Mnemiopsis, em Black Sea, C.I.E.S.M., 2001). Na

maioria das vezes, prol iferacces em abundancia sao apenas uma estrateqia da

populacao em resposta ao pulso de recursos. Esses animais de corpo mole

sao considerados , atualmente, predadores irnplacaveis (na definicao mais

ampla de predacao, que e 0 consumo de qualquer organismo, resultando em

sua morte, Begon et al., 2007), alimentado-se de crustaceos, ovos e larvas

(presumivelmente, os primeiros estaqios de desenvolvimento das especies

monopolizadoras em potencial) (Boero et al., 2005).
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Ao que tudo indica, muitos dos rnetazoarlos da biota de Ediacara

apresentavam atributos indicativos de comportamento de predacao e inqestao

de outros organismos, tais como orqanizacao em colonies para otimizacao de

forrageamento, presence de tentaculos, cavidade digestiva e volumes corporais

diferenciados (Jenkins, 1992; Fedonkin, 1994; Fedonkin and Waggoner, 1997;

Dzik and Ivantsov, 2002; Fedonkin, 2007). Em Gorumbella werneri (Grupo

Corumba), mesmo diante da ausencia de evidencias de tentaculos, a

constatacao de estrutura oral , ramlficacoes e dlsposicces sugestivas de alguns

especimes para 0 modo de vida colonial e/ou qreqario, bem como a

constatacao da polaridade de crecimento (orqanizacao oral-aboral), e, ate

mesmo, septacao, tanto nos especirnes brasileiros, quanta nos paraguaios e

norte-americanos, reforcararn 0 pressuposto de que esses rnetazoarios, ao

contra rio do que foi descrito para os vendobiontes (Seilacher, 2007), eram

predadores, como os cnidarios tipicos do Ediacarano.

o contexto vigente de atividades de predacao, no limite

Ediacarano/Cambriano, e confirmado pela presence de Gonu/aria sp. na

Formacao Tamengo (Figura 39). Alem disso, a constatacao deste taxon , ainda

no Ediacarano, nao apenas corroborou 0 estabelecimento da ancestralidade

dos conularios e seus taxons afins, ja no Pre-Cambriano, a exemplo de

Vendoconu/aria (Ivantsov e Fedonkin, 2002; Van Iten et a/., 2005b), como

tarnbern confirmou os estudos a respeito de c1adistica (Leme et a/., 2008a) e a

efetiva existencla de conularios neste limite de tempo. A docurnentacao deste

taxon na Formacao Tamengo reveste-se de irnportancia por ser inedita no

Brasil e por representar um potencial paradigma no registro f6ssil, que pode ser

relacionado a outros registros no mundo .

Conforme supra descrito (vide item 1), a confiquracao tectonica, e as

rnudancas clirnatlcas e biogeoquimicas globais devem ter afetado

profundamente no aumento da produtividade prirnaria entre os microrganismos

pelaqicos e as associacoes bentonicas mais pr6ximas a costa, influenciando na

difusao das esteiras microbianas e no aumento da abundancia do fitoplancton.

Neste sentido, de acordo com Lipps e Culver (2002), 0 f1uxo de energia e,

portanto, as estruturas tr6ficas, constituiriam a relacao direta entre os muitos

elementos das biotas, ja no Neoproterozoico. Assim, os rnetazoarlos

ediacaranos, muito provavelmente, consumiam uma ampla variedade de

133



alimentos, tendo em vista a dispon ibilidade de recursos disponiveis (Lipps e

Culver, 2002), revelada , essencialmente, por microrganismos do rnlcroplancton

(20 a 200 microns) (e.g. acritarcas, dinoflagelados, dlatomaceas,

silicoflagelados, radio larios, foram iniferos, tintinideos) e do picoplancton (0,2 a

2 microns) (e.g. procariontes e cianobacterias) (Vidal e Moczydlowska-Vidal,

1997; Lipps e Culver, 2002), alern de esteiras const ituidas por procariontes e

eucariontes bentonicos e detritos (Gehling, 1999; Seilacher, 1999). Todos

esses recursos deviam ser abundantes, provavelmente estruturando a biota , na

base das teias alimentares.

Do mesmo modo que muitos metazoarios conternporaneos, embora ainda

nao observado no registro f6ssil, e possivel que, enquanto cnldarlo. Corumbella

tenha tido outras adaptacoes alern de sua relativamente espessa carapace, tal

como um sistema de liberacao de toxinas para captura de presas e/ou protecao

contra predadores. Neste sentido , analises palinol6gicas previamente

realizadas na Formacao Tamengo (Hidalgo , 2002), revelaram microrganismos

nao associados, porern passiveis de terem side conternporaneos aos

rnetazoarios desta unidade geol6gica, const ituindo uma microbiota com

relacoes ecol6gicas que podem ter variado de simbiose a recursos alimentares

potenciais para estes animais: Bavlinella faveo/ata (provavel cianobacteria),

Eoentophysa/is croxfordii, Siphonophycus robustum, Leiosphaeridia crassa

(eucarionte, provavel componente do plancton) e Helicothrichoides sp. (de

afinidade biol6gica com algas) .

Analises palinol6gicas mais recentes (realizadas pela Msc. Evelyn A.M.S.

Bizan e Luana Morais/IGc/USP) revelaram a existencia de acritarcas

planctonicos Chuaria sp., em suas fases micro e, possivelmente

macrosc6picas. A fase macrosc6pica e um exemplar da fase microsc6pica

ocorrem no mesmo nivel dos especimes de Corumbella resgatados no

Ecoparque Cacimba da Saude, Corurnba, MS. Ja 0 restante dos recentemente

analisados microf6sseis ocorrem um nivel acima destes rnetazoarios. Este

f6ssil apresenta ampla distribuicao no Pre-Cambriano, mas, desde sua

descricao original, quando foi considerada um braqui6pode (Walcott, 1899), e

enquanto acritarca, representa um grupo de taxonomia e afinidades ainda

incertas (Simonetti, 1994). Desde entao, Chuaria ja foi relacionada aos

eniqrnaticos rnetazoarios de tegumenta conico Hiolithides, alern de ovos de
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trilobitas, gastr6podes, foraminiferos quitinosos e medusas (Hofmann, 1992).

Contudo, ha um senso comum na Iiteratura de que esses f6sseis sejam um tipo

de alga (White,1928; Vidal,1974,1976; Hofmann,1971 ,1977), mais

especificamente uma colonia filamentosa de cianobacterias (Sun, 1987) ou

uma associacao entre colonias de cianobacterias e algas eucariontes

(Steiner,1997). Estudos recentes descreveram Chuaria como um paleotaxon

inserido em um grupo informal de microf6sseis de parede orqanica, geralmente

planctonlcos, marinhos, fotossintetizantes e de afinidade ainda incerta

(Talyzina, 2000), frequentemente associados a algas eucariontes (Kumar,

2001 ; Dutta et al. 2006).

A exemplo de Chuaria, outros microf6sseis como Leiosphaeridia,

Bavlinella ja foram relatados para outros registros da biota de Ediacara no

mundo, tais como assembleia f6ssil Nama (Germs e Gaucher, 2004).

Alern disso, as primeiras possiveis evldencias de predacao (ou injurias

causadas por animais, protistas e ate mesmo cianobacterias) sao

representadas por orificios em especirnes de C/oudina, na China (Bengtson e

Zhao, 1992; Hua et al., 2003; Knoll, 2003). Estas ocorrenclas sao

temporalmente contextualizadas em um momenta de engenharia de

ecossistemas (e.g. 'Revolucao Aqronornica"), com crescente pressao de

predacao, cornpeticao por espaco e recursos e, portanto, novas demandas de

protecao e estrateqias de adaptacoes a sopreposicao de nichos e aumento da

eficiencia de forrageamento, poderiam ter impulsionado, a estratiflcacao

ecol6gica (Wood, 2011), a exploracao de novos habitats (e.g. infauna) (Dzik,

2007), e a esqueletoqenese biomineralizada (Hua et al., 2003; Hua et al., 2007;

Warren et al., in press).
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7. Conclus6es

Oiante do exposto, a seguir sao pontuadas as conclus5es deste

trabalho:

•

•

•

•

Por meio de um amplo espectro tafon6mico e por meio de modelagem

qeometrlca, a reconstituicao proposta para C. werneri, neste estudo

observou que os especirnes apresentam simetria tetrarnera e geometria

poliedrica (micro flutuacao qeornetrica piramidal). Esta construcao foi

definida , tarnbem em termos tafon6micos, como tronco piramidal para

especimes em que reqiao aboral nao foi preservada;

Alern disso, foi possivel constatar que os aneis poligonais se organizam

de forma lateralmente continua na carapaca e se inserem

alternadamente nos centro das faces , na linha mediana, definida como 0

ap6tema de uma pirarnide:

Nao ha poliparios, Assim, do mesmo modo que a interpretacao

alternativa que remete C. werneri aos vendobiontes (Zaine, 1991), a

taxonomia original proposta por Hahn et al. (1982) e Walde et al. (1982)

para Corumbella werneri (subclasse Corumbellata e ordem

Corumbellida), estruturada em caracteres morfol6gicos alterados por

processos tafon6micos , foi abandonada. Oeste modo, a analise

tafon6mica permitiu conclu ir que, C. werneri e um Cnidaria , Scyphozoa e

compartilha caracteristicas morfol6gicas tanto com coronados como com

conularios:

Alern de viabilizar a interpretacao de afinidades taxon6micas, a

elucidacao dos atributos morfol6gicos permitiu revisar e padronizar os

termos morfol6gicos, utilizados na literatura, para 0 estudo sistematico

de C. werneri. Neste sentido, foi possivel observar que f6sseis de C.

werneri trid imensionais, de modo similar aos conularios, apresentam

uma geometria piramidal , aproximadamente quadrangular em secao

transversal , organizada em bordas laterais e faces, com delirnltacao da

Iinha mediana, atribuida a confluencia alternada dos segmentos na

reqiao de ap6tema das faces. as aneis de C. werneri sao poligonais e,

de forma semelhante a periderme dos coronados e aos cord5es nas

tecas dos conularios, encontram-se organizados continuamente, com

diferentes graus de irnbricacao, ao longo do tubo. Contudo, a
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•

•

•

•

observacao do arranjo de alguns especirnes mais alongados deste taxon

confirmou a possibilidade de articulacao da carapaca , evidenciada em

coronados, mas nao em conularios:

A cornparacao de caracteristicas morfol6gicas entre especrrnes tri e

bidimensionais de C. werneri revelou que estes ultlrnos sao resultantes

de cornpressao ou cornpactacao, e que a forma bidimensional nao se

revela como confiquracao original do organismo, em vida;

Processos tafonornicos, tais como , cornpressao dos especrmes e

acurnulo de sedimentos entre os aneis, alteraram atributos morfol6gicos

taxonomicamente diaqnosticos, relacionados a simetria e a geometria, e

a disposicao e continuidade das aneis ao longo do organismo;

A respeito da cornposicao quimica da carapaca de C. werneri, a

espectroscopia Raman e as tecnicas de fluorescencia de raios X (FRX)

e EDS revelaram que esta pode ter sido quitinosa (pela presence de CH

alifatico e dos intensos picos de carbona que confirma a fossilizacao por

incarbonizacao) ou quitino-mineralizada (pela presence de calcita na

carapace). Desta forma. do mesmo modo que descrito para os

exoesqueletos dos conularios mais antigos e periderme dos coronados

recentes, C. werneri apresentava carapace pouco mineralizada ou

essencialmente orqanica, contudo, relativamente espessa e sucetivel a

quebras, atestadas pelos finos pavimentos em algumas amostras e

pelas quebras evidentes em alguns tubos tridimensionais;

Aliados as descricoes morfol6gicoas, alguns importantes aspectos

paleoecol6gicos foram elucidados neste estudo e ja podem ser utilizados

na discussao das afinidades de C. werneri entre Metazoa (Cnidaria) ou

Vendobionta. A verlficacao da polaridade de crescimento (reqiao

oral/aboral) , corroborada por tubo piramidal flexivel e minimamente

expandido, e pela constatacao de uma reqiao oral, septacoes, e

estruturas de brotamento, sao evidencias suficientes para a insercao de

C. werneri no reino Metazoa, filo Cnidaria (Storch e Welsch, 1974; Blair,

2009);

• Foram verificadas estruturas ovoides muito semelhantes aos primeiros

estaqios ontoqeneticos de Metazoa, sugestivas de Cnidaria,
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•

•

possivelmente resultantes de reproducao sexuada. A veriftcacao das

formas de reproducao sexuada (constatada pelos ovoides) em

rnetazoarlos e assexuada nos especlrnes de C. werneri (justificada pelas

estruturas de brotamento), alern de orqanizacao oral/aboral em C.

werneri e da presence de Conu/aria sp. na mesma form acao , somaram

evldencias a premissa de que eventos ecol6gicos paradiqrnaticos entre

os metazoarlos, de modo geral, e os Scyphozoa, tais como predacao,

formas de reproducao e modo de vida qreqario e/ou colonial, tiveram

inicio, ao menos, no Ediacarano;

As cornparacoes realizadas, entre as descricoes de Corumbella n. sp.

(Formacao Wood Canyon, Great Basin, EUA), os especirnes do Grupo

Itapucumi (Paraguai) e C. werneri brasileira revelaram que todos

pertencem a mesma familia Corumbellidae, e a mesma especle

Corumbella werneri;

Foi detectada uma variedade de organismos na Formacao Tamengo,

alern de C. werneri. Pela primeira vez no Brasil e no mundo, foram

observados espscirnes de Conu/aria sp., em contexto Ediacarano.

Ainda foram verificados f6sseis sugestivos da fase megasc6pica de

Chuaria, alern dos ja descritos especirnes de vendoatenideos e do

rnetazoario C/oudina, e consideravel biota microsc6pica, tarnbern

anteriormente descritos. Contudo, mesmo diante de uma biota variada,

nao foi observada variacao na cornposicao taxon6mica dos cifozoarlos

Corumbella, em especifico. as diferentes especlrnes, de tamanhos

diversos constituem apenas fragmentos de partes do tudo piramidal, tais

como reqiao aboral, fragmentos da parte mesial do tubo e reqlao oral.
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8. Perpectivas futuras

As etapas delineadas para os tres anos de doutorado, de acordo com 0

cronograma proposto (anexo 3) foram cumpridas com exito. Isto posto, 0

periodo de desenvolvimento das atividades esteve em conformidade com as

atua is normas do programa de pos-qraduacao e a filosofia da aqencia de

fomento a pesquisa (FAPESP) que apoiou este estudo.

Assim, tendo em vista os objetivos respond idos , e a dispon ibilidade de

uso de tecnicas avancadas, novas questoes surgiram no decorrer deste

trabalho, e serao investigadas futuramente, a saber:

• Descrever e discutir, de modo mais detalhado a ontogenia de

Corumbella werneri por meio de tecnicas de Microtomografia de Raios

X, em colaboracao com a Universidade Tecnica de Munique, sob

coordenacao do Prof. Dr. Franz Pfeiffer. Estas analises continuarao a

ser realizadas no ambito desta instituicao, e, com projetos de uso da

Linha submetidos e aceitos, tarnbern no DESY- Deutsches Elektronen­

Synchrotron (Alemanha) e no ESRF - European Synchrotron Radiation

Facility (Franca), ainda em 2012. Por meio desta tecnica serao

observadas estruturas internas de fases do cicio de vida dos cnidarios

correlatos modernos e dos ovoides evidenciados em contexto com

Corumbella (e.g. cornparacoes entre modos de irnplantacao dos ovoides

ediacaranos e de planulas modernas). Tarnbern serao reconstituidas

imagens tridimensionais da parte interna de C. werneri para investigar

sua cornpartlrnentacao e dlsposicao de estruturas internas, alem do

esclarecimento da presence de torcoes em alguns especimes. E enfim,

serao investigados os modos de fixacao no substrato por meio de

microtomografias de especirnes in situ.

• As tecnicas de Espectroscopia Raman se revelaram importantes na

investlqacao da cornposlcao quimica da carapaca de C. werneri e

continuarao a ser desenvolvidas em colaboracao com a ProF. Drt. Dalva

Faria (IQ/USP), 0 Prof. Dr. Airton A. Martin (Laborat6rio de

Espectroscopia Vibracional Biomedica/UNIVAP), Dr. Douglas Galante

(IAG/USP) e Dr. Fabio Rodrigues (IQ/USP), com 0 apoio ja estabelecido

e em andamento para a auxilio na interpretacao dos espectros pelo Prof.

Dr. Jan Jehlicka (Charles University, Praga) e pelo Prof. Howell G. M.
139



•

•

Edwards (University of Bradford , UK). Adicionalmente continuarao a ser

realizadas outras tecnicas para investiqacao da cornposicao quimica do

tegumento deste fossil, tais como Espectroscopia de Raios X e

Fluorescencia de Raios X, no Laboratorio Nacional de Luz Sincrontron

(LNLS, Campinas).

Diante de um maior detalhamento de todos os atributos de C. werneri,

sera aplicada a metodologia c1adistica para estabelecer, com maior

precisao, as relacoes filoqeneticas dentre os Scyphozoa para C. werneri.

Algumas amostras de rocha da Formacao Tamengo foram enviadas

para Oxford (Inglaterra), onde, sob coordenacao do Prof. Dr. Martin

Brasier, estao sendo realizadas analises avancadas (e.g. NanoSIMs)

para 0 efeito do delineamento das atividades que serao desenvolvidas

em campo, ainda este ano, em Corurnba, MS. Estas analises perrnitirao

cornparacoes entre 0 Grupo Corurnba e rochas similares e

cronologicamente correlaras no Iran, Namibia, Inglaterra e

Newfoundland, para melhor interpretacao e modelagem do

paleoambiente desses fosseis (em conjunto com 0 Dr. Alexey

Novoselov, Unicamp), alern do delineamento do escopo de futuros

projetos.
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Abstract: Precambrian rocks comprise nearly one-quarter of the surface of Brazil and range from
Paleoarchea n (ca. 3.6 Ga ) to the latest Ediacaran (0.542 Ga) in age. Except for controversia l phosphatized
'embryo-like' microfossils like those from the lower Ediacaran Doushantuo Formation, China and complex
ra ngeomorphs, Brazilian researc h has revealed all major categories of Precambrian life forms described
elsewhere - microbialites, biomarkers, silicified microfossils, palynomorphs, vase-shaped microfossils,
macroalgae, metazo ans , vendo bionts and ichnofossils - but the paleobiological significance of this record
has been little explored . At least four occurrences of these fossils offer promise for increased understanding
of the following aspects of Precambrian biosphe ric evolution: (i) the relationship of microbialites in
2.1-2.4 Ga old carbonates of the Minas Supergroup in the Quadril atero Ferrifero, Minas Gerais
(the oldest Brazilian fossils) to the develop ment of the ear ly oxygenic atmosphere and penecon temporaneous
global tectonic and climat ic events ; (ii) the evolutionary and biost rat igraphic significance of
Mesoproteroz oic to Ediaca ran organ ic-walled microfossils in central-western Brazil: (iii) diversity and
paleoecological significance of vase-shaped heterot roph ic protistan microfossils in the Uru cum Formation
(Jacadigo Group ) and possibly the Bocaina Format ion (Corumba Group). of Mato Grosso do Sui: and
(iv) insights into the record of skeletogenesis and paleoecology oflatest Ediacaran metazoans as represented
by the ab undant organic carapaces of Corumbella and calcareous shells of the index fossil Claudina, of
the Corumba Group. Mato Grosso do SuI. Ana lysis of the Brazilian Precambrian fossil record thus holds
great potential for augmenting paleobiological knowledge of this cruci al period on Earth and for develop ing
mo re robust hypotheses regarding possible or igins and evolutionary pathways of biospheres on
other planets.
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Introduction

As postulated by ma ny scientis ts (e.g. Schidl owski 2001;
Javaux et al. 2003; Westall 20(5). the search for life in
the Cosmos depends on our understanding of modem and
ancient life forms as well as past and present factors that affect
the dis tribution of life and its interaction with the plan et. Of
necessity, the refore, the succes s of astrobiology will depend
greatly upon the capacity of paleontology to identify connec­
tions among simple forms of past life on Earth as possible
clues for recognizing life elsewhere. The Precambrian (4.56­
0.542 Ga) pa leobiology is especially important in this respect,
becau se during this time life originated and evolved by way
of a surprisingly small number of benchmark innovations
that provided the basis for the present biosphere. Knoll &
Bambach (2000) suggested that life has followed six mega­
trajectories, each the result ofa major biological breakthrough
lead ing to a significant incre ase in the volume and complexity
of ecospace over time. Of these steps , four occurred during the
Precam brian: (i) the emergence of protolife cer tainly prior to

3.0-3.3 Ga (Brasier et al. 2006) or even 3.85 G a (Allwood et al.
2006; Mojzsis et al. 1996, and also N utma n 2007). within the
first billion yea rs of Earth history; (ii) the evo lut ion and success
of the prokaryot ic cell as the archetype of life on Earth, a lso
prior to or around 3.5 G a (Bras ier et al. 2006 : Schopf 2006:
Wacey et al. 2011); (iii) the development of the eukaryotic cell
by a complex series of endosymbiotic and other events.
underway at leas t by 1.8 Ga (Porter 2004: R asmussen et al .
2008): or possibly even by 2.6 Ga (Waldbauer et al. 2009): and
(iv) the appearance of multicellular o rganisms in the seas. at
least by 1.2 G a (microscopic bangiomorph algae: Butterfield
2000) and possibly as early as 2 Ga (See Han & R unnegar
1992; Bengtson et al . 2007; Albani et al . 20 I0). Each of these
major evolutionary innovations allowed life to diversify
morphologically, metabolically and ecologically. limited
only by a new set of constraints on size and complexity
inherent to the innovation. In this way. each megatrajectory
was added to previous ones, resulting in eve r-increasing
ecospace. Determining the chronology of these events from
the record of Precambrian fossi ls not only elucidates the paths
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Nature of the Brazilian Precambrian fossil record

Fig, I. Map of Brazil showing the location of the Precambrian
stratigraphic unit s mentioned in this paper. Conselheiro da Mata
Group ba sed on a bore hole . Based on Mapa Geologico do Brasil.
CPRM (2003 ).

of terrestrial evolution but also furnishes potential temporal­
ecological bases for searching for extraterrestrial life, both
living and fossil.

Given that around two million square kilometres (25%)
of Brazil is occupied by Precambrian rocks varying in age
between 3.6 and 0.54 Ga (Schobbenhaus & Brito Neves 2003),
data on fossils from these terrains (Figs I and 2) may provide
valuable insights into biological and planetary evolution,
applicable to the search for life in the Cosmos. Below, we
review several key aspects of the Brazilian Precambrian fossil
record that we judge of greatest potential interest to
astrobiologists.

As elsewhere, the commonest and most widespread cat­
egories of Precambrian fossils in Brazil are microbialites,
especially stromatolites, but also including oncolites and
rare thrombolites. Although microbialites of Early Paleopro­
terozoic age comprise the oldest known fossils in Brazil, they
are much commoner in late Mesoproterozoic and Neoproter­
ozoic limestones, dolostones, phosphate and chert, in which
they may represent the full range of settings within the photic
zone, from relatively deep water (below storm wave base) to the
supratidal. The Paleoproterozoic stratiform and columnar
stromatolites, and possible oncolites of the Minas Supergroup,
in Minas Gerais (Fig . 3), will be discussed below because
of their great age (2.4 and 2.1 Ga) close to the advent of
oxygenic atmosphere and the oldest widespread glacial events
on Earth.

The second commonest category of Precambrian fossils in
Brazil are microfossils (Fig. 4), presently known from 12
Mesoproterozoic to Neoproterozoic stratigraphic units in six
tectonic domains. Most studies till now have dealt with
silicified benthic, prokaryote-dominated, mat-forming micro­
biotas associated with stratiform, domical and columnar
stromatolites. Fewer stud ies have focused on planktonic
prokaryotes and eukaryotes (microalgae and acritarchs) in
siliciclastic sequences, which have greater potential in
paleoenvironmental and stratigraphic studies, including bio­
stratigraphy. The importance of these microfossils and of vase­
shaped microfossils is dealt with in greater detail below.

Perhaps the group of Brazilian Precambrian fossils of
greatest paleobiological importance are the metazoan fossils
Corumbella and Cloudina (Fig. 5(bHf)), which attest to the
advent of skeletogenesis in latest Neoproterozoic metazoans.
These fossils occur in the uppermost Ediacaran Tamengo
Formation, Corumba Group, Mato Grosso do Sui, and are
associated with vendotaenids in both this formation and the
overlying Guaicurus formation (Zaine 1991; Gaucher et al.
2003). The significance of the fossils of the Corumba Group is
discussed extensively further on.

Ichnofossils have been identified in siliciclastic units of the
Ediacaran to Lower Cambrian ltajai Basin, state of Santa
Catarina, Carnaqua and Santa Barbara basins , in the state of
Rio Grande do Sui, and Camarinha Formation, in the state of
Parana. In the Itajai Basin, Netto & Zucatti da Rosa (1997)
originally identified the ichnogenera Bifungites, Gordia and
Oldhamia in a turbidite setting, and Zucatti da Rosa (2005)
later added the ichnogenus Helminthoidichnites. The ichno­
fauna of the Carnaqua and Santa Barbara basins includes nine
ichnogenera preserved in two different assemblages, the older
in marine and deltaic sediments and the younger in deltaic to
eolian lithologies (Netto et al. 1992). In the Camarinha
formation, the ichnogenera, Gordia, Planolites and Skolithos
have been reported from turbidites (Ciguel et al. 1992). The
presence of these trace fossils suggests the interesting possibility
that the Precambrian-Cambrian transition may be present in
these successions (e.g. Brasier et al. 1994).

Biomarkers were identified in Brazilian Proterozoic rocks
in the Yazante Group, Minas Gerais, by Olcott et al . (2005)
and interpreted within the context of Snowball Earth
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Although studies in Precambrian paleobiology in Brazil have
essentially been descriptive , mostly dealing with new occur­
rences of fossils, morphological description and taxonomic
identification, recent years have witnessed important initial
advances in the application of these fossils to paleoenviron­
mental, biostratigraphical, paleoecological and evolutionary
questions. In fact , with the exception of controversial phos­
phatized embryo-like microfossils, as in the Doushantuo
Formation, China (Xiao et al. 2000; Chen et al. 2009; but see
also Butterfield 20 II; Huldtgren et al. 2011 for other
interpretations) and rangeomorph fossils (Brasier & Antcliffe
2009), all categories of Precambrian fossils known elsewhere
have also been recognized in the Brazilian fossil record , from
the lower Paleoproterozoic (2.4 Ga) practically to the limit
with the Phanerozoic at 0.54 Ga. These fossils include micro­
bialites, silicified microfossils, palynomorphs (acritarchs),
vase-shaped microfossils (YSMs) , biomarkers, macroalgae,
metazoans and ichnofossils (Fig. 2).
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Fig. 2. Stratig raphic chart summ arizing data on the fossiliferous strat igraphic units discussed in this pap er. Age constraints indicated by numbers
associated with schematic section s. The non-Snowball Gaskiers glaciat ion at 583 Ma is not indicated to avoid cluttering the image. Carbon isotope
data based on Mills et ul. (2011) for the Neoproterozoic and Bekker et til. (2001) for the Paleoproterozoic. Paleoproterozoic glaciations after
Bekker et al. (2001). See text for details.

glaciation (Hoffman et al. 1998; Hoffman & Schrag 2002).
Thinly laminated, organic-rich black shales overlying diamic­
tite , rhythmic marls and carbonates in the Poco Verde
Formation contain indigenous organic matter, which included
2-a-methylhopanes derived from cyanobacteria, alkylated
2,3,6-trimethylbenzenes derived from green sulfur bacteria,
3-b-methylhopanes derived from aerobic methanotrophs,
gammacerane derived from protists, and steranes non­
methylated at carbon 4 indicative of aerobic eukaryotes. If
the Snowball Earth sett ing for this formation is correct, then
these results would indicate that life was able to persist
even under the harsh glacial conditions proposed in this

hypothesis. With in the same snowball scenario, organic matter
concentrated in bituminous limestone and shale overlying a
Marinoan cap dolostone in the Araras Group in Mirassol
d'Oeste, Mato Grosso, has yielded hydrocarbons that were
deposited in a post-glacial, deep anoxic platform to slope
setting (Nogueira et al. 2007). The nature and composition of
these hydrocarbons, howeve r, arc still under investigation, and
the results are anxiously awaited for comparison with the
biogeochemical data of the apparently synglaci al Poco Verde
Formation.

For geological and pa leobiological studies and of greatest
relevance for astrobiology, the following four categories of
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Fig. 3. Paleoproterozoic Brazilian microbialites from the Minas Supergroup, Quadrilatero Fcrrifero. Minas Gerais. (A) Stratiform to domical
stromatolites of the Gandarela Formation (2.4 Ga). Scale, I em. (B- D) Stromatolites of the Fecho do Funil Formation (2.1Ga), Cumbi quarry.
ncar Ouro Prete. MG. Brazil. Images: E.A.M. Sanchez. (B) Transverse to slightly oblique sections of deformed columnar stromatolites.
Low-grade metamorphism has destroyed most of the internal lamination. Scale, 5 em. (C) Longitudinal sections of columnar stromatolites.
Note parallel branching (centre-right). Scale, 5 cm. (D) Deformed, laterally continuous domical stromatolites. Scale, 5cm.

Brazilian Precambrian fossils a re of speci a l interest: the ancient
microbia lites of the M inas Supergroup in M inas Gerais; vase­
sha ped protistan microfossils of the Jacadigo Group in Mato
Grosso do SuI; the organic-walled microfossils of the Bambui
and Araras groups in Minas Gerais and Mato Grosso,
respecti vely; and the earl y metazoans and associated fossils
of the Corumba Group in Mato Grosso do Sui (F igs I and 2).

Selected Brazil ian Precambrian fossils of
special intere st

Paleoprot erozoic microbialites of the Minas Supergroup

A lthough known especially for its huge deposits of banded iron
formation (BIF), the Paleoproterozoic Minas Supergroup
in the Quadrilatero Fe rrifero of eastern Minas Gerais also
includes microbialitic carbonates in the G andarela and Fecho
do Funil formations (F ig. 2), which comprise the oldest reliable
record of Precambrian fossils in Brazil, dated at ca. 2.4 and
ca. 2. 1 G a, respectively (Pb/Pb, Babinski et al. 1995). These
fossils crop out in on ly four locali ties and have undergone low­
to medium-grade metamorphism.

The old er microbialites, in the G andarel a Formation,
include laterally linked domical stromatolites with alternating
dark and light grey laminae (Fig. 3(a» and columnar stro ­
matolites. in addition to stratiform mats and micritic oncoids
(Souza & M Hiler 1984; Bertolino & Pires 1995). Bekker et (II.
(2003) interpreted them as having formed in high-energy

inter tidal to subtidal settings. However , onl y the stratifo rm
mats have been adequately described and illustrated.

Although con siderably deformed and recrystallized. the
younger microbialites of the Fecho do Funil Formation, on the
other hand, are much better known, because they were mined
from a single qu arry near Ouro Preto (Minas Gerais) that
furnished flagstone for buildings throughout Brazil, including
shopping malls (Sallun-Filho & Fairchild 2005), for more than
60 years . Within the now inactive quarry, large bioherms
and biostromes of reddish to nearly white, densely packed
branched columnar stromatolites (Fig. 3(b) and (c) as well as
subordinate laterally continuous domes (Fig. 3(d» and onco­
lites arc preserved in dolomitic lenses among highly fold ed
phyllites (Dardenne & Campos Neto 1975). Lamination in
these stromatolites has been nearly obliterated by metamorph­
ism, but the tuberous to slender, parallel to divergently
branching columnar form of these structures comprises
convincing evidence that they are indeed stromatolites. The
depositional setting of the Fecho do Funil Formation was
interpreted as subtidal by Bekker et al. (2003).

In 2003, Bekker et al. studied the geochemistry and isotopic
content of Minas Supergroup carbonates with the dual
purpose of establishing their correlation with other units and
establishing their significance with respect to key events.
including glaciation , of the first-half of the Paleoproterozoic
(Fig . 2). Values of o13C and 0180 in the carbonates of the
Gandarela Formation varied, in general, between - 1.6 and
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A

Fig. 4. Organ ic-walled microfossils. (A) Leiosphaeridia sp. from drill core sample. Con sclhciro da Mata Group. Min as Gerais. Scale. 10 urn,

Image from Simonett i, 1994. (B) Trachyhystrichosphaera aimica , Sete Lagoas Formation , Bambui G roup. Minas Gerais. Sca le, 200 urn ,

(C) Leiosphaeridia crassa, Guia Format ion , Araras G roup, Mato Grosso. Scale. 25 1lm. (D) Unidentified acritarch. Nobres Formation .
Ar aras G rou p, Malo G rosso. Scale . 251lm. (B-D) Images from Hidalgo (2007). (E-F) Vase-shaped microfossils, Urucum Format ion,
Jacadi go Group. Malo Grosso do SuI. Images from Zaine (1991). Scale, 50 urn in bot h figures.

+0.4%0 and -13.5 to -6%0. respectively. but between -I and
- 1.3%0 for the I) 13C sign al in carbonate levels with micro­
bialit es. Total org an ic carbon showed value s between 0.03 and
0.16 mg C g- I and an isotopic record of 1)13C between + 18.6
and +23.8%0. By comparison with similar results from other
Paleoproterozoic units older than 2.32 Ga . The data for the
carbonates of the Gandarela Formation were considered
representative of thc composition of Paleoproterozoic sea­
water, slightly altered by diagenesis and metamorphism.

Geochemical analysis of the Fecho do Funil Formation
revealed values of +5.6 to +7.4%0for 1)13C and -12.3 to -9.1%0
for 1)180 in the carbonates. Total organic carbon varied from
0.04 to 0.18 mg C g-t sample and I) 13C for organic matter
ranged from -24.8 to -14.4%0. The carbon isotopic results
presented higher values than expected for Paleoproterozoic
un its of simila r age. but the authors concluded tha t the values
were. in fact, representative of seawater at that time.

What is missing in the Brazil ian record of this period is
evidence of glacial evidence of a Paleoproterozoic Snowball
Earth scenario (Kirschvink et 01. 2000; Bekker et 01. 2003) as
well as any evidence in the Gandarela Formation micro­
bialites, for the methane atmosphere prior to the first glacial
event. as proposed by Pavlov et 01. (2000) and Kasting et al.
(200 I) . However, the importance of the carbonates of the
Gandarela and Fecho do Funil formations is that they register

seawater conditions at two different moments of the Pal co­
proterozoic, first, when the putative supercontinent of that time
was undergoing fragmentat ion which provoked changes in
the dynamics of weathering , carbonate sedimentation and
geochemical recycling of carbon, and second, when all these
events , coupled with the rise of aerobic photosynthesis,
resulted in an oxygenated atmosphere and a new biosphere
(Kirschvink et al. 2000; Bekker et al. 200 I, 2003; Bekker &
Eriksson 2003; Knoll 2003).

Organic-walled microfossils

Organic-walled microfossils arc the most abundant direct
evidence of life in the Precambrian. Differences in their
size, orn amentation and complexity have been employed in
attempts to distinguish eukaryotic from prokaryotic micro­
fossils and thereby identify the most ancient forms in the
Precambrian record of microfossils. However. at the present
time. steranes in rocks 2.4-2.6 Ga old of the Transvaal
Supergroup (South Africa) are the oldest candidates for the
earliest eukaryotic biomarkers in the geological record
(Waldba uer et al. 2009), but it is wise to remember that
similar, equally old biomarkers from the Pilbara Craton of
Australia (Brocks et al. 1999) were later shown to be younger
contaminants (Rasmussen et al. 2008). At present, then. the
oldest reliable direct evidence of eukaryotes are compressed.



6 Th omas Rich Fairchild et 0/.

Fig. S. Ediaca ran macrofossils. (A) Discoidal impression (llaja i Group, Santa Catarina) described as Cyclomedusa by Zucatti da Rosa (2005).
Scale , 15 mm. Image from Zucaui da Rosa (2005). (B- F) Metazoan fossils, Tarncngo Form at ion, Corurnba Gr oup. Corurnba, Mato Grosso do
SuI. (B-C) Corumb ella werncri. (B) Internal cast, holotypc (DGM-5601-1). Scale. 5 nun . (C) Corumbella wcrneri . Intern al cast. Scale. I mrn.
(B- C) M.L.A.F. Pacheco . (D-F) Cloudina lucianoi. (D) Surface view of specimens. showing typical aspect of the wall. Scale 2.5 em.
(E) Longitudinal sections of C. lucianoi shells in petrographic thin section. Note nested truncated conical structures in central specimen .
Scale. I em. (F) Transverse section of C. lucianoi shells in petrographic thin section. Scale, 1em. Images (D-F) from Meira (20 II).

circul ar, elliptica l and lanceolate organ ic-walled microfossils
(acritarchs), from Paleoproterozoic rocks about 1.8 G a old in
the Ch an gcheng Group, China. whose relat ively large size and
complexity exclude prokaryo tic affin ities (Hofmann & Chen
1981; Zhang 1986; Van 199 1; H untl ey et al. 2006; Lamb et al.
2009; Peng et al. 2009).

O ver the time span of the Proterozoic, and especia lly in the
Neoproterozoic, dive rsification and extinction among the
eukaryotes (see Javau x et al. 2003; Huntley et al. 2006; Knoll
et al. 2006) introduced sufficient diversity among unicellular
micro-organi sms as to permit the use of fossil micro algae and
acrita rchs in biostratigraphic correlation schemes in Australia
(Zang 1995; Grey 2005; Willman & Moczydlowska 2008).

Africa (Gaucher & Germs 2006; CoueITe & Vecoli 2011).
Euro pe (Moczydlowska 2008a), China (Zhou et al. 2007;
McFadden et al. 2009) and South Am erica (G aucher et al.
2003).

In Brazil, however, only Simonett i & Fairch ild (2000).
Gauch er et al. (2003) and Hid algo (2007) ha ve attempted to
use Brazilian Precambrian microfossils for bio strat igraphy. In
the first case, Simonetti & Fairchild (2000) interpreted the low
morphological diversity and sma ll size « 200 urn) of the
assemblage of organic-walled microfossils. do min ated by
Leiosphaeridia spp. (Fig. 3(a» reco vered from drill cores of
siliciclastic rocks from the upper Conselheiro da Mata Group.
Espinhaco Supergroup, Minas Gerais (Fig. 4(a». as being



typical of late Mesoproterozoic assemblages, a finding con­
sistent with the ca . 1.2 Ga radiometric age for the group. These
microfossils are still the oldest reported from Brazil.

Hidalgo (2007) analysed microfossils from the much
younger Araras « 635 Ma) and Bambui « 740 Ma) groups,
in Mato Grosso and Minas Gerais, respect ively, in an attempt
to establish a biostratigraphic framework for the Neopro­
terozoic of Brazil and to identify possible effects of Snowball
Earth glaciations upon the Brazilian fossil record . Despite the
generally poor preservation of the microfossils, she identified
nearly 20 taxa of Neoproterozoic acritarchs (F ig. 4(b)-{d»,
including such biostratigraphically important forms as
Cymatiospha eroides, Tra chyhystrichosphaera (Fig. 4(b»,
Leiosphaeridia IIIinut issima , Leiosphaeridia crassa (Fig. 4(c»
and Tanarium. Furthermore, she distinguished three different
associat ions of acritarchs simila r to those in biostratigraphic
biozones proposed for the Neoproterozoic by Grey (2005) and
Sergeev (2006), specifically, an older association in the Sete
Lagoas Formation of the Bambui Group and two younger
ones in the Mirassol DOeste and Guia formations, and the
overlying Nobres Formation (Fig. 4(d», respectively , of the
Araras Group. The results are consistent with the biostrati­
graphic proposal of Grey (2005) for the Neoproterozoic, based
on morphological changes representat ive of evolut ionary
innovations.

The most ambit ious correlation proposal for the Brazilian
Neoproterozoic was made by Gaucher et al. (2003), who
correlated the post-Marinoan Corumba Group of Brazil with
the Arroyo del Soldado Group of Uruguay on the combined
basis of organic-walled microfossils, metazoans, stable iso­
topes and lithology. Three species of organic-walled micro­
fossils, including cyanobacteria and acritarchs, occur in
common in both units, but only two were considered
biostratigraphically significant: Leiosphaeridia tenuissima and
Soldadophycus bossii.

The studies by Gaucher et al. (2003) and Hidalgo (2007)
have thus revealed the potential value of Brazilian Neo­
proterozoic microfossils for biostratigraphic correlation, both
regionally and globally. With respect to important evolution­
ary issues, acritarchs from the Araras Group have provided
tentatively significant data. Hidalgo (2007) found unornamen­
ted acritarchs at the bottom of the succession and, near the top ,
spiny forms, suggestive of a rapid change in composition
(taxonomic replacement) after the Marinoan glaciation,
possibly related to the appearance of metazoans (Peterson &
Butterfield 2005; Willman & Moczydlowska 2008; Cohen et al.
2009).

Vase-shaped microfossils

The Jacadigo Group near Corumba (MS) is well known for
its commercially exploitable, Neoproterozoic Rapitan-like
iron (and manganese) formation, which is much younger
« 623 Ma) than the Archean to Paleoproterozoic-banded iron
formations that make up the world 's major iron ores. However,
near the base of this group, in the Urucum Formation,
carbonate clasts within a massive diamictite deposited in a
continental setting (Freitas et al. 2011) contain abundant
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vase-shaped microfossils, first identified by Fairchild et al.
(1978) and later likened to Melanocyrillium sp . (Zaine 1991;
Za ine et al. 1989) (Fig. 4(e) and (I). These fossils consist of
thin-walled, subspherical to ellipsoidal bodies, up to 108 urn in
width and up to 143 urn in length, with a single, simple opening
at one pole or at the end of a short to long neck-like extension,
giving them their vase-shaped form . Walls are black,
unornamented and carbonaceous. The thin wall, long neck
and absence of a pylome differentiate these microfossils from
the melanocyrillids of the Chuar Group (USA), with which
they were compared by Zaine (1991).

Porter & Knoll (2000) and Porter et al. (2003) have
demonstrated that Neoproterozoic VSMs are the oldest direct
fossil evidence for heterotrophic protists. Since the original
description in the Chuar Group (Bloeser et al. 1977), a variety
of VSMs have been described, including agglutinated forms
(Bosak et al. 20 II) from Namibia and Mongolia that are
similar in size but morphologically distinct from , and some­
what older than , the organic-walled Brazilian VSMs. In fact,
the Urucum VSMs are seemingly different from practically
all other described Proterozoic VSMs. Possible VSMs similar
to thecamoebans present in phosphorites at the top of the
stratigraphically younger Bocaina Formation of the Corumba
Group (Fontaneta 2012) considerably broaden the paleonto­
logical perspectives for this region and research on early
protistan heterotrophs. All of these fossils are distinctly differ­
ent from the supposedly agglutinated fossil foraminiferan
test Titanoth eca coimbrae, made up exclusively of rutile
crystals. registered in these same phosphorites by Gaucher
et al. (2003).

Metazoans

Two regions stand out in Brazil for their fossil evidence of
complex megascopic org anisms of Ediacaran age: the Itajai
Group in Santa Catarina and the Corumba Group in Mato
Grosso do SuI.

Zircon crystals from volcanic tuffs have provided UlPb
(SHRIMP) ages of ca. 559-584 Ma for the Itajai Group
(Drukas & Basei 2009), and Guadagnin et al. (2010) reported
UlPb (LA-MC-ICP-MS) ages of 549±4 Ma to 563±3 Ma as
the limits for the Itajai Basin . The upper portion of the Itajai
Group, deposited in relatively calm waters below storm wave
base in a prodeltaic marine setting has yielded enigmatic fossils
interpreted as part of the benthic epifauna. These fossils were
attributed to the sponge-like genus Choia and to possible
Chancelloriida (Silva & Dias 1981; Da Rosa et al. 1997;
Leipnitz et al. 1997; Paim et al. 1997). taxa previously con­
sidered to be exclusively Cambrian in age (Conway Morris
(992). Suspect medusoids, possibly Cyclomedusa (Fig. 5(a»
and Cltarniodiscus and rounded impressions or moulds of
Aspidella, as well as faint, horseshoe-shaped impressions
attributed to Parvancorina sp. (arguably related to the arthro­
pods) have also been described (Zucatti da Rosa 2005), along
with the ichnofossils Bifungites, Gordia, Oldhamia and
Helmintltoidichnites (Netto & Zucatti da Rosa 1997: Zucatti
da Rosa 2005).
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The Corumba Basin in the southern part of the Paraguay
Belt is made up of the Cadiueus and Cerradinho formations.
at its base, reflecting deposition in an initial continental rift
basin, and the Bocaina, Tamengo and Guaicurus formations,
deposited in a stable marginal basin (Almeida 1984; Boggiani
1998; Alvarenga et al. 2000). Of these , the Tamengo
Formation (543 ± 3 Ma U-Pb- I ; Babinski et al. 2006, 2008)
is the most noteworthy in terms of its fossil content. Until
recently, it was the only formation in the world containing
abundant fossils of the early skelet al metazoans Corumbella

werne r! and Claudina lucianoi (Zaine & Fairchild. 1987; Zaine
1991; Boggiani 1998; Nogueira et al. 1998; Babcock et al. 200 5)

(Fig. 5(b)-(f) , which are coeval with late members of the well­
known Ediacaran soft-bodied biota (Hahn et al. 1982; Walde
et al. 1982; Hahn & Pflug 1985; Zaine 1991; Babcock et al.
2005; Simon 2007; Pacheco et al. 2010a , b).

Corumbella werneri (Fi g. 5(b) and (c» was discovered in
marls and shales of the Tamcngo Formation in Ladario , just
outside Corumba, (Hahn et al. 1982). Later, two specimens of
Corunibella sp. were described in sandstone from the similarly
aged lower Wood Canyon Formation, in the Great Basin,
USA (Hagadorn & Waggoner 2000), and very recently,
parautochthonous fragments of Corumbella were found
together with ill situ specimens of Claudina in calcareous
grainstones and mudstones of the Itapucumi Group, in
Paraguay, 360 km south of Corumba (Warren et al. 2011).

C. wern eri was originally recon structed as a bipartite
scyphozoan made up of a uniseriate primary polyp and a
biseriate polypar, and placed within its own new subclass
(Corumbellat a) by Hahn et al. (1982). Zaine (1991) suggested
rather that it may have been a vendobiont, an extinct group of
megascopic organisms of uncertain biological affinity
(Seilacher 1989; Buss & Seilacher 1994), possibly more closely
related to the Protista than to the Metazoa (Seilacher et al.
2003; Seilacher 2007). Recent investigations, however, have
revealed polarization and symmetry in C. werneri that permit
its reconstruction as a quadrate tube made up of ring-like
segments, similar to some modern coronate scyphozoans and
possibly to the extinct conulariids as well, thereby assuring its
place within the kingdom Metazoa (Babcock et al. 2005;

Pach eco et al. 20 lOa, b, 20 II a, b, Pacheco 2011).
The genus Cloudina was created by Germs (1972) for small,

straight to sinuous, tubular calcareous shelly fossils (up to
6.5 mm in diameter and 35 mm long), open at the apex and
closed at the base, found in limestones of the late Neopro­
terozoic Nama Group, Namibia (Germs 1972; Grant 1990).
Characteristic of Claudina are its short, partly overlapping
segments having the shape of open truncated cones (Germs
1972; Zaine & Fairchild 1987; Grant 1990; Chen et al. 2008 ;

Meira 2011) (Fig. 5(d) and (e)). Its walls are uniformly thick yet
extremely thin (3-50 urn) (Fig. 5(f) , but early cementation
between walls of successive segments appears to have
strengthened the original shell (Grant 1990; H ua et al. 2003,

2005). Claudina was immediately recognized as latest Neopro­
terozoic in age , thereby giving it the status of oldest known
shelly metazoan fossil. Grant (1990) demonstrated that
because of its widespread occurrence in rocks of identical

age, it deserved to be considered an index fossil for the
uppermost Ediacaran.

Cloudina is known from practically all the quarries and
major outcrops of the Tamengo Formation in the Corurnba
area (Zaine & Fairchild 1987; Meira 20 II) and has been
reported from Uruguay and Argentina (Gaucher et al. 2003.

2005) and, most recently, from Paraguay (Boggiani & Gaucher
2004; Warren et al. 20 II). Outside South America, it occurs in
Namibia (Germs 1972), Oman (Conway Morris et al. 1990),
China (Conway Morris et al. 1990; Bengtson & Zhao 1992),
Canada (Hofmann & Mountjoy 200 I), Nevada (Hagadorn
& Waggoner 2000). Spain (Palacios 1989) and Russia
(Kontorovich et al. 200 8).

Perspectives

The importance of the Brazilian fossils discussed above resides
in their association with parad igmatic transitions and bench­
mark innovations in the evolution of the Proterozoic
environment and biosphere.

For instance, the microbialites in the Paleoproterozoic
Gandarela and Fecho do Funil form ations of the Minas
Supergroup arc not just the oldest Precambrian fossils in
Brazil: they were deposited, respect ively, at about the same
time as and not long after the 'Great Oxygenation Event '
(GOE) (Holland 2002; Ohrnoto 2003) around 2.3 Ga (Fig. 2).
when free oxygen produced by aerobic photosynthesis finally
began to accumulate in the atmosphere (Klrschvink et al. 2000;

Bekker et al. 200 I, 2003; Knoll 2003; Catling & Claire 2005).
This event , coupled with continental breakup of the super­
continent Kernorland (Heaman 1997; Bekker & Eriksson
2003), led to profound changes in weathering. burial of organic
carbon and geochemical cycling in general, resulting in major
changes in climate (Paleoproterozoic Snowball Earth) and
dominant metabolism in the biosphere (Kirschvink et al. 2000;

Bekker et al. 200 I, 2003; Anbar & Knoll 2002; Knoll 2003 ;
Barley et al. 2005; Catling & Claire 2005; Kopp et al. 2005).

Within this context, the microbialites of the older Gandarela
Formation and the younger Fecho do Funil Formation bracket
this period (Fig. 2). thereby providing an opportunity to
explore possible changes in the relationships among paleoen­
vironmental and paleobiological factors within the atmos­
phere , hydrosphere and biosphere in response to the oxidation
of atmosphere at this crucial time. The paper by Bekker
et al . (2003) exploits this question, but hardly exhausts the
subject.

A second field in which Brazilian fossils will certainly be
useful is Neoproterozoic biostratigraphy. In the absence of
megascopic index-fossils (animals. vendobionts and macro­
algae) prior to about 580 Ma (Narbonne 2005; Yuan et al.
2011), recent Neoproterozoic biostratigraphic proposals have
been based primarily on microfossils - acritarchs, microalgae
and occasional other microfossils (such as YSMs, for example).
whose abundance, complexity and diversity evolved in
response to biological and environmental factors, once
again related to continental breakup (Rodinia) and Snowball
Earth scenarios and their consequences (Hoffman et al. 1998;



Hoffman & Schrag 2002; Knoll 2003). Several authors
(Moczydlowska 2005, 2008a, b; Huntley et al. 2006) allege
that changes, especially in paleoclimate, were responsible for
both an increase in diversity and extinction among eukaryotes.
T he pa lyno logical st udy by Hidalgo (2007) in post-glacial
Neoproterozoic successions in Brazil is consistent with this
interpretation.

Recent geochronological and sedimentological analyses,
however, suggest alternative interpretations for the age of a
supposed cap carbonate at the base of the Bambui Group (Sete
Lagoas Formation), whic h Hida lgo studied, and for the glacia l
origin ofdiamicti tes in the Corumba region. In the former case,
Pimentel et al. (2009) sugge sted a max imum age for deposition
between 650 and 600 Ma based on UfPb (SHRIM P) ages
obtained for det rital grains ofzircon at the top the Sete Lagoas
Format ion . This significa ntly challenges the long-standing idea
that deposition of the Bambui Group began after 740 Ma,
following the older (Stu rt ian ) of the Neoproterozoic snowball
glaciat ions (Vieira et al. 2007), rather than the younger
Neoproterozoic (M arinoan ) glacia l event at ca. 635 (Fig. 2).
Nevertheless, based on the biostratigraphic considerations of
Sergeev (2006), the acrita rch assemblage identified from this
forma tion by H idalgo (2007) favours the older, traditional
view.

The vase-s haped microfossils in the Jacadigo G roup
co mp rise a th ird group of Precambrian fossils from Brazil
that merit spec ial attention, in this case beca use of their
potential paleoecologicaUpaleoenvironmental importance.
This is because they occur in limestone clasts of apparently
non-marine origin within a diamictite deposited prior to the
Rapitan-like iron formation of the same gro up that has
been associated with Neoproterozoic glacial co nditions
(see G aucher et al. 2003) (Fig. 2). In thei r recent detailed
sedime ntological study of the Jacadigo Group, however,
Freitas et a/. (20 I I) found no convincing evidence of glacial
conditions during any phase of deposition this group. Hence ,
these VSMs may offer a rare view of non-marine Ediacaran life
outside the context of Snowball Earth. They arc also important
becau se they differ fro m othe r VSM s, as summarized by Porter
(20 II ), and thus add to a growi ng body of evidence for
co nsiderable morpho logica l variety among Neoproterozoic
heterotrophic protists (Porter et al. 2003; Porter 2004; Bosak
et al. 20 II) related to changes in trophic complex ity
(Karlstrom et al. 2000) .

The fourth important group of Precambrian fossils are the
late Ediacaran Brazilian metazoans (and associated fossils),
which represent a cri tica l phase of one of the most profound
events in the evolution of the biosphere - the emergence of
anima l life. Metazoan s arose much earlier than the Early
Cambrian exp losion of life (Fedonkin 2003), probably before
the first records of the soft-bodied Ediacara biota (Shen et al.
2008; Yuan et al. 20 I I), and even earlier than the extreme
climatic changes and increase in oxygen levels of the latte r half
of the N eoproterozoic (Bra in et al, 20 12). Mol ecular clock
evidence po ints to an origin for crown group demosponges and
cnidarians at abou t 700 Ma (Conway Morris 2000; Erwin et al.
20 II). In face of the sparse, problematica l record of early
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metazoan fossils worldwide, e.g., co ntroversia l 600 Ma-old
phosphatized 'metazoan embryos' from the Doushantuo
Fo rmation, China (Xiao & Kn oll 2000; Ch en et al. 2004;
Huldtg ren et al. 20 II ), 635 Ma-old sponge biomarkers in
the Huqf Supergroup in Oman (Love et al. 2009), and
760-550 Ma -old Ma sponge-like fossils from the Otavi and
Nama Groups in Namibia (Brain et al. 2012), the Braz ilian
(and South American) Precambrian fossil record represents a
largely untapped , potentially major source of significant new
finds regarding early metazoan evolution.

Ca rbo n and sulfur isotopic da ta sugges t that Ne oprot erozoic
oceans prior to a major oxygenation event nea r the end of the
Ediacaran period (Canfield 1998; Holland 2009; Shields-Zhou
& Och 2011), like those before the 'G rea t Oxygena tion Eve nt'
at 2.32 Ga (Holland 2002; Ohmoto 2003) (Fig. 2), may have
been anoxic and probably iron- and sulfur-rich (Halverson
et al. 2009), hardly suitable for the diversification of macro­
scopic metazoans (Cat ling et al. 2005). Both of these glo bal
oxygena tion events were acco mpanied by widespread depo­
sition of banded iron formations, when anoxic deep waters
with large amounts of ferrous iron in solution came into
contact with oxygenated su rface waters (Pierrehumbert et al.
2011). The disappearance of these unusual deposits from the
rock record, ifnot due to oxygenation of the oceans, may have
occurred when the deep ocea ns became sulfidic, rat her than
oxic (Ca nfield 1998), producing deep seawater tha t may have
become more reducing rather than more oxidizing, despite the
rise in atmospheric oxygen. Yet it is possible, however, that
even in the context of widespread Neoproterozoic oceanic
anoxia, met abolic versati lity in early stages ofanimal evolution
may have been a key factor in the emergence and establishment
of the group (Budd 2008; Sh ields-Zhou & Och 2011) , while
later oxygenat ion allowed significant increase in the size,
complexity and mo bility among the Metazoa (Catling et al,
2005).

Diversity of eukaryotic plankton crashed during the break­
up of Rodinia in the mid-Neoproterozoic (Nagy et a/. 2009) . It
is likely that in the Cryogenian glacial interval between ca .
720 and 635 Ma, the first anima l lineages diverged from
ancestral eukaryotic unicellular po pulations and/or co m­
munities (Peterson et al. 2008), probably in close proximity
with the anoxic, ferruginous , icy environments of the ocean
(Canfield et al, 2008). The oldest concrete evidence of the dawn
of animal life is younger than this , represented in the fossil
record by complex macroscopic mu lticellular organisms of the
Mista ken Point (~ 575 Ma, Ca nada) and La nt ian (> 579 Ma,
China) assemblages of the Ediacaran biot a (N arbonne 2005;
Shen et al. 2008; Yuan et al. 20 I I). Thus, the macroscopic
biosphere tha t continues to this day had its origin soon after the
Marinoan glaciation (Xiao & Laflamme 2009; Yuan et a/.
2011), and quite probably under anoxic conditions (Narbonne
2011).

Within this new, macroscopic biosphere, a sign ifican t num ­
ber of the classical 'soft-bodied' Ediaca ran organisms may no t
have been metazoans at a ll, but rather mem bers of the extinct
Vendobionta (Seilacher 1989; Buss & Seilacher 1994), an
extinct major group of organisms characterized by flexible
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bodies built up of hollow, tubular subunits in serial or fractal
arrangements and having an organic cuticle (Buss & Seilacher
1994; Seilacher 2007). The varied frond-like and quilted
benthic forms, typical of vendobionts, show no evidence of a
mouth or gut (Fedonkin et al. 2007) and were incapable of
moving about. Some of them may have been osmotrophic,
feeding off dissolved organic carbon in seawater (Laflamme
et al. 2009) , while others may have digested the abundant
microbial mats typical of the shallow sea bollom before the
evolution of grazing and burrowing animals (Erwin & Tweedt
2011 ).

While the taxonomic status of the Vendobionta remains
phylogenetically unresolved, even at the level of kingdom
(Seilacher et al. 2003), the most recent and parsimonious
explanation for the taxonomic composition of the other
clements of the Ediacaran biota is that some of the fossils
represent real metazoans - especially those with bilateral
symmetry, such as Kimberella (Fedonkin & Waggoner 1997;
Dzik 2003 ; Fedonkin et al. 2007) and early skeletal taxa like
Claudina and Namacalathus (Gretzinger el al. 2000). These
early metazoan fossils are found together with soft-bodied
Ediacaran fossils throughout the world but always in different,
but often coeval facies (in carbonates and silicicl astic rocks,
respectively) and never on the same bedding plane (Germs
1972, 1983; but see Warren et al. 20 II), clear evidence of a
robust and varied late Ediacaran ecosystem.

At the same time that the vendobionts became extinct
(Seilacher 2007), metazoans diversified and began to dominate
ecosystems near the Ediacaran-Cambrian boundary (Erwin &
Tweedt 20 II). This signal event may have been caused by great
changes in environmental conditions related to supercontinent
breakup (McKerrow et al. 1992) , variations in sea level
(Hallam 1984) , nutrient crises, fluctuations in atmospheric
oxygen (Shields-Zhou & Och 2011) and/or carbon dioxide
levels (Brasier 1992) , changes in ocean chemistry (Lowenstein
et al. 200 I), re-engineering of ecosystems, or, most likely, by a
combination of these factors .

Within this context, the varied fossils in the Jacadigo and
Corumba groups comprise a practically unique assemblage
within the Ediacaran period. Recent research (Mcira 2011;
Pacheco 20 II; Pacheco et al. 20 II a; Warren et al. in press) and
new studies will certainly broaden knowledge of the latter
phases of eukaryotic evolution in the Ediacaran. The ichno­
fossils from the Itajai Basin (Zucatti da Rosa 2005; Drukas &
Basei 2009) will provide a further complementary view of this
record. These studies, particularly those of the Jacadigo and
Corumba groups, will have global implications (Boggiani
1998; Gaucher et al. 2003), given the important occurrences of
VSMs in the former group and, in the latter group, stro­
matolites, possible VSMs and phosphorite in the Bocaina
Formation, and shelly fossils of Claudina and organic
carapaces of Corumbella in the Tamengo Formation (Fig. 2).
The recent questioning (Freitas et al. 2011) of the glacial origin
of the Rapitan-type iron formation in the Jacadigo Group and
the diamictites of the Puga Formation, beneath the Corurnba
Group near Corumba (Urban et al. 1992; Alvarenga et al.
2009 ; Boggiani et al. 20 I0) will certainly force re-examination

of basic aspects of the sedimentary dynamics and evolutionary
implications of the Snowball Earth hypothesis.

Temporal synchroneity of these units with other successions
worldwide, which also present similar fossils and unusual
lithologies may be established via chemostratigraphical
correlation using C and Sr isotopes. For example, as observed
in other carbonates in the latter part of the Ediacaran (after the
Gaskiers glaciation at 583 Ma), two negative 013C excursions
associated with the Shuram-Wonoka anomaly of Oman and
Australia at ca . 551 (Burns & Matter 1993; Pell et al. 1993),just
below the disappearance of typical early Ediacaran large spiny
acritarchs on a global scale and the first occurrence of Claudina
shells and the disappearance of typical early Ediacaran large
spiny acritarchs on a global scale, also appear to be recorded in
the Tamengo Formation (Fi g. 2). This global 013C variation
has been attributed to the oxidation of vast amounts of
dissolved organic carbon with extremely negative values in
deep oceanic waters (Rothman et al. 2003; Shields-Zhou &
Och 20 II). A ubiquitous feature of the upper Tamengo
Formation, on the other hand, is a positive Ol3Cc3rb plateau
around +3 to +5%0, associated with the occurrence of Claudina
and Corumbella (Boggiani et al. 2010). These values have been
interpreted as indicating high rates of production and burial of
organic carbon (with low ol 3Corl:) and subsequent deposition
of carbonate with high 013C values, coupled with increased
release of oxygen to the atmosphere (Shields-Zhou & Och
2011).

The positive 013C plateau is thus consistent with the idea
that favourable conditions for the origin or expansion of
macroscopic metazoans existed around the time of deposition
of the carbonates of the upper Tamengo Formation. Hence, it
may not be merely coincidental, in this respect, that a firm
organic or weakly mineralized skeleton in Corumbella
(Pacheco 20 11; Pacheco et al. 20 II a ; Warren et al. 2012), and
that the earliest evidence of possibly predatory borings in thin­
walled, biomineralized shells of Claudina (in China) (Bengtson
& Zhao 1992; Bengtson 1994; H ua et al. 2003 , 2005) first
appear at this time, although other causes (protistans, worms
and mineral grains) have been suggested (Bengtson & Zhao
1992). Therefore, of the four groups of Brazilian Precambrian
fossils highlighted in this paper, it is the Corumba Group that
perhaps offers the best (and possibly a unique) opportunity to
investigate a major issue in biospheric evolution, i.e., initial
ecological relationships among early skeletal metazoans and
the possible consequences of the introduction of competition
and predation among macroscopic organisms upon trophic net
complexity (Clapham & Narbonne 2002; Droser et al. 2006;
Wood 20 II; Warren et al. in press).

Final considerations

Despite the vast area occupied by Precambrian rocks in Brazil,
the corresponding fossil record has been relatively little
exploited. Traditionally, most papers dealing with this subject
have focused on description and taxonomy rather than on
paleobiological inference or biostratigraphical interpretation,
Meanwhile, worldwide, in just the past few years, a series of



new techniques has been applied to the study of very ancient
fossils, especially microfossils and chemical fossils - Ram an
spectroscopy and imagery, confocal laser scann ing microscopy
(Schopf & Kudryavtsev 2009), synchrontron X-ray micro­
tomography (Chen et al. 2009), nanoSIMS (Oehler et al. 2009),
micro-FTIR spectroscopy (Igisu et al. 2009), chemostratigra­
phy and others - that has elevated Precamb rian paleobiolo ­
gical research to a new level of sophistication. Much of the
technological development of many of these techniques have
been directly stimulated by the concrete prospect of actuall y
searching for fossil evidence of an ancient alien biosphere on
Mars within a few decades. Th e needs of astrobiology in this
endeavour require not only knowled ge of Earth 's most ancient
life forms, but a well-founded understand ing of paleontologi­
cal practices and paleobiological concepts.

We have mentione d in this paper four different kinds of
Brazilian Precam brian fossils of potentia l value for under­
standing bio logica l evolution and the transformation of
Earth's surface and atmosphere over time as well as for
application to prac tica l pro blems of geology, as in biostrati­
graphy. With respect to the Paleoproterozoic microbia lites of
the Qu adrilatero Ferrifero, for instance, Bekker et al. (2003)
conducted an initia l geochemica l investigation designed to test
hypotheses regarding the atmosphere, oceanic chemistry and
glacial events around the time of the G reat Oxygenation Event
at 2.3 Ga. Yet much remains to be done .

Few workers have investiga ted the orga nic-walled plank­
ton ic microfo ssils of the Brazilian Proterozoic, so that only
the surface of their paleobiological and biostratigraphical
sign ificance has been touched. A first step forward in this
regard would be the independent corroboration by other
workers of the results that do exist and initiation of systematic
form ation-by-formation, bas in-by-basin research programmes
in Precambrian paly nology.

Understanding of the paleobio logy and global significance
of the Ediacaran fossils in the Jacadigo (YSMs and micro­
fossils) and Corumba groups (microbi alites, microfossils,
macroa lgae and metazoans) in the Corurnba region is already
benefiting from recent detailed stratigraphic analyses (Oliveira
2010; Freitas et al. 2011; Warren 2011) and the app lication of
such modern techniques as X-ray tomograph y (Pacheco and
Leme in collaboration with Professor Claudio Campi de
Castro, U niversidade de Sao Pau lo), synchrontron X-ray
microtomography (Pacheco and colleagues , in collaboration
with the team of Professor Franz Pfeiffer, Technical University
of Munich) and Raman spectroscopy (Sanchez & Fa irchild
2012, and other works in collabora tion with Drs Douglas
Galante, Fabio Rodrigues, Professor Dalva Faria ,
Universidade de Sao Paulo, and Professor Dr Airton Martin,
UniVap, Sao Jose dos Campo, SP).

The application of these and other techniques to the
Precambrian Brazilia n fossils discussed here offers great
promise for delving more deeply into the biologica l affinities
and ecological aspects of Precambrian life (Fedonkin &
Waggoner 1997; Seilacher 1999; Narbonne 2004), with
implications for the ast robiological search for basic life forms
ou tside the limits of the terrestrial biosphere.
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Recons titut ion ofEdiacaran Metazoan

Introduction

During fossilization process, many ways of
bearing and diagenesis can alter the organism
morphology, hide diagnostic structures and
build artefacts that can be misinterpreted as
morphological characters (Waggoner, 1998;
Lucas, 200 I ; Simoes et al. , 2003 ; Leme et
al ., 2004; Soares et al. , 2008). In this sense,
one huge lim itation on the study of most
Ediacaran metazoans is their inherent low
po tential of fossilization and intense biases
caused by the longest time of taphonomic
processes, once the soft-bodied may have
changed their original proportions and
favored the microbiological attack of soft
tissues , by bacteria and other necrophagous,
or mechanical destruction (Fedonkin, 1985).

The Ediacaran scyphozoan Corumbella
werneri (Hahn et al., 1982) is one of the first
documented metazoan capable to perform
skeletogenesis (Warren et al., in press) during
the paradigmatic origin of ecological relations.
Th is ex tinct organism have been compared
to ch itinous periderm tub es (Babcock et al.,
2005 ; Pacheco et al. 2010a, 2010b) of some
recent coronate (Coronata, Scyphozoa) and
even with extinct Neoproterozoic conu lariids
with very thin organic thecae such as
Vendoconularia (Ivantsov & Fedonkin,
2002, Van Hen et al. , 2005). Rec ent data
about the ultra structure of Corumbella
carapace also suggested that this taxon
presents an organized tissue made of organic
polygonal pi ales with pores and papillae
also very similar to that observed in some
conulariid thecae (Warren et al. , in press).

Corumbella had a thick carapace, but
also a low potential of fossilization due to
its organic or weakly mineralised nature. In this
sense, Ediacaran metazoans as Corumbella have
almost always frequently fragmented and
compressed fossil record lacking key taxonomic

features such as ora l region and affixation
structures. Hence , such Brazil ian Corumbella
original description (Hahn et al., 1982) as
alternative interpretations (Zaine, 1991 ),
and other syste matic specific assumptions for
the Paraguayan (Warren et al., 2011) and North
American samples (Hagadorn & Waggoner,
2000), may be under taphonomic biases which
resulted in deformat ion of morpho logic
features incurring in wrong taxonomic
descript ions.

In order to magnify the taphonomic
spectrum, we performed here a study of detailed
morphology, under description of fossilization
modes and discussion of different taphonomic
classes observed on C. werneri from
Corumba Basin and its implications on key
morphological features used to establ ish
taxonomic affinities and reconst itution models
of this foss il. Structural and morphological
attributes were reconstituted by the means
ofa geometric modelling. To avoid taphonomic
biases on remo te fossils, this study was
permeated by recognition and comparison of
different modes of preservation, discriminated
in taphonomic classes of a considerable
numb er of samples of a broad taphonomic
spectrum .

Geological setting

The Corumba Group was deposited in a
context of rift basin that evolved into a
passive con tinental margin . The basin was
deformed during the Brazil ian orogenic event
forming the southern part of the Paraguay
Belt (Figure 1), in southwest Brazil (Almeida,
1968; Boggiani, 1998; Alvarenga et aI.,
2000; Boggiani et al., 2010; Oliveira, 20 I 0).

With a thickness of about 600 meters
Corumba Group begins with conglomerates,
sandstones and pelites of the Cadiueu
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Formation, passing upward into sandstones,
pelites and carbonates of the Cerradinho
Formation. These grads to dolomites and
subordinate pelites of the Bocaina Formation,
covered by limestones and shales of the
Tamengo Formation, containing, among other
fossils, Corumbella werneri. The Corurnba
Group terminat es with a thick package of

pelites known as the Guaicurus Formation
(Figure 2).

Recent analysis of detrital zircons in
volcanic tuffs intercalated in the Tamengo
Formation in the Lajinha and Corcal, quarries
near Corumba, MS, provided a mean U-Pb
age of 543±3 Ma for the Tamengo Formation,
almost at the Precambrian/Cambrian limit
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Figure 2. Stratigraphic section of Tamengo Formation
(Neoproterozoic) at the Saladeiroquarry, showing positions
where Corumb ella werneri was found . (Modified
from Oliveira, 2010).

(Babinski et al., 2006, 2008). This data are
supported by the presence of the other
paradigmatic fossil guide of Ediacaran age
Cloudina lucianoi, in Tamengo Formation
(Zaine & Fairchild, 1987; Zaine, 1991).

The Tamengo Formation (Figure 2)
ranges from 80 to 100m in thickness and
consists of dark gray carbonaceous limestones
and subordinate shales. At its base are
poorly exposed sandstone and an impressive
sedimentary breccia with clasts of diverse
lithologies (e.g. limestone, dolostone and
phosphorite) derived from local sources
within the Bocaina Formation (Boggiani, 1998).
Corumbella werneri and Cloudina lucianoi
occur above this portion of formation in
limestones and shales, respectively (Zaine
& Fairchild, 1987 ; Zaine, 1991; Boggiani,
1998, Babcock et aI., 2005; Boggiani et al.,
20 I0; Oliveira, 20 I0) .

The fossils used in this study were
collected from outcrops of the Tamengo
Format ion, Saladeiro quarry, Corumba region.
Between Corumba and Ladario, this formation
is composed largely by limestone, arranged
in relatively homogeneous packets that
range from 5 to 10 m in thickness (Zaine,
1991) . Specimens were practical1y entirely
from the subordinate shales and siltstones
within very dark gray limestone and a few
coming from a rhythmic thin-bedded pelitic­
limesto ne interval (Figure 2) (Almeida,
1968, 1984; Boggiani, 1998, Babcock et al.,
2005).

Taphonomic analysis

We recognized and compared the fol1owing
taphonomic classes of Corumbella werneri:

Two-dimensional specimens

Two-dimensional specimens with general1y
biseriate (but also uni, three or tetraseriate)
conformation were preserved as carapace
compression fossilized by carbonization and/or
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iron oxide impregnation and moulds (Figures
3E, F). Initially, seriations were described
as "midline cracks", which did not appear to
be a primary morphological feature, but rather
indicated collapse of these non-sediment­
filled tubes and thus submitted to a rapid
burial (Bernd-Dietricherdtman, 2004).

However, beyond the incontestable
record of three-dimensional specimens of C.
wemeri with polyhedral geometry (Figures 3A,
B), it is necessary to emphasize that , also
contrary to what was observed in C. werneri,
conotubular fossils presents not necessarily
symmetrical axis median cracks and, all of
them are , rarely, continuous along the tube.
Thus, two-dimensional Corumbella specimens
in fact represent compressed polyhedrons
with evident midlines (Figure 3E, F and 7A).

Three-dimensional specimens

The three-dimensional specimens of C. wemeri
were inflated polyhedra: a geometric form
composed by faces (Figures 6D and 7A) .
They were defined as nearly pyramidal or,
when lacking oral (basis) and/or aboral
(apex) regions, truncated pyramid (Figures
7A-E). They are preserved as internal and
external moulds, with or without carapace
preservation. The items below describe in
more details the geometry of this class.

Three-dimensional specimens with pyramidal
geometry

Some internal moulds analyzed were
inflated, nearly pyramidal or truncated
pyramidal, formed by polygonal rings
(Figure 6D, E). Some of them showed little
or none degree of compression, with
grooves, characteristic of the midline, and
well defined septum (Figure 4C , D). In this
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specimen was possible to see alternating
rings inserted along the midline on faces .
The grooves could corroborate the description
of collapsed tubes, described above (Bernd­
Dietricherdtman, 2004) .

However, other characters, such as the
subtle disclosure of lateral edges (analogous
to conulariid corners) at the end of the faces
(Figure 6D) reinforce the interpretation of
the Corumbella as a polyhedron (Figure 6E).
Grooves that formed midlines may be
defined as lateral apothems, that divide each
face on pyramids (Figure 7B), which is
constituted by polygonal rings (Figure 7H) .

This type of conformation almost
constant in nearly pyramidal specimens
(Figure 3A, B) corroborated the existence of
midlines in two-dimensional specimens.
The compression of C. werneri specimens
may have occurred by overlapping of two
parallel faces and with evident groove
portions of their respective midlines, while
the other two parallel faces probably
constitute a weakness area that broke by
collapse effect (Figures 3 and 4C-F).

The documentation of exceptionally
well-preserved internal and external moulds
(Figure 6A-H) with polyhedral geometry
was of relevant interest for the reconstitution
of the morphological characteristics of C.
werneri, In both specimens were found two
well-defined lateral edges (see Figure 7 for
definition of geometric structures),
circumscribing a region analogous to the
conulariid faces. Also similar to what was
reported in conulariids, in the midline of the
internal mold specimen, there was an almost
continuous sequence of alternating casts in
"U", attributed to the confluence of
polygonal rings (called "rods" or "ribs" for
the conulariid group) (Figure 6D, E).

The three-dimensional documentation
of tubular uniseriate specimens interpreted
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Figure 3. Corumbclla werneri. Taphonomic classes (A) and (B): Three-dimensional specimen. Internal mold of polyhedral
geometry, square in section . Note the presence of the midline and lateral edges. (e) and (0): Three-dimensional specimen.
Internal mold, inflated and compressed towards the face/face. Observe the lateral edges, midline and septum . (E) and
(F): Bidimensional specimen. External view of compressed carapace towards the face/face. There is a confluence of
rings at midline and folding caused by face compression.
Explanat ion: filled arrows , edges, dotted arrows , midline, curved arrows, folds: star, septum. Scale bar: Imm.
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F

B

Figure 4. Corumbclla werneri. Morphological structures altered by taphonomic processes. (A): Three-dimensional cylindrical
specimens and (B): interpretation performed by Hahn et 0/. (1982). (C): Three-dimensional inflated specimen, and (0): its
model of compression and splitting (dotted linc) on midline. (E): Three-dimensional cylindrical specimens interpreted as
resulting of fission on the region of midline or as polyhedral specimens partially covered by sediment. Scale bar: Inun.
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Figure 6. Reconstitution of morphological structures in Corumbella werncri. (A): Reconstitution of oral region and (B) :
the respective fossil specimen compressed . (C) : Detail of septum in a fossil. (D): Gene ral modelling for a cross section
froIII the internal mold (E) with detail for lateral edge and midline . (F): Uniscriatc aboral region with representation at
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before as primary polyp (or stalk), from a
bipartite structure (Figures 4A, B and SA),
can designate the existence of an aboral
uniseriate region (apex) that grades to an
elongated squarish polyhedral form (Figure
5B, C, see also Figure 6F-H), ending in an
oral region (Figure 5D , see also modelling of
Figure 7G-I) . This assumption is supported
by the maximum diameter of these uniseriate
structures (about I mm) approximately two
times smaller than the minimum diameter of
three-dimensional polyhedral structures (abou t
2 nun, without significant compression and 4 mm,
with evident compression). Although not found
together in other descriptions, the uniseriate
conformations were also interpreted by
Babcock et al . (2005) as fixing structures,
called "apical regions".

An alternative interpretation for the
uniseriate cylindrical specimens is that they
also may be the result of breaks and splits in
midline (Figure 4C, D) from polyhedral
fossils or may constitute faces of some
polyhedral specimens partially co vered by
sediment (Figure 4E, F).

It is noteworthy that in some specimens,
although it was feasible checking inner
structures such as septa by means of a
transverse breakage, these were not
documented. In all analyzed specimens, no
inner lateral edge thickening, as carina, was
observed.

Three-dimensional specimens with cylindrical
geometry

Characterized by three-dimensional uniseriate
ringlet tubes filled with sediment. The
fossilization processes was by carbonization
of carapaces or as iron oxide moulds. In
some cases, fossils constituted only inner or
outer moulds without tegument preservation.
Unlike two-dimensional specimens, most of
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these fossils were generally very fragmented ,
with very small size (0.5 to 1.0 mm in
diameter), but when present, showed up in
large assemblages in certain iron oxidized
samples (Figure 4A). The initial examination
of these specimens resulted in an interpretation
of C. werneri as conical-cylindrical, circular
in cross section (Figure 4B). This hypothesis
found support in the comparisons made
between Corumbella and conotulular fossils
from China, such as Conotubus (Ding et al., 1992)
and Gaajiashania (Zhang & Hua, 2000, Hua
et al. 2000a, 2000b). Among the similarities
between these fossils is the tubular ringlet
conformation (Bernd-Dictricherdtman, 2004).

Discussion

Analyses of Corumbella specimens described
by Hahn et al. (1982)

Original intemretation

Hahn et al. (1982) recognized two different
portions in Corumbella werneri tube: (I) a
proximal region characterized by a curved,
elongate, unbranched tubular periderm, or
stalk, designated as the primary polypar,
made up of isolated chitinous rings,
externally and internally reinforced in their
sides, with four small, short internal
sclerosepta (Figure 4B) ; and (2) a distal
region consisting of a biserial arrangement
of secondary, small contiguous polypars,
each one with distinct chitinous periderm
tube , with no clear ring formation or
sclerosepta. The secondary polypars touch
each other on an adaxial surface (Figure
SA). Taken together, the secondary polypars
have similar construction, differing only in
diameter with respect to the primary
polypar.
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Contmbella four-fold radial symmetry
was evident only by sclerosepta observation
in the stalk cross-sections. This character
was considered similar to that verified in the
recent scyphozoan genus Stephanoscyphus
Allman, 1874 (Subclass Scyphomedusae),
and utilized to classify Corumbella within the
Class Scyphozoa (phylum Cnidaria) (Figure 4B).
The passage from the proximal uniseriate
primary polypar to the distal biseriate
secondary polypars, only documented in
Conunbella wemeri (Figure 5A), was considered
enough to insert this taxon as the only
member in a new Family Corumbellidae,
new Order Corumbellida and new Subclass
Corumbellata (Hahn et al., 1982; Walde et
al., 1982).

Re-examination of Corulllbella fossils

The original description of C. werneri
(Hahn et al., 1982) was made in fossils now
deposited in the Paleontological Collection
of DNPM, RJ . The accurate examination of
these specimens allowed comparisons between
the first descriptions made by Hahn et al.
(1982) and the here established taphonomic
classes.

In this sense, we observed that the
morphological attributes and taxonomic
characters originally proposed were structured
on taphonomic biases. The bipartite structure
of C. werneri body may have originally
been attributed to fragments of two­
dimensional or three-dimensional uniseriate
tubes, interpreted as a stalk (Figure 4A, B),
and biserial structures, attributed to polipars
(Figure 5A-C). These structures, often, were
shown separately in the samples.

In some specimens were shown an
attachment appendix, without clear ending
extremity (Figures 5C and 6H) described, but
not shown, by Babcock et al. (2005) as an

"apical area". Here it was considered an aboral
uniseriate portion (apex) from a polyhedral
geometry like a nearly squared pyramid. In
this specimen it was evident a continuous
association between an aboral uniseriate region
and the polyhedral structure (Figure 6F, G).

The polyhedral portion of this fossil
(Figures 5C and 6F) is slightly compressed,
with breaks almost parallel to the faces that
can remember the morphology described for
the rhachis in Pennatulacea and Charniidae,
In this sense, the rings that converge in the
midline, may have been described as secondary
polyps in a polypar structure. This bias lies
in the preservation of carapace. Almost all
Corumbella specimens have not completely
preserved thecae. Except for a detailed
morphological study of the ring fragments
insertion in the midline, this conformation
may be easily misinterpreted as a rachis.
Likewise, it is necessary a very accurate
observation to detected carapace fragments
that cover lateral edges.

Model proposed for the reconstitution of
Cortlmbella wemeri

Given the above, through a broad sampling
of different taphonomic classes and by the
analysis of a few exceptionally well-preserved
specimens, it was possible to propose here,
not only taphonomic models (Figures 3 and 4)
about the preservation modes of this fossil,
but also morphological (Figure 6) and
geometrical reconstitutions of C. werneri
(Figure 7).

Observations and comparisons between
samples with different types of preservation
indicated that C. werneri has no bipartite
differentiation of the body, characterized by
stalk and polypar, much less circular section
and cylindrical geometry, as originally
suggested by Hahn et al. (1982).

280



Studies of detailed morphology on C.
werneri thecae have shown that it was a
polyhedron, nearly a pyramid or truncated
pyramid made by polygonal rings, approximately
squarish in cross-section, sometimes recurved .
The systematic expansion of the diameter
along the polyhedron length is almost
imperceptible (Figure 7E) , probably because
pyramidal height is greater than the side of
the square base.

The rings sometimes present
prominent rugosity and sometimes smooth,
just like in modem periderm coronates (see
Jarms, 1991). The rings are polygonal and
some of them were overlapping and always
laterally continuous to the edges, similar to
what was described for some ribs on conulariid
comers (see Van Iten , 1992 ; Leme et aI.,
2008, Leme et al., 20 I0) (Figure 60-E). In
many kinds of fossilization (e.g. carbonization
and iron oxide moulds) and taphonomic
classes (two and three-dimensional specimens)
was noted that C. werneri rings converge
altemately in the midlines, just like observed
in some conulariids (e.g. Leme et al., 20 I0),
as lateral apothems that separate each
pyramidal face, and they are continuous on
the lateral edges (Figure 60-E).

Asymmetry, layout, overlapping and
progressive size variation on rings revealed
growth polarity in C. werneri tubes (oral­
aboral organization) (Figure 7E). In fact, in
some specimens the oral region was
observed (Figure 6A , B).

The examination of some fossils
revealed an aboral region without obvious
attachment structure (e.g. basal disk)
(Figure 6F-H), approximately square,
characterized by rings longer than large,
continuous on the lateral edges. In this
aboral uniseriate region, it was not detected
a midline (Figure 6F). The uniseriate
proximal portion grids to a polyhedral area

Pacheco et al.

where rings become wider than long and
begin to converge in a well-marked midline
in a face (Figure 58, C).

In some fossils of C. werneri was
observed inner structures, like septa (Figure
6 C,O), while other spec imens didn't show
evidence of additional inner thickening.

Conclusions

Corum bella werneri is a rare Ediacaran
metazoan in 8razilian paleontological record
and one of the first capable to perform
skeletogenesis. Taken together, taphonomic
studies, morphological analysis and geometric
modelling helped in the elucidation of the
affinitiesof this taxon with Scyphozoa, such as
conulariids and coronates. This study showed
that C. wem eri has no bipartite differentiation
of the body, characterized by stalk and polypar,
much less circular section and cylindrical
geometry, as originally suggested by Hahn
et al. (1982). The geometric modelling
proposed here have shown that it was an
elongated polyhedron, nearly a pyramid or
truncated pyramid made by polygonal rings,
approximately squarish in cross-section (as
observed in conulariids) , sometimes recurved
(also like a coronate). Some paleoecological
issues as attachment modes and ontogeny
(already in investigation by techniques of
X-ray microtomography) can add data to
taxonomic and evolutionary interpretations
of C. werneri.
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The dawn of animal skeletogenes is: Ultrastructural analys is of the
Ediacaran metazoan Corumbella werneri
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ABSTRACT
Although the basic morpho logy of the Ed iaca ra n metazoan Corumbella werneri (the typ e

species of th e gen us) is well esta blished, little is known ab out its skeleta l tissue. Carbonaceous
fra gmcn ts of this fossil from the Itapucu m i Group (Pa raguay) reveal details of the ultrastruc­
ture of its cara pace, providing a n unprecedented op portuni ty to un dersta nd a paradigmatic
issu e of the evo lu tion of skeletogenesis in early me tazoans. Corumbclla W:L~ a sess ile preda­
tor wh ose ca rapace co nsisted of organic polygonal pla tes with pores an d pap illae simila r to
featu res observed in some conula riids. Its occu r rence with the shelly fossil CIOlIlI;na suggests
tluu th e ac q u isition of prot ecti ve structures in metazoan s in volved penecont emporaneous pro­
cesses of biomineralization a nd secretion of organic walls.

INTROD UCTI O N
Within the context of the dramatic late Neopro­

terozoic climatic. tecton ic, and paleoecological
events, putative macroscopic metazoans appeared
in the Ediacaran Period prior to 580 Ma (Yuan
et al., 20 I IJ. followed ca. 550 Ma by the advent
of macro .copic orga nisms with biomineralized
skeletons, These innovat ions likely occurred in
response (0 chemical changes in the oceans and
the appearance of multicellular predators (Bengt­
son. 2002; Knoll. 2003: Hua et al., 2007 ), and ulti­
mately triggered the Cambrian radiation of shelly
faunas with all its eco logical consequences,

Evidence indicates that organic carapaces pre­
ceded the rise of mineralized animal skeletons
(Wood, 20 11). The Ediacara n biota, for exam­
ple. is traditionally characterized as cons isting
of soft-bodied organic-walled animals and vcn­
dobion ts. Among the oldest known nonminer­
alized metazoan exoskeletons arc thin-walled
orga nic tubes, such as the Ediacaran conulariid
VcndocOIlIIlar;a (lvantsov and Fedonkin. 2002:
Van Iten et al., 2oo5a). Conotubus (Hua et al.,
200 7), and the scyphozoan Corumbclla wer­
ner; (Hahn et al., 1982). Exoskeletons of C.
wcrneri have been likened to the chitinous peri-

dcrm tubes (Babcock ct al., 2005) of modem
coronate poly ps (Scyphozoa. Cnidaria) (Jarms
et al., 2002). Until recently, Con unbella was
known only in marls of the Tamengo Formation
(Corumba Group). southwestern Brazil (Hahn
et ul., 1982). and in silici clas tic rocks of the
Wood Canyon Formation. Ca lifornia (Hagado m
and Waggoner. 2000). Recently. carbon ized
specimens of Conunbeila with well-preserv ed
ultrastructural details were found in limestones
of the Itapucumi Gro up (Paraguay). Thi s dis­
covery provides new insights into the nat ure
of the Corumb clla carapace. with significant
paleoecologic and evolutionary imp licati ons.

LOCATION AN D GEOLOG IC S ETfING
The ) ()()..4()()-m-thick Itapucumi Grou p

occurs ncar the Paraguay River in northeastern
Paraguay, within the Vallerni fold belt (Cam­
panha et al., 20 I0). and as extensive. fl at-lying
cra tonic cover in erosional contact on Palco pro­
terozoic baseme nt rocks of the Apa Complex
(Fig. IA). In its eastern portion. it co n ists o f
120 m of undeformed carb onates. designated 'L~

W Valleml Fold Bell

Legend
Lith ology

~ Grainstone

~Mudslone

D Sillstone

to' ;,·: ISandstone

MS
e tion 2

W Thrombolite

Fossil s

n0" Ctoudm o

Coru mb ette

2.0 m

Sedimentary str uctures

IIIHeterotilh ic lamination

~Wave ripple

~ Planar lamination

o Massive bedding

Crato nic cover E

~ i
~ tl

'" E
~

>-U- ~
"':;: ::J

'"'" "en ", c:
~ :>

0

C)

Lithos trati g raphy

E
O U-

t ~ ..... ; -:.... : . _. ~
c32

:>
o

'" E.Q U-
Eo
", c.
U O

s:-,

Base.

B

. 2 Siud ied sites

Legend
o Cenozoic sediments

o Paleozoic units

o Corurnba Group

EJ lIapuc umi Group

Basement (±1800 Ma)

Paraguay

A

Figure 1. Ediacaran Itapucumi Group, Paraguay. A: Loca lity map. B: Stratigraph ic sections. Base.-basement; M-mud; S-sand;
Fm.-Formatlon. Adapted from Warren et al. (2011).

[
GEOLOGY c oi: 10.1130/G33005.1; 3 ligures.

© 2012 Geolog ical Socie ty 01Amer ica . For permission 10 copy. contact Copyright Perrnissions. GSA. or ediling @geosociety.org .



sa
l;),jJUUo zno pages

4

Figure 2. A: Cloudina sp. with typical cone-in-cone construction. B-D: Carbonized Corum­
bella carapaces. E: Sketch of specimen in 0, showing locations of scanning electron m icros­
copy images of Corumbella carapace in F to K. F,G: Views at different scales of mosaic of
Irreg ula r polygonal plates in carapace of Corumbella. Arrows in F indicate principal suture.
H: Polygonal plate mosaic with pores and papillae. I, J: Close-up views of papillae and pores.
Arrows in I and J ind icate pores and papillae, respectively. K: Detail of individual polygo­
nal plate showing layered arrangement of papillae. Fossils are in laboratory of Systematic
Paleontology, Ins litute of Geosciences, Sao Paulo Univers ity, Brazil. Scale bars: 1 cm in C ;
500 urn in A, B, D. and E; 100 urn in F; 20 urn in G, H, and K; 10 urn in I; 3 urn in J.

the Tagat iya Gu uzu Fo rmation (Fig. I B). T his
unit contains an Ediucaran-uge fossil assemblage
including the index fossi l Claudina. Corum­
bella . and ichnofossils (Warren et al. , 20 I I ). and
is composed of cal care ou s facies exh ibiting mas­
sive. lam inated to cross-s trat ified grainsto nes
and hctcrolithic facies. Intercalated within these
rocks arc me te r-thick beds of lam inated micro­
bial mats and domi ca l thrombolitic biostromes ,
both associated wi th centimeter-thick beds of
intrnfornuuionul breccias . This facies associa­
tion was deposited on a protected carb o nate plat­
form in a peritidal sell ing . prob ab ly in a sha llow
evaporitic lagoo na l environme nt.

DESCIUPTION OF TIlE FO SSIL
OCCURR ENC ES

Fossil s of the Itapucurni Group include abun­
dant fragments and many nearly co mp lete spec i­
mens of Claudina (Fig . 2A ). as we ll as sma ll frag ­
mcnts of Cantil/ bel/ a . Clo udina is fou nd both as
Iragmcnts in fine grainstone aro und thrombolitic
biostromes (Fig. IB). and as co mplete indivi du­
als in situ be tween thro rnbol itic do mes (Warren
ct al., 20 I I). Similar associations of Claudina
with microbial buildups are a lso known in the
Neoproterozoi c of Nnmibia. Canada, and Oman
(Co nway-Mo rris e t a l., 1990; Gre tz inger ct al.,
2000 ; Hofmann and Mountjoy. 200 I ). In Pam­
guay, Cantil/bella occurs as parautocht honous

carbonized fragments (Figs. 2B -2D) together
with intact Cloudina in <I taphon omic selling
different fro m that described in Brazil (Babcoc k
ct al., 2005). Differences in abunda nce and bio ­
stratinom ic signatures betwe en these fossils in
the ltapucumi G roup arc interpre ted as reflecting
differences in habi ta t. tegu ment composit ion .
and tapho nomic res po nses . Cloudina lived in
shallow pro tected carbonate settings (Warren et
al.. 20 II ). whereas Corumbella occupi ed calm
waters with terr igenous influx, to judge fro m its
abunda nce in marl s of the Ta me ngo Formation,
In Paraguay, sed imento log ic con text sugges ts
lhat these taxa occurred in environme nts with
simi lar wate r depth. temp era ture . and salinity,
Con unbclla and Claudina we re buried as obru­
tion dep osits by fine calcareous sa nd. and the ir
preservation indi cates that under si milar now
conditions, Corumbclla shows a higher degree
of d isaggregat ion than Claudina.

ST RUCTU RE OFTI-IE CARAPAC E OF
CORUM REUA IVER N ERI

Fossil s of Corumbella in Paraguay occur as
black . tlaucncd fragments o f tubes. 1.4-2.9 mm
wide and 3.0-4.6 nun lon g. The ca rap ace exhib­
its marked annulations . with approximate ly
four ring- like segments pe r millime te r o f length
(Figs. 2B-2E) . Scanning e lec tro n microscop y
(SEM) revealed the orig ina l features of the
carapace in Conunbella . The rings con sist of
an irregular, tight-fini ng mosaic of polygonal
plates (la me llae"), 10- 120 u rn in max imum

dimension and 5 urn thick (Fig. 2F ). The mo. aic
is subtly divided by a princi pal suture, gener­
ally parallel 10 the annulations (Fig. 2F). The
plates have straight edge. with sharp contacIS

(Fig. 2G) . T he ultrastructure of Corumbelln and
the Ordovician scyphozoan Sphenothallus share
similar patterns of organization. However. the
lamellar microfabric seen in Sphenothatlns (Van

lten et al., 2oo5b> is no t clear ly develo ped in
Conunbella. More ove r. unli ke the lamel la r sur­
face of Sphen othallus p. and lht: lamellar peri­
derm of coronate . cy phoz oa n: (Cha pman and
Werne r. 1972 ; Janus et al., 2002 ). the plates in
Corumbcllu are not smoo th. Rather. the y exh ibit
abundant small. shallow, elon gate to e lliptica l
pores. - I um across and 2 ~tm de ep over most of
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the surface Wigs. 21-1 and 21) and dom ical struc­
turcs, here designated as papillae (Fig. 21-1 and
2J). The papill ae are bluntly co nica l to acicular.
3-15 ~m long. and 10 I um in diameter with
rounded 10 nat ter minations (Fig . 2J ). Locally.
groups of papill ae arc arranged in regularly
spaced rows - 3 urn apart (Fig. 2K).

Contrary to pores in thecae of Paleozoic
cnnulariids (Ko zlowsk i. 1968; Bischoff.
1978: Van lten , 1992; Van lien et al., 2005b.
2006b). pores in C. wcrneri occur in c losely
spaced rows with some degree of orga nizatio n
(Fig. 21). Th e pap illae are si milar in shape (but
differ in their patter n of organiza tio n) to struc­
lures observed on rods of som e Phanerozoic
conulariids (Van lien et al ., 2006a; John ct al.,
2010). The pores may correspond 10 papillae
on opposi te side s of plates. and rather than rep ­
resent ing ornamentatio n, may have had struc­
tural and/or physiological functions.

The precise co mpos ition of the carbonized
carapace Corumbellu is not know n. Neit her chi­
tin nor other organic polymers have been iderui­
lied. hut SEM- energy dispersive spectrometry
analysis of a gold -coated Corumbella carapace
(Fig. 3A) revealed the presence of carbon. ca l­
cium. sil icon. aluminu m. and oxygen (Fig . 3B).
The che mical tes t for phosphate ( I dg of ammo­
nium molybdate in reaction with I : I I-INO,)
was negative. rein forcing the hypothesis of a
nonmineralizcd carapace.

DISC USSI O N AN D CONCLUS ION
As in the theca e of the modem and fossil coro­

nate scyphozoa ns Stephauoscyphistonut (Scy­
phozoa. Cnidariu, Hahn ct al., 1982; Jarms ct al..
2002) and Olivooides (Zhao and Bengston. 1999).
respectively, deformation in Corumbella (bent.

folded, compressed) points to an originally flex­
ible rather than brittle, and most likely organic.
carapace. Conunbella thus secreted a long. nar­
row. flexi ble tube (like scyphopolyps) of nearly
constant diameter. with transverse rings. possibly
analogous to ribs in conulariids (Babcock ct al.,
:W05). The multiple plates in the Conunbclla car­
apace is an additional characteristic shared with
conulariids and coronate scyphozoans.

Conunbclla occurs within the Claudina range
zone; hence. it may be assigned to the terminal
Ediacaran between 549 and 542 Ma (Gretzinger
et al.. 1995: Arnthor ct al., 2003). The fossil
assemblage in the Itapucumi Group and others
worldwide. containing metazoan fossils such
as Namacakuhus, Sinotubulitcs, and vendotae­
nids (Grorzinger ct al., 2000; Hua et al., 2007).
attest to increasing ecological and behavioral
complexity at the end of the Proterozoic. Preda­
lion was certainly one of the determining factors
in the intense diver.ifi cation of the Metazoa at
this time (Vcrmcij , 1989). Sessile predators
like Con unhclla developed other adaptations.
besides nonrnincrulizcd exoskeletons. such as
toxin-release systems for capturing prey and pro­
tection. The coexistence of in situ Claudina and
parautochthonous Conunbella indicates a more
complex paleoecological scenario for Ediacaran
carbonate platforms than previously thought.
with increasing complexity of intruguild nels.

By the end of the Ediacaran Period, ocean
water had become enriched in NaC!. with
neutral pH and majo r ion composition similar
to Phanerozoic seawater. Despite the relative
increase of - 36 meq/l. in Ca:' ion concentration
(Hardie. 2003). the advent of animal biominer­
alization ca. 550 Ma is probably more closely
related to adaptations to varied carbonate cnvi-

\;J0JUU:J ~no pages

ronments and the ecological pressure of preda­
tion. rather than 10 global geoc hemica l mod ifi­
cations in seawater (Hua ct al., 2007) .

Corumbella figures as one of the few Pre­
cambrian animals capablo of producing a fo~­

silizable organ ic exoskeleton. Its cooccurrcncc
with shelly fossils in the hapucumi Group is fur­
ther evidence that the acquisition of protective
structures in metazoans at the end of the Edia­
caran involved nearly synchronous processes of
biomineralization and organic ske letogenesis.
This scenario supports the hypothesi s that the
advent of skcletoge nesis was probabl y related
to increused predation pressure and conquest of
new niches rather than to geochemical chang es
in environmental conditions.
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AFFINITIES OF THE EDIACARAN FOSSIL Corumbella werneri HAHN ET AL.,

1982 (CORUMBA GROUP, BRAZIL)
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ABSTRACT: Analysis of specimens of the enigmatic Ediacaran fossil Corumbella

werneri Hahn et ai., 1982, have revealed inconsistencies with respect to the original

morphological description. Re-examination of this fossil has elucidated the systematic

position of Corutnb ella werneri Hahn et al. (1982) within the Cnidaria. This study aims

to review and standardize the morphological terms used in the description of this

Ediacaran fossil. We also present here a new diagnosis for this Corumbella , by the

means of an interpretation of its taxonomic affinities. Contrary to the original species

description, the present study has not corroborated the bipartite differentiation of the

body nor the presence of the attachment structures described by Hahn et ai and

subsequent authors. Nevertheless, we have corroborated the oral-aboral organization

and tetrarradial symmetry of the initial description. Besides these characteristics, the

organic and relatively thick carapaces of some specimens strengthen the hypothesis that

these organisms were metazoan cnidarians, and not vendobionts, as once supposed.

Examination of three-dimensionally preserved specimens suggests that the tubes were

polyhedral rather than cylindrical, but are still comparable to the scyphistoma of

coronate scyphozoans and even to the also polyhedral conulariids.
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IN RECENT decades paleontological research on the Corumba Group , Corumba region,

Ma to Grosso do Sui (MS), in southwest Brazil (Fig. 1) has revealed the largest

assemblage of Neoproterozoic life forms yet recorded from South America (Glaessner

1984 ; Jones 1985 ; O'Connor and Walde 1986; Zaine and Fairch ild 1987; Zaine 1991;

Gaucher et al. 2003), includ ing microfossils, tSphaerocongrerus variabilis), Metaphyta

tTyrasotaenia sp.) and the earliest evidence of Metazoa (Corumbella werneri and

Cloudina lucianoi) in South America (Hahn et al. 1982; Babcock et al. 2005 , Meira,

2011 ; Pacheco et al. in press , but see Fairchild et al. in press for revision).

The analysis of the fossil record of the Tamengo Formation may playa

fundamental role in elucidating the history of the metazoan explosion that marked the

transition from the Proterozoic to the Phanerozoic. In fact, the occurrence of C. werneri

there, together with the small conical shell Cloudina, has been used to link the Tamengo

Formation fossils to the Ediacaran biota (Fairchild 1978; Hahn et al . 1982; Walde et al.

1982; Glaessner 1984; Hahn and Pflug 1985; Zaine 1991; Gaucher et al. 2003; Babcock

et al. 2005).

The first systematic descriptions and paleoecologicaVpaleobiogeographic

interpretations of Corumbella werneri were by Hahn et al. (1982) on material from the

limestone of the Saladeiro quarry, in Ladario, adjacent to Corumba, MS. These authors

described Corumbella as a bipartite structure (Fig. 3A) and attributed this taxon to a

new subclass of the class Scyphozoa (Cnidaria). Later studies revealed inconsistencies

that led Zaine (1991) to assign it to the Vendobionta. But more recently, Hagadorn and

Waggoner (2000), Babcock et al. (2005) (Fig. 3B) and Pacheco et al. in press reinstated

it among the scyphozoan cnidarians.
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Although some advances concerning the paleobiology of Corumbella were

already made (e.g. reconstitution of structural and morphological attributes) (Pacheco et

al. in press), many questions still remain regarding: (1) the chemical composition of its

carapace; (2) its mode of life, habitat, and trophic relations ; (3) its paleobiogeographic

context; and, specially, (4) its taxonomic affinities.

Recently, collected Corumbella fossils from Saladeiro quarry , Corumba region,

shed new light on the morphology of this organism and provide some answers to these

questions. Based on this new information , we review the morphological terminology of

this taxon, with a view towards elucidating the taxonomic affinities and systematic

position of Corumbella werneri Hahn et al. 1982.

GEOLOGICAL SETTING

Deposition of the Corumba Group began in a rift basin that evolved into a passive

continental margin, and was later deformed during the Brasiliano orogenic event to

form part of the southern portion of the Paraguay Belt (Fig. I), in southwest Brazil

(Almeida 1968, 1984; Boggiani et al. 1993; Boggiani 1998; Alvarenga et at. 2000;

Boggiani et al. 2010; Oliveira 2010). The Corumba Group, with a thickness of about

600 meters, begins with conglomerates, sandstones and pelites of the Cadiueu

Formation, passing upward into sandstones, pelites and carbonates of the Cerradinho

Formation. These, in turn, pass into dolomites and subordinate pelites of the Bocaina

Formation, covered by limestones and shales of the Tamengo Formation, which

contains, among other fossils , Corumbella werneri. The Corumba Group terminates

with a thick package of pelites known as the Guaicurus Formation (Figs. I and 2).
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Rb-Sr isotopic age determination for the fine fraction of politic rocks of the

Corumba Group yielded values around 480 Ma for Tamengo Formation, which have

been interpreted as the age of incipient metamorphism (Cordani et al. 1985). However,

recent analysis of detrital zircons in volcanic tuffs intercalated in the Tamengo

Formation in the Lajinha and Corcal, quarries near Corurnba, MS, provided a mean U­

Pb age of 543±3 Ma for the Tamengo Formation, practically at the

Precambrian/Cambrian limit (Babinski et al. 2006, 2008) . This data are supported by

the presence of 100 the important fossil guide of Ediacaran age Cloudina lucianoi, in

Tamengo Formation (Zaine and Fairchild 1987; Zaine 1991).

The Tamengo Formation (Fig. 2) ranges from 80 to 100m in thickness and

consists of dark gray carbonaceous limestone and subordinate shales. At its base are

poorly exposed sandstone and an impressive sedimentary breccia with clasts of diverse

lithologies (e.g. limestone, dolostone and phosphorite) derived from local sources

within the Bocaina Formation (Boggiani 1998). Corumbella werneri and Cloudina

lucianoi occur above this portion of formation in limestones and shales, respectively

(Zai ne and Fairchild 1987; Zaine 1991; Boggiani 1998, Babcock et al. 2005; Boggiani

et at. 2010; Oliveira 2010).

T he specimens used in this study were collected in Corurnba region from fresh

outcrops of the Tamengo Formation practically entirely from the subordinate shales and

siltstones within very dark gray limestone exposed in the Saladeiro quarry with a few

coming from a rhythmic thin-bedded politic limestone interval (Fig. 2). Between

Corumba and Ladario, this formation is composed largely by limestone, arranged in

relatively homogeneous packets that range from 5 to 10m in thickness (Zaine 1991).

MATERrAL AND METHODS
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1. Examined collections. For the purpose of this study, we analyzed 415 samples: 401

housed at the Scientific Collection of Instituto de Geociencias , Universidade de Sao

Paulo (IGcIUSP) ("GP/I E"), 2 from the Didactic Collection of the same institution

("C"), and 12 samples from the Collection of Paleontology, Departamento Nacional de

Producao Mineral (DNPM), Rio de Janeiro ("DGM").

2. Morphological description and systematic analysis ofspecimens. The morphological

features were described based on Hahn et al. (1982); Zaine and Fairchild (1987); Zaine

(1991); Hagadorn and Waggoner (2000); Babcock et al. (2005) and Pacheco et al. in

press. Also, consider this step as far as possible, the recommendations suggested by

Waggoner (1998); Lucas (2001) and Rodrigues et al. (2003) listed: a) The taxonomic

study of invertebrate fossils was based on collections with the highest sample rate

possible aiming the identification of a broad spectrum of morphological and taphonomic

variations; b) The study prioritized examination of specimens with different types of

preservation; c) Comparison based on biometric characters was only conducted on

specimens of the same type of preservation.

SYSTEMATI C PALAEONTOLOGY

Reinterpretation. The morphological terms used in the study of enigmatic basal

metazoans are of necessity based upon or borrowed from extant or well-established

extinct taxonomic groups at different levels (Phylum, Class, Order, etc.), without really

knowing whether the adopted terms refer in fact to homologous or analogous characters

in the ancient fossils. This practice makes it difficult to establish clear links among basal

fossi ls, like C. werneri and other taxa, and may generate uncertainty with respect to a

Palaeontology
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fossil's systematic position . However, in order to standardize the morphological terms

used in the study of this fossil, Corumbella is described here using morphological terms

compatible to structures of each conulariids and coronates, owing to and depending on

their striking similarity.

In this study, investigation of our best preserved specimens of C. werneri and

specimens representative of a range of taphonomic conditions revealed important

features not reported previously. The analysis of fossil molds and/or two-dimensional

and three-dimensional iron-oxide replaced and carbonized carapaces (Fig. 4) exposed

potential taphonomic biases on the interpretation of the geometry (see Pacheco et al. in

press for more details) and segmentation patterns of this fossil.

It is clear that the carapace of C. werner; possessed continuous articulated rings

(Fig. 50). They were flexible to compression, but, as relatively thick, also susceptible to

breakage. In the observed samples the carapaces covered three-dimensional specimens

(Fig. 9A) or are preserved as compressed (Fig. 4A) and/or occasionally constitute large

amount of highly fragmented remains of carapaces concentrated in a single layer,

sometimes abundant and intricate, which have largely preserved tube, sometimes highly

fragmented, forming fine "coquina" levels (Fig. 40). In some specimens, carapaces

presents longitudinal striatio ns (Fig. 9A, B), but most often they are not conspicuous in

Corumbella.

In three-dimensional fossils, we observed that rings are clearly continuous on the

edges and converge alternately in the center of the faces, constituting a midline (Fig.

5A-C). In some fossils, septa are evident as internal longitudinal thickenings,

corresponding, externally, to the midline (Fig. 4B, C), while others exhibit no evidence

of internal midline thickening, and in none of these fossils has a carena (internal edge

Palaeontology
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thickening) been verified. In this sense, many two-dimensional fossils, for example, are

clearly the result of compression of individual s of Corumbella (Fig. 4A) .

The study of three-dimensional specimens confirmed their original polyhedral

geometry, formed by four similar sides (designated as faces) that meet at lateral edges

(similar to conulariid corn ers) to produce a squarish cross section (Figs. SA, Band 6A,

B). Thus, Corumbella is indeed an elongated pyramidal tube, with a uniseriated aboral

region without evident septa or midlines at the most aboral part (Fig. 7B, C, F) , grading

to a polyhedral region with evident midline on the face (Fig. 7B, C-E) , resulting in a

slight expansion of the tube along its length. Sometimes the tubes are curved (Fig. 8).

Neither attachment structures nor incontestable apical or lateral branching were

observed in this study.

Previous proposals for the morphological terminology and attributes of C.

werneri, together with our proposal, as well as possible taxonomic relationships, are

summarized in Table 1. The systematic revision proposed here considered both a review

and discussion of the taxonomy and morphological attributes previously established for

the Brazilian specimens of Corumbella werneri (Hahn et al. 1992; Zaine 1991; Babcock

et al. 2005 ; Pacheco et al. in press), as well as the implications of the bias of the

original description of this metazoan (Hahn et al. 1982) for the establishment of its

systematic affinities.

Kingdom METAZOA Linnaeus,1758

Phylum CNIDARIA Hatschek , 1888

Class SCYPHOZOA Gotte, 1887

Family CORUMBELLIDAE Hahn, Hahn, Leonardos, Pflug e Walde, 1982

Palaeontology
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Remarks. Corumbella werneri share the characteristics established for the Kingdom

Metazoa, such as growth polarization and a cuticle epithelium. In the original

description performed by Hanh et al. (1982), this metazoan was considered a cnidarian.

The body structures of a bipartite Corumbella (primary and secondary polyps) were

both circular in cross section (Fig. 3A, C). The radial and tetramerous symmetry of

primary polyp was interpreted as similar to modem scyphistoma of the scyphozoan

Stephanoscyphus (Fig. 3D), justifying the inclusion of Genus Corumbella in the Class

Scyphozoa (Phylum Cnidaria). The presence of the inferred biserial polypar, considered

a feature absent in scyphozoans, was enough to Hahn et al. (1982) insert Corumbella at

the monogeneneric Family Corumbellidae, Order Corumbellida and Subclass

Corumbellata.

However, the present study revealed that the bipartite structure were

morphological attributes described under taphonomic bias. The polypar structure is non-

existent, maybe interpreted as such by the observation of compressed fragments of a

polyhedral tube, resulting in two-dimensional specimens, with evident midlines on one

side (Fig. 4A). There is no cylindrical structure that can refer to a long primary polyp,

only an uniseriate aboral region which immediately communicates with the polyhedron

(Fig. 7B, C). In sume, Corumbella is not a bipartite structure, but has pyramidal

geometry, approximately square in cross section (Fig. 7B-F).

In these fossils it was observed a cuticular tegument that approximates

Corumbella to the recent scyphozoans Order Coronatae (with an organic periderm) and

also to the extinct scyphozoan Subclass Conulatae (characterized by a chitin-

mineralized theca) (Figs. 4A, 5D. 9A). The carapaces consisting of poligonal rings (Fig.

70), aboral uniseriate region and almost imperceptible variation of the diameter to

length of the elongated body (Fig. 7B, C) constitute characteristics shared with

Palaeontology
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coronates (Fig. 3D). However, the structure and morphology of Corumbella are more

compatible with the basic features defined for the conulariids, such as a four sided

(faces) pyramidal geometry, midlines and lateral edges (named "comers" in conulariids)

(Fig. 6A, B)(Babcock 1991, Van Iten 1991a). The geometric characteristics and its

relatively thick, flexible to compression, but also susceptible to break of the Corumbella

carapaces (Fig. 4A, D) makes this metazoan even closer to the extinct conulariids than

to other scyphozoans.

In this study, reshaping the parameters of Hahn et al. (1982) and Babcock et al.

(2005), these characteristics have been considered sufficient for the insertion of

Corumbella in the Family Corumbellidae.

The features so far observed among Corumbella fossils were not sufficient to

establish with greater precision, the phylogenetic relationships among Scyphozoa for

this taxon. Babcock et al. (2005) relied on the absence of a medusoid stage for greater

details in the taxonomy of this cnidarian.

Genus Corumbella Hahn, Hahn, Leonardos, Pflug e Walde, 1982

Type species Corumbella werneri Hahn, Hahn, Leonardos, Pflug e Walde, 1982

Emended diagnosis. Elongated polyhedral tube with midline evident and continuous

throughout all the tube.

Corumbella werneri Hahn, Hahn, Leonardos , Pflug e Walde, 1982

Emended diagnosis. Polyhedral pyramidal tube, quadrangular in section, tetramerous

symmetry, with four faces, elongated, with barely noticeable variation in diameter along

Palaeontology
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the tube; external midline formed by the groove of the alternated meeting of polygonal

rings as apothems of the faces; inner septation continuous throughout all the tube, when

present, corresponding to the outer midline; continuity of the rings at the lateral edges.

Remarks. Based on altered morphological structures, Hahn et al. (1982) chose a single

Subclass, a single Order and a single Family for the Genus Corumbella. However,

despite the bias in their descriptions, these authors recognized morphological

similarities between the modern Stephanoscyphus, justifying the inclusion of this genus

in the Class Scyphozoa (Phylum Cnidaria). All specimens examined in this study had

the same characteristics set forth herein for the Genus Corumbella, as a polyhedral and

elongated tube with midline continuous throughout all the tube (Fig. 7B, C), and all

diagnostic characteristics to Corumbella werner! species , such as external midline,

formed by the groove of the alternated meeting of polygonal rings as apothems of the

faces . On the midline of the internal mold of some specimens, it was observed an almost

continuous sequence of alternating casts in "U", attributed to the confluence of

polygonal rings on center of the faces (Fig. 5A-C) (called "rods" or "ribs" for

conulariids). In this species rings are also continuous throughout the tube length and on

the lateral edges.

DISCUSSION AND CONCLUSIONS

1. Relations between C. werneri, Metazoa e Yendobionta. Unlike previous inferences

(cf. Zaine 1991), C. werneri did not have an originally hollow quilted flattened body (as

already showed by Pacheco et al. in press) , like reported for vendobionts (Seilacher

2007).

Thus, contrary to what was described for vendobionts the arrangement of

segments, often fragmented, along the C. wemeri body does not refer to na originally

Palaeontology
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thin elastic organic coating (Seilacher 1989; Seilacher et at. 2003, Seilacher 2007). The

body of C. werneri is polyhedral (Fig. 7C-F), enclosed in a cuticle (epithelial tissue),

relatively thick, but flexible , organic or poorly mineralized, sometimes with

ornamentation (Fig 9) representing overlapping segments. The movements and the

flexibility of the C. werneri body can be enabled by the degree of overlap of the rings

on its carapace, confirmed by the curved layout of some of the longest observed

specimens of C. werneri (Fig . 8).

The joints and flexibility of the carapace of C. werneri are very similar to the

periderm structure present on Scyphozoa polyps and may reflect a contractile/retractable

myoepithelial action found in the soft parts within this tegument (Holst and Jarms

2006). Although chitinous, the scyphozoans periderm shows a close association with the

soft tissue muscle epithelium coated by it, for example, during asexual reproduction

(Chapman and Werner 1972).

Unless the evident mouth region (Pacheco et at. ill press) in certain analyzed

fossils (Fig. 7A), growth polarization (oral-aboral organization) of these specimens is

defined by a subtle and systematic expansion of the diameter of the tube along its length

and by the provision of continuous segments (Fig. 7).

Taken together, the features described above, such as segmentation and flexibility,

the presence of a relatively thick carapace and growth polarization (oral-aboral

organization) are sufficient evidences for the insertion of C. werneri in the Kingdom

Metazoa, Phylum Cnidaria (Storch and Welsch 1974; Blair 2009).

2. Affinities of C. werneri with Schyphozoa (Cnidaria). Besides the features discussed

above, other attributes such as body symmetry approximate C. werneri to the more

specific groups between Cnidaria: the Schyphozoa (Werner 1973; Buss and Seilacher
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1994). The body symmetry of C. werneri is determined by tetramery (Figs. 4B and C,

SA, B), revealed by a polyhedral pyramidal geometry, quadrangular in section . (Fig. and

7C-E)

In this sense, the specimens of C. werneri have been associated , in many respects

to the tubes secreted by modern Stephanoscyphistoma (Coronatae, Scyphozoa) (Hahn et

at. 1982; Leslie et al. 2001) (Figs. 3C, D and 6C-E), and to the fossils of Conulariida

(NeoproterozoiclPaleozoic taxon related to coronates) (Van Iten 1991, 1992a; Collins et

al. 2000; Babcock et al. 2005; Van Iten et al. 2006) (Figs. 6A, B).

Within the systematic relationships of this taxon, C. werneri has a particularity

that approximates it to coronates and conulariids. Either coronates periderm and

cornulariid theca covers or covered most of these organisms and both teguments, as

Corumbella carapace, may also be sometimes ornamented (Figs. 9 and 6E) Coranates

and conulariids also have external morphology consistent with internal structures

(Chapman and Werner 1972), in which all the soft tissue of the animal are/were

contained (Figs. 3D and 6A-D) (Wurmbach and Siewing 1985).

Corumbella has some intrinsic characteristics compatible with the coronate

scyphistomae, such as an elongated flexible carapace (Fig. 8), which may constitute an

indirect evidence of retractable muscles (Seipel and Schmid 2006) and reinforce the

premise that C. werneri epithelium showed a well developed muscle epithelium.

However, contrary to what was observed in tube of C. wemeri the coronates

scyphistomae are conical-cylindrical, rounded in section, with no continuous septation

along the tube (Fig. 3D) (Werner 1967, 1971, 1973, 1979). These characteristics do not

support therefore comparisons between C. werneri and Stephanoscyphus (Coronatae).

originally established by Hahn et al (1982).

Palaeontology
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Similarly to most conulariids in Corumbella the body is polyhedral pyramidal

shaped refering to the existence of four faces and four lateral edges (Babcock and

Feldmann 1986a; Babcock et al. 1987b; Leme 2002). On the faces were observed

structures morphologically compatible with the midline of conulariids. In C. werneri

and in some conulariids this structure consists of an external longitudinal groove which

reflects the position of a continuous internal septum over the entire cara pace (Figs. 4A,

B, SA-C, 6A, Band 7).

In C. werneri, the rings (Fig. 5A-C) are similar and, according to Babcock et at.

(2005) may be homologous to the ribs of conulariid thecae (Fig. 6A, B). Just as in

conulariids and coronates, the rings of C werneri carapaces are laterally continuous

(Fig. SA, B). However, while in coronates and C. werneri the rings are pivotable,

allowing movement to the tube, in conulariids, by the other hand, the ribs are produced

by thickening of chitinous-phosphatic layers comprising the theca and are dependent on

a flexible, but not a pivotable tegument (Van Iten 1992b).

In fact, so that in some species of the genus Conularia, C. werneri presents

midline marked by overlapping rings that tend to encounter each other in an alternately

way on the midline, with possibility of absence of internal thickenings on the lateral

edges (cf. conulariid corners) and midlines (Sinclair 1940; Moore and Harrington

19S6b; Babcock and Feldmann 1986a; Hagadorn and Waggoner 2000; Babcock et al.,

2005). It is noteworthy that the absence of septation was also reported to coronate

polyps of the genus Aurelia (Berking and Herrmann 2007).

Moreover, it should be noted that, unless the observation of septation in some

specimens of C werneri (Fig. 4B, C), others showed no signs of internal thickening in

the midline, and none was detected the presence of the carena. The absence of such

structures can be attributed to the degree of preservation of the samples.

Palaeontology



•
ii

i

I
I

o
1
2
3
4
5
6
7
.a
9
o
1
:2
3
4
5
6
7
3
3
)

I
~

b

r-araeomoroqy

Corumbella and conulariids differ significantly in some respects to the general

shape of the body: Corumbella tube is long, narrow, minimally expanded and square in

section, while conulariids have an abrupt expansion of the theca and may be birradial in

symmetry.

According to the descriptions above, and likewise that of scyphistomae periderm

(Dunn 1982), C. werneri had an organic or possibly poorly mineralized cuticle, such as

some Pre-Cambrian cnidarians conulariid related (e.g. Vendoconularia) or even as some

Ordovician conulariids with extremely thin thecae (2 mm or less), darkened, with no

obvious sign or significant mineralization (lvantsov and Fedonkin 2002; Van lten et al.

2005) .

It is noteworthy that among the modern Cnidaria there is no restriction to the

physiological phosphate biomineralization. This type of composition and its variations

are applied, for example, on the battery of nematocysts of siphonophores (e.g. Mackie

and Marx 1988) and some groups of jellyfish hydrozoans (e.g. Chapman 1985).

In this sense, biomineralization in cnidarians is a fundamental part of their

phenotype and this should not have the highest priority in taxonomic considerations,

since: (l) many individuals deposit different types of minerals in their bodies

simultaneously; (2) some groups may have changed the type of biomineralization, and

won or lost the ability to deposit biominerals in the course of its evolution; and (3) the

type of biomineraziliacao can be influenced by diet or environmental geochemical

parameters and temperature (Lowenstam and Weiner 1989).

Thus, the evolutionary trend towards enhancing theca in the late history of

conulariids allows considering this trend, in retrospect, and supposing that the first

conulariids had a very thin theca , genuinely organic, with no mineralized ribs (Ivantsov

Fedonkin 2002). In fact, stratigraphic and taphonomic studies have shown that

Palaeontology
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conulariids with thinner thecae, rarely provided with internal structures, were distributed

in the deep, probably below the level of storm waves under less energy conditions

(Simoes et al. 2000; Rodrigues 2002; Rodrigues et al. 2003). Thus, the composition of

the carapaces of C. werneri do not constitute prevailing characteristic to discriminate

between coronates and conulariids.

Given the above discussions, C. werneri can be safely assigned to the phylum

Cnidaria, class Schyphozoa with affinities to coronates and conulariids. While the

elongated, narrow and flexible tubes of C. wemeri contain characteristics similar to

those of coronates scyphistomae, this fossil shares more attributes with conulariids, such

as pyramidal geometry, square in cross section, midline with continuous internal

thickenings, faces, corners (geometrically named lateral edges in Corumbella- see

Pacheco et al. ill press) and arrangement of the rings on the faces in a similarly way that

observed for conulariid ribs. Although more detailed studies still have to be made (e.g.

observation of internal structures by X-ray microtomography and application of

cladistic methodology), the attributes of Corumbella compiled so far may refer the

affinities of this taxon to the group of older Paleozoic (Yi et al. 1997) and

Neoproterozoic conulariids (Ivantsov Fendokin, 2002; Van Iten et al. ill press), who

showed substantial morphological and diverse types of symmetry.
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TABLE AND TEXT-FIGURES EXPLANAnONS

TABLE 1. Revision of morphological terminology and taxonomic affinities of

Corumbella werneri

TEXT-FIG.1. Simplified geological map of the Paraguay Belt (A), with detail for the

Palaeontology
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Corumba Group formations (B) (Modified from Oliveira 2010).

TEXT-FIG.2. Stratigraphic section of Tamengo Formation (Neoproterozoic) at the

Saladeiro quarry, showing positions from which Corumbella werner;

was found (Modified from Oliveira 2010).

TEXT-FIG.3. Corumbella werneri: reconstitutions and comparisons. A. Reconstruction

of Corumbella werner; according to Hahn et al. (1982) , showing the

passage of a proximal uniseriated primary polyp (stalk), to a distal

bisseriate portion of secondary polyps (polypar). Redrawn by Wilson

Soares Jr. after Hahn et al. (1982); B. Reconstruction of Corumbella

werner; as benthic colonial organisms attached to an "organic mass ", as

suggested by Babcock et al. (2005); C. Comparison of supposedly

primary polyp with four internal sclerosepta (arrow) of Corumbella

werner; stalk, with the periderm of Stephanoscyphus Allman, 1974

(arrow on longitudinal striations). Adapted from Hahn et al. (1982) .

Illustrated by Wilson Soares Jr; D. Scyphistoma tube (Scyphozoa,

Coronatae). Note internal thickenings arranged in a non-continuous

mode in periderm (arrow). Adapted from Jarms (1991) .

TEXT-FIG.4. Micrographs of Corumbella werner; specimens. A. External portion of a

compressed carapace (GPIlE 5820b). See continuous rings and its

confluence in a midline (white arrow); B. Inflated tube (GPIlE 4077).

Detail of a face with septum (black arrow) and midline (white arrow); C.

Tube with longitudinal breakage. See lateral edge (white dotted arrow)

and septum (black arrow); D. Highly fragmented remains of carapaces

(GP/1E 5919). Scale: I mm.
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TEXT-FIG.5. Micrographs of Corumbella werneri specimens. A. Internal mold

(GPIlE 4210a), polyhedral (pyramidal) geometry, quadrangular cross

section. Note lateral edge and midline and the disposition of rings on

carapace; B. Zoom of specimen (A) to observe the "U" disposition of

ring fragments (white arrows) in the midline; C. Another specimen

(GPII E 5746) with the same disposition of the rings on the face (white

arrows); D. Longitudinal section of a carapace (GPIlE 3093) (note

continuity of rings, black arrow). Scale: I mm.

TEXT-FIG.6. Geometry and covering: conulariid and coronate. A and B. Conulariid.

See piramidal geometry on theca (A), composed by transverse

continuous ribs and (B) a squarecross section (Adapted from Leme et a/.

2008); C. Coronate tube; D. Circularcross section of coronate tube

Adapted from Leme et a/. 2008); E. Detail of periderm from Nausithoe

polyp (Jarms et a/. 2002).

TEXT-FIG.7. Corumbella werneri: geometry and structures. A. Oral region (GPIlE

4089); B. pyramidal tube (DGM-5601-I) with evident aboral region; C.

Reconstitution of C. werneri with oral aboral regions; D. Reconstitution

of polyhedral part of the tube and its tetramerous symmetry with four

septa; E and F. Interpretation of most aboral parts of the tube with no

conspicuous midline or septa in its unisseriated part (F).

TEXT-FIG.8. Curved tubes of C. werneri. A. Specimen DGM-5601-I; B. Specimen

C6.

TEXT-FIG.9. Corumbella werneri: structure. A. Specimen GPIlE 4218b, three­

dimensional fossil, inflated, with longitudinal striations in the rings of
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the carapace (scale : I mm); B. Interpretation of longitudinal striations in

contracted and elongated carapaces.
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Description Hahn et al. (1982) Zaine (1991) Babcock et al. (2005) This study
Body Growth polarity Growth polarity Growth polarity Growth polarity
Organization not evident

Bip art ite Observation of oral region Observation of oral-
organization: No bipartite aboral organization
composed of organization Observation of an apica l
primary and attachment region Art iculat ion and
secon dary polyps cross cont inuity of

rings

No secondary polyPs No secondary polyPs
Geometry Un i- and biseriate One to four Elongate tube, square in cross- Elonga ted polyhedral

cyl indr ical parts, longitudinal section tube (pyramidal),
c ircu lar in sec tion series of hollow approximately

flat, nearly quadrangular in
cylindrical cross-section
compartments

Symmetry and Scleroscpta only in Not observed Carinae (attributed to the Presence of septa
internal pr imary polyp midline)
t hickening (tetraseptation) Carinae not observed

Tetramery
Tetramery

Tetramery
External No external Absent Midline and comer Mid line
structures structures (e.g.

midlines and Latera l edges and
co rners) Faces
corresponding to
internal septat ions

Covering Isol ated rings in the Isolated Isolated rings Rings confluent in
proximal part chitinous rings the midline and

Possible chitinous periderm cont inued at the
No rings in polypar lateral edges

Ch itinous periderm Thick carapace,
sometimes with
longitudin al stri ations

Composition of
carapace probably
organic (chitinous?)
or weakly
mineral ized

Attachment Not observed Not observed Apical region attac hed to an Not observed

structures organic mass

Paleoecologi ca l Colonial Reproductive Reproduction by budding Inferred gregarious

considerations modes not and/or colonial habit

evident

Taxonomy Subclass Vendozoa , Cnidaria, Scyphozoa , Conulata Metazoa,

Corurnbellata, Vendobiont Cnidaria, Scyphozoa,

Ord er Corumbellidae

Corurnbell ida,
Family
Corumbellid ae

Phylogenetic Cn idari a: Giant protists Cnidaria: Modern Cnid aria: Modem

relationships Stephanos cyphus related to an Stephanoscyphus and fossil Stephanoscyphus and

Pennatulacea, extinct order (or conulariid fossil conulariid

Ch arni idae subclass) of
rhizopods

Palaeontology
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FIG.1. Simplified geolog ical map of the Paraguay Belt (A), with detail for the
Corurnba Group formations (B) (Modified from Oliveira 2010).
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Saladeiro quarry, showing positions from which Corumbella werner i was found (Modified from Oliveira

2010).
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FIG .3. Corumbella werneri: reconst itutions and comparisons. A. Reconstruction
of Corumbella werneri according to Hahn et al. (1982), showing the passage of a proximal uniseriated

primary polyp (stalk), to a distal bisser iate portion of secondary polyps (polypar). Redrawn by Wilson Soares
Jr. after Hahn et al. (1982); B. Reconstruction of Corumbella werneri as benth ic colonial organisms attached

to an "organic mass", as suggested by Babcock et al. (2005); C. Comparison of supposedly primary polyp
with four intern al sclerosepta (arrow) of Corumbella werner i stalk, with the periderm of Stephanoscyphus

Allman, 1974 (arrow on longitudinal st riations). Adapted from Hahn et al. (1982). I llustrated by Wilson
Soares Jr; D. Scyp histoma tube (Scyphozoa, Coronatae) . Adapted from Jarms (1991) .
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FIG.4. Micrographs of Corumbella werneri specimens. A. External portion of a compressed carapace (GP/1E
5820b). See continuous rings and its confluence in a midline (white arrow); B. Inflated tube (GP/1E 4077).
Deta il of a face with septum (black arrow) and midline (white arrow); C. Tube with longitudinal breakage.

See lateral edge (white dotted arrow) and septum (black arrow) ; D. Highly fragmented remains of carapaces
(GP/1E 5919). Scale: 1 mm.
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FIG.5. Micrographs of Corumbella werneri specimens. A. Internal mold (GP/1E 4210a), polyhedral
(pyramidal) geometry, quadrangular cross section. Note lateral edge and midline and the disposition of rings
on carapace; B. Zoom of specimen (A) to observe the "U" disposition of ring fragments (white arrows) in the

midline ; C. Another specimen (GP/1E 5746) with the same disposition of the rings on the face (white
arrows); D. Longitudinal section of a carapace (GP/1E 3093) (note cont inu ity of rings, black arrow). Scale: 1

mm .
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FIG.G. Geometry and covering: conulariid and coronate. A and 6. Conulariid. See piram idal geometry on
theca (A), composed by transverse cont inuous ribs and (6) a square cross section (Adapted from Leme et
al. 2008); c. Coronate tube; D. Circular cross section of coronate tube Adapted from Leme et al. 2008); E.

Detail of periderm from Nausithoe polyp (Jarms et al. 2002).
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7. Corumbella werner!: geometry and structures. A. Oral region (GP/1E 4089 ) ; B. pyramidal tube (DGM­
5601 -1) w ith evident abo ral reg ion; C. Reconstitution of C. werne ri with oral abora l regions ; D.

Reconstitution of polyhedra l part of t he tube and its tetramerous symmetry with four septa ; E and F.
Interpretation of most aboral parts of the tube with no conspicuous midline or septa in its unlsseriated part

(F) .
135x101mm (96 x 96 DPI )
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FIG .S. Curv ed tubes of C. werneri. A. Specimen DGM-S601-I; B. Specimen C6.
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Palaeontology

~age "'0 (



•
ii

-•

·•
I
D
I
j

t"alaeomology

FIG.9. Corumbella werneri: structure. A. Specimen GP/1E 4218b, three-d imensional fossil, inflated, with
longitudinal striations in the rings of the carapace (scale: 1 mm); B. I nterpretation of longitudinal striations

in contracted and elongated carapaces.
138xlOlmm (96 x 96 DPI)
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QUADRO DE AMOSTRAS EXAMINADAS
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Tabela 1. Relacao de amostras examinadas e incorporadas em colecoes
cientificas nacionais
Exemplar Unidade Procedencia Especie n. colecao

Iitoestraigrafica cientifica
GP/1 E-262 Formacao Pedre ira Corumbella 1 COley80

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladarto, MS IGc/USP

GP/1 E-3092 Formacao Pedreira Corumbella 1 COley80
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1E-3093 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-3094a, b Formacao Pedre ira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-3095a , d Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

ou GP/IT96 Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do
Corumba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-3099a-c Formacao Pedreira Corumbella 3 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-3100 Formacao Pedre ira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-3101 Formacao Pedreira Corumbella 1 COley80

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-3102 Formacao Pedreira Corumbella 1 COley80

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-31 03 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba tadarlo, MS IGc/USP

GP/1E-3104 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-31 05a-f Formacao Pedre ira Corumbella 6 Colecao

Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-3106 Formacao Pedreira Corumbella 1 COley80

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-31 07b, d Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba t.adarlo , MS IGc/USP

GP/1 E-31 08a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba t.aoarlo. MS IGc/USP

GP/1 E-31 09a, b Formacao Pedre ira Corumbella 2 COley80

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba t.adarlo , MS IGc/USP

GP/1 E-311 Oa FOrmay80 Pedreira Corumbella 1 Colecao

ou GP/IT-97a Tarnenqo, Gruoo Saladeiro, werneri Cientifica do

170



Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-3113a, b Formacao Pedre ira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-3114 Formacao Pedre ira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-3115 Formacao Pedre ira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-3840a Formacao Pedre ira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-3841 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-3842 Formacao Pedre ira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-3843 Formacao Pedre ira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba t.adarlo. MS IGc/USP

GP/1E-3845 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-3846 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladario , MS IGc/USP

GP/1E-3847 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario , MS IGc/USP

GP/1E-3848 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladario , MS IGc/USP

GP/1 E-3850a-c Formacao Pedreira Corumbella 3 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladarlo. MS IGc/USP

GP/1 E-3851 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladarlo , MS IGc/USP

GP/1 E-3852a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-3856a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do

Corurnba t.aoario . MS IGc/USP

GP/1 E-3857 Formac;ao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba t.adarlo , MS IGc/USP

GP/1 E-3858a, b Formac;ao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1E-3859 Formac;ao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamencc. Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
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Corurnba Ladario, MS IGc/USP
G P/1E-3860 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-3861 Formacao Pedre ira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1E-3862 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-3863 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1E-3864 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1E-3865 Formacao Pedre ira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1E-3866 Formacao Pedre ira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adarto, MS IGc/USP

GP/1E-3867 Formacao Pedrei ra Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
G P/1E- 3868 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1E-3884 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4047a Formacao Pedrei ra Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-4049a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1E-4050 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba t.adarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-4059a, b Formacao Pedre ira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4063a, b Formacao Pedre ira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1E-4064 Formacao Pedre ira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1E-4065 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do
Corurnba Ladario. MS IGc/USP

GP/1E-4066 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do
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Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1E-4067 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-4068 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4069 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-4070 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.ada rio, MS IGc/USP
GP/1 E-4071 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-4073 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4074a , b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do
Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-4076 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do

Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1E-4077 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario , MS IGc/USP

GP/1E-4079 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1E-4080 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-4081 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Salade iro, wemeri Cientifica do

Corurnba Ladarlo , MS IGc/USP
GP/1E-4082 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, wemeri Cientifica do
Corurnba Ladario , MS IGc/USP

GP/1E-4084 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , wemeri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4085a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, wemeri Cientifica do
Corurnba Ladario . MS IGc/USP

GP/1 E-4087a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, wemeri Cientifica do

Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-4088b Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, wemeri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-4089 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, wemeri Cientifica do
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Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1E-4090 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-4091 a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-4092 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-4093 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corurnba t.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4094 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do
Corurnba Ladario , MS IGc/USP

GP/1 E-4095a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4100 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-4101 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werner; Cientifica do

Corurnba l.adario. MS IGc/USP
GP/1 E-4102 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-4103 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-41 04 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werner; Cientifica do
Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-4106 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corumba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4107 Formacao Pedre ira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-41 09a-c Formacao Pedreira Corumbella 3 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba t.adarlo , MS IGc/USP
GP/1 E-4110 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corumba Ladario , MS IGc/USP

GP/1 E-4111 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1E-4112 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-4113 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
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Corurnba l.ada rlo, MS IGc/USP
GP/1 E-4114a-c Formacao Pedreira Corumbe/la 3 Colecao

Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-4115 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4175 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti f ica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-4176 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do

Corurnba l.ada rio, MS IGc/USP
G P/1 E-4177 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-4178 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba l.adario, MS IGc/USP
GP/1E-4179a, b Formacao Pedreira Corumbe/la 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adarlo. MS IGc/USP

GP/1 E-4181 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladar io, MS IGc/USP
GP/1 E-4182 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-4183a-d Formacao Pedreira Corumbe/la 4 Colecao
Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do

Corumba Ladarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-4185 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Co lecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-4186 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Co lecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-4188 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-4189 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4190 Fo rmacao Pedrei ra Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-4192 Formacao Pedre ira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do

Corurnba t.adarlo. MS IGc/USP
GP/1 E-4193 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do
Corurnba tadario, MS IGc/USP

GP/1 E-4194 Formacao Pedre ira Corumbe/la 1 Colecao
Tamenqo, Grupe Saladeiro, werneri Cientifica do
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Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-4196a , b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-4197 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corumba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4198 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-4199a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4200 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corumba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-4201 a, Formacao Pedreira Corumbella 3 Colecao
b, d Tamengo, Grupo Saladeiro , werner; Cientifica do

Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-4202 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-4203 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corumba l.adarlo. MS IGc/USP
GP/1 E-4204 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-4205 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werner; Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4206 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-4208a-c Formacao Pedreira Corumbella 3 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cienti fica do

Corurnba t.adarlo, MS IGc/USP
GP/1E-4209 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-421 0 Formacao Pedreira Corumbella 1 Co lecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-421 1 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-4212 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werner; Cientifica do

Corurnba t.adario. MS IGc/USP
GP/1 E-4213 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba l.adarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-4214 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupe Saladeiro, werneri Cientifica do
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Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-4215 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-4216 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corumba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4217a-c Formacao Pedreira Corumbella 3 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-4218b Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-4221 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corumba l.adar io, MS IGc/USP

GP/1E-4222 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1E-4223 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba l.adario , MS IGc/USP

GP/1 E-4224a-c Formacao Pedreira Corumbella 3 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-4225a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1E-4226 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-4227a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-4228 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corumba l.adario , MS IGc/USP
GP/1 E-4231 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba l.adario , MS IGc/USP

GP/1E-4234 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werner; Cientifica do

Corumba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-4235a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1E-4236 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

corumba Ladario , MS IGc/USP
GP/1 E-4237 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werner; Cientifica do
Corumba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-4238a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Gruoo Saladeiro, werneri Cientifica do
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Corurnba l.adario, MS IGc/U SP
GP/1 E-4239 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientif ica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-4240c, d Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-4241 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientif ica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-4408 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tam engo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1E-4436a-d Formacao Pedreira Corumbella 4 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adarto, MS IGc/USP

GP/1E-5096 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-5220b Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1E-5740a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1E-5741a , b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba tadarlo. MS IGc/USP

GP/1 E-5742 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do

Corurnba Ladarlo, MS IGc/U SP
GP/1E-5743 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do
Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-5744a-d Formacao Pedreira Corumbella 4 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-5745a-c Formacao Pedreira Corumbella 3 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5746a-g Formacao Pedreira Corumbella 7 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1E-5747 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1E-5748 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do

Corumba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-5749a-d Formacao Pedreira Corumbella 4 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-5750a-i Formacao Pedreira Corumbella 9 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
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Corurnba Ladar io, MS IGc/USP
GP/1 E-5751 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladar io, MS IGc/USP

GP/1 E-5752 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1E-5753 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do
Corurnba Ladario , MS IGc/USP

GP/1 E-5754 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba tadarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-5755 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba Ladar io, MS IGc/USP

GP/1 E-5756a-c Formacao Pedreira Corumbella 3 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba l.ada rio, MS IGc/USP
GP/1 E-5757 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cientifica do
Corurnba l.adario , MS IGc/USP

GP/1 E-5759a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-5760 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5761 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-5762 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba Ladario , MS IGc/USP

GP/1 E-5763a-u Formacao Pedreira Corumbella 21 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-5764 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5765 Formaca o Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba t.adar io, MS IGc/USP
GP/1 E-5766 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladei ro, werneri Cientifica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5767 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba t.adarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-5768a-d Formacao Pedreira Corumbella 4 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-5769a-g Formacao Pedreira Corumbella 7 Colecao
Tarnenoo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
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Corurnba l.adarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-5770a-c Formacao Pedreira Corumbella 3 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-5790 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Ta mengo , Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-5791 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo , Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adarlo, MS IGc/USP

GP/1E-5792 Formacao Pedreira Corumbella 1 Co lecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-5793a-c Formacao Pedreira Corumbella 3 Co lecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5794a-c Formacao Pedreira Corumbella 3 Co lecao
Tam engo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do

Corurnba Ladario, MS IGc/U SP
GP/1E-5795a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1E-5796 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Ta me ngo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-5797a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5798 Formacao Pedreira Corumbella 1 Co lecao
Ta mengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do

Corurnba Ladario. MS IGc/USP
GP/1 E-5799 Formacao Pedreira Corumbella 1 Co lecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5800 Formacao Pedreira Corumbella 1 Co lecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-5801 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-5802a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cienti fica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-5803a-d Formacao Pedreira Corumbella 4 Colecao

Ta mengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do
Corurnba Ladario. MS IGc/USP

GP/1 E-5804b Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladario , MS IGc/USP
GP/1 E-5805 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cienti fica do
Coru rnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5806 Formacao Pedreira Corumbella 1 Co lecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
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Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1E-5807 Formacao Pedre ira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do
Corumba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-5808a, b Formacao Pedre ira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-5809a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-5810 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Salade iro, werneri Cien tifica do

Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-5811 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-5812 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-5813 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cie ntifica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5814 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario , MS IGc/USP
GP/1 E-5815 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1E-5816 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-5817a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-5818 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Co rurnba t.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-5819a-d Formacao Pedreira Corumbella 4 Colecao

Tamengo, Grupo Saladei ro, werneri Cientifica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5820a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Cienti fica do

Corurnba l.ada rio, MS IGc/USP
GP/1 E-5821 a-d Formacao Pedreira Corumbella 4 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cien tifica do
Corurnba Ladar io, MS IGc/USP

GP/1 E-5822 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario. MS IGc/USP
GP/1 E-5823a-e Formacao Pedreira Corumbella 5 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5824a-e Formacao Pedreira Corumbella 5 Colecao
Tarnenqo, Grupo Saladeiro, werneri Cien tifica do
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Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-5825a-e Formacao Pedreira Corumbella 5 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientffica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5826a-f Formacao Pedreira Corumbella 6 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientffica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-5827a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientffica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-5828a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientffica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-5829a, b Formacao Pedreira Corumbella 2 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientffica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1E-5830 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientffica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1E-583 1 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-5832a-c Formacao Pedreira Corumbella 3 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientffica do

Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-5833a-e Formacao Pedreira Corumbella 5 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientffica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5834a-f Formacao Pedreira Corumbella 6 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-5835a-f Formacao Pedreira Corumbella 6 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-5850a Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientffica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-5903b Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-5904a Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-5995e Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corumba tacario, MS IGc/USP

GP/1E-6095 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6211 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Laginha, werner; Cientifica do
Corumbci Corurnba, MS IGc/USP

GP/1 E-6212 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Laainha, werneri Cientifica do
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Corurnba Corurnba, MS IGc/USP
GP/1 E-6213 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Laginha, werneri Cientifica do
Corurnba Corurnba, MS IGc/USP

GP/1 E-6214 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo , Grupo Laginha, werneri Cientifica do

Corurnba Corurnba, MS IGc/USP
GP/1 E-6221 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo , Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-6222 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo , Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6223 Formacao Pedreira Corumbella 1 Coleca o

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-6224 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6225 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1E-6226 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6227 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario. MS IGc/USP

GP/1 E-6228 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6229 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-623 0 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6231 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-6232 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6233 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1E-6234 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6235 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6236 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Gruoo Saladeiro, werneri Cientifica do
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Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6237 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-6238 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba l.adarfo, MS IGc/USP
GP/1E-6239 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-6240 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6241 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-6242 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6243 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1E-6244 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba l.adario. MS IGc/USP
GP/1 E-6246 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-6247 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adarlo, MS IGc/USP
GP/1E-6248 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-6249 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6250 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-6251 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1E-6252 Formacao Pedreira Corumbe lla 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6253 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1E-6254 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6255 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tarnenqo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
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Corurnba l.adarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-6256 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-6257 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo , Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba l.adarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-6258 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-6259 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6260 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-6261 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6262 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6263 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adarlo, MS IGc/USP
GP/1E-6264 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-6265 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6266 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-6267 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6268 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-6269 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cien tifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6271 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6272 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6273 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba t.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-6274 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
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Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6275 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6276 Formacao Pedreira Corumbella 1 colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6277 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-6278 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario , MS IGc/USP
GP/1 E-6279 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6280 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6281 Formacao Pedreira Corumbella 1 Cclecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corumba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-6282 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1E-6283 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba l.adarlo , MS IGc/USP

GP/1 E-6284 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6285 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6286 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corurnba tadarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-6287 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario , MS IGc/USP

GP/1 E-6288 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werner; Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6289 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba Lacario , MS IGc/USP

GP/1E-6290 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6291 Formayao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
Corurnba Ladario , MS IGc/USP

GP/1 E-6292 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werner; Cientifica do
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Corurnba l.adarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-6293 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Ccrumba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6294 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-6295 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6296 Formacao Pedreira l Corumbella 1 Colecao

Tamengo , Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-6297 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adarlo, MS IGc/USP
GP/1 E-6298 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo , Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-6299 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo , Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6300 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo , Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6301 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo , Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP /1 E-6302 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo , Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6303 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo , Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6304 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6305 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6306 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-6307 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1E-6308 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo , Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-6309 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladarto, MS IGc/USP
GP/1 E-6310 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tarnenqo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
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Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6311 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adarto, MS IGc/USP

GP/1E-6312 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6313 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-6314 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6315 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-6316 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6317 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tameng o, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba l.adario, MS IGc/USP

GP/1E-6318 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6319 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6320 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6321 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6322 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba Ladario, MS IGc/USP
GP/1E-6323 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba t.aoarlo. MS IGc/USP

GP/1E-6324 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6325 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba t.adarlo, MS IGc/USP

GP/1 E-6326 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba l.adario , MS IGc/USP
GP/1 E-6327 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario , MS IGc/USP

GP/1 E-6328 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
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Corurnba l.adario, MS IGc/USP
GP/1 E-6329 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corurnba l.adario, MS IGc/USP

GP/1 E-6330 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do

Corumba Ladario, MS IGc/USP
GP/1 E-6331 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Cientifica do
Corumba Ladario, MS IGc/USP

GP/1 E-6364 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6365 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corumba, MS

GP/1 E-6366 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6367 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6368 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri Cientifica do

Corurnba Sauce, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6369 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri Cientifica do

Corumba Saude, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6370 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri Cientifica do

Corumba Saude, IGc/USP
Corumba, MS

GP/1 E-6371 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6372 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6373 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corumba, MS

GP/1 E-6374 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corurnba, MS
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GP/1 E-6375 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Ta mengo, Grupo Cacimba da werneri Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corumba, MS

GP/1 E-6376 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werner; Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6377 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werner; Cientifica do

Corurnba Sauce, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6378 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werner; Cientifica do

Corumba Saude, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6379 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werner; Cientifica do

Corumba Saude, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6380 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werner; Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corumba, MS

GP/1 E-6381 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werner; Cientifica do

Corumba Saude, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6382 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werner; Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corumba, MS

GP/1 E-6383 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werner; Cientifica do

Corumba Saude, IGc/USP
Corumba, MS

GP/1E-6384 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werner; Cientifica do

Corurnba Sauce, IGc/USP
Corumba, MS

GP/1 E-6385 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werner; Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6386 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Co lecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werner; Cientifica do

Corurnba Saude, IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6387 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Cacimba da werner; Cientifica do

Corumba Sauce , IGc/USP
Corurnba, MS

GP/1 E-6388 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werner; do IGc/USP
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Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1E-6389 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E-6390 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corumba, MS

GP/1E-6391 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E-6392 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corumba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E-6393 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E-6394 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E-6395 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corumba Saude,
Corumba, MS

GP/1 E-6396 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corumba, MS

GP/1 E-6397 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E-6398 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corumba, MS

GP/1 E-6399 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E-6400 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E-6401 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corumba, MS
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GP/1 E-6402 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1E-6403 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corumba, MS

GP/1E-6404 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1E-6405 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1E-6406 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corumba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E-6407 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1E-6408 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1E-6409 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corumba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E-6410 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E-6411 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1E-6412 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1E-6413 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba , MS

GP/1E-6414 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corumba, MS

GP/1 E-6415 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tarnenqo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP
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Corurnba Saude ,
Corurnba, MS

GP/1 E-6416 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E-6417 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Co lecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude ,
Corurnba, MS

GP/1 E-6418 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Sauce,
Corurnba, MS

GP/1 E-6419 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corumba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E-6420 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba , MS

GP/1 E-6421 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Sauce,
Corurnba, MS

GP/1 E-6422 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP

Corurnba Saude,
Corurnba, MS

GP/1 E- Formacao Pedreira Conu/aria sp. 2 Colecao Cientifica
6452a, b Tamengo, Grupo Saladeiro, do IGc/USP

Corurnba Ladario, MS
GP/1 E-6453 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica

Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP
Corurnba Saude,

Corurnba, MS
GP/1 E-6454 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica

Tamengo, Grupo Cacimba da werneri, Chuaria do IGc/USP
Corurnba Saude,

Corumba, MS
GP/1 E-6455 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Colecao Cientifica

Tamengo, Grupo Cac imba da werneri do IGc/USP
Corurnba Saude,

Corumba, MS
GP/1 E-6456 Formacao Ecoparque Corumbella 1 Co lecao Cientifica

Tamengo, Grupo Cacimba da werneri do IGc/USP
Corurnba Saude,

Corurnba, MS
GP/1 E- Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao Cientifica
9808a Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri do IGc/USP

Corurnba l.adarlo, MS
GP/1T-96b Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao Cientifica

Tarnenqo, Grupe Saladeiro, werneri do IGc/USP
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Corurnba l.adario, MS
GP/1T-96c Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao Cientifica

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri do IGc/USP
Corurnba l.adarlo, MS

GP/1T-98 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao Cientifica
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri do IGc/USP

Corumba l.adario, MS
C11b Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao Didatica

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri do IGc/USP
Corumba Ladario , MS

C6 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao Didatica
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri do IGc/USP

Corumba Ladarlo, MS
DGM-56011 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Paleontol6gica do
Corumba Ladario , MS DNPM

DGM-56041 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Paleontol6gica do

Corurnba Ladario , MS DNPM
DGM-56051 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Paleontol6gica do
Corurnba l.adario , MS DNPM

DGM-56061 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Paleontol6gica do

Corurnba Ladarlo, MS DNPM
DGM-56081 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Paleontol6gica do
Corumba l.adario, MS DNPM

DGM-56091 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Paleontol6gica do

Corurnba l.adario , MS DNPM
DGM-5610 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Paleontol6gica do
Corurnba t.adario. MS DNPM

DGM-56111 Formacao Pedreira Corumbe/la 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Paleontol6gica do

Corurnba l.adario. MS DNPM
DGM-56121 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Paleontol6gica do
Corurnba l.adario. MS DNPM

DGM-56131 Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao
Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Paleontol6gica do

Corurnba Ladario , MS DNPM
Amostra Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

nao Tamengo, Grupo Saladeiro, werneri Paleontol6gica do
numerada Corurnba Ladario, MS DNPM
Amostra Formacao Pedreira Corumbella 1 Colecao

nao Tamengo, Grupo Saladeiro , werneri Paleontol6gica do
numerada Corurnba Ladario, MS DNPM
VLM 85A Grupo Itapucumi Paragua i Corumbella 1 Laborat6rio de

werneri Paleoinvertebrados,
(IGc/USP)

VLM 428 Grupo Itapucumi Paraguai Corumbella 1 Laborat6rio de
werneri Paleoinvertebrados,
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(IGc/USP)
Amostra Grupo Itapucumi Paraguai Corumbella 1 Laborat6rio de

nao werneri Paleoinvertebrados,
numerada (IGc/USP)
Amostra Grupo Itapucumi Paraguai Corumbella 1 Laborat6rio de

nao werneri Paleoinvertebrados ,
numerada (IGc/USP)
LACMNH Formacao Wood Estados Corumbella 1 Colecao de

12802 Canyon Unidos werneri Paleontologia de
Invertebrados do
Natu ral History

Museum de Los
Angeles

LACMNH Formacao Wood Estados Corumbella 1 Colecao de
12802 Canyon Unidos werneri Paleontologia de

Invertebrados do
Natural History

Museum de Los
Angeles

LACMNH Formacao Wood Estados Corumbella 1 Colecao de
17130 Canyon Unidos werneri Paleontologia de

Invertebrados do
Natu ral History

Museum de Los
Angeles

LACMIP Formacao Wood Estados Corumbella 1 Colecao de
17130 Canyon Unidos werneri Paleontologia de

Invertebrados do
Natural History

Museum de Los
Angeles
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CRONOGRAMA

196



CRONOGRAMA 2009 2010 2010 2011 2011 2012
2° 1° 2° 1° 2° 1°

ATUALIZADO SEMESTRE SEMESTRE SEMESTRE SEMESTRE SEMESTRE SEMESTRE

Atividades

e
Disciplinas
(creditos}

e e d
Trabalhos de
Campo

Trabalhos de
l.eboretorio

Preparacao e e e e e d
Fisica dos
especlmes
Imagens e e e e e e
diaitais
Apllcacao de e d
tecnlcas nao
destrutivas
Descrlcao e e e e e e
rnorfoloq ica,
estudo de
morfologia
comparada

Trabalhos de
Gabinete

Revisao e e e e e e
bibliogratica
Interpretacao e e e e e
dos dados
confeccao e d
da Tese
Redacao dos e e d
artigos
Deposito da d
tese para
defesa

•
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