VIOO101NO31Vd

ARVALHO

EDITORA INTERCIENCIA




PALEOVERTEBRADOS
PALEOBOTANICA

PALEONTOLOGIA

32 edicao

VOLUME 3




VIOO 10LNOT 1vd

EDITORA INTERCIENCIA
Rio de Janeiro — 2011




Copyright © 2011, by Ismar de Souza Carvalho
Direitos Reservados em 2011 por Editora Interciéneia Ltda.
Diagramacfdo: Claudia Regina 5. L., de Medeiros

Revisiio Ortogrifica: Maria Angélica V. de Mello
Maria Paula da Mata Ribeiro

llustragiio da Capa e Design: Fernando Correia (www.cfecorrcia-artstudio.com)

Tiragem: 3.000 exemplares
CIP-Brasil. Catalogagiio-na-Fonte
Sindicato Nacional dos Editores de Livros, RJ
P184
3" ed.
vl

Paleontologia: paleovertebrados, paleobotinica, volume 3 [ Ismar de Souza Carvalho, editor. - 3" ed. -
Rio de Jancire: Interciéncia, 2011,

448p.: 28Bem
Inclui bibliografia ¢ indice
ISBN 978-85-7193-256-2
1. Palcontologia. 1. Carvalho, Ismar de Souza.
11-2536. CDD: 560
CDU: 56

E proibida a reprodugiio total ou parcial, por quaisquer meios,
sem autorizagio por escrito da edivora,

www.editorainterciencia.com.br

Editora Interciéncia Litda.

Rua Verna Magalhdes, 66 = Engenho Novo

Rio de Janeiro = R] = 20710-29%0

Tels.: (21) 2581-9378 [ 2241-6916 — Fax: (21) 2501-4760
e-mail: vendas@editorainterciencia.com.br

Impresso no Brasil = Printed in Brazi/




AGRAJECIMENTOS

O fomento & pesquisa de instituighes, como a
Fundagiio Coordenagiio de Aperfeigpamento de Pes-
soal de Nivel Superior (CAPES), Conselho Nacional
de Desenvolvimento Cientifico e Tecnoldgico (CNPg),
Fundagiio de Amparo i Pesquisa do Estado do Rio
Grande do Sul (FAPERGS), Fundagio Carlos Chagas
Filho de Amparo 2 Pesquisa do Estado do Rio de Ja-
neiro (FAPER]), Fundagiio de Amparo i Pesquisa do
Estado de Sio Paulo (FAPESP), Servigo Geoldgico do
Brasil (CPRM) e Fundagiio Universitiria José Bonificio
{FU]B), possibilicon muitos dos resultados e informa-
gies cientificas aqui apresentados.,

Foi de grande importincia, também, a cola-
boragio do Prof. L.eonardo Borghi (UFR]) ¢ do Dr.

Edison José Milani (PETROBRAS) na publicagio
da obra.

A autora do capitulo 4 agradece a G. Shu e
Meirong Cheng pela cessio de imagens. O autor do ca-
pitulo 6 agradece a Felipe Mesquita de Vasconcellos e a
Thiago da Silva Marinho. Os autores do capitulo 8 agra-
decem a Jorge Fenigolo. Os autores do capitulo 9 agra-
decem a Pollvanna Alves de Bammos pela revisio do tex-
w. As autoras dos capitulos 10, 12, 14 e 15 expressam
seu agradecimento a Isabela Degani Schmidr pela cui-
dadosa revisio geral do texto.

Por fim, & UFR] = Universidade Federal do Rio
de Janeiro, pela ambiéncia e pelo estimulo intelectual
na elaboragdo do livro,







ApPRESENTACAO

A Paleontologia, ciéncia dedicada ao estudo dos
diferentes organismos que habitaram a Terra no trans-
correr do tempo geoldgico, mostra-se como uma drea
de conhecimento diversificada ¢ com diferentes
interfaces com outras ciéneias. Envolve, assim, conhe-
cimentos advindos da Geologia, Biologia, Fisica, Qui-
mica ¢ Matemitica, que conjugadas possibilitam uma
compreensio integrada dos eventos ¢ fenbmenos que
resultaram nas transformagies ambientais ¢ da biota
durante a histdria geolégica de nosso planeta,

Desde o surgimento da vida na Terra, as adap-
taghes, transformaghes e inovagies demonstradas pe-
los organismos evidenciam-nos fendimenos ¢ uma
temporalidade que em muito transcende a dimensdo
da existéncia humana, marcada pelo surgimento ¢ de-
saparccimento de continentes, bem como catistrofes
ecoldgicas que levaram 3 extingdio incontdveis espécies
animais e vegetais. A presente edigio do livro
Paleontologia apresenta os diversos grupos que existi-
ram nos Gltimos 3,8 bilhfies de anos, bem como os con=-
textos geoldgico ¢ paleobioldgico em que se inseriam.

Este livro conta-nos a instigante histéria geo-
légica da vida. Trata-se de uma obra destinada a to-
dos aqueles que descjam ampliar scus conhecimen-
tos sobre a diversidade ¢ as transformagbes pelas
quais passou o mundo orginico no decurso do tem-
po profundo.

PALEONTOLOGIA (3* edigio) encontra-se di-
vidido em trés volumes. O primeiro abrange os con-
ceitos ¢ méwdos para o estudo dos fosseis. No segun-
do volume encontram-se aspectos relativos aos
Paleoinvertcbrados e Microfdsseis. J4 o terceiro volu-
me apresenta os Paleovertebrados ¢ a Paleobotfinica.

Mo dmbito do primeiro volume estio os funda-
mentos dos estudos paleontoldgicos, mis como o sig-
nificado dos fésseis, sua andlise tafonbmica e aplica-
¢do estratigrifica. Também sio abordadoes temas como
fbsseis quimicos, teorias evolutivas, causas das
extingdes, palcoccologia, palcobiogeografia ¢ a origem
das formas mais primitivas de vida, andlisc dos proce-
dimentos para a curadoria paleontoldgica ¢ jazigos
fossiliferos. A curadoria analisa aspectos como a guar-
da ¢ a manutengdo de colegbes de fisseis, mérodos
rradicionais e digitais de preparacio e estudo de
microfdsseis e macrofésseis, bem como a confecgiio de
réplicas. Os jazigos fossiliferos abrangem temas relati-
vos ao Brasil, Portugal e paises africanos de lingua por-
uguesa, visando a uma maior integragio dos membros
da comunidade luséfona. No segundo volume sfio ana-
lisados virios filos de invertebrados, tais como os
anelideos, briozodrios, braquidpodes, molusces,
cniddrios, anrépodes e equinodermas, e sua utilizagio
na paleoecologia. J4 os microfdsseis e palinoformos sio
enfatizados quanto & sua aplicagio bicestratigrifica ¢ uso
na interpretagio palecambiental, O dltimo volume apre-
senta uma abordagem dos vertebrados ¢ vegetais exis-
tentes no registro geoldgico ¢ de suas aplicagbes em
paleoccologia, paleogeografia e paleoclimatologia.

A obra PALEONTOLOGIA € um esforgo coleti-
vo de grande nidmero de renomados geocientistas do
Brasil ¢ de Portugal, dedicada & qualificagio de todos
os interessados na compreensio dos aspectos da histé-
ria geoldgica da vida.

Editer







PrefAcio

Em um Pais como o Brasil, onde a ciéncia avan-
¢a por espasmos, testemunhar a publicagiio da terceira
edigio da obra Palesntologia é altamente auspicioso.
Organizar o conhecimento consome tempo ¢ deman-
da recursos, requer persisténcia ¢ dedicagio. Sob a co-
ordenagio do Doutor Ismar de Souza Carvalho, que
mobilizou um representativo grupo de especialistas em
tomo deste projeto, o contetdo do livio = agora apre-
sentado em wés volumes = vem sendo permanente-
mente revisto ¢ ampliado nos dez anos que se passa-
ram desde a primeira edigio. Seguramente,
Paleontologia é a principal referéncia para o ensino desta
disciplina em diversos niveis do sistema educacional
brasileiro na atualidade, ¢ uma fonte de divulgagio
dessa vertente das Geociéncias junto ao piiblico ndo
especialista. Se o utlizarmos como indicador da pu-
janga deste ramo das Ciéncias da Terra, hd que se ce-
lebrar a presente edigio da obra.

Consagrados como protagonistas da fantasia
hollywoodiana, os gigantescos répteis mesozoicos cons-
tituem fcones popularizados de uma atividade que se
desenvolve em miltiplas escalas de observaglio, Na
esséncia de sua abordagem de rabalho, qualquer que
scja o grupo fossil em andlise, a Palconwlogia consti-
tui nosso elo mais tangivel de ligagiio com o passado
da Terra, e isso ultrapassa o significado frio de um acha-
do cientifico: os fdsseis slio capazes de nos emocionar,
sejamos cientistas ou leigos frequentadores de cine-
ma. Ao evidenciar a presenga de espécimes fosseis nas
segles sedimentares em estudo, o pesquisador depa-
ra=s¢ nilo apenas com restos da vida precérita em nosso
plancta: associam-se a cles um grande nidmero de pre-
ciosas informagdes diretas e indiretas sobre as condi-
gies geoldgicas vigentes no passado. Fortalecidas pela
interaglio com outros ramos geocientificos, das obser-

vagies paleontoldgicas decorrem interpretagbes sobre
o paleoclima, a palecbatimerria, o palecambiente
deposicional entre outras, cujo entendimento é requi-
sito fundamental a um consistente relato da evolugio
dos sistemas geolégicos da Terra.

‘Tais premissas de cstudo alcangam para muito
além dc uma abordagem puramente acad&mica.
Inseridas no fluxe de trabalho da inddstria do petrd-
leo, por exemplo, as técnicas da Bioescratigrafia em-
pregando microfésseis proveem indispensdvel supor-
te ao processo de investigacio exploratbria e aos estu-
dos de reservatérios petroliferos. Atuando em coope-
raglo com outras disciplinas no dmbito da Geologia do
Petrdleo, tais como a Geogquimica, a Sedimentologia,
a Estratigrafia ¢ a Geofisica, resultam das investigagies
bioestratigrificas o posicionamento no tempo peolégi-
co das segbes atravessadas por pogos e a correlagio
estratiprifica através das bacias sedimentares. Tais
técnicas sdo de efetivo valor no suporte i prospecgio
petrolifera.

Mas, se por um lado, a terceira edigio de
Paleontologia sinaliza positivamente, de outro, somos
obrigados a reconhecer que, em nosso Pais, ainda
cstamos no inicio. H4 muito a fazer no que tange ao
cadastramento ¢ 4 preservagio dos sitios fossiliferos @
identificados e no planejamento integrado da pesqui-
sa dos cinco milhdes de quildmetros quadrados de ter-
renos sedimentares brasileiros. Nesse particular, vis-
lumbra-se para a Paleontologia nacional um relevanie
papel a desempenhar na edificagio da Cronoestratigrafia
do Brasil.

Com a honrosa excegiio da Série do Recbneavo
- resultado do trabalho de exploracionistas da
Petrobras, os quais fundamentaram seu esquema
bioestratigrifico local nos ostracodes nidio marinhos do
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Eocreticeo presentes nas rochas que preenchem o rifie
baiano, as demais segbes sedimentares das bacias bra-
silciras apresentam zoncamentos referidos eminente-
mente a biozonas intemacionais. A estratégia conve-
niente de importagiio de padrdes acaba por nos cobrar
um prego muito elevado junto & comunidade
geocientifica mundial, que se manifesta num virtoal
desconhecimento das segies de referéncia para as di-
ferentes sequéncias das bacias sedimentares brasilei-
ras. As chromostratigraphic charts internacionais niio con-
sideram a existéncia de um registro estratigrifico par-
ticularizado em nosso Pais, uma vez que ajustamos ¢
denominamos nossos intervalos rocha-tempo como
Frasniano, Artinskiano, Aptiano e assim por diante.
Como resultado da ado¢io dessa postura — talvez a dni-
ca vifivel aré agora — nio angariamos as necessirias cre-
denciais para entrar com voz ativa em uma das discus-
shes mais fundamentais da Geologia, qual seja a da
completude do registro estratigrifico. Por enquanto,

teremos que continuar aceitando que as segdes
sedimentares mais completas ¢ representativas locali-
zam-s¢ alhures, invanavelmente no Hemisfénio Nore.

A edificagio da Cronoestratigrafia do Brasil €
um empreendimento de investigagiio cientifica que se
impde ds Geociéncias de nosso Pafs. Tal projeto so-
mente serd factivel através de um planejamento inte-
grado, com ampla mobilizagio e gestio articulada de
equipes multidisciplinares, com a atuaglo de especia-
listas em Geocronologia, Geoguimica, Sedimentologia,
Estratigrafia ¢, ¢ claro, Palcontologia. Serd mais uma
das necessdnas construgbes de longo prazo em nosso
pais-continente, mas com o potencial de elevagio
das Ciéncias da Terra nacionais a um patamar ainda
ndo vivenciado de reconhecimento, independéncia
e soberania,

Edison José Milani
Rio de Janciro, junho de 2010




Preficio da 2" Edicio

O livro Paleomrologia, que ora se publica em se-
gunda edigio, marca de forma auspiciosa o infcio do
século XXL. J4 na primeira edigio a qualidade do livro
propiciou o interesse de estudantes de todos os tipos,
dos leigos, ¢ mesmo de paleontdlogos nas outras dreas
fora de suas especialidades.

A primcira edigio foi primorosa pelo cuidado
com que os assuntos foram abordados e pelas ilustra-
gies que sintetizam valiosas informagies sobre os gru-
pos de fosseis estudados. Nesta sepunda edigdo am-
pliou-se o leque de assuntos tratados além do rearranjo
de alguns itens. A segunda edigio, diferente da pri-
meira, estd saindo em dois volumes,

O primeiro volume da segunda edigio contém
novos capitulos em relagio 4 primeira edicdio, abran-
gendo assuntos de grande atvalidade ¢ de interesse. A
escolha destes novos capitulos foi criteriosa, como se
pode verificar pelas sucintas apreciagies colocadas a
SEguir,

a) Estratigrafia de Sequéncias = A sua inclusio
neste livro € importante para encarecer o papel dos
fosseis no reconhecimento das sequéncias, Como ba-
sicamente as scquéncias se constroem pelas variaghes
laterais de palcoambicntes, os fésscis tomam-se cx-
tremamente Gueis, pois suas associagies sdo decisivas
nestas reconstrugdes. Nem sempre este papel dos fés-
seis é reconhecido.

b) Extingbes — A proposigio, a partir de 1980,
de causas astrondmicas para as chamadas extingbes em
massa, que seriam evidenciadas pelas anomalias de
iridio nos depdsitos onde foram verificadas as extingdes,
resultou, como coroldnio, a cstrarégia dos paleoncblogos
¢ estratigrafos, que passaram a detalhar centimerro por
centimetro as camadas geoldgicas, contendo os fésseis
situados abaixo e acima dos horizontes que testemu-

nhariam as extingbes. Passou-se a pesquisar, ainda, as
causas das diferentes sensibilidades dos organismos que
viveram na época das extingdes que permitiram que al-
guns atravessassem incolumes os tempos dificeis.

¢) Vida primitiva = Nas dGltimas décadas, am-
pliou-se muito o conhecimento de organismos que
viveram antes de 540 milhdcs de anos, Conscientizou-sc
no meio cientifico que estes seres antigos ji possuiam
certo graw de organizagio diferente do que se pensava
antes. Neste capitulo novo, o leitor tem nogio da com-
plexidade desta vida primiriva.

d) O conhecimento da evolugio das angiospermas
se reveste de grande interesse, pois as plantas com flores
sdo as hoje predominantes nos continentes.

e) Os chamados “fdsscis gquimicos”, compostos
quimicos orginicos que hoje estiio conservados cm cer-
tos ambientes, sio importantes por fornecer informa-
gies sobre caracteristicas fisico-quimicas dos ambien-
tes. O valor destas informagdes aumenta quando estes
“fibsseis quimicos” se encontram associados aos fdsseis,

f) O capitulo sobre Palinologia, serve, nesta se-
gunda edi¢do, como introdugdo ao capitulo de Paleopa-
linologia.

£) Os processos de alteragiio post-mertem dos orga-
nismos, durante a fossilizagio (Tafonomia) que ji consta-
va da primeira edigio, possuem complementagiio nesta
segunda ediglo, ou seja, alteragbes apds o sotermamento
final, com o capitulo “Fossildiagénese".

05 ostracodes, originalmente examinados jun-
0 COm 05 outros crustdceos na primeira ediglo, silo aqui
reunidos aos outros microfdsseis.

0 segundo volume foi reservado a considera-
gies sobre a curadonia de colegies cientificas ¢ de jazi-
gos fossiliferos, bem como apresentagbes de téenicas
de separaglio de fésseis da matriz (i.¢, de depdsitos que
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os contém), téenicas de tratamento de fésseis para
melhorar a visibilidade de suas caracteristicas morfoldgicas
¢ preparagdo de moldes ¢ réplicas de fésscis, em mui-
tos casos melhorando a apresentagio de suas caracte-
risticas morfoldgicas.

Ao lado da exposigiio sobre importantes fisseis
de outros paises, este livro, sempre que possivel, dis-
corre sobre fasseis brasileiros.

Em suma, esta ediglio amplia o escopo da primei-
ra ediglio, mostrando uma Paleontologia mais abrangente
¢, 0 quc ¢ mais imporante, mantendo a alta qualidade
de apresentagio ¢ da impressio do texto. O coordenador,
os colaboradores ¢ a editora estiio de parabéns.

Setembring Peiri
Julho de 2004




Prefécio da I* Edigko

O famoso paleontilogo de vertebrados George
Gavlord Simpson, com a sua extraodindria experién-
cia de estudioso, mas principalmente de paleontdlogo
explorador, escreve no seu relatério de expedigies na
Patagbnia, Attending Marvels: “A caga aos fésscis & de
longe o mais fascinante de todos os esportes. Nele, a
gente acha incerteza, excitagio ¢ todo o arrepio do jogo
de azar, sem nenhum dos aspectos negativos dele. (...)
No préximo morro pode estar enterrada a grande des-
coberta (...). Além do mais, o cagador de fisseis nio
mata, ele ressuscira.” Ler e esmudar este manual de
Palcontologia, editado por I[smar de Souza Carvalho,
professor da UFR] e presidente da Sociedade Brasi-
leira de Paleontologia (jdé meu companheiro de traba-
Ihe de campo nos sertdes do Nordeste), introduz os
leitores a este género fascinante de espone, quer cles
sejam estudantes de Ciéncias da Terra ou de Biologia,
quer estudantes de pds-graduagio inreressados em
Paleontologia, ou mesmo pessoas letradas apaixona-
das pela natureza,

A Paleontologia € importante nio somente para
os que estudam o mundo e a vida antigos, mas tam-
bém para quem estuda os atuais; de fato ndlo € possivel
entender os viventes de hoje, animais ¢ plantas - ¢
nem o mundo em geral — sem conhecer os viventes
antigos, como eles nos sfio testemunhados pelos fos-
seis. Niio ¢ possivel entender a prépria espécie huma-
na sem conhecer sua evolugio. Os fdsseis nos ensinam
nossas origens fisicas ¢ nos colocam corretamente no
conjunto da criaglio. Dinossauros ou foraminiferos, dr-
vores fdsseis ou diatomdceas, mamiferos ou peixes, o
cstudo da Paleontologia nos faz entender que todos
eles sfio nossos parentes, irmios de sangue ¢ DNA,

A Paleontologia € uma ciéncia indispensivel ao
gedlogo por lhe permitir resolver, muitas vezes ji no

campo, problemas de datagiio, de relacionamento en-
e formaghes rochosas, até de posigiio tectdnica das
camadas. Para um exemplo muito atual, uma pegada
de dinossauro, de boa qualidade, descoberta em
arenitos grossos, no passado considerados silurianos ou
devonianos, permite ao gedlogo modificar esta forma-
¢do rechosa, na coluna estratigrifica, do Paleozoico para
o Mesozoico, altecrando em 200 milhdes de anos, ou
mais, sua dataglio, sem contar as vantagens que a
Paleontologia, principalmente a Micropaleontologia,
proporciona i prospec¢io de petrdleo e outros
hidrocarbonetos,

() livro ¢ entendido e projetado sobretudo para
os técnicos ¢ candidatos; atualmente, porém, a
Palcontologia cscapou, de alguma forma, das mios dos
cspecialistas ¢ virou uma paixio de massa, pelo menos
no que diz respeito s formas animais mais intrigantes
e gigantes que estimulam a imaginagiio popular. As-
sim, pessoas leigas, mas cultas, também achario inte-
ressante ¢ até agraddvel a leitura ¢ a consulta deste
exto,

Apesar deste novoe e mais amplo interesse pela
Palecontologia, no Brasil nilo havia obras recentes des-
te tipo. A tradugiio de manuais estrangeiros nilio saris-
faria a necessidade de pir em destaque, grupo por gru-
po e, em geral, os fdsseis brasileiros e sul-americanos,
bem como contribuiria para a manutengio de uma de-
sagraddvel situagio de depend@ncia cultural, ji plena-
mente superada,

Este livro € uma obra original & extremamente
interessante, surgida da colaboragiio de uma trintena
de afirmados palcontélogos brasileires, representantes
de guase vodas as universidades federais ¢ algumas
outras privadas, bem como de alguns dos principais
museus do pafs, especialistas cada um em cada cam-
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po. O livro abrange, entdio, a experilncia de muita gen-
te, quer experiéneia de campo ¢ de laboratério, quer
cxperiéncia diddtica de um grande nimero de docen-
tes em cursos de graduagio ¢ pés-graduagio nas dife-
rentes regides do pafs. Na maioria, trata-se de autores
jovens e brilhantes que representam a Paleontologia
brasileira atual em ripida evolugio. Sio eles
paleontélogos que contam coisas por cles priprios exa-
minadas na ponta do martelo ¢ embaixo da lupa, nas
selvas amazdnicas e nos sertdes semidridos do Nordes-
te, nos cemmados do planalto central, nos campos ¢ nas
matas de pinheiros do Sul,

Os fésseis brasileiros tém destaque em boxes
realcados tipograficamente. O livro estd ricamente

ilustrado com estampas de desenhos; uma escolha
racional que privilegia o aspecto da economia evi-
tando as fotografias. Abundantes listas bibliogrdfi-
cas, capitulo por capitulo, guiam o leitor scquioso
de aprofundamento ¢ mais detalhes sobre os grupos
em discussio.

() propsito dos autores em fornecer uma sinte-
se complera do estado atual da Paleontologia, em ge-
ral, ¢ em particular da Paleontologia brasileira, foi ple-
na e felizmente alcangado,

Giuseppe Leonardy
Paleoerpettlogo ¢ lendlogo de vertebrados
Setembro de 2000
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Hemicordados

Maria Judite Garcia

O termo Hemichordata provém do grego (Aem
= meio, metade; chordata = que possui notocorda).

Os hemicordados sdo animais marinhos, consi-
derados como as formas mais primitivas dos cordados.
Possuem um tubo neural ocodorsal e a faringe perfu-
rada; o diverticulo dorsal projeta-se para a frente no
tubo digestivo, que por muitos anos foi erroncamente
interpretado como notocorda, embora existam espé-
cies que, realmente, possuem algumas das caracterfs-
ticas dos cordados (Barnes e afif, 1995), como uma
notocorda muito rudimentar e delgada na regido
cefilica, mas bem desenvolvida no estigio larval. Ali-
mentam-se filtrando a dgua através das fendas
branquiais.

Os hemicordados slio representados pelas clas-
scs Enteropneusta, Pterobranchia ¢ Graptolithina.
Os enteropneustas apresentam apenas individuos vi-
ventes; enquanto os prerobringquios possuem repre-
sentantes tanto atuais como fisseis; jd os graptozodrios
sdo exclusivamente fisseis.

Esses tltimos viveram apenas durante o
Paleozoico, sio excelentes fasseis-guia, tornando-se os
hemicordados mais importantes para a Paleontologia
¢ a Estratigrafia.

.'.:.,.: 7 M 4
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Os enteropneustas apresentam o corpo vermi-
forme, constituido por trés pares (figura 1.1A) equi-
valentes i divisio dos deuterostdmios (na fase embrio-
ndria a boca forma-se distante do blastéporo ¢ este di
origem ao dnus); uma probdscide anterior (protossomo),
um colarinho (mesossomo) e uma faixa posterior lon-
ga, que € o tronco (metossomo). As bringuias sio bem
desenvolvidas em duas fileiras de pores no tronco
{Doric er alid, 1991) ¢ possuem reprodugiio tanto
assexuada como sexuada,

Os prerobringuios siio organismos coloniais, re-
lativamente pequenos (0,5-7 mm), Secretam tubos
rastejantes, formados por semianéis, que se unem em
suturas com o padrio sigsag (figura 1.1B), até a base
das testas (zoécios) que sdo constituidas por
escleroproteina (quitina), onde se alojam os zooides
{animais).

Nos graprozodnos, o esqueleto constitui-se de
uma parede gue, no féssil, se mostra carbonificada, cor
de mel ou marrom (Black, 1988), Essa parede apre-
senta uma camada interna, fuselar, constituida de
escleroproteina, cujo crescimento se dd em bandas
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alternadas, formando semianéis que se¢ unem em sutu-
ras com o padrilo sigeag (figura 1.2A). A camada externa
¢ lamclar, de tecido cortical ¢ constitui-se de coligeno.

A morfologia dos graptozodrios apresenta as sc-
guintes estruturas (figura 1.2B): Rabdossoma - é uma
coliinia, com um ou mais ramos (estipes); Tecas - sio
tubos curtos (ciimaras ou zooides) onde viviam os or-

ganismos; existem trés tipos de tecas (autoteca, biteca
¢ estoloteca); Sicula — € a primeira teca, de onde po-
dem sair virias estipes; Estipes — siio 0s ramos, com as
fileiras de tecas (uma fileira = unisserial; duas fileiras
= bisserial; trés fileiras = trisserial; quatro fileiras -
quadrisserial); Nema - corresponde ao dpice da sicula
e possui o aspecto de espinho (Black, 1988).

- Proboscide

Pedianculo

* do Colarinho

~= Colarinho

!/__,,,,r Poros Branquiais

— Tronco

» Anus

B Tubo Principal

Figura 1.1 (A) Enteropneusta (modificado de Dorit el alii, 1991). (B) Colbnia de Rabdopleura (modificado de

Shrock & Twenhofel, 1953).
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Classificagio

Durante muito tempo a sistemdtica dos
hemicordados permaneceu sem a inclusio dos
graptélitos, Somente a partir dos estudos de Kozlowski
(1947) se percebeu que compunham uma classe do filo
Hemichordata.

A. Classe Enteropneusta

{(Recente)

S3o animais recentes, marinhos, que vivem nas
praias sob as rochas, algas ou em tocas na arcia ou na
lama (figura 1.2C). Movem-se¢ por contraghes
penistilticas. Alguns alimentam-se de particulas ongini-
cas em suspensiio, carregadas por correntes, Outros con-
somem areia ou lodo, de onde extraem a parnte orginica.

0 género Balanaglossus € o mais conhecido e
habita as costas dos Oceanos Atldntico e Pacifico, en-
quanto Prychedera ocupa as costas do [ndo-Pacifico.

B. Classe Pterobranchia
(Ordoviciano Inferior—Recente)

Sio organismos coloniais que habitam tubos
ramificados sobre o substrato, em dguas mais profundas.

Rhbabdoplenra (figuras 1.1B e 1.2D) é um género
caracteristico que existe desde o Cretdceo Superior aré o
presente. Possui uma haste ou pedinculo que projeta o
zooide para fora da abenura do zoécio, a fim de se ali-
mentar, capturando as particulas orgiinicas com o3 tentd-
culos. O registro paleontoldgico apresenta também
Eonhabdoplesra (Ordoviciano Inferior) e outras formas no
Siluriano, no Carbonifero, no Creticeo ¢ no Eoceno.

As ordens Rhabdopleurida ¢ Cephalodiscida
(figura 1.3A-C) englobam os géneros mais conhecidos
Rhabdopleura e Cephalodiscus, que atualmente habitam
as dguas mais profundas do Mar do Norte ¢ do Atlino-
co Norte.

C. Classe Graptolithina
(Cambriano Médio=Devoniano Inferior)

Trata-se de animais coloniais, extintos, que vi-
veram durante o Paleozoico. Sio mais comumente
encontrados em folhelhos negros. Assemelham-se a
hicroglifos na rocha, de onde resulta seu nome, Grapros
= escrita + Jithos = rocha (escrita na rocha). Também
estio presentes em calefirios, chert ¢ outros tipos de
folhelho.

Essa classe encontra-se dividida em seis ordens.

A ordem Dendroidea (Cambriano Médio-
Carbonifero Inferior) redne formas muito ramificadas
(figura 1.3D-G), com rabdossomas flabeliformes, gran-
de niimero de recas muito pequenas, ¢ em alguns ca-
s0s com a unillo das estipes. Essas podem ser compos-
tas de cstolotecas, autotecas ¢ bitecas.

A ordem Tuboidea (Ordoviciano Inferior—
Siluriano) apresenta formas semelhantes aos
dendroides (figura 1.3H-1). Possuem estipes eretas com
autotecas ¢ bitecas, além de uma ramificagio irregular
com uma estoloteca reduzida.

Os graptozodrios da ordem Camaroidea
{Ordoviciano) caracterizam-se por possuirem uma auto-
teca com a parte basal globulosa € uma coluna vertical
(figura 1.3)-K). Algumas espécics apresentam
estolotecas ¢ bitecas.

A ordem Crustoidea (Ordoviciano) engloba
formas coloniais (figura 1.3L), semeclhantes aos
dendroides, com as aberturas das autotecas modifi-
cadas.

A ordem Stolonoidea (Ordoviciano) possui for-
mas irregulares (figura 1.3M), com muitas ramificagbes
na estoloteca; também ocorrem autotecas.

Os representantes da ordem Graptoloidea
{Ordoviciano Inferior-Devoniano Inferior) apresentam
rabdossomas com poucas estipes (figuras 1.3N-O ¢ 1.4).
As recas sdo do tipo autotecas, dispondo-se em um ou
ambos os lados da cstipe.
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MNema

QOrigem da 1t Teca

Espiral fecal
Abertura em forma de funil

Figura 1.2 (A) Estrutura microscdpica da parede de Graptozoa (modifcado de Shrock & Twenhofel, 1953).
(B) Esquema de rabdossoma unisserial de Monograptus (modificado de Black, 1988). (C) Galeria escavada na areia por
Balanoglossus (modificado de Shrock & Twenhofel, 1853). (D) Rabdopleura (modificado de Bames, 1964).
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Ordem Rabdopleurida F - Acanthograplius
A - Rhabdoplaura G - Plifograplus
Ordem Cephalodiscida Ordem Tuboidea
B - Eocephalodiscus H - Tubidendruim
C - Caphalodiscus I - Idiotubis
Ordem Dendroidea Ordem Camaroidea
D - Dendrograptus J - Bithecocamara
E - Anisograplus K - Cysticamara

Ordem Crustoidea
L - Bulmanicrusta

Ordem Stolonoidea
M - Stolonodendrm
Ordem Graptoloidea
N - Dichograptus
Q - Phyliograptus

Figura 1.3 Diferentes géneros de Graptozoa. (A, D, F, G, H, I, J, K, M) (Modificado de Shrock & Twenhofel,
1953). (B, C. E, N) (Modificado de Bulman, 1870). (L) (Modificado de Clarkson, 1886). (O) (Modificado de Carvalho &

Babinski, 1985).
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Ordem Graptoloidea

A - Tefragraptus H - Dicranograptus O - Peiragraptus

B - Didymograpitus I - Glossograptus P - Retiolites

C - Oncograptus J - Cyrtograplus Q - Archiretiolites

D - Sinograptus K - Diplograptus R - Cryplograptus

E - Abrograptus L - Cimacograplus S - Monograptus

F - Corynoides M - Lasiograptus T - Dimorphograpius
G - Nemagraplus N - Dicaulograptus

Figura 1.4 Aspectos de alguns dos vdarios géneros de Graptozoa. (A, B, S) (Modificado de Carvalho & Babinski,
1985). (C,D,E, F, K,L,M, N, O, P, Q, R, T) (Modificade de Bulman, 1970). (G, H, I) (Mcdificado de Camacho, 1979).
{J) (Maodificado de Black, 1988).
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Climacograprus innotatus var. brasiliensis (fi-
gura 1.5) estd presente nos sedimentos silurianos
da Bacia do Amazonas, Grupo Trombetas, forma-
gOes Pitanga ¢ Manacapuru (Ruedemann, 1929 e
Maury, 1929). A descoberta foi feita em 1876, por
Orville Derby ¢ José Correia de Freitas, na base
da Cachoeira do Vira-Mundo, no Estado do Pard
(figura 1.5). Possiveis Climacograpius aparecem na
forma de siculas em sedimentos silurianos da For-
magdo Vila Maria, na Bacia do Parand (Faria, 1982;
Melo, 1993).

Menagraptus clintonensis ¢ Climacograptus
saalaris foram assinalados por Katzer (1897-1899;
apud 1933) em sedimentos silurianos dos rios
Maecuru e Curud. Posteriormente, Pedro Moura
(1938) identificou Monograprus, Diplogratus e

Climacograprus em perfuragbes no rio Tapajés, na

Bacia do Amazonas, no Estado do Pard. Monograpms
sp. ¢ Climacograpius scalaris scalaris ocorrem no Gru-
po Serra Grande, Formagdo Tingud, Bacia do
Parnaiba (Capuro & Lima, 1984; Cruz & Sommer,
1985; Melo, 1993).

Ocorréncias de siculas de grapudlitos foram
relatadas para os sedimentos silurianos dos rios
Tapajdés, Tapacurd-Agu, Samburi Grande, [tapa-
curazinho ¢ nos Igarapés da Rainha, Ipiranga e
Jacunda (Cruz, 2007).

Paleoecologia e Distribuicio
Estratigrifica

s hemicordados distribuem-se do Cambnano &
atualidade, mas possuem maior importincia bioestra-
tigrifica do Cambriano ao Carbonifero (figura 1.6).

Figura 1.5 Siculas de
Climacograptlus innolatus var,
brasillensis, procedentas da Ca-
choeira Vira-Mundo, rio Trombe-
tas, Estado do Para e coletado por
Odorico Rodrigues Albuquerque.
Exemplares preparados por Norma
Maria da Costa Cruz em 1986 e
depositados no Laboratério de
Bioestratigrafia da CPRM no Rio
de Janeiro. (A) Siculas no siltito.
(B) Sicula isclada para observagio
a0 microscopio estersoscdpio. (C,
D) Siculas em laminas de
microscopia dlica,

D
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Os graptozodrios que surgiram no Cambriano Mé-
dio eram individuos sésscis ¢ incrustantes. Sua primeira
diversificagiio ocorreu no Ordoviciano Inferior com o apa-
recimento de formas planctbnicas. No entanto, ao final
do Ordoviciano o nimero de géneros foi reduzido devi-
do is condigbes climdricas mais frias do planeta. Durante
o Siluriano, um clima mais quente favoreceu nova diver-
sificaglio a partir dos poucos que sobreviveram,

Os graptozodrios dendroides na sua maioria

eram bentdnicos, cresciam no fundo do mar como pe-
quenos arbustos, fixande-se por meio de “pscudo-
rafzes”. Alguns poucos foram sésscis incrustrantes
como 05 tuboideos, os camaroideos, os crustoideos ¢
os estolonoideos. Apenas o Dicryowema flabeliiforme
possufa hdbito epiplanctbnico, pela forma arbo-
rescente em posicio invertida, suspensa e presa a um
objeto flutuante (McKerrow, 1981). Ji os
graptoldideos eram planctdnicos, viviam em dguas
bem oxigenadas ¢ eram facilmente carregados pelas
correntes marinhas.

Quaternario

3
:

Terciario

Hameranidoe
Sperogelid se

Cretaceo

mmwﬂ —_—

Jurassico

Tridssico

Permiano

Che e oo M pEncling

Aranhog rapted se

Rhabdopleundas
Caphalodiscidas

Carbonifero

Devoniano
| Siluriano

Ordoviciano

— EcEphalodiscides
— Arasngraphidne

Cambriano

Précgraptdar

Tubsdendndae

—_— [ ditubedar

C'ﬂ'bg-rlalrﬂu

— e pheng actidae

Wimancrustdas
— (T TV B

=— krchereholtnae

=— Cyshcamarndae

— Bthecocamatidag

ORDENS

Graptoleidea

Pierobranchia

CLASSES Enteroprousta

Figura 1.6 Distribuicio bipestratigrafica das classes Enteropneusta, Pterobranchia e Graptolithina.

Referéncias

BARNES, R. D. 1984. Zoologia dos Invertebrados. Li-
vraria Roca Lrda, 1.179 p.

BARNES, R. 5. K; CALOW, B & OLIVE, B J. W.
1995. Os Invertebradas: Uma Nova Sintese. Atheneu
Editora, S3o Paulo, 526 p.

BLACK, R. M, 1988, The Elements of Palacontology.
Cambridge University Press, 404 p.

BULMAN, O. M. B. 1970. Graptolithina. fm: Treatise
on {nvertebrate Paleomtology, Part V. "The Geological
Sociery of America, Ine. and the University of
Kansas, 163 p.

CAMACHO, H. H. 1979, fnvertelrados Fdsifes. Edito-
rial Universitaria de Buenos Aires, 707 p.

CARVALHO, R, G, & BABINSEIL M. E. C. B, O, 1985,
Paleontologia dos Trverfebrades. Insticuto Brasileiro
do Livro Cientifico Ltda, 181 p.




Capitulo 1 — Hemicordados

1

CLARKSON, E. N. K. 1986. Paleontologia de
Invertebrados vy Sw Evolucidn. Ignacio Meléndez
Hevia (trad.). Paraninfo, 357 p.

CAPUTO, M. V. & LIMA, E. C. 1984. Estratificacio,
idade ¢ correlagio do Grupo Serra Grande, Bacia
do Parnaiba. fr: CONGRESSO BRASILEIRC DE
GEOLOGIA, 33, Rio de Janeiro, Sociedade Brasi-
leira de Geologia, Anais, 2: 740-753.

CRUZ, N. M, 2007, Climacograprus, Memograptus ¢
Diplograptus (Graptblitos) no Brasil. fw: CON-
GRESSO BRASILEIRO DE PALEONTO-
LOGIA, 20, Bazios, Rio de Janciro, Boletim de Re-
sumos, p. 71,

CRUZ, N. M. & SOMMER, E W. 1985. Ocorréncia
de Monsgrapius no Siluriano da Bacia do Parnaiba.
Iy CONGRESSO BRASILEIRO DE PALEON-
TOLOGIA, 11, Rio de Janeiro, Resume das Comu-
micagies, p. 125,

DORIT, R. L; WALKER Jr., W. F. & BARNES, R. DD,
1991, Zoology. Sauders College Publishing, 1.009 p.

FARIA, A. 1982, Formagio Vila Maria — Nova Unida-
de Liroestratiprifica Siluriana da Bacia do Parand.
Cifnetas da Terra, 3: 12-15.

KATZER, F. 1933, Geologia do Estado do Pard (Bra-
sil). Boletim do Musew Paraense Emilio Goeldi de His-

rtiria Natural ¢ Emegrafia, (Tradugio do Frei Hugo
Mense, do original alemlo: Kawzer, F. Grundzlige
der Geologie, 1903), #: 269 p.

KOZLOWSKI, R. 1947. Les Affinités des Graprolithes.
Biol, Revs., 22: 93-108,

MAURY, C. J. 1929. Uma Zona de Graptilitos do
Llandovery Inferior do Rio Tromberas, Estado do
Pard, Brasil. Servigo Geolégico ¢ Mineralégico do
Brasil. Monografia, 7: 53 p.

McKERROW, W. 5. (ed.). 1981, The Ecology of Fossils.
The MIT Press, Cambridge, Massachuscts, 384 p.

MELO, J. H. G. 1993. A Palcontologia do Siluriano da
Bacia do Parand: Estado da Arte. /m: SIMPOSIO
SOBRE A CRONOESTRATIGRAFIA DA BA-
CIA DO PARANA, 1, Rio Claro, Boletim de Resu-
mos, p. 6-7,

MOURA, P. 1938, Geologia do Baixo Amaszenas. Servi-
gos Geoldgico e Mineraldgico do Brasil, Weragrafia,
XCI, Rio de Janeiro, 97: 1-94,

RUEDEMANN, R. 1929. Descrigio dos Graptélitos
do Rio Trombetas. Servigo Geoldgico ¢ Mineraldgico
do Brasil. Mesografia, 7: p. 20-24,

SHROCK, R. R. ]. & TWENHOFEL, W. H. 1953,
Principles of fnvertebrate Paleontology. McGraw-Hill
Book Company, 816 p.







Cordados

Rosa Maria Mendonga de Magalhaes
Rita de Cassia Tardin Cassab

Marise Sardenberg Salgado de Carvalho

Os organismos que apresentam notocorda, tubo
nervoso dorsal e fendas branquiais na faringe, em pelo
menos uma fase de sua vida, sdo classificados no filo
Chordara. Apesar de totalizarem somente cerca de 5%
das espécies animais conhecidas, ¢ um grupo muito
estudado, pois neste filo estiio os animais de organiza-
¢lo mais complexa, incluindo, entre eles, o homem.

O filo Chordata possui trés subfilos: urocordados,
cefalocordados e vertebrados. Os urocordados e os
cefalocordados siio os mais basais ¢ seus principais repre-
sentantes sdo respectivamente as ascidias e os anfioxos,

s craniados possuem uma regifio cefilica es-
pecializada e subdividem-se em dois grandes grupos,
os agnatos, sem mandibula e sem vértebras, ¢ os
gnatostomados, com mandibula e véricbras.

O grande interesse dos cientistas no cstudo dos
cordados estd no conhecimento da origem dos verte-
brados, Nio hi fésseis no registro geoligico que pos-
sam GHCIIIBEEI como ocorreu a [I'ﬂl'l!icil] entre os
subfilos. Os grandes grupos de craniados jd estavam
representados no periodo Cambriano, Pequenos pei-
xes sem mandibulas, entre eles o agnato Haibouichthys
ercaicunensis, foram encontrados na fauna marinha de
Chengjiang, Cambriano Inferior da China (Shu e ailis,
2003),

Morfologia

A notocorda e o tubo nervoso dorsal s3o os prin-
cipais caracteres diagndsticos do filo Chordata, Estas
feigies morfolGgicas formam-se no infcio da fase em-
briondria ¢ podem persistir, modificar-se ou desapare-
cer na fase adulea (fgura 2.1).

A notocorda ¢ uma estrutura de naturcza
cartilaginosa, nio segmentada, flexivel, que d4 susten-
tagio ao organismo. Estd presente na fase embriondria
de todos os cordados e persiste até a fase adulta nos
anfioxos e agnatos. Nos gnatostomados ela origina a
coluna vertebral.

O tubo nervoso dorsal ou tubo neural é uma
estrutura tubular sitvada ao longo da superficie dorsal.
E uma caracteristica exclusiva dos cordados, pois em
todos os outros filos estes cordes nervosos sio maci-
gos ¢ localizados na regifio ventral. Nos vertebrados
adultos dd origem 4 medula espinhal.

A extwemidade anterior desse tubo varia confor-
me o subfilo. Pode se apresentar como uma simples dila-
tagdo, como nos anfioxos ou sob a forma de um ginglio,
como nos urocordados. Nos vertebrados € mais espessa,
formando o encéfalo, que se torna progressivamente mais
complexo conforme o grau de evolugio do grupo.
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tubo nervoso dorsal notocorda
A
cirros fendas branquiais
B
cerebro tubo nervoso dorsal
) o ——
D

N2

fendas branquiais
c

Figura 2.1 Principais caracteristicas dos cordados: notocorda, tubo nerveso dorsal e fendas branquiais.
{(A) Larva de Ascidiacea (Urochordata). (B) Anfioxo adulte (Cephalochordata). (C) Larva de lampreia (Vertebrata).

As fendas branquiais pares consistem ¢m scte
fendas paralelas localizadas na faringe dos embrides.
Estdo situadas préximo 4 boca e tém como fungio per-
mirir a passagem da dgua para alimentagio e trocas
gasosas. Estas fendas permanecem sempre abertas,
sustentadas por arcos de tecido mais forte, que tam-
bém conferem resisténcia 4 faringe.

As fendas branquiais nos urocordados e
cefalocordados permanecem até a fase adulea e nos ver-
tebrados aqudticos transformam-s¢ nas brinquias. Os
arcos branquiais originardio a mandibula, as estruturas
cartilaginosas da faringe e 0s ossiculos do ouvido.

Uma estrutura também presente nos cordados
50 0s midtomos ou mibmeros. Sio misculos segmen-
tados, sanfonados, constituidos de fibras longitudinais,
que se estendem ao longo do corpo, Contracm-se por

ondulagies ¢ juntamente com o notecdrdio sio respon-
sdveis pela integragio ¢ controle dos movimentos do
organismo (Storer ef alii, 1986).

Classificagio

O filo Chordata subdivide-se¢ em trés subfilos:
Urochordata, Cephalochordata ¢ Craniata.

Os organismos classificados como Urochordata
¢ Cephalochordata sio os mais basais do filo. A classi-
ficagiio destes dois subfilos estd baseada na posigiio da
notocorda no corpo do animal: Urochordata, apre-
senta a notocorda na cauda e somente na fase larval;
nos Cephalochordata, ela se estende por todo o cor-
po, persistindo até a fase adulta. Awalmente, os
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wrocordados sio bem abundantes, com aproximada-
mente 1.300 espécies descritas, jd os cefalocordados
possucm apcnas 25.

A fauna de Chengjiang, um lagersiditte da Pro-
vincia de Yunnan, na China, datada do Cambriano In-
ferior, tem revelado diversos animais de “corpo mole™,
e alguns deles tém sido atribuidos aos cordados. Nes-
sa fauna além de vrocordados e cefalocordados, hi ou-
tros grupos ainda indefinidos que incluem os
vetulicolianos e yunnanozoons.

Verulicolia é um grupo recém-criado, um dos
mais extraordindrios achados da Formagio Chengjiang,
mas permancce ainda controverso, Estes animais pa-
recem baldes alongados, amarrados ao meio, deixando
o corpo dividido em duas partes, uma se¢io bulbosa
na frente e uma conexio flexivel atrds. No segmento
onde fica a boca, a parte frontal do corpo, estdo cinco
estruturas em uma fileira que tem sido interpretada
como fendas branquiais faringianas.

Os verulicolianos tém sido colocados em trés
posiphes na drvore filogendtica: deuterostbmios basais,
urocordados ou cordados basais. Portanto sua posicio
€ ainda indefinida.

Outros cordados de Chengjiang sio os
“yunnanozoons”, como sio reunidos os géneros
Yunnanozoon e Haikouella, 'T'8m sido identificados como
cefalocordados, como vertebrados ¢ ainda slo consi-
derados por alguns aurores como hemicordados ou
deutcrostdmios basais, juntamente com os
vetulicolianos, A interpretagiio € critica, apesar da abun-
dincia de fésseis.

Segundo Benton (2005) hd mais uma categorna
de cordados, os carpoides ou calcicordados. Trata-se
de um grupo muite diverso, constituldo por cerca de
60 espécies de organismos assimétricos com esquele-
to extemno de carbonato de cilcio. Datam do Cambriano
Médio ao Devoniano Médio.

A. Subfilo Urochordata (Tunicata)
(Cambriano?-~Recente)

As ascidias sfo os principais representantes des-
te subfilo. Sdo imporantes membros da comunidade
bentdnica marinha. Podem ser encontradas desde as
regibes polares até as regides tropicais, apresentando
maior densidade populacional nas dreas costeiras.

Na fase jovem possuem o aspecto de um girino
¢ nadam liviemente. Ao final desta fase, a larva fixa-se

em um substrato, tormando-se séssil e sofrendo grande
metamorfose. O tubo neural degenera, a cauda ¢ o
notocdrdio desaparecem ¢ a ascidia adulta fica com uma
forma totalmente diferente da larva (figura 2.2).

Na fase adulta apresentam um tegumento €s-
pesso, semelhante a uma tdnica, que di sustentagio
a0 organismo, resultando dai a denominagio de
tunicados também dada a este subfilo. Neste
egumento ocorrem espiculas calcdrios semelhantes is
quc ocorrem nas esponjas (figura 2.3). Sdo espiculas
microscdpicas, com menos de 0,1 mm de diimewo e
podem ter formas variadas, Embora as ascidias sejam
COMUNS NOS MAres rasos atuais, suas espiculas, com-
postas de aragonita, preservam-se com dificuldade

{Brookficld, 1988).

O subfilo Urochordata possui trés classes:
Ascidiacea, compreende os organismos sésseis que
habitam as regibes costeiras; Thaliacea ¢ Larvacea,
os de vida livre ¢ peldgicos,

Apenas a classe Ascidiacea encontra-se repre-
sentada no registro fossilifero, através de suas espiculas
calcdrias. As mais antigas foram encontradas no
Jurdssico Inferior da Franga (Brookficld, 1988),

Alpuns macrofbsseis foram atribuidos duvido-
samente a este subfilo. Sfo Afmibrozoon loganense, do
Siluriano da Escécia (figura 2.4), que possuem olhos
compostos ¢ uma cauda muscular segmentada;
Palacobotryllus do Cambriano Superior de Nevada,
Estados Unidos e Fembsiangia, do Ordoviciano da Chi-
na. Este dltimo apresenta estruturas de composigiio
fosfiitica, cuja presenga sugere uma possivel relagio
com os ossos dos vertebrados (Long, 1995).

Shantowciava ¢ um fbéssil proveniente do
lagerstdtre Chengjiang, Cambriano Inferior da China,
que foi também atribuido aos urocordados (Chen er aifs,
2003), Possui uma cesta branquial perfurada, fendas
branquiais e pode apresentar uma degeneragiio da cau-
da, caracteristica dos urocordados.

No Brasil foram registradas espiculas de
ascidias em amostras de testemunhos provenien-
tes da base da Formagiio Pirabas, Bacia Pari-
Maranhfio. Ocorrem em rochas datadas do
Burdigaliano (Mioceno inferior) ¢ foram atribuf-
das aos géneros Micrascidites ¢ Bonmetia (Seirin
Shimabukuro; informagiio oral).
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tubo nervoso dorsal

emanescentes

sifdo inalante

Figura 2.2 Ascidiacea, Urochordata: metamorfose sofrida ao fim da fasa larval. (A) Larva livre natante. (B) Fixa-
¢do da larva e inicio da metamorfose. (C) Adulto séssil e tunicado.

B. Subfilo Cephalochordata
(Cambriano Inferior-Recente)

Os anfioxos sdo os representantes atuais dos
cefalocordados. Neste grupo, a notocorda persiste até
a fase adula e ocupa oda a regido dorsal do organis-
mo, indo de uma extremidade a outra. A faringe e as
fendas branquiais sdo bem desenvolvidas ¢ possuem
um anel circular, com pequenos cirros, utilizados para
filtragiio do alimento. O formato do corpo € alongado,
com as extremidades afiladas ¢ mede de 5 a 10 cm.
Vivem semicnterrados em fundos arenosos nio conso-
lidados, em dguas rasas de mares tropicais e tempera-
dos (figura 2.1B).

Alguns fésseis sio atribuidos aos cefalocordados:
Pikaia gracilens, encontrado no Folhelho Burgess,
Cambriano Médio do Canadd; Yewmanogoon ¢
Carhaymyrus, um pouco mais antigos, deseritos do
Cambriano Inferior da China ¢ um rterceiro,
Paleobranchiostoma (figura 2.5A), do Eopermiano da
Africa do Sul.

Tanto Pibaia como Yussamosoon sdo animais de
corpo mole e possuem muitas semelhangas com os mo-
demos anfioxos. Pikaia possul o corpo lateralmente com-
primido, em forma de fita, medindo cerca de 5 cm de
comprimento com um par de antenas na pare antenor
do corpo. Apresenta os midromos arranjados serialmente,
semelhantes aos misculos dos peixes (figura 2.5B).
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Figura 2.3 Formas variadas de espiculas calcarias de Ascidiacea (Urochordata), encontradas como fésseis.

Ainiktozoon

cauda segmentada
espinhos

Figura 2.4 Ainiktozoon fogananse — fossil atribuido
aos Urochordata (modificado de Long, 1985).
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C. Subfilo Craniata Os placodes ectodérmicos ou sensoriais silo dreas
(Ordoviciano-Recente) mais espessas do ectoderme que vilo participar da for-

Os termos Craniara ¢ Verrebrata ndo sio mais
usados como sindinimos, mas sio empregados, conven-
cionalmente, em diferentes niveis: Craniata como
subfilo e Vertcbrata como um tixon nfio ordenado den-
tro de Craniata (Nelson, 2006).

Para os embriologistas, os Vertebrata caracteri-
zam-s¢ por possuirem alguns tecidos embriondrios ex-
clusives, como a erista neural, os placodes
ectodérmicos ¢ o hipbmero.

A crista ncural consiste nas oflulas especializadas,
localizadas na parte superior do tubo nervoso dorsal,
que em determinado estipio migram para outras par-
tes do embridio. Originam tecidos conjuntivos, células
pigmentadas, nervos, algumas partes dos olhos e da
faringe, o trato digestivo ¢ o sistema circulatério. Po-
rém, sua funglio mais importante é a de geradora de
células dsseas e cartilaginosas do crilnio, o que toma o
sCU Surgimento um evento importante na evolugio da

cabega dos vertebrados (Maisey, 1996).

cordd&o nernvoso

Figura 2.5 Fdsseis alri-
buidos aocs Cephalochordata.
(A) Paleobranchiostoma - Se-
mﬂmﬂ noa nmainaan1ma ohosl o nadadeira
Eopermiano da Africa do Sul caudal
(modificado de Long, 1995). A
(B) Pikaia gracilens — Prove-
niente do Folhelho Burgess,
Cambriano Médio do Canacla.
A crista neural e os placodes
ectodérmicos permitiram aos
vertebrados o desanvolvimen-
to de caracteristicas que Ihe
confariram maior mobilidade e
o desenvolvimento do habito

de predagdo.

magio de brgios cspecializados na recepgdo de infor-
magdes sensoriais, como o5 olhos, os ouvidos ¢ o siste-
ma da linha lateral. O hipbmero € um folheto interno
do mesoderme, localizado préximo ao twbo digestivo
primitivo. E responsdvel pela formagio dos misculos
cardiacos (miocirdio e endocirdio), musculatura lisa e
o revestimento dos vasos sanguineos. Atua também na
formagdio do esqueleto apendicular (membros).

A regido cefilica dos vertcbrados € altamenic
especializada ¢ representa uma nova estrutura
evolutiva. Maisey (1996) considera que primeiro ocor-
reu o desenvolvimento da caixa craniana, juntamente
com o encéfalo, e que sé mais tarde surgiria a coluna
vertebral. Assim sendo, ele uriliza a designagiio do
subfilo como Craniata, ao invés de Vertebrata,

s agnatos, que s3o os craniados mais primiti-
vos, conservam a notocorda acé a fasc adula e nio apre-
sentam vértcbras. Nos gnatostomados, a notocorda
transforma-s¢ na coluna vertebral, cuja funglio ¢ dar
proteciio 3 medula espinhal.

Paleobranchiostoma

Pikaia

antena

notocorda
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Ancestral dos Vertebrados

Hd muito tempo os cientistas procuram en-
tender como sc deu a transigio entre os diversos
subfilos de cordados. Algumas hipéreses ém sido
levantadas para explicar esta transiglo, ji que fal-
tam fésseis no registro geoldgico que possam indi-
car como ela ocorreu.

O ancestral hipotético dos vertebrados tem sido
idealizado como um animal de pequeno porte, com
corpo fusiforme, flicido e as extremidades definidas
em cabega ¢ cauda. Nio teria mandibula ¢ nem nada-
deiras pares. Na parte anterior do corddo dorsal apre-
sentaria um cérebro rudimentar, associado a estrutu-
ras eletrossensoras, com drgdos sensoriais pares, para
olfato, visio e equilibrio. Os sistemas circulatério, di-
gestivo ¢ excretor também refletiriam a condigiio pri-
mitiva do grupo (figura 2.6).

Uma das reorias tenta explicar a origem dos ver-
tcbrados através do fendmeno da pedomorfose -
quando um organismo torna-s¢ reprodutivamente ma-
duro, mas ainda retém caracteres larvais. Acredita-se

que por este fendmeno algumas larvas de urocordados
wransformaram-s¢ em um “peixe” primitivo, sem os-
sos (Long, 1995).

Para o estabelecimento das relagies filogenéticas
dos cordados tém sido levados em conta aspectos da
embriologia, fisiologia e anatomia dos virios subfilos.
0O formato do corpo, a eirculagio do sangue e o meca-
nismo de filtragio da dgua para obtengio de alimento
slo alguns destes aspectos.

Tanto os anfioxos como os fésseis cambrianos
Pikaia ¢ Yunnanozoon ¢ as larvas de ascidias ¢ lampreias
apresentam o formato do corpe muito semelhante. A
anatomia de todos ¢ também condizente com aquela
que & idealizada para o provivel ancestral dos vere-
brados (figura 2.1).

0 circuito geral do sangue nos cefalocordados &
semelhante ao dos vertebrados e oposto ao dos outros
filos. Apesar de ndo apresentarem um coraglo, os
cefalocordados possuem vasos sanguineos definitivos,
chegando inclusive a formar uma aorta dorsal, que en-
via sanguec para o corpo ¢ o intestino (Storer ef ali,
1986).

"vértebra” ;
notocorda  (arco r?mrlirlal} olho pineal
artéria
dorsal | tubo nervoso fosseta nasal

dorsal cérebro

"olho”

mMIoIomos =
\ - ; — | boca
cauda pds-anal
anus fenda "branquial”
gbnada . : faringe
intestino coragao

Figura 2.6 Ancestral hipotético dos vertebrados (modificado de Pough ef alii, 1593).
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Equinodermas, hemicordados e cordados sio
os (inicos filos que apresentam desenvolvimento em-
briondrio do tipo deutcrostbmio, quando o blastéporo
(cavidade da fasc blistula do embrido) origina pri-
meiro o inus ¢ depois a boca. Em todos os outros
filos ocorre o contririo, primeiro forma-se a boca e
depois o dnus.

Uma das caracteristicas consideradas como
indicadoras do grau de evolugio entre os cordados € a
presenga de fosfato de cdlcio no esqueleto. O féssil
Fenhsiangia (um provével urocordado) apresenta no
exocsqueleto noduloes fosfiticos que, segundo Long
(1995), “anunciam” a chegada dos vertebrados,
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ConodonrTes

Valesca Brasil Lemos
Ana Karina Scomazzon
Sara Nascimento

Conodontes (gr. #nos = cone; odontos = dentes)
foram animais de corpo mole, hoje considerados como
vertebrados primitivos, representados no registro fids-
sil por pequenas estruturas esquelerais de forma
denticulada, translicidas ou opacas, de cor Ambar,
marrom-escuro ou preto, compostas de fosfaro de cdl-
cio (figura 3.1). Tais estruturas sdo denominadas ele-
mentos conodontes e ocorrem em sedimentos mari-
nhos do Proterozoico Superior ao “Iridssico Superior,
permanecendo no registro fossilifero por 300 milhdes
de anos. Seu tamanho varia de 0,2 a 6 milimerros. Sua
densidade € de 2,8 a 3,1 gJ’l::m"'. Ma estrutura do ele-
mento denticulado conodonte, 83% comespondem a
fosfato de clcio eristalizado sob a forma de francolita,
dentro de matriz orglnica. A férmula da francolita, uma
fluorapatita carbondtica, é: Ca, Na,, . (PO)), .. (CO;),
Fozs (0l

A maior importdincia dos conodontes vem de sua
aplicagiio na Bioestratigrafia, sobretudo no Paleozoico. st
se deve ao estudo dedicado aos elementos conodontes,
que apresentaram mudangas morfoevolutivas ripidas,
pequeno tamanho, ampla distribuiglo geogrifica ¢ am-
plo registro estratigrifico, abundincia relativa nos sedi-
mentos ¢ composigio quimica de ficil preservagiio.

Os elementos conodontes sfio também usados
como indicadores geotermais, para avaliagio do grau

de maturagio da mavéria orginica, em rochas gerado-
ras de hidrocarbonetos e estudo da evolugdo geotermal
de bacias. 530, ainda, particulas que retém clementos
wrago como SrfNd, que irlio registrar assinatura isotdpica
da dgua do mar, refletindo a quimica dos oceanos em
que viveram.

Conodontes siio registrados no Brasil no
Devoniano ¢ Carbonifero Superior da Bacia do
Solimiies, Carbonifero Superior das bacias do Ama-
zonas ¢ Parnaiba e no Permiano da Bacia do Acre
e do Parand (Hiinicken e afis, 1987; Lemos, 1992
a, b; Lemos & Silva, 1996; Campanha & Rocha-
Campos, 1979; Neis, 1996; Scomazzon, 1999;
Scomazzon, 2004; Nascimento, 2004; Nascimento
et alfi, 2005; Scomazzon & Lemos, 2005; Nasci-
mento, 2008),

(s elementos conodontes foram descoberos por
Chnstian Hennich Pander, no Silunano do Biltico, em
1856, que os atribuiu a dentes de peixes. Desde en-
tdo, inimeras afinidades foram discutidas para o gru-
po. Em literatura mais antiga, foram comparadas a al-
gas, plantas vasculares ¢ com algumas estruturas de
invertebrados, Em litcraturas mais modernas, os
conodontes foram comparados a espinhos bucais de
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vermes quetognatos’ e estruturas de sustentagiio in-
terna de drglos filtradores (loféforo) ¢ mais recente-
mente a cordados primitivos (subfilo Vertebrata).

Somente apds a descoberta de um espéeimen
com preservagiio das partes moles, descrito no
Carbonifero Inferior da Escacia, por Briges e afif (1983),
desvendou-se o enigma da afimidade dos conodontes.
Este espécimen apresenta a forma alongada, lateral-
mente comprimida, possivelmente de um carnivoro
nadador. Na cabega localizam-se elementos denticulados,
bilatcralmente simétricos, do aparclho alimentar ¢ tam-
bém estdo preservados lobos escuros, em forma
losangular, representando os olhos. O tronco possui
estruturas em forma de V, aparentemente de
segmentacio muscular (midmeros) e linhas paralelas.
Estas, comparadas com espécimens de Branchiostoma
(=anfioxo), permitem a interpretagiio de que sejam
margens de uma notocorda. A regido da cauda tem
nadadeira curta, suportada por raios (figura 3.1), A pre-
scnga de regillo cefilica anterior, tronco, nadadeira cau-
dal, misculos em V, notocorda ¢ simetria bilateral, colo-
cou o5 conodontes entre os Chordata (figura 3.2). A au-
séncia de homdlogos histolégicos vivos entre estes fez
com que alguns pesquisadores preferissem coloci-los
em um filo & parte, o filo Conodonta. Entretanto, novas
investigagbes histoldgicas confirmaram a afinidade
taxonfimica dos conodontes, mostrando que o padrio
de crescimento ¢ arranjo dos cristalitos nas lamelas dos
elementos sdo tipicos da estrutura do esmalte dos den-
tes de vertebrados. As estruturas denticuladas dos ele-
mentos conodontes siio compostas de liminas de
fosfato de cilcio com dreas de “matéria-branca” opa-
ca, que apresentam feigbes histolégicas idénticas ds
lacunas ¢ camalicali dos ostedeivos e feigbes semelhan-
tes i cartilagem globular calcificada de vérios verte-
brados, sio evidéncias inequivocas de que os
conodontes devam ser incluidos nos vertebrados
(Sansom ef afif, 1992, 1994; Briggs & Kear, 1994; Briggs,
1992; Aldridge & alii, 1994).

Para Benton & Harper (1997), os elementos
conodontes corresponderiam aos mais primitivos
peixes sem mandibulas, pertencendo ao filo
Chordara, subfilo Vertebrata, classe Agnatha.

Donoghue er alii (2000) consideram os
conodontes como os membros mais primitivos da
classe Gnathostomara.

O Animal Conodonte

O primeiro registro de tecido fossilizado de
conodontes foi de um Gnico espécimen do Carbonifero
da Escécia (Granton Shrimp Bed). O registro fossilifero
continha o aparelho alimentar complero na regido
cefilica do animal conodonte (Briggs ef afis, 1983). Pos-
teriormente, foram descobertos mais rés espéecimens
neste mesmo horizonte fossilifero, que trouxeram maio-
res informagdes com respeito ds partes orgdnicas, ape-
sar de estes serem menos completos que o primeiro
animal encontrado (Aldridge e alii, 1986). Seis novos
espécimens foram coletados, perfazendo um total de
10 espécimens, no Granton Shrimp Bed da Escécia.
Alguns deles, com feigies particularmente bem pre-
servadas da cabega e do tronco, corroborando com as
primeiras interpretagbes,

Um iinico espécimen de conodonte pandero-
dontideo (ordem Panderodontida) mal preservado, foi
o scgundo registro encontrado, no Siluriano de
Waukesha, Wisconsin = EUA (Smith e aff, 1987). A
terceira ¢ mais recente descoberta de tragos de partes
orginicas de conodontes foi encontrada em associagio
com aparelhos alimentares gigantes (em tormo de 20 mm)
de conodontes prioniodinideos (ordem Prioniodinida),
da espécie Promissum pulchram, na porgio basal do
Soom Shale Member, no Ordoviciano Superior da Afri-
ca do Sul (Aldridge & Theron, 1993),

' Quetognatos = vermes peligicos, corpo em forma de seta. Sdo predadores marinhos deuterostomados, com celoma diferenie
dos demais deuterostomados. Sua origem filética € confusa. Filo Chaetognata (Margulis & Schwartz, 1998).
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Figura 3.1 Reconstruglio do organismo conodonte (Pumell ef alli, 1995). (A) Elemento coniforme. (B) Elemento
ramiforme. (C) Elementos pectiniformes — & esquerda: dois elementos plataformados (Pa); 4 direita um elemento em
forma de barra (Pb).
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Figura 3.2 O registro fossilifero dos vertebrados e suas relagbes evolutivas. As linhas continuas mostram o
regisiro fdssil conhecido de cada grupo. As linhas interrompidas indicam as relagbes entre eles (modificado de Forey &

Janvier, 1993).
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Os espécimens de Waukesha ¢ da Africa do Sul
revelaram detalhes sobre estruturas na regilio cefilica
¢ possiveis tragos do tronco. Porém, os espécimens do
Granton Shrimp Bed provém evidéncias mais comple-
tas a respeito da anatomia dos conodontes.

(s conodontes do Granton Shrimp Bed,
Carbonifero da Escicia eram organismos pequenos,
com compnmentos entre 21 & 55 mm, largura entre 1,2
e 1,8 mm, lateralmente comprimidos. Eram semelhan-
tes a enguias ¢ provavelmente deviam ser predadores
livres natantes.

Na regiiio anterior do corpo observa-se a cabega
que ¢ pequena ¢ acomoda o aparelho alimentar, segui-
da por um tronco com miisculos em “V”. Na regido
posterior encontra-se uma nadadeira caudal radiada. A
presenga de “olhos grandes” nesses espécimens suge-
re um aparelho cefilico mais avangado que o dos
cefalocordados (e. g. Amphioxus) (Purnell, 1995),

A maioria dos elementos do aparelho alimentar
dos conodontes do Granton Shnmp Bed, € formada
por ozarkodinideos (ordem Ozarkodinida). Consistem
em 11 elementos ramiformes (M ¢ §), formando uma
espécie de “cesta” que tinha a funglio de capturar a
presa. Posterior a estes, existem dois pares sucessivos
de elementos pectiniformes (Pa e P4) que eram unli-
zados para processar o alimento (Purnell & von Biter,
1992). O aparelho dos ozarkodinideos pode estar pre-
servado em wirias configuragbes, dependendo de sua
orientagio no plano do acamadamento.

As principais feighes encontradas no tronco do
animal sio a notocorda, miimeros ¢ nadadeira caudal
radiada. A notocorda € evidenciada por um par de li-
nhas axiais paralelas, que se estendem anteriormente
até proximo ao aparelho alimentar ¢ posteriormente
até a ponta da cauda. A posiglo da notocorda pode va-
riar ao longo do comprimento do organismo, porém,
geralmente ocorre mais ou menos ao longo do eixo
mediano da cauda e pode estar deslocada para o posi-
¢lo ventral no comprimento do tronco.

Os mibémeros dos espécimens do Granton
Shrimp Bed sio uma das pegas mais importantes na
discussiio da afinidade destes com os cordados. Em
todos os espécimens podem ser observadas estas es-
truturas que consistem em um arranjo de mifimeros
lateralmente pareados ¢ com forma chevrom. A posi-
¢lo desses misculos em relagdo 4 notocorda varia ao
longo do ronco. Segundo Aldridge er afii (1993), rais
miisculos poderiam ser uma adaptagiio para escavar o
scdimento.

A nadadeira caudal ¢ observada em alguns
espécimens, mas nilo estd bem preservada, sendo difi-
cil definir s seria simétrica, ou sc estenderna levemente
mais para a regiio ventral ou dorsal.

No conodonte do género Panderodus, descober-
o no Siluriano de Waukesha, em Wisconsin = EUA,
estio preservadas partes orginicas, porém somente a
porgio anterior do corpo foi preservada, a parte poste-
rior ndo foi encontrada. As partes orglinicas estlio im-
pressas na rocha como uma camada fina de um mine-
ral brance (Smith e affi, 1987). O corpo tem paredes
retas ¢ possui um comprimento de 3,4 mm até o final
da porglio preservada, porém extrapolagdes indicam
que o comprimento miximo seria de 5 mm. () animal
foi compactado dorsoventralmente, contrastando com
os espécimens do Granton Shrimp Bed, que slo pre-
servados no seu aspecto lateral (Aldridge o alif, 1986).

Tragos de segmentacdo sdo evidentes no orga-
nismo de Waukesha. No minimo scte somitos estdo
delimitados ¢ extrapolagiics sugerem que seriam mais
de vinte somitos na porgio preservada. Entretanto, os
limites s3o retos € quase normais 4o eixo sagital, em
contraste com a forma em “V" desses segmentos, nos
espécimens do Granton Shrimp Bed (Aldridge & alis,
1986).

Associados ao aparelho alimentar gigante dos
conodontes do Soom Shale Member da Africa do Sul,
ocormrem tragos de partes orginicas com feighes lobadas
¢ em pares, com tamanho entre 2,1 ¢ 3,1 mm, repre-
sentados por um filme escuro e sitvados anteriormen-
te ao aparclho alimentar. Tais estruturas sdo dirctamen-
te comparadas com aquelas do Granton Shrimp Bed,
apesar de ambos os aparelhos serem significativamen-
te diferentes (Aldridge & Theron, 1993),

Morfologia

A. Padries Bdsicos de Crescimento dos
Elementos Denticulados

Com base no modo de crescimento, distin-
gucm-sc¢ trés principais grupos de clementos
conodontes: os Protoconodontes, os Paraconodontes
e os Euconodontes (Bengtson, 1976). O grupo mais
primitivo € o dos protoconodontes, com cavidade basal
profunda, como Herfsina. Provavelmente nio sio rela-
cionados aos conodontes ¢ sim aos vermes “seta”, os
quetognatos. Os paraconodontes continham menos
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matéria orginica que os anteriones ¢ apresentavam cavi-
dade basal ampla ¢ profunda, como Furnishina ¢
Westergaardoding, Os cuconodontes, ou conodontes “ver-
dadeiros”, constituem o grupo mais importante ¢ diver-
sificado, Nos euconodontes hi uma divisio entre coroa ¢
o corpo basal, que eram formados por acreglio externa e
concéntrica de liminas ao redor do centro de crescimen-
to localizado no dpice da cavidade basal (figura 3.3).

Protoconodonte K
...‘.. " ,h _— 0 025mm
A B Cc

Paraconodonte

D E F 0 025mm
Euconodonte f = m—
G
H
| 0 025mm
—

Figura 3.3 Diagrama mostrando as relagbes en-
tre os elementos denticulados e o epitélio secretor du-
rante o crescimento dos conodontes. Modelo evolutivo
proposto por Bengtson (1976). (A-C) Protoconodonte.
(D-F) Paraconodonte. (G-1) Euconodonte.

B. Microestrutura

Os cuconodontes ocorrem na forma de trés ti-
pos bisicos principais que se apresentam sempre com-
postos por duas partes distintas: coroa ¢ corpo basal,
Ambas sio formadas por liminas, sendo as do corpo
basal mais grossas ¢ menos mineralizadas. No corpo
basal estid a cavidade basal, que pode ser ampla, quan-
do as extremidades das liminas que formam a coroa
cobrem a margem basal. No caso de somente as pri-
meiras liminas formadoras da coroa cobrirem a cavida-
de basal, esta se torna pequena, resultando em “fosseta
basal”, e a superficic inferior do elemento denticulado
forma o que € conhecido por “margem basal recessiva™
(figura 3.4A).

Em todos os elementos denticulados em segio
delgada, as ldminas da coroa ¢ do corpo basal sio con-
tinuas (figura 3.4B). Gross (1957, 1960) concluiu que,
para que as liminas fossem continuas da coroa até o
corpo basal, o elemento deveria ter crescido por suces-
sivas aposigics cxternas de liminas ¢ ndo por adigio
interna, como acontece nos dentes de peixes. Para tan-
to, 05 ¢lementos, durante a ontogénese, deveriam cres-
cer envolvidos no epitélio secretor.

C. Morfologia dos Elementos

(s euconodontes ocorrem na forma de wés ti-
pos morfol6gicos principais, usados no passado, como
a base de uma morfotaxonomia.

As principais morfologias apresentadas pe-
los elementos conodontes sio os dentes simples,
ou cones, (elementos coniformes). As estruturas,
em forma de barra, sfo os elementos ramiformes;
¢ aquelas com forma de limina efou placa (= pla-
raforma) sdo os elementos pectiniformes (Sweet,
1988).
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B el Se cressmers

Figura 3.4 (A) Desenho esquemdtico mostrando acreclio das Mminas a partir de um ceniro de crescimento.
Segho |dealizada do elemento pectiniforme Palmatolepis, do Devoniano Superior (modificado de Miller, & Nogami,
1971, in Robison, 1981). (B) Fragmento de IAmina livre de um elemento conodonte da Bacia do Amazonas. As linhas
pretas apontam para as lamelas de crescimento. Folomicrografia ao microscéplo dtico 5x.

Os elementos coniformes possuem uma porglo
mais expandida, a base, que apresenta a cavidade basal
€ a cilispide, que aponta para o dpice da unidade. Esta
tem eixo longo, ereto ou curve que determina duas
categorias: os genicwlate (= cliispide recurvada) e os ndo
gemicwlare (clspide ereta), com base na curvarura da
clispide, que possui a onentagdo de margem anternor
CONVEXa ¢ margem posterior cncava, em vista lateral
(figura 3.1A).

Os clementos ramiformes siio as “barras” (figu-
ra J.1B). Neles uma ou mais extremidades da base se
expandem para formar processos. Os elementos
ramiformes s3o orientados da mesma maneira que os
elementos chnicos. () processo que continua a margem
chncava da clispide € o processo posterior. () processo
que continua a margem convexa & o anterior. As ex-
tensdes laterais da base sfio os processos laterais. Os
clementos ramiformes apresentam scte catcgorias, re-
conhecidas pelo ndimero de processos ¢ suas relagies
com 3 cispide. Os processos sio denticulados, com
dentes maiores ¢ menores, ou podem ser adenticulados
{Sweer, 1988),

Os elementos pectiniformes englobam as “li-
minas", placas e plataformas. S3o divididos em cinco
categorias, dependendo do niimero e arranjo dos pro-
cessos ¢ das extensdes laterais como plataformas (fi-
gura 3.1C). Na maioria dos elementos um dos proces-
sos ¢ lateralmente comprimido rececbendo a designa-
¢lo de limina livre, correspondendo ao processo ante-
rior. Em muitos casos o processo posterior € flanqueado
por uma estrutura alongada ou expansio lateral, a pla-
taforma, que pode ser ornamentada por costelas trans-
versais, depressiies € nddulos. A ldmina livre, ou pro-

cesso anterior, se prolonga na plataforma como uma
crista longitudinal baixa, a carena. Esta pode ser
ladecada por sulcos. A carena pode nilo existir ¢ no lu-
gar dela se desenvolve uma depressilo central, Na par-
te inferior do elemento, sob a plataforma estd a cavi-
dade basal. No processo anterior a cavidade basal se
prolonga na forma de um sulco (Sweet, 1988).

D. Plano Organizacional do Aparelho
Multielemental

Desde sua descoberta, até pouco tempo atrds,
os elementos denticulados receberam denominagdo
individual binominal, bascada em sua forma externa.

Apds o excepcional achado de Briggs er afis
(1983), ndio houve mais divida de que os elementos
denticulados compunham um aparelho, localizado na
regiio da cabega do conodonte. Exemplos obtidos atra-
vés das associagies narurais encontradas até hoje mos-
wraram que os elementos denticulados ocorriam em
pares, formando um aparelho esqueletal composto por
catcgorias morfoldgicas diferentes.

Entretanto, a maioria dos elementos é recupera-
da nos sedimentos de forma dissociada, sendo necessé-
ro usar alguns criténios morfol6gicos, estatisticos ¢
distriburivos para a reconstrugiio dos aparelhos, O mo-
delo deste aparelho € baseado no estudo das
“assembleias naturais”™, ou associaghes, que possuem trés
principais formas, representadas pelas letras P, ocupada
pelos elementos pectiniformes M e S, que representam
elementos ramiformes e oinicos (figura 3.5).
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Figura 3.5 Reconstituico do aparelho allmentar
do conodonte, tendo como exemplo o aparelho dos
Ozarkodinideos. Padrdo Standard. (A) Disposigio a qual
os elementos do género Idiognathodus foram encontra-
dos na rocha. (B) Desenho mostrando a posicio dos ele-
mentos P, 5, M, no aparelho aimentar. (C) Modelo da
astrutura original do aparelho em 3D, do género
Idiognathodus, antes do soterramento @ da fossilizagéo
(modificade de Pumell ef alfi, 1995).

Classificagio

s conodontes hoje, sio classificados como per-
tencentes 30 Filo Chordata Bateson, 1886, Subfilo
Vertebrata Linnaeus, 1758, Classe Conodonta Pander,
1856. Sweet (1988) divide os elementos denticulades em
duas grandes classes, Cavidonti ¢ Conodonti. Os
conodontes da Classe Cavidonti sio lisos, tém parcdes
fimas ¢ incluem os Protoconodontes ¢ os Paraconodontes.
Sdo coniformes ¢ possuem aparelhos unimembrados a

quinquimembrados, surgiram no Eocambriano
(Proconodontus) ¢ persistiram até o Devoniano
(Belodella, Dvorakia).

0s clementos conodontes da Classe Conodonni
se originaram no Cambriano Superior, possuindo cavi-
dade basal rasa, aparelhos sexi a septimembrados, com
elementos ramiformes complexos e formas variadas de
pectiniformes nas posigies P. Sua distribuigio
estratigrifica vai do Neocambriano (Terddontus) ao
Neotridssico (Epigondolella).

Paleoecologia

0s conodontes ocorreram em grande parte dos
ambientes marinhos do Paleozoico e Tridssico,

(s estudos palececoldgicos mais modernos in-
dicam que provavelmente tiveram adaprages aos rei-
nos bentdnicos ¢ peligicos. O corpo alongado ¢ nada-
deira sugerem que o animal conodonte tivesse hdbito
nectobentdnico, independente das condigdes de fun-
do do mar, aruando como predador, por possuir um
aparclho denticulado mineralizado complexo.

s elementos conodontes, no geral, foram raros
nas ficies de planicie de maré, extremamente rasas.
Maior abundincia € registrada em associagio com or-
ganismos estenohalinos, ocorrendo com cefalépodes ¢
restos de peixes que sio peligicos, ¢ equinodermaos,
braquidpodes e trilobitas. 530 também encontrados
com radioldrios ¢ graptolitos. Como regra geral, quan-
o menor a taxa de sedimentagio, maior € a abundin-
cia dos conodontes nas rochas. Em média, em um qui-
lo de rocha sdio encontrados ao redor de dez elementos
denticulados, como acontece em amostras da Bacia do
Amazonas. Em casos excepcionais, em um quilo de
sedimento pode ser encontrada mais de uma centena
de clementos, como € o caso, em amostras da Forma-
¢do San Juan, Argentina (Lemos, 1981; 1990),

A temperatura ¢ a salinidade sio consideradas,
por viirios autores, como principais fatores controladores
da distribuigiio dos conodontes, sendo a temperatura o
mais importante. Estudos anteriores sugeriam que os
conodontes foram mais abundantes em baixas latiudes.
Atvalmente virios trabalhos vem registrando
conodontes em dguas mais frias. A separagiio em provin-
cias de altas ¢ baixas latitudes no Ordoviciano sfio talvez
resultantes de controles de temperatura (figura 3.6).
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Figura 3.6 Periodos de abundéncia e extingio dos conodontes durante o Paleozoico e o Tridssico (Clark, 1872).

Quanto 4 salinidade, os conodontes foram con-
finados a ambientes marinhos, nenhum registro existe
de estratos ndo marinhos, Bams & Fihraeus (1975) e
von Bitter (1976) referem-se a algumas espécies adap-
tadas a tolerar ambientes eurihalinos ¢ hipersalinos. A
maioria dos conodontes, entretanto, ocorreu ¢m con-
digbes marinhas normais, sendo estenohalinos, como
foi sugerido por Clark (1981).

Mumerosas associagbes de elementos
conodontes relacionadas & determinada ficies registra-
ram o contraste entre formas que viveram proximas da
costa ¢ formas de dguas profundas. Seddon & Sweet
{1971) sugeriram que estas bioficics relacionadas com
profundidade siio o produto de comunidades
nectdnicas (peldgicas), com estratificagiio de fundo.

Alguns autores, entretanto, observaram a rela-
¢do com litoficies e a tendéncia ao deslocamento late-
ral de uma assembleia em relagio & outra. Para Barnes
& Filhraeus (1975), tais fatos sdio sugestivos de comu-
nidades nectobentdnicas.

Destes estudos resultaram dois modelos cldssi-
cos para explicar a distribuiglio dos elementos
conodontes em rochas marinhas do Paleozoico ¢ do
Tridssico. O modelo de “estratificacio de fundo™, cria-
do por Seddon & Sweet (1971), que determinava hé-
bito peligico, pretendia explicar a confusa
descontinuidade na distribuigio lateral dos conodontes
(figura 3.7A). O modelo de “segregacio lareral” de
Barns & Fihracus (1975} divide os conodontes em
comunidades lateralmente segregadas de hdbito
nectobentinico, relacionadas a profundidades da dgua,
¢ um pequeno niimero de formas peligicas que pode-
riam viver em qualquer profundidade (figura 3.7B)

Sweet (1988) defende o abandono da nogiio
simplista de que 0s conodontes foram todos peligicos,
bentdnicos ou nectobentdnicos. Sepundo esse autor a
interpretagdo do modo de vida dos conodontes requer
a combinagio dos dois modelos, pois devem ter varnia-
do de verdadeiramente peligicos a nectobentBnicos,
sendo raramente possivel identificar fatores fisicos, qui-
micos ou bioldgicos que controlaram tal discribuigio
(figura 3.8).

Paleobiogeografia

A distribuigiio paleobiogeogrifica dos conodontes
¢ ampla, pois foram registrados na Europa, no Japdo,
ao redor do Mediterrineo, no Sahara, na fndia, na Chi-
na, na Austrilia, na Africa, na América do Norte € na
América do Sul,

As associagbes do Cambriano mostram diferengas
entre faunas de dguas quentes da regifio do Mideontinent
MNone-Americano ¢ de dguas frias de alwas latitudes da
Regiiio Addnrica,

Esta diferencia¢io faunal continuou através do
Ordoviciano, com duas maiores unidades paleobio-
geogrdficas (Sweet & Bergstriin 1974; Sweer, 1984):
Provincia Midcontinent Norte-Americano e Provincia
MNorte Atlintica (Europeia).

A Provincia do Midcontinent Nome-America-
no era composta pelas subprovincias Red River ¢ Ohio
Valley. A Provincia Norte Atlintica cra composta pe-
las subprovincias Baltoescandinava, Mediterriinea e
Bricinica.
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Mo MNeo-ordoviciano a diversidade dos conodontes
declinou havendo, no final do periodo, uma eliminaglo
de faunas caracteristicas de dguas frias. Os que sobrevi-
veram no Silunano foram aqueles conodontes bem esta-
belecidos em mares de latitudes baixas e médias,

As faunas no Siluriano foram cosmopolits, em-
bora Bischoff (1986) sugira que o cosmopolitismo do
Siluriano se deve ao pequeno conhecimento das faunas.

Os conodontes ocuparam dreas tropicais, no Eo
¢ no Mesodevoniano. O aumento das transgressdes ma-
rinhas nas drcas cratdnicas fez o endemismo do inicio
do Devoniano decrescer enquanto cresceu o nimerno
de espécies cosmopolitas (Sweet, 1988),

No Neodevoniano os conodontes continuaram
seu confinamento em baixas latitudes, bordejadas por
cinturfes norte e sul dos paralelos de 40",

A distribuiglio dos conodontes do Carbonifero
nio mostra provincialismo em nivel genérico.

MNa Bacia do Amazonas foram registradas
associagdes semelhantes is do Midcontinent Ame-
ricano para o Carbonifero Superior (Lemos, 1990b;
Lemos & Scomazzon, 2001; Scomazzon & Lemos,
2005; Nascimento et afii, 2005; Nascimento, 2008).

Do Permiano, as poucas informagdes disponi-
veis nio permitcm uma avaliagdo sobre a distribuigdo
provincial ou nilo dos conodontes. Isto € atribuido s
mudangas climdticas causadas pela glaciagio do Neo-
carbonifero e Permiano.

Mo Trifissico, os conodontes foram, provavel-
mente, cosmopolitas.

Hivel do Mas

i Su

Palrog- Pmirog-
raincs Siphonodelle e
i Potygnalnus —t
Chagralivus

Figura 3.7 (A) Diagrama de modelo de

de fundo” (modificado de Seddon & Sweet, 1971). (B) Diagrama

de modelo de "segregacio lateral de facies” (modificado de Bames & Fahraeus, 1975).
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Figura 3.8 Diagrama mostrando distribui¢io dos conodontes inferida da reconstrugio de suas ocorréncias e
frequéncias em vérias facies sedimentares (modificado de Swade, 1985).

Aplicagoes

A principal urilizagiio dos elementos conodontes
na solugio de problemas paleontoldgicos estd relacio-
nada & bioestratigrafia. Isto se verifica pela ripida mo-
dificaglio morfoldgica dos elementos no aparelho
multielemental, seu pequeno tamanho, relativa abun-
diincia, distribuigio mundial ¢ ficil preservagiio.

Os conodontes apareceram no final do
Proterozoico, com registros de paraconodontcs nos se-
dimentos do Proterozoico Superior da Plataforma da
Sibéria. Sdo raros na maioria das rochas cambrianas,
exceto no Cambriano Superior.

O registro dos elementos denticulados nos se-
dimentos do pds-Cambriano até os do Tridssico possi-
bilita o reconhecimento de 140 unidades
bioestratigrificas descritas como zonas, subzonas ou
unidades faunais.

No Eo e no Mesocambriano os elementos
denticulados possuem formas conicas com cavidades
basais amplas. Do Cambriano em diante processou-se
neles uma evolugio mineral6gica, com diminuigio da
quantidade de marerial orginico ¢ aumento da
mineralizagio.

As associagbes encontradas na base do
Ordoviciano sio muito diversificadas. Mais de vinte
biozonas foram estabelecidas para o Sistema
Ordoviciano.

A maior diversidade de elementos e aparelhos
foi alcangada ainda durante o Ordoviciano. A maioria
dos clementos era coniforme ¢ ramiforme, os
pectiniformes eram raros,

Seguindo o climax alcangado no Mesordoviciano,
numerosos conodontes se extinguiram no final do
Ordoviciano, diminuindo muito os fexa, sendo o
Siluriano um perfodo de baixa diversidade.

Muitos dos padries multielementais do
Paleozoico Superior e do Tridissico foram estabeleci-
dos durante o Devoniano, quando um segundo climax
evolutivo foi alcangado. Os conodontes do Devoniano
foram caracterizados por elementos ramiformes
especializados ¢ abundincia em pectiniformes,

Este climax resultou no estabelecimento de 43
zonas bioestratigrificas. O zoneamento do Devoniano
Superior € considerado como um modelo
bioestratigrifico, com 31 zonas.

No Carbonifero Inferior as associagbes sio mui-
to ricas, com muitas extingdes no final dele.

No Carbonifero da América do Nore as rochas
sio divididas em 37 zonas bioestratigrificas.

Mas rochas do Carbonifero Superior, a
bioestratigrafia dos conodontes € baseada em gé-
neros conhecidos também aqui na América do Sul,
na Bacia do Amazonas (figura 3.9), tais como:
Idiognathoides, Neognathodus, ldiognathodus,
npw Rhachistognathus, que sdo os prin-
cipais géneros que permitiram a urilizagdo do es-
quema bioestratigrifico norte-americano na Bacia
do Amazonas (Lemos, 1990; 1992a,b ; Neis, 1996;
Scomazzon, 1999; Scomazzon, 2004; Lemos &
Scomazzon, 2001; Nascimento, 2004; Nascimento
et ali, 2005; Scomazzon & Lemos, 2005; Nasci-
mento, 2008),




Paleontologia

CARBONIFERO SUPERIOR

CONODONTES

PENSILVANIANO

MORROWANO

ATOKANO | DESMOINESIANO

Adetognathus laulus

Deciinognathodus noduliferus

Diplognathodus orphanus
Diplognathodus coloragdoansis
Diplognathodus allésmaransis

Ellisonia latilaminala

Ellizsonia conflexa
Gondoilaila sp.
Hindeodus mimuius

Idioganthoides sinuatus

ldioganithoides ouachitensis
idiognathodus klapperi

Idiognathodus magnificus
Idiognathodus claviformis
Idiognathodus incunus

Idiopriniodus sp.

Neognathodus symmedncus
Neognathodus Dassien

Neognathodus bothrops
Neognathodus medaxullimus
Neognathodus alokaensis
Neognathodus roundyi
Neognathodus medadultimus
Rhachistognalus muncatus

Rhachisfognatus primus
Strepiognathus elegantulus
Streplognathus expansus
Streptognathus excelsus, opplelus
Ubinatis advena

Figura 3.9 Espécies de elementos conodontes encontrados na Bacia do Amazonas @ sua distribuigéo estratigrafica
através do Pensilvaniano, com seus andares: Morrowano, Atokano @ Desmoinesiano (modificado de Nascimento, 2008).

O ponro mais baixo na evolugiio dos conodontes,
antes de sua extingdo total no Neotridssico, foi o
Eopermiano.

Aparentemente todos os conodontes se extin-
guiram no final do Tridssico, de forma sincrinica em
todo o mundo, em camadas logo abaixo do limite
Tridssico=]Jurdssico.

A ampla ocorréncia de conodontes no mundo
¢ suas adapracdes a altas ¢ baixas latitudes possibili-
tam suas aplicagbes nos estudos de Provincias
Paleobiogeogrificas.

Além de sua larga aplicagio em bioestratigrafia,
a estabilidade quimica do mineral aparita (francolita)
dos elementos conodontes o protege dos efeitos do
calor ¢ atagque quimico, tornando possivel que su-
portem metamorfismo de baixo grau e dolomirtizagio
extremos e permanegam identificdveis. Ao mesmo
tempo, os efeitos quimicos do calor podem ser utili-
zados porque o calor € a causa da alteragiio de cor,
wornando-os termdmetros geolbgicos efetivos ¢ in-
dicadores de maturidade na exploragiio do petrdleo
(Epstein er alii, 1977).
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Como a apatita ¢ um sistema quimicamente fe-
chado em temperaturas baixas, a investigaglo da com-
posigio de clementos-trago como Sr ¢ Nd contidos dos
conodontes permite também seu uso como indicado-
res da variagio da dgua do mar durante o Fanerozoico
através de estudos de correlagiio de S7/Sr™ ¢ prove-
niéncia de sedimentos a partir de Sm/Nd (Denison e
alii, 1998; Scomazzon & afii, 2005).
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AGNATOS E PEixes

Martha Richter

Durante a dltima década, foram feitas excep-
cionais descobertas paleoictiolégicas no Hemisfério
Norte. Espécies diminuras, até entiio desconhecidas,
ajudaram a esclarecer como eram o8 primeiros peixes
surgidos na Terra; j4 uma outra nova espécic, cssa de
grande porte, revelou ser elo evolutivo mais estreito
até agora conhecido, entre os peixes e os vertebrados
terrestres.

Os primeiros peixes surgiram no registro geo-
légico hd cerca de 520 milhdes de anos em rochas da
Formagiio Qiongzhusi, Cambriano Inferior, na provin-
cia de Yuannan, China. Haikowichthys ercaicunensis Shu
ef alii, 1999 (figuras 4.1 e 4.2), ¢ Myllobunmingia
Jengiiaoa (Zhang & Hou, 2004) pequenos peixes sem
mandibulas (agnatos) encontrados nessas rochas ma-
rinhas, possufam corpo totalmente mole, pois scu es-
queleto mantinha-se cartilaginoso, sem qualquer
mineralizagio (Shu e afif, 1999 ). Esta descoberta so-
lucionou o mistério do ‘repentine’ aparecimento, no
Ordoviciano, de peixes agnatos (Arandaspidiformes)
com espessa carapaga dssea, na América do Norte, em
Oman, na Peninsula Ardbica e também na Bolivia,
Argentina e Austrilia.

Em 2004, uma outra descoberta extraordindria
foi feita por cientistas dos Estados Unidos na Ilha de
Ellesmere no Canadé, no Circulo Polar Artico (Shubin

ef alis, 2006). O esqueleto completo de um peixe de
cabega achatada, olhos dorsais € com aspecto de cro-
codilo foi encontrado na Formagio Fram, de 375 mi-
Ihiies de anos (Devoniano Superior). Tibtaalié roseae
(figura 4.3) € o fdssil que representa o elo evolutivo
mais forte conhecido entre peixes e vertebrados
tetriipodes, cujos fdsseis somente sfio encontrados 12
milhdes de anos mais tarde. Tidtaalid perdeu,
evolutivamente, vinos ossos existentes atrds da cabe-
¢a dos demais peixes (Alhberg & Clack, 2006). Sua
morfologia demonstra que eram peixes dorados tanto
de pulmbes como de bringuias e possivelmente fazia
incursbes a terra. Em lugar de aparelho opercular como
dos demais peixes, possufam um osso semelhante ao
dos anfibios primitivos ¢ que auxiliava a bombear dgua
sobre as bringuias. Atingindo 2,75 mctros, cssc peixe
¢ o dinico, até agora, a apresentar um pescogo, poden-
do levantar a cabega e parte anterior do tronco, no que
era auxiliado por suas nadadeiras peitorais musculosas
e fortes costelas. () ambiente em que viviam € inter-
pretado como de dguas rasas doces, rios ¢ cirregos,
possivelmente com densa vegetagiio. Suas nadadeiras
peitoral e pélvica tém ossos compardveis aos dos mem-
bros anterior ¢ posterior dos tetripodes. Funcionavam,
na dgua, como “patas’, embora distalmente ainda pos-
sufssem vdrios raios distais como nas nadadeiras dos
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outros peixes. Sua nadadeira peitoral ligava-se ao om-
bro por um dnico osso, havia um cotovelo ¢ até mesmo
ossos do pulso. Esta descoberta reforga a forte cvidén-
cia de que os peixes sarcopterigeos deram origem, no
Devoniano Superior, aos primeiros tewrdpodes surgi-
dos no planeta, os anfibios, Pelas novidades evolutivas

que compartilham com o0s peixes de nadadeiras
lobadas, refletinde essa ancestralidade comum, todos
os tetrdpodes, incluindo peixes, anfibios, répteis, aves
¢ mamiferos, sio, portanto, classificados na mesma
subclasse Sarcoprerygii (Rosen e afii, 1981; Pough e
arlii, 2008).

Figura 4.1 Haikouichihys ercaicunensis. Fotografia de um dos numerosos espécimens encontrados no Cambriano
da China (fotografia cedida por Dr D.-G. Shu @ Meirong Cheng).

@

F N,

Figura 4.2 Haikouichthys ercaicunensis. Reconstrugiio dos pequenos peixes encontrados no Cambriano da Chi-

na (reconstrugbes cedidas por Dr D.-G. Shu e Meirong Cheng).

Figura 4.3 Tiktaalik
roseae descrito por Daeschler ef
alii (2006), peixe sarcoplerigio do
Devoniano que representa o elo
mals estreito j4 conhecido entre
peixes e anfibios paleozoicos.
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Morfologia Geral dos Peixes

O corpo dos peixes ¢ dividido em cabega, tron-
co ¢ cauda {figura 4.4), exceto em Tibtaalid roseae, que,
como vimos, possui um pescogo! Peixes sio animais
deuterostomados, como todos os demais vertebrados
e equinodermados, onde o dnus forma-se a partir do
blastépodo embriondrio ¢ a boca desenvolve-se em
outro lugar do embridio. Sio dotados de notocorda que
se estende desde o crinio até a nadadeira caudal. A
maioria possui um esqueleto axial formado por vére-
bras cartilaginosas ou ossificadas (figura 4.5). O esque-
leto axial compreende parte do eriinio (neurocriinio) ¢
coluna vertebral. Jd o viscerocrdnio (splancnocriinio) €
composto por cartilagens ou ossos derivados dos arcos
faringianos embriondrios ¢ inclui, entre outros, elemen-
tos mandibulares. O tubo nervoso & dorsal 4 coluna
vertebral € na regidio do tronco, esti protegido pelos
arcos neurais das vértebras. Anteriormente, hi um cé-
rebro além de 6rglos sensoriais, como olhos, narinas ¢
ouvido interno, uma séric de fendas faringianas ¢ guel-
ras permanentes. Os peixes foram os primeinos animais
vertebrados a desenvolverem tecido dsseo, dentina ¢
esmalte. Nos mamiferos, dentina e esmalte estiio pre-
sentes apenas nos dentes, mas em muitos peixes
paleozoicos e em algumas espécies atuais primitivas,
estes tecidos fazem parte da estrutura tanto de dentes

nadadeira caudal
/

-
nadadeira anal

nadadeira dorsal

\n&dadcim pélvica

como de escamas dérmicas. Hd uma enorme diversi-
dade de vemebrados “pisciformes” viventes ¢ extin-
tos. Para fins priticos, a palcoictiologia refere-se tanto
a wvertebrados aqudticos mandibulados, os
Gnathostomata {(excero “Tetrapoda), como os nio
mandibulados, os Agnatha, que siio as formas mais an-
ugas (figura 4.6).

s peixes apresentam bringuias em todos os
seus estdgios de desenvolvimento ontogenético, além
de nadadeiras que lhes permitem locomover-se na
dgua. As nadadciras peitorais correspondem aos mem-
bros anteriores dos tetrdpodes enquanto as pélvicas
correspondem aos membros posteriores. Além dessas,
geralmente possuem uma ou mais nadadeiras dorsais,
uma anal e uma caudal. Uma ou virias dessas nadadei-
ras podem faltar em alguns grupos.

As diferentes espécies de vertebrados compar-
tilham virias caracteristicas comuns, como um crinio
¢ uma coluna vertebral, que podem ser camilaginosos
ou dsscos. Em alguns grupos, a notocorda persiste no
adulto (por exemplo, no esturjdo) ¢ a coluna vertebral
pode estar representada apenas por espinhos neurais
ou hemais, sem que haja formagio de centros verte-
brais (exemplo, agnatos). Estudos demonstraram que
a notocorda tem um papel importante da formagio das
vértebras de peixes (Fleming er alii, 2004).

cauda

tronco

cabega

Figura 4.4 Divisdo anatdmica bésica do corpo dos peixes, baseada na reconstrugéo de Rubidus pascoalensis

(Richter, 2002).
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Figura 4.5 Notelops brama (NHMUK PV P. 3986), um peixe actinopterigio do Cretdceo Inferior da Chapada do
Araripe, nordeste do Brasil, Seu esqueleto interno fica evidenciado apds preparagiio em laboratério, utilizando-se disso-

lugho dcida da matriz calcérea.

?_. L
fendas branquiais faringianas

AGNATO

palatoquadrade espirdculo  faringobranguial

hipobranguial

GNATOSTOMADO

Figura 4.6 Desenho esquemdtico do viscerocranio de agnalos e gnatostomados, mostrando também a posigio

da notocorda.

Biomineralizacdo do Esqueleto e
Fossilizagio dos Peixes

Calcificagiio por apatita bioldgica € o tipo de
biomineralizagio fisiologica que ocorre tanto no endo
como no dermoesqueleto dos vertebrados, conferin-
do-lhe a rigidez necessdiria para o funcionamento dos
miisculos que a ele se ligam. Dentes e escamas, além
de espinhos e raios distais de nadadeiras e alguns os-
sos fazem parte do exocsqueleto (dermoesqueleto);
ossos pré-formados em cartilagem, como as vértcbras
¢ costclas, fazem parte do endocsqueleto. A apatita

biol6gica & um fosfato de cllcio (sal) semelhante
hidroxilapatita, cuja composigio quimica é&
Ca (PO,) (OH),. Ela € encontrada, hoje, apenas nos
vertcbrados ¢ braquidpodes inamiculados, mas estava
presente no esquelero de diversos outros grupos de
animais exnntes, como conularideos ¢ conodontes
(Runnegar & Bengston, 1990). Nos conodontes, a dnica
parte esqueletal mineralizada sio os préprios elemen-
tos conodontes que correspondem a dentes de posi-
¢do faringiana. A presenga de esmalte ¢ dentina nos
elementos conodontes € suficiente para confirmar este
seu Sfafus taxondmice dentre os vertebrados
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(Donoghue & Sansom, 2002), mas esse grupo & tradi-
cionalmente tratado separadamente, como parte de
estudos micropalcontolégicos (Sansom er alii, 1992).

A apatita apresenta um padrio i6nico varidvel,
que permite uma considerivel variagiio em sua com-
posigiio através de substituigbes do cilcio por sodio ou
magnésio, ou de fluorido e clorido na posigio hidroxila.
Como os niveis relativos de incorporagio 4 molécula
de apatita de variantes isotbpicos de dtomos como o
oxigénio variam de acordo com a paleotemperatura ¢
palcossalinidade, dentes, cscamas ¢ ossos dos veme-
brados bem como conodontes estio sendo utilizados
como ferramenta de estudos paleoambicnrais
{(Vennemann & Hegner, 1998; Joachimski er a/ii, 2004;
Waddell & Moore, 2008).

‘Todos os tecidos mineralizados de vertebrados
viventes, com excegdo do esmalte, apresentam uma
matriz de coligeno (proteina). A mineralizagio ocorre
tanto na macriz entre as fibras coligenas, como dentro
das préprias fibras. E o alto teor de hidroxilapatita en-
contrado naturalmente no esqueleto que favorece a
fossilizagio. O esmalie que recobre as escamas de mui-
s peixes primitivos € hipermineralizado, sendo que
a apatita biolégica perfaz até 99% de seu peso seco; no
tecido dsseo € na dentina, este mineral representa apro-
ximadamente 65% do peso seco (Glimcher er a/ii, 1990).

Em casos excepcionais, tecidos moles silo pre-
servados através de substituighes, durante a fossilizacio,
das moléculas orglinicas por sais inorgiinicos. Isto ocor-
re, por exemplo, em peixes da Formaglio Santana, na
Bacia do Araripe, Regiio Nordeste do Brasil (Marrill,
1988; Maisey, 1991).

Classificacio

O termo “Pisces” ji foi usado formalmente como
classe zooldgica, ds vezes incluindo, outras veres ex-
cluindo os agnatos, representados no passado geoldgi-
co pelos ostracodermos ¢, atualmente, pelas lampreias
¢ mixinas. Hoje, slio reconhecidos dois grandes gru-
pos de vertebrados, os Agnatha e os Gnathostomata.
Embora Forey & Janvier (1993) e Gagnier (1995), en-
tre outros, considerem monofiléticos (Wiley, 1981) ape-
nas os gnatostomados (os agnatos seriam parafiléticos),
estudos de biologia molecular apontam para a monofilia
dos agnatos viventes (Takezaki o a/ii, 2003).

A classificagio geral dos vertebrados, apresen-
tada abaixo, foi modificada de Janvier (1996), com

adaptaghes para refletir o conhecimento atual sobre
grupos de posiglio taxondmica incerta ¢ novos desco-
brimentos. Para uma discussio das rclagdes
filogenéticas dos principais grupos, veja Donoghue e
alii (2000; 2006), Estes agrupamentos taxondmicos
contém numerosas subdivisies que niio serdo tratadas
aqui. ) grande niimero de subgrupos leva os estudio-
sos de peixes a utilizarem categorias taxondmicas ex-
tra, como “infraclasse™, “coorte”, “subcoorte” ¢ outras.
O simbolo ‘t" indica que o grupo estd extinto. Algu-
mas espécics fncertae sedis imporantes do ponto de vista
evolutivo sio também incluidas abaixo. A figura 4.7 ilus-
tra a distribuiglio geocronolGgica dos principais grupos.

A seguir, serdo tratados os maiores grupos de
agnatos ¢ peixes com representantes fisseis.

CRANIATA

Hyperotred {mixinas)

VERTEBRATA

‘Agnatha’ (vertebrados niio mandibulados)
t Myllokunmingia fengfiaoa (Cambriano)
T Haikowichthys ercaicunensis (Cambriano)
T Anarolepis heides (Ordoviciano)
Hyperoartia (lampreias) (Carbonifero-Recente)
T Conodonta (Cambriano-Tridssico)
t Arandaspida (Ordoviciano)
% Astraspida (Ordoviciano)
% Heterostraci (Ordoviciano-Devoniano)
¥ Anaspida (Siluriano-Devoniano)
¥ Galeaspida (Siluriano-Devoniano)
% Pituriaspida {Devoniano)
T Osteostraci (Siluriano-Devoniano)

Gnathostomata (vertebrados mandibulados)
% Placodermi (Siluriano=Devoniano)
Chondrichthyes (peixes canilaginosos)
T Symmoriida (Devoniano-Carbonifero)
% Cladosclachidae (Devoniano)

Elasmobranchii (rubardes e raias) (Ordoviciano—
Recente)

Holocephali (quimeras) (Devoniano-Recente)
t Eugencodontida (Carbonifero—Tridssico)

T Iniopterygia {Carbonifero)

¥ Petalodontida (Carbonifero-Permiano)

% Acanthodii (Siluriano-Permiano)

Osteichthyes (peixes dssens)

T Lophasteus superbus (Siluriano)
1 Andreolepis hedled (Siluriano)
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Actinopterygii (peixes de nadadeiras raiadas) Halecomorphi (?Permiano-Recente)
{Siluriano-Recente) Telcostei (Tridssico-Recente)
Cladistia (Carbonifero-Recente) Sarcopterygii (peixes de nadadeiras lobadas +

tetripodes)
Actinistia (celacantos) (Devoniano-Recente)
Rhipidistia (Devoniano=Recente)
Dipnoi (peixes pulmonados) (Siluriano—
Ginglvmodi (#Thidssico-Recente) Recente)

Halecostomi (Tridssico-Recente) Tetrapoda (retripodes) ( Devoniano-Recente)

Actinopteri (Permiano—Recente)
Chondrostei (csturies) { Tridssico-Recenie)

Neopterygii (?Permiano—Recente)

Milhdes de anos atras

CAMBRIANC ORDOVICIAND SILURLANO] DEVOMIAND CARBOMNIFERO PERMIAND
s Haikouichthys ercaicumlansfs o
I andaspidiformes E
- Heterostraci m
G) Anaspida =
= | %
g Galeaspida Z
| —
7] Osteostraci m
w
Pituriaspida I
Th i
s Myxinoidea
g Chondrichthyes
-
a‘ Placodermi
7! I
— Acanthodii
o
% Actinopterygii
3
3] San:opt?rygil

Figura 4.7 Distribuigéo temporal dos maiores grupos taxondmicos de agnatos @ pelxes.
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Agnatos
(Cambriano Inferior-Recente)

Agnatos sfio vertebrados desprovidos de apare-
lho maxilomandibular (“mandibulas” superiores e in-
feriores - figura 4.6). A maioria € formada por formas
fileradoras. Dentre as espécies atuais adultas, as mixinas
alimentam-se de invertebrados ou sfiio necrifagas; ji
as lampreias siio ecroparasitas de peixes. No passado,
ocuparam diversos nichos ecolégicos, tanto em figuas
doces como marinhas, mas declinaram rapidamente no
Devoniano Superior.

O termo “Ostracodermos™ refere-se aos agnavos
extintos, tanto diplorrinos (duas aberturas nasais)
como monorrinos (uma abertura naso-hipofisiria),
muitos dos quais apresentavam uma extensa ¢ espes-
sa carapaga cefalotordcica de osso dérmico, além de
escamas no tronco. As lampreias (Petromyzonida) e
mixinas (Myxinoidea) slio os dnicos representantes
aruais dos agnaros, ¢ ndio tém capacidade para ossificar
o seu esqueleto.

Menhum agnato fassil foi encontrado no Brasil,
até agora, embora jd tenham sido registrados no
Paleozoico Inferior da Bolivia e Argentina (Sansom ef
alif, 2005).

Morfologia

Os agnatos apresentam brinquias de posigio
mediana aos arcos branquiais, que sdo interligados,
formando uma cesta branquial fundida ao neurocrinio.
As nadadeiras pares sdio ausentes ou pouco desenvol-
vidas. Hi apenas um ou dois canais semicirculares no
ouvido interno. Nio apresentam centros vertebrais ¢ a
notocorda € persistente. Estruturas bucais com fungiio
de dentes, quando presentes, sio de natreza comea.
Entretanto, tem-se registro de denticulos dérmicos na
cavidade bucal de pelo menos alguns agnatos fésseis
(Brugghen & Janvier, 1993), E possivel, portanto, que
dentes tenham precedido, filogencticamente, o pré-
prio aparccimento de mandibulas (Smith & a/if, 1996).
Denticulos formados por dentina estiio presentes ape-
nas em agnatos excintos, ¢ tém distribuigiio restrita a
escamas € 0ss05 dérmicos.

Classificagio

Até recentemente, duas classes eram reconheci-
das, Diplorhina-agnatos com duas aberturas nasais; e
Monorhina-agnatos com uma dnica abertura naso-
hipofisdria. Entretanto, segundo Forey & Janvier (1993),
a condigio monorhina foi adquirida secundariamente
em diferentes grupos. Abaixo, estio relacionados todos
os grandes grupos de agnatos viventes ¢ extintos,

A. Hyperoartia
(Carbonifero-Recente)

Agnatos conhecidos como lampreias, com uma
abertura naso-hipofisdria dnica, desprovidos de esque-
leto dssco ou escamas, ¢ sem nadadeiras pares, Apre-
sentam apenas dentes obrneos e numerosas aberturas
branquiais. Possivelmente sejam formas neotnicas.
Estudos filogenéticos demonstraram que as lampreias
e os gnatostomados formam o grupo-irmio dos
Hyperotret (mixinas), ¢ que este dltimo representa o
grupo mais primitive dentre todos os cordados
cranianos conhecidos, viventes ou fisseis (Forey &
Janvier, 1994). *Cyclostomata™ seria grupo parafilético,
scgundo Janvier (1996), que considera, ainda,
Petromyzontida e Anaspida grupos-irmiios. Agnatos das
familias Mordaciidae e Geotriidae ocorrem na fauna
marinha atwal da América do Sul (Nelson, 2006).

B. Hyperotreti
(= Mixinoidea) (Carbonifero=Recente)

Agnatos conhecidos como mixinas ou peixes-
bruxa sio estritamente marinhos. Donoghue e alis
(20000 consideram as mixinas, embora viventes, ainda
mais primitivas que os préprios ostracodermos,
conodontes e mesmo que os vertebrados ordovicianos.
Possuem corpo alongado com uma longa série ventro-
lateral de grandes glindulas mucosas. Apresentam
quatro pares de tenticulos bucais, um ducto naso-
faringeo lnico. Nio tém nadadeiras pares. Hi um nii-
mero varidvel de fendas branquiais ¢ um ducto eséfago-
cutiineo do lado esquerdo do corpo. O erinio parcial,
cartilaginoso ¢ rudimentar nio apresenta homologia
direta com o das lampreias ou o dos gnarostomados.
Os olhos nio possuem musculatura e nfio hd
neuromastos formando uma linha lateral. Sio
necrifagos, possuindo apenas dentes chrneos.
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C. Astraspidida
(Ordoviciano=Siluriano)

Agnaros cujo dermoesquelero é formado por
tesscras, mindsculas placas de osso acelular recoberto
por espessa camada de tubérculos de enameloide, um
tecido altamente mineralizado, originado da atividade
conjunta de odontoblastos e ameloblastos. Hi nume-
rosas aberturas branguiais ndo protegidas por placas
dérmicas e os olhos sio pequenos, ocupando posigio
lateral na cabega. Ocorrem na América do Norte
{(Harding Sandstone) e Sibéria. Somente duas formas
sdo acribufdas com certeza ao grupo, Astraspis ¢
Eryptichins (Elliott, 1987).

D. Arandaspida
{Ordoviciano)

Os aranddspidos, incluindo Saccabambaspis ¢
Arandaspis, sdo considerados, por alguns aurores, como
“pré-heterostriceos”, por possuirem, dentre outros
caracteres, miltiplas aberturas branguiais e osso celular

bcil a“vcnﬁ“il

i"'u.l

(Gagnier, 1989, 1995). Seus olhos sdo frontais ¢ sua nada-
deira caudal possui um lobo cordal. Suas escamas corpo-
rais dispem-se em chevron, como nos agnatos Anaspida
{Rirchic & Gilber-Tomlinson, 1977; Long, 2007).

E. Heterostraci
(Ordoviciano=Devoniano)

Os heterostriceos (figura 4.8) apresentam uma
carapaga cefilica dssea formada por uma grande placa
dorsal ¢ outra ventral (representada por numerosas pla-
cas pequenas), além de uma sénc de placas menores
laterais. Tém apenas uma abertura branguial lateral
(as formas primitivas possufam diversas aberturas) ¢
sio geralmente desprovidos de nadadeiras pares ¢
dorsais. O dermoesqueleto (carapaga ¢ escamas) apre-
senta tubérculos ornamentais (figura 4.9) e € formado
por trés tipos de tecidos (figuras 4.10 ¢ 4.11): osso
lamelar basal associado a osso trabecular (formando
estruturas tipo “favos de mel™), ambos acelulares
(aspidina); e camada superficial composta de odontodes
formados por ortodentina.

'I,' g

¥

o escéflm,aq

Figura 4.8 Pteraspis rostrata (NHMUK PV P, 16789), um representante dos agnatos heterostraceos do Devoniano

da Inglaterra.
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5,0 mm

Figura 4.9 Fragmento de carapaca dssea de um
agnato heterostraceo (NHMUK PV P.72890, ?Phlalaspis
sp.) do Siluriano da Inglaterra, mostrando tubérculos or-
nameantals em forma de folha de carvalho.

tubérculos de dentina

acelular
(aspidina

0,5 mm

Figura 4.10 Segfo vertical da carapaga dssea do
agnato heterostrdceo Phialaspis (Birmingham University,
BU4650) do Devoniano Inferior (Downtoniano) da Ingla-
terra.

tubérculo de
dentina

0sso lamelar basal 0,5 mm

Figura 4,11 Secdio vertical da carapaca dssea do
agnato heterostraceo Phlyctaenaspis (Birmingham
University, BU4652) do Siluriano da Inglaterra.

F. Osteostraci
{Ordoviciano—Devoniano)

(s osteostrdceos (figura 4.12) possuem cara-
paga cefalotoricica que consiste, da base para a su-
perficie externa, em tés tecidos: osso lamelar basal
¢ 0850 csponjoso, ambos celulares, ¢ uma camada
de odontodes formados por mesodentina (figura
4.13). A mesodentina & uma forma primitiva de
dentina, caracterizada por conter 0s corpos dos
odontoblastos, Esses dltimos, por serem multipolares
{miltiplos prolongamentos), assemelham-se a
ostedcitos. Os osteostriceos apresentam, ainda, miil-
tiplas aberturas branquiais; dreas sensoriais pares e
medianas na face dorsal da carapaga cefalotordcica,
formadas por pequenas placas poligonais; presenca
de nadadeiras pares; cauda heterocerca; e
endocsqueleto (ossificagfes pericondrais) bem de-
senvolvido. A anatomia dos nervos cranianos (figura
4.14) & bem conhecida (Stensia, 1927).
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Figura 4.12 Cephalaspis
langi (NHMUK PV P. 20004).
Agnato osteostriceo do Old Red
Sandstone (Siluro-Devoniano)
da Inglaterra,

0Ss0

e ~ mesodentina
celular

porocanal

Figura 4.13 Secio veriical da carapaga dssea
cefdlica de Tremataspis (Birmingham University, BU4654),
um agnato osteostrdcec do Siluriano de Saaremaa,
Estonia, mostrando o sistema de porocanais superficiais
am forma de garrafa.

apertura-paso-hipelisina:

: LAmpressoes de
vrbita ¥
perves cranianos

espurhos
cefalicos'.

Figura 4.14 Carapaca
cefalica do agnato osteostraceo
Benneviaspis (BMNH PV
4B5568) do Siluro-Devoniano da
Inglaterra.
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G. Anaspida
(Siluriano=Devoniano)

Agnaros de corpo lateralmence acharado (fi-
gura 4.15), com tronco recoberto por cscamas
alongadas dorsoventralmente. Cabega recoberta por
diminutas placas. Cauda hipocerca, onde a notocorda
estende-se no lobo ventral. Grupo dulceaquicola
com pouca importincia bioestratigrifica, mas consi-
derado préximo ao ancestral das lampreias atuais
(Janvier, 1996),

boca ferminaT i
d d ﬁ-,,_f‘*,

H. Thelodonti
(Siluriano=Devoniano)

Agnaros que carecem de carapaga dssca (figura
4.16). As nadadeiras peitorais ¢ dorsal estlio presentes, ¢
a caudal € hipocerca (heterocerca invertida). A cabegaco
tronco sdo cobertos por diminutas escamas (0,5-1,5 mm)
com grande cavidade pulpar. £ um grupo muito impor-
tante bioestratigraficamente (Karatajute- Talimaa, 1978;
Turner, 1973). Considerado, por alguns, grupo-irmio dos
Chondrichthves (Gagnier, 1995).

P _ = ﬂ
gauda hipocerca

,_.:.:.I.- : .:

Figura 4.16 Thelodus parvidens (BMNH PV P. 11021) do Siluriano da |nglaterra, representante dos agnatos

Thelodonti.
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I. Galeaspida

(Siluriano=Devoniano)

Agnatos que apresentam uma carapaga
ccfalotorficica em pega dnica, com um grande orificio
mediano, situado dorsalmente ¢ em frente dos olhos,
possivelmente representando a boca. A carapaga tem
formas variadas e bizarras. O corpo pode apresentar
escamas ¢ o8 03305 sdo ornamentados com tubérculos
inflados, em forma de bolhas. Grupo registrado somen-
te na China e no Vietnd (Janvier, 1996).

J. Pitunaspida
{(Devoniano)
Apenas dois géneros, da Austrilia, sio conheci-

dos. Possuem com longo processo rostral e cornos lare-
rais, além de nadadeiras peitorais (Young, 1991),

Distribui¢dio Estratigrifica e
Paleobiogeogrifica dos Agnatos
Sul-Americanos

Além do aranddspido Seccabambaspis janviers,
mais dois agnatos fdsseis siio conhecidos para a Améri-
ca do Sul (Gagnier e ali, 1996): Andinaspes suarezorum
que provém de rochas da Formagio Capinota,
Ordoviciano Inferior da Bolivia e o Thelodonti Turinia
gondwana da Formagio Catavi, Devoniano Inferior da
Bolivia. Ambos sio conhecidos apenas por fragmentos
ou escamas.

Gnatostomados

Os gnatostomados sllo vertcbrados dotados de
aparelho maxilomandibular provavelmente derivado
de arco branquial incorporado, evolutivamente, 4 ca-

bega (figura 4.7). A monofilia deste grupo € amplamen-
te reconhecida, com mais de 50 sinapomorfias que
includem o exclusivo sistema maxilomandibular, es-
queleto interno fosfatzado (hidroxilapatita), nadadei-
ras peitorais ¢ pélvicas e presenga de canal semicircu-
lar horizontal no ouvido interno. (Janvier, 1996;
Donoghue & Pumnell, 2003).

A. Classe Placodermi
(Siluriano—Devoniano)

Os placodermos constituem um grupo extinto ¢
altamente diversificado de gnarostomados cujas relagies
filogenéticas com outros verntebrados mandibulados &
incerta. J4 foram agrupados com os clasmobringuios na
superclasse Elasmobranquiomorpha. Muitos grupos de
placodermos assemelham-se a certos grupos de
condrictes, mas essas semelhangas podem representar
convergéncias adaprativas (Moy-Thomas & Miles,
1971).

Recentemente reportou-se a descoberta de
uma nova espécie de placodermo do Devoniano da
Austrdlia, Materpiscis attenboroughi por Long e alid
(2008}, excepcionalmente bem preservado, com evi-
déncia de uma placenta fossilizada e feto. Esta é a
evidéncia mais antiga (380 milhdes de anos,
Devoniano Médio) de viviparidade e fertilizagdo
interna dentre os vertebrados.

Morfologia

‘Todos os placodermos possuem uma extensa
armadura de ossos dérmicos (figura 4.17) composta de
duas partes, uma cefilica ¢ outra roricica, exceto em
Symawchenia, onde ambas as partes slo fundidas. Em
alguns grupos, hi uma articulagio mdvel entre a cara-
paga cefilica e a tordcica. Apresentam nadadeiras pei-
torais ¢ pélvicas e a caudal é hererocerca.
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nadadeira peitoral

orbita

carapaca
O0ssea dorsal

10 mm

Figura 4.17 Bothriolapis canadensis (NHMUK PV P. 72991) do Devoniano do Canada, represaentante dos

placodermos Anliarcha.

As armaduras dsscas sfio constituidas de diver-
S0 05505 € a regido posterior do tronco por vezes apre-
senta escamas dérmicas. Seus ossos dérmicos, normal-
mente sio compostos por trés camadas (figura 4.18).
Em muitos placodermos, a camada superficial é cons-
tiruida de semidentina, onde os odontoblastos apre-
scntam-sc polarizados, com um distinto prolongamento
principal, ¢ os corpos celulares ainda ndo estiio retral-
dos 4 cavidade pulpar, como ocorre na ortodentina. A
camada intermedidria dos ossos dérmicos € composta
de osso trabecular, e a camada basal, de osso lamelar.
Os ossos crescem por deposigio de tecido marginal-
mente. Nio ocorre esmalte.

O aparelho maxilomandibular € bem conhe-
cido nos artrodiros: o palatoquadrado ossifica em
duas partes, o autopalatino (anterior) ¢ o quadrado,

de posiglio posterior; o hiomandibular parece estar
incorporado aos ossos dérmicos da face, e ndo faz
parte da suspensio mandibular, Um dos ossos
dérmicos, o superognatal € unido ao autopalating; o
superognatal anterior une-se diretamente ao
endocrinio, bem ossificado. Os ossos dérmicos que
recobrem o palatoquadrado ossificado podem pos-
suir numerosos denticulos. A mandibula inferior
corresponde 4 cartilagem de Meckel ossificada
pericondralmente em até trés elementos. Um gran-
de osso dérmico, o inferognatal recobre a mandibu-
la inferior, e possui denticulos ou chanfraduras que
servem funcionalmente como dentes. Dentes como
os dos demais gnatostomados estlo ausentes (mas
veja discussdio em Smith & Johanson, 2003; Johanson
& Smith, 2005; Young, 2003).
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semidentina
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Figura 4.18 Segio veriical da carapaca dssea
dérmica (UFRGS-PVY-1055) de Asterolepis, um placodarmo
antiarchii do Devoniano do Hamishério Norte,

Distribuigiio Estratigrifica e Paleobiogeogrifica
de Placodermos Gondwiinicos

Placodermos ainda ndo foram descobertos no
Brasil, mas ocorrem na Formagio de Belém, Devoniano
Médio da Bolivia (Goujet ef alfi, 1985). Estio presen-
tes no norte ¢ no sul da Africa ¢ outras massas conti-
nentais gondwinicas (Leligévre er alif, 1993). Siio mui-
to abundantes no hemisfério Norte.

B. ‘Classe’ Acanthodii
(Siluriano-Permiano)

Os acantbdios formam um grupo parafilético,
pois dentre as espécies tradicionalmente aqui classifi-

cadas, encontramos um mosaico de caracteristicas que
slo tipicas de diferentes grupos de gnatostomados,
como tubardes ¢ peixes actinopterigeos (Janvicr, 1996).

Recentemente, Brazeau (2009) reestudou a es-
pécie Promacanthus amglicus ¢ concluiu que o criinio des-
@ espécie do Devoniano Inferior da Inglaterra asse-
melha-se ao dos placodermos e € radicalmente dife-
rente do crinio de Acanthodes, acantddeo que viveu 100
milhdies de anos depois do Promacanthis anglicus, A and-
lise filogenética desenvolvida por Brazeau coloca
Promacanthus ou como o concricte mais basal, ou como
o grupo-irmdo de todos os demais gnatostomados. Este
¢ um bom exemplo de que o reestudo de espécimens
J4 descritas existentes nos museus pode levar a gran-
des descobertas cientificas.

A maioria das espécies de acantddeos era mari-
nha, mas havia formas lacustres. (O corpo dos acantddios
era fusiforme alongado, e sua notocorda inconstrita
{persistente), apenas com os arcos vertcbrais
ossificados. Jamais se encontraram formas achatadas
dorsoventralmente, o que sugere que tenham vivido
na superficie ou a média disdincia do fundo; eram pro-
vavelmente nectdnicos, nio competindo com os
agnatos, que tinham hdbitos, em geral, bentbnicos.

Os espinhos Gsseos poderiam auxiliar a cortar
as dguas durante o nado, para ancorar os peixes no
substrato, € como defesa, Embora os espinhos dificul-
tasscm ao predador engoli-los intciros, jd se encontra-
ram acantbdeos no interior do corpo de actinopterigeos
primitivos. Uma espécie de Acanthodes apresentou um
paleoniscideo no intestino. Entretanto, alimentavam-
se, geralmente, de invertebrados.

A discussio sobre as afinidades filogenéticas
dos acantdédeos gira em torne da questdo sobre se
eles seriam o grupo-irmdo dos osteictes ou dos
clasmobringuios, pois €ss¢ grupo apresenta um mao-
saico de caracteristicas semelhantes #s de ambos os
Erupos,

Morfologia

O corpo dos acantideos (figura 4.19) € fusiforme
alongado. Todas as nadadeiras, exceto a caudal, que &
heterocerca, sfio normalmente precedidas de espinhos
dsseos, Pode haver uma ou duas nadadeiras dorsais, e
uma anal, além das pares. Primitivamente, apresenta-
vam uma série de até seis pares de espinhos interme-
didrios entre as pélvicas ¢ as peitorais.
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Figura 4.19 Diplacanthus longispinus, um peixe acantdédeo (NHMUK PV P. 4041) do Devonlano da Escocia.

A cabega apresenta narinas diminurtas, de po-
siglio quase sagital, ¢ bem acima da boca. Os olhos
sdo bem anteriores, grandes, tipicamente circunda-
dos por cinco placas esclerfticas dsseas. O
neurocrinio de Acanthodes € semelhante ao dos
actinopterigeos primitivos, mas, como vimos, o de
Promacanthus anglicus assemelha-se ao dos
placodermos (Brazeau, 2009). Hd trés canais semi-
circulares longos e delgados, e grandes estatdlitos
{ot6litos) s6lidos no ouvido interno.

O corpo ¢ a cabega siio cobertos por escamas di-
minutas, justapostas mas niio sobrepostas, quadrangulares
cm vista externa, ¢ assemelhando-se, em tamanho, is
escamas dos clasmobrinquios. As escamas sdo, via de
regra, sem cavidades pulpares, o que as diferencia ra-
pidamente das dos agnatos Thelodonti, As escamas dos
acantideos tém crescimento concéntrico de tecido Gs-
seo e tecido dentinoso, como numa cebola. Quatro o-
pos de escamas foram determinados com base em sua
histologia (Valiukevicius, 1995): No tipo Nestolepés dos
climatiiformes, a coroa ¢ formada por mesodentina, ¢
a basc € 6ssca cclular; nas do tipo Diplacanthus, dos
diplacantiformes, a coroa ¢ composta de mesodentina
sendo a base de osso acelular vascular; o tipo

Poragcanthus dos ischnacantiformes tem coroa compos-
ta de dentina, mesodentina ou ambas, ¢ contém
porocanais abrindo na superficie ou lateralmente; o tipo
Acanthodes, dos acanthodiformes apresenta coroa com-
posta de dentina ou mesodentina ¢ base de osso
acelular, com canais possivelmente vasculares,

Os palatoquadrados ndo se encontram em
sinfise. O palatoquadrado ou se ossifica numa pecga
tinica (e. g. em Climafins) ou em trés partes, e a cartila-
gem de Meckel em duas partes, como em Acanthodes.

Os dentes dos acantédeos podem ser de dois
tipos, multicuspidados ou simples, lateralmente com-
primidos, ¢ anquilosados is cartilagens mandibularcs,
ou ainda, podem formar espirais de dentes
multicuspidados, ligados is camilagens mandibulares
arravés de recido conectivo, Ischnacantideos primiri-
vos apresentam espiras de dentes parassinfisiais man-
dibulares.

A cintura peitoral sempre apresenta um
escipulo-coracoide endoesqueletal, ds vezes subdivi-
dido, ao qual sc associam grandes ossos dérmicos, ds
vezes cobertos por escamas. Os ossos dérmicos niio i€m
homologia certa com os ossos dérmicos das cinturas
dos Osteichthyes.
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Distribuigfio Estratigrifica e Paleogeogrifica
dos Acantddeos Brasileiros

Acantidens foram registrados em algumas for-
magies brasileiras, sendo que a maior parte do marerial
conhecido provém de testemunhos de sondagens.
Restos de ischnacantiformes, bem como espinho de
possivel climatiideo ocorrem na Formagio
Manacapuru, Devoniano da Bacia do Amazonas
(Janvier & Melo, 1988; 1992). Na Formagio [taituba,
do Carbonifero dessa mesma bacia, ocorrem escamas
arribuidas ao género Acamthodes sp. (Richrer er alii,
1999). Um espinho de Machaeracanthus sp. (Katzer,
1897) provém da Formaglio Pimenteiras, Devoniano
da Bacia do Parnafba. O registro, no Brasil, de um pos-
sivel heterostriceo do género *Preraspis’ € considerado
cmdnco (Lelievre er alif, 1993). Fragmentos de um
possivel espinho de acantddio foi identificado no
Permiano da Bacia do Parand (Wilrdig-Maciel, 1975).
Escamas de acantddios (figura 4.20) também ocorrem
na Formagio Teresina (Mutter & Richter, 2007) e re-
presentam o registro fiéssil mais recente do grupo em
todo o mundo.

Figura 4.20 Escama dérmica de acantddeo
{Acanthodes sp., PUCRS-MCP 3293-PV) da Formagao
Teresina, Permiano da Bacia do Parand (veja Mutter &
Richter, 2007).

C. Classe Chondrichthyes
{Ordoviciano—Recente)

Condrictes slio peixes cujo esqueleto intemo,
cartilaginoso, apresenta-se calcificado superficialmen-

te. Os prismas formados pela calcificaglio toma a forma
de um mosaico em forma de favos de mel. Entretanto,
cartilagem prismdrtica somente € obscrvada a partir do
Devoniano. Devido 3 naturcza cartilaginosa de scus
esqueleros, o registro paleontoldgico dos condricres
restringe-se geralmente a dentes, espinhos ¢ escamas.,
Excepcionalmente, condrictes preservam-se comple-
tos, inclusive com suas escamas placoides e mostran-
do como era o corpo em silhueta (figura 4.21).

Mo PBrasil, pelo menos duas espécies de
condrfctes fésseis muito bem preservados siio co-
nhecidas: Inbansan beurfeni (uma raia) e o bario
Tribodus limae encontrados em concregies caledrias
na Formaglo Santana (Cretdceo Inferior da Bacia
do Araripe), Nordeste do Brasil (Brito & Seret,
1996; Brito & Ferreira, 1989).

Ourtra caracteristica do grupo siio as baterias
dentirias que siio constantemente renovadas. Dentes
de condrictes (figuras 4.22-4.26) siio relativamente
abundantes em formagdes peolégicas em todo o mun-
do, pois tubarBes e raias os perdem aos milhares ao
longo da vida. Alguns condrictes tém dentigio
triturante formada de um pavimento de dentes acha-
wados (figuras 4.24-4.26); outros ém placas dentdrias
permanentes que crescem € sio desgastadas constan-
temente, como ocorre nas quimeras (figura 4.27)
{holocéfalos) e dentre os grupos extintos, os
bradiodontes ¢ os peralodontes. Condrictes viventes ¢
extintos podem apresentar espinhos (figuras 4.28-4.33)
compostos de ostcodentina, localizados 4 frente das
nadadeiras dorsais ou caudal. Espinhos de peixes
fossilizados sio conhecidos como ictiodorulitos, Cen-
tros vertebrais de condricres (figura 4.34) também sdo
frequentemente fossilizados.

Como vimos, os estudos de Brazeau (2009) de-
monstram a possibilidade de Promacanthis anglicus ser
o condricte mais basal conhecido. Entretanto, escamas
arribuidas 4 espécic Elegestalepis grogsi encontradas em
sedimentos marinhos do Siluriano Superior da Sibéria
(Smith & Sansom, 1997), talvez representem um dos
primeiros condricres no registro geoldgico. No
Devoniano, algumas espécies invadiram as dguas con-
tinentais. O tubario articulado mais antigo, Dofiodlus
problematicus, foi encontrado no Devoniano Inferior do
Canadd (Miller &2 &/, 2003). Hoje, o grupo tem cerca
de mil espécies ¢ ¢ representado pelos tubardes, raias
¢ quimeras.
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Figura 4.21 Palagoscillium minus (NHMUK PV P, 5541) um pequeno tubarfio orectolobiforme (Chondrichthyes)
do Jurassico da Alemanha.

Figura 4.22 Dentes de tubarbes laceradores da presa. (A) Vista lingual de dente de Carcharodon megalodon
(NHMUK PV P. 11776) do Mioceno dos Estados Unidos da América. (B) Vista labial de dente de /surus Irigonodon
(NHMUK PV P. 9074) do Mioceno da Argentina.
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Figura 4.23 Dente (PUCRS-MCT-3891-PV) de Wurdigneria obliterata, um tubardo xenacantideo da Formagio
Teresina do Rio Grande do Sul. (A) Vista lingual; (B) Vista labial. (C) Vista oclusal.

10 mm
Figura 4.24 Dente triturante do condricte Figura4.25 Dente triturante do condricte Acrodus
Apocopodon sericeus (NHMUK PV P, 24670), réplica do nitidus (NHMUK PV P.5536, holdtipo), do Cretadceo Su-
holétipo) do Palecceno da Bacia Pemambuco—Paraliba, perior da Bacia do Recbncavo, Brasil.

Brasil.
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Figura 4.26 Bateria dentdria triturante de
Myliobates toliplcus (NHMUK PV P. 1500) do Eoceno do
Reino Unido, mostrando drea de abrasfo alimentar.

Figura 4.28 Ictiodorulito de Hybodus delabecheai
(NHMUK PV 46564) do Jurdssico da Inglaterra.

Figura 4.27 Placa dentarla do condricte
holocéfalo Elasmodus hunter (NHMUK PV 43110) do
Eoceno da Inglaterra.
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10 mm

Figura 4.29 Glikmanius sp. (PUCRS-MCP-2211-
FV), ictiodorulito de tubardo ctenacantiforme da Forma-
¢éo Pedra de Fogo, Permiano Inferior do Estado do
Tocantins.

50 mm

Figura 4.30 Ctenacanthus major (NHMUK PV P
213), ictiodorulito de tubardo ctenacantiforme do
Carbonifero da Inglaterra.
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10 mm

Figura 4.32 Ictiodorulito de Trislychius arcualus
(NHMUK PV P.11382) do Carbonifero do Reino Unido.

Figura4.31 Ictiodorulito do tubarfo Bythiacanthus
brevis [NHMUK PV P, 2226) do Carbonifero dos Estados
Unidos da América.




10 mm

Figura 4.33 lctiodorulite de Amelacanthus
sulcatus (NHMUK PV P. 2529) do Carbonifero da Ingla-
termra.

Figura 4.34 Vérebra de chondricte lamnifarmes
do Eoceno inferior da liha de Sheppey, Inglaterra (NHMUK
PV P.1323).

Morfologia

O corpo pode ser fusiforme (tubardies) ou acha-
tado dorsoventralmente (raias) e hd, geralmente, duas
nadadeiras dorsais. A boca ¢ subterminal ou ventral.
Tubarfies apresentam de 5-7 fendas branquiais ¢ os
holocéfalos tém suas guatro fendas branquiais
recobertas por uma membrana. A nadadeira caudal &,
em geral, heterocerca, onde a porgiio terminal da colu-
na vertebral recurva-se para cima ¢ penetra no lobo
dorsal, tornando-a assimétrica. Em alguns casos, como
nos Xenacanthiformes, a caudal € dificerca, onde a
coluna vertebral estende-se até a extremidade poste-
rior da nadadeira em curso reto.

Os dentes sio formados em uma dobra do
epitélio da boca, a limina dental, de onde emergem
continuamente em mdltiplas fileiras, deslocando-se aré
assumirem sua posiclo funcional na margem da cartila-
gem de Meckel e do palatoquadrado que comrespondem,
respectivamente, aos ramos ventral ¢ dorsal do apare-
lho mandibular. Os dentes podem ser uni ou
multicuspidados ¢ ndo se implantam na cartilagem
mandibular, concctando-se apenas ao tecido gengival.
Podem ser de virios tamanhos ¢ formas, apresentando
raiz de osteodentina ¢ uma coroa de dentina ou
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osteodentina, recoberta por enameloide. Muitos gé&-
neros ¢ espéeies extintas sfio conhecidas apenas atra-
vés de dentes isolados. A grande variedade de formas
dentirias reflete o sucesso paleocoldgico do grupo ¢
desafia a ideia generalizada de que os tubarbes nio
sofreram modificagbes importantes desde o Devoniano.

No Brasil, sio encontrados diversos tipos de
dentes fésseis de chondrichthyes, sendo os
xenacantiformes bastante comuns no Permiano Supe-
rior da Bacia do Parand.

Os condrictes sdo inteciramente cobertos por cs-
camas placoides (Mivake & afis, 1999). Essas apresen-
tam estrutura histolégica similar 3 dos dentes, isto &,
compiem-se de dentina e de um tipo de tecido seme-
Ihante ao esmalte dos dentes dos retripodes, mas com
origem mais complexa, chamado enameloide (Gilles
& Donoghue, 2007). Enameloide é um tecido
secretade em conjunte por ameloblastos e
odontoblastos, células que em separado, produzem
csmalte ¢ dentina, respectivamenie.,

A suspensiio mandibular nos Chondrichthyes &,
em geral, anfistilica pois o palatoguadrado articula-se
diretamente com o neurocrinio e recebe, também, apoio
do hiomandibular. Carchariniformes apresentam sus-
pensio mandibular hiostilica, onde o palatoquadrado
articula-se ao crinio apenas por meio do hiomandibular,
porgio superior do arco hioide que é parte do esqueleto
visceral ou branquial. Os holocéfalos (quimeras) tém
suspensiio autostilica. Nela, o palatoquadrado funde-se
ao neurocrdnio sende, portanto, imdvel,

Nos condrictes, a fecundagido é interna ¢ os
machos possuem um par de mixopterigios (daspers) que
¢ uma modificagio das nadadeiras pélvicas do macheo,
servindo para transferir esperma para a fémea, Cliperes
também ocorrem nos placodermos machos.

Classificagiio

A Classe Chondrichthyes compreende duas
subclasses: Elasmobranchii, que inclui os tubardes
¢ raias; ¢ Subterbranchialia (Holocephali), que com-
preende as quimeras.

Os Elasmobrinquios compreendem apenas os
tubardes e raias modernos, excluindo os Holocephali
¢ alguns tubarbes fdsseis (Maisey, 1984). Muitos estu-
dos de biologia molecular de condrictes viventes es-
tdo agora disponiveis (Winchell e a/ii, 2004) ¢ confir-
mam a sua separagio em dois grupos naturais,
Elasmobranchii ¢ Holocephali.

Distribuigiio Estratigrifica e Paleobiogeogrifica
dos Chondrichthyes

No Paleozoico, os Chondrichthyes ocorreram no
Morte, nas bacias do Amazonas (Formagio Iaituba) e
Pamafba (formagdes Pedra de Fogo e Poti), nos perio-
dos Carbonifero ¢ Permiano. No Sul, registram-se do
Carbonifero ao Permiano da Bacia do Parand (forma-
gbes Irad, Teresina, Rio do Rasto ¢ Corumbataf). No
Mesozoico do Norte ¢ do Nordeste eles aparcceram
somente no periodo Creticeo, na Bacia do Acre (For-
magio Moa), nas Bacias de Barro, Araripe (formagbes
Missfio Velha e Santana) ¢ Pernambuco-Paraiba (Forma-
¢do Gramame). Também ocorrem na Formagio Maria
Farinha, Tercidrio da Bacia Pernambuco-Paraiba.

D. Classe Osteichthyes

(s osteictes, conhecidos como peixes Gsseos,
compreendem a maior parte dos peixes viventes, Esta
classe inclui ambém todos os tetripodes, anfibios, rép-
teis, aves ¢ mamiferos, inclusive o ser humano. Os
peixes ostefctes sllo caracterizados por possulrem um
pulmio ou entfio, uma bexiga natatdria que serve para
manter um nivel dindmico de flutuagio na dgua; nos
peixes ostariofisios a bexiga natatdria auxilia na audi-
¢do. Além disso, o cérebro nos ostelctes ndo se esten-
de anteriormente além do nivel dos olhos e possuem
uma cavidade pericirdica completamente separada do
resto da cavidade corporal (Maisey, 1996). Um cardter
comum ao esqueleto de todos os osteictes € a presen-
¢a dos ossos pares maxilar ¢ pré-maxilar com dentes
necles implantados, Peixes dipnoicos apresentam uma
modificagio desta condigiio.

Muiros estudos genéticos confirmam a monofilia
dos osteichthyes (Venkatesh e afif, 2001) dentre ou-
wos. Lophostens superbus e Analreolepis Aeided do Siluriano
da Europa sio considerados os osteichthyes mais anti-
gos ¢ primitivos (Botella & alfis, 2007).

Subclasse Actinopterygii
(Siluriano-Recente)

Actinopterigeos slio peixes osteictes dotados de
nadadciras constituidas por raios de origem dérmica,
as lepidotriquias. As lepidotriquias de muitos
actinopterigeos primitivos apresentam uma base dssea e
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uma cobertura de esmalte, o que leva 4 hipdrese de
que scjam homdlogas ds cscamas. Representam o gru-
po mais diversificado dentre todos os vertebrados, con-
tendo mais de 30.000 espécics viventes (Nelson, 2006).

Os actinoprerigeos surgiram no Siluriano e os
mais antigos sio registrados na forma de escamas iso-
ladas (Andlreolepis) no Siluriano Inferior (Wang & Dong,
1989) e Devoniano Inferior (Lingwlalepis e Dialipina).
Ji no Devoniano Médio silo registrados peixes com-
pletos incluindo formas marinhas, como Seegosrachelus
¢ Moythomasia, ¢ continentais, como Cheirolepis,

Mo Brasil, os actinopterigeos mais antigos
s3o representados por escamas de paleonisciformes
provenientes do Devoniano Superior da Bacia do
Amazonas (Janvier & Melo, 1987).

Os Actinoprervgii sdo reconhecidamente
monofiléticos (Patterson, 1982), mas a sua extensa ra-
diaclio adaptativa ¢ modificagdes secundinas desde o
Paleozoico, torna dificil uma defini¢io abrangente que
inclua formas basais como os *paleonisciformes’ e gru-
pos derivados, como os teledsteos.

Morfologia

(s actinopterigeos apresentam uma ampla gama
de morfologias corporais, mas todas 530 denivadas da
forma primitiva fusiforme (figura 4.35). Os raios

dérmicos das nadadeiras, chamados lepidotriquias, es-
tendem-se da base aré a margem externa das nadadei-
ras ¢ concctam-s¢ basalmente aos clementos radiais,
pertencentes ao ¢squeleto interno, ou endoesqueleto.
Primitivamente, os actinopterigeos apresentam
espessas escamas rOmbicas, a escama ganoide, assim
chamada por ser coberta por ganoina. As da repgiio an-
terior do tronco apresentam um processo dsseo antero-
dorsal e um sistema de articulagdo peg-and-sochet (figu-
ra 4.36) entre as escamas da mesma fileira vertical. As
cscamas mais posteriores adquirem a forma losangular
¢ geralmente perdem os processos articulares.
Histologicamente, a escama ganoide primitiva
€ constituida por weés tecidos: Uma camada basal de
osso lamelar celular chamado isopedina, uma camada
intermedidria de dentina distribulda em odontodes
{denticulos dérmicos) e uma cobertura multilamelar
de esmalee de origem ectodérmica, chamada ganoina
{figura 4.37) (Richrer & Smith, 1995), No decorrer da
cvoluglio do grupo, houve a perda das camadas de
dentina ¢ ganofna, mas estas ainda estio presentes em
actinopterigeos primitivos viventes como os Cladistia,
Perderam, também, a articulagio peg-and-socker, toman-
do-se arredondadas e delgadas, o que conferiu maior le-
veza ¢ flexibilidade ao corpo. Nos grupos mais deriva-
dos, 0s teledsteos, as escamas, chamadas elasmoides fica-
ram reduzidas a uma fina camada de 0sso com uma gran-
de quantidade de coligeno. As escamas elasmoides po-
dem ser do tipo cicloide, quando de bordos lisos, ou
ctenoides, quando apresentam bordo posterior serrilhado.

10 mm

Figura 4.35 Tholonothus braziliensis (réplica do holétipo), da Formagio Corumbatal, Permiano da Bacia do Parand.
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Figura 4.36 Escamas (A, B) de Lepidotes mawsoni (NHMUK PV P.5534) parte dos sintipos do Cretdceo da

Bahia, Brasil.

Na maioria dos actinopterigeos palcozoicos, os
dentes (figura 4.38) sdo formados por ortodentina, um
capuz apical de enameloide (acrodina), ¢ esmalte (ganoina
do colar). Chefrolepis (Devoniano), um paleonisciforme
considerado basal, Lephestens (Siluriano) e virios
teledsteos nio apresentam acrodina. A acrodina € exclu-
siva de dentes de actinopterigeos. Os dentes estdo asso-
ciados a virios ossos, ndo apenas maxilas e dentirios, mas
também ossos do palato e arcos faringianos.

Nos actinopterigcos primitivos como os
paleoniscideos, o crinio era compacto, com olhos gran-
des e anteriores, focinho reduzido ¢ formado por ossos
firmemente unidos entre si, o que permitia pouca ex-
pansio da cavidade orobranquial. Durante a evolugio
filogenérica do grupo, os 08505 cranianos tornaram-se
mais livres, gerande um criinio com lacunas e capaz de
expansiio (Lauder & Liem, 1983; Pough er afti, 2008),
o que foi fundamental para permitir as radiagbes
adaprativas que levaram 4 explosiva especiagio
verificada nos Neopterygii. A expansibilidade craniana,
junto i reorganizagio Gssca ¢ muscular da mandibula,
aumentou grandemente o poder predatrio dos

neopterigeos, acrescentando sucglio & mordida,

(s actinoprerigeos apresentam dois pares de na-
rinas, cuja fungfio ¢ apenas olfatdria e nio respiratdria.

Classificagfio

Tradicionalmente, os actinopterigeos foram
agrupados em ués categorias: Chondrostei, Holostei ¢
Teleostei. Entretanto, Wiley (1976), Pacterson (1982)
e Lauder & Liem (1983) sugeriram que apenas os
Teleostei formariam wm grupo natural (monofilético)
e o uso do termo ‘Chondrostei’ ficou restrito aos
esturjies e formas aparentadas tanto fésseis como
viventes, excluindo-se os palaconiscidecs. Peixes anti-
gamente classificados dentre os holésteos ocuparam, nas
dltimas décadas, virios grupos independentes, pois
‘Holostei” como vimos, foi considerado grupo
parafilético. Demonstrando a dificuldade de conci-
liar-se dados morfoanatimicos e genéricos (Hurley
ef alis, 2007), alguns estudos cladisticos e compara-
tivos do DNA ribonucleico de virios osteites tem
novamente apoiade a hipdrese de monofilia dos

Holostei (Joss er alfii, 1991),
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Figura 4.37 Se¢io delgada vertical de escama démmica do actinoplerigeo basal (paleoniscidec) Pygopterus
humboldti (NHMUK PV P. 44682) do Carbonifero da Inglaterra. Trés tipos de tecidos sdo evidentes: osso lamelar basal,
dentina intermedidria compondo os odontodes @ ganoina (esmalte) que os recobre suparficialmenta.
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S Dentosplenial )f
capuz de acrodina

Figura 4.38 Detalhe da denti¢ao de Brazilichthys
macrognathus, um actinopterigeo basal da Formagio
Pedra de Fogo, Permiano Inferior do Nordeste do Brasil,

Infraclasse Cladistia
{ Esceno—Recents)

Conhecidos desde o Eoceno, atingem os tem-
pos atuais com apenas uma familia, Polypteridae, in-
cluindo dois géneros africanos de dgua doce: Polyprerus
¢ Erpetoichehys, Os cladistia apresentam uma nadadei-
ra dorsal subdividida em virios finfers, espinhos supor-
tando uma fina membrana, que ficam elevados duran-
te o nado, ¢ deitam guando o peixe estd inanvo. Apre-
sentam ainda: infraorbitais fusionados com o maxilar e
a nadadeira caudal dificerca (Daget, 1950). Escamas ¢
espinhos de Cladistia sio registrados para o Creticeo
do Maranhio (Dutra & Malabarba, 2001).

Infraclasse Actinopteri

{Siluriano-Recente)
Ordem “Palaeonisciformes™

Siio peixes osteictes primitivos que viveram
desde o Siluriano até o Cretdceo inferior. Este agrupa-
mento ¢ parafilético, pois contém tanto grupos-irmios,
como cspécies niio diretamente aparentadas, Sio por
vezes informalmente incluidos no grupo dos
‘palcoprerigeos’ (Figueiredo & Gallo, 2004), mas esta
classificagio ndo estd bascada em monofilia, ao contrd-
rio do que ocorre com os Neoprerygil, Gardiner (1993)
identificou sete familias, dentre os paleoniscideos, que
Ji pertenceriam aos neopterigeos, mas, em trabalho
clissico posterior, Gardiner & Schaeffer (1989) afasta-
ram-se da taxonomia clissica em familias para investigar
agrupamentos baseados no compartilhamento de conjun-
tos de caracteres morfolégicos derivados. Este enfoque,
chamado de “cladismo de padrdes” tem sido utlizado em
outros grupos de fasseis, mas ¢ limitado, pois nio incluiu
dados penéticos de prupos primitivos viventes,

Representam a forma basal da qual derivaram
os peixes de nadadeiras raiadas hoje vivenrtes. A figu-
ra 4.4 ilustra um palconiscideo tipico: possufam olhos
grandes ¢ anteriormente colocados, abertura bucal
ampla, corpo fusiforme coberto por escamas rimbicas,
ganoides, que se articulavam awravés do sistema peg-
and-socker; nadadeiras wriangulares de base longa, na-
dadeira dorsal rinica e nadadeira caudal heterocerca.
A existéneia de uma zona de inversiio das fileiras de
escamas do corpo e as escamas do lobo epicordal da
caudal permitiam a flexdo da cauda. Os ossos da face,
maxila, pré-opérculo ¢ suborbitais, firmemente uni-
dos, permitiam pouca expansio da cavidade
orobranguial, além daquela exigida pela respiragio.
A maioria era constituida por peixes pequenos, mas
alguns atingiram um metro ou mais, por exemplo,
Tholonosteon santacataringe da Formagio Tai6 em San-
ra Cararina.

Restos desarticulados de paleoniscideos,
principalmente dentes e escamas, sio bastante
comuns nas rochas do Paleozoico brasileiro
(Figueiredo & Bartira, 2004). Peixes completos
sdo mais raros ¢ apenas seis espécies nominais
estdo descritas formalmente: Elomickthys
gondwanus e Santosichthys mafrensis, ambos da
Formagio Rio do Sul (Permiano Inferior);
Tholonostean santacataringe, da Formagio Rio
Bonito (Permiano Superior); Tholomothus
brasziliensis ¢ Angatubichthys mendesi da Formagio
Corumbatai (Permiano Superior); Brasilichrhys
macrognathus, da Formagio Pedra de Fogo ¢
Rubidus pascoalensis da Formagio Rio do Rasto.
Virias formas, ainda inéditas, ocorrem no
Permiano de Santa Catarina, Formagio Rio do
Sul.

Superdivisio Chondrostei

{Jurdssico-Recente)

Este grupo ocorre desde o Jurdssico até o Re-
cente, sendo formado apenas pelos viventes esturjes
(Acipenseridae) ¢ peixes-espdmulas (Polyodontidae) e
scus fbsseis mais aparentados (Patterson, 1982; Jollie,
1980; Grande & Bemis, 1991). Os esturjdes, familia
Acipenseridae, silo formas peculiares, que apresentam
a cobertura do corpo reduzida a uma fileira de escamas
modificadas em escudos dsseos ao longo do corpo, den-
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tes ¢ mandibulas muito reduzidos ¢ um grande rostro
carnoso com barbilhdes. Os Polyodontidae slo seme-
lhantes aos esturjdes, porém a ossificagio dérmica &
mais reduzida. A familia possui apenas duas espécies
habitando a América do Norte ¢ a China. A maior di-
versidade dos Chondrostei estd entre os fosseis com
cerca de 270 géneros descritos. Seus ovos sio conside-
rados o mais fino caviar ¢ a pesca exploratdria os colo-
ca na lista de animais ameagados de extinglo. Nilo fo-
ram registrados no Brasil,

Superdivisiio Neopterygii
{Tridssico-Recente)

Todos os demais actinoprerigeos, conhecidos
tradicionalmente por holdsteos e wledsteos, sio cha-
mados, em conjunto, de neopterigeos. Inclui-se af vi-
rias ordens incertae sedis como os Perleidiformes,
Pelwopleuriformes, Pholidopleuriformes, Cephaloxe-
niformes e Luganociiformes, cujos representantes ain-
da niio foram registrados no Brasil.

Divisfio Ginglymodi
{Cretficeo-Recente)

Os Ginglymodi possuem apenas uma familia,
Lepisosteidac, com dois géneros: Lepisostens (qua-
tro espécics fosseis e quatro viventes) e Afraciostens
(cinco espécies fosseis e trés vivenres). Os fisseis
sdo conhecidos em quase todos os continentes, mas
as espécies atuais habitam apenas rios e lagos, oca-
sionalmente dguas marinhas costeiras, das Américas
do Norte e Central (Wiley, 1976). () corpo € o rostro
destes peixes sio bastante alongados com a boca
portando dentes finos, em forma de agulhas. O cor-
po € recoberto por escamas lepisosteoides semelhan-
tes 4s escamas ganoides dos paleonisciformes, sem
apresentar, entretanto, a camada intermedifria de
dentina.

Lepisostens cominatol Santos, 1984 ocorre no Gru-
po Bauru, Creticeo Superior de Sio Paulo ¢ Odarchobys
Wenz & Brito, 1992 no Albiano da Bacia do Araripe.

Divisiio Halecostomi
{Tridssico-Recente)

(s Halecostomi incluem duas subdivisdes:
Halecomorphi ¢ Teleostei, Existem, entretanto, viros
taxa que ndo podem ser posicionados dentro destas
divisdes, formando agrupamentos artificiais, incertae
sedlis, dentro de Halecostomi. Exemplos brasileiros sio
a familia Semionotidae ¢ a ordem Picnodontiformes.
Os Picnodontiformes siio peixes grandes, de corpo
muito alto, quase circular e possuindo dentes caracte-
risticos: incisiviformes, cortantes no dentirio e pré-
maxilar; redondos, trituradores no et bucal (figura
4.39). Neaproscinetes penalvai e lemanja palma sdo
picnodontiformes registrados no Creticeo do Ceard,
na Formacio Santana.

Os Semionotidac foram muito abundantes no
Mesozoico e tinham o corpo recoberto de espessas es-
camas, que facilmente fossilizam. Gallo & Briro (2004)
apresentam um resumo dos semionotideos brasileiros.
Lepidotes, na figura 4.40, € um género de Semionotidae
que ocorre em virias formages mesozoicas brasilei-
ras: Iraparica (BA), Ilhas (BA), Jandaira (RN), Pastos
Bons (PI). A maior parte dos registros bascia-se em
cscamas dispersas ou articuladas. Apenas Lepidoses
roxed, da Formagiio [lhas, ¢ L. piawfyensis, da Formagio
Pastos Bons, estiio representadas por peixes comple-
tos. Na Bacia do Araripe ocorre o Araripelepidotes
temnurus (figura 4.41).

Figura 4.39 Dentigio triturante do actinopterigeo
pycnodontideo Mesodon (NHMUK PV P 4041) do
Jurdssico da Inglaterra.
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Figura 4.40 Lepidotos souzal Woodward 1908 (NHMUK PV P. 10601, holétipo), um actinopterigeo do Cretdceo

da Bahia.

Figura 4.41 O actinopterigeoc Araripelepidotes temnurus (NHMUK PV P.63593) do Cretaceo Inferior do Brasil.
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Subdivisio Halecomorphi

{ Tridssico-Recente)

s Halecomorphi, todos extintos com excegio
de Amig cafva, siio agrupados por possuirem uma arri-
culagdo mandibular dnica: tanto o quadrado quanto o
simplético participam da junta mandibular. Os princi-
pais faxa fissecis dentro dos Halecomorphi siio os
Parasemionotidae ¢ os Caturidae, ambos provavelmen-
te parafiléticos.

s Halecomorphi brasileiros sio representados
por Calamaplenrns cylindricus e Oshunia brevis, ambos
da Formagdo Santana, Creticeo do Ceari.

Subdivisio Teleostei
(Tridssico-Recente)

Os reledsteos formam o grupo mais diverso den-
tre todos os vertebrados, contendo mais de 20.000 cs-
pécics. Este grupo ¢ caracterizado por uma dnica
sinapomorfia, ou seja, a presenga de um longo proces-
s0 posteroventral no osso quadrado (Arraria, 2006),
Apresentam um crinio mais sinérico, comparado ao dos
actinopterigeos mais basais, pois os ossos articulam-se
mais frouxamente. O osso pré-maxilar é mével, per-
mitindo protrusiio das mandibulas (Lauder & Liem,
1983) ¢ adicionando o poder de sucgllo que auxilia na

ingestio de alimentos. As escamas sdio do tipo
c¢lasmoide, havendo perdido, evolutivamente, a
dentina ¢ ganoina que ecstio prescntes nos
actinopterigeos basais extintos ¢ viventes (Syre &
Akimenko, 2004), Escamas elasmoides com bordo pos-
terior liso sio chamadas cicloides e aquelas com bordo
sermlhado, ctenoides.

A estrutura da nadadeira caudal homocerca apre-
sentada pelos teledsteos ¢ dnica, tendo se tornado o
ponto chave na evoluglo do padrio de locomogiio des-
te grupo (Patterson,1982; Lauder, 1980). Nestes pei-
xcs, 05 lobos caudais sio simétricos ¢ 05 uroncurais as-
sumem a dupla fungdo de dobrar o bordo epicordal ¢
suportar os raios caudais.

No Brasil, numerosos géneros e espécies de
teledsteos tém sido descritos (figuras 4.42-4.49) e
procedem de diversas formagbes. Eles ocorrem, em
grande quantidade e diversidade, nos sedimentos
da Bacia do Araripe = Formagdo Santana (Maisey,
1991) ¢ na Bacia de Taubaté - Formagio
Tremembé.

Acregoliath rancii (fipura 4.50) & um peixe enig-
mdrico de grande tamanho conhecido apenas através
de suas escamas (Richrer, 1987). Viveu no Mioceno do
Acre ¢ cra, possivelmente, um teledsteo ostariofisco,

Figura 4.42 O actinopterigeo Vinctifer comptoni, (Agassiz, 1841) NHMUK PV OR 47892 (nedtipo) (vide Nudds

et alii, 2005).
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Figura 4,43 Escamas do holdtipo actinopterigeo Belonostomus carinatus (NHMUK PV P.10062) do Cretdceo da
Bahia.

Figura 4.44 O actinopterigeo teledsteo Rhacolepis buccalis (NHMUK PV P. 54681) do Cretdceo da Bacia do
Araripe, Brasil.
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50 mm

Figura 4.45 O actinopterigeo teledsteo Brannerium vestitum (NHMUK PV P. 60932) do Cretdceo Inferior do Brasil.

Figura 4,47 O actinopterigeo teledsteo Araripichthys castihoi (NHMUK PV P.63582), do Cretaceo Inferior do Brasil.
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Brasil.

Figura 4.48 O actinopterigeo Brycon avus (NHMUK PV P.9222, holétipo) do Tercidrio da Bacia de Taubaté,

50 mm

Figura 4.49 O aclinopterigeo teledstec Tetragonopterus avus (NHMUK PV P.9222), do Tercldrio da Bacla de

Taubaté, Brasil.
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10 mm

Figura 4.50 Acregoliath rancii (réplica) do
Mioceno do Acre, Brasil. Este peixe osteicte de grande
porte @ afinidades incertas é conhecido apenas alravés
de suas escamas.

Subclasse Sarcopterygii
{ Devoniano-Recente)

A subclasse Sarcopterygii compreende quatro
grupos de peixes, cuja maiornia das espécies ¢ extinta,
¢ o grupo dos Tetrapoda, niio considerado neste capi-
tulo. Os peixes sarcoprer(geos caracterizam-se por pos-
suirem nas nadadeiras pares um dnico elemento de
articulagio com as cinturas — o imero ou o fémur. Al-
guns desenvolveram pulmdes (e. g. dipnoicos ou pei-
xes pulmonados),

Hoje, os peixes sarcopterigeos existem em ni-
mero muito reduzido (apenas quatro géneros), mas tém
grande importincia filogenérica, pois incluem os an-
cestrais de todos os vertcbrados terrestres.

Seus fdsseis mais antigos ocorrem tanto em
sedimentitos marinhos como aqudticos continentais.

Os ripidisteos ¢ os dipnoicos sio mais comuns em dguas
doces ¢ rasas, onde a presenga de pulmdes pode ter
sido importante (Carroll, 1987). Os peixes pulmonados
¢ o0s ripidistcos siio conhecidos desde o Paleozoico in-
ferior ¢ os Actinistia ¢ Onychodontia surgiram no
Devoniano.

Morfologia

Primitivamente, 05 sarcoprerigecs possuiam es-
pessas escamas rOdmbicas e ossos dérmicos, ambos
compostos por 0sso e cosmina (figura 4.51). Cosmina
& um termo que designa a combinagdo de dentina,
esmalte ¢ um sistema de poro-canais. Este € um teci-
do extinto ¢ a fungio dos poro-canais € incerta, po-
dendo ser parte do sistema sensorial. Essas estrutu-
ras possivelmente sensoriais, presentes mesmo nos
tipos mais primitivos, sugerem uma adapragio a dguas
profundas ou turvas, fato que é reforgado pelo pe-
queno tamanho das érbitas e grandes sacos olfativos
nos dipnoicos e ripidisteos primitivos (Thomson,
1977, in Carroll, 1987).

As nadadciras pares dos sarcopterigeos sdo
lobadas, com aspecto carnoso, pois possuem um es-
qucleto dsseo ao qual se liga uma forte musculatura,
H4 duas nadadeiras dorsais. A caudal pode ser
heterocerca ou dificerca, essa dltima com um lobo
epicordal. Espécies atuais podem apresentar modifi-
caghes acentuadas, como a cauda alongada e nadadei-
ra peitoral em forma filamentar do peixe piramboia.

O lobo cpicordal da nadadeira caudal, por exem-
plo, no celacanto, seria uma retengiio de um cardter
mais primitivo, uma vez que este tipo de nadadeira
também ¢ encontrada em actinoprerigeos primitivos
{Carroll, 1987).

A organizagio dos misculos adutores da man-
dibula, associada a uma suspensio mandibular
holostilica (palatoquadrado fundido 4 caixa craniana)
fizeram dos ripidisteos, j4 no Devoniano, importan-
tes predadores de dgua doce. A capacidade de movi-
mentos laterais na mastigaglo foi comum nos
ripidisteos ¢ actinopterigeos, mas cstd auscnte nos
dipnoicos.
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Figura 4.51 Secfio delgada vertical de osso dérmico do peixe pulmonado (Dipnol) Clenodus sp. do Carbonifero

da Inglaterra.

Os extintos ripidisteos desenvolveram grandes
dentes palatais e dentigdo labirintodonte, com com-
plexo dobramento da dentina que é um padrio retido
em muitos grupos de tetripodes paleozoicos,

Os dentes de wodos os sarcopterigeos silo total-
mente cobertos por esmalte, secrerado unicamente por
ameloblastos ¢ jamais apresentam enameloide.
Sarcopterigeos com dentigilo titurante como aquclas
dos dipnoicos perdem a camada de esmalte por des-
gaste alimentar, depois da sua erupgiio da gengiva.

A dentiglo palatal (ectoprerigoidal) e esplenial
dos dipnoicos ¢ altamente especializada, formando
placas dentdrias (figuras 4.52-4.56) constituidas por
petrodentina, um tecido hipermineralizado. As pla-
cas crescem ¢ sio desgastadas constantemente, sen-
do que sua morfologia muda ao longo da vida dos
animais. Na maioria, faltam dentes marginais.

10 mm

Figura 4.52 Placas dentdria superior e inferior do
peixa pulmonado (Dipnol) Lapidosiren megalos (NHMUK
PV P.66330, réplica) do Mioceno do Acre, Brasil,
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Classificagiio

Os peixes sarcopterigeos compreeendem qua-
tro infraclasses: Dipnoiformes, Onychodontia,
Actinistia ¢ Rhipidistia (Schultze, 1987). Os dipnoicos
primitivos eram formas marinhas que viviam em reci-
fes, alimentando-se, de animais com conchas, mas,
outros viveram em dgua doce (a partir do Carbonifero
médio), em ambientes com estagbes (mida e seca al-
ternadas (na época seca alguns enterravame-se na lama).
As formas africanas ¢ sul-amencanas atuais desenvol-
veram-se independentemente, sendo descendentes de
um ancestral comum que viveu quando os dois conti-
nentes dinda estavam unidos (Chaline, 1990).

5 mm

Figura 4.53 Placa dentédria (réplica, NHMUK PV
P.66333) do peixe pulmonado (Dipnol) Asiatoceratodus

ci. tiguidiensis do Cretaceo do Maranhéo, Brasil.

Figura 4.54 Placa dentdria do peixe pulmonado
(Dipnol) Ceratodus latissimus (NHMUK PV P.38089) do
Cretaceo da Inglaterra.

(s Onychodonuformes representam um peque-
no grupo que viveu do Devoniano ao Carbonifero, com
apenas dois géneros conhecidos: Strumius ¢ Grossius,
Mio foram encontrados no Brasil até o presente,
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Figura 4.55 Placa dentdria do peixe pulmonado
(Dipnoi) Epiceratodus eyrensis (NHMUK PV P. 13273,
asplenial direito),

Os Actinistia mostram uma notivel estabilidade
estrutural desde o Devoniano. Foram representados no
Creticeo por formas de grande ramanho como Maswsenia,
da familia Coelacanthidae. Hi duas espécies viventes,
descobertas em dguas profundas do Oceano [ndico a
partir de 1946: os celacantos Latimeria chalumnae e
Latimeria menadoensis (Pouyaud er a/ii, 1999) atingem
mais de 1,5 metro, possuindo nadadeiras pares lobadas
e nadadeira caudal trilobada. Sio considerados fdsseis-
vivos, pois julgava-se que os actinisteos tivessem se
extinguido no Creticeo, A auséncia de fésseis pos-
creticicos € um mistério, mas uma possivel explicagio
scria a sobrevivéncia, a partir do Cretdceo, apenas de
formas de dguas profundas (a partir de 200 merros) que
dificelmente fossilizam.

Um dos maiores celacantos extintos &€ a Mauwsomia
gigas da Formagiio Ilhas, Creticeo da Bahia (figura 4.57).

Como vimos, os Rhipidistia osteolepiformes
como o Panderichithys ¢ o Tibtaalik (figura 4.4) siio de

Figura 4.56 Placa dentdria do peixe pulmonado
(Dipnoi) Clenodus interruptus (NHMUK PV 11485, placa
pterigoidea direita) do Carbonifero da Escdcia.

grande importincia evolutiva (Ahlberg & Clack, 2006),
pois apresentam nadadeiras pares suportadas por um
endoesquelero robusto, semelhante ao esquelero dos
membros dos Tetrapoda e representam os peixes mais
préximos da transi¢lio, ocorrida no Devoniano, dos
peixes para os primeiros tetrdpodes. Seus elementos
fisseos correspondem respectivamente ao imero, ré-
dio, ulna ¢ outros ossos dos membros anteriores dos
tetripodes. Ripidisteos, dipnoicos ¢ tetrdpodes sio os
iinicos vertebrados com coanas, formadas pela migra-
¢do interna de uma das narinas externas que passa a
abrir-se no céu da boca auxiliando na respiragio pul-
monar. Desse modo, esses sarcopterigeos nio apresen-
tam 05 dois pares de narinas ripicos de peixes
actinopterigeos ¢ de sarcopterigeos niio pulmonados,
como os celacantideos. Os peixes coanados extintos
como o Tibtaalik sio, portanto, parentes mais préximos
dos tetrdpodes que a latiméria vivente que nilo possui
pulmdes.
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Figura 4.57 O sarcoplerigio celacantiforme Mawsonia gigas. (A) NHMUK PV P.10567. (B) NHMUK PV 10357
(opérculo direito). (C) NHMUK PV P.10356 (pbs-parietal direito) . NHMUK PV 10605 (holétipo de Mawsonia ‘minor) do
Creticeo da Bahia, Brasil.
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Distribuigfio Estratigrifica e Paleobiogeogrifica
dos Sarcopterygii

Os sarcoprerigeos mais antigos provém do
Siluriano (Zhu & Schuleze, 1997).

No Brasil ocorrem sarcopterigeos f6sseis nas
bacias do Acre (Formagdo Solimdes), Parnafba (forma-
gbcs lrapecury, Pedra de Fogo ¢ Codé), [guaru, Araripe
{formagdes Brejo Santo, Missiio Velha e Santana),
RecOncavo-Tucano (Formagiio Ilhas), Sanfranciscana
{Formagio Quiricd) e Parand (formagdes Itararé, Rio
do Sul, Irati, Corumbarai, Teresina ¢ Santa Maria).

Distribuigdo Estratigrdfica e Paleobiogeogrifica
dos Primeiros Vertebrados

No inicio deste capitulo, discutimos os recen-
tes achados no Cambriano da China, de agnaros de
corpo mole (sem esqueleto mineralizado). Na discus-
sdio sobre um dos registros geolégicos mais antigos para
os vertebrados, Anatelepis heintzi tem sido um féssil
controverso (Clark o afir, 1999 Smith & Sansom, 1995).
Restos desse animal provém de rochas marinhas do
Cambriano Superior ¢ Ordoviciano Médio da América
do Norte ¢ Europa. Alguns autores o consideram um
agnato hererostriceo (Bockelie & Forey, 1976; Pough
et afif, 1989). Outros, acreditam serem pouco conclusi-
vas as evidéncias de que a sua carapaga fosfitica seja
mesmo dssea (Elliot e afii, 1991), sugerindo que pos-
sa ser um invertebrado. Recentemente, foi considera-
do como um vertebrado sem relagio direta com ne-
nhum dos grupos paleozoicos conhecidos (Smith er alis,
1996).

Fragmentos de um possivel vertebrado
cambriano australiano foi descrito por Young e alis
(1996).

Sdo raros 05 esqueletos completos de vertebra-
dos do Paleozoico Inferior. J4 no Devoniano, periodo
chamado de “A ldade dos Peixes”, o5 agnatos ¢ peixes
tornaram-se¢ abundantes ¢ diversificados tanto em
dguas marinhas como continentais. Conviveram, du-
rante esse periodo, praticamente todos os grandes gru-
pos conhecidos de agnatos e peixes, mas muitos dos
grupos extinguiram-se antes do final do Paleozoico.

O espéeime com esqueleto dsseo articulado mais
antigo pertence ao agnato arandaspidiforme
Saccabambaspis janviers, do Ordoviciano (Caradociano)
da Bolivia, com cerca de 450 milhdes de anos. Frag-
mentos de carapaga atribuidos a0 mesmo animal fo-

ram recentemente encontradas no Ordoviciano
(Llanvirniano) da Argentina (Albanesi & afif, 1995) ¢
de Oman, o quc o torma o vertcbrado mais antigo do
continente sul-amencano, com cerca de 470 milhdes
de anos. O animal, morfologicamente semelhante a
Arandaspis, do Ordoviciano da Austrilia, mede cerca
de 35 cm, sendo que sua carapaga cefalotordcica ocupa
cerca de um tergo do seu comprnmento total,

Também de idade Llanvirniano ¢ o agnato
Porophoraspis cremulatai, do Stairway Sandstone, na
Auvstrilia. Quase tdo antipos guanto ¢sses, sio os
agnatos Astraspidida Asfraspis, Eriptyckins ¢ outros
incertae sedis encontrados no Harding Sandstone do
Caradociano (Ordoviciano Superior) do Colorado, USA.

Todos os vertebrados do Paleozoico Inferior, co-
nhecidos até agora, provém de rochas marinhas costei-
ras, de paleoambiente intertidal ou subtidal (Elliote e
alif, 1991). Entretanto, € certo que formas de dguas
salobras ou francamente doces existiram a partir do
Devoniano.

Aparentemente, o endemismo predominou na
distribuigio das espécics de vertebrados, plantas ¢
invertchrados durante o Devoniano Inferior, mas for-
mas cosmopolitas dominaram no Devoniano Superior
(Young, 1993).

Os vertebrados mais antigos encontrados no
Brasil, acantédios, actinopterigeos e possiveis
condrictes, provém do Devoniano Inferior
{Lochkoviano inferior) da Formagio Manacapuru, Gru-
po Tromberas, na Bacia do Amazonas (Janvier & Melo,
1988; Janvier & Melo, 1992; Lelidvre o alii, 1993).

Aplicagdes

Estudos palcobiogeogrificos com base cm pei-
xes fdsseis tornaram-se numerosos nas dldmas duas
décadas (Cavin ef alii, 2008). No Brasil € outras partes
do mundo, peixes extintos auxiliaram no estudo da
paleoecologia e evolugio paleobioldgica da ictiofauna
atual (Brico & Deynax, 2004), Como a histéria evolutiva
dos peixes estd estreitamente ligada 4 evolugdo
paleogeogrifica de mares, rios e lagos, o estudo das
relagiics filogenéricas dos grupos de peixes viventes ¢
extintos pode auxiliar nas interpretagdes
paleogeogrificas desses paleoambientes, e vice-versa
{Maisey, 2000; Malabarba & Malabarba, 1995),

Restos fragmentirios, como dentes e ossos iso-
lados, também estio sendo utilizados, cada vez mais,
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em estudos geocronolbgicos ¢ em correlagdes
bioestratigrificas globais (Blieck & Turner, 2000;
Milner er afis, 2006; Long, 1993; Millcr er afid, 2002). A
composigio 1sotpica dos tecidos mineralizados de
vertcbrados pode indicar paleossalinidade ¢
paleotemperatura dos péleo-hdbitats (Dufour er alii,
2007; Balter & Lécuyer, 2004; Picard e alti, 1998).

Filogenia de Agnatos e Gnatostomados

As relagdes de parentesco (filogenia) das milha-
res de ordens, familias, géneros e espécies de agnatos
¢ peixes tém sido estudadas com maior ou menor
abrangéncia taxondmica, mas ndo hd, ainda, uma reso-
lugiio completa, principalmente tratando-se de formas
fisseis sem representantes atuais. A moderna
metodologia cladistica, ou sistemitica filogenérica
{Amorim, 2002) tem auxiliado a identificar grupos que
compartilham caracteres comuns ou sinapomorfias. A
figura 4.58 apresenta uma hipdtese moderna de

filogenia dos vertebrados, com base em e¢studos
anatdmicos ¢ genéricos.

Origem dos gnatostomados ¢ instincias duran-
te a evolugio dos grupos, onde ocorreram duplicagices
genotipicas. O cladograma ilustra a hipdrese de inter-
relagiies entre grupos de vertebrados inferiores viven-
tes (linhas pretas) e extintos (linhas brancas). O retin-
gulo cinza mostra a caréncia de precisio no
posicionamento da duplicagio que deu origem aos
gnatostomados, depois do surgimento das lampreias
{Pctromyzontida), ocorride antes da origem dos
Chondrichthyes (tubardcs, raias ¢ quimeras). O retdn-
gulo também indica quais os clados extintos que caem
nesse intervalo. As barras verticais e escala acima do
cladograma mostra a diversidade (nimero de familias
totais para cada clado). A diversidade é baseada em
dados do Paleozoico, porque grande parte do aumento
de diversidade dos actinoprerigeos, condrites e
sarcopterigeos ocorreu durante o Mesozoico ¢
Cenozoico, centenas de anos depois do evento de du-
plicagio genotipica que originou os Fnatostomados.

AL AL EENEY

modificado de Donoghue & Purnell, 2005

Figura 4.58 Esgquema evolutivo dos vertebrados adotado (baseado em Donoghue & Smith, 2004 e Donoghue &

Pumell, 2005).
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Anfibios

Eliseu Vieira Dias

Os anfibios foram os primeiros vernebrados a
viver no ambiente terrestre. Entretanto, suas adapra-
¢bes nunca foram completas. No seu ciclo de vida,
passam por um estigio larval aqudtico, quando slio co-
nhecidos como girinos. Daf receberem a denominagio
de anfibios (amphi = duplo ¢ bfes = vida). Todos os an-
fibios viventes pertencem aos Lissamphibia (sapos,
salamandras e cecilias, figura 5.1A-B).

Os representantes fasseis mais significativos sdo
os Temnospondyli, anfibios paleozoicos ¢ mesozoicos
também conhecidos como “labirintodontes™ (figura
5.1C). Estes se diversificaram e ocuparam virios ni-
chos ecolégicos, com diversos tipos morfofuncionais,
Foram abundantes no Carbonifero ¢ no Permiano, en-
trando em declinio a partir do ‘Tridssico, porém alguns
grupos sobreviveram até o Cretdceo.

A origem dos verebrados terrestres (Tetrapoda)
foi precedida e favorecida por uma série de mudangas no
ambiente continental. No Siluriano, algumas plantas dei-
xaram o ambiente aqudtico ¢ passaram a viver juntos aos
corpos-d'dgua, iniciando a formagiio de uma cobertura ve-
getal sobre 0 ambiente temresre. Concomiantemente 4
evolugiio destas plantas, diversos invertebrados invadi-
ram o continente para alimentar-se desta vegetaglo. As-
sim, formaram-se novas cadeias alimentares.

Possivelmente, os peixes Sarcopterygii ances-
trais dos terrdpodes passaram a se alimentar destes
invertebrados das cadeias alimentares recém-forma-
das, ocupando estes novos nichos ecolégicos. Pro-
vavelmente arrastavam-se utilizando suas nadadei-
ras como membros locomotores, ¢ durante milhdes
de anos de evolugio adaptaram-se para permanecer
mais tempo fora d'dgua. O desenvolvimento da lo-
comogio quadriipede, de mecanismos para evitar
perda de dgua, mudangas nos drglos dos scnridos,
especialmente visiio e audigiio, sio as adapragdes
mais importantes.

Entretanto, somente 0 ovo amnidtico, desen-
volvido pelos Amniota, permitiu que todo o ciclo de
vida dos tetrdpodes ocorresse inteiramente em am-
biente terrestre. Este tipo de ovo apresenta trés
membranas extraembriondrias: cdrion, dmnion e
alantoide. O ovo amnidtico apresenta, com excegio
dos mamiferos Theria, uma casca coriicea ou
calcificada.

Os tetrdpodes primitivos mais conhecidos sio

Ichthyostega ¢ Acanthostega (figura 5.2A-C) ¢ datam do
Meodevoniano, Foram encontrados na Groenlindia e

fornecem valiosas informagies sobre os primeiros ver-
tebrados terrestres.
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Figura 5.2 (A) Reconstrugio do esqueleto de Ichthyostega. (B) Reconstrugcio do membro anterior @ mao de

Acanithostega. (C) Reconstrugio do membro posterior (peé) de Ichthyostega. (D) Notopus pefn, identificado como pegada
de um teirdpode primitivo, porém pode se tratar do regisiro da atividade de um equinodermo do Devoniano do Parana.
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Os tetrdpodes evoluiram a partir de peixes
sarcopterigios Osteolepiformes, mais especificamente
do grupo dos Elpistostegalia (= Panderichthyida)
{Daecschler er afis, 2006). Diversos tdxons sio
posicionados na transigiio entre peixes e retripodes,
dentre eles temos Eusthenmopreron, Panderichrhys,
Elpistostege, Tiktaalik, Elginerpeton, Venrastega e
Metaxignathus (Ahlberg et alii, 2008). Algumas caracte-
risticas encontradas nos tetripodes basais sfio muito
semelhantes em seus ancestrais sarcopterigios,

No esquelere dos apéndices pares de
Eusthenopteron, Tiktaaalib ¢ Panderichthys, que siio pei-
xes osteolepiformes, assim como nos membros dos
tetrdpodes, hi apenas um elemento Gsseo proximal se-
guido de dois elementos distais. Na nadadeira peitoral,
o elemento proximal corresponde ao dmero e os ele-
mentos distais ao ridio e & ulna (ver capitulo Agnatos e
Peixes); na nadadeira pélvica, o proximal corresponde
ao fémur ¢ os distais A tibia ¢  fibula,

Tanto os Osteolepiformes como os primeiros
tetrdpodes tinham dentes compostos de plicidentina.
Este tipo de dentina apresenta, em se¢lo transversal,
uma série de dobramentos, ou seja, um padrio co-
nhecido como labirintodonte (ver capitulo Agnatos
e Peixes).

O pulmio &€ um Grglo derivado da bexiga
natatdria dos peixes ¢ foi uma adaptaglio que facili-
tou a conguista do ambiente terrestre. Embora as evi-
déncias sejam indiretas, pode-se inferir que os
Osveolepiformes possufam a bexiga natavGria com fun-
glo de pulmdo, visto que esta estrutura estd presente
nos representantes atuais de todos os grupos relacio-
nados (Dipnoi, Actinistia ¢ Tetrapoda).

Os Tetrapoda sfio geralmente considerados
como um grupo monofilético (Benton, 1990a, b), com
base ¢m virias sinapomorfias (caractercs derivados
compartilhados), Estas sinapomorfias sio encontradas
no crinio, na coluna vertebral, nas cinturas escapular ¢
pélvica, e respectivos membros. Estdo relacionadas
com as redugbes ¢ rearranjos dos ossos do crinio ¢
modificagdes das nadadeiras para membros de susten-
tagio, locomogiio e diregiio em ambiente terrestre,

Morfologia

Uma das principais adapragfics para a vida em
ambiente terrestre foi o desenvolvimento da respira-
¢do pulmonar em detrimente da branquial. A respira-

¢do branquial permaneceu apenas nos estdgios
ontogenéticos larvais ¢ pode estar presente secundaria-
mente no adulto, como é o caso de algumas
salamandras. Com isso, o aparclho branquial, de fun-
damental importincia para os peixes, foi praticamente
eliminado, restando apenas alguns elementos que pas-
saram a ter outras fungbes. O principal resultado desta
redugiio foi o desaparecimento do contato dos ossos
dérmicos do criinio com os da cintura escapular, sur-
gindo assim a regifio cervical, que confere maior mobi-
lidadc 4 cabega.

Dentre 0s elementos branquiais que mudaram
de funglio estd o hiomadibular, que passou a se cha-
mar columela (stapes), compondo um novo sistema
audirivo adaptado 3 captagio de sons, tanto na dgua
COMO No ar.

O corpo dos anfibios pode ser dividido em ca-
beca, pescogo, tronco e cauda. No limite da regido
cervical com o tronco encontra-se a cintura escapular e
o membro anterior derivado da nadadeira peitoral dos
peixes. No limite do tronco com a cauda encontra-se a
cintura pélvica e 0 membro posterior derivado da na-
dadeira pélvica dos peixes. No caso dos anuros (sapos,
s e pererecas), a cauda estd reduzida.

Hi uma grande variagio morfolégica entre os
fisseis e os representantes atuais dos anfibios. A maioria
dos anfibios “labirintodontes™ paleozoicos tinham as
proporgies do corpo semelhantes s encontradas nos
jacarés aruais; alguns grupos apresentaram redugiio togal
ou parcial dos membros, como em Aistopoda e
Gymnophiona (cecilias); outros apresentaram redugdo
da cauda como nos anuros; € em certos casos, Como
em algumas salamandras, em branquiossaurideos € em
plagiossaurideos, houve retenglio de caracteres juve-
nis, tais como as brinquias.

Classificagio

O termo Amphibia, como era utilizado na siste-
mdtica cldssica, tinha states de classe ¢ abrangia todos
os tetrdpodes que estivessem entre os peixes e os rép-
teis. Romer (1966) subdividia esta classe em wrés
subclasses: a subclasse Labyrinthodontia com as or-
dens Anthracosauria, Temnospondyli, Ichthyostegalia;
a subclasse Lepospondyli com trés pequenos grupos,
Mectridea, Microsauria e Aistopoda; e a subclasse
Lissamphibia com os grupos de anfibios atuais, Anura
{sapos), Urodela (salamandras) ¢ Gymnophiona
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(cecilias). Entretanto, algumas das caracteristicas uri-
lizadas para a defini¢lio desses grupos eram primitivas,
ou scja, simplesiomorfias,

Nas classificagies mais recentes, produzidas por
meio de andlises cladisticas (Sistemitica Filogenética),
com base exclusivamente nas caracterfsticas derivadas,
os Tetrapoda sio um grupo monofilético, agui classifica-
dos como uma infraclasse (capitulo de Agnatos e Peixes).
Assim, todos os Tetrapoda estlio contidos nesta infraclasse,
que aqui dividiu-se nas superdivisdes Ichthyostegalia,
Amphibia, Lepospondyli ¢ Anthracosauria.

Os Tetrapoda sio classificados como um subgru-
po de Sarcopterygii por apresentarem sinapomorfias
descritas anteriormente, que revelam sua acestralidade
comum.

A antiga subclasse Labyrinthodontia continha
grupos hoje considerados pertencentes a linhagens
distintas (Ichthyostegalia, Anthracosauria e Amphibia).
Os Ichthyostegalia englobam uma série de grupos
basais de terrdpodes mais primitivos, que deram ori-
gem a dois grandes grupos. De wm lado, os
Anthracosauria (ou Reptiliomorpha) pertencentes  li-
nhagem que deu origem aos Amniotas, e, de outro lado,
os Amphibia (ou Batrachomorpha) um conjunto de li-
nhagens basais que originou os anfibios atuais ou
Lissamphibia (figura 5.3A).

A classificaglio apresentada aqui foi adaptada de
Benton (199%0a; 2008), Milncer (1988; 1993), Gauthier
ef alii (1988), Pough ef afii (1989) ¢ Carroll (1988).

Uma outra proposta de posicionamento
filogenético ¢ classificagio radicalmente diferente foi
apresentada por Laurin (1998). Nesta os Temnospondyli
aparecem como um dos grupos de vertebrados exter-
nos aos Tetrapoda ¢ os Lissamphibia aparecem como
grupo-irmdo de Lepospondyli. Benton (2008), ao re-
jeitar tal proposta, justfica que as caracteristicas com-
partilhadas por Lissamphibia ¢ Lepospondyli podem
ser resultado de miniaturizagio e perda de alguns ele-
mentos. Assim, a classificagiio de Laurin (1998) ndo é
adotada neste capitulo.

A. Superdivisio Ichthyostegalia

(Devoniano)

Dentre os tetripodes conhecidos, estes sio os
mais basais e também os mais antigos. Embora
Ichthyostega tivesse o corpo coberto por escamas, alguns
aspectos morfolbgicos podem ser destacados, diferen-

ciando-o dos seus ancestrais Osteolepiformes (figura
5.2A, C modificado de Jarvik, 1980)), Os arcos neurais
das vértcbras articulam-se por meio de zigapéfises bem
desenvolvidas (sinapomorfia para Tetrapoda), propor-
cionando um fortalecimento da coluna verebral, ne-
cessirio para a sua sustentagiio em ambiente werrestre.
Ahlberg e afii (2005) revisaram a coluna vertebral des-
te tixon e apontam diferenciagio das vértebras de acor-
do com a regilo da coluna. As costelas possuiam ex-
pansdes laterais (processos uncimados) sobrepostas
quc, unidas por misculos, reforgavam a caixa tordcica.
A cintura escapular era desconectada do eriinio, refor-
gada ventralmente por um osso mediano chamado
interclavicula. OO escapulocoracoide e o cleitro permi-
tiam a inser¢do de misculos para unifio da cintura com
o tronco. A cintura pélvica passou a ser composta por
trés pares de ossos, pibis, squio e fleo, sendo este dl-
timo ¢ responsdvel pela articulacio da cintura com as
vértebras sacrais, Na cauda, em forma de nadadeira,
os arcos neurais ¢ hemais cram expandidos. Apresen-
tavam uma fileira de dentes marginais ¢ outra de den-
tes palatais. As presas principais estavam na fileira pa-
latal. Acanthostegn, outro tetrdpode basal, tinha oito
dedos nas mios ¢ nos pés, enquanto lchtkyostega tinha
sete dedos nos pés, caracteres plesiomérficos segundo
Coates & Clack (1990). Fdsseis destes animais foram
encontrados em sedimentos do Devoniano Superior
da Grocnlindia.

Filo Chordara {(Cambriano=Recente)
Subfilo Vertebrata (Cambrianof-Recente)
Superclasse Gnathostomata (Siluriano-Recente)
Classe Osteichthyes (Siluriano-Recente)
Subclasse Sarcopterygii (Devoniano-Recente)
Infraclasse “l'etrapoda (Devoniano-Recente)
Superdivisdo Ichthyostegalia (Devoniano)
Familia Ichthyostegidae (Devoniano)
Familia Acanthostegidae (Devoniano)
Superfamilia Colosteoidea (Carbonifero)
Familia Crassigyrinidae (Carbonifero)
Superfamilia Loxommatoidea (Carbo-
nifero)
Superdivisio Amphibia (ou Batrachomorpha)
Divisio Lepospondyli
Ordem Microsauria (Carbonifero-
Permiano)
Ordem Nectridea (Carbonifero—
Permiano)
Ordem Aistopoda (Carbonivero-
Permiano)
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Divisio Temnospondyli {(Carbonifero-

Cretiiceo)
Superfamilia Trimecrorhacoidea
{Carbonifero-Permiano)

Superfamilia Edopoidea (Permiano)
Superfamilia Ervopoidea (Carbonifero-
Permiano)
Superfamilia Archegosauroidea (Per-
miano)
Subdivisiio Stereospondyli
Superfamilia Rhincsuchoidea (Per-
miano-Tridssico)
Superfamflia Capitosauroidea (Tridssico)
Superfamilia Rhytidosteidae ( Tridssico)
Superfamilia Tremarosauroidea ( Trids-
sico)
Superfamilia Brachyopoidea (Per-
miano—Cretdceo)
Familia Chigutisauridae (Tridssico—
Cretiicco)
Superfamilia Metoposauroidea (Trids-
sico)
Superfamilia Capitosauroidea
Familia Mastodonsauridae ( Tridssico)
Superfamilia Plagiosauroidea ( Tridssico)
Superfamilia Branchiosauroidea
(Carbonifero-Permiano)
Subdivisio Lissamphibia (Tridssico-
Recente)
Ordem Anura (Tridssico-Recente)
Ordem Urodela (Jurdssico-Recente)
Ordem Gymnophiona (Jurdssico—
Recente)
Superdivisiio Anthracosauria (ou Repti-
liomorpha)
Ordem Anthracosauromorpha (Car-
bonifero-Permiano)
Ordem Seymouriamorpha (Carbonffero—
Permiana)
Ordem Diadectomorpha (Carbonifero—
Permiano)
Divisio Amniota (Carbonifero-Recente)

No Brasil, o icnof6ssil Notapus petri foi clas-
sificado como Ichthyostegalia por Leonardi (1983)
(figura 5.2DD), baseado numa suposta pegada en-
contrada em sedimentos do Devoniano da Forma-
¢do Ponta Grossa no Municipio de Tibagi, Estado
do Parand. Rocek & Rage (1994) afirmaram que

se trata do icnogénero Asteriacites, resultante da ati-
vidade de equinodermos. Silva e afif (2006) ques-
tionam ambas as interpretagdes considerando-as
pouco plausiveis. A elucidagio deste enigma de-
pende de novos exemplares contendo a estrutura.

B. Superdivisiio Amphibia (ou
Batrachomorpha)
(Carbonifero-Recente)

Os Amphibia, como considerados aqui, sio to-
dos os tetrdpodes que apresentam como principais ca-
racteristicas exclusivas (sinapomorfias) apenas quatro
dedos nas mios; dois cindilos occipitais e outros
caracteres no palato e no dmero (Panchen & Smithson,
1988; Milner, 1988). Embora seja uma simplesiomorfia
(caracteristica primitiva compartilhada), a predomindn-
cia do intercentro na composigio do centro vertebral é
uma caracteristica dos Amphibia.

O crinio achatado, resultado de um tipo espe-
cifico de desenvolvimento embriondrio que gera um
crinio platibdsico, também pode ser considerado ca-
racteristico do grupo.

Divisiio Lepospondyli

Eram pequenos retripodes cujas vémebras sio
compostas apenas por pleurocentros cilindricos
fusionados aos arcos neurais formando uma Gnica pega
dssea.

Ordem Microsauria
{Carbonifero—Permiano)

A maioria dos Microsauria tinha membros for-
tes, o crinio robusto (figura 5.38-C) ¢ o corpo com pro-
porgies aproximadas s de um lagaro teiideo moder-
no, como, por exemplo, Tupinambis reguixin (teid), A
dentiglo sugere que se alimentavam de pequenos
artrdpodes. Alguns microssdurios podem ter adquirido
hibitos fossoriais, enquanto outros eram aquéticos,
apresentando redugdo nos membros ¢ nas cinturas
pélvica e escapular (figura 5.3D).

s microssdurios compreendem onze familias
de anfibios de hibitats principalmente terrestres, que
viveram no Meocarbonifero ao Eopermiano, porém po-
dem ndo ser um grupo molofilético (Benton, 2008).
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Figura 5.3 (A) Cladograma mostrando as relagbes filogenéticas entre os principais grupos de anfibios (modi-
ficado de Benton, 2008). (B) Tuditanus, um microssaurc de hdbito terrestre. (C) Detalhe do crinio de Tuditanus.

(D) Microbrachis, um microssauro de habito aquatico.

Ordem Nectridea
{Carbonifero-Permiano)

Os necrrideos eram animais aquédricos piscivoros,
Possufam uma longa cauda lateralmente achatada uri-
lizada como propulsora na natagdo. A cabega apresen-
tava projegies laterais em forma de doomerang (figura
5.4A), compostas por prolongamentos dos ossos parictais,

pds-parietais ¢ principalmente dos esquamosais ¢ tabu-
lares (figura 5.4B). Estas projegdes laterais aumenta-
vam com a idade do animal (figura 5.4C). Deveriam
scrvir como hidrofélios, permitindo sua sustentagiio no
corpo d'dgua e facilitando scus mergulhos em busca
de alimento.

0Os Nectridea viveram no Neocarbonifero e
Permiano.
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Figura 5.4 [(A) Reconstituicdo de Diplocaulus, um Nectridea tipico. (B) Vista dorsal do cranio de Diplocaulus.
(C) Série ontogendtica mostrando o crescimento alométrico do lateral do cranio. (D) Pare do esqueleto
@ uma reconstituigio de um Aistopoda, Phlegethofia. (E) Granio em vista lateral. (F @ G) Detalhes de uma vértebra am

vista dorsal e lateral, respectivamente.

Ordem Aistopoda
{Carbonifero-Permiano)

Trata-se de animais com o corpo serpentiforme,
ndo excedendo um metro de comprimento (figura
5.4D). Por terem perdido os membros e as cinturas
pélvica ¢ escapular, sio animais cujo posicionamento
sistemitico € problemdtico. Alguns autores os colocam
no ramo dos Amphibia, porém outros os colocam den-

tro dos Lepospondyli (Benton, 2008). Possulam gran-
des Orbitas €, com a perda dos ossos posteriores do teto
do criinio, somente o neurocrinio compde a regido
occipital (figura 54E). Tinham mais de 230 vértebras,
cada uma composta de um sé elemento, formado pela
fusio do arco neural e do centro vertebral dnico (figu-
ra 5.4F-G). Este grupo é composto de cerca de seis
géneros do Carbonifero ¢ do Eopermiano da Europa ¢
da Aménica do Norte.
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Divisfio Temnospondyli
{Carbonfifero-Creticeo—Recente?)

Os Temnospondyli 530 os principais anfibios do
Carbonifero e do Permiano. Eles sobreviveram, ainda em
abundincia, durante o Tridssico, desaparecendo no
Eocreticeo. Considerando que Lissamphibia faz parte
deste grupo, sua distribuigiio temporal segue até o Recen-
te. Uma das caracteristicas do grupo ¢ a presenga de gran-
des vacuidades interprerigoides no palato. Os represen-
tantes fosseis de anfibios paleozoicos & tridssicos encontra-
dos no Brasil pertencem a este grupo, Os grupos de
Temnospondyli mais significativos siio discutidos a seguir.

Figura 5.5 Anfibios Temnospondyli
do Permiano: (A) Cacops. (B) Eryops. (C) Vis-
ta dorsal. (D) Vista ventral de Prionosuchus
plummeri, um Archegosauridas da Forma-
¢do Paedra de Fogo, do Nordeste do Brasil.
1,2 = Cortes transversais em dois pontos
distintos do rostro.

Superfamilia Eryopoidea

{(Permiano)

Os principais representantes desta superfamilia
slio 05 géneros Cacaps € Eryops (figura 5.5A-B). Eram
predadores fortes, de hibitos semiaqudticos, que de-
viam se alimentar de peixes € mesmo de outros
tetrfipodes. Tinham corpo pesado, as patas curtas ¢ a
cabega grande (quase um tergo do tamanho do corpo)
e o tronco era protegido por grandes placas dorsais de
0sso dérmico. Viveram na América do Norte durante o

Permiano.
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Superfamilia Archegosauroidea
(Permiano)

Eram temnospéndilos de crinio alongado, pro-
vavelmente piscivoros, ¢ seus representantes mais co-
nhecidos siio Archegocanrus dechini ¢ Platyoposaurus
struckenbergi. Este grupo pode ser caracterizado por
possuir oito ou mais dentes palatinos ¢ um suleo no
paracsfenoide onde a artéria carétida interna se aloja-
va (Yates & Warren, 2000).

No Brasil, eles sio representados por
Prionasuckus plummeri (figura 5.5C-D), encontra-
do na Formagiio Pedra de Fogo, Permiano da Ba-
cia do Parnaiba (Price, 1948; Cox & Hutchinson,
1991) ¢ provavelmente por Bagekerpeton
longignathus da Formagio Rio do Rasto, Bacia do
Parand (Dias & Barberena, 2001). Ambos possufam
focinho alongado e eram piscivoros,

Superfamilia Rhinesuchoidea
(Permiano=Tridssico)

Um dos primeiros grupos de uma grande linha-
gem de temnospdndilos permianos ¢ tridssicos conhe-
cida como Stereospondyli (Yates & Warren, 2000).

Eram animais predadores aqudticos ou semi-
aquiticos. O corpo cra mais alongado que o dos
Eryopoidea, sendo que a cabega niio tinha proporgics
tio grandes. Caracteres cranianos sfo utilizados para
diferencid-los dos outros Temnospondyli, dentre os
quais a presenga de dois sulcos semicirculares na base
do neurocrinio para inserglio de uma musculatura es-
pecifica do pescogo.

Os rinessucdideos viveram durante o
Neopermiano até o Eotridssico, Sio encontrados na
Austrdlia, Africa ¢ América do Sul.

No Brasil, duas ocorréncias de
rinessucéideos sio conhecidas para a Formagio Rio
do Rasto, no Estado do Parand. Awstralerpeton
cosgriffi, uma espécie de focinho alongado (figura
5.6A) (Barberena, 1998; Dias & Richeer, 2002; Dias
& Schulez, 2003), e uma forma de focinho curto
(Barberena & afii, 1985; Barberena & Dias, 1998,
Malabarba & «/fif, 2003), muito semelhante ao gé-
nero africano Rbimesuchus (figura 5.6B).

Superfamilia Rhytidosteoidea
{Tridssico)

Anfibios de crinio largo, triangular, Grbiras
dorsolaterais ¢ com regidio occipital ampla. Além des-
tes, sfio utilizados na sua identificaglio outros aspectos
do crinio ¢ da morfologia das ornamentagdes dos os-
sos dérmicos, em cspecial a presenga de piastulas nas
cristas dsseas.

Mo Brasil, foram encontrados diversos frag-
mentos Gsseos na Formagiio Sanga do Cabral, no
Estado do Rio Grande do Sul, atribuidos por
Lavina & Barberena (1985) a Deltasawrus
(Rhytidosteidae) e a lydekkerinideos. Novos ma-
teriais revelaram a presenga de um novo género,
Sangata lavinai (Dias-da-Silva & affr, 2006; Dias-
da-Silva & Marsicano, 2006) bem como outros frag-
mentos também atribuidos a ritidosteideos (Dias-
da-Silva & Schultz, 1999; Dias-da-Silva & Schultz,
2008).

Superfamilia Capitosauroidea
{Tridssico)

Representantes deste grupo podem ser grandes
temnospindilos, como, por exemplo, Maastodonsaurus
gigantens um Mastodonsauridae bem conhecido
{Schoch & Milner, 2000),

No Brasil, Dias-da-Silva er a/ii (2009) rela-
tam a primeira ocorréncia do grupo para o Tridssico
do Rio Grande do Sul, indicando a presenga de
um provivel mastodonsaurdideo.

Superfamilia Plagiosauroidea
(Tridssico)

Temnospbndilos com crinios largos, a regido
pré-orbital encurtada, grandes drbitas € a ornamenta-
¢io dos ossos dérmicos com pistulas.

No Brasil, Dias-da-Silva & Ilha (2009) e
Dias-da-Silva & Milner (2010) noticiam a presen-
¢a deste grupo em sedimentos do Tridssico do Rio
Grande do Sul.
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VISTA DORSAL

B Rhinesuchus

Figura 5.6 (A) Temnospondyli rinessuctideo de focinho alongado (Ausitralerpefon cosgrifi) da Formagio Rio do
Rasto (Barberena, 1998). (B) Vista ventral do crinio de Rhinesuchus, um anfibio Temnospondyli do Permiano da Africa,
muito semelhante ao rinessuctideo de rostro curto encontrado na Formagdo Rio do Rasto.
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Superfamilia Trematosauroidea
{Tridssico)

Os wematossaurideos eram, em grande pare,
anfibios de criinio estreito, formaro triangular ¢ com
canais sensoriais bem desenvolvidos. As caracteristicas
dos sedimentos onde alguns deles foram encontrados
indicam que podem ter vivido também em ambiente
estaurino ou até mesmo marinho, sendo os dnicos an-
fibios que s¢ adaptaram a ¢ste ambicnte (Carroll, 1988),
Muitos Temnospondyli, tais como os rinessuquideos
c 0s arquegossaurideos, rinham a regifio ventral cober-
ta de escamas Gsseas, o que pode estar relacionado com
protegio, com o desenvolvimento de respiragio
cutinea, mas, no caso de tremarossaurideos, poderia
também facilitar o equilibrio osmético, tanto em dgua
doce como salgada, como foi sugerido por Carrol (1988),
Os rematossaurideos poderiam ser viviparos, o que
protcgeria as larvas da salinidade da dgua do mar
(Pough er alfii, 1989).

Sdo encontrados do Neotridssico ao Eotridssico,
em sedimentos da Groenlindia, Europa, Madagascar,
América do Norte, Africa do Sul, Austrilia e Riissia.

Superfamilia Brachyopoidea
(Permiano-Cretdceo)

Eram anfibios aquiticos com criinio muito largo.
No Tridssico da Argenrina s3o encontradas diversas es-
pécies da familia Chigutisauridac (Marsicano, 1990;
1994; 1999). Na Austrilia ocorrem até o Eocretdiceo.

Familia Branchiosauridae
{Carbonifero-Permiano)

Os branquiossaurideos sio interessantes pela
retenglio das briinquias no estigio adulo, Viveram na
Europa Central durante o Neocarbonifero e
Eopermiano. Foram, por muito tempo, considerados
como estdgios larvais de outros Temnospondyli, tais
como Lryops, (figura 52.5B), mas atualmente acredi-
ta-se (ue muitos deles sejam animais sexualmente
adultos embora com caracteristicas larvais. Sio um
grupo muito préximo dos Lissamphibia, dividindo
com Dolerserperon a condigio de seu grupo-irmio.

Superfamilia Doleserpetontidae
{Carbonifero-Permianao)

Segundo Milner (1988), dentre todos os gru-
pos fésseis, estes sio os mais proximos dos
Lissamphibia (figura 5.3A), porque embora outros
Temnospondyli compartilhem caracteres encontra-
dos nos Lissamphibia, os Doleserpetontidac possuem
dentes pedicelados, cardter derivado compartilhado
somente com Lissamphibia. Esses dentes apresen-
tam uma coroa ¢ uma base ou pedicelo, ambos com-
postos de dentina, separados por uma estreita faixa
de dentina ndio calcificada, ou tecido conjuntive fi-
broso,

Subdivisdio Lissamphibia

{Tridssico-Recente)

Lissamphibia abrange todos os anfibios viven-
tes, diversificados em mais de 4.000 cspéeics, sendo
divididos em trés grupos: os Anura (sapos, ris ¢ pere-
recas), 05 Urodela (salamandras) ¢ os Gymnophiona
(cecilias). A grande maioria dos Lissamphibia é carni-
vora (figura 5.7). Todos possuem dentes pedicelados e
o osso posfrontal € ausente,

Ordem Anura
(Tridssico-Recentc)

s Anura sdo facilmente reconhecidos por pos-
suirem aspectos anatdmicos muito caracteristicos, boa
pane deles relacionados ao hdbito saltador. A cauda ¢
reduzida a uma estrutura sélida chamada uréstilo. As
patas posteriores 530 alongadas para a propulsio inicial
do salto, e a tibia e a fibula sio fundidas. A coluna ver-
tebral tem poucas vértebras, com baixa mobilidade la-
teral, e as costelas estdo ausentes ou slo vestigiais. O
mais anrigo féssil de anuro € o Tgdobatrackus (figura
5.7A) encontrado em sedimentos tridssicos de
Madagascar. Sua cauda € curta, porém ndo forma um
urdstilo. A maioria dos anuros (figura 5.7B) € carnivo-
ra, alimentando-se principalmente de insctos. Para
caprurar suas presas, arremessam e recolhem a lingua
pegajosa que adere e apreende a presa.
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No Brasil, os anuros fissseis sio conhecidos
no Creticeo de Minas Gerais, Bawrubatrachus pricei
(Biez & Perf, 1989) (figura 5.7B) ¢ no Paleoceno
da Bacia de Sio José de Itaborai — Estado do Rio
de Janeiro, Xenopus (Estes, 1975) ¢ no Oligoceno
superior da Bacia de Taubaté, um Bufonoidea (Riff
& Berggvist, 1999). Ris creticicas provenicntes do
Membro Crato da Formagio Santana, Bacia do
Araripe sdio noticiadas por Maisey (1991) e Almeida
er alii (1999). Um destes foi descrito por Leal &
Brito (2006) e denominado Arariphrynus placidos,
um anuro da Familia Leptodactylidae. Uma cole-
¢do de anfibios pipideos, bem preservados, da For-
magdo Entre-Cérregos na Bacia de Aiuruoca em
Minas Gerais foi apresentada por Bedani &
Haddad (2002).

Ordem Urodela
{Jurissico—Recente)

Os urodelos, ou salamandras (figura 5.7D), sdo
animais menos especializados que os anuros. A forma
do corpo € basicamente a mesma encontrada nos seus
parentes Temnospondyli, conservando, também, o
modo de caminhar, oscilando o corpo lateralmente. A
cauda comprimida tem funglo propulsora na nataglo.
Alguns grupos conscrvam caracteres larvais, como
brinquias externas, auséncia de pédlpebras ¢ retengio
do sistema sensorial da linha laveral, Entretanto, ou-
tros grupos desenvolvems-se, sofrendo metamorfose
complera. Podem atingir até 1 m de comprimento. As
salamandras modernas tém ossos do criinio finos e le-
ves, sendo a caixa craniana fusionada aos parietais.

Karaurus é a mais antiga salamandra. Foi en-
contrada em sedimentos do Jurdssico Superior da
Riissia, Suas drbitas sdo grandes ¢ os ossos do teto do
crinio sio bastante ornamentados,

Ordem Gymnophiona

{Jurdssico-Recente)

Siio pequenos anfibios dpodos de hibitos geral-
mente fossoriais, conhecidos como cecilias (figura
5.7E). Amnalmente, ocorrem em ambientes tropicais.
O criinio ¢ compacto, demonstrando adaptagio para
escavar com o focinho, Possuem um grande nimero
de vértebras, cerca de 200,

Mo Brasil foi registrada a presenga de
Apodaps pricei, um Gymnophiona do Paleoceno da
Bacia de Sdo José de Itaborai - Estado do Rio de
Janciro (Estes & Wake, 1972).

C. Superdivisiio Anthracosauria (ou
Reptiliomorpha)

{Carbonifero—Recente)

Os Anthracosauria compreendem os grupos de
tetripodes que estdio na base da linhagem dos amniotas
denominados por Benton (1990a) como repriliomorfos.
Eram inicialmente terrestres, mas alguns grupos sc
tornaram aqudticos, adquirindo uma alimentagio
piscivora; outros passaram a ter hibitos fossoriais. Sio
encontrados desde o Eocarbonifero até o Neopermiano.
Sdo caractenizados principalmente pela presenga de
cinco dedos nas miios, pelo aumento da participagio
do pleurocentro na formagio do centro verrebral e por
alguns caractercs cranianos.

Ordem Anthracosauromorpha

{(Carbonifero-Permiano)

Foram diversificados em formas agudricas
especializadas ¢ formas francamente temrestres. Pos-
sufam vérvebras com centros formados com partici-
pagdo igualitdria do pleurocentro ¢ do intercentro. O
entalhe ético € pronunciado, sugerindo a existéncia
de um timpano externo bem desenvolvido (figura
5.BE-F).

Sio encontrados desde o Eocarbonifero até o

Neopermiano,

Ordem Seymouriamorpha

{Carhonifero=Permiano)

E um pequeno grupo de animais terrestres ¢
aquiticos. Sepmowria tinha cerca de 60 em de compri-
mento, com membros bem desenvolvidos e a coluna
vertebral curta. Seymonria, quando adulto, era terres-
tre, mas a presenga de canais sensoriais sugere um es-
wigio larval aquético. Outros Seymouriamorpha, mes-
mo adultos, eram aquéticos (figura 5.9A). Viveram na
América do Norte do Neocarbonifero ao Neopermiano.
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Ordem Diadectomorpha membros eram fortes € a coluna verebral era curta ¢ com-
(Carbonffero-Permiano) pacta. Sua dentigio era bem desenvolvida, sugerindo uma
especializagdo i dicta herbivora (figura 5.9C-D). Estes sio
Sdo animais de corpo pesado e atarracado, poden- os primeiros tetripodes herbivoros conhecidos. Viveram

do atingir dois metros no caso de Diadees (figura 5.98). Os no Neocarbonifero € no Eopermiano.

Figura 5.7 (A) Tradobatrachus, um anuro primitivo do Tridssico Inferior. (B) Baurubatrachus pricei, a metade
esquerda em vista ventral @ a metade direita em vista dorsal. (C) Um anuro tipico (ra). (D) Urodela tipico (salamandra).
(E) Gymnophiona (cecilia).
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Figura 5.8 Kotlassia prima, um Anthracosauria.
(A) Vista dorsal. (B) Vista ventral.

Figura 5.9 (A) Esqueleto comple-
to de Seymouria. (B) Esqueleto completo
de Diadectes. (C) Detalhe do crinic em
vista lateral. (D) Vista ventral.
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Bioestratigrafia

E geralmente dificil se estabelecer correlagbes
estratigrificas de rochas sedimentares continentais,
principalmente pela descontinuidade dos depdsitos,
Os tetrdpodes, por ocuparem ¢ deslocarem-se através
dos ambientes, podem ser dteis para a correlagio
bioestratigrifica entre bacias sedimentares distintas.

A bioestratigrafia de tetrdipodes gondwinicos
usa como principal base o zoneamento proposto por
Broom (1906) ¢ revisado por Kicching (1977; 1978).
Este zoneamento detalhado dos sedimentos permianos
¢ trifissicos da Africa do Sul apresenta caracteristicas
especiais, como uma grande quantidade de fasscis,
sequéncia deposicional do Permotridssico quase com-
pleta e bom controle estratigrifico de coleta. Por isso,

MilhGes de anos
a7

354 292

23

no sul do Brasil, as ocorréncias de anfibios fosseis des-
te periodo slo correlacionadas com estas zonas. Os
anfibios archegosaurideos representados por
Prionosuckus na Bacia do Parnaiba ¢ talvez por
Bageherperon na Bacia do Parand, em conjunto com
outros tetripodes, indicam uma outra possibilidade de
correlagio, desta vez com o Permiano da Riissia
{Langer, 2000 e Cisneros ef alii, 2005).

Embora os anfibios sejam secundédrios na defi-
niglo ¢ na identificagdo das biozonas sul-africanas, po-
dem, em alguns casos, permitir correlacionar ¢ indire-
tamente datar sedimentos onde outros fésscis diagnds-
ticos estejam auscntes.

A distribuicdo temporal dos grupos de anfibios,
baseada em Milner (1993; 1994) e Benton (1990a), estd
resumida na figura 5.10,
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Figura 5.10 Distribuigio temporal dos anfibios (baseado em Milner, 1993; Benton, 1990a). As idades apresen-
tadas foram baseadas na tabela cronoestratigrafica da International Union of Geological Sciences (2002).
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Evidéncias indicam que desde as primeiras in-
cursdes no ambiente terrestre, os tetripodes tinham
hibitos predadores. Os Anthracosauria também apre-
sentaram hdbitos predadores até o surgimento do pri-
meiro tetripode herbivoro, Diadecres. Os Amphibia
permaneccram animais cssencialmente predadores,
mas ocuparam diversos nichos ecoldgicos tanto no
ambiente terrestre como no aquitico,

Em terra, a maiona dos anfibios manteve a loco-
mogio cursorial primitiva. Entretanto, alguns grupos,
COMO 08 MICTOssAUTos ¢ as cecilias, desenvolveram hdbi-
tos cscavadores, ¢ os Aistopoda desenvolveram locomo-
¢io semelhante & das serpentes aruais. Outros, como os
Anura, desenvolveram locomogdo por saltagio,

O retorno ou a permanéncia no ambiente agqui-
tico & evidenciado pelo desenvolvimento de hidrofélios
(Nectridae), de caudas alongadas e achatadas
(Nectridae ¢ nos antracossiurios Crassigyrinus e
Eopyrinus), de membranas interdigitais (Gerrothorax e
ris) ou pela redugio dos membros (Microsauria,
Crassigyrinus), ¢ pela retengiio de brinquias
{ Branchiosauridae e Gerrothorax),

Os anfibios viventes siio mais comuns cm am-
bientes de climas tropical ¢ subtropical dmidos. Em-
bora muitos anfibios sejam sensiveis 4 falta de dgua,
hi casos de adaptagiio 3 vida em ambientes hostis. Al-
guns anuros e salamandras sio encontrados em regies
desérticas, de diferentes partes do mundo. Eles po-
dem passar até dez meses do ano em hibernaglio, en-
terrados em abrigos dmidos, muitas vezes protegidos
por uma capa de proteina, Durante a estagiio chuvosa,
eles emergem, buscam alimento e se reproduzem ra-
pidamente. Outros podem viver em regides frias, per-
manecendo quase congelados durante o inverno, en-
trando em atividade nos meses mais quentes do ano.
Estes exemplos atuais podem alertar para que as in-
terpretaghes paleoambientais de sedimentos que con-
tenham restos de anfibios nfio sejam rendenciadas pela
popular ideia de que estes dependem, necessariamen-
te, de clima quente e dimido.

Quasc todos os anfibios fésscis sio encontrados
em sedimentos tipicamente conrinentais, evidencian-
do que viviam preferencialmente em dgua doce. A
ocorréncia de anfibios marinhos é bastante incomum,
porém alguns trematossaurideos t&ém sido registrados
em sedimentos tridssicos deste tipo de ambiente. En-
tretanto, condiglics tafondmicas especiais podem ter
levado animais de dgua doce para o mar.
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Répreis

Ismar de Souza Carvalho

Durante o Carbonifero inicia-se o dominio de
um novo grupo de vertebrados capazes de grande au-
tonomia nos ambientes continentais, incluindo a pré-
pria reprodugio independente d'dgua. Sua diversida-
de ¢ abundincia, a partir de entfio, possibilitou que
ocupassem diferentes espagos ecoldgicos e que se tor-
nassem bem-sucedidos até os dias atuais. Na sistemd-
tica lineana sfio agrupados como uma classe = Reprilia
= qu¢ S caracterizaria por animais sem mecanismos
efetivos de regulagio da temperatura corporal
(ectotermia) e com uma histdria reprodutiva distinta
dos anfibios, pela protegiio do embriflo por um ovo (ove
amniftico) com casca, membranas internas ¢ fluidos,
que evitariam a dessecaglio ¢, danos mecinicos duran-
te o desenvolvimento embriolégico,

Os anfibios labirintodontes ¢ lepospondilos, &
semelhanga dos anfibios aruais, provavelmente
retornavam i dgua para a ovipostura ou pelo menos
cstavam restritos aos hdbicars dmidos para a reprodu-
¢do. Porém, héd cerca de 310 milhdes de anos, ocormen
uma grande ruptura na evolugio dos vertebrados — um
grupo de pequenos anfibios labirintodontes desenvol-
veu a habilidade da postura dos ovos longe da dgua.
Estes animais perderam seu estigio larval, e os jovens
recém-eclodidos assemelhavam-se aos adultos, Tal
modo de reprodugio implicou no desenvolvimento da
fertilizagio interna ¢ na evolugdo de novas estruturas

no ovo, ‘Tais estruturas, designadas como membranas
extracmbriondrias, sdo: o imnion, que envolve o em-
brido em um saco preenchido por fluidos; o cdrion, o
qual limita a casca do ovo ¢ possibilita as trocas gaso-
sas; ¢ a alantoide, uma estrutura que armazena os
dejetos metabdlicos nitrogenados isolando-os do em-
brifio. Este tipo de ovo € designado como ovo amnidtico
{Radinsky, 1987; Hildebrand & Goslow, 2004),

A partir da existéncia do ovo amnidtico (figura
6.1), com uma casca rigida protetora, foi possivel uma
nova etapa evolutiva dos ventebrados na Terra, com
uma total independéncia dos corpos d'dgua. Nos anfi-
bios, a reprodugio ¢ a desidratagio dos individuos adul-
s o5 condicionam a viver em ambientes aquiricos,
com as formas juvenis totalmente dependentes da dgua
para seu crescimento inicial, faro que condiciona in-
clusive sua prépria forma. Jd nos répteis, desde o ini-
cio de suas vidas, o ovo, protegido pela casca e pelas
substincias nutrientes que envolvem o embriflo, pos-
sibilita que os individuos tenham uwma estrutura
anatbmica, adequada i terrestrialidade. Além disso,
os ovos amnidticos slo maiores que os ovos ndo
amnidticos e produzem uma maior quantidade de nas-
cimentos bem-sucedidos, elementos importantes para
o sucesso dos Reprilia (sinapsidas e sauropsidas) na
ocupaglio dos ambientes terrestres (Pough er alis,
2005).
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Figura 6.1 Ovo amnidlico. A prote¢cio do embrifio por uma casca rigida, membranas internas e fluidos, que
evitariam a dessecagfo e danos mecanicos durante o desenvolvimento embrioldgico, possibilitou uma nova etapa evolutiva
dos vertebrados na Tema, com a total independéncia dos corpos d'dgua (modificado de Laurin & Gauthier, 2010a ).

O desenvolvimento embriolégico dos répteis,
como animais totalmente terrestres, conduziu a uma or-
ganizagio distinta em seu esqueleto, musculatura e sis-
tema circulatdrio, Os aspectos anatbmicos entre 05 espé-
cimes auais, quando comparados com os anfibios, sdo am-
bém peculiares. Os répreis possuem um cdndilo craniano,
os anfibios, dois; o sacro dos répteis inclui pelo menos
duas costelas ¢ nos anfibios, uma costela. Todavia, nos
fosseis, tais diferengas ndio sfio o evidentes. Os esquele-
tos de algumas das formas mais primitivas de répteisca
de anfibios paleozoicos sio tio similares, que, por vezes,
¢ impossivel a distinglio entre estes dois grupos, A estru-
tura de répreis primitivos, como os Seymouramorpha
(considerado por alguns autores como anfibios), demons-
tra a existéncia de caracteres, tais como um grande
intercentrum, uma vérebra sacral dnica ¢ a retengilio da
fossa auditiva, também existentes em anfibios fdsseis
paleozoicos. Este grupo possivelmente se desenvolveu
durante o Carbonifero. O género mais conhecido deste
grupo inicial de répreis € Seymouria, do Permiano Inferi-
or dos Estados Unidos (Romer, 1933; Swinton, 1973).

Outros aspectos anatfmicos imporantes sepa-
ram os anfibios dos répteis mais primitivos, O crinio
dos primeiros répteis tende a ser relativamente me-

nor, mais estreito e profundo que o dos anfibios
labirintodontes. As diferengas na estrutura posterior da
caixa ¢ do teto craniano sugerem que os miisculos da
mandibula tinham uma eficiéncia mecinica maior. Ob-
servam-s¢ também diferengas na drea auditiva e nos
membros locomotores. Outra feigiio importante que
provavelmente se encontrava nos primeiros réprcis cra
um novo tipo de cobertura corporal, Em substituigiio
ds espessas escamas dermais dsscas dos ancestrais
labirintodontes, os répteis desenvolveram escamas que
formavam uma cobertura leve, mas resistente, flexi-
vel, ¢ chrmea, crescida na epiderme e composta princi-
palmente de queratina (Radinsky, 1987).

Classificagdio Lineana dos Répteis

Ma tradicional classificagdo lincana hd o agru-
pamento de um grande ¢ diversificado grupo de
tetrfipodes, considerados como capazes de uma repro-
dugiio sem dependéncia do ambiente agudtico, como
uma classe — Reptilia — a qual estaria subdividida em
dezenas de ordens. A origem destes grupos era consi-
derada como a de um ancestral comum {monofilética)
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e sempre houve grande dificuldade na selegiio dos eri-
térios para embasar a sistematizaglo das diferentes clas-
sificagbes lincanas. Romer (1933) indica que inicial-
mente as subdivisdes sistemdticas cstavam essencial-
mente nas virias morfologias dos membros ¢ outras
feighes superficiais, que tém uma relagio intima com
adaptagbes ambientais, e nio com uma real relagio
filogenética.

Assim, um dos cricérios mais utilizados para as
classificagdes foram os aspectos das aberturas ou
fenestras temporais (figura 6.2). Taxa tais como
Anapsida, Diapsida, Euryapsida ¢ Synapsida, foram
designados a partir do tipo de fenestra temporal, A fun-
¢do destas aberturas pode estar relacionada 3 fixacdo,
expansio e alongamento dos misculos, possibilitando
uma melhor aglo da mandibula. A condiglio anapsida
& caracterizada pela falta das aberturas temporais, sen-
do considerada primitiva para os amniotas. Enconera-
da nas tartarugas (tixon Anapsida) e seus parentes ex-
tintos. A condiglio sinapsida apresenta apenas uma
abertura temporal inferior, peralmente limitada pelos
ossos jugal, pds-orbital e esquamosal, Os membros dos
Synapsida incluem todos os mamiferos e seus paren-
tes extintos. Na condigiio diapsida hd duas aberturas
temporais. A abertura temporal inferior € semelhante

Figura 6.2 Sistema de
classificacio das aberturas tempo-
rais dos cranios de répleis em vis-
ta lateral. A condigho sinapsida
asta representada por Coty-
lorhynchus (Synapsida) do
Permiano Infericr. A condigio
anapsida por Caplorhinus
(Romeriida) do Permiano Inferior.
Petrolacosaurus (Diapsida) do
Carbonifero Superior ilustra a con-
digéo diapsida, enquanto seu pa-
rente préximo, Araeoscelis
(Diapsida), ilustra a condigdo
euriapsida. Abreviaturas: (Bc) cai-
xa craniana; (E) epipterigoide;
(F) frontal; (J) jugal; (L) lacrimal;
(M) maxilar; (N) nasal; (P) parietal;
(Pm) pré-maxilar; (Po) postorbital;
(Pof) postfrontal;, (Prf) pré-frontal;
(P1) pterigoide; (Q) quadrado;
(Qj) quadradojugal; (Sq) esqua-
mosal; (St) supratemporal; (T) ta-
bular, Barra da escalaiguala 1cm
(modificado de Tree of Life Web
Project, 2010).

Diapsida

i encontrada na mesma posigiio nos sinapsida, ¢ geral-
mente também limitada pelos mesmos ossos, ou seja,
o jugal, o pés-orbital ¢ o esquamosal, ¢ ocasionalmen-
te o quadradojugal. A abertura temporal superior € Ii-
mitada pelo pés-orbital, esquamosal, parietal e frequen-
temente, pelo posfrontal. Este tipo de fenestragiio sur-
giu, aparentemente, apenas uma vez, nos Diapsida,
mas fol alterado em vinos membros deste tixon, como
nos Squamata ¢ nos arcosauromorfos primitivos pela
perda da barra temporal inferior formada pelo jugal e
pelo quadradojugal. O padrio de abertura curiapsida
vem origem bastante duvidosa. Talvez seja uma con-
digiio modificada dos diapsida, ¢ tenha surgido mais
de uma vez. Nos crinios com abertura do tipo
euriapsida hd apenas a abertura temporal superior, ge-
ralmente limitada pelos ossos parietal, posfrontal, pds-
orbital e esquamosal. Encontrada em placodontes,
notossauros ¢ plesiossauros. Uma variagdo da condi-
¢do curiapsida, é o tipo parapsida, caracreristico dos
ictiossauros. No tipo parapsida a abertura temporal
superior € limitada somente pelo parietal, posfrontal ¢
supratemporal (Tree of Life Web Project, 2010), Como
uma abertura temporal pode ter sua posigio modifica-
da ou se tornar secundariamente fechada, deve-se ter
cuidado com sua utilizagio nos sistemas classificatdrios.

Euriapsida
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Classifica¢io Filogenética dos Répteis

A partir das novas classificagbes dos amniotas,
advindas pela andlise cladistica (figura 6.3), houve uma
modificagio continua ¢ instdvel da nomenclatura, re-
lagbes de parentesco e origem dos grupos anteriormen-
te considerados como Reprilia. Desta forma surge uma
ampla variedade de filogenias e possibilidades (figura
6.4), distintas da ordenagilo lineana, Os amniotas in-
cluem assim a maioria dos vertebrados terrestres vi-
ventes atualmente, tais como os mamiferos, tartaru-
gas, crocodilos ¢ aves, com mais de 20.000 espécics,
em uma ampla variedade de hdbitats. Apesar de cs-
sencialmente terrestres, diferentes grupos, extintos ou
ndo, tais como os ictiossauros, plesiossauros, pinipedes
€ 08 cetliceos retornaram ao ambiente aquético. Tam-

bém desenvolveram a capacidade de planar ou mes-
mo 0 YOO ativo, tals como 08 Prerossauros, aves ¢ ma-
mifcros (morcegos, por exemplo). Sio divididos em
dois grupos basais: Synapsida (mamiferos atuais ¢ scus
parentes extintos, como 08 “répieis mamaliformes™) e
os Sauropsida (tartaregas, tuatara, lagaros, cobras, cro-
codilos, aves e outras formas extntas). (Os amniotas
sauropsida compreenderiam dois grandes grupos: os
Parareptilia ¢ os Eureptilia (Laurin & Gauthier, 2010),
com uma origem hd 310 milhdes de anos, durante o
Carbonifero Superior.

Outras possibilidades de relagbes entre os gru-
pos de répteis € apresentada por Benton (2000, 2008),
através de um cladograma filogenético para os répreis
ndo sinapsidas, abrangendo agqueles mais expressivos
encontrados no Mesozoico e Cenozoico (figura 6.5).

..n-‘__‘:.""""

A7, m—
Mammalia % Iehtiryoasuna |w T
- 4 . uhr
P Fare-atmra Archosauromorpha
& L+
F——— = E{ E\.
Pprolarossung
3
Drraptroaio
Praur
Synapsida SAUROPSIDA
W OTA
R

Figura 6.3 Cladograma simplificado com a organizagfo sistemética dos Amniota (segundo Benton, 2005).
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Figura 6.4 Filogenias obtidas por andlise cladistica para os grupos tradiclonalmente conhecidos como Reptilia.
(A) Classificaco filogenética proposta por Gauthier et alii (1988). (B) Proposicéo de Laurin & Reisz (1995). (C) Proposta

filogendtica de Laurin & Gauthier (2010a).
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Figura 6.5 Cladograma demanstrativo das relagdes filogenéticas dos principais grupos de répteis nio sinapsidas

(Benton, 2000).

‘Todavia, as classificagies filogenéticas apresen-
tam-se por vezes, com amplas contradiches na percep-
¢lo dos agrupamentos dos distintos grupos reptilianos,
Isto resulta da insergiio dos dados anatdmicos advindos
dos novos fisseis. Entretanto, tais contradigdes possi-
bilitam, peralmente, uma nova percepglo das relagbes
de parentesco entre os espécimens identificados no
registro paleontoldgico. Na sistemdtica filogenética (ou
cladistica) hé &nfase na importdncia da origem evolutiva
monofilética. Uma linhagem monofilética, ou clado, é
composta por um ancestral e todos os seus descenden-
tes. Somente linhagens monofiléticas sio reconheci-
das na sistemdtica filogenérica (Pough er afid, 2001).
Um bom exemplo deste tipo de “organizagiio” de pa-
rentesco € o atual entendimento das estreitas relagdes
entre 05 Dinosauria e as aves, que conduziu ao estabe-
lecimento dos Avialae (ou Dino-aves) que abrangem

alguns fisseis de dinossauros e as aves atuais (Milner,
2002), De maneira mais ampla, as aves também po-
dem ser incluidas nos Reptilia, pois sdo descendentes
de uwm ancestral comum que deu origem a todos os
outros faxg comumente incluidos neste grupo (Pough
et alif, 2001).

A Diversidade dos Répteis nas Bacias
Sedimentares Brasileiras

A partir do final do Paleozoico, o registro de rép-
teis nas bacias sedimentares brasileiras (figura 6.6)
abrange uma ampla varicdade de grupos, com designs
anatdmicos que possibilitaram a vida em terra, na dgua
0U MESMOo pard 0 voo.
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Flgura 6.6 A diversidade da répteis do Mesozoico brasilairo (A) Dinodontosalrus furpior & um “réptil mamaliforma”
dicinodonte pertencente aos Synapsida (ndo inclusos nos Sauropsida) da Formagio Santa Marnia, Tridssico Médio da
Bacia do Parana (Réplica do Laboratdrio de Paleoveriebrados — UFRGS). (B) Sacisaurus agudoensis um dos mais
antigos Dinosauria conhecidos, proveniente do Tridssico da Bacia do Parana (Formagio Caturrita). Possuia cerca de 1,5
metro de comprimento @ 70 centimatros de altura.(C) Plerossauro Anhanguera do Cretdceo Inferior da Bacia do Araripe
(Formagéo Santana, Membro Romualdo. O comprimento da envergadura das asas atingia 5 metros. (D) Uberabatitan
ribairci, saurbpode fitanossauro do Cretdceo Superior da Bacia Bauru (Formag&o Marilia). Seu comprimento total pode-
ria atingir 20 metros. (E) Armadilosuchus arrudai, crocodiliforme do Cretdceo Superior da Bacia Bauru (Formacgéo
Adamantina). Apresentava uma carapaga de osleodermos @ fortes garras adaptadas para a escavagiio. Possula cerca
de 2 metros de comprimento (B, C, D e E reconstituigdes de Cao Scarpini)
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Os mesossaurideos (Mesosauruws renwidens,
M. brasiliensiz, Siereosternum fumicdum ¢ Brasifosawrus
sanpawloensis) do Permiano (Formagiio Irati) da Bacia
do Parand cram adaptados aos ambientes aqudticos. Sdo
amniotas pertencentes aos Parareprilia. As patas pos-
teriores, esparuladas ¢ alargadas, bem como as caudas
comprimidas lateralmente, demonstram sua capacida-
de para a natagio, apesar de alguns aspectos de sua
morfologia demonstrarem a possibilidade de se deslo-
carem também no meio terrestre. O amanho destes
animais variava entre 30 ¢ 50 em, podendo atingir por
vezes aré | metro de comprimento, As diferentes es-
pécics de Mesosauridae demonstram adaptagdes
morfolégicas distintas referentes 4 alimentaglio e ao
deslocamento no meio aquéitico (Aradjo-Barberena &
Timm, 2002).

Do final do Paleozoico e inicio do Mesozoico,
nas formaches Rio do Rasto e Sanga do Cabral (Bacia
do Parand), formas totalmente cerrestres, abrangidas
pelos Synapsida ¢ pelos Reptilia, sio comuns. Os
Svnapsida (“répteis mamaliformes”) do Permiano Su-
perior ¢ Tridssico Inferior estdo representados pelos
dicinodontes e dinocefilios. Os Reptilia por animais
como os protorossauros (Diapsida), procolofonideos e
pareiassauros (Parareptilia). A formagiio do Pangea, com
a redugio dos mares rasos, proliferaglo de ambientes
andxicos ¢ atvidades vulcinicas, levou a eventos de
mudangas ambicnrais ¢ grandes extingdes, afcrando
estas faunas (Langer & Lavina, 2002). A partir do
Tridssico Inferior estdo presentes outros grupos, tais
como rincossauros (Langer & Schulte, 2002),
tecodontes e arcossauros (Kischlat, 2020; Da-Rosa,
2009) da Formagio Santa Maria (Trifissico Médio—Su-
perior) e os esfenodontideos (Ferigolo, 2002) na For-
maglio Caturrita (Tridssico Superior/?Jurrissico). Nas
formagies Santa Mara e Carurrita siio também comuns
os “répteis mamaliformes™ (Synapsida) como
cinodontes ¢ dicinodontes (Barberena & Dornelles,
2002: Da-Rosa, 2009).

No final do Jurdssico, ¢ principalmente durante
todo o Creticeo, hi um aumento na drea de distribui-
¢lo dos fsseis de répteis no Brasil, com a presenga de
pegadas e pistas de dinossauros (bacias do Parang,
Sanfranciscana, Parnaiba, Sio Lauis, Araripe, Rio do
Peixe e Cedro) ¢ material osteoldgico. Durante o
Creticeo Inferior a maior abundincia de répteis é en-
contrada na Bacia do Araripe, com representantes de
Prerosauria (Kellner & Tomida, 2000; Unwin & Marill,
2007), Dinosauria, Crocodyliformes, Squamata ¢ Aves

(Martill er afii, 2007). No Creticeo Superior as princi-
pais ocorréncias estdo localizadas na Bacia Bauru, em
quec os fésscis de crocodiliformes, quelfinios ¢
dinossauros sio abundantes ¢ diversificados (Ribeiro
& Carvalho, 2009; Carvalho ¢ afii, 2010). Na Bacia de
Pernambuco-Paraiba (Formagiio Gramame, Cretdceo
Superior) ambém temos a presenga de répreis mari-
nhos, tals como os mosassauros das tribos
Prognathodontini, Globidensini ¢ Mosasaurini (Carva-
Iho, 1996: Price, 1953).

Durante o Ccnozoico, as faunas dec
crocodiliformes siio as melhores conhecidas, Ocommem
na Bacia do Acre (Formagilo Solimies, Mioceno), re-
presentadas pelas familias Alligatoridae, Crocodylidae,
Menosuchidae e Gavialidae (Souza Filho, 1998), e na
Bacia de Taubaté (Formaglio Tremembé, Mioceno)
pela familia Alligatoridae.
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AVES

Herculano Alvarenga
Elizabeth Héfling

Os fésseis de aves silo relativamente pouco
abundantes, sobretudo quando comparados com os de
outros vertebrados. Entretanto, nas tiltimas décadas, o
conhecimento sobre aves fdsseis tornou-se uma das
drcas de maior avango dentro da paleontologia. As hi-
péreses contraditbrias sobre as possiveis origens das
aves, a partir de Crocodilomorpha (Walker, 1972;
Martin, 1983) ou de “tecodontes™ (Heilmann, 1926;
Feduccia, 1996) ji estiio fora de debate. Centenas de
fasseis de aves do Mesozoico foram descobenas e es-
tudadas nas dltimas décadas, em wdos os continentes.
A China, com uma notivel riqueza de afloramentos
mesozoicos, tem proporcionado uma incrivel quanti-
dade e diversidade de fésseis de Aves e também de
outros dinossauros terdpodes, virios deles portadores
de penas ¢ com grandes afinidades filogenéticas a clas.

Muitas dividas foram esclarecidas. Aves sio
dinossauros ¢ seguramente sio Saurischia, Theropoda
e Coelurosauria. Existem grandes evidéncias de que
protopenas ¢ penas Surgiram em pequenos
celurossauros, certamente com a fungiio de isolamen-
to térmico. Virios desses pequenos celurossauros
aprenderam a planar e até mesmo a voar; entre eles
surgiram as Aves. Essa conclusdo ¢ espetacular, sobre-
tudo quando lembramos que a ideia foi inicialmente
levantada por Huxley (1868), quando comparou os fis-
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g

seis de Archaeopreryx ¢ Compsognathus, tio logo estes
chegaram ao Museu de Londres, em uma época em
que 0 pensamento criacionista dominava a comunida-
de cientifica mundial.

Entretanto, delimitar o grupo que deve ser cha-
mado de Aves, ainda € uma tarefa dificil sobre a qual
deverd pairar uma longa discussilo filogenética
(Gauthier & Queiroz, 2001; Mayr & a/fi, 2005; Feduccia
et alif, 2007). Certamente dependerd ainda de mais
detalhes morfoldgicos, mais fdsseis ¢ um maior apri-
moramento nos métodos para tragar com precisio a
filogenia desse grupo.

Celurossauros emplumados encontrados na
China, podem ser: 1 - dromeossaurideos, como
Microraptor shaoiamus (Xu e alii, 2000), Microraptor
gui (Xu et alii, 2003) ¢ Sinornithosaurus milleni (Xu et
alri, 1999) (figura 7.1A ¢ B) do Creticeo Inferion; 2 -
woodontideos, como Amakiormis kuscleys (Xu e alii, 2008;
Hu er afis, 2009) (figura 7.1C) do Jurissico Superior ¢
Jinfengopreryx elegans ()i et alii, 2005) do Cretéico Infe-
rior; 3 = Scansoriopterygidae, como Epidexipteryx bui
(Zhang er alii, 2008) (figura 7.1D) do Jurdssico Supe-
rior; 4 — oviraptoroides, como Candipleryx sowi (Zhou
& Wang, 2000) do Creticco Inferior, ¢ ainda aqueles
de posigio filogenética nilo definida como Pedopenna
daokugonensis (Xu & Zhang, 2005), Protearchacopteryx
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(Ji er alii, 1998), Simosauropreryx (Ji & Ji, 1996),
Sinovenator changii (Xu ef alii, 2002) ¢ muitos outros;
5 = finalmente o grupo chamado de Aves, dnico gru-
po de celurossauros com descendentes atuais,

Ao que tudo indica as formas mais basais de Aves
passaram por um estigio de “tetrliptero”; isso ¢ o que
sugere o proprio Arckaeopreryx (Chistiansen & Bonde,
2004), ou secja, utilizavam também penas expandidas
dos membros posteniores para melhor sustentagiio do

voo. A mesma disposigiio de “tetriptero” aconteceu
em maior escala entre dromeossaurideos, como
Microraptor gui (Xu et alii, 2003) ¢ troodontideos, como
Jinfengopteryx elegans (Ji e alii, 2005) ¢ Anchiornis huxleyi
(Xu e alif, 2008). Essa sustentagiio de voo inicial
tetrdptero foi prevista como um estigio inicial do voo
das aves, hi cerca de um século por Beebe (1915) com
a criagio do hipotético “Tetrapteryx”, que jd caia em
esquecimento pela literatura,

Figura 7.1 Exemplos de celurossauros emplumados ndo avianos, todos procedentes da China e aproximada-
mente na mesma escala. (A) Microraplor gui, um dromeossaurideo do Cretdceo Inferior. (B) Sinosauropleryx milleni,
outro dromeossaurideo do Cretdceo Inferior. (C) Anchiornis huxieyl, um troodontideo do Jurdssico Superior. (D)
Epidexipteryx hui, um escansorioplerigideo do Jurdssico Médio a Superior.
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Na figura 7.2 &€ apresentada uma filogenia
simplificada dos Coelurosauria incluindo Aves, com
basec principalmente em Clark e afif (2002), Chiappe
{2002) ¢ Zhou e ali (2008).

Classificagio

E complexo tratar a classificaglo das Aves,
sendo impossivel ndlo gerar polémicas e discordias.
Por questdo diddrtica, preferimos tratar aqui somen-
te as formas do Mesozoico dentro de uma sistemdui-

ca filogenérica, adotando-se os termos aplicados no
cladograma da figura 7.2. Para as Aves do Cenozoico
{Necornithes), levando-sc em conta que as Aves sdo
tradicionalmente consideradas como uma classe de
Tertrapoda, usaremos uma sistemérica Lineana, den-
wo da liveratura ornitoldgica arwal. Assim, apresen-
tamos algumas caracteristicas dos principais grupos
de aves. A seguir sio tratados os tixons superiores ¢
as ordens mais representativas, com especial &nfase
naquelas que contam com representantes fésseis na
América do Sul ¢ com maior destaque ainda as do

Brasil,
AlCSaiins
Caralosaurus
Ty FRAUTE

Coelurosauria___

AVES

Confuciusornithes I: Changehongomis

Figura 7.2 Cladograma simplificado, mostrando
as possiveis relagdes filogenéticas das Aves e outros gru-
pos de celurossauros (modificado de Clark et alil, 2002;
Chiappe, 2002 e Zhou et alii, 2008).
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Classe Aves

Subclasse Archacornithes
Ordem Archacoprerygiformes (Jurdssico Superior)

Subelasse Confuciusomnithes
Ordem Confuciusornithiformes (Jurissico Superior—
Creticeo Inferior)

Subclasse Enanthiomithes
Ordem Enanthiomithiformes (Creticeo Inferior e
Superior)

Subclasse Ormithurae (Creticeo Inferior-Recente)
Ordem Patagopterygiformes (Crerdceo Superior)
Ordem Hesperomithiformes (Cretdeco Superior)
Ordem Ambiortiformes (Cretdceo Inferior)
Ordem Ichthyomithiformes (Creticeo Superior)

Superordem Neomithes

Palacognathae
Ordem Struthioniformes (Paleoceno=Recente).
Avesoruzes
Ordem Litornithiformes (Paleoceno-Eocenao)
Ordem Tinamiformes (Mioceno-Recente).
Inambus

Neognarhac
Ordem Sphenisciformes (Cretiiceo Superior-Re-
cente). Pinguins
Ordem Gaviiformes (Creticeo Superior-Recente).
Givias
Ordem Podicipediformes (Oligoceno-Recente),
Mergulhtes
Ordem Procellariiformes (Oligoceno=Recente).
Albatrozes
Ordem Pelecaniformes (Eoceno-Recente).
Pelicanos
Ordem Ciconiiformes (Oligoceno-Recente). Ce-
gonhas
Ordem Cathartiformes (Eoceno-Recente).
Condores, urubus
Ordem Phoenicopreriformes (Eoceno=Recente).
Flamingos
Ordem Anseriformes (Eoceno-Recente). Patos,
inhumas
Ordem Falconiformes (Eoceno-Recente). Faledes,
gavides
Ordem Galliformes (Eoceno—Recente). Faisbes,
muLuns
Ordem Ralliformes {Paleoceno=Recente).
Saracuras, seriemas
Ordem Charadriiformies (Creticeo-Recente). Gaivoras
Ordem Columbiformes (Eoceno-Recente).
Poambos

Ordem Psirtaciformes (Eoceno-Recente). Papagaios
Ordem Cuculiformes (Eoceno-Recente). Cucos,
anus

Ordem Strigiformes (Palcoceno—Recente). Corujas
Ordem Caprimulgiformes (Eoceno-Recente).
Curiangos

Ordem Apodiformes (Eoceno-Recente).
Andorinhdes, beija-flores

Ordem Coraciiformes (Eoceno-Recente), Martim-
pescadores

Ordem Piciformes (Oligoceno-Recente). Pica-
paus, tucanos

Ordem Passeriformes (Mioceno-Recente).
Pissaros

A. Subclasse Archaeornithes
(Jurdssico Superior)

Existe ainda um consenso de se considerar como
Aves “0 ancestral comum de Arcbeegpteryx e as aves
modernas mais todos seus descendentes™ (Chiappe,
1992; Sereno, 2002). Permanece entlio o nome de
Archaeopteryx, que jd ostenta o apelido internacional
de “Urvisgel” (do alemfo: primeira ave), como a mais
antiga ave conhecida.

Entretanto, uma questlo de discérdia refere-se
i denominacio de Archaropteryx como todos aqueles
exemplares de “aves jurissicas™ de Solnhofen na Ale-
manha, A literatura tem mostrado cerca de uma deze-
na de exemplares, todos procedentes da Alemanha
{Baviria), das jazidas de Solnhofen (Titoniano:
Jurdssico-Superior, aproximadamente 150 milhdes de
anos), Existem diferengas nos exemplares quanto ao
tamanho e alguns detalhes anatbmicos; existem dife-
rengas também gquanto i localizagio em niveis
estratigrificos, supondo-s¢ uma diferenga de idade
entre o5 exemplares, inferiores a meio milhdo de anos
{Barthel er afir, 1990). As diferengas propiciaram a al-
guns autores, reconhecer diferentes géneros ¢ espé-
cies. Petronievicks (1920) propde para o exemplar de
Berlim o nome de Archasornis simensii; para o exemplar
de Eichsti foi proposta a denominagio de Jurapreryx
recurva (Howgarte, 1985).

Mais recentemente Elzanowski (2002) propde
o reconhecimento de dois géneros e quatro espécies
de Archaeornithes; assim o exemplar de Londres deve
ser considerado o holStipo de Arckasopteryx litographica
Mever, 1861, Apesar da descrigio de Meyer (1861) ser
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sobre a primeira pena encontrada, existe consenso atual
¢ aprovagilo da Comisslio Internacional de Nomencla-
tura Zoolégica de o nome ser vilido para o exemplar
de Londres (Elzanowski, 2002). O “exemplar de
Berlim”, menor que Archaeapreryx litographica, passa a
ser denominado Archaeopreryx siemensii Dames, 1897,
A menor de todas as espécies é Aroharopteryx bovarica
Wellnhofer, 1993. O outro género € Wellnboferia, com a
espécie W, grandis, proposto pelo préprio Elzanowski
(2001), tratando-se de um exemplar notavelmente
maior ¢ mais robusto quec todos os demais.

No eriinio dos Archacomithes (figuras 7.3 ¢ 7.4B)
o ectopterigoide estd presente, o esquamosal € reduzi-
do e o pés-orbital parece ser ausente, apesar da
discordiincia de alguns autores (Elzanowski, 2002);
dentes presentes no maxilar, pré-maxilar ¢ dentirio;
vértebras caudais longas com auséncia de pigbstilo;
auséncia de apdfises unciformes nas costelas; esterno
presente sem formar uma verdadeira quilha ou carena;
coracoide curto, articulado com a escpula (nio
fusionado); fircula desenvolvida em forma de
bumerangue; gastrilia presente; carpo e metacarpo ndo
fusionados; presenga do 5° meratarsal. Conhecidos hoje
por pelo menos nove esqueletos, os “archacopteryx™
(figura 7.3) so espetaculares, ndo sé pela perfeigio de
fossilizagio de alguns exemplares, como pelas préprias
caracteristicas exibidas; seu aspecto “transicional” pa-
rece caracterizar por si a origem das aves junto aos
dinossauros.

Observagbes:

| — Forster ef alii (1998) descreveram Rabonauvis
astromi, com basc num csqueleto parcialmente articu-
lado, procedente do Creticeo Superior de Madagascar.
Rahonauis apresenta certas semelhangas com
Archaeopreryx como os metatarsais niio fusionados, uma
longa cauda e uma fiircula em forma de bumerangue.
Faltam no féssil, elementos importantes, tais como cri-
nio, oss0s da miio ¢ mesmo da cintura escapular para
um melhor posicionamento filogenético. Forster o alii
(1998) ¢ Chiappe (2002) consideram Rakoanauis como
ave, prixima de Andaeopreryx (um Archacomithes?),
porém Clark ef alii (2002) acreditam ser Rakonavis, um
grupo-irmio de Archaeopreryx, com afinidades a
Unenlaguia do Creticeo argentino. Pela falta de mais
elementos diagndsticos, preferimos ndo incluir
Rahonatis entre as aves.,

2 — Jeholornis prima Zhou & Zhang, 2002 & seus
proviveis sindnimos Shenshouraptor sinensis (Ji et alis,
2002a) ¢ Jixiangornis orsentalis ()i et alii, 2002b) represen-
tam realmente uma ave chinesa do Cretdceo lnferior com
uma longa cauda provida de 20 a 22 vémebras, sem
pigdstilo; apresentam alguns pequencs dentes ciinicos
na mandibula; escipula e coracoide nio fusionados; os
coracoides sdo curtos ¢ robustos; fircula em forma de
bumerangue; € inquestionavelmente uma ave basal e
bastante prixima a Archaegpieryx, mas ainda aguarda me-
Ihores cstudos ¢ ceramente novos exemplares, sendo pos-
sivel sua inclusio entre os Archacomithes.

Figura 7.3 Esqueleto reconstituido de Archaeopferyx. Jurdssico Superior da Bavéria, Alemanha (modificado de

Elzanowski, 2002).




118

dentario

“Tem
C Cathayornis

| ST
1em

D Enantiornitideo

Figura 7.4 (A) Cranlo de Compsognathus longipes, do Jurdssico Superior da Alemanha (modificado de Hellmann,
1926). (B) Restauragiio do crinio da Archaeoploryx (modificado de Bilhler, 1985). (C) Crénio de Cathayomnis yandica
(=Sinomnis?), um Enantiornithes do Cretdceo Inferior da China (modificado de Zhongue, 1995). (D) Cranio de um
Enantiomithes, possivelmente jovem, do Cretaceo Inferior da Espanha; observar a presenga do 0sso pds-orbital (modi-

ficado de Sanz ef alii, 1897).

B. Subclasse Confuciusornithes
(Cretidceo Inferior)

Sdo0 aves conhecidas do Creticeo Inferior da
China, Confuciusornis sanctus (Hou et alii, 1995) (figura
7.5A) ¢ a ave mais bem conhecida do Mesozoico, re-
presentada por algumas centenas de exemplares
(Chiappe er afii, 1999).

Entre 03 Confuciusornithes cstd Eoconfuciusormis
sheng, descrivo recentemente por Zhang e alid (2008),
esplendidamente fossilizado, com suas longas penas na
cauda, apresentando ainda algumas evidéncias de rer
possuido cores brilhantes, talvez metilicas.
Eoconfuciusernis & do limite Jurissico-Creticeo; atualmen-
te € considerada a segunda ave mais antiga conhecida,
perdendo em antiguidade apenas para Arndkaeaplerys.,

As caracteristicas anatdmicas dos cspécimes
desta subclasse (figura 7.5A) denotam um crinio tipi-
camente didpsido com presenga do osso pés-orbiral,
formando as fenestras temporais; auséncia de dentes
(sfio as mais antigas aves com bico); cauda dssea pouco

alongada e com um longo pigdstilo; presenga de
gastrilia; presenga de processos unciformes nas coste-
las; esterno com quilha, fircula desenvolvida em for-
ma de bumerangue semeclhante 3 de Archoeopierys;
metacarpais 11 ¢ Il fusionados na base com o
semilunar, mas nio incluindo o metacarpal | nesta fu-
sdo; presenga do metatarsal V como em Ardhaeoprerys;
metatarsais fusionados na base, e s vezeso lll e o IV
fusionados distalmente como em Chamgehengornis
hengdaoziensis ()i er afii, 1999), um outro
Confuciusornithes do Creticeo Inferior da China.

C. Subclasse Enantiornithes
(Cretdceo Inferior a Superior)

Grupo descrito primeiramente por Walker
(1981), com base em diversos ossos, na maioria
dissociados (figura 7.6), procedentes do Cretdceo Su-
perior (Maastrichtiano) do noroeste da Argentina (For-
magdo Lecho). Virias formas foram descritas de todo
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Cretdceo (Inferior ¢ Superior), em todos os continen-
tes, inclusive formas de ambiente marinho. Godipreryx
minwta, do Cretdcco Superior da Mongélia, ¢ um
Enantiornithes bem representado por ovos
fossilizados, que possibilitaram o estudo da osteologia
dos embrides (Elzanowski, 1981).

o

RN

Figura 7.5 Reconstiluigdo do esqueleto de
(A) Confuciusomis sanctus (modificado de Chiappe et alii,
1999) e (B) Sinomis sanfensis (modificado de Sereno &
Chenggang, 1992) ambos do Cretaceo Inferior da China.

Sdo aves de pequeno porte (na maioria, menor
que um pombo), com boas adapragies para o voo, com
coracoides alongados, esterno com quilha, claviculas
fusionadas em “V", geralmente com um grande
hipocleido; carpometacarpo formado, porém nio
fusionado distalmente (figura 7.6L.); os pés eram for-
tes com unhas desenvolvidas e curvas; algumas formas
possufam dentes (especialmente as do Cretdceo Infe-
rior); a gastrilia € presente ¢ 2 cauda (vémebras cau-
dais) um pouco mais longa que nas aves atuais, com
um longo pigdstilo. Subdivisdes dentro dos
Enantiornithes foram propostas por Chiappe & Walker
(2002), Zhou er alii (2008), Zhou & Zhang (2006), pa-
recendo ainda precoce uma boa concluslo. A presenga
do osso pds-orbital em alguns enantiornites, como
Protopreryx © Pengornis (Zhou er alii, 2008), ¢ em um
jovem do Creticeo Inferior da Espanha, Sanz er alii
(1997) evidenciam as fenestras temporais tipicas de um
criinio didpsido (figura 7.4D}; por outro lado a ausén-

cia do pés-orbital & constatada em muitos outros
enantiornites, Questlo semelhante deve ser observa-
da com a presenga de dentes em Longirostravis, Yanormis
(Zhou & Zhang, 2006), Sinernis (Sereno o alfi, 2002)
(figura 7.5B) e a auséncia de dentes em muitos outros,
Sio elementos muito importantes para subdivisfio des-
se grupo, ainda em estudo. Em virios enantiornites
pode ser confirmado, pela fossilizagio de conteddos
ghstricos, que a alimentaglio dessas aves variava entre
insetivoras, carnivoras (lagartos), granivoras (presenga
de gastrélitos) ¢ piscivoras.

Na América do Sul, além de Ewantiornis
leali, descrito por Walker (1981), outras formas fo-
ram descritas, como Neuguenornis (Chiappe & Cal-
vo, 1994), Yungavelucris, Lectavis, Soreavisaurus
(Chiappe, 1993), todas da Argentina. No Brasil,
temos excelente representagio de Aves
Enantiornithes, do Creticeo Superior, represen-
tadas por muitos ossos, virios associados cm es-
queletos incompletos, todos de porte muito peque-
no e concentrados numa iinica localidade em Pre-
sidente Prudente, Sio Paulo. Elas representam
pelo menos quatro géneros e espécies (Alvarenga
& Nava, 2005) ainda em estudo; essas espécies bra-
sileiras parecem ndo possuir dentes e tinham o ta-
manho préximo ao de beija-flores e pardais,

D. Subclasse Ornithurae

{Creticeo Inferior—Recente)

Na opinifio da maioria dos autores atuais esse
grupo ¢ monofilético. Apesar de incluir os
Hesperomithiformes ¢ Icheyornithiformes, chamados
“Odontornithes” devido i presenga de dentes, pode-
mos considerar todas essas aves bastante avangadas ou
modernas. Em todas elas houve a perda total da
gasrrilia; as vérrebras caudais sdo reduzidas em mime-
o ¢ comprimento, possucm pré-zigapdfises ¢ apresen-
tam pigéstilo. Em todas cxiste a fusio de ossos for-
mando o carpometacarpo € O ArSOMELatarso ¢ no
tarsometatarso cxiste a formagdo do forame vascular
distal acima das trédcleas 3 ¢ 4.

Entre essas aves, Ambiorius dementjevi
Kurochkin, 1982, do Creticeo Inferior da Mongdlia,
parece ter afinidades com as aves Lithomithiformes
{Kurochkin, 1985), que por sua vez apresentam afini-
dades com as aves Tinamiformes (Palacognathae).
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Figura 7.6 Ossos de Enantiomithes do Cretdceo Superior da Argentina, utilizados na descrigiio original de Walker
da subclasse Enantiomithes, em 1981. Os tarsometatarsos e os carpometacarpos sfo fusionados apenas na porgéio

proximal (modificado de Walker, 1981).

Ordem Patagopterygiformes
(Creticeo Superior)

A espécie que representa esta ordem & Pafagopieryx
deferraritsi (Alvarenga & Bonaparte, 1992) do Cretdceo
Superior (Coniaciano) da Argentina (Neuquen), uma for-
ma terrestre de tamanho comparado ao de uma galinha,
nio voadora, com o estemno largo ¢ sem quilha, com a
pelve apresentando duas incisuras posteriores (fenestra

ilioisquidtica aberta) como nas aves Palacognathae.
Chiappe (1995), com uma andlise filogenética, acredita
que Paragopeeryx seja um clado irmdio de Neomithes (f-
gura 7.2). Uma outra ave do Creticeo Superior de
Madagascar, Vorona berrootrenses, descrita com base em
wés exemplares incompletos (Foster & alfi, 1996), segu-
ramente um Ornithurae que apresenta algumas seme-

Ihancas com Patagopterys da Argentina.
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Ordem Hesperornithiformes
{Creticeo Superior)

Aves marinhas ou ocednicas do Hemisfério Nor-
te, com asas extremamente reduzidas, Eram adapra-
das i vida na dgua, excelentes nadadoras ¢ mergulha-
doras, existindo indicios de que se reproduziam préxi-
mo 4 dgua-doce (Tokarik e afii, 1997). Tinham dentes
implantados em alvéolos, as asas extremamente
atrofiadas e os membros posteriores implantados no
extremo caudal do corpo e lateralizadas para a natagio
e mergulho. Seus ossos eram densos e ndo
pneumatizados, Essas aves ndio ficavam em pé como
o8 pinguins ¢ s¢ locomoviam em terra como as focas,
deslizando sobre o venrre. Os Hesperornithidae sio
bem representados pelos géneros Hesperornis ¢
Baptornis do Cretdiceo Superior da América do Norte,
Os maiores exemplares (Cangdaga) atingiam até mais
de 1,5 metro de comprimento. Esagfiornis, menos co-
nhecido, é do Creticeo Inferior. Parece que Gamsws
yumenensis do Cretdceo Inferior da China, uma forma
voadora com ossos pneumatizados, pode ser relacio-
nada aos Hesperornithes.

Ordem Ichtyornithiformes
(Creticeo Superior)

Outro grupo de aves marinhas, boas voadoras ¢
com grande pneumatizagiio dos ossos, ceramentc com
hibitos semelhantes ao das gaivotas. Nio sio
filogeneticamente relacionadas aos Hesperornithidae
embora também possuissem dentes. Deste grupo, ape-
nas [ekthyermis do Cretdceo Superior da América do
Norte é bem conhecida (Clarke, 2004); tinha tamanho
e perfil semelhantes a uma pequena gaivota atual.

Neornithes ou Aves modernas
{Creticeo Superior—Recente)

Embora muitas ordens de aves modernas ji es-
tivessem representadas no Creticeo Superior como
Anseriformes, Charadriiformes, Gaviifermes,
Gruiformes, Pelecaniformes e possivelmente
Galliformes e mesmo outras ordens (Hope, 2002), es-
ses representantes nunca sio relacionados a nenhuma
familia de aves atuais.

Na realidade, as famfilias atuais, salvo algumas
cxcegles, parccem ter sido definidas a partir do

Oligoceno, e somente a partir do Mioceno, assumido a
morfologia das famfilias modernas. As aves conhecidas
para o inicio do Paleégeno (Palcoceno ¢ Eoceno), fre-
quentemente apresentam caracteristicas em “mosai-
co” mesclando familias ¢ até mesmo ordens diversas
{Olson, 1985). Uma recente revisio das aves do
Paledgeno (Paleoceno-Eoceno-Oligoceno), de todos os
continentes (Mayr, 2009), mostra que a grande maioria
das aves do Paleoceno ¢ do FEoceno niio se enquadra
nas familias atuais e que muitas dessas familias do
Paletgeno permanccem em “imceriae sedis™. Sio faros
da evolugio, quase impossiveis de serem enquadra-
dos na sistemdtica Lincana,

Morfologia das Aves modernas

As aves slo tetripodes bipedes, onde ocorreu
uma extrema diferenciagio dos membros anteriores
para o voo (figura 7.9), enquanto os posteriores pude-
ram s¢ desenvolver para outros tipos de locomogio e
outras fungdes como correr, nadar, mergulhar, agarrar
presas ¢ scgurar alimentos,

No eriinio, os ossos sio precocemente
fusionados, desaparecendo as suturas. As 6rbitas sio
extremamente grandes, a caixa craniana € inflada, com
notivel desenvolvimento do cerebelo. (O osso pds-
orbital desapareceu nas aves modernas, modificando a
condigio didpsida basal, como em Compsognathus (fi-
gura 7.4A), tornando confluente a abertura temporal
superior com a inferior ¢ a érbita (figura 7.8). Em
Archaeopteryx (figuras 7.3 e 7.4B), essa mudanga parece
presente, apesar da divida ainda existente sobre a exis-
éncia do osso pds-orbital e fenestras remporais. Parece
paradoxal que aves mais derivadas que Arobaeopieryx,
como os Confuciusornithes e diversos Enantiornithes,
apresentem o pds-orbital e as fenestras temporais.

As vértebras das aves silo tipicamente
heterocélicas (as articulagdes entre os corpos verte-
brais sio em forma de cela de montaria), existindo ex-
cegies, especialmente nas Gltimas torficicas, que po-
dem ser opistocélicas, tais como nos pinguins ¢ biguds,
anfiplanas em atobds, ou procélicas como em
Patagopteryx (Alvarenga & Bonaparte, 1992), uma ave
corredora do Creticeo da Argentina. Ocorrem ainda
infimeras situagdes intermedidrias, quanto A forma das
vértebras, em aves atuais ¢ fasseis. Por outro lado, vér-
tebras heterocélicas podem também ser encontradas
entre as cervicais de certos queldnios (Pleurodira),
possibilitando alpumas confusies em pegas fésscis isola-
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das. As iiltimas vérebras pré-sacrais podem ser totalmente
livres, nflo aquilosadas, como nas aves ratitas, albatrozes,
gargas, cegonhas, patos, urubus, gavidics, papagaios, pica-
paus, pdssaros, ou com excegio da dltima pré-sacral, pode-
se ter trés ou quatro vértebras totalmente fusionadas for-
mando o osso notdrio (ambém presente em Prerosauria),
como acontece em tnamideos, galindceos, falches ¢ pom-
bas. Ocorrem, ainda, situagies intermedidrias com um
notdrio malformado, que pode ser observado em biguds,
flamingos ¢ grous.

As vértebras lombares € sacrais nas aves 5o to-
das fusionadas formando o sinsacro, que pode incluir
ainda as dltimas tordcicas e as primeiras caudais, qua-
sc scmpre fusionadas ambém com os ilios (fazem ex-
cegiio 0s Procellariiformes ¢ Charadriiformes, onde os
ilios nilo se fundem com o sinsacro). As vériebras cau-
dais formam uma longa cauda em Archaropterys (figura
7.3), com cerca de 22 vértcbras, na maiona alongadas,
sem a formagio de um pigdstilo (fusio das dltimas vér-
tebras caudais). Nas aves Confuciusornithes ¢
Enantiornithes, ambas do Mesozaoico, as vértebras cau-
dais livres 530 em nimero de oito ou nove e mais um
pigtstilo bastante longo (figura 7.5A ¢ B). Nas aves mo-
demnas as vémebras caudais livres siio, geralmente, em
niimero de cinco ou seis ¢ mais o pigdstilo (figura 7.8).

As costelas das aves possuem uma caracteristi-
ca muito peculiar que slio 08 processos uncinados (ou
unciformes), uma expansio caudal no meio do corpo
da costela, que geralmente ultrapassa a costela conse-
cutiva (figuras 7.5A ¢ 7.8). Embora caracteristicos das
aves, 08 processos uncinados (ou formagdes similares)
sio encontrados também em certos anfibios extintos
(lchthyostega), répteis (Sphenodon) e mesmo em alguns
Therapsida (Gardiner, 1993); entre as aves modernas,
niio ocorrem nas inhumas (Anseriformes-Anhimidae).

As aves desenvolveram o o0sso esterno, bem
ossificado, com uma quilha mediana (carena) onde se
originam os miisculos utilizados no voo (figuras 7.7 e 7.8).
MNas aves que perderam a capacidade de voar, essa quilha
tende a se atrofiar e chega a desaparecer como nas ratitas;
nos pinguins, 0 mergulho com propulsio mmbém pelas
asas, manteve a quilha com a mesma finalidade do voo.

A eintura escapular e os membros anterio-
res apresentam a estrutura bdsica dos dinossauros,
obviamente com as modificages impostas pela aqui-
sigio do voo. O coracoide tornou-s¢ mais alongado,
servindo como esteio para o milsculo supracoracéideo
elevar as asas durante o voo, enquanto o misculo pei-
toral trabalha diretamente abaixando a asa (figura 7.7).
A fareula, rradicionalmente considerada uma estru-

tura tipica das aves, parece resultar da fusdo das duas
claviculas, muito embora essa homologia scja ainda
questionada (Bryant & Russell, 1993). Curiosamente,
a fircula parece ser uma estrutura atrofiada em
dinossauros celurossauros, aparecendo bastante desen-
volvida em Archaeapreryx e Confuciusornithes,

Os membros anteriores de Archaeopteryx sio
muito mais semelhantes aos dos celurossauros que os
das aves atuais (figura 7.9). Nas aves modernas, o es-
queleto da asa é formado pelo dmero, ulna, ridio, o
carpo constituldo de dois ossos carpais livres (radial e
ulnar) ¢ uma parte do carpo (especialmente o
semilunar) fusionada com os wés metacarpianos, for-
mando o carpometacarpo. Bastante caracteristico das
aves, 0 carpometacarpo € constituido por dois nicleos
de ossificacdo carpais ¢ mais os metacarpais 1, 2 ¢ 3;
essa sequéncia de metacarpais e de digitos € uma evi-
dente conclusfo pela observagio filogenética dos
dinossauros e das aves (figura 7.9). Uma discussiio ain-
da recente propde que esses metacarpais e falanges
scjam os 2, 3 e 4, conforme interpretagdes embriond-
rias (Hinchliffe, 1985; Burke & Feduccia, 1997),
contrariando a origem dinossauriana das aves; entre-
tanto, virios outros trabalhos de embriologia corrobo-
ram a ideia de que os dedos das aves modernas scjam
realmente os dedos 1, 2 e 3 (Vargas, 2005). O digito 1
que forma a dlula possui uma ou duas falanges nas aves
aruais e, em virias delas, especialmente nos jovens, a
falange distal pode possuir uma unha em forma de garra
(e. g Opisthocomus, Galliformes, Gruiformes),

Na pelve das aves, o pibis e o (squio fundem-se
ao ilio; nas formas mais primitivas, tais como
Archaeopreryx, Confuciusornithes ¢ Enantiomithes, os
piibis sio mais verticalizados, longos, com a extremi-
dade distal dilatada, 3s vezes unidos distalmente for-
mando uma sinfise pibica, muito semelhante ao gque
acontece nos eelurossauros ndo avianos (fipuras 7.3 e 7.5).

A estrutura dos membros posteriores & rambém
semelhante i dos celurossauros basais; a diferenga em
relacdio a estes estd na fibula atrofiada distalmente, na
tibia fusionada com parte do tarso (astrigalo ¢ calciineo)
formando o tibiotarso, ¢ no arsomeratarso representa-
do pelos metatarsais 11, 1 e IV, geralmente alongados
¢ fusionados proximalmente com os trés ossos tarsais
(figura 7.10); o metatarsal | (figura 7.8) nas aves mo-
dernas & articulado ao extremo distal do tarsometatarso
(figura7.8). Importante assinalar que em
Archaeornithes e Confuciusornithes o metatarsal V estd
presente, embora atrofiado ¢ restrito 4 extremidade
proximal do tarsometatarso (figuras 7.3 e 7.5A).
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origem do misculo peitoral

Figura 7.T Representagfio esquemaética da agio dos principals misculos do voo das aves.

Outro detalhe anatbmico evolutivo importante,
em relaglio aos dinossauros, € que as aves perderam os
dentes (ainda presentes em Archaeopleryx e outras aves
mesozoicas) e adquiriram um bico, j4 presente nos
Confuciusornithes.

Ordem Gaviiformes
{Creticeo Superior=Recente)

Neogaeornis werzeli, conhecido apenas pelo
tarsometatarso, do Cretdceo Superior do Chile
(Maastrichtiano), foi sempre citado como um pegue-
no Hesperornithiformes. Olson (1992) reestudou o
exemplar, concluindo ser este um representante dos
Gaviiformes. Existe boa representatividade de mare-
rial ainda inédito de Gaviiformes procedentes do
Cretiiceo Superior da Antértica. Mais recentemente,
Chartterjee (2002} descreveu Polarornis gregorii, um
Gaviidae do Cretficeo Superior da Peninsula Ancdrri-
ca, demonstrando que cssas aves, hoje tipicamente
borecais, cram austrais no Creticeo Superior.

Ordem Struthioniformes
{(Paleoceno-Recente)

Incluimos mnessa ordem, as Ffamilias
Struthionidae, Rheidae, Casuanidac ¢ Apterygiidac.
Nio obstante, o monofiletismo desse grupo seja ques-
tionado de duas formas: como exemplo de convergén-
cia {(Olson, 1985), ou ainda como nio monofilético sc
excluirmos os Tinamiformes (Harshman er alii, 2008).

A mais antiga ratita (do Latim, rasis = janga-
da, alusdo 4 auséncia de quilha no esterno, pois as
jangadas ndio apresentavam quilha como os barcos)
conhecida é Diogenornis fragilis do Paleoceno Supe-
rior {Itaboraiense) do Brasil (Rio de Janeiro).
Diogenornis o deve ser incluido na familia Rheidae,
assemelhando-se mais aos Casuariidae do que com
as emas sul-americanas (Alvarenga, 1983; 2010).

Da familia Rheidae, sdio conhecidos represen-
tantes no Tercidrio médio da Argentina (Tambussi,
19495), tais como Opisthodactilus patagonicns {Mioceno
Inferior), Heterorhea dabbenei ¢ Hinasuri (Plioceno).
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Entre as ratitas estdio talvez as maiores aves que jd
existiram (ver sobre os Ralliformes-Phorusrhacidac); a
ave-clefante, Aepyormis maximus (Acpyornithidac) do
Pleistoceno—Recente de Madagascar atingiu perto de 400
kg de massa ¢ foi extinta hi cerca de 600 anos, Os moas
da Nova Zelindia (familia Dinomithidae) caracterizam-se
pela perda total ndo s6 das asas mas também da cintura
escapular; Dinornis giganteus foi a maior espécie, com cer-
ca de trés metros de altura ¢ perto de 400 kg de massa; os
moas foram extintos hd cerca de 300 anos. A familia
Dromornithidac, constituida também de gigantescas aves,
viveu do Plioceno até o Pleistoceno na Austrilia;
Dromarnis tinha porte similar a Agpyernis. [Hoje acredita-se
que nfio eram relacionadas 4s ratitas, mas sim apresenta-
vam relagies filogenéricas com os Anseriformes.

Apesar das ratitas serem consideradas caracte-
risticas do Hemisfério Sul, algumas formas foram des-
critas para a Europa como Remiornis (Martin, 1992) do
Palcoceno Superior da Franga, ¢ Paleoris (Houde &
Haubold, 1987) do Eoceno Médio da Alemanha.

Ordem Litornithiformes
{Paleoceno=Eoceno)

Ordem amplamente disseminada no Paleoceno
eno Eoceno da América do Norte e da Europa (Houde,
1988); estreitamente préxima aos Tinamiformes sul-
americanos, scus representantes tinham tamanho si-
milar ou pouco maior que o dos rinamideos atuais.
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Figura 7.8 Esqueleto de pombo-doméstico (Columa fivia) em vista lateral, mostrando as principais caracteristi-
cas das aves modemas (modificado de Proctor & Lynch, 1993).




Capltulo 7 - Aves 125

A Deinonychus

I-radial
falange do dedo alular

( carpal-ulnar
carpometacanpo
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Figura 7.9 Comparagéio do esqueleto do membro anterior de (A) Dinosauria, Coelurosauria (Deynonychus). (B)
Archaeopleryx litographica. (C) Enantiomithes: Sinomis sanfensis. (D) Ave atual: Gallus domesticus (modificado de
Sereno & Chenggang, 1992).
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Figura 7.10 Comparagio do esqueleto dos pés em: (A) Dinosauria, Camosauria (Alfosaurus). (B) Dinosauria
Omithomimidae (Omithomimus). (C) Ave atual: jovem de ema (Rhea americana). (A @ B modificados de Osbom, 1917).
Em algarismos arébicos: ossos tarsais; em algarismos romanos: melatarsais e digitos.

Ordem Tinamiformes
{Mioceno-Recente)

Conhecidos somente da América do Sul ¢ Amé-
rica Central, os representantes mais antigos datam do
Mioceno Superior da Argentina (Tambussi, 1987).

Ordem Sphenisciformes
{Creticeo Superior=Recente)

Os pinguins, atuais ¢ fdsseis, sio exclusivos do
Hemisfério Sul, das regides Antdrticas ou prdximas
destas. Parecem ser aparentados aos Procellariiformes

e Gaviiformes. Perderam a capacidade para o voo, ga-
nhando habilidade para remar com as asas ¢ mergu-
lhar com forte propulsio nos pés ¢ também nas asas;
fibsseis sdio conhecidos desde o Paleoceno e certamen-
te do Cretdceo Superior (Mayr, 2009); algumas formas
extintas como Palaeoendypres, das ilhas Seymour na
Antdrtica, tinham a altura de um homem.

Ordem Pelecaniformes
{Eoceno-Recente)

Mesta ordem, hd uma interessante familia,
Pseudodontornithidae, dotada de falsos dentes forma-
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dos por projegles dsscas, Grandes voadoras marinhas
¢ provavelmente piscivoras, do Tercidrio de virios con-
tincntes, inclusive Antdrtica (Tonni & Tambussi, 1985)
¢ na costa Pacifica da América do Sul, com importan-
tes registros para o Chile ¢ o Peru,

Ainda entre os Pelecaniformes, a familia
Anhingidae merece especial destaque, com viirios re-
gistros na América do Sul, testemunhando a existén-
cia de uma larga faixa de dgua doce durante o0 Mioceno/
Plioceno, desde a Colémbia (Caribe), através do Acre
¢ leste do Peru, para o Pantanal, norocste da Argendi-
na ¢ para o Sul até a Patagdnia argentina ¢ chilena.
Assim, temos Andinga grondfs na Colémbia ¢ no Acre.
Ainda no Acre, juntamente com A. gramsdis, temos a
presenca de Macranbings ranzi (uma forma gigante),
Ankinga minuta (uma forma and) e Ankinga fraileyi
(Campbell, 1996; Alvarenga & Guilherme, 2003). Na
Argentina temos a ocorréncia de Macranbinga paranensis
(Noricga, 1992) ¢ no sul do Chile de Meganbinga chilensis
{Alvarenga, 1995b). A familia Anhingidac ¢ um forte
indicador de dgua doce; os géneros Megandinga ¢
Macranfinga sio representados por formas gigantes e
ndo voadoras,

Ordem Cathartiformes
{ Eoceno-Recente)

A composigio desta ordem ¢ ainda ponto de
discusilo e disedrdia, ainda longe de um acordo undni-
me. Uma grande parte dos taxonomistas inclui nela as
familias Teratornithidae ¢ Vultundae (= Cathartidac).

Entre os Teratornithidae esti a maior ave voa-
dora conhecida, Argemtavis magnificens, do Mioceno su-
perior (Huayqueriano) da Argenting, com massa esti-
mada em 120 kg e uma envergadura de 7,5 metros
{Campbell & Tonni, 1980). Outros Teratornithidae, do
tamanho de um condor, slio conhecidos do Pleistoceno
da América do Norte. Na Bacia de Taubaté, Formagio
Tremembé, € conhecido o mais antigo Teratornithidac:
Taubarornis campbelli (Olson & Alvarenga, 2002),

Os Vulturidae compreendem os urubus e
condores. Embora tipicos e exclusivos do Conti-
nente Americano, existem registros scguros de
Vulturidae no Eoceno e no Oligoceno da Europa
(Mourer-Chauviré, 2002). O mais antigo represen-
tante conhecido na América é Brasilogyps faustoi,

um urubu do Oligoceno da Bacia de Taubaté
(Alvarenga, 1985a). Virios outros registros de
Vulturidae testemunham a abundincia de formas
dessas aves na América do Sul durante o
Pleistoceno, certamente relacionados ao triunfo da
megafauna; entre eles citamos Gymnogyps bowardae
¢ Geromogyps relictus, ambos do Peru (Campbel,
1979), e ainda Wimgegyps cartellei (Alvarenga &
Olson, 2004) ¢ Pleistovultur nevesi (Alvarenga ef alii,
2008), ambos do Brasil.

Ordem Phoenicopteriformes

{Eoceno-Recente)

S8o os flamingos, com uma familia atual,
Phoenicopreridae, com fidsseis desde o Eoceno (Euro-
pa), ¢ pelo menos mais duas familias extintas:
Palaclodidae, numerosa ¢ abundante em quasc todos
o0s continentes, especialmente no Mioceno, presente
na Bacia de Taubaté (Qligo-Mioceno) e Agnopreridae
da Europa, Oriente Médio e Brasil (Agmoprerus sicki),
também da Bacia de Taubaté (Alvarenga, 1990).
Flamingos sd3o aves tipicas de dguas salobras ou salga-
das (alcalinas); no caso do lago da Formagdo Tremembé,
cssas aves constituem um forte indicativo de um ex-
tenso lago raso de dgua alcalina, como paleoambiente
da Formacio Tremembé,

Ordem Anseriformes
{Eoceno—Recente)

Compreende os patos (Anatidae) cosmopolitas
¢ as inhumas {Anhimidae) sul-americanas. Fésseis de
Anatidae sio conhecidos desde o Eoceno da América
do Nore. Na Bacia de Thubaté, Estado de Sio Paulo
(Oligo-Mioceno), existem fdsseis ainda ndo descritos
de Anatidae. Ainda desta bacia procede a primeira for-
ma de Anhimidae fossil descrita: Choumoddes antiguus
(Alvarenga, 1999), semelhante ¢ um pouco menor que
o artual tachd (Chauna).

Chaunoides antiguus & a ave melhor represen-
tada (ou mais abundante) na Formagio Tremembé,
com diversos espécimes (08505 ou segmentos Gsseos)
que representam quase todo o esqueleto,
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Ordem Galliformes
{Eoceno-Recente)

s fidsseis mais antigos dessa ordem datam do
Eoceno da América do Norte e da Europa. Na Bacia
de Taubaté (Oligo-Mioceno) slio registrados Tandacrex
granivora ¢ Ameripodius sifvasantosi (Alvarenga, 1988;
1995a). Taubacrex foi originalmente descrita na familia
Rallidae, ordem Ralliformes (Alvarenga, 1988), porém
seguramente deve ser atribuida A familia
Quercymegapodiidae, que possui virios representan-
tes no Oligo=Mioceno da Franga, inclusive uma clas-
sificada no género Ameripodius (Ameripodius alexis) do
Mioceno Inferior da Franga (Mourer-Chauviré, 2000).
0Os Quercymegapodiidae apresentam algumas seme-
Thangas com as formas aruais (Megapodiidac) da re-
gido australiana, como, por exemplo, os coracoides, que
podem ser levemente curvos (destoando dos demais
Galliformes).

Ordem Ralliformes
{Palecceno-Eoceno)

Ordem representada por mais de 10 familias.
Uma familia extinta, Phorusrhacidae, & constituida de
aves nillo voadoras, corredoras, carnivoras e de grande

porte, que viveram no Tercidrio da América do Sul. Os
Phorusrhacidac eram bastante préximos dos aruais
Cariamidae (também da América do Sul) ¢ algumas
confusiics existem nas identificagbes de alguns fésscis.
Sdo conhecidos 13 géneros ¢ 18 espécies (Alvarenga
& Hofling, 2003; Berelli er afis, 2007}, sendo as meno-
res, um pouco malores que as atuais seriemas
{Caniamidae), e as malores, como Bronfornis burmeinstert
do Mioceno da Argentina, com o tamanho similar, se
ndo maior, ao da ave-clefante, Aepyormis (Struthio-
niformes), aringindo mais de 350 kg, estando cntre as
maiorcs aves ji cxistentes,

A forma mais antiga de Phorusrhacidae é
Paleopsilopeerns do Paleoceno de Itaborai, Rio de Ja-
neiro (Alvarenga, 1985b), um dos representantes de
menor porte. Da Bacia de "Taubaté (Oligo-Mioceno)
foi descrito Paraphysornis brasiliensis (Alvarenga, 1982;
1993) com base em um esqueleto quase completo.
Bastante grande, atingia perto de dois metros de al-
tura (figura 7.11). Os Phorusrhacidae sio aves
tipicamente sul-americanas; no Plioceno uma forma
de grande porte, Titanis walleri, atingiu a América do
Norte depois do surgimento do istmo do Panamd.
Os Phorusrhacidae sobreviveram até o final do
Pleistoceno na América do Sul.

Figura 7.11 Paraphysornis brasiliensis, um gigantesco Phorusrhacidae do Oligo—Mioceno da Bacia de Taubaté,
Estado de Sio Paulo; cerca de 1,80 m de altura. (A) Reconstituiciio do esqueleto. (B) Reconstituiciio da ave em vida (por

E. Bretias).




Capitulo 7 - Aves

129

Ordem Columbiformes
{ Eoceno-Recente)

Compreende os pombos (Columbidae) com fids-
scis desde o Mioceno da Europa, os cortigois ou gangas
(Preroclidae) do Velho Mundo com fésseis desde o
Eoceno, também da Europa. O dodo representa uma
terceira familia, Raphidae, da [Tha Mauricio, no Occa-
no Indico Ocidental, ¢ foi extinto recentemente, hi
cerca de 300 anos. O nome dodo tem origem na lingua
portuguesa de “doudo”™ ou “doido™ devido ao seu com-
portamento parado; sem temor aos homens, eram fa-
cilmente apanhados pelos marinheiros portugueses.

Aplicagoes

Os fisseis de aves sfio extremamente (teis para
a interpretagio de paleoambientes. As aves fasseis pres-
tam-s¢ também aos estudos de paleobiogeografia; a
distribuigio arual das ratitas, no Hemisfério Sul, é fre-
quentemente usada como exemplo de distribuigio
vicariante (Cracrafr, 1974) pela fragmentaglio da
Gondwana. Por outro lado, as grandes voadoras podem
ser encontradas em sedimentos muito distantes, per-
mitinde uma comparagiio de palcoambicntes ¢
datagies geoldgicas entre bacias scdimentares até de
continentes diferentes. Exemplo disto estd nos géne-
ros de flamingos Paleelodus e Agmopterus e o galiforme
Ameripodins identificados na Bacia de Taubaté e no
Velho Mundo (Alvarenga, 1990; Mourer-Chauviré,
2000).
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Synapsida: Pelycosauria-Therapsida

Ana Maria Ribeiro
Fermando Abdala

Synapsida € o grupo que evoluiu separadamen-
te dos demais amniotas, os Sauropsida, a partir do
Carbonifero Superior, hi aproximadamente 300 mi-
Ihibes de anos. Foi a primeira linhagem de amniotas a
sc diversificar amplamente nos hibitats temestres, es-
tando representada por muitos grupos fdsseis que -
veram um papel importante em ecossistemas dos pe-
riodos Permiano ¢ Tridssico. Muitos sindpsidos de-
sapareceram no final do Permiano ¢ do Tridssico, vi-
vendo o resto do Mesozoico & sombra dos saurdpsidos,
particularmente os dinossauros. Entretanto, hi cerca
de 65 milhbes de anos, os mamiferos, (inicos represen-
tantes viventes dos sindpsidos, se diversificaram no-
vamente, apds a extinglio massiva de dinossauros no
final do Cretdceo,

Os sindpsidos mais antigos estio registrados no
Hemisfério None, porém a partir do Permiano Médio
eles também estdo representados na Africa do Sul,
Tanzdinia e no Brasil. Os terdpsidos nio mamaliaformes
apresentavam uma distribuigio global no Trfssico, com
boa representaglio do Permiano ao Jurdssico da Africa
do Sul, Tridssico Médio ¢ Superior da Argentina ¢ Bra-
sil, além de diferentes depdsitos, principalmente do
Tridssico Superior ¢ Jurissico do Hemisfério Nore. O
finico registro de teripsidos niio mamaliaformes no
Jurdssico do Hemisfério Sul se restringe 2 Africa do

Sul, enquanto que os dltimos representantes deste gru-
po sdo do Creticeo Inferior da Rissia ¢ do Japdo
(Tatarinov & Matchenko, 1999; Matsuoka &
Seroguchi, 2000; Lopatin & Agadjanian, 2008). Exis-
tem registros duvidosos de teripsidos nido
mamaliaformes: a presenga de dicinodontes no
Cretdceo Inferior da Austrilia (Tulborn & Turner, 2003)
¢ de um suposto cinodonte no Paleoceno Superior da
América do Norte (Chromaperates paradoxus, Alberta,
Canadd, Fox e afir, 1992),

Distribuigio Temporal e Geogrifica

na América do Sul

Os sindpsidos ndo mamaliaformes estdo repre-
sentados em trés paises da América do Sul: Brasil, Ar-
gentina e Uruguai (figura B.1), O registro do Uruguai é
na Formagio Bucna Vista localizada no Departamento
Cerro Largo, nordeste do pais, ¢ a idade proposta €
final do Permiano ou Tridssico Inferior (Pinheiro e afii,
2003).

O registro argentino estd representado em trés
bacias no centro-oeste: San Rafael, Cuvo e
Ischigualasto/Villa Unidn. () registro de terdpsidos nes-
tas bacias € do ‘Tridssico, com a Bacia de San Rafael
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(Formagbes Quebrada de los Fésiles ¢ Rio Seco de La
Quebrada) apresentando idades do Tridssico Inferior
¢ Médio, a Cuyo (Formagio Cerro de Las Cabras ¢
Potrerillos) de idade Tridssico Médio, ¢ [schigualasto/
Villa Unién (Formagio Chafiares, Ischigualasto ¢ Los
Colorados) com o melhor registro do grupo na Argen-
tina, com idades vanando entre o Tridssico Médio e o
Superior.

No Brasil, os sindpsidos silo registrados no
Permiano e no Tridssico da Bacia do Parand. Os re-
gistros do Permiano sio procedentes da regido da
Serra do Cadeado, Municipio de Urtigueira, Estado
do Parand, em sedimentos do Membro Morro Pela-
do da Formag3o Rio do Rasto e dos niveis lamiticos
da localidade de Posto Queimado, Municipio de S3o
Gabriel, Rio Grande do Sul (Langer, 2000). Os re-
gistros do Trifissico sio procedentes do Estado do
Rio Grande do Sul, em sedimentos das formaghes
Sanga do Cabral (Tridssico Inferior), Santa Maria
(Tridssico Médio-Superior) ¢ Caturrita (Tridssico

Lige

(5]

. T

Bacia Ischigualasto/
Villa Unidn

Bacia San Rafael &0*

Superior) em virias localidades ¢ municipios da
depressiio central do Estado.

Morfologia

A principal caracteristica de Synapsida € a
fenestragio temporal do tipo sindpsido, ou seja, uma
abertura inferior na regido temporal do erdnio, limita-
da dorsalmente pelos ossos pés-orbital ¢ esquamosal
e, ventralmente, pelos jugal ¢ esquamosal (figura 8.2),
MNas formas mais avangadas observa-se que a abertura
estd posicionada dorsalmente, decorrente das grandes
mudangas cranianas, principalmente na regiio maxilo-
mandibular, que ocorreram nos sindpsidos, ao longo
do tempo geoldgico, até chegar i conformagiio que se
conhece nos mamiferos de hoje. Outro aspecto inte-
ressante € o desenvolvimento do canino, marcando o
inicio da heterodontia em alguns tixons basais de
sindpsidos, mais aparentados com os Therapsida.

Figura 8.1 Mapa indicando as localizagbes geograficas onde 230 encontrados os sindpsidos. 1. Formagio Rio

do Rasio; 2. Formagdo Sanga do Cabral; 3. Formagio Santa Maria; 4. Formagdo Caturmita; 5. Formagéo Buena Vista; 6.
Formagdes Chafiares, Ischigualasto @ Los Colorados; 7. Formagdes Cermo de las Cabras @ Potrerillos; 8. Formagbes
Quebrada de los Fosiles e Rio Seco de La Quebrada.
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abertura orbita
temporal
inferior

esquamosal

esquamosal

abertura
temporal
inferior

Figura 8.2 Crinio (em vista lateral) do sindpsido basal, esfenacodontidec Dimetrodon (A) e de um sindpsido
avangado, Didelphis (B) indicando a posi¢io da abertura temporal lateral em Dimetrodon, e dorsal em Didelphis (modi-

ficado de Carroll; 1988).

Outras mudangas importantes também ocorre-
ram principalmente nos cinodontes, relacionadas ao sis-
tema mastigatdrio (especialmente na oclusio dentdria),
audigio e locomogdo. Entre as mais importantes po-
deriam ser mencionadas: cindilo occipital duplo; arti-
culagio craniomandibular formada nos representantes
mais primitivos pelos ossos quadrado-articular, poste-
riormente articulagdo dupla (quadrado-articular e
suprangular-esquamosal) e finalmente pelos ossos
dentirio-esquamosal; redugiio dos ossos pés-dentinio
¢ aumento do dentirio na mandibula; aparecimento
do processo coronoide e angular; incorporagio de al-
guns ossos do crilnio (quadrado) e mandibula (articu-
lar ¢ angular) ao ouvido médio (bigorna, martelo ¢
timpéinico, respectivamente); desenvolvimento do pa-
lato dsseo, separando o canal digestdrio do respirats-

rio; complexificagio da morfologia dos pés-caninos; raiz
dentdria simples para dupla ou mdltipla; mudanga dos
membros, ou seja, postura scmicreta para ercta ¢ colu-
na verrebral dividida em regides: cervical, dorsal, lom-
bar, sacral e caudal (figura 8.3).

Classificagio

Geralmente Synapsida € dividido em dois gran-
des grupos, os Pelycosauria ¢ os Therapsida. O pni-
meiro grupo, tal como definido originalmente, é
parafilético, ji que os terdpsidos sio um grupo des-
cendente que fica fora da definigdo original. Os
teripsidos sio monofiléticos sempre, mesmo quando
os mamiferos sfio considerados parte dele (figura 8.4).
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Figura 8.3 (A) Diferengas e mudangas na regiiio do ouvido médio de Thrnaxedon, cinodonte niio mamaliaforme e
Didelphis. (B) Cranio em vista ventral de cinodonte nio mamaliaforme. (C) Modificagbes no crinio e na mandibula de
sindpsidos. (D) Esqueleto de cinodonte ndo mamaliaforme mostrando as diferenles regibes verebrais (modificados de
Pough et alii, 2002; Romer, 1970; Stanley, 1999 e Carroll, 1988, respectivamenta).
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Figura 8.4 Cladograma e distribuigio temporal dos Synapsida. Os Pelycosauria sf0 um grupo parafilético, en-

quanto Therapsida & monofilético.

A classificagio apresentada foi adaprada de King
(1988), Benton (2000), Kemp (2005), Fribisch (2007},
Liu & Olsen (2010).

Classe Synapsida
Subclasse Pelycosauria
Caseasauria (Permiano Inferior-Médio)
Familia Eothyridae
Famila Caseidae
Eupelycosauria (Carbonifero Superior-Permiano
Superior)

Familia Varanopidae
Familia Ophiacodontidae
Familia Edaphosauridae
Sphenacodontia (Carbonifero Superior-Permiano
Inferior)
Familia Sphenacodontidac
Subclasse Therapsida
Biarmosuchia (Permiano Médio-Permiano
Superior)
Familia Biarmosuchidae
Familia Burnetiidae
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Dinocephalia {Permiano Médio)
Antcosauria
Superfamilia Anteosauroidea
Familia Brithopidae
Subfamilia Brithopodinae
Subfamilia Antcosaurinae
Tapinocephalia
Familia Titanosuchidae
Subfamilia Titanosuchinac
Familia Tapinocephalidae
Subfamilia Tapinocephalinae
FFamilia Estemmenosuchidae
Anomodontia (Permiano Médio — Tridssico Superior)
Anomocephaloidea
Anomocephalus
Tiarajudens
Patranomoeden
Venyukovioidea
Dromasauroidea
Dicynodontia
Eodicynodontoidea
Familia Eodicynodontidae
Clado Diictodontia
Superfamilia Emydopoidea
I'amilia Cistecephalidae
Familia Emydopidae
Superfamilia Robertoidea
Familia Diictodontidae
Familia Roberiidac
Clado Pristerodontia
Dinanomodon
COdantocyclops
Propelanomodon
Familia Aulacocephalodontidae
Familia Dicynodontidae
Familia Kannemeveriidae
Familia Lystrosauridae
Familia Oudenodontidae
Familia Pristerodontidae
Familia Shansiodontidae
Familia Stahleckeriidae
Theriedontia
Gorgonopsia (Permiano Médio=Superior)
Familia Gorgonopsidae
Subfamilia Gorgonopsinae
Subfamilia Rubidgeinae
Subfamilia Inostraceviinae

Euthenodontia
Therocephalia (Permiano Médio-Tridssico Médio)
Lycosuchia

Familia Lycosuchidac

Familia Pristerognathidae
Eutherocephalia

Familia Akidognathidae

Familia Hofmeyriidae

Familia Whaitsiidae

Familia Scaloposauridae

Familia Bauriidae
Cynodontia (Permiano Superior-Atual)
Procynosuchia

Familia Procynosuchidae

Familia Dviniidac
Epicynodontia

Familia Galesauridae

Familia Thrinaxodontidae
Eucynodontia
Cynognathia

Familia Cynognathidae
Gomphedontia

Familia Diademodontidae

Familia Traversodontidac

Familia Trirachodontidae
Probainognathia

Familia Chiniquodontidae

Familia Probainognathidae

Familia Tritheledontidae

Familia Tricylodontidae

Familia Brasilodontidae
Mammaliaformes

Familia Morganucodontidae

Familia Megazostrodontidae

IFamilia Sinoconodontidae

A. Pelycosauria

Os pelicossauros estdo, na sua maior parte, re-
presentados em depositos do Hemisfério Norte, prin-
cipalmente nos Estados Unidos, além da Franga ¢ da
Riissia, mas algumas formas, particularmenre os
Varanopidae, sio conhecidas na Africa do Sul. Os
pelicossauros englobam seis diferentes grupos (figu-
ras 8.4 e 8.5): os Eothyridae (Permiano Infenior da Amé-
rica do Norte (AN) s3o os mais primitivos, pequenos ¢
provavelmente insetivoros; os Cascidae (Permiano
Médio da AN ¢ da Europa) sio as formas herbivoras
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de maior porte; os Varanopidae (Permiano Inferior da
AN) slio formas gencralizadas de tamanho médio; os
Ophiacodontidae (Carbonifero Superior ao Permiano
Inferior da AN ¢ Europa) sio 0s mais antigos, mas niio os
mais primitivos; de tamanho médio, cabega longa e del-
gada, sugerindo hdbitos semiaqudrticos e piscivoros; os
Edaphosauridae (Permiano Inferior da AN) siio herbivo-
ros de grande porte e de cabega geralmente reduzida; e
Sphenacodontidae (Permiano Inferior da AN ¢ Europa),
carnivoros de grande porte destacando-se, neste dltimo
grupo, o Dimetrodon, uma forma comumente associada
emmoncamente aos dinossauros (Angiclezyk, 2009). Os

dimetrodontes sio formas que podem alcangar cerca de
wrés metros de comprimento, com uma série de dentes
cinicos c afiados, a qual inclui uma drea de “caninizagio™
onde os dentes siio relanvamente maiores. Entretanto, a
caracteristica mais chamativa € sem divida o alongamento
dos processos espinhosos vertebrais em grande pare da
coluna vertebral que, possivelmente, sustentavam uma
pele membranosa. O érgio ou “vela” possivelmente o-
niha uma funglo termomeguladora. Os edaphossauros tam-
bém desenvolveram a vela dos processos espinhosos ver-
tebrais, ainda que com algumas diferengas em relago
dquela de Dimetrodon.

—-—'-l"rt

B

Figura 8.5 Pelicossauros de idade
permiana. (A) Casea (Caseidae). (B) Vara-
nosaurus (Varanopidae). (C) Ophiacodon
(Ophiacodontidae). (D) Edaphosaurus
(Edaphosauridae). (E) Sphenacodon.
(F) Dimetrodon (Sphenacodontidae) (mo-
dificado de Dixon e alii, 1993).
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Pdicossauros da América do Sul. Apesar de os
pelicossauros estarem na sua grande maloria represen-
tados no Hemisfério Norte, alguns restos vertebrais
{figura 8.6) encontrados na Formagio Bucna Vista (fi-
nal do Permiano ou Tridssico Inferior), no Uruguai,

foram considerados pertencentes ao grupo e atribui-
dos aos Varanopideos (Pifieiro er alid, 2003), porém exis-
tem discussdes sobre a identidade taxonfimica dos fés-
scis, bem como da idade dos niveis fossiliferos (e. g
Dias da Silva er afii, 2006).

Figura 8.6 vemneoras pre-sacrais 0@ Varanopioae oa Frofmacao Buena vista, Fermiano supenor Mmassico Infe-
rior, Uruguai. FC-DPV 1183 e 1200 em vistas: lateral (A, D); anterior (B, E) e posterior (C, F) (de Pifieiro ef ali, 2003).

B. Therapsida

Os teripsidos s3o conhecidos desde o Permiano
Médio, ¢ foram muito diversificados especialmente
no Permiano Superior ¢ no Tridssico. Sio conhecidas
seis diferentes linhagens de terdpsidos: Biarmosuchia,
Dinocephalia, Anomodontia (que inclui os
Dicynodontia), Gorgonopsia, Therocephalia, e
Cynodontia (este dltimo inclui as formas fosseis co-
nhecidas como cinodonres nio mammaliaformes e
Mammaliaformes, ou Mammalia para alguns autores).
Com excegio dos cinodontes, as linhagens restantes
aparecem conjuntamente em faunas do Permiano Mé-
dio na Russia, Africa do Sul e China, sendo que os
dnicos representantes atuais da linhagem
Cynodontia sfio os mamiferos.

Biarmosuchia

As formas consideradas mais basais de teripsidos
sdo o8 biarmostquios (figura 8.7), ainda que recente-
mente esteja sendo reconsiderada a sua estreita relagio
com gs gorgondpsios (Sidor & Rubidge, 2006). O grupo
cstd representado por uma dezena de tixons, quase to-
dos cles descobertos na Bacia do Karoo (Africa do Sul),
mas também siio encontrados na Rissia. O grupo estd
representado por pelo menos dois tixons (Iaidorkinus e
Burnettia) na zona de associagio de Dicynodon, na Africa
do Sul, e se extingue no final do Permiano Superior.
Entre as caracteristicas dos biarmosiiquios destacam-se:
abertura temporal maior que a dos pelicossauros
esfenacodontideos, presenga de um (nico canino mui-
o descnvolvido ¢ presenga de lmina reflexa do angu-
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lar (que dd origem ao osso timpdnico nos mamiferos)
como uma cstrutura laceral ao osso angular. Este grupo
inclui os Bumnctiidac (figura 8.7D), cuja caracteristica
mais peculiar € o crinio paquiostético, apresentando
bossas ¢ protuberincias Gsseas nos nasais, parietais e
maxilares (Rubidge & Sidor, 2002).

Dinocephalia

Os dinocefilios representam um caso notdvel
de surgimento, diversificaglio e extingdo durante um
curto perfodo de tempo, estando sua histdria restrita
a0 Permiano Médio. O grupo € especialmente abun-
dante na Africa do Sul e Riissia, mas também esti re-
presentado no Zimbawe ¢ na China, sendo reportado
para o Permiano do Brasil por Langer (2000). Os
dinocefilios sio bastante heterogéneos, maiormente

com formas herbivoras; sendo os tapinocefalideos de
grande porte, com um crinio alcangando até 80 em de
comprimento (King, 1988). Alguns tapinoccfilios,
como a forma da Rissia Estemmenosuchas, apresenta-
vam uma diferenciagiio de incisivos, caninos ¢ pds-ca-
ninos, enquanto outras, tais como Moscheps da Africa
do Sul, apresentavam os dentes formando uma série
sem diferenciagio, apenas diminuindo o tamanho nos
dentes pés-caninos. Maschops (figura B.BA ¢ B) tam-
bém é bem conhecido pelo desenvolvimento de
paquiostose nos 0ss0s frontais ¢ paricrais, de modo que
a parte frontal do erdinio apresentava uma grande es-
pessura ¢ resisténcia para permitir combate entre ma-
chos da mesma espécie ou como defesa contra os pre-
dadores (Barghusen, 1975), Os dinocefilios carnivoros,
os anteosdurios (figura 8.8C), apresentavam incisivos
e caninos muito desenvolvidos e uma série de pds-ca-
ninos com borda cortante (King, 1988).

Figura 8.7 Cranio em vista lateral de Biarmosuchia. A. Biarmasuchus; B. Ictidorhinus; C. Lemurosaurus; D. Probumetia

(modificado de Kemp, 2005).
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Figura 8.8 (A) Cranio do dinocefélio Moschops do Permiano Superior da Africa do Sul em vistas dorsal, ventral e
dois crinios em confronto lateralmente (acima). Em vista dorsal, observa-se a drea de engrossamento do crénio
(paguiostosa). As setas (barras pds-orbital e pés-lemporal) indicam correntes de pressiio direcionadas através do crinio
para a coluna veriebral (modificado de Barghusen, 1975). (B) Esqueleto do dinocefdlio herbivoro Moschops. C. Esque-
leto do dinocetlio camivoro Titanophoneus (modificado de Kemp, 2005).

Dinocefiilios da América do Sul. Dentes incisivos
e pbs-caninos isolados foram encontrados na Forma-
¢do Rio do Rasto, localidade de Posto Queimado,
Municipio de Sio Gabriel, Rio Grande do Sul, corres-
pondente a afloramentos do Permiano Médio (Cisneros
et afii, 2005). Os dentes foram identificados como per-
tencentes ans carnivoros anteosauroideos e aos herbi-
voros titanossuquideos (Langer, 2000) (figura 8.9).

Anomodontia

Os anomodontes sio um dos trés maiores gru-
pos de Therapsida; foram animais herbivoros de dis-
tribuiglio cosmopolita, que viveram do Permiano ao
‘Tridissico na Africa, Rassia, China, {ndia, Austrdlia,
Antirtica ¢ América. Durante o Permiano Médio fo-
ram muito diversos, incluindo formas conhecidas como
anomodontes basais: Amomocephalus, Patranomodon ¢

Dromasauroidea na Africa do Sul e os Venyukovioidea
na Riissia. Recentes estudos demostraram que algu-
mas destas formas cram arbdreas (Frisbisch & Reisz,
2009). Também no Permiano Médio sdo conhecidos
os primeiros dicinodontes, uma linhagem extremamen-
te diversificada, tanto do ponto de vista taxondmico
quanto morfoldgico, compreendendo formas peque-
nas fossoriais, grandes ramoneadores ¢ pastadores e
semiaqudticos (Cox, 1972; Cluver, 1978; Ray e afis,
2005; Surkov & Benton, 2008; Fribisch, 2009;
Kammerer & Angiclezyk, 2009).

Anomodonte basal da América do Sul. Recente-
mente Cisneros e alii (2011) registraram um
anomodonte basal para o Permiano, no Municipio de
Sdo Gabriel, Rio Grande do Sul. Tiarajudens eccentricus
¢ um herbivoro com dentigiio heterodonte, com pre-
senga de dentes palatais expandidos transversalmen-
te, ¢ longos caninos em forma de sabre, possivelmente
utilizados para defesa.
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Figura 8.9 Dinocefdlios da Formagdo Rio do Rasto, Bacia do Parand, Brasil. (A) Titanosuchidae. (B) Dinocephalia
indet. (C) Antecsaurcidea. (D) Brithopodinae (de Langer, 2000).

(s Dicynodontia englobam a grande maioria dos
anomodontes; sdo os herbivoros temrestres dominantes e
abundantes do Permiano Superior, aparecendo primei-
ramente na Zona Assembleia Esdioynodon. No final do
Permiano, a diversidade do grupo € reduzida a uns pou-
cos glneros, e no Tridssico Médio apresentam uma nova,
ainda que menor, mdiagio. Conforme Fribisch (2007)
pelo menos quatro linhagens atravessam o limite Permo—
Tridssico: Kingoriidae representado no Tridssico por
Kombuisia, Emydopidae representado por Myosaurus,
Lystrosauridae por Lystrosauwrss (tGnico género de

dicinodonte que atravessou o limite Permo-Tridssico) e
os Kannemeyeriiformes, todos representando distineas
formas ecoldgicas. Dicinodontes no Cretdeco Inferior da
Austrilia foram referidos por Tulborn 8 Tumer (2003),
porém este registro deve ser tomado com cautela.

A morfologia sincraniana dos dicinodontes (figura
8.10), inclusive de Eodioymedlan, ¢ muito distinta quando
comparada com os demais teripsidos, apresentando mui-
was autapomorfias, entre clas: dentes pré-maxilares au-
sentes; caniniforme longo formando presas; processo
caniniforme presente; palato formado pelos ossos pré-
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maxilares e maxilares; processo anterior do esquamosal
dorsoventralmente comprimido; esquamosal com um
distinto sulco dorsolateral em vista occipital; limina ver-
tical do supra-angular ausente ¢ pr é-articular sem expo-
sigio lateral posterior (Kammerer & Angielczyk, 2009).

Dicinodontes da América do Sul. Na América do
Sul, oz dicinodontes sio muito diversos no ‘Tridssico
da Argentina e Permo~Tridssico do Brasil (rabela 8.1,
figura 8.11).

Na Argentina, os dicinodontes estdo bem repre-
sentados em wés bacias sedimentares ¢ seis formages
litol6gicas, todas pertencentes ao Tridssico Médio e Su-
perior. Na Formaglio Cerro de Las Cabras, idade
anisiana, Bacia Cuvo, estd registrada Vieceria andinag,
bem como um Kannemeyeriidae indet. (Zavattien &
Arcucei, 2003; Domnanovich & Marsicano, 2006).

No Tridssico Médio, Formagio Quebrada de los
Fésiles, idade induana, Bacia de San Rafael ocorre
Kannemeveriidae ineeriae sedis (Domnanovich, 2007),
enquanto na Formagio Rio Seco de la Quebrada
{Fauna Local Puesto Viejo, Bonaparte, 1982; Stipanicic
et alii, 2007), idade anisiana, provincia de Mendoza slo
registrados os tixons Kanmemeyeria argentinensis ¢
Virceria sp. Na Formagio Chafiares, idade ladiniana,
Bacia de Ischigualasto-Villa Unién ocorrem Dinodon-
tosawrus brevirosteis, D. platyeeps e D. plarygnathus.

No Tridssico Superior, Formagio Ischigualasto,
idade carniana, Bacia de Ischigualasto-Villa Unidn &
registrada apenas a espécic lsehigualasiia fenseni (Figura
8.12), enquanto que em sedimentos cransicionais da
Formagio Ischigualasto para a Formagio Los
Colorados, idade noriana, Bacia de [schigualasto-Villa
Unién encontra-se a espécie Jackaleria colorata,
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e 7 F i o
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pré-maxilares ﬁ::,

D

Stahleckeria

Figura 8.10 (A, B, C, E) Dicinodontes permianos. (D, F) Dicinedontes tridssicos (modificado de Kemp, 2005).




Capitulo 8 — Synapsida

147

abertura érbita
temporal

esquamosal

Figura 8.11 Filogenia de dicinodontes posicionando as formas da América do Sul.

O dnico dicinodonte até o momento registrado
no Permiano da América do Sul, pertence 3 Formagio
Rio do Rasto, Bacia do Parand, no Brasil. O material cor-
respondente a um fragmento de erinio ¢ mandibula (fi-
gura 8.13A) foi coletado na Serma do Cadeado, Estado
do Parand ¢ atribuido ao género Endothiodon (Barberena
& Aratijo, 1975). Recentemente, um esqueleto quase
completo de dicinodonte foi encontrado para a mesma
formagio, no Municipio de 530 Gabriel, Rio Grande do
Sul. De acordo com Tlha & Dias-da-Silva (2010) o ma-
terial apresenta caracteristicas compativeis com
Diictodlon, este de ampla distribuigio na Gondwana e
Laurfsia. A importincia destes registros estd na possi-
bilidade de correlagio de faunas, principalmente da
América do Sul com a da Africa do Sul.

Os dicinodontes vém sendo registrados em vinas
localidades widssicas no Rio Grande do Sul (e. g. Huene,
1942; Romer, 1943; Romer & Price, 1944; Aradjo &
Gonzaga, 1980; Araidjo, 1981; Bonaparte, 1982; Peruzzo
& Araiijo-Barberena, 1995; Schwanke & Melo, 2002).

No Tridssico Inferior, Formagio Sanga do
Cabral, alguns fragmentos da regiio auditiva sfio atri-
buidos tentativamente a Lystrosanrus (Schwanke &
Kellner, 1999; Langer & Lavina, 2000). Este género
tem registro na Africa do Sul, Antirtica, China, fndia ¢
Ruissia, e a confirmagdo de sua presenga no Brasil cor-
roborard a correlagio da Formagio Sanga do Cabral com

a sul-africana Zona-Assembleia de Lysfrosawrus, fauna
de idade induana.

No Tridssico Médio, Zona-Assembleia de
Dinodontosawrus, Formaglio Santa Maria (Fauna de idade
Ladiniana), sio registrados os tixons Dimodontosaurus
pedroanum (figura 8.13B), principalmente nos munici-
pios de Candeldria, Dona Francisca, Sio Pedro do Sul ¢
Santa Maria; Stableckeria potens (figura 8.13C), até 0 mo-
mento encontrado somente no Brasil; e ! lsdipnalastia, de
ocorréncia duvidosa. O género Chanaria foi referido por
Aradjo (1981) ¢ Schwanke & Melo (2002), porém esse
género foi sinonimizado como Disodanfosaurus por Keyser
& Cruickshank (1979).

Para a Zona-Assemblcia de Samtacrusodon
(=Biozona de Traversodontidae), Formagio Santa Ma-
na, idade Ladiniana, Schultz & Langer (2007) refe-
rem com didvidas o género Dinsdontosauras, enquanto
na Formagdo Caturrita, acima da Zona-Assembleia de
Hyperodapedon, porém abaixo da Zona-Assembleia de
Riograndia estd registrada a espécie Jachaleria
candelariensis (figura 8.13D). Conforme Langer &f alii
(2007) a presenga de Jackalersa permite uma correla-
¢do direta com a fauna de La Chilea da Formagiio Los
Colorados, Argentina, anteriormente considerada como
de idade camiana (c. g. Abdala er afir, 2001), mas atual-
mente sendo considerada de idade Noriana em virtu-
de de estudos radiomérricos (Furin er alfir, 2006).
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Figura 8.12 (A, B, C) Esqueleto do dicinodonte Ischigualastia jenseni da Formagio Ischigualasto, Bacia de
Ischigualasto-Villa Unidn, cranio em vista lateral @ dorsal, respectivamente (modificado de Bonaparie, 1297).

100 mm

Figura 8.13 Dicinodontes encontrados na Bacia do Parand, Brasil. (A) Endothiodon, (B) Dinodonfosaurus
pedroanum, (C) Stahleckeria potens, (D) Jachaleria candelariensis (modificados de Barberena & Aradjo, 1975, http/
www.saopedrodosul.netimage/pal058-staleckeria.jpg e hitp.fwww.ulrgs. br/geociencias/palecfjachaleria.htmi).
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Tabela 8.1 Lista dos tixons de dicinodontes
Tridssicos na Argentina e Permo-Tridssicos
no Brasil

Argentina
Formagio Cerro de Las Cabras, Bacia Cuyo

Vinceria andina

Kannemeyeriidae indet.
Formagio Quebrada de los Féasiles, Bacia de San
Rafael

Kannemeveriidac fucertae sedis
Formagiio Rio Sceo de la Quebrada, Bacia de San
Rafael

Kannemeyeria argentinensis

Vineeria sp.
Formagio Chafiares, Bacia de Ischigualasto-Villa
Unidn

Dinodontosawrus brevirosiris

Dinodontosaurus platyceps

Dinodontosanrus platygnathus
Formagio Ischigualasto, Bacia de Ischigualasto-
Villa Unidn

Ischigualastia fenseni
Formaglo Los Colorados, Bacia de Ischigualasto-
Villa Unidn

Jachaleria colorata

Brasil
Formagdo Rio do Rasto, Bacia do Parand
Endotkiodon sp.

Formagio Sanga do Cabral, Bacia do Parani
Lystrosawrus
Formagiio Santa Maria, Zona-Assembleia de
Dinodontosaurus, Bacia do Parand
Dinodontosauras pedroanum
Stahleckeria potens
Hschigualastia
Formagdo Santa Maria, Zona-Assembleia de
Samtacruzodon, Bacia do Parand
! Dinodontosaurus
Formagio Caturrita, Zona Assemblcia de

Riograndia, Bacia do Parand
Jackaleria candelarsensis

Teriodontia. E neste grupo que comega a sur-
Eir 0§ caracteres que marcam com maior clareza a tran-
sigdo até os mamiferos. Nos teriodontes sdo incluidas
as formas avancadas de teripsidos, animais carnivoros,
insctivoros ¢ herbivoros, sendo que as principais linha-
gens de teriodontes ndo mammaliaformes sdo os
gorgondpsios, os terocefilios e os cinodontes.

Gorgonopsia

0s gorgondpsios slio conhecidos principal-
mente no Permiano Médio e Superior da Africa do
Sul ¢ também na Riissia ¢ na Tanzdnia. Sio carnivo-
ros de grande porte (crinio com até 45 em de com-
primento), um dos maiores predadores do Permiano
Superior. O rostro € longo e arredondado com um
canino muito desenvolvido, em contraposigio aos
pés-caninos, de tamanho ¢ quantidade reduzidos, As
aberturas temporais apresentam um desenvolvimen-
o moderado, com o arco zigomidtico exibindo uma
curvatura lateral incipiente para acomodar a muscu-
latura oclusora (adutora). Também apresentam o
processo coronoide incipiente, produzido pelo
dentdrio (figura 8.14A).

Therocephalia

Sio conhecidos do Permiano Médio aré o
Tridgssico Médio da Africa do Sul, Namibia, Tanzinia,
China ¢ Riissia. A monofilia deste grupo se encontra
discutida com andlises que sugerem que este niio é
monofilético, sendo o género Therognathes considera-
do o tixon-irmio dos cinodontes (Abdala, 2007; Botha
et alif, 2007); entretanto recente andlise filogenérica de
Huttenlocker (2009) apresenta o grupo como uma li-
nhagem monofilética. Diferentemente dos
gorgon(psios, que sdo um grupo muito conservador,
os terocefilios sio notavelmente diversos, apresentan-
do grandes variagbes tanto na morfologia craniana como
na dentigio. Muitas formas sio camivoras de tamanho
médio, mas algumas espécies sdo consideravelmente
pequenas ¢ possivelmente insetivoras; outras formas
sdo herbivoras, cujos pds-caninos sdo alargados trans-
versalmente; além de espécies otalmente carentes de
pds-caninos que apresentam uma crista cortante na
maxila ¢ no dentirio.
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Figura 8.14 (A) Cranio do gorgondpsio Leontocephalus do Permiano Superior da Africa do Sul (modificado de
Hopson, 1994). (B) Esqueleto do gorgondpsio Lycaenops do Permiano Superior da Africa do Sul (modificado de Carroll,
1988).

Caracterfsticas compartilhadas pelos terocefilios
incluem heterodontia (com incisiviformes, caninos e
pés-caninos), abertura temporal notavelmente alargada
aparecendo uma crista sagital craniana, mandibula com
maior desenvolvimento do processo coronoide e da
limina reflexa do angular (figura 8.15A, B). Uma das
caracteristicas mais particulares conhecidas na maioria
dos representantes deste grupo ¢ a presenga de uma
fossa na base da asa do pterigoide, cuja funcionalidade

ainda nio ¢ bem compreendida (figura 8.15C). Silo nas
formas herbivoras da linhagem, os Bauriidae, que é
registrada, pela primeira vez, a oclusiio entre o5 pds-
caninos superiores e inferiores (Gow, 1978), um fend-
meno de grande importdncia evolutiva ¢ uma das ca-
racteristicas distintas de mamiferos. Este grupo tam-
bém apresenta palavo dsseo ainda formado somente
pelas pré-maxilar, maxila ¢ uma pequena contribuigio
do vimer.
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Figura 8.15 (A) Crénio do terocefdlio Ictidosuchoides do Permiano Superior da Africa do Sul (modificado de
Hopson, 1984). (B, C) Vista dorsal e ventral de Bauria do Tridssico Médio da Africa do Sul. Observar, em vista dorsal, a
auséncia da barra pds-orbitdria, @ em vista ventral, o alargamento dos pds-caninos, o palato dsseo e a abertura na base

dos plerigoides (modificado de Carroll, 1988).

Cynodontia

Um dos componentes de grande importincia,
nas faumas do final do Paleozoico, parte do
Mesozoico, e todo o Cenozoico sio os cinodontes.
Formas fésseis deste grupo, conhecidos como
cinodontes nio mamaliaformes (ver abaixo), sio re-
presentantes tardios da linhagem dos sindpsidos, e
sua maior relevincia € devido ao fato de representar
0s rixons mais estreitamente aparentados aos ma-
miferos (Hopson, 1991, 1994; Luo, 1994; Hopson &
Kitching, 2001), O aparccimento de caracteristicas
mamalianas tipicas, incluindo muitas feigbes relacio-
nadas com mudangas no sistema da mastigagiio, pode
ser testemunhado neste particular grupo de terdpsidos
(wudle figura 8.3B).

0 termo cinodonte foi onginalmente emprega-
do para referir-se exclusivamente s formas do Permiano
ao Jurissico, estreitamente relacionados aos mamiferos
ie. g. Romer, 1966; Carroll, 1988). Porém, com o adven-
to da sistemitica filogenética ficou evidente que essa
concepgiio de cinodonte era nio monofilética, porque
ndo inclufa um dos descendentes do grupo, que neste
caso eram os proprios mamiferos (Rowe, 1988; Wible,
1991). Assim, de acordo com o novo paradigma, os
cinodontes passavam a incluir tanto os mamiferos, quan-
w o8 tixons fisseis estreitamente relacionadas aos ma-
miiferos, e, portanto, estas formas fsseis passavam a ser
referidas como cinodontes nio mamalianos (e. g.
Hopson, 1991; Lue, 1994; Luo & Crompton, 1994; Luo
ef alif, 1995) ou cinodontes nilo mamaliaformes (e. g
Rowe, 1988) (figura 8.16).
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Figura 8.18 Cladograma com a hipélese de relacionamento dos terdpsidos proposta por (A) Hopson (1991) e (B)

Rowe (1988).

A diferenga na terminologia cstd relacionada is
distintas formas de definir mamifero. Alguns estudio-
sos (e, g. Hopson, 1991) preservam o grupo mamifero
considerando como base da definigiio a articulagio
craniomandibular através dos ossos dentirio e
esquamosal; diferenciagiio dos pré-molares e molares;
raiz dos molares dupla; presenga de um padriio consis-
tente de facetas de desgaste nos pds-caninos e presen-
¢a de promontdrio no pétreo, definigio esta populan-
zada por paleontblogos dos anos 1950, 1960 ¢ 1970
{e. g. Kermack, 1959; Hopson & Crompton, 1969;
Kermack & Kiclan-Jaworowska, 1971; Kermack er alii,
1973). Ou seja, o primeiro mamifero jd estaria repre-
sentado nas faunas do ‘Tridssico Superior ou Jurissico
Inferior, sendo o género Merganwcosdon um dos mais
conhecidos e famosos, e as formas fdsseis, mais estrei-
tamente relacionadas a estes tixons entio chamados
de mamiferos, referidas como cinodontes ndo
mamalianos. Para outros autores (¢. g. Rowe, 1988;
1993) o termo mamifero define um grupo que inclui o
ancestral comum dos monotremados e térios (marsu-
piais ¢ placentirios), além de todos os seus descen-
dentes ¢, portanto, referido a formas viventes. O gru-
po monofilético, que incluia formas fésseis do Tridssico
Superior e Jurdssico Inferior (e. g. Adelobasilens,
Morganucodon) foi redefinido como Mammaliaformes, ¢

as formas fésscis estreitamente aparentadas com cste gru-
po, referidas como Cinodontes nio Mammaliaformes.

Considerando-se que a definiglio original de ma-
mifero, apresentada por Linnacus em 1758, foi atribuida
a animais viventes (ver Gregory, 1910; Rowe, 1988), a
referéncia is formas fisseis resenhadas neste capimlo
¢ de cinodontes niio mamaliaformes, Por questies de
simplicidade, aqui o termo cinodonte serd referido aos
cinodontes ndo mamaliaformes, ou seja, o grupo
parafilético de terdpsidos fésscis conhecido do
Permiano Superior até o Cretdceo Inferior.

Cynodontia niio Mammaliaformes

Os cinodontes sio conhecidos em todos os con-
tinentes com a linica exceglo da Austrilia, e apresen-
am um registro temporal que vai do Permiano Supe-
nor até o Creticeo Inferior, sem considerar o registro
altamente duvidoso de Chromoperarer do Paleoceno de
Canadd (Fox e afii, 1992),

Os cinodontes, com quase 100 espécics, apre-
sentam uma maior diversidade do que a maioria dos
terdpsidos restantes, com a dnica exceglo dos
dicinodontes. Isto tem relaglio com o fato de ser o gru-
po de teripsidos de mais longa duragio temporal, so-
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brevivendo por volta de 132 milhdes de anos (Permiano
Superior ao Neocomiano) ou 154 milhdes de anos
{(Permiano Superior ao final do Albiano).

A grande diversidade em cinodontes se encon-
tra influenciada por grupos de formas herbivoras/onivo-
ras, como, por exemplo, 0s cinodontes traversodontideos,
representados por aproximadamente 27 espécies, € os
tritilodontidens com cerca de 15 espécies. Uma dife-
renciaglo bisica de cinodontes & observada na denti-
¢lo: a) formas insetivoras-carnivoras, com dentiglo
sctorial (figura 8.17A), ou scja, com clspides alinha-
das mesiodistalmente, podendo apresentar cingulos
linguais com diferentes graus de desenvolvimento, re-
presentados por aproximadamente 35 espécies; b) for-
mas herbivoras-onivoras com pés-caninos, em geral
alargados bucolingualmente, que inclui cinodontes
gonfodontes (figura 8.17B) e writilodontideos, confor-
mado por um niimero aproximado de 48 espécies.

A Cynognathus

B Trirachodon

mesial

Cinodontes ndo mamaliaformes da América do Sul.
Os cinodontes nilo mamaliaformes cstdo bem repre-
sentados na América do Sul em sedimentos do Tridssico
da Argentina ¢ do Brasil (vide tabela 8.2, figuras 8.18,
8.19 ¢ 8.20).

Na Argentina as duas faunas mais antigas com
cinodontes sio do " Tiidssico Médio, fauna de idade Anisiana.
Ma Formagio Rio Seco de la Quebrada (Fauna Local Puesto
Viejo, Bonaparte, 1982; Stipanicic o afii, 2007) da Bacia de
San Rafael, provincia de Mendoza sio registrados o
wraversodontideo Pascwalgnathus polanskii, o carnivoro
Cymognathus crateronotus ¢ o gonfodonte Diademadon tetragonus
(Bonaparte 1967, 1969, 1982; Abdala, 1996; Martinclli & alf,
2009). Na Formagio Cemo de Las Cabras, Bacia Cuyo, nor-
te da provincia de Mendoza, os cinodontes ai representados
slo os traversodontideos Awdescymodon mendogensis ¢
Rusconiodon mignone, e o cinodonte de dentglio setonial
Cromptodon mantifervides (Bonaparte, 1969b, 1972, 1982).

Exaeretodon

distal

Figura 8.17 (A) Dentigio setorial, pés-caninos de formas insetivoras-camnivoras. (B) Dentigdo gonfodonta, pos-

caninos de formas herbivoras. Fotos por F. Abdala.
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Figura 8.18 Filogenia de cinodontes posicionando algumas formas da América do Sul.

Mo “Tridssico Superior da Bacia Ischigualasto-
Villa Unidn, entre as provincias de La Rioja e San Juan,
a fauna de idade Ladiniana estd, maiormente, repre-
sentada em concregbes na base da vulcanocldstica For-
magilio Chafares (Rogers ¢ alid, 2001) ¢ inclui o
traversodontideo Massetognathus pascwali (o thxon mais
abundante) ¢ os de dentigio sctorial, Chiniguodon
theotonicus ¢ Probainognathus fenseni (Romer, 1969, b,
1970, 1972; Abdala & Giannini, 2000, 2002). Na For-
magio Ischigualasto, idade carniana, os
traversodontideos sio representados por Exgeretodon
argentinus ¢ lschignathus sudamericanus (Bonaparte, 1962,
1963; Abdala, 2000), ¢ as formas carnivoras por
Chiniguodon sanfuanensis, Ecteninton lunensis e cf.
Probainognathus (Martincz & Forster, 1996; Martincz
et ali, 1996; Bonaparte & Crompton, 1994). Na For-
magio Los Colorados, idade noriana, encontra-se o

cinodonte niioc mamaliaforme triteledontideo
Chaliminia musteloides (Bonaparte, 1980; Martinelli &
Rougier, 2007). Alguns restos fragmentédrios pés-
cranianos foram assignados a tritilodontideos
(Bonaparte, 1971), porém sua atribuiglio taxondmica é
duvidosa.

No Brasil, no Tridssico Inferior, Formagio Sanga
do Cabral, fauna de idade induana, Estado do Rio
Grande do Sul, Abdala er a/if (2002b) registraram frag-
mentos pds-cranianos indeterminados de cinodontes,
constituindo no material mais antigo do grupo na Ba-
cia do Parani.

A diversidade de cinodontes nflo mamaliaformes
no Tridssico Médio e Superior do Brasil € bastante ex-
pressiva, estando o grupo representado em quatro dife-
rentes Zona—-Assembleias, nas formagfes Santa Maria ¢
Caturrita (Langer e alfir, 2007; Abdala & Ribeiro, 2010).
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Figura 8.19 Cinodontes nfo mamaliaformes do Tridssico da Argentina. (A) Mandibula em vista dorsal e criinio
em vista ventral de Diademodon. Crénio em vista dorsal de Massetognathus (B) e Chiniguodon (C). Cranio e mandibula
em vista lateral de Probainognathus (D) e Chaliminia (E) (modificado de Martinelli ef alii, 2009 & Bonaparte, 1997).

No Tridssico Médio, Formaglio Santa Maria,
Zona-Assemblcia de Dinodontosaurus (fauna de idade
Ladiniana) sfio registrados os traversodontideos
Luangwa sudamericana, Massetognathus ochagaviae,
Traversodon stableckers e Protubersum cafralensis (Huene,
1936; Abdala & leixeira, 2004; Liu er affi, 2008; Reichel
et alif, 2009; Da Silva & Cabreira, 2009); o
chiniquodontideo Chiniguodon theotomicus (Huene,
1936; Teixeira, 1982; Abdala & Giannim, 2002), e
Protheriodon estudianti (Bonaparte e alii, 2006). A Zona-
Assembleia Sentacrusodon, Formagio Santa Maria, cam-
bém de idade Ladiniana, tem uma notdvel abundincia
de cinodontes (Abdala & afii, 2001). Estdo registrados
os traversodontideos Samtacruzodon hopsomi, Menadon e
Massetognathus (Abdala & Ribeiro, 2003; Schulez &
Langer, 2007; Melo & ali7, 2009), enquanto os cinodontes
camivoros sio representados por Chiniguadon sp. (Abdala
e alif, 2001, Oliveira, 2009) e cf. Probainognathus (Soa-
res & Abdala, 2008; Soarcs o afir, 201 1),

Mo Tridssico Superior, Formacgio Santa Maria,
Lona-Assembleia de Hyperodapedon, fauna de idade

Carniana (Langer & alis, 2007) sio registrados os
traversodontidecos Gomphodontosuchus brasiliensis ¢
Exaeretodon riegrandensis (Huene, 1928; Hopson, 1985;
Abdala e alii, 2002a; Oliveira ¢ alii, 2007). Os
cinodontes com dentigio setorial desta fauna sdo
Therioherperon cargmini, Prosostrodon brasiliensis,
Charruodon tetracuspidarus ¢ Trucidocynodon rivgrandensis
(Bonaparte & Barberena, 1975; Bonaparte &
Barberena, 2001; Abdala & Ribeiro, 2000; Oliveira e
alii, 2010).

Ainda, no Tridssico Superior, mas da Formagio
Caturrita, Zona-Assembleia de Risgrandia, fauna de idade
nofiana, os cinodontes comparados com as das idades an-
teriores sio conspicuamente distintos tanto do ponto de
vista taxondmico quanto morfolégico. Sio formas diminu-
tas comrespondentes aos triteledontidecs (= ictidosauros)
Risgrandia guasbensis e Irajatherium kernandes: (Bonapane
a alii, 2001; Soares o alii, 2011; Martinelli & alii, 2005) e
brasilodontideos Brasilodon quadrangularis,
Brasilitherium riograndensis ¢ Minicynodon maieri
(Bonaparte e afii, 2003; 2005; 2010).
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Figura 8.20 Cinodontes nfio mamaliaformes do Tridssico do Brasil. (A) crinio em vista lateral, incisivos e regifio
palatal exibindo pds-caninos em vista oclusal de Santacruzodon. (B) cranio em vistas dorsal @ palatal de Exaersiodon.
(C) crénio em vista dorsal de Chiniguodon. (D) crénio em vistas dorsal e lateral de Thercherpetfon. (E) mandibula em
vista lateral de Riograndia. (F) pés-canino em vista bucal, lingual e oclusal de Charruodon (modificado de Abdala &
Ribeira, 2003; Abdala ef alii, 2002a; Bonapare & Barberena, 1975; Abdala & Ribeiro, 2000).

Tabela 8.2 Cinodontes ndo mammaliaformes
da América do Sul

Argentina

Formagdo Cerro de Las Cabras, Bacia Cuyo
Cromprodon mamiferoides
Andescymodon mendozensis
Rusconiodon mignonei

Formagio Rio Seco de la Quebrada, Bacia de San
Rafael

Cynognathus crateronotics

Diademodon tetragonus

Pascualgnathus polanstii
Formagio Chafiares, Bacia de Ischigualasto-Villa
Unidn

Massetognathus pascuali

Chiniguodon theotomicus

Probainognathus jenseni
Formagio Ischigualasto, Bacia de Ischigualasto-
Villa Unién

Exaeretodon argentinus

Lichignathus sudamericanus

Chimiguodon sanjuanensis

Ecteninion funensis
cf. Probaimognathus

Formagdo Los Colorados, Bacia de Ischigualasto-
Villa Unién
Chaliminia musteloides

Brasil
Formaglo Sanga do Cabral, Bacia do Parand

Fragmentos de pds-crinio de pequenos cinodontes
Zona-Assembleia de Dimodentosaurus, Formagio
Santa Maria, Bacia do Parand

Luwangwa sudamericana

Massetopnathus ochagatiae

Protuberum cabralensis

Traversodon stableckers

Chintgwodon theotomicus

Protheriodon estudianii
Zona-Assembleia de Santacruzadon, Formagio San-
ta Maria, Bacia do Parani

Santacrusodon hopsoni

Menadon

Massetognathus sp.




Capitulo 8 — Synapsida

157

Chimiguodon sp.

Cf. Probainognathus sp.
Zona-Assembleia de Hyperodapedon, Formagio
Santa Mana, Bacia do Parand

Exaeretodon riograndensis

Gomphodontosuchus brasiliensis

Theriokerpeton cargnini

Prozostrodon brasiliensis

Charrwodon tetracuspidatus

Trucidocynodon riegrandensis
Zona-Assembleia de Riograndia, Formagio
Carturrita, Bacia do Parand

Riograndia guaibensis

Irajatherium hermandesi
Brasilodon quadrangularis
Brasifitherium riograndensis
Minicynodon maieri

Mammaliaformes

Como i referido anteriormente, filogeneticamente
este grupo & definido como um clado que inclui o ancestral
comum de Siwocomodon, morganuconodontideos,
docodontes, Monotremata, Marsupialia ¢ Placentalia, mem-
bros extntos deste clado ¢ todos 0s seus descendentes
{(Rowe, 1988; Wible, 1991). A maioria das formas basais de
mamaliaformes foram animais de mamanho pequeno, de
aparéncia similar a um insetivoro, apresentando uma clara
diferenciagio dos pds-caninos em pré-molares ¢ molarcs
(com excegdo de Simoconadbn), riz dentiria dividida ou com
incipiente processo de divisiio, e a presenga de promontdno
no basicrinio. Estas formas s3o geralmente interpretadas
oomo formas notumas, muio provavelmente homeotérmicas
{(Kemp, 2005). No Tridssico do Rio Grande do Sul, na Zona
Assembleia de Riogramdia, os brasilodontideos (figura
8.21) incluem os tixons mais proximamente rclaciona-
dos aos Mammaliaformes do que com os mireledontideos
ou tritilodontideos (Bonaparte o afii, 2003; 2005; Lin &
Olsen, 2010) (figura 8.21).

10 mm

Figura8.21 Brasilitherium, cranio @ mandlbula em
vista lateral.

Referéncias

ABDALA, F. 1996. Redescripcién del erineo y
reconsideracidn de la validez de Cynognathus minor
(Eucynodontia-Cynognathidae) del Tridsico Infe-
rior de Mendoza. Ameghiniana, 33: 115-126,

ABDALA, E 2000. Catalogue of non-mammalian
cynodonts in the Vertebrate Paleontology
Collection of the Instituto Miguel Lille,
Universidad Macional de Tucumdn, with comments
on species. Ameghimiana, 37: 463475,

ABDALA, F. 2007, Redescription of Plarvoramiellus elegans
(Therapsida, Cynodontia) from the Lower Triassic of
Souch Africa, and the cladistic relationships of
eutheriodonts. Palasontology, 50 591-618.

ABDALA, F. & GIANNINI, N. P. 2000, Gomphodont
cynodonts of the Chafiares Formation: the analysis
of an ontogenetic sequence. Journal of Vertebrare
Pafeantology, 20 501-506,

ABDALA, F & GIANNINI, N. P 2002, Chiniquodontid
cynodonts: systematic and morphometric
considerations. Palseontology, 45: 1.151-1.170.

ABDALA, F. & RIBEIRO, A. M. 2000, A new
therioherpetid eynodont from the Santa Maria
Formation (middle Late Triassic), southern Brazil.
Geodiversitas, 22: 589-596,

ABDALA, F. & RIBEIRO, A. M. 2003, A new
traversodontid cynodont from the Santa Maria
Formation (Ladinian-Carnian)} of southern Brazil,
with a phylogenetic analysis of Gondwanan
traversodontids. Zeological Jowrnal of the Linnean
Society, 139: 529-545.

ABDALA, F. & RIBEIRO, A. M. 2010. Distribution
and diversity patterns of Triassic eynodonts
(Therapsida, Cynodontia) in Gondwana.
Palaleageography, Palacoclimarology, Palaeoecolagy,
286(2010): 202-217.

ABDALA, F. & TEIXEIRA, A. M. 5. 2004. A
traversodontid cynodont of African affinity in the
South American Triassic. Palacontologia Africana,
40:11-22.

ABDALA, F; BARBERENA, M. C. &
DORMNELLES, J. 2002a. A ncw specics of the
Traversodontidae Exaererodon from the Santa Ma-
ria Formation (Middle/Late Triassic) of southemn
Brazil. Journal of Vertebrate Paleontology, 22: 313-325.

ABDALA, F; DIAS-DA-SILVA, 8. & CISNEROS, J.
C. 2002b. First record of nonmammalian cynodonts
(Therapsida) in the Sanga do Cabral Formation




158

Paleontologia

(Early Triassic) of southern Brazil. Palacontologia
Africana, 38: 93-98.

ABDALA, F; RIBEIRO, A. M. & SCHULTZ, C. L.
2001. A rich cynodont fauna of Santa Cruz do Sul,
Santa Maria Formation (Middle-Late Triassic),
southern Brazil. Newes Jakrbuch fiir Geologie und
Paldontologie, Monatshefte, 2001: 669-687.

ANGIELCZYK, K. 2009, Dimetrodon i1s not a dinosaur:
using tree thinking to understand the ancient
relatives of mammals and their evolution. Evelution:
Education and Outreach, 2. 257-271.

ARAUJO, D. C, 1981, Sobre a presenga de Chanaria
na Formagio Santa Maria (Tridssico do Brasil). fw:
CONGRESSO LATINO-AMERICANO DE
PALEONTOLOGIA, 2, Porto Alegre, Anais, v. 1,
p- 307-319.

ARAUJO, D. C. & GONZAGA, T. D. 1980. Uma nova
espécic de Jachaleria (Therapsida, Dicynodontia)
do Tridssico do Brasil. fs: CONGRESO ARGEN-
TINO DE PALEONTOLOGIA Y BIOESTRA-
TIGRAFIA, 2 Y CONGRESO LATINOAME-
RICANO DE PALEONTOLOGIA, 1, Buenos
Aires, APA, Acras, v. 1, p. 159174,

BARBERENA, M. C. & ARAUJO, D. C. 1975.
Tetrdpodos fosiles de Sudamérica v deriva conti-
nental. Jo: CONGRESO ARGENTINO DE
PALEONTOLOGIAY BIOESTRATIGRAFIA, 1,
Tucumén, Actas, v. 1, p. 497-504,

BARGHUSEN, H. R. 1975. A review of fighting
adaptions in dinocephalians (Reptilia, Therapsida),
Paleobiolagy, I: 295-311,

BENTON, M. ]. 2000, Vertebrate Paleontology.
Blackwell, London, 452 p.

BONAPARTE, ). F. 1962, Descripcidn del crineo y man-
dibula de Exaererodon fremgueliii, Cabrera, v su
comparacién con Diademodontidae, Trhrvlodontidae
¥ los cinodontes sudamericanos. Peblicaciones def
Museo Municipal de Crencias Naturales y Tradicidn Mar
del Plata, I: 135-202.

BONAPARTE, 1963. Descripci6n de Fschignathus
swdamericanys n. gen, n. sp., nuevo cinodonre
gonfodonte del Tridsico Medio superior de San
Juan, Argentina. Adte Geologica Lilloana, 4: 111-118.

BONAPARTE, ). F. 1966. Chiniquodon Huene
(Therapsida-Cynodontia) en el Tridsico de
Ischigualasto, Argentina. Acta Geologica Lilloana, 8.
157-169.

BONAPARTE, ]. F. 197, New vencbrate evidence for
a southem transatlantic connection during the Lower
or Middle “Triassic. Palaeontology, [ 554-563,

BONAPARTE, ]. F. 196%. Cywnoguathus minor n. sp.
(Therapsida-Cynodontia). Nueva evidencia de
vinculacién faunistica afro-sudamecricana a
principios del Tridsico. fa: GONDWANA
STRATIGRAPHY LU.G.S. SYMPOSIUM, Mar
del Plata, 1967, p. 273-281.

BONAPARTE, ). F. 1969b. Doas nuevas “faunas’ de
reptiles tridsicos de Argentina, Jn: GONDWANA
STRATIGRAPHY LU.G.S. SYMPOSIUM, Mar
del Plata, 1967, p. 283-306.

BONAPARTE, ]. FE 1971, Los tetripodos del sector
superior de la Formacién Los Colorados, La Rioja,
Argentina (Iridsico Superior). 1 Parte. Opera
Lilloana, 22: 1-183.

BONAPARTE, . F. 1972. Cromptodon mamifervides,
Galesauridae de la Formacién Rio Mendoza,
Mendoza, Argentina (Therapsida-Cynodontia).
Ameghimiana, 9: 343-351.

BONAPARTE, ]J. F. 1980, El primer ictidosaurio
(Reptilia=Thempsida) de América del Sur, Chadiminia
musteloides, del "Iridsico Supernior de La Rioja, Repii-
blica Argentina. Js: CONGRESO ARGENTINO DE
PALEONTOLOGIA Y BIOESTRATIGRAFIA, 2,
Y CONGRESO LATINOAMERICANO DE
PALEONTOLOGIA, 1, Bucnos Aires. Adtas, v. 1,
p. 123-133.

BONAPARTE, ). K 1982, Faunal replacement in the
Triassic of South America. Jowrnal of Vertebrate
Paleontology, 2 362-371,

BONAPARTE, ). F. 1997, £/ Tridsico de San Juan = La
Rioja Argenting y sus dinosawrios, Talleres Grificos
de Digital Tech, Buenos Aires, 190 p.

BONAPARTE, J. F. & BARBERENA, M. C. 1975. A
possible mammalian ancestor from the Middle
"Triassic of Brazil (Therapsida~Cynodontia). fouwrnal/
of Paleontology, 49: 931-936.

BONAPARTE, J. F. & BARBERENA, M. C. 2001. On
two advanced carnivorous cynodonts from the Late
Triassic of southern Brazil. Bulletin of the Musewm of
Comparative Zoology, 156: 59-80,

BONAPARTE, J. F & CROMPTON, A. W. 1994, A
juvenile probainognathid cynodont skull from the
Ischigualasto Formartion and the origin of mammals.
Revista del Museo Argentine de Ciencias Naturales
Bernardino Rivadavia, 5: 1-12.

BONAPARTE, ]. E; FERIGOLO, J. & RIBEIRO, A
M. 2001. A primitive Late “Thassic ‘ictidosaur’ from
Rio Grande do Sul, Brazil. Palaeontology, #4: 623-635.




Capitulo 8 — Synapsida

159

BOMNAPARTE, ). F.; MARTINELLI, A. G. &
SCHULTZ, C. L. 2005, New information on
Brasilodon and Brasilitheriwm (Cynodontia,
Probainognathia) from the Late Triassic of southemn
Brazil. Revista Brasileira de Paleontologia, 8 25-46.

BONAPARTE, ]. E; SCHULTZ, C. L. & SOARES,
M. B. 2006. A new non-mammalian cynodont from
the Middle Triassic of southern Brazil and its
implications for the ancestry of mammals, Bu/lletn
of the New Mexico Musenm of Natural History and
Science, 3T: 599-607,

BONAPARTE, J. F; MARTINELLI, A. G,;
SCHULTZ, C. L.. & RUBERT, R. 2003. The sister
group of mammals: small cynodonts from the Late
Triassic of southern Brazil. Revisia Brasileira de
Paleontologia, 5: 5-27.

BOMNAPARTE, ]. F; SCHULTZ, C. L..; SOARES, M.
B. & MARTINELLI, A. G. 2010, La fauna local
de Faxinal do Soturno, ‘Tridsico tardio de Rio Gran-
de do Sul, Brasil. Revista Brasileira de Paleontologia,
I13(3): 233-246.

BOTHA, ].; ABDALA, F. & SMITH, R. M. H. 2007.
The oldest cynodont: new clues on the origin and
diversification of the Cynodontia. Zoological Journal
of the Linnean Society, 149: 477492,

CARROLL, R. L. 1988. Vertebrate Paleontology and
Evolution. W, H. Freeman & Co., 698 p.

CISNERQOS, J. C.; ABDALA, F & MALABARBA, M.
C. 2005, Pareiasaurids from the Rio do Rasto
Formation, southern Brazil: biostratigraphic
implications for Permian faunas of the Parand basin.
Revista Brasileira de Paleontologia, 5{1); 13-24,

CISNEROS, ). C; ABDALA, F; RUBDIGE, B. S
DENTZIEN-DIAS, P. C. & BUENO, A. O. 2011.
Dental Occlusion in a 260-million-year-old therapsid
with saber canines from the Permian of Brazil, Soeme,
331 1603-1605.

CLUVER, M. A. 1978. The skeleton of the mammal-
like reptile Cistecephalus with evidence for fossorial
mode of life. Annals of the South African Musenm, 76
213-246.

COX, C. B. 1972. A new digging dicynodont from the
Upper Permian of the Tanzania. fu: JOYSEY, K. A &
KEMP, T 5. {eds.). Studies in Vertebrate Evolution.
Oliver & Boyd, Edinburgh, p. 173-189.

DA SILVA, L. R. & CABREIRA, S. F 2009. Movo acha-
do de Luangwa sudamericana Abdala & Teixeira,

2004 do Trifissico Médio da Formagio Santa Maria,
Rio Grande do Sul, Brasil. Beletim Informative
Paleontologia em Destague, 24 23-24.

DIAS-DA-SILVA, S.; MODESTO, 8. P & SCHULTZ,
C. L. 2006, New material of Procofophon (Parareptilia:
Procolophonoidea) from the Lower Thiassic of Brazil,
with remarks on the ages of the Sanga do Cabral
and Bucna Vista formations of South America.
Canadian Journal of Earth Saences, 43: 1.685-1.693.

DIXON, D.; COX, B. SAVAGE, R. ]. G. &
GARDINER, B. 1990, Encgdlepedia de Dinosaurios
y animales prefistdrices, Encuentro Editorial, Barce-
lona, 312 p.

DOMNANOVICH, N. 5. 2007. The presence of the
large-sized Rechnisaurus (Therapsida, Dicynodontia)
in the lower levels of the Puesto Viejo Fomation
(Mendoza, Argentina): a reconsideration. Ameghiniana,
dd4r15R.

DOMNANOVICH, N. S, & MARSICANO, C. A. 2006
Revision of the basal ‘Triassic dicynodont Vinceria
anding Bonaparte (Therapsida, Dicynodontia) of Ar-
gentina. Ameghiniana, 43(4): 35R.

FOX, R. C; YOUZWYSHYN, G. P. & KRAUSE, D.
W. 1992. Post-Jurassic mammal-like repule from the
Palacocene, Narwre, 358: 233-235,

FROBISCH, ). 2007. The cranial anatomy of Kombuisia
frerensis Hotton (Synapsida, Dicynodontia) and a
new phylogeny of anomodont therapsids. Zoological
Journal of the Linnean Society, 150; 117-144,

FROBISCH, ). 2009. Composition and similaricy of
global anomodont-bearing retrapod faunas, Eark-
Science Review, 95: 119-157.

FROBISCH, ]. & REISZ, R. R. 2009. The Late
Permian herbivore Sumimia and the early volution
of arboreality in terrestrial vertebrate ecosystems,
Proceedings of the Royal Sociery B, 276: 3.611-3.618.

FURIN, S.; PRETO, N.; RIGO, M.; ROGHI, G.;
GIANOLLA, P; CROWLEY, ]. L. & BOWRING,
5. A. 2006. High-precision U-Pb zircon age from the
"Ttiassic of taly: implications for the Thassic time scale
and the Carnian ongin of calcareous nannoplankton
and dinosaurs. Geology, 34: 1.009-1,012.

GOW, C. E. 1978, The advent of herbivory in certain
reptilian lineages during the Triassic. Palecontologia
Africana, 21: 133-141.

GREGORY, W. K. 1910. The orders of mammals. Bulletin
af the American Museum of Namral History, 27: 1-524.




160

Paleontologia

HOPSON, ). A. 1985. Morphology and relationships
of Gomphodontesuchus brasiliensis von Huene
(Synapsida, Cynodontia, Tritylodontoidea) from the
Triassic of Brazil. Newes Jabrbuch fiir Geologie und
Paliontelogie, Monatshefte, 1985: 285-299,

HOPSON, J. A. 1991, Systematics of the
nonmammalian Synapsida and implications for
patterns of evolution in synapsids. 635-693. In:
SCHULTZE, H.-D. & TRUEB, L. {eds.}, Orgin
of the higher groups of retrapods: controversy and
consensus. Comstock Publishing Associates, Cornell
University Press, Ithaca, 724 p.

HOPSON, ). A. 1994. Synapsid evolution and the
radiation of non-eutherian mammals. 190-219. In:
SPENCER, R. 5. (ed.). Major features of vertebrare
evolution. The University of Tennessee, Knoxville
Publication, Tennessee, 270 p.

HOPSON, J. A. 2005. A juvenile gomphodont
cynodont specimen from the Cymogmathus
Assemblage Zone of South Africa: implications for
the origin of gomphodont postcanine morphology.
Palacontologia Africana, 41: 53-66.

HOPSON, J. A. & CROMPTON, A. W. 1969, Origin
of mammals, /n: DOBZHANSKY, T;; HECHT, M.
K. & STEERE, W. C. (eds.). Evolutionary Biology,
3: 16-72.

HOPSON, J. A. & KITCHING, J. W. 2001. A
probainognathian cynodont from South Afnica and the
phylogeny of nonmammalian cynodonts. Budlenin of
ithe Musewm of Comparative Zoolagy, 156 5-35.

HOPSON, J. A. & SUES, H.-D. 2006. A traversodont
cynodont from the Middle Triassic (Ladinian) of
Baden-Wiirttemberg (Germany). Paldontologische
Zeitschrift, 80/2: 124-129.

HUENE, F. VON. 1928. Ein Cynodontier aus der Trias
Brasiliens. Centralblatt filr Mineralogie, Geologie und
Paliontologie (B): 1928: 250-270,

HUENE, E. VON. 1936, Die fossilen Reptilien des
shidamerikanischen Gondwanalandes. Ergebnisse der
Sauriergrabungen in Siidbrasilien 1928-29: Lieferung
2, Verlag Franz F. Heine, Tiibingen, 93-159,

HUENE, E. VON. 1942, Die fossilen Reptilien des
siicdameribanizchen Gondwanalandes. Munich, C. H.
Beck, p. 1-332.

HUTTENLOCKER, A. 2009. An investigation into the
cladistic relationships and monophyly of
therocephalian therapsids (Amniota: Synapsida).
Zoological Journal of the Linnean Society, 157: B65-891.

ILHA, & DIAS-DA-SILVA, S. 2010, Novo registro de
dicinodonte ("Therapsida: Anomodontia) na Forma-
¢do Rio do Rasto (Guadalupiano da Bacia do

Parand). »: PALEO RS 2010, Livro Digital de Re-
sumos, Porto Alegre, UFRGS, p. 33.

KAMMERER, C. E. & ANGIELCZYK, K. D. 2009. A
proposed higher taxonomy of anomodont
therapsids. Zootaxa, 2018: 1-24,

KEMP, 1. 8. 2005, The origin and evolution of mammals.
Oxford University Press, Oxford, 331 p.

EERMACE, K. A. 1959, The morphology of the lower
molars of mesozoic mammals. /w: INTER-
NATIONAL CONGRESS OF ZOOLOGY, 15
Proceedings.

KERMACK, K. A. & KIELAN-JAWOROWSEKA, Z.
1971. Therian and non-therian mammals. fa:
EERMACK, D. M. & KERMACK, K. A. {(eds.).
Early mammals. Zoological Journal of the Linnean
Society, 50(Suppl. 1): 103-115.

KERMACK, K. A; MUSSETT, F. & RIGNEY, H. W,
1973. The lower jaw of Merganwcodon. Loological
Sournal of the Linnean Society, 53: B6-175.

KEYSER, A. W. & CRUICKSHANK, A. R. 1. 1979. The
origins and classification of Triassic dicynodonts:
Transacrions of the Geological Society of South Africa,
&2: 81-108.

KING, G. M. 1988. Awomodontia. Encyclopedia of
Paleokerperofogy. Gustav Fischer Verlag, Stturgart,
174 p.

LANGER, M. C. 2000. The first record of dinocephalians
in South America: Late Permian (Rio do Rasto
Formation) of the Parand basin. Newes Jabrbuch fiir
Genlogre und Paldontologe, Abkandfungen, 215: 69-95,

LANGER, M. C. 2005, Studics on continental Lare
Triassic tetrapod biochronology. . The type locality
of Samurnalia tupimiguime and the faunal succession
in south Brazil. Jewrnal of South American Earth
Sciences, 19: 205-218.

LANGER, M. C. & LAVINA, E. L. 2000. Os amniotas
do Neopermiano e o Eotridssico da Bacia do Parand
- répteis e répteis-mamaliformes. fa: HOLZ, M.
& DE ROS, L. F. (eds.). Paleontologia do Rio Gran-
de do Sul: Porto Alegre, CIGO/UF RGS, p. 210-235.

LANGER, M. C.; RIBEIRO, A. M.; SCHULTZ, C.
L. & FERIGOLO, ). 2007. The continental
tetrapod-bearing Triassic of south Brazil. Bullers
of the New Mexico Museum of Natural History and
Science, 41: 201-218.

LIU, ]J.; SOARES, M. B. & REICHEL., M. 2008.
Masserognathus (Cynodontia, Traversodontidae)
from the Santa Maria Formation of Brazil, Revista
Brasileira de Paleontologia, 11: 27-36.

LIU, J. & OLSEN, P. 2010. The Phylogenctic
Relationships of Eucynodontia (Amniota: Synapsida).
Journal of Mammalian Evoluion, 17(3): 151-176.




Capitulo 8 — Synapsida

161

LOPATIN, A. V. & AGADJANIAN, A. K. 2008. A
tritylodont (Tritylodontidae, Synapsida) from the
Mesozoic of Yakutia. Doblady Biological Sciences, 419
107-110.

LUQ, Z.-X. 1994, Sister-group relationships of
mammals and transformations of diagnostic
mammalian characters, 98-128. In: FRASER, N. C.
& SUES, H.-D. (eds.). fn the shadow of the dinosaurs:
Early Mesozoic tetrapods, Cambridge Universiry
Press, Cambridge, 435 p.

LUO, Z-X & CROMPTON, A W. 1994, Transformation
of the quadrare (incus) through the rransiton from non-
mammalian cynodonts w mammals, Josrmal of Vertebrmte
Paleontology, 14(3): 341-374.

LUO, Z-X; CROMPTON, A. W. & LUCAS, 5. G.
1995, Evolutionary origins of the mammalian
promontorium and cochlea. Jowrmal of Vertefrare
Paleontology, {5: 113-121.

MARTINELLIL A. G. & ROUGIER, G. W. 2007. On
Chaliminia musteloidfes (Eucynodontia: Trithele-
dontidae) from the Late ‘Triassic of Argentina, and
a phylogeny of Ictidosauria. Jowrnal of Vertebrare
Paleantology, 27: 442-460.

MARTINELLI, A. G.; DE LA FUENTE, M. &
ABDALA, F. 2000. Digdemodon ferragonus Seeley,
1894 (Therapsida: Cynodontia) in the Triassic of
South America and its biostratigraphic implications.
Jowrnal of Vertebrate Paleontology, 29: 852-862.

MARTINELLI A. G; BONAPARTE, ). F; SCHULTZ,
C. L. & RUBERT, R. 2005. A new witheledonnd
(Therapsida, Evcynodontia) from the Late Trassic
of Rio Grande do Sul (Brazil) and its phylogenetic
relationships among carnivorous non-mammalian
cucynodonts, Ameghiniana, 42 191-208.

MARTINEZ, R. N. & FORSTER, C. A. 1996, The
skull of Probelesodon sanjuanensis, sp. nov,, from the
Late Triassic Ischigualasto Formation of Argenti-
na. Jowrnal of Vertebrate Paleontology, 16: 285-291.

MATSUOKA, H. & SETOGUCHI, T. 2000.
Significance of Chinese tritylodontids (Synapsida,
Cynodontia) for the systematic study of Japanese
materials from the Lower Cretaceous Kuwajima
Formarion, Tetori Group of Shiramine, Ishikawa,
Japan. Asian Primate Paleontology, I: 161-176,

MELOQO, T. P; SOARES, M. B. & OLIVEIRA, T. V.
2009. Primeiro registro do traversodontideo
Menadon sp. (Flynn et alii, 2000) na Biozona de
Traversodontideos da Formagiio Santa Maria,
Tridssico Médio do Rio Grande do Sul, Brasil. Paleo
2009, Reunifio Anual da Sociedade Brasileira de
Paleontologia, Rio Grande do Sul, p. 16,

OLIVEIRA, T. V; SCHULTZ, C. L. & SOARES, M.
B. 2007. O esqueleto pis-craniano de Exaeretodon

riograndensis Abdala & alii (Cynodontia,
Traversodontidae), Tridssico do Brasil. Revista Bra-
sileira de Paleontologia, 1N2): 79-94,

OLIVEIRA, T. V,; SCHULTZ, C. L. & SOARES, M.
B. 2009. A partial skeleton of Chiniquodon
(Cynodontia, Chiniquodontidae) from the Brazilian
Middle Triassic. Revista Brasileiva de Paleontologia,
12 113-122.

OLIVEIRA, T. V; SOARES, M. B &t SCHULTZ, C.
L. 2010. Trucidocymodon riograndensis gen. nov. et
sp. nov. (Eucynodontia), a new cynodont from the
Brazilian Upper Triassic (Santa Maria Formation).
Loovtaxa, 2382: 1-T1.

PERUZZO, C. S. & ARAUJO-BARBERENA, D. C.
1995. Sobre a ocorréncia do género Ischigualstia
Cox, 1962 na Formagiio Santa Maria, Tridssico do
Rio Grande do Sul. Anais da Academia Brasileira de
Cidncias, 67: 175-181.

PINEIRO, G.; VERDE, M.; UBILLA, M. &
FERIGOLQ, ]. 2003. First basal synapsids
(pelycosaur) from the Upper Permian-Lower
Triassic of Uruguay, South America. Jowrnal of
Paleontology, 77: 389-392.

POUGH, E H,; JANIS, C. M. & HEISER, ). B. 2002,
Vertebrate life. Prentice-Hall, Inc., New Jerscy, 699 p.

RAY, S;; CHINSAMY, A. & BANDYOPADHYAY, S.
2005. Lystrosaurus marrayi (Therapsida,
Dicynodontia); bone histology, growth and lifestyle
adaptations, Palacontology, #8(6): 1.169-1,185,

REICHEL, M.; SCHULTZ, C. L. & SOARES, M. B.
2009, A new traversodontid eynodone (Therapsida,
Eucynodontia) from the Middle Triassic Santa
Maria Formation of Rio Grande do Sul, Brazil.
Palaeontology, 52: 229-250.

ROGERS, R. R; ARCUCCI, A. B,; ABDALA, F;
SERENO, P. C; FORSTER, C. A. & MAY, C. L.
2001. Palcoenvironment and taphonomy of the
Chafiares Formation tetrapod assemblage (Middle
Triassic), north-western Argentina: spectacular
preservation in volcanogenic concretions, Palates,
I6: 461-481,

ROMER, A. 5. 1943. Recent mounts of fossil reptiles
and amphibian in the Museum of Comparative
Zoology. Bulletin of the Musenm of Comparative
Zovlogy, 92: 331-338,

ROMER, A. S. 1966. Vertebrate Paleontology. Chicago,
Chicago University Press, 468 p.

ROMER, A. S, 1969a. The Brazilian cynodont repeiles
Belesodon and Chiniguodon. Breviora, 332: 1-16.
ROMER, A. S. 1969b. The Chafiares (Argentina)
Triassic reptile fauna. V. A new chiniquodontid
cynodont, Prodelesodon lewisi. Cynodont ancestry.

Breviora, 333: 1-24.




162

Paleontologia

ROMER, A. 5. 1970. The Chaifiares (Argentina)
Triassic reptile fauna. VI. A chiniquodontid
cynodont with an incipient squamosal-dentary jaw
articulation. Breviors, 344 1-18,

ROMER, A. 5. 1972, The Chaifiares (Argentina)
Triassic reptile fauna. XVII. The Chafiares
gomphodonts. Breviora, 396: 1-9,

ROMER, A. 8. & PRICE, L. 1. 1944, Suahleckeria
lenzii, a giant Triassic Brazilian dicynodont. Bulletin
of the Museum of Comparative Zoology, 93(4): 465-491,

ROWE, T. 1986. Osteological diagnosis of Mammalia,
L. 1758, and its relationships to extinct Synapsida.
Unpublished PhD thesis, University of California,
446 p.

ROWE, °T. 1988. Definition, diagnosis and origin of
mammalia. fowrmal of Vertebmare Paleontology, & 241-264,

ROWE, T. 1993, Phylogenertic systemarics and the
early history of mammals. 129-145. fs: SZALAY, E
S.; NOVACEK, M. ]. & McKENNA, M. C. (eds.).
Mammal phylogemy: Mesosoic differentiation,
multituberculates, monotremes, early therians, and
marsupials, Springer Verlag, New York, 249 p.

RURIDGE, B. 8. & SIDOR, C. A. 2002. On the cranial
morphology of the basal therapsids Burnetia and
Produrnetia (Therapsida: Burnetiidae). Jowrnal of
Vertebrate Paleontology, 22: 257-267.

SCHULTZ, C. L. & LANGER, M. C. 2007.
Tetripodes tridssicos do Rio Grande do Sul, Brasil,
Paleontologia: Cendrios de vida, p. 277-290.

SCHWANKE, C. & KELLNER, A. W. A_ 1999, So-
bre o primeiro registro de Synapsida no Tridssico
basal do Brasil. fm: CONGRESSO BRASILEIRO
DE PALEONTOLOGIA, 16. Boletim de resumaos,
Crato, p. 101.

SCHWANKE, C. & MELO, D. ]J. 2002. Descrigio
craniana preliminar de um espécime juvenil de
dicinodonte (Therapsida, Anomodontia,
Dicynodontia) do Tridssico do Rio Grande do Sul,
Brasil - uma discusslio acerca da validade do géne-
ro Chanaria Cox, 1968, Arguives do Musew Nacional,
60(3): 177-182.

SELLWOOD, B. W. & VALDES, P. J. 2006. Mesozoic
climates: general circulation models and the rock
record. Sedimentary Geology, 190; 269-287,

SIDOR, C. A. & RUBIDGE, B. 8. 2006. Herpetoskylax
Aopsoni, a new Biarmosuchian (Therapsida:
Biarmosuchia) from the Beaufort Group of South
Africa. Is: CARRANO, M. T.; BLOB, R. W_;
GAUDIN, T. ]J. & WIBLE, ]. R. (eds.). Amumiore
Paleobiology: Perspectives on the Evolution of Mammals,
Birds, and Reptifes, p. 76=113. The University of Chi-
cago Press, Chicago.

SOARES, M. B. & ABDALA, F. 2008. The first
record of Prebainognarkus Romer, 1970
(Therapsida, Cynodontia) in the Triassic of Rio
Grande do Sul, Brazil. fs: PALEONTOLOGIA
EM DESTAQUE 23, Boletim de Resumos VI
Simpdsio Brasileiro de Paleontologia de Verte-
brados, Ribeirdo Preto, p. 189-190.

SOARES, M. B,; SCHULTZ, C. L.. & HORN, B. L.
D, 2011. New information on Riograndia
guaibensis Bonaparte, Ferigolo & Ribeiro, 2001
{Eucynodontia, Tritheledontidae) from the Late
Triassic of southern Brazil: anatomical and
bioscratigraphic implications, Anais da Academia
Brasifeira de Ciéncias, §3(1): 329-354.

SOARES, M. B.; ABDALA, F. & BERTONI-MA-
CHADO, C. 2011. A sectorial toothed cynodont
from the Santa Cruz do Sul Fauna, Santa Maria
Formation and comments on the Brazilian Con-
tinental Triassic Biostratigraphy. Geodiversitas,
33(2): 265-278.

STANLEY, S. M. 1999, Egrth sysiem history, New
York: W. H. Freeman, 615 p.

STIPANICIC, P. N.; GONZALEZ DIAZ, E. &
ZAVATTIERI, A. M. 2007. Grupo Puesto Viejo
nom. transl. por Formacién Puesto Viejo
Gonzdlez Diaz, 1964, 1967: nucvas
interpretaciones paleontolégicas, estratigrificas
y cronolégicas. Ameghiniana, 44: 759-761,

SURKOV, M. V. & BENTON, M. ]. 2008. Head
kinemartics and feeding adaptations of the
Permian and Triassic dicynodonts. Jowrnal of
Vertebrate Paleontology, 28: 1.120-1.129.

TATARINOV, L. P & MATCHENKQO, E. N. 1999. A
find of an aberrant mitylodont ( Repiilia, Cynodontia)
in the Lower Cretaceous of the Kemerovo Region,
Paleontological Journal, 33: 422428,

TEIXEIRA, A. M. S. 1982. Um novo cinodonte car-
nivoro (Probelesodon Eirckingi, sp. nov.) do
Tridssico do Rio Grande do Sul, Brasil. Comuni-
capdes do Musen de Cidneias PUCRGS, 24: 1-31.

TULBORN, T. & TURNER, 8. 2003. The last
dicynodont: an Australian Cretaceous relict.
Proceedings of the Royal Society of London, B, 270
985-993.

WIBLE, ]J. R. 1991. Origin of Mammalia: the
craniodental evidence reexamined. Jowrnal of
Vertebrate Paleontology, 11: 1-28,

ZAVATTIERI, A. M. & ARCUCCI, A. B. 2003.
Edad v posicién estratigrifica de los retripodos
del cermo Bavo de Potrerillos (Tridsico), Mendoza,
Argentina. Ameghiniana, #4(1): 133-142.




Lilian Paglarelli Bergqvist
Virginia Simao Abuhid

Gisele Mendes Lessa del Giudice
Leonardo dos Santos Avilla

A paleomastozoologia € a divisiio da paleontologia
dedicada ao estudo dos mamiferos, Este grupo apare-
ce pela primeira vez no registro fissil no Tridssico, mas
representa o produto de uma linhagem evolutiva que
sc estende para o passado até a divisiio entre os répteis
Sauropsida e os Synapsida, no Carbonifero. As estru-
turas anatdmicas que caracterizam os mamiferos evo-
lufram num padrio em mosaico a partir do Permiano
(Poug ef alir, 2002), de um grupo de sindpsidas primi-
tivos, os Cynodontia.

A histdria dos mamiferos pode ser dividida em
duas etapas, cujo marco divisdrio € a extingio em mas-
sa ocorrida no final do Cretdceo. A “Erapa Mesozoica™
& caracterizada pela menor diversidade, presenga de
formas pequenas, insetivoras ¢ de hibitos noturnos.
Durante o Paleoceno e inicio do Eoceno ocorreu uma
notdvel irradiagio durante a qual surgiram 20 ou mais
linhagens. E a ctapa conhecida como a “idade dos
mamiferos™, com a ocupagiio dos nichos deixados dis-
poniveis pelos répteis. Esta “Erapa Cenozoica” des-
perta especial interesse em fungio da origem ¢ evolu-
¢lo da espécie humana, ao longo do Quaternirio, Des-
de o Eoceno, a taxa de diversificagio dos mamiferos
diminuiu: nenhum grande plano corporal novo surgiu
durante os dltimos 50 Ma. As mudangas ocorridas rela-

cionam-s¢ a grandes diversificagbes dos roedores,
insetivoros, morcegos ¢ artiodéctilos, e o declinio apa-
rente dos xenartros, baleias, perissoddctilos e
proboscideos (Benton, 2008) (figura 9.1).

A sinapomorfia que tradicionalmente define os
mamiferos como um clado &€ a articulagio
craniomandibular em forma de cdndilo, formada pelos
ossos dentdrio e escamosal (Kielan-)aworowska e alir,
2004), mas o grupo possui também uma série de carac-
teristicas que os distinguem facilmente de outros ver-
tebrados viventes. A mais tipica e que dd nome ao gru-
po é a presenga de glindulas mamdrias, que produ-
zem o leite do qual se alimentam as crias. Queras glin-
dulas também aparecem com frequéneia em diversas
partes do corpo, como sebdceas ¢ sudoriparas, Apre-
sentam pelos em alguma fase da vida embora esta cs-
trutura possa s¢ modificar ou estar ausente em algu-
mas formas especializadas, como, por exemplo, naque-
las de hdbitos agudticos. OQutras estruturas anexas ao
tegumento sio bastante caracteristicas em alguns gru-
pos, como chifres diversos, escamas de origem e estru-
turas diferentes, garras, unhas e cascos. Algumas de-
las, especialmente os ostcodermos (cscamas ou ossos
dérmicos), podem ser bastante significativas no regis-
o féssil,
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Figura 9.1 Filogenia dos mamiferos recentes e fésseis mostrando as abundincias relativas, registros fdsseis
conhecidos (linhas sdlidas) @ provdveis relagfes de parentesco (linhas pontilhadas). Escala de tempo geoldgico sem
escala, OLIGO = Qligoceno; PALEOC = Paleoceno; PLEIST = Pleistoceno; PLIO = Plioceno; QU = Quatemério, Modifi-

cado de Benton (2008).

Os mamiferos siio endotérmicos, o que signifi-
ca que slio capazes de regular a temperatura corporal
através do metabolismo mantendo-a, de modo geral,
alta ¢ constante. Esta caracteristica torna-os indepen-
dentes da temperatura ambiental permitindo a ativi-
dade do animal em regifies com temperaturas extre-
mas ¢ por um periodo mais prolongado. Isto explica,
em muitos casos, o sucesso adaprative do grupo.

Na maioria dos mamiferos (Placentalia =
Eutheria) o desenvolvimento do embrido se di

completamente no interior do dtero materno, sen-
do o intercimbio entre a mile ¢ o feto realizado atra-
vés da placenta, o que justifica a denominagio de
mamiferos placentirios. Nos marsupiais
{Metatheria) o desenvolvimento se¢ completa em
uma bolsa externa formada por uma dobra da pele
chamada marsdpio ou bolsa marsupial.
Correspondendo a um escigio mais primirivo estio
os monotrematas (Prototheria) que sio oviparos,
isto €, botam ovos.
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O esqueleto dos mamiferos evoluiu a partir do
esqueleto dos Synapsida primitivos até alcangar, em
muitos sentidos, um alwo grau de especializagio. Po-
rém, uma vez constituido sofre poucas modificagbes
estruturais de modo que, praticamente, ndo hi o apa-
recimento de elementos novos, s6 se venficando, em
alguns casos, a perda efou fusio de elementos na pare
distal das extremidades, relacionados 3s adaptagbes
locomotoras (Melendez, 1990).

Na morfologia e estrutura do crinio, dentes ¢
extremidades encontram-s¢ as principais caracteristi-
cas diagndsticas para os mamiferos fosseis.

A. Crénio e Mandibula

A linhagem evolutiva rumo aos mamiferos é
caracterizada por um aumento no nivel de atividade e
comportamentos mais complexos, o que, por sua vez,
relacionam-se com certos drgios do sentido, tamanho
do cérebro € com os mecanismos de respiragio e ali-
mentaglio. Todas estas mudangas se refletem na evo-
lugdo do crinio e da mandibula que (figura 9.2), tendo
sofrido uma redugio do nimero de ossos por perda ou
fusdo, tornaram-se mais fortes em relagdo aos répteis.
Entre as principais modificagbes esti uma das mais
espetaculares ¢ bem documentadas séries de transfor-
magio evolurivas: a mudanca da articulagdo da mandi-
bula ¢ do ouvido médio, Nos répteis, a articulagio da
mandibula se dd entre o osso quadrado localizado na
parte posterior do crinio e o osso articular na porgio
equivalente da mandibula. Nos mamiferos modernos
a citada articulagio se dd entre o escamosal, no erinio
¢ o dentdrio, dnico osso que forma a mandibula, O es-
tudo de fésseis intermedidrios revela como ocorren esta
transi¢lo: dois ossos mandibulares reptilianos passa-
ram para o ouvido médio. Ao mesmo tempo surgiu um
processo na regifio posterior da mandibula que assu-
miu a articulagiio, (nica, deste osso com o escamosal
{figura 9.3). A migragio destes pequenos ossos da man-
dibula para o ouvido pode ser relacionada 4 expansio
do cérebro nos mamiferos. Assim, nos mamiferos mo-
demnos o som € transmitido através de um conjunto de
trés pequenos oss0s do ouvido médio: martelo, estribo

¢ a bigorna. O estribo dos mamiferos ¢ homélogo do
estribo reptiliano, o martelo corresponde ao articular ¢
ao pré-articular reptilianc ¢ a bigorna equivale ao qua-
drado. O timpane, membrana auditiva, € mantido cs-
ticado pelo osso ectotimpinico dos mamiferos, corres-
pondente ao osso angular reptiliano (Benton, 2008).

QOutras importantes modificagtes incluem: arti-
culagio do crinio com a coluna vertebral feita através
de chndilos occipitais duplos e a existéncia de nume-
rosos oriffcos ou forames que ddo passagem a nervos ¢
vasos, cuja posigio ¢ desenvolvimento sio de grande
importincia.

Figura 9.2 Crénio de mamifero representado por
um canideo pleistocénico. (A) Vista lateral. (B) Vista
dorsal. (C) Vista caudal ou occipital. (D) e (E) Vista ven-
tral. Modificado de Romer (1966).
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Figura 9.3 Mudangas progressivas na estrutura
da mandibula e elementos do ouvido médio de cinodontes

a mamiferos. Vista medial da mandibula. An = |Amina
reflexa do angular; Ar = arlicular; Co = céndilo; Es =
esplenial; Ma = martelo; Pa = pré-articular; Pc = proces-
80 coronoide; Sa = supra-angular; Ti = timpénico. Modifi-
cada de Kardong (1998).

B. Esqueleto P6s-Craniano

A coluna vertebral apresenta regifes diferencia-
das, formadas por vértebras cervicais, tordcicas, lom-
bares, sacrais ¢ caudais, estando as costclas restritas A
regidio toricica. As cinturas escapular e pélvica apare-
cem muito simplificadas e modificadas em relagio aos
répteis (figura 9.4).

O processo de ossificagio nos mamiferos € dife-
rente dos répteis, especialmente nos ossos longos (lo-
calizados nos membros locomotores e no tirax), Nes-
tes dltimos, as extremidades articulares (epifises) per-
manccem cartilaginosas durante toda a vida. Nos ma-

miferos as epifises sdo Gsseas ¢ estilo ligadas 4 parte
média do osso (didfise) por uma camada de cartilagem
{(metdfise) que, & medida que o animal sc torna adul-
to, & substituida por osso. Assim, as cpifiscs acabam
por soldar-se & didfise formando uma s6 unidade es-
wrutural, o que confere grande eficiéncia funcional is
articulagies, nio aferadas pelo crescimento do osso.

A diversidade de hibitats ¢ hibitos entre os
mamiferos se reflere também nos ossos das extremi-
dades. Dentro de um padrio muito constante, mani-
festam-sc notiveis vanagbes morfoldgicas em resposta
a adapragdes locomotoras aos diferentes meios. A maior
parte destas especializagbes envolve a fuslio efou su-
pressio de ossos, maior ou menor desenvolvimento dos
mesmos ¢fou mudangas nas onentagies.

A postura primitiva das patas dos mamiferos
corresponde i condigio plantigrada, na qual toda a
sola dos pés se apoia sobre o solo, e todo o esqueleto
do pé suporta o peso do corpo. Muitos mamiferos,
especialmente as formas moderadamente cursoriais
(corredoras) suportam seu peso apenas sobre as
falanges, em uma postura chamada digitigrada. O
ponto mdximo das adaptagdes i corrida ¢ a postura
unguligrada, alcangada independentemente por vi-
rios grupos. Nestes, o peso do corpo € rotalmente
suportado pela(s) falange(s) distal(is), envolvida(s) por
um casco (figura 9.4).

C. O Sistema Dentdrio

Os dentes ndo sdo parte do esquelcto (figura
9.5). A morfologia ¢ o niimero de dentes variam, cs-
tando diretamente relacionados ds adaptagies e espe-
cializagbes alimentares (figura 9.6), permitindo, na
grande maioria dos casos, realizar identificagies a ni-
vel especifico. E, portanto, essencial conhecer tal
morfologia ¢ sua evolugdo,

A heterodontia € a regra entre os mamiferos,
isto &, os dentes estdo diferenciados em incisivos, ca-
ninos, pré-molares ¢ molares, geralmente em nime-
ros de 3, 1, 4 ¢ 3, respectivamente, em cada metade do
criinio e da mandibula, toralizando 44, Hé variagbes
neste sentido, como casos de domodontia (dentes
indiferenciados), como em golfinhos ¢ preguigas, ¢ de
auséneia total de dentes, como no tamandud. Ao con-
wrrio dos répteis ¢ outros vertebrados, nos quais os
dentes sdio substituidos mais ou menos continuamen-
te, existe em mamiferos uma dentigio de leite subst-
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tuida uma dnica vez, dando lugar 4 dentigio perma- mastigagio mais eficiente. Uriliza-se uma férmula
nente do adulte. Esta condiglio, conhecida como dentiria para expressar, através de abreviaturas,
difiodontia, foi essencial para a manutengio da oclusio quantos ¢ quais dentes cstiio presentes nos diversos

precisa entre os dentes, importantissimo para uma tixons (figura 9.5).

(esquerdo)

Figura 9.4 Osteclogia dos mamiferos. (A) Gato doméstico. (B) Posturas dos mamiferos. (C) Ossos das extremi-
dades. (A, B) Modificado de Storer & Usinger (1979). (C) Modificado de Young (1981).
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MOLARES SUPERIORES
(DIREITOS)

MOLARES INFERIORES
(ESQUERDOS)

D

Figura9.5 Denticio dos mamiferos. (A) Orientagio dentéria. (B) Heterodontia. (C) Morfologia e composicio dentéria.
(D) Evolugdio dos molares. (A, B, C) Modificados de Storer & Usinger (1879). (D) Retirado de Walker & Liem (1994).

Os dentes dos mamiferos sio tecodontes, im-
plantando-se em alvéolos na pré-maxila, maxila e man-
dibula. A parte extra-alveolar, funcional, do dente, cha-
ma-s¢ coroa; a intra-alveolar, quando difere
morfologicamente da coroa, € denominada raiz ¢ pode
scr linica (incisivos ¢ caninos em geral) ou milipla
{pré-molares ¢ molares). Entre estas duas porgdes exis-

te, 35 vezes, um estreitamento mais ou menos diferen-
ciado chamado colo (figura 9.5).

Os dentes apresentam quatro constituintes bd-
sicos: cemento, dentina e esmalte, que sio tecidos
mineralizados dos quais o dltimo & o mais duro, resis-
tente ¢ apresenta maior variaglo; o quarto constituin-
te, a polpa, corresponde & cavidade interna, ocupada
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por tecido celular, provida de vasos ¢ nervos, a partir
do qual se dd o crescimento do dente. Este pode ser
limitado ¢ relativamente ripido, com rafzes que se fe-
cham ¢ coroa baixa, resultando em um tpo de dente
chamado braguiodonte. No tipo hipselodonte, a pol-
pa permanece abera, sendo o crescimento mais ou
menos continuo ao longo da vida do animal, como no
caso das capivaras, incisivo dos roedores e cavalos jo-
vens, Neste caso a coroa € alta, as partes intra ¢ extra-
alveolar ndio se distinguem essencialmente, ¢ o dente
€ dito sem raiz. J4 os dentes hipsodontes possuem
coroa alta, mas apresentam raiz diferenciada, como os
dos rinocerontes ¢ cavalos adultos (figura 9.5),

A séric dentdria pode ser continua ou apresentar
espagos entre os dentes denominados diastemas. A
superficie oclusal (mastigatéria) dos molares apresenta
diferentes acidentes como clspides e cristas (saliéncia
linear estreita que pode unir as ciispides) dispostas em
padries distintos e varidveis em cada grupo.

Algumas tcorias visam explicar a origem ¢ a va-
riagio destes padrics. A mais conhecida € a teoria
tritubercular de Cope-Osborn, cujo ponto de partida é
o molar tribosfénico, a partir do qual ter-se-iam deriva-
do os tipos com coroas mais complexas, relacionadas i
adaptagdes funcionais. O molar tribosfénico superior
€ formado por um triingulo, chamado trigono, com trés
ciispides principais: o protocone (lingual), o paracone
{mesiovestibular) e o metacone (distovestibular).
Aprescnta ainda uma expansio chamada tilon, com
uma ciispide distolingual, o hipocone., No molar in-
ferior hd um triingulo invertido, cujas chispides tém a
mesma nomenclatura, acrescentando-se apenas o su-
fixo “ido”. Assim, o protoconido tem disposigio labial,
o paraconido ¢ mesiolingual ¢ o metaconido,
distolingual. No talonido ocorrem trés cilispides: o
hipoconido, hipoconulido ¢ entoconido. Envolven-
do a base da coroa normalmente estd presente um pe-
queno cingulo. Em algumas formas, na face labial, este
cingulo pode apresentar pequenas clspides ou esti-
los. Os estilos mais desenvolvidos sdo denominados
paristilo (mesial), metdstilo (distal) ¢ mesdstilo (en-
tre o paracone ¢ o metacone). Quando estas clspides
estdo isoladas uma das ourras, os dentes sio denomi-
nados bunodontes, mas quando estio reunidas por
cristas transversais, sio chamados de lofodontes. No
tipo selenodonte, as cispides tém formaro
semilunar. A oclusio destes molares constitui um
aparelho perfeito para realizar distintas fungdes de
mastigagio (figura 9.5).

169
A Trigon Labial
Mes) al
Dente superor
Talonida
Dente inberkor

Figura 9.6 Evolugiio do molar dos mamiferos.
(A) Vista oclusal e labial (molar inferior) esquemética de
dentes de Kushneotherum (pré-tribosfénico). (B) Vista
similar de dentes tribosfénicos de um mamifero Theria.
As novas estruluras adicionadas ao denle estio sombrea-
das. (C, D) Mostram o movimenio durante a oclusfio dos
molares supenioraes @ inferiores. Dente infenor sombrea-
do. As dreas de contato entre os dentes superiores e o
inferior astio hachuradas, Note em (D) que o protocone
@8 encaixa exatamente na bacia do trigon durante a
oclusfio. Modificado de Pough ef alii (2002).
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Classificagio

A classificagio proposta por Simpson (1945) foi
scguida pela maioria dos autores durante quase todo o
século XX, Nos dltimos anos, muitas propostas de clas-
sificagiio dos mamiferos, noreadas pelos principios da
sistemirtica filogenéuca, levaram # proliferagio de ni-
veis hierirquicos e 4 quase total falta de consenso en-
tre os paleontélogos (e. g. McKenna & Bell, 1997;
Vaugham e alii, 2000; Benton, 2008). Mais recente-
mente, andlises combinando dados moleculares e
morfolégicos trouxeram novas propostas para a classi-
ficaglio dos mamiferos (e, g. Lee & Cames, 2000), prin-
cipalmente no que tange aos niveis hierdrquicos
suprafamiliares. No entanto, estas propostas envolve-
ram somente tAXONs com representantes aruais,

A classificagiio proposta por McKenna & Bell
(1997) £ a mais detalhada e completa no que tange aos
mamiferos fésseis, mas ndo estd amalizada quanto is
modernas propostas para os niveis hierfrquicos mais
superiores ¢ para 05 mamiferos primitivos, revisados
por Kiclan-Jaworoswska ef afid (2004). Como ndo hd
complcta congruéncia entre os diversos autores
quanto is propostas de classificagiio, a classificagio

MAMMAILIA

aqui fornecida (a nivel suprafamiliar) se constitui
num compdsito construfdo a partir de Kielan-
Jaworoswska ef alii (2004) para os mamifcros pré-
tribosfénicos ¢ Metatheria ¢ Eutheria mesozoicos;
McKenna & Bell (1997) ¢ Asher ef alii (2009) para
os placentdrios e Nilson e alii (2004) e Case o ali
{2005) para os marsupiais.

Alpuns autores (e. g. Rowe, 1993; McKenna &
Bell, 1997) consideram o8 mamiferos mais primitivos
{Morganucodonta € Docodonta) como Mammaliaformes,
mas neste capitulo optou-s¢ por seguir o conceito tra-
dicional da classe Mammalia.

De uma forma simplista, os mamiferos podem
ser divididos informalmente em dois grandes grupos:
os pré-tribosfénicos e os tribosfénicos. Mamiferos
tribosfénicos sio aqueles em que ocorreu adiglo de um
protocone nos molares superiores, ¢ de um talonido
(sphen) com capacidade de trituragdo, ao cortante
trigonido (srifven) dos molares inferiores (figura 9.6).
Sio agrupados dentre os tribosfénicos, os Eutheria ¢
Metatheria e, para alguns autores (e. g Rich e a/fis, 1997;
Luc er alis, 2001), os Monotremara também, ficando
praticamente todos os mamiferos mesozoicos agrupa-
dos dentre os nio tribosf@nicos.

Ordem MORGANUCODONTA (Trdssico Superior—Jurissico Médiao)
Ordem DOCODONTA (Jurdssico Médio—Creticeo Inferior)

Clado YINOTHERIA
Subclasse AUSTRALOSPHENIDA

Ordem AUSTRIKBOSPHENIDA (Creticeo Inferior)
Ordem MONOTREMATA (Creticeo Inferior-Recente)
Ordem SHUOTHERIDIA (Jurdssico Médio—Superior)

Subclasse incenac scdis

Ordem EUTRICONODONTA (Jurissico Inferior?~Cretdicco Superior)

Subclasse ALLOTHERIA
Ordem HARAMIYIDA

Subordem THEROTEINIDA (Tridssico Superior)
Subordem HARAMIOYDEA (Tridssico Superior—Jurissico Médio)

Ordem MULTITUBERCULATA

Subordem PLAUGIAULACIDAE (Jurdssico Médio?~Cretdceo Superior)
Subordem CIMOLODONTA (Cretdceo Infenor—Eoceno)
Ordem GONDWANATHERIA (Creticeo Superior—Eoceno médio)

Superlegiio TRECHNOTHERIA (Creticeo Inferior-Superior)
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Clado CLADOTHERIA
Superordem DRYOLESTOIDEA
Ordem DRYOLESTIDA (Jurdssice Médio-Palcoceno)
Ordem AMPHITERIIDA (Jurissico Médio)
Superordem ZATHERIA (Jurdssico Superior—Cretdceo Inferior)

Subclasse BOREOSPHENIDA (Creticeo Inferior-Recente)
Ordem AEGIALODONTIA (Creticeo Inferior)

Infraclasse METATHERIA
Coorte DELTATHEROIDA (Creticeo Inferior-Superior)
Supercoorte MARSUPIALIA
Coorte ALPHADELPHIA
Ordem PERADECTIA (Creticeo Superior-QOligoceno inferior)
Coorte AMERIDELPHIA
Ordem DIDELPHIMORPHIA (Creticeo Superior-Recente)
Ordem SPARASSODONTA (Paleoceno inferior—Plioceno superior)
Ordem PAUCITUBERCULATA (Creticeo Superior-Recente)
Ordem ASIADELPHIA (Creticeo Superior)
Coorte AUSTRALIDELPHIA
Ordem MICROBIOTHERIA (Cretdceo Supeniorf-Mioceno inferior)
Ordem PERAMELIA (Oligoceno superior-Recente)
Ordem DASYUROMORPHIA (Mioceno inferior-Recente)
Ordem DIPROTODONTIA (Oligoceno superior-Recente)
Ordem NOTORYCTEMORPHIA (Recente)
Infraclasse METATHERIA incersac sedis
Ordem POLYDOLOPIMORPHIA (Cretdceo Superior—Eoceno inferior)

Infraclasse EUTHERIA
Magnaordem EPITHERIA
Superordem ASIORYCHTHERIA

Clado ATLANTOGENTA
Superordem XENARTHRA
Ordem CINGULATA (Palcoceno superior-Recente)
Ordem PILOSA (Ecceno médio?-Recente)

Superordem AFROTHERIA
Ordem TUBULIDENTATA {Oligoceno-Recente)
Ordem AFROINSECTIVORA
Infraordem TENRECOIDEA
Infraordem MACROSCELIDEA (Eoceno superior-Recente)

Ordem PAENUNGULATA
Subordem HYRACOIDEA (Eoceno inferior-Recente)
Subordem TETHYTHERIA
Infraordem SIRENIA (Eoceno inferior-Recente)
Infraordem PROBOSCIDEA (Paleoceno superior-Recente)
Infraordem DESMOSTYLIA (Oligoceno superior-Mioceno superior)
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Clado BOREOEUTHERIA
Superordem LAURASIATHERIA
Ordem LIPOTYPHLA (Cretdceo Superior—Recente)
Granordem FERAE
Ordem CARNIVORA (Paleoceno inferior—Recente)
Ordem CIMOLESTA
Subordem DIDELPHODONTA (Creticeo Superior-Eoceno médio)
Subordem APATOTHERIA (Paleoceno inferior=Oligoceno superior)
Subordem TAENIODONTA (Paleoceno inferior—-Eoceno médio)
Subordem TILLODONTIA (Paleoceno inferior—Eoceno superior)
Subordem PANTODONTA (Paleoceno inferior-Eoceno superior)
Subordem PANTOLESTA (Paleoceno inferior-Oligoceno superior)
Subordem ERNANODONTA (Paleoceno superior=Eoceno infenior?)
Ordem CREODONTA (Paleoceno superior—Mioceno superior)
Ordem PHOLIDOTA {Palcoceno superior-Recente)
Granordem CHIROPTERA (Paleoceno superior’-Recente)
Subordem MEGACHIROPTERA
Subordem MICROCHIROPTERA
Granordem EUUNGULATA
Ordem ARTIODACTYLA (Eoceno inferior—Recentc)
Subordem WHIPPOMORPHA (Eoceno-Recente)
Infraordem CETACEA (Eoceno inferior-Recente)
Ordem PERISSODACTYLA (Eoceno inferior-Recente)

Superordem EUARCHONTOGLIRES

Granordem ARCHONTA
Ordem PRIMATES (Paleoceno inferior=Recente)
Ordem SCANDENTIA (Eoceno médio-Recente)
Ordem DERMOPTERA (Paleoceno inferior-Recente)

Granordem GLIRES
Ordem LAGOMORPHA {Eoceno infenor—Recente)
Ordem RODENTIA (Paleoceno inferior-Recente)

Superordem UNGULATOMORPHA
Ordem DINOCERATA (Paleoceno superior—Eoceno médio)
Mirordem EPARCTOCYONA
Ordem PROCREODI (Paleoceno inferior-Eoceno superior)
Ordem CONDYLARTHRA (Palcoceno inferior-Oligoceno superior)
Ordem ARCTOSTYLOPIDA (Palecoceno superior-Eoceno inferior)
Mirordem MERIDIUNGULATA
Ordem LITOPTERNA (Paleoceno superior-Pleistoceno superior)
Ordem NOTOUNGULATA (Paleoceno superior—Pleistoceno superior)
Ordem ASTRAPOTHERIA (Paleoceno superior-Mioceno superior)
Ordem XENUNGULATA (Palcoceno superior)
Ordem PYROTHERIA (Eoceno inferior-Oligoceno superior)
Ordem ALTUNGULATA (Paleoceno superior)
Ordem URANOTHERIA
Subordem EMBRITHOPODA (Paleoceno inferior?=Oligoceno inferior?)
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Mamiferos Pré-Tribosfénicos

Os primeiros 155 milhdes de anos da hist6ria
dos mamiferos ocorreram durante o Mesozoico, quan-
do ocorreu uma grande diversificagiio das linhagens
primitivas pré-tribosfénicas. E sobre essas linhagens
que tratari esta parte do capitulo.

Os primeiros mamiferos foram encontrados em
terrenos do Tridssico Superior em diferentes continen-
tes (Europa, India e América do Norte), € ainda nesta
&poca, sofreram a sua primeira irradiagio (Kielan-
Jaworowska ef affi, 2004). Eram animais de corpo pe-
queno, semelhantes a um rato, e com dieta insetivora,
O pequeno ramanho, aliado a um hibito de vida no-
turno, provavelmente auxiliou na sua sobrevivéneia i
predagio dos dinossauros, dominantes nagqueles tem-
pos. Dentre os mamiferos pré-tribosfénicos originados
¢ desenvolvidos no Mesozoico, destacam-se os
Morganucodonta, Docodonta, Australosphenida,
Eutriconodonta, Alotheria, Dryolestida, Amphitheriida.

O mamifero mais antigo conhecido, Morganucodon
(Morganucodonta) foi primeiramente descoberto no
Pais de Gales, no “Tridssico Superior, mas fésseis do gru-
po estiio amplamente distribuidos pela Laurdsia, sendo
na Gondwana encontrados somente na Africa e na ndia
(Kielan-Jaworowska & afif, 2004). Morganucodontes re-
tém as estruturas dencdrias bdsicas de scus ancestrais
cinodontes, refletidas no arranjo longitudinal das cispides
dos molares (como a dos mamiferos triconodontes). No
entanto, ji apresentam as mais imporantes inovagbes
evolutivas na alimentagio dos mamiferos, como oclusio
dentiria precisa dos molares ¢ movimentagio triangular
da mandibula durante a oclusio devido A sinfise mdével
(Kielan-Jaworowska o ali, 2004),

Sua estrutura esquelética sugere que eram for-
mas griceis (pesando de 20 a 80 g Luo o ali, 2001),
capazes de uma atividade preénsil bem desenvolvida
devido 4 presenga de falanges distais portadoras de
poncudas garras (figura 9.7). A estrutura da mandibu-
la, do ouvido médio e das diversas feigbes primitivas
do esqueleto (principalmente na cintura escapular) le-
varam i exclusio dos Morganucodonta, juntamente
com Docodonta ¢ Simeconodon, do grupo coroa, sendo
considerado por muitos autores como Mammaliamorpha
{e. g. Luo er alis, 2002).

Simaconodon, ainda que temporalmente mais jo-
vem que Merganucodon, & considerado o mais primiti-
vo mamfifero conhecido por ndo apresentar oclusio
entre 0s dentes superiores ¢ inferiores, os quais pos-

suem clispides alinhadas longitudinalmente, sugerin-
do uma dieta insetivora ou carnivora (Kiclan-
Jaworowska er alis, 2004). Possui posicionamento in-
certo dentro dos mamiferos.

Os primeiros Docodonta sio um grupo pouco
diverso, com muitos fsseis conhecidos na Laurdsia,
mas com uma nica ocorréncia na Gondwana (Argen-
tina; Pascual er a/ii, 2000). Apresentam criinio ¢ pés-
crinio primitivos, mas molares jd com capacidade de
corte ¢ trituraglio, com marcadas cristas transversais li-
gando as clispides (Kiclan-Jaworowska er afir, 2004). A
estrutura do csqueleto apendicular de Haldanodon,
juntamente com teto craniano compacto ¢ fortemente
ossificado, sugere um hdbito fossorial (Krusar, 1991)
ou semiaquérico (Martin & Noworny, 2000).

&5 mm

Figura 9.7 (A) Esqueleto de Megazostrodon
{Morganucodonta). (B) Reconstituicio de Megazosirodon.
(C) Ramo mandibular direito de Morganucodon em vista
medial. (A, B, C) Modificado de Benton (1997).
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Algumas das mais importantes descobertas
paleontolégicas das dltimas duas décadas ocorreram na
América do Sul ¢ dizem respeito a tdxons agrupados
na subclasse Australosphenida (Kiclan-Jaworowska
e alis, 2004). A partir de 1985 comegaram a ser desco-
bermos fdsseis mesozoicos de monotremados na Aus-
trdlia (Archer f alti, 1985; Flannery ef afi, 1995), além
de outros fdsseis com molares tribosfénicos (figura 9.8),
mas de afinidades incertas, em outras paises do
Gondwana (e. g. Rich e alfi, 1997; Flynn & alii, 1999).
Essas descobertas desafiaram a madicional teoria de que
os mamiferos com molares tribosfénicos ¢ tedos os seus
descendentes, surgiram na Laurdsia. Luo o afif (2001),
apds ampla e exaustiva andlise filogenética dos mami-
feros mesozoicos propuseram a criagio da subclasse
Boreosphenida para agrupar os mamiferos tribosfénicos
que surgiram ¢ se desenvolveram na Laurdsia
{“tribotérios™, marsupiais e placentdrios), e a sublcasse
Australosphenida para aqueles que surgiram ¢ se
diversificaram na Gondwana, estando representada
atualmente apenas pelos monotremados. A descober-
ta de Agfalromyfos no Jurdssico da Argentina (Rauhut &
alii, 2002) revelou que o clado Australosphenida jd es-
tava diversificado ¢ espalhado na Gondwana antes do
final do Jurdssico, e que as mastofaunas do Jurdssico
Médio—Superior eram notavelmente diferentes das
faunas norte-americanas (Kielan-Jaworowska e afii,
2004). Os australosfénidos se caracterizam por apre-
sentar malares tribosfénicos como os borcosfénidos,
mas se diferenciam destes, entre outras coisas, na au-

séneia de talonido no iltimo pré-molar inferior ¢
cingulo mesial continuo (figura 9.8).

Os Monotremata sfio os Ginicos mamiferos viven-
tes oviparos. Seu esqueleto possui virias caracterfsri-
cas primitivas presentes nos cinodontes, como postura
“aberta”, com Gimero ¢ fémur paralelos ao solo e coste-
las cervicais. Apenas os juvenis de Orwithorfymchas pos-
suem dentes. Originalmente eram classificados na
subclasse Prototheria, mas Luo e afif (2001) os trans-
feriram para os Australosphenida, abandonando o ter-
mo Prototheria. Das familias atuais, o mais antigo fbs-
sil pertence a um Ormithorhynchidae e foi encontrado
no Palcoceno Inferior da Patagbnia (Pascual ef alis,
1992). Os demais fésseis, todos nedgenos, provém da
Auwstrilia (ver Kielan-Jaworowska ef alii, 2004),

(s Eutriconodonta compreendem um grupo
bem diversificado de mamiferos mesozoicos, de tama-
nho relativamente grande (figura 9.9). A estrutura dos
molares e as feighes craniodentdrias (crinio grande e
massivo em relagio ao esqueleto), sugerem uma dieta
camivora-animalivora (Kielan-Jaworowska e afir, 2004).
Os membros posteriores estdo numa postura
semiaberta. A caracteristica (plesiomdrfica) mais cons-
picua do grupo ¢ a presenga de trés a quatro ciispides
nos molares alinhadas mesiodistalmente.

Os Alotheria abrigam os Haramiyida ¢ os
Multituberculata, grupos laurisicos com Molariformes
Superiores e Inferiores com duas ou trés fileiras longi-
mdinais de pequenas clspides.

Figura 8.8 Vista oclusal (A) e lingual (B) do ramo mandibular direito de Auskiribosphenos nyklos. Modificado de

Kielan-Jaworowska et alii (2004).
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Figura 9.9 Esqueleto do Eutriconodonta Jeholodens juenkinsi. Relirado de Kielan-Jaworowska et alif (2004).

Gurovich & Becker (2009) posicionaram, com
dividas, os Gondwanatheria como grupo-irmilo dos
Multituberculata, mas acreditam que este clado refle-
te mais uma evolugio convergente de feigbes dentirias
similares do que propriamente uma afinidade
filogenética. Os Gondwanathena siio formas enigmé-
ticas (figura 9.10), exclusivamente gondwinicas, carac-
terizados por dentes parecidos com o dos roedores,
hipsodontes, com uma forma braguiodonte. Diferem
dos multituberculados pela presenga de cristas trans-
versais concetando as cispides ¢ de quatro dentes
molariformes na mandibula. Também niio possuem
pré-molar cortante em forma de limina como os
multituberculados. Gurovich & Becker (2009) suge-
rem que esta auséncia esteja associada i presenga de
gramineas no Cretdceo da América do Sul.

Os Multituberculata sio o grupo de mamiferos
mesozoicos melhor conhecidos, sendo amplamente
distribuidos por toda a Laurdsia. Diferem dos demais
Allotheria pelo posicionamento mais lingual do M2 em
relagfio ao M1. Os incisivos ¢ o diastema entre estes ¢
os pré-molares sfio feigbes que lembram oz rocdores.
A maioria dos géneros possui o p4 como uma limina
cortante (plaugiaulacoideo). Eram animais herbivoros
ou onivoros. Seu crinio difere da maioria dos Theria
por ser amplo ¢ dorsoventalmente achatado, Algumas
formas devem ter sido saltatoriais (postura aberta),
outras fossoriais ¢ ainda escansoriais ou arbdreas (pé

reversivel e cauda preénsil; Kielan-Jaworowska, 2004).
A maioria ¢ pequena, do tamanho de um esquilo ou
rato, Possuem osso epipiibico como 05 monotremos ¢
marsupiais.

Os “Eupantotheria” representam uma impor-
wante assemblein de mamiferos mesozoicos posicionada
entre os plesiomérficos “simetrodontes” ¢ os
tribosfénicos Boreosphenida (Kielan-Jaworowska ef alis,
2004). E dentre 0s “eupantotérios” que se observa o
aparccimento das novas cilspides (metacone,
hipoconulido ¢ um “cspessamento™ lingual que ird sc
wransformar no protocone) (figura 9.11) que caracreri-
zam o8 molarcs tribosfénicos presentes no grupo-co-
roa Theria.

0Os Dryolestoidea sio o maior dos trés princi-
pais grupos tradicionalmente incluidos dentre os
“eupantotérios”. Sio mamiferos muito pequenos e com
esqueleto pos-craniano avangado em comparagio aos
morganucodontes ¢ cutriconodontes. A férmula
dentdiria ¢ muito variada, mas com uma excegiio, todos
0s tixons tém, no minimo, cinco molares. Os molares
inferiores tém um trigonido bem desenvolvido ¢ um
pequeno talonido com uma cilspide apenas (Kielan-
Jaworowska e alis, 2004). Sio bem distribuidos na
Laurdsia e até 0 momento na Gondwana s6 se conhe-
cem duas ocorréncias na Argentina, onde foi enconrra-
da a tinica forma que sobreviveu até o Paleoceno (Gelfo
& Pascual, 2001).
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A ordem Amphitheriida seria a primeira a
atingir o grado dos terias modernos na divislio entre
pré-molares difiodontes ¢ molares monofiodontes,
estes (ltimos com o talonido bem desenvolvido, com

nos Zatheria com os Peramurida, que ji possuem
paracone ¢ metacone alinhados e duas cilspides no
talonido (adigio do hipoconido; figura 9.11), ¢ com
Vimcelestes, do Cretdceo Inferior da Argentina, onde

se observa um pseudoprotocone (Kiclan-Jaworowska
ef afif, 2004).

hipoconulido (Kielan-Jaworowska e afir, 2004). O
processo de “rribosfenizagiio”™ dos dentes continua

Figura 9.10 Vista oclusal dos dentes de Gondwanatheria. (A) Primeiro molariforme inferior de Ferugliotherium
windhauseni. (B) Segundo molariforme superior de Gondwanatherium patagonicum e primeiro molariforme inferior de
Sudamerica ameghinei. (C) Em (D), dentdrio de 5. ameghinoi em vista lingual, mostrando os primeiros dois molariformes
e os alvéolos do terceiro e quarto molariformes. (E) Reconstrugio do esqueleto do multituberculado Nemegbaatar.
(F) Pré-molares & molares direilos do Multiluberculata Cimexomys em visla oclusal. (G) Dentdrio direfto da mesma
espécle em vista labial, com dentigio quase completa. Notar o grande p4 em forma de lAmina corlante, pequeno p3
quebrado & diastema entre incisivo @ p3d. (A, B, C) Retirado de Gurovich & Beck (2009). (D) Modificado de Gurovich &
Beck (2009). (E) Retirado de Kielan-Jaworowska & Gambaryan (1994). (F) Retirado de Montellano ef alii (2000).
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parastilo

paracone

metastilo

Figura 9.11 (A) Trés molares superiores de Leonardus cuspidatus (Dryolestida); desenho esquemdtico em vista
oclusal dos molares superior e inferior de um Amphitheriida (B) € um Peramurida. (C) A = paracone; B = parastilo; C =
metacone; a = protoconido; b = paraconido; ¢ = metaconido; d = hipoconulido. (A) Modificado de Bonaparte & Pascual

(1987). (B, C) Modificado de Hopson (1994).

No Brasil, até 0o momento apenas um fragmen-
o mandibular de um mamifero de classificagio in-
certa foi encontrado no Cretdceo Superior da For-
magio Adamantina, S3o Paulo (Bertini er alii, 1993).

Metatheria

O wixon Metatheria foi cunhado para abrigar
08 marsupiais ¢ scus presumiveis parentes extintos, os
Deltatheroidea ¢ Asiadelphia (formas primitivas
tribosfénicas, similares aos marsupiais, provenicntes do
Cretficeo da Asia e da América do Norte). Ainda que
em sua histfria evolutiva os marsupiais tenham sido
ofuscados pelos placentirios, eles persistiram e duran-
te o Cenozoico experimentaram diversas radiagbes na
América do Sul ¢ na Austrilia, onde ainda predomi-
nam (Rose, 2006). Mo entanto, no Cretdceo Superior,
cram exclusivos da Eurdsia ¢ da América do Norte, ¢
cssa mudanga geogrifica ainda se mantém inexplicada
(Cifelli & Davis, 2003).

Os marsupiais sio mamiferos de estrutura pri-
mitiva, possuindo cérebro pequeno, crinio alongado
anteriormente, com mais incisivos superiores que in-
feriores e substituigio dentdria limitada ao terceiro pré-

molar, condigio peculiar que os distinguem dos
placentirios. A designagio Marsupialia se refere i
presenga de um marsdpio, sustentado pelo par de os-
sos marsupiais (epipibis), onde o0s recém-nascidos
completam seu desenvolvimento embriondrio. Ainda
quc cstrutura similar seja observada nos monotwremos,
€ muitos marsupiais niio apresentem marsiipio, esta
estrutura ¢ um dos caracteres diagndsticos do grupo
{figura 9.12). Dentre as formas recentes mais conheci-
das figuram os cangurus, os koalas ¢ os gambis,

A férmula dentiria primitiva, com trés pré-mo-
lares e quatro molares (figura 9.12), € inversa da dos
placendirios. OO nimero total de dentes é frequente-
mente maior que 44, o padriio bdsico cutéria, apresen-
tando adaptagdes para os diferentes hibitos alimenta-
res. Os dentes superiores, na maioria das ordens, se
caracterizam pela auséncia de hipocone e grande de-
senvolvimento de uma plataforma estilar, a qual pode
apresentar até€ cinco estilos (figura 9.12). Nos dentes
inferiores o paraconido estd presente na maioria das
formas (esta cispide, nos placentdrios, em geral se fun-
de com o metaconido) € o hipoconulido € o entoconido
sdo geminados (Rose, 2006),

Os marsupiais desenvolveram também adap-
taghes no esqueleto pds-craniano que os permitem
ocupar diferentes nichos ecolbgicos.
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Figura 9.12 Sinodelphys szalayi, o mais antigo Metatheria conhecido, descoberio na Formacgao Yidan, Cretaceo
Inferior da China. (A) Imagem do holdtipo. (B) Restauragio de sua forma em vida como um animal dgil @ arboricola.
(C) Mandibula e denti¢io superior e inferior. Marsupiais da Bacia de S8o José de Itaboral. (D) Ramo mandibular esquer-
do com p1-md (DGM 297-M, holdtipo) de Guggenheimia brasiliensis. (E) Parte de maxilar com P3-M1 & M4 esquerdos
presentes (DGM 271M, holdtipo). (F) Cranio de Thylacosmilus. (G) Cranio e mandibula, em vista oclusal, de Epidolops
ameghinoi (DGM 321M). (A, B, C) Modificado de Luo et afii (2003); (F) Retirado de Carroll {1988). (D, E, G) Fotografias

de Adriana Moreira,

Acredita-se que os marsupiais e placentirios se
oniginaram simultaneamente de um mesmo ancestral,
Dados moleculares forneceram resultados conflitantes
quanto ao momento de separagio dos metatérios dos
cutérios, variando de 163 Ma a 190 Ma (ver Cifelli &
Davis, 2003). No entanto, o mais antigo féssil scgura-
mente atribuido a um Metatheria provém do Cretdceo
Inferior da Provincia de Liaoning, nordeste da China
(Luo ¢ alii, 2003; figura 9.12), sugerindo que o ances-
tral comum de metatérios ¢ eutérios seria uma forma
laurdsica (Cifelli & Davis, 2003).

Apés o surgimento na Asia, 05 marsupiais colo-
nizaram a América do Norte ainda no Cretdceo Inferior,
chegando & América do Sul somente no Paleoceno In-
ferior. A grande varicdade de formas presentcs no
Paleoceno da América do Sul sugere que eles sofre-
ram uma maior irradiagiio durante o Eocreticeo neste
continente que na América do Norte, ainda que ne-
nhum féssil mesozoico tenha sido encontrado. Seu
grande sucesso na Austrilia deve-se a falta de compe-
tidores placentdrios. Viveram até o Mioceno na Amé-
rica do Norte, ¢ a dnica forma hoje 14 presente
( Didelphis) reria reinvadido este continente posterior-
mente durante o Grande Intercdmbio Bidtico entre as
Américas (GIBA) ocorrido no final do Plioceno.

Os primeiros marsupiais registrados na
América do Sul pertencem ds ordens
Didelphimorphia e Sparassodonta, e foram encon-
trados no Paleoceno inferior da Formagio Santa
Liicia, em Tiupampa, Bolivia (Muizon, 1998;
Muizon & Cifelli, 2001). No Brasil, representan-
tes das ordens Peradectia, Sparassodonta,
Polydolopimorphia, Paucituberculata, Micro-
biotheria ¢ Didelphimorphia sdo registradas como
fésseis no Paleoceno superior da Bacia de Iraborai,
R] (Bergqvist es afii, 2006), que abrigou a mais no-
tivel irradiaglio dos marsupiais da América do Sul.
Os Didelphimorphia sio também registrados no
Pleistoceno final/Holoceno, em grutas do Estado
de Minas Gerais ¢ em diversos afloramentos no
Rio Grande do Sul (Cartelle, 1994; Haddler e ali,
2009). O mais antigo registro do género Didelphis
no Brasil foi encontrado no Mioceno superior da
Formagio Solimdes (Cozzuol et alis, 2006).Uma
forma ainda nio descrita procede do Oligoceno
superior da Formagio Tremembé, Bacia de
Taubaté.
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Os Sparassodonta compreendem a maior par-
te dos marsuplais sul-americanos cuja tendé&ncia
cvolutiva s¢ deu em diregiio a uma dieta carnivora cs-
pecializada (Oliveira & Goin, 2006), £ uma ordem res-
trita 3 América do Sul ¢ completamente extinta que
agrupa formas mais generalizadas com pequeno ama-
nho, grande nimero de incisivos e bulas nmpdnicas
ossificadas. Abriga também os maiores marsupiais ¢ os
mais vorazes carnivoros, com crinio relativamente gran-
de, dentes molares especializados para o corte, patas
curtas ¢ caninos medcradamente a muito desenvelvi-
dos (Goin, 1995). Thylacosmifus, o marsupial dentes-
de-sabre (figura 9.12), ¢ o mais extraordindrio
Sparassodonta, nfo apenas por sua convergéncia com
o tigre denres-de-sabre, como por ter sido o dnico
membro da ordem a sobreviver até o inicio do GIBA
(Kemp, 2005).

Os Paucituberculata sio um grupo relativa-
mente enigmdtico de marsupiais extintos, cujos fis-
scis mais antigos procedem da Bacia de lraboral. Sdo
comumente chamados de pseudodiprotodontes por
apresentarem, como os verdadeiros diprotodontes aus-
tralianos, um par de incisivos procumbentes (Oliveira
& Goin, 2006). Estes autores também consideram que
o dente plaugiaulacoideo, presente neste grupo como
nos Polydolopimorphia, na realidade representaria o
terceiro pré-molar deciduo inferior nilo substituido.

Os Polydolopimorphia abrigam os extintos
marsupiais que apresentavam morfologia dentdria
muito provavelmente adaprada 4 dieta frugivora-
insctivora, evidenciada pela intumescéncia das
ciispides (dentigio bunodonte) e pelo pouco desen-
volvimento de cristas cortantes (Goin & Candela,
1996). £ também destacivel neste grupo o terceiro pré-
molar hipertrofiado do tipo plaugiaulacoideo. S3o os
marsupiais mais abundantes da América do Sul.

Os Didelphimorphia constitui o grupo mais
numeroso de marsupiais americanos que persistiu ané
a atualidade (Goin, 1995). Eles retiveram muitos
caracteres primitivos, mas que ndo impediram uma
importante dindmica evolutiva, incluindo o desenvol-
vimento de tipos adaptatives muito diversos
{inserivoros, carnivoros e omnivoros), O cardcer dison-
tivo do grupo € a condigiio dilambdadonte dos molares
superiores, nos quais as cristas, conectando o paracone,
o metacone ¢ os estilos, t8m forma de W (Kemp, 2005).
A maioria dos didelfideos € arbérea, com o primeiro
dedo oponivel ¢ frequentemente com uma cauda

preénsil.

Os Microbiotheria sio formas sul-americanas
intimamente relacionadas com as australianas, motivo
pelo qual estdo posicionados dentre os Australidelphia.
Independente da divergéncia de opinides quanto ao
posicionamento desta ordem (ver referéncias em Oli-
veira & Goin, 2006), de acordo com estes autores os
microbiotérios ocupam uma posigio basal na filogenia
dos marsupiais. A caracteristica mais diagndstica deste
grupo € a complexa estrutura ¢ o grande amanho da
bula auditiva, que abriga os ossos do ouvido interno,
sendo também notdvel a redugdo da plataforma estilar
¢ o alongamento do walonido (Kemp, 2005).

Edentados
A. Xenarthra e Pholidotamorpha

Tradicionalmente (desde Simpson, 1945),
Xenarthra ¢ Pholidotamorpha (Pholidota e
Palacanodonta) eram agrupados em “Edentata” (= sem
dentes) (Novacck, 1992). Contudo, a maioria dos estu-
dos recentes em sistemdtica dos Eutheria (de base
molecular ou morfolégica) sugere que Pholidotamorpha
e Xenarthra ndo sdo grupos-irm3os (Waddell & afir,
1999; Murphy & alii, 2001; Gaudin e afii, 2009). As-
sim, a auséncia de dentes e a robustez dos membros
locomotores compartilhados por Pholidotamorpha e
Xenarthra € meramente homopldstica: seriam adapea-
¢bes a mirmecofagia e a fossoriabilidade, respecriva-
mente, ¢ ndo devem ser consideradas no agrupamento
de Xenarthra e Pholidotamorpha (Gaudin e a/ii, 2009).

0s Xenarthra (figura 9.13) incluem formas pre-
dominantemente sul-americanas, onde evoluiram em
isolamento até o Plioceno. Este grupo inclui as pre-
guigas (Pilosa), os tamanduds (Vermilingua), tatus e
gliptodontes (Cingulata). O atributo que dd nome ao
grupo, a xenartria (gr. xfwon = estranho, arthron = ari-
culagiio), ¢ uma caracteristica dnica cntre 0s mamife-
o8, que $¢ resume cm um tipo de zigapdfise extra en-
contrada pelo menos nas vérebras lombares (figura
9.13) (Vaughan er affi, 2000). A xenartria pode estar as-
sociada, primariamente, a uma especializagio do es-
queleto pés-craniano para o hdbito de escavar, Secun-
dariamente, essa caracterlstica pode ter permitido a
grupos como tatus ¢ gliptodontes suportar a pesada
carapaga, ¢ as preguigas terricolas sustentar o peso do
corpo em posigiio quase vertical (Carroll, 1988). O ni-
mero de vértebras cervicais varia de seis a nove, situa-
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¢io s6 encontrada nestes mamiferos ¢ nos sirfnios.
Além disso, a dentiglio dos Xenarthra, quando presen-
tc, ¢ bastante caracteristica. Aprescntam dentes
prismdticos ou cilindricos, sem cispides,
hipselodontes, ¢ desprovidos de raiz e de esmalee.
Além disso, a dentigio é monofiodonte ¢ homodonte
{caracteristica encontrada também nos ceticeons). Com
exceiio dos tamanduds insetivoros ¢ de alguns tatus
omnivoros € insetivoros, os demais Xenarthra apresen-
tam uma dieta herbivora associada ao hdbito
ramoncador. Destaca-se ainda a formagiio de uma ponte
dssca na escipula ¢ a fusfio dos ossos da pélvis com o
sacro, formando um s6 conjunto (sinsacro). Os ossos
longos sdo achatados e ndo apresentam canal medular
{figura 9.13). Muitos representantes podem apresen-
tar garras bastante desenvolvidas, o que em muitos
géneros é uma especializagio para a fossoriabilidade
ou para sustentagio nos ramos das drvores. Observa-se
entre 05 Pilosa uma tendéncia a caminhar apoiando-se

na parte lateral ou no dorso das mios, assim como uma
torglio mais ou menos nitida do pé para o lado interno.
Ds Cingulata (tatus ¢ gliptodontes) caracten-
zam-s5¢ pela presenga de uma carapaga constituida de
placas de ossos dérmicos que podem estar cobertas por
escamas cdmeas, epidérmicas. Essa armadura niio é com-
pletamente rigida em alguns s devido 4 presenga de
cintas méveis em nimero variado, permitindo o
enrolamento, € nos gliptodontes, formava um escudo ri-
gido (figura 9.13). As preguigas atuais nilo apresentam tais
estruturas, mas alguns géneros cxtintos de preguica
terricola possuiram osteodermos nodulares subcutineos,
talver herdados de ancestrais providos de exoesqueleto.
Chama atengdio o grande nimero de formas que
aringiram o gigantismo durante o Nedgeno, tanto en-
tre os Cingulata quanto entre os Pilosa. Os tatus-gi-
gantes (pampatérios), os gliptodontes e as preguigas
terricolas gigantes e de porte médio foram bastante
diversificados durante o Plie-Pleistoceno.

Figura 8.13 (A) Xenariria em vértebra de tamandua. (B) Desenho esquemitico do esqueleto de Megatherium
americanum montado no Museu de Madrid. (C) Tatu atual (Dasypus) servindo de escala para um gliptodonte pleistocénico.
(D) Placa da banda mdvel de Riostegotherum yanei (UFRJ-DG 317M). (E) Eomanis, pholidota primitive do Eoceno
Médio de Messeal, Alemanha. (A) Modificado de Paula-Couto (1879). (B) Retirado de Koegniswald & Hoffaman (2009) e

(E) de Rose (2006€). (D) Fotografia de Adriana Moreira.
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O posicionamento filogenético dos Xenarthra
ainda ¢ controverso. Alguns autores corroboram a vi-
sdo clissica de que este scria a linhagem mais basal
dentre os Euthena e grupo-irmdo de Epitheria (Kregs
ef alii, 2006), Ourros propdem que Xenarthra e
Afrotheria (elefantes, sirénios entre outros) formariam
o grupo natural Atlantogenata, e neste caso, também o
mais basal dentre os Eutheria (Waters & alid, 2007).
Ainda existem aqueles que indicam Afrotheria o mais
basal dos Eutheria, e Xenarthra seria o grupo que di-
vergiu subsequentemente na histiria dos placentirios
(Murphy er afri, 2001). De fato, a presenga de uma sé-
ric de caracteristicas ditas “reptilianas”™, como, por
exemplo, a retengio do sepromaxilar (presente tam-
bém em monotremados) ¢ o metabolismo baixo, sus-
tentam a ideia de “primitividade™ associada aos
Xenarthra (Vaughan e alfi, 2000).

Riastegotherium yanei, do Paleoceno superior
da Bacia de Itaborai, ¢ 0 mais antigo féssil de um
tatu conhecido (Oliveira & Bergqvist, 1998) (figura
9.13), indicando que a origem deste grupo de
Xenarthra € sul-americana. No Pleistoceno, o regis-
tro fissil de xenartras se torma mais rico ¢ diversifi-
cado, especialmente no que se refere aos tatus,
gliptodontes e 3s preguigas terricolas que, em sua
grande maioria, sdo encontrados em tanques no
Nordeste ¢ em cavernas de Minas Gerais ¢ da Bahia.
Merecem destaque os registros de duas espécies de
preguica-gigante: Megatherium americanum, cujos
achados sio mais numerosos na Argentina, foi en-
contrada também no Rio Grande do Sul (Paula-
Couto, 1979). De Eremiotheriam laurillardi encon-
tram-s¢ fdsseis em quase todos os estados brasilei-
ros, assim como em outros paises do continente
americano. As pequenas preguicas atuais sio des-
conhecidas como fisseis (Cartelle, 1994).

Os Pholidotamorpha incluem os Palacanodonta
¢ Pholidota, tixons que compartilham diversos atribu-
tos, entre esscs, 4 presenga de um scio epitimpinico
entre 0% o0ssos escamosal e petrosal (Gaudin e ai,
2009). Pholidota é caracterizado por ser o dinico grupo
de mamiferos a apresentar escamas dérmicas bastante
proeminentes, ¢ talvez os Palaenodonta ambém pu-
dessem apresentar tais estruturas. Ambos apresentam
pequeno a médio porte, sio caracterizados por um ¢s-
queleto robusto, com adaptagdes fossoriais ¢ redugio
ou perda de esmalte dentdrio. Muitos caracteres do

esqueleto se assemelham aos Xenarthra, principalmen-
te o8 Vermilingua (em alguns casos: auséncia de den-
tes, cauda preénsil, etc.). O primeiro, ji extinto, € re-
presentado por fsseis paledgenos da América do Nor-
e, ¢ 0 segundo grupo apresenta integrantes fisseis e
atuais no continente africano. Ambos também sdo
registrados no Tercidrio da Europa e da Asia (Gaudin
et alii, 2009).

Estudos moleculares indicaram uma maior afi-
nidade dos Pholidota com os Camivora (Waddell er afis,
1999), Contudo, contribuigics mais recentes susten-
tam que Pholidota € parte de um clado mais abrangente
(Laurasiatheria), que também inclui os Carnivora, pois
hid pouco suporte para uma relagio de grupo-irmio
entre eles (Murphy e afif, 2001). Além disso, Gaudin
et alii (2009) apresentam uma série de sinapomorfias
para a relagio entre Pholidota ¢ Palacanodonta, e as-
sim fundaram o clado Pholidotamorpha no estabeleci-
mento da relagiio préxima entre esses tixons,

Mamiferos Voadores
A. Chiroptera e Dermoptera

A capacidade de voo € normalmente associada
a dois grupos de mamiferos: os morcegos (Ordem
Chiroptera) ¢ os lémures voadores (Ordem
Dermoptera). Entretanto, os Dermoptera sdo, na
realidade, planadores. Estudos de inervaglo das asas
dos morcegos indicam uma monofilia para o grupo, bem
como sugerem um ancestral comum entre eles ¢ os
I2mures (Thewissen & Babcock, 1991; 1992).

Os Dermoptera caracterizam-se pela presenga
de “membranas voadoras” formadas por pregas
cutdineas entre 0§ membros, que se estendem até a
cauda, 530 mamiferos arboricolas e insetivoros, cujo
registro féssil se restringe ao Paleoceno ¢ Eoceno da
América do Norte, Europa e Asia (Ducrocq e alii,
1992), sendo conhecidos quase exclusivamente a par-
tir de dentes.

(s Chiroprera estio entre 0s mamiferos moder-
nos mais especializados, sendo os tnicos capazes de
realizar voo ative. A maior parte dos caracteres
anatbmicos compartilhados por eles relaciona-se a esta
capacidade. O esqueleto pds-craniano apresenta uma
séric de modificagies que refletem a adaptagdio ao voo,
principalmente na estrutura das cinturas ¢ membros
(figura 9.14). O grupo apresenta acentuada diversida-
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de morfolégica craniana, fato intimamente relacio-
nado 4 variedade de hdbitos alimentares. A bula
timpénica € muito desenvolvida, o que cstd relacio-
nado com a importincia da audigio para a orienta-
¢iio dos morcepgos,

A ordem € comumente dividida em duas
subordens: Megachiroprera ¢ Microchiroptera. A pri-
meira inclui os grandes morcegos frugivoros do Velho
Mundo (Europa, Asia, Africa), com uma s6 familia e
pouco ou nenhum registro féssil. Todas as outras fami-
lias pertencem A segunda subordem citada, com am-
pla distribuiglio geogrifica, estando ausente apenas na
Antdrtida.

s Chiroptera sio a segunda ordem mais nu-
merosa em espécies atuais, depois dos roedores, mas o
mesmo ndo ¢ verdade no que diz respeito aos restos
fésseis. Isto se deve ao tamanho dos animais, em geral
muito pequeno, i fragilidade de seu esqueleto ¢ a scus
hiibitos,

O esqueleto mais antigo de um quirdptero co-
nhecido, learenyeteris (figura 9.14), do Eoceno de
Wyoming ( EUA), assemelha-se muito s formas viven-
tes de microguirbpreros (Simmons & Geisler, 1998).
Dados filogeogrificos recentes corroboram esta origem
no inicio do Eoceno, coineidindo com um aumento
significativo na temperatura global, o aumento na di-
versidade e abundincia de plantas, ¢ o zénite do
Paletgeno com a diversidade de inseros. Dados
moleculares concordam com os fdsseis, sugerindo que
os morcegos foram originados na Laurdsia, possivel-
mente na América do Nore (Teeling er alis, 2005). Os
registros fosseis da subordem Megachiroprera sio
muito escassos sendo conhecidos apenas do Oligoceno
da ltdlia, e do Mioceno da Africa. Aé recentemente, o
registro do aparecimento dos morcegos na América do
Sul era no Eoceno médio/supenior do Peru (Czaplewski
& Campbell, 2004), mas achados no sul da Patagbnia,
Argentina, (Tejedor e afid, 2005), trouxeram para o ini-
cio do Eoceno a chegada deste grupo na América do
Sul. O registro féssil das familias modernas permane-
ce bastante fragmentdrio até o Pleistoceno.

O primeiro registro de morcegos fibsscis no
Brasil foi feito por Lund em 1840, para restos
quaterndrios provenientes de sete grutas calcdrias
do Vale do Rio das Velhas em Minas Gerais. Mais
de 100 anos depois, Paula-Couto (1956) descreve
Mormoopterus faustoi (figura 9.14) baseado em frag-
mentos provenientes da Formagio Tremembé, de
idade Oligoceno superior-Mioceno, Duas outras
ocorréncias de morcegos do Quaterndrio foram
noticiadas para o Estado de S3o Paulo por
Ameghino (1907) e Trajano & De Vivo (1991). A
diversidade de morcegos fésseis no Brasil foi
enriquecida com os diversos achados em grutas.
Cartelle & Abuhid (1994) e Czaplewski & Cartelle
(1998), registraram 12 a 28 espécies, respectiva-
mente, em grutas no Estado da Bahia, datados
radiometricamente de 20,060 = 290 anos atrds. Mais
recentemente Fracasso & Salles (2005) idenrifica-
ram 27 espécies de morcegos quaterndrios prove-
nientes de quatro grutas em Goids. Oito espécies
foram encontradas também em dois sitios argqueo-
légicos mo Rio Grande do Sul (Rodrigues &
Ferigolo, 2005). As cavernas da Bahia estiio situa-
das atualmente em uma regido semidrida do bioma
Caatinga, enquanto as de Goids ¢ Minas Gerais
localizam-s¢ em dreas do bioma Cerrado. Entre-
anto, a presenga nestas grutas de espécies de
morcegos datados de 20.060 anos atrds, como
Mimon bennettii ¢ Furipterus horrens, cuja ocorrén-
cia atual € exclusiva dos biomas de Mata Atliintica
e Mata Amazdnica, € sugestiva de um clima mais
timido nesta época na regifio. A crescente aridez
no nordeste do Brasil contribuiu para o desenvol-
vimento de microclimas secos dentro destas gru-
tas, resultando no desaparecimento de espécies
como Moermoops megalophylla, bem como a atual ra-
ridade de Preronorus (figura 9.14) nos biomas Caa-
tinga ¢ Cerrado, Como em outras partes do mundo,
a fauna de mamiferos do Pleistoceno final e do ini-
cio do Holoceno indica um mosaico climdtico refle-
tido em uma heterogeneidade vegetacional maior
do que a atual (Lessa er alis, 2005a).
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Figura 9.14 Fdsseis de Chiroptera. (A) Ramo
mandibular esquerdo de Mormooplerus faustol em vis-
ta lablal @ lingual. (B) Crénio de Desmodus draculae
(MCL 10188). (C) Crénio de Pteronotus sp. (MCL
10160). (D) Esqueleto de lcaronycleris index do Eoceno
da Formacdo Green River, Estados Unidos. (A) Retirado
de Paula-Couto (1953). (D) Retirado de Simmons &
Gleiser (1998).

Mamiferos Roedores
A. Rodentia ¢ Lagomorpha

Os mamiferos das ordens Rodentia ¢ Lago-
morpha {coelhos, lebres) apesar de apresentarem al-
gumas semelhangas morfoldgicas que os aproximaram
taxonomicamente em periodos remotos, sio atualmen-
te considerados tixons bem diferentes, Além de dife-
rengas morfolégicas, como nldmero de incisivos ¢ in-
scrpbes musculares, dados moleculares indicaram que
os lagomorfos sio significativamente mais relaciona-
dos aos primatas ¢ musaranhos do que aos rocdores
(Graur e affi, 1996),

s Lagomorpha sio animais plantigrados, com
membros curtos e ligeiramente desiguais, possuindo
garras nas falanges distais e cauda pequena ou ausen-
te. McKenna (1982) indica como registros mais anti-
gos de Lagomorpha Hsigarnrania ¢ Mimertena, do
Palcoceno da China. As relaghes entre estes primeiros
Lagomorpha ¢ as formas mais tardias ndo sfo claras,
Somente no Pleistoceno cles atingiram a América do
Sul, onde estdo representados desde esta época pelo
género Syfvilagus (Wilson & Reeder, 2005).

(s Rodentia representam hoje cerca de 40%
de todas as espécies viventes de mamiferos, sendo o
grupo mais diversificado e abundante. Estdo presen-
tes em todos os continentes, exceto na Antdrtida, e sio
adaprados a todos os tipos de hibitats, exceto os marn-
nhos. A maioria tem hdbitos terrestres, noturnos ¢ ve-
getarianos. Predominam os representantes de peque-
no tamanho, embora existam formas maiores, tanto
fésseis como recentes. Roedores siio importantes em
muitos ecossistemas porque se reproduzem rapidamen-
te, servindo de alimento para predadores, sio
dispersores de sementes ¢ vetores de doengas.

Os caracteres mais tipicos e distintivos dos roe-
dores estiio na dentiglio ¢ na mecinica mastigatdria,
responsdveis, provavelmente, pela ripida ¢ bem-su-
cedida radiagio. Todos os roedores possuem um par
de incisivos na arcada dentdria superior ¢ inferior, se-
guidos por um diastema ¢ por um ou mais pré-mola-
res € molares. Nenhum roedor possui mais de quatro
INcisivos € 0s caninos estdo ausentes. Seus incisivos
niio t&m raiz e crescem continuamente (hipselodontes),
sendo altamente especializados para roer. As superfi-
cies mesial e vestibular destes dentes s3o cobertas de
esmalte, enguanto na distal a dentina estd exposta e,
em consequéncia disso, 08 InCisivos SUpETIONSs ¢ in-
feriores possuem superficie oclusal desgastada em
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bisel. A aglo de roer, funglio dos incisives, ocorre in-
dependentemente da mastigaglo realizada pelos ou-
tros dentes.

A morfologia da cavidade glenoide, aliada ao de-
senvolvimento dos miisculos mastigatirios, permitem um
movimento livie da mandibula tanto em sentido litero-
lateral quanto, principalmente, dntero-postenior.

Sdo importantes os diferentes tipos de estrutu-
ra da mandibula e de inser¢lio das porgbes lateral e
medial do misculo masseter, que variam ¢ podem ser
classificadas como indicado na figura 9.15. Essas ca-
racteristicas, além da histologia tipica do esmalte nos
incisivos, formam a base para a classificaglio dos roe-
dores. A morfologia da superficie oclusal dos molares
& muito variada ¢, dentro de cada grupo, apresenta
caracteres distintivos até o nivel de espécie,

A andlisc das faunas fdsscis de roedores mostra
que o grupo tem sido abundante durante todo o
Cenozoico, deste o seu surgimento. (s primeiros roedo-
res conhecidos, como o Paramys, aparecem no Paleoceno
superior da América do Norne, entretanto sua origem pa-
rece remontar ao Cretdcco Superior, juntamentc com a
separagiio de outros placentirios (Huchon e afif, 2000).
Desde entio a ordem se diversificou rapidamente, prin-
cipalmente no Eoceno (Huchon e a4, 2002). Durante o
Oligoceno e, mais tarde, no final do Mioceno, acontece-
ram impornantes radiagBes.

A chegada dos rocdores na América do Sul ain-
da cansa polémica entre os pesquisadores. Os regis-
tros fésseis mais antigos datam do Eoceno, mas formas
ancestrais que os ligam aos irmdos norte-americanos
ou africanos sio desconhecidas. Estudos moleculares
¢ paleontolégicos indicam que as linhagens dos
caviomorfos sul-americanos representam grupos
monofiléticos ¢ que estdo intimamente relacionados
com as formas africanas (Nedbal e afif, 1994; Huchon
& Douzery, 2001)

E notivel ¢ de grande importdncia sua abundin-
cia em depdsitos fossiliferos, tanto de origem sedimentar
quanto em relevos cirsticos. E possivel, na grande maio-
ria dos casos, determinar o paleoambicnte geral ¢ inter-
pretar, em grande escala, as variaghes ocormidas através
da andlise de associagies de roedores fisseis.

A ordem ¢ comumente dividida em duas
subordens: Sciurognatha ¢ Hystricognatha. A primei-
ra inclui as formas mais primitivas (esquilos, castores,
ratos), cuja evolugio deu-se principalmente na Améri-
ca do Nore. Os Hystricognatha incluem vérias linha-
gens que se irradiaram na Africa € na América do Sul
no Oligoceno e no Mioceno, O maior grupo ¢ repre-

sentado pelos Caviomorpha tipicamente sul-america-
nos, que inclui as capivaras, porco-espinho, paca, etc.
(Hadler e afsi, 2008).

Observa-se, em algumas espécies brasileiras (p.
ex. Cuniculus paca, Kerodon rupestris, Dasyprocia sp, Galea
sp, Hydrockoerus hydrochaerss (Figura 9.15), um notivel
aumento de tamanho que corrobora estudos realiza-
dos por Lund (1939), onde o autor lista uma série de
géneros de mamiferos fdsseis com dimensdes maiores
que as ainda viventes (Lessa & Pessba, 2005; Lessa o
alii, 2005b). As demais espécies encontradas nio dife-
rem basicamente de outras relatadas para dreas restri-
tas do semidrido, incluindo elementos caracteristicos
de ambientes secos (Wiedomys pirrhorkinus, Kerodon
rupestris e Galea sp.) bem como de hdbitats remporaria-
mente alagados (Premdorysomys sp. e Holochifus sp.)
{(Oliveira & Lessa, 1999). Entretanto a presenga de
exemplares semiaqudticos, como Myocastor ¢
Hydrochoerus, dependentes de corpos l6ticos ou
I&nticos, parece indicar ambientes mais dmidos com
temperaturas mais amenas, com uma provivel cober-
wora vegetal semelhante ds matas de galerda ou mesmo
de cerrado, para a época dos achados,

Os mais antigos roedores encontrado no
Brasil, ambos Caviomorpha, provém do Oligoceno
da Formagio de Tremembé, Estado de Sio Paulo
(Vucetich & a/if, 1993; Vucetich & Ribeiro, 2003).
Um gigante do grupo, que alcangou o tamanho de
um rinoceronte, Phoberomys burmeinsters, foi regis-
trado no Plioceno inferior do Brasil (Acre), da Ar-
gentina e do Peru (Negri & Ferigolo, 1999),

Estudos com pequenos mamiferos do
Pleistoceno final/Holoceno no Brasil estdo restri-
tos aos levantamentos nas grutas de Minas Gerais
no final do século passado € mais recentemente
nas cavernas de Goids, Bahia, S0 Paulo, Mato
Grosso do Sul (Serra da Bodoquena), Pard e sitios
arqueoldgicos no Rio Grande do Sul (Rodrigues &
Ferigalo, 2004; Lessa et alii, 2008). A prande maio-
ria ¢ composta por espéeics ainda vivenres, Nas
grutas da Bahia foram identificadas 20 espécies de
roedores pertecentes ds familias Cricetidae (9),
Caviidae (5), Erethizonridae (2), Dasyproetidae (1),
Cuniculidae (1), Myocastoridae (1) e Echimyidae
(1). Destas espécies, apenas duas sdo extintas:
Neochoerus sulcidens e Coendou magnus (figura 9.15)
¢ uma ¢std localmente extinta, Myocastor covpus
(Cartelle & Lessa, 1989; Lessa e alis, 2008),
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Figura 9.15 (A) Tipos de inser¢io do musculo masseter em crinios de roadores. As setas indicam o parcurso
deste musculo. Exemplares de Rodentia coletados no Brasil: crdnio (B) e mandibula (C) de Coendou magnus (MCL
1601), proveniente da Gruta de Brejbes, em vista ventral (B1), dorsal (B2) e oclusal (C). Calcinecs de Neochoerus
sulcidens (MCL 7305) (D1) e Hydrochoerus hydrochaeris (MCL 7242) (D2) provenienies das grutas calcdrias da Bahia.
Ramo mandibular esquerdo (E) e fragmento cranlano de Cuniculus paca (MCL 7255) provenientes da Toca da Boa Vista,

BA. (A) Retirado de Benton (2008). Escalas = 1 cm.

Ungulados Terrestres

Mamiferos cujos dedos das extrernidades terminam
num casco sdo chamados de ungulados, Cascos evoluiram
a partir de gamas, ¢ fornecem tragio ¢ uma base estivel
durante cormdas. Alguns mamiferos incluidos entre os
ungulados, como as baleias, nflo possuem casco, mas evi-
déncias mostram que 08 Seus ancestriis os possulam.

Os ungulados sul-amernicanos podem ser divi-
didos em dois grandes grupos: os “nativos™ ou

endémicos, que aqui evoluiram a partir de imigrantes
norte-americanos durante o isolamento da América do
Sul por quase todo o Cenozoico. Eles alcancaram sua
maior diversidade no Paledgeno, declinando progres-
sivamente durante o Nedgeno, até sua extingio no
Pleistoceno. O segundo grupo estd composto por for-
mas que chegaram 4 América do Sul, oriundas da Amé-
rica do Nome, quando do soerguimento do Istmo do
Panamd, durante o Plio-Pleistoceno. Sio denomina-
dos de ungulados invasores.
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Ungulados Nativos

A. “Condylarthra”, Litopterna,
Notoungulata, Astrapotheria,
Xenungulata, Notopterna e
Pyrotheria

E consenso entre os pesquisadores que os
ungulados nativos sul-americanos s¢ originaram a par-
tir de uma ou mais linhagens de ungulados norte-ame-
ricanos que “invadiram” o conunente sul-americano
durante um breve contato entre as Américas do Nore
e do Sul ecorrido durante o final do Cretdcenfinicio do
Paleoceno. Com exceglo da ordem “Condylarthra”,
presente ¢ muito mais diversificada na América do
Norme, as demais slio todas end@micas da América do
Sul.

s mais antigos “Condylarthra” registrados na
América do Sul foram encontrados no Paleoceno infe-
rior da Bolivia {idade Tiupampense), e wdas as espé-
cies foram incluidas em familias norte-americanas
{Muizon & Cifelli, 2000). Em todas as demais locali-
dades da América do Sul, as espécies jd se encontra-
vam bem difercnciadas do estoque ancestral norte-
americano ¢ passaram a scr classificadas em uma das
familias endémicas sul-americanas.

Os “Condylarthra” distinguem-se dos demais
ungulados pela retengio de muitos caracteres primiti-
vos, como férmula dentiria complera, pré-molares bem
distintos dos molares e cinco dedos nas extremidades
(figura 9.16). Eram pequenas ou médias, com dentes
bunodontes ¢ braquiodontes, e apresentavam dieta her-
bivora ou omnivora. A maioria possui falange ungueal
sugestiva da presenga de um casco, mas as formas pri-
mitivas ainda apresentavam garras. Eram plantigrados
ou semidigitigrados. Os fdsseis mais antigos foram en-
contrados no Paleoceno inferior da América do Nome,
regilio onde foram mais abundantes ¢ diversificados.

A inexisténcia de caracteres derivados compar-
tilhados por todos os tixons desta ordem, e a inclusio
dentre 0s “condilarras”™ dos proviveis ancestrais de

diversos grupos de ungulados sul ¢ norte-americanos,
tornam ¢sta ordem um agrupamento artificial, motivo
pelo qual deve ser citada sempre entre aspas.

Destaca-se, dentre as familias de condilartros sul-
americanos, 2 familia Sparnotheriodontidae, a dnica com
dentigllo derivada e morfologia pés-craniana primitiva.
Esta familia, originalmente posicionada na ordem
Litopterna, foi transferida para a ordem “Condylarthra™
por Cifelli (1983a), que considerou a dentiglio das espé-
cics desta familia aberrantemente especializada ¢ con-
vergente com a dos Macraucheniidac, Também, cstu-
dos com ossos tarsais da Bacia de [taborai (Cifelli, 1983b)
¢ demais osso pds-cranianos (Bergqvist, 2008), revela-
ram que o esqueleto de Vigorfemoings era primitivo como
o dos condilartras. A denrigio dos Sparnotheriodontidae
& semelhante i dos Meniscothenidae nore-americanos,
representando um notdvel caso de convergéneia pelo
hibito herbivoro.

Os Litopterna ocuparam na América do Sul,
durante quase todo o Tercifirio, 0 mesmo nicho ecolé-
gico ocupado pelos cavalos e camelideos na América
do Nome. As quarro familias desta ordem possuem
morfologia dentiria relativamente distinta, mas foram
agrupados numa mesma ordem por compartilharem
diversas caracteristicas nos membros. Das trés fami-
lias registradas no Brasil, os Macraucheniidae sdo os
mais bem conhecidos (figura 9.16). Sio formas robus-
tas, com morfologia dentdria bastante especializada,
mas esqueleto pés-craniano um tanto primitive. O ca-
rdver mais distinto desta familia € o posicionamento
posterior da abertura nasal (figura 9.16). Diversos au-
tores associam esta feigio 4 presenga de uma
probéscide.

Os Proterotheriidae sfio formas mais griceis, com
dentes bunolofodontes e pequenas presas formadas a
partir de incisivos (figura 9.16). O esqueleto estd mo-
dificado para permitir o desenvolvimento de altas ve-
locidades. Uma das formas, Thoatherium, atingiu o es-
tdgio monoddctilo quase perfeito no Mioceno superior
(Scott, 1910), antes dos cavalos, representando um
notivel caso de convergéncia com estes.
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Figura 9,16 “Condylarthra” (A-C) e Litopterna (D-F). (A) Terceiro molar superior esquerdo de Vicforlemoinea
prototypica (MM 1472V), da Bacia de ltaborai. Motar semelhanga com mesmo dente de Diadiaphorus majusculus (E). (B) Parte
esquerda de maxilar com segundo pré-molar @ os trés molares de Paulacoutoia profocenica (MN 4094V), da Bacia de
Itaborai. (C) Esqueleto do “Condylarthra” nonte-americano Phenacodus. (D) Réplica do esqueleto de Xenorhinotherum
bahianse em axibigdo no Museu de Histdria Natural de Taubaté/SP. (E) Cranio de Macrauchenia patachonica, em vista
dorsal, mostrando deslocamento posterior da aberiura nasal. (F) Dentes superiores e inferiores de Diadiaphorus majusculus.
(A, B) Fotografias de Adriana Moreira. (C) Retirado de Rose (2006). (E) Retirado de Scott (1910). (F) Retirado de Cartelle
& Lessa (1989).

Os Protolipternidac sdio os litopternas mais pri- uma espécie. Os Protolipternidae, com tamanho
mitivos. Ainda possucm dentes bunodontes como os aproximado ao de um rato, sio os ungulados mais
“Condylarthra”, mas seu esqueleto pés-craniano ji abundantes na Bacia de Itaborai. Fésseis de
apresenta diversas caracteristicas presentes nos Proterotheriidae estdio presentes nas bacias de
litopternas mais derivados (Berggvist, 2005), motive Ttaborai ¢ Taubaté, nesta dltma por uma forma
pelo qual foram incluidos nesta ordem. ainda indeterminada (Soria & Alvarenga, 1989), Os

: : Macraucheniidae slio muito frequentes nos depd-

Fisseis de “condilartras™ no Brasil s6 foram sitos pleistocénicos. Um esqueleto completo cole-
encontrados na Bacia de Iraborai. Os Didolodontidae tado na Bahia revelou ser a forma brasileira gene-
s3o mais frequentes e diversificados que os ricamente distinta da argentina (Cartelle & Lessa,

Sparnotheriodontidae, do qual se conhece apenas 1988).
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A ordem Notoungulata representa o maior ¢
mais diversificado agrupamento de ungulados tipica-
mente sul-americanos, com formas terrestres e anfibias,
pequenas como um gato ou grandes como um hipopd-
tamo (figura 9.17). A dentigiio ¢ lofodonte, mas nas for-
mas primitivas ainda & possivel se observar cispides
parcialmente individualizadas. Nas formas mais deri-
vadas cstiio presentes fortes cristas ¢ os dentes sdo
hipsodontes, mas ds vezes de crescimento continuo
(hipselodontes). As formas primitivas apresentam o
nimero placentirio original completo de dentes (44),
mas nas formas mais tardias houve redugdo de incisi-
vos, caninos ¢ pré-molares, As patas sio essencialmene
Mesaxdncias (dedos impares).

As wrés subordens possuem tamanho ¢ hibivos
bem distintos, Estas formas foram incluidas no mes-
mo grupo por compartilharem de regifio avditiva ex-
pandida. Na subordem Notioprogonia foram
posicionados as formas mais primitivas, a maioria de
pequeno tamanho. Os Typotheria lembram os roedo-
res na presenga de incisivos de crescimento continuo.
Eram os notoungulados que apresentavam csqueleto
mais avangado, sendo as formas mais cursoriais, ainda
que alguns fossem saltadores. Os Toxodonta eram os
notoungulados de maior tamanho, com a dentiglio mais
hipsodonte ¢ morfologicamente mais derivada, ainda
que no esqueleto pds-craniano fossem mais primitivos
que os Typotheria (figura 9.17).

Os Astrapotheria melhor conhecidos sio for-
mas grandes, com membros posteriores mais delgados
que o5 anteriores, pré-maxila curta ¢ sem dentes, ¢
caninos grandes, sendo o superior maior ¢ de cresci-
mento continuo, O posicionamento posterior da nari-
na sugere a presenga de uma probéscide.

() dinico astrapotéria brasileiro pertence i fami-
lia Astrapotheriidae. Seus dentes lofodontes sio
indicativos de uma dicta herbivora (figura 9.17), ¢ os
poucos 0ssos pds-cranianos sugerem que ele possuia
habilidade escavadora. Segundo Cifelli (1983a), os
Astrapotheria teriam possufdo um ancestral distinto dos
demais unpgulados sul-americanos.,

A ordem Xenungulata abriga dois géneros pre-
sentes apenas no ltaboraiense (Paleoceno superior) da
Argentina, Brasil ¢ Colbmbia. Carvdiia difere dos de-
mais ungulados sul-americanos por seu grande tama-
nho e por possuir incisivos em forma de cisel, caninos
grandes e agudos, e demais dentes bilofodontes, Seus
membros sdo delgados ¢ as extremidades semidigitigradas
e pentadictilas. A forma colombiana € a mais primiti-
va, com bilofodontia ainda incipiente, sendo possivel-
mente o estoque ancestral do grupo (figura 9.18).

Carodwia vieirai, da Bacia de Iraborai, é o mais
antigo mamifero sul-americano a ter seu esqueleto
reconstituido e montade em posiglio de vida (figura
9.18). A reconstituigio revelou que seus membros ¢
extremidades anteriores siio bem mais robustos que
os posteriores, uma condiglo similar 4 observada em
Astrapotheriam magnwm. Esta similaridade vai de en-
contro i proposta filogenética de Avilla (2006) na qual
Xenungulata ¢ Astrapotheria sdo grupos-irmios,

s pirotérios sio animais de grande porte, com
corpo longo, mas membros pequenos e colunares.
Pyrotherium & o género melhor conhecido, sendo con-
siderado um fdssil-guia da idade-mamifero Descadense
(figura 9.18). Este género apresenta dois pares de inci-
sivos superiores, ¢ um par inferior, especializados como
pequenas presas; dentes pos-caninos bilofodontes,
além de especializaghes no tarso. A regidio nasal sugere
a presenga de uma probdscide. As relagbes dos
Pyrotheria com os demais ungulados sio duvidosas,
tendo eles ji sido relacionados aos Notoungulata,
Proboscidea e Xenungulata.

Das cinco familias de notoungulados com
fisseis no Brasil, restos de Oldfieldchomasiidae e
Henricosborniidae s6 foram encontrados na Bacia
de Itaboraf, sendo a primeira familia mais abun-
dante que a segunda. Os Leontinidae e
Notohippidae procedem da Bacia de Taubaté, a
primeira familia também mais frequente que a
segunda. Os Toxodontidae s3o os fdsseis mais co-
muns nos depdsitos pleistocénicos, ¢ sua presenga
€ sugestiva de cursos d'dgua, em virtude de seu
provivel hdbito anfibio.

Tetragonastylaps € o tinico Astrapothenia conhe-
cido no Brasil. Seus fosseis sdo restritos 4 Bacia de
Iraborai, onde é muito frequente no caledrio cinza que
preenche a bacia (Paula-Couto, 1952). Scu tamanho
deve ter se aproximado ao de um ciio de médio pore.

Os Xenungulata estio representados no
Brasil apenas por Carodnia, cujos fésseis sio tam-
bém restritos 4 Bacia de Itaborai. Difere dos de-
mais tixons presentes na bacia pelo seu grande
tamanho, equivalente ao de uma anta.

A ordem Notopterna € a tinica de mamiferos
endémicos nio registrada no Brasil. Ela foi proposta
por Soria (1989, b) sobre dentes encontrados na Ar-
genting, ¢ 2 ordem menos diversa ¢ com menos abun-
dante. Agrupa ungulados de tamanho pequeno a mé-
dio, com dentes braquiodontes, sem meséstilo ¢ com
um grande paristilo.
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Figura 9.17 Notoungulata (A-E) e Astrapotheria (F, G). (A) Parte esquerda de maxilar com terceiro @ quario
pré-molares & todos os molares de Colberfia magellanica (DGM 280M), da Bacia de Itaboral. (B) Esquaeleto de
Toxodon platensis. (C) Reconstituicio em vida de Paedotherium. (D) Propachyruchos. (E) Notostylops. (F) Cranio
incompleto em vista palatal de Tetragonostylops apthomasi (DGM 355M), da Bacia de Itaboral. (G) Esqueleto de
Astrapotherium magnum. (A) Folografia de Adriana Moreira. (B, G) Retirado de Paula-Couto (1979). (C-E) Retirados
de Simpson (1980).
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Figura 9.18 Pyrotharia (A, B) @ Xenungulata (C, D). (A) Crénio @ sua reconstiluigio de Pyrothenum de acordo
com Simpson (1880). (B) Fragmento mandibular com dois molares (Pl 5332) de Griphodon. (C) Fragmento esquerdo de
maxilar com o quarto pré-molar @ os dois primeiros molares (DGM 335M) de Carodnia vigirai. (D) Réplica do esqueleto

de C. vieirai em exibicio no Museu da Geodiversidade/RJ.

Ungulados Invasores (figura 9.19)

A. Cetartiodactyla, Perissodactyla ¢
Proboscidea

A ordem Artiodacryla ndo pode ser considera-
da monofilética sem quc se inclua 0s cetdceos (balcias,
golfinhos, etc.), ¢ dessa forma é consenso entre os
autores que para se respeitar essa relagio o nome
“Artiodactvla™ niio € mais vilido, ¢ em substituigio
deve-se utilizar Cetartiodactyla (Cetacea +
Artiodactyla; Agnarsson & May-Collado, 2008). Con-
tudo, neste capitulo utilizaremos o termo
“artioddctilos™ (entre aspas ¢ aportuguesado) para os
Cetartiodactyla terrestres, pois no cscopo deste capi-
tulo o8 cetdceos sio abordados na segiio “Mamiferos
Aquiticos™,

Dentre os ungulados provenientes da América
do MNorte, os “artinddcrilos” sio os mais diversificados,
¢ atualmente mais amplamente distribuidos ¢ os do-
minantes. Caracterizam-se fundamentalmente pela
presenga de dedos pares. Algumas formas ndio apre-

sentam incisivos superiores, em outras hd hipertrofia
dos caninos e na maioria hd diastema entre o canino ¢
os pré-molares. Nas formas mais avangadas os molares
sio hipsodontes e selenodontes. A maioria possui chi-
fres e palhadas, estrururas anatémicas importantes na
diferenciagio de géneros ¢ espécics.

Os “artioddcrilos™ se onginaram no Eoceno in-
ferior, muito provavelmente a partir dos Condylarthra
norte-americanos (Rose, 1982), tendo sofrido uma ir-
radiagiio onde destaca-se uma locomogio cada vez mais
cursorial e digitigrada. As formas recentes de
“artiodictilos™ podem ser divididas em quatro tixons:
os suiformes (porcos e pecari), os Hippopotamidae (hi-
popdtamos), tildpodes (camelos ¢ lhamas) ¢ ruminan-
tes (girafas, cervos, antilopes e bovideos). Os dois pri-
meiros apresentam dentigio braguiodonte e
bunodonte, ¢ os demais bragquiodonte e selenodonte.
Os Tylopoda sfio os Cerartiodactyla mais basais, ¢ jun-
tos formam o grupo-irmio do tixon que inclui duas
linhagens: uma representada pelos Suiformes e
Ruminantia ¢ a outra pelos Hippopotamidae ¢ Cetacea
(Agnarsson & May-Collado, 2008).
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Figura 9.19 (A) Autopddios anteriores direitos de quatro artiodictilos. (B) Autopddios anteriores direitos de trés
perssoddctilos. (C) Altlura das coroas dentdrias e supericies oclusais. Primeira linha, da esquerda para a direita: dente
braquiodonte, dente hipsodonte sem desgaste e dente hipsodonte desgastado. Segunda linha, da esquerda para a
direita: dente bunodonte, dente lofodonte e dente selencdonte. (D) “Artioddctilo” 1dssil do Brasil, crinio do Tayassuidae
Catagonus stenocephalus em vista lateral esquerda. (E) Perissodactyla fdssil do Brasil, crinio @ mandibula do Equidae
Hippidion principale em vista lateral esquerda. (F) Sequéncia de subsfituicio dentdria em mandibulas (em vista lateral)
do elefante africano, Loxodonta africana. (G) Proboscidea fssil da América do Sul, crinio @ mandibula do Gomphotheriidae,
Stegomastodon platensis am vista lateral esquerda. (A, B, F) Modificado de Vaughan (2000). (C) Modificado de Kardong
(2006). (D) Fotografia de Gérman Gasparini. (E) Fotografia de Femando Sicuro. (G) Fotografia de Dimila Mothé.
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A grande irradiagiio dos Cetartiodactyla duran-
te 0 Eoceno médio—superior estd possivelmente rela-
cionada com a tend&ncia a uma dentigio mais
sclenodonte, que possibilitou o melhor processamento
de plantas mais resistenres, A continuidade deste su-
cesso entre os Tylopoda ¢ o8 Ruminantia deve ser atri-
buida aos avangos na estrutura e na fungio do rawo
digestivo (Carroll, 1988). As mais notiveis modifica-
¢oes na locomoglio dos camelideos, os primeiros
Tylopoda, coincidem com o dominio das estepes ¢
gramineas, ¢ também sdo correlatas com mudangas para
dentes de coron mais alea, capazes de processar uma
vegetagdo mais abrasiva, Apesar de Suiformes nilo ser
o tixon mais basal entre os “artioddctilos™, estes con-
servaram uma dentigio bunodonte ¢ morfologia pds-
craniana consideradas “primitivas”. Além disso, tam-
bém perderam as adaptagdes do trato digestério ante-
rior e, talvez por isso, todas as formas s3o omnivoras
(ndo especializadas; Prothero & Schoch, 2002), Os por-
cos sllo ongindrios do Velho Mundo, tendo sido trazi-
dos para 0 Novo Mundo (América do Norte ¢ do Sul)
pelos colonizadores europeus. Os ruminantes sio os
“artioddctilos” dominantes ¢ melhor adaptados 4
ingestiio de plantas abrasivas (gramineas, principalmen-
te), com estbmago provido de quatro compartimentos.
Os cervideos perderam os incisivos superiores e, com
raras exceghes, apenas os machos possuem galhadas,
que correspondem a prolongamentos dsscos. Nos
bovideos os chifres sio ocos, formados exclusivamen-
te de querating, com crescimento continuo ¢ mais pro-
priamente chamados de cornos.

Mo Brasil, Paleolama € o “artioddctilo”™ mais
comum, sendo restos deste género pleistocgnico
comuns em toda a Regiio Nordeste. Como as
lhamas sio habitantes de regibes frias, sua presen-
¢a em fircas hoje dridas ¢ indicariva de um clima
pretérito mais ameno. Os Tayassuidae, ambém de
idade pleistocénica, s6 foram encontrados nas gru-
tas da Bahia ¢ de Minas Gerais, enquanto os
Cervidade siio mais comuns nos depdsitos
pleistocénicos brasileiros, principalmente na Re-
gido MNordeste. A maioria destes foi identificada
pela morfologia das galhadas (Cartelle, 1994).

Juneo com os Cetartiodactyla, os Perissodactyla
(cavalos, antas, rinocerontes) formam os dois princi-
pais grupos de grandes herbivoros atuais. Além disso,
esses tixons também possuem uma relagdo de grupo-

irmdo nas filogenias mais acuais (Murphy e alii, 2001).
Os cavalos representam a linhagem mais basal do gru-
po (Norman & Ashley, 2000). Provavelmente, origina-
ram-s¢ durante o Eoceno inferior na América do Nor-
te a partir de algum “Condylamthra” holdrtico, onde
sofreram uma notivel irmadiagio adaprativa relaciona-
da ao aumento corporal, 3 drea oclusal dos dentes, ao
alongamento do focinho e 4 redugio do nimero de
dedos. Caracterizam-se por possuir dedos impares, sen-
do o mediano mais longo e os laterais reduzidos. A Ginica
excegdo sdo as antas (Tapiridae), que possuem quatro
dedos nas mios e rés nos pés.

A histéria evolutiva dos cavalos é aparentemen-
te a melhor conhecida, em fungdo de apresentarem um
registro fossilifero bastante completo e continuo. A
partir das formas mais basais, representadas por
Hyracotherium, a historia evolutiva dos cavalos registra
um aumento progressivo no tamanho corpdreo, maior
complexidade do cérebro, redugiio dos dedos laterais,
wransferindo a sustentaglio para o dedo médio; molanizagio
dos pré-molares ¢ aumento do tamanho da corea dos
dentes.

Dois géneros de equideos, Hippidion e
Eguans, foram encontrados como fisseis nos depd-
sitos pleistocénicos brasileiros. O primeiro € mais
raro ¢ robusto, tendo sido menos cursorial do que
Eguns, inico género atual. As antas também cstio
registradas no Pleistoceno brasileiro {(Cartelle,
1994).

Os Proboscidea fazem parte de uma das linha-
gens mais basais dentre os placentirios (Eutheria), os
Afrotheria, que ainda agrupam os sirénios (que serio
tratados na segio “Mamiferos Aquéticos”) e outras for-
mas exclusivas do continente africano. Além de agru-
par os atuais clefantes, também fazem parte de
Proboscidea os ji extintos mamutes ¢ mastodontes, O
nome s¢ refere 4 presenga de uma longa tromba
(probéscide). Outro cardter distintivo ¢ a presenga de
presas formadas por grandes incisivos. Os elefantes
adultos sé possuem dois molares, que sio substituidos
de tris para a frente, conforme v3o sendo desgastados
{substituigdo horizontal). Seis conjuntos de molares sfo
formados para serem gastos por toda a vida,

Os proboscideos se originaram no Paleoceno
Superior, na Africa e na Asia (Shoshani & Tassy, 1996).
Entretanto, as formas mais basais do grupo mais se pa-
reciam com hipopdtamos, provavelmente viviam nas
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margens de antigos mares internos, podendo, inclusi-
ve, ser semiaquiticos. A partir dos grupos mais basais,
a principal tendéncia cvolutiva do grupo, com algu-
mas excegies, fol 0 aumento do tamanho (membros
longos, prandes crinios ¢ dentes) e o desenvolvimen-
to de incisivos (marfim) e tromba. Os mastodontes evo-
luiram separadamente da linhagem que deu origem
aos mamutes ¢ clefantes, ¢ aparentemente conserva-
ram caracteristicas “primitivas”, como, por exemplo,
uma dentigio braquiodonte ¢ bunodonte. Os
mastodontes s3o animais omnivoros ¢ possucm uma
ampla distribuigio latitudinal. A anidlise de sua
paleodicta possibilitard recuperar informagdes muito
precisas da cobertura vegetal da época e do lugar onde
viviam.

Mo Brasil registra-se apenas ulnlﬂpécie de
mastodonte, SWJM waringi. Juntamente
com a preguiga terricola gigante Eremotherium
dawrillardi, o mastodonte brasileiro € o mamifero
fiéssil mais comum em sitios pleistoc@nicos. Des-
ses, destaca-se o sitio de Aguas de Araxd, na regido
do Tridngulo Mineiro, no Estado de Minas Gerais,
sudeste do Brasil, por apresentar um acimulo de
exemplares de todas as faixas etdrias de
Stegomastodon waringi, desde filhotes até adultos
senis (Mothé e afii, 2010).

Mamiferos Aqudticos

A, Cetacea, Sirenia

Os mais notdveis mamiferos adaprados 4 vida
aquitica ecstio agrupados cntre os Cetacea
(Cetartiodacryla), subordem que inclui alguns dos
maiores animais que jd viveram. Durante sua evolu-
¢io, eles experimentaram grandes modificagies rela-
cionadas 3 mudanga de vida da terra para a dgua. Sio
formas com corpo alongado, ossos porosos, membros
torficicos curtos ¢ dedos longos, envolvidos por mem-
branas interdigitais, formando nadadciras. Os membros
posteriores desapareccram, ficando apenas pequenos
vestigios de ossos pélvicos sob a pele. A cauda ¢
grandemente desenvolvida, As aberturas nasais migra-
ram para o topo do crinio, permitindo a respiracio en-
quanto na superficie da dpua.

Os cetdceos compartilham uma ancestralidade
comum com o clado formado por Anthracotheria (ma-
mifcros ji extintos, encontrados na Asia, principalmen-
tc) ¢ Hippopotamidae (Boisseric & afii, 2004), ¢ cssa
relagiio € suportada por dados moleculares combina-
dos aos morfoldgicos.

s primeiros registros do grupo datam do
Eoceno inferior, tendo sido encontrados no Paquistio
{Thewissen & Hussain, 1994). A histdria evolutiva dos
cetdiceos tem atraldo a atenglo dos paleontélogos, prin-
cipalmente por apresentar indicios de que a evolugio
pode também ocormmer em ctapas, como arngumentava
Darwin em “A origem das espécies”, Até os primeiros
anos do século XXI, a maioria dos paleontélogos acre-
ditava que os ceticeos eram mais proximamente rela-
cionados aos mesoniquideos, grupo extinto de
ungulados do Hemisfério Norte. Diferentemente, os
pesquisadores que estudam a filogenia dos mamiferos
a partir do DNA consideram os Hippopotamidae (hi-
popdtamos) como o grupo mais proximamente relacio-
nado aos cetdocos (figura 9.20). Recentemente, estu-
dos paleontolfgicos da morfologia dos rarsos de
cetdiceos basais e hipopotamideos tém contribuldo para
o argumento em favor de uma relaglio préxima entre
os Artiodactyvla e os cetdceos. Outros estudos vio além,
sugerem que a ndo incluslio de Cetacea no clado
Ariodactyla, torna o grupo parafilético, e propiiem um
novo clado para respeitar cssa relagiio, o Cetrartiodacryla.

Os mais antigos fésscis de cetdceos sio agrupa-
dos, muito por conveniéneia, em um clado conhecido
como Archacoceti. Os arqueocetos apresentam diver-
sas caracteristicas que as baleias e golfinhos atuais nio
possuem. Seus dentes, como aqueles da maioria dos
mamiferos terrestres, principalmente, apresentam for-
mas distintas em determinadas regides da arcada
dentiria (baleias ¢ golfinhos modernos podem nio
apresentar dentes, ou possuem dentes que siio todos
virtualmente id@nticos em formato ¢ tamanho). Os
arqueocetos mantém a condigdo ancestral das abertu-
ras nasais na regiio préxima ao cxtremo anterior do
rostre, como nos mamiferos terrestres, € nio no wopo
do crlinio, como nos cetdceos viventes, Alguns ainda
retém boa parte dos membros posteriores, que muito
provavelmente eram funcionais; nos anqueocetos mais
basais, esses membros ¢ a pélvis eram articulados is
vértebras sacrais, Porém, nos mais recentes, 0s mem-
bros e a pélvis, apesar de ainda existirem, ndo apre-
sentavam articulagdes com o restante do esqueletn.
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Figura 9.20 (A) Arvore filogenética apresentando a hipitese de evoluglo dos cetaceos a partir dos H
Esquema da vista lateral de um crinio de Sirenia com o eye-sockel indicado pela seta. (B) Medificado de Davﬂdns

(2009).

O mais basal representante dos Archacoceti ¢
melhor preservado €, sem divida, Pabicerus (figura
9.20), do Eoceno médio do Paquistdio. Apesar de ser
conhecido apenas por seu crinio, outras espécies de
arqueocetos foram encontradas nas mesmas localida-
des, porém em rochas de idade um pouco mais recen-
tes, ¢ possuem pis-crinio, como € o caso de Rodbocatus
(figura 9.20). Estudos detalhados indicam que esses
primeiros ceticeos ji eram aqudticos, apesar de apre-
sentarem membros desenvolvidos.

Rochas do Eoceno final dos Estados Unidos
apresentaram restos do que parecia ser a comprovagio
dos mitos dos marinheiros de gue 0s oceanos eram
povoados por serpentes marinhas gipantes. E assim,
com base nesses fGsseis, foi descrivo Bastlosanrus (“La-
garto-rei” em grego; figura 9.20). Contudo, o
paleontélogo Richard Owen notou que o exemplar
apresentava dentes com rafzes duplas, tipica de ma-
miferos, renomeando-o como Zesglodon (“dentes uni-
dos™). ‘Todavia, o nome Basilasgurus teria prioridade
nas regras nomenclaturais da zoolopia, sendo assim
mantido. O corpo bastante alongado, por isso associa-
do ao mito das serpentes marinhas, ¢ membros poste-
riores muito reduzidos ¢ ndo articulados ao resto do
csqueleto, ajudaram a posicionar o Basilosaurus muivo
préximo ds linhagens atuais de cetdceos. Também, por

apresentarem uma distribuigdo bastante ampla, que
incluia Estados Unidos, Egito e Austrilia, os fosseis
de Bast/osaurus auxiliaram os gedlogos a tragarem os limi-
tes do “Mar™ de Thetis, um importante paleo-oceano que
se estabeleceu entre a Gondwana e a Laurisia durante o
Eoceno.

Os ceticeos modernos podem seragrupados em
dois grandes grupos: os Odontoceti (Orcas, golfinhos
¢ botos com dentes, carivoros) ¢ os Mysticeti (baleias
com barbatanas, planctéfagas).

s Sirenia sio os (inicos mamiferos aqudticos
estritamente herbivoros, atualmente representados
pelos peixes-hois (ou manatis) e os dugongos (ou va-
cas-marinhas). Superficialmente lembram os cetiiceos
no corpo fusiforme, membros toricicos transformados
em nadadciras ¢ cauda horizontal (figura 9.20). Difc-
rem daqueles pela presenga de ossos densos ¢ pesados
(paquiostdticos), ¢ auséncia de canal medular nos
ossos longos. A presenga de costelas paquistbticas € o
cariter mais diagnéstico do grupo.

s primeiros sirénios, encontrados no Eoceno
inferior da Hungria, possuiam membros posteriores
desenvolvidos, e, por isso, sugere-se que seriam semi-
aquidticos. Novacck (1992) aponta o gye-sacker, uma ca-
vidade na regidio anterior i drbita (figura 9.20), como o
tinico atributo morfolégico para a relaglo préxima en-
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tre os sirénios ¢ os proboscideos, esse clado € batizado
de Tethyrheria, ¢ também ganha suporte em estudos
moleculares (Murphy e afis, 2001). Adicionalmente,
Cox (2006) aponta uma séric de atributos morfolégicos
da regifio orbitdria que sustentam uma relaglio prixi-
ma para 0s Afrotheria,

Nos estados do Rio de Janeiro e de Sio Pau-
lo, baleias sub-recentes representam um importan-
te registro das variagbes do nivel do mar nos dlei-
mos 10 mil anos. O mais antigo ceticeo fssil bra-
sileiro, o golfinho Plicodontinia, foi descoberto no
Mio-Plioceno do Estado do Acre. Restos
pleistocénicos de Ewbalena e Balenoptera foram
coletados no litoral do Rio Grande do Sul, gragas
ao retrabalhamento pelas ondas do mar dos fisseis
da Formagiio Chui (Souza-Cunha e a/is, 1992). Pei-
xes-bois e vacas-marinhas foram encontrados no
Mioceno do Acre (Formagio Solimibes) e Pard (For-
maglio Pirabas) (Paula-Couto, 1979; Ranzi, 2000).

Os Primatas e a Evolugio do Homem

A ordem Primates atualmente esta dividida em
duas subordens: Strepsirrhini € Haplorrhini (Willson
& Reeder, 2005). A primeira inclui, em sua maioria,
espécies arboreas com caracteristicas mais primitivas,
Sdo conhecidos como l&@mures, 16ris ¢ “ai-ai”, com dis-
tribuiglio geogrifica restrita a Madagascar, ¢ sudeste
da Africa ¢ da Asia {Vaughan, 1986). J4 os Haplorrhini
sd0 mais amplamente distribuidos ¢ conhecidos como
simios & tdrsios (macacos do Velho ¢ do Nove Mundao,
respectivamente). (s macacos do Velho Mundo (ou
Catarrhinos) possuem focinho longo, narinas unidas ¢
voltadas para baixo ¢ cauda reduzida ou ausente. Os ma-
cacos do Nove Mundo (ou Platyrrhinos) ou ainda,
primatas neotropicais, possuem focinho curto, nariz acha-
tado ¢ narinas voltadas para os lados (Reis er aifii, 2008).

A histéria da ordem Primates & documentada
por um registro fbssil rico, ¢ os modelos de interpreta-
¢lo com base nestes fésseis tendem a melhorar & me-
dida que novas informagbes e novas técnicas de andli-
sc tornam-se disponiveis. Esse registro pode ser resu-
mido como uma série de radiaghes adaprativas, a pri-
meira das quais ocorren no Mesozoico. Os primatas
foram um dos primeiros ramos da radiagio adaprativa
dos mamiferos que se desenvolveu apds o Jurdssico.
Esta radiagio adaptativa conduziu a um conjunto di-

versificado de “primatas arcaicos™ (Plesiadapiformes).
O féssil mais antigo deste grupo & o Purgatorius, regis-
trado através de dentes ¢ fragmentos cranianos recu-
perados em depdsitos do Creticeo ¢ do Paleoceno da
América do Norte (Buckley, 1997),

Ainda no Paleoceno e no inicio do Eoceno ocomem
a segunda e a terceira adapracies adaptativas do grupo. A
segunda deu origem aos ancestrais dos primatas moder-
nos ¢ a terceina ao grupo dos antropoides (Simiiformes).

(s primeiros registros fdsseis dos Simiiformes sio
do Eoceno, mas no Oligoceno os catarrines j sio cncon-
trados na Affica ¢ os platirrinos na América do Sul.

No Brasil, destacam-se os registros de
publicados no periodo de 1895-1896, para os fés-
seis coletados por Peter Lund em 1843, em caver-
nas do Estado de Minas Gerais; e os apresentados
por Cartelle & Harrwig (1996), para cavernas do
Estado da Bahia. Achados recentes no Mioceno
superior da Formagdo Solimbes registram a pre-
senga do mais antigo membro da subfamilia
Arelinae e do maior platirrinoe conhecido (Kay &
Cozzuol, 2006).

No Velho Mundo, a irradiagiio dos antropoides
foi bem mais extensa ¢ terrestre, Os catarrinos se divi-
dem nos Cercopithecoidea (p. ex. babuinos e mandris)
¢ Hominoidea. A superfamilia Hominoidea retine, além
dos hominideos, os pongideos ¢ os halobatideos, co-
nhecidos na Africa desde o infcio do Mioceno inferior.
Os pongideos (orangotangos, chimpanzés ¢ gorilas) sdo
primatas desprovidos de cauda, com membros
locomotores anteriores longos.

Entre os pongideos atuais (orangotangos, chim-
panzés e gorilas) encontra-se o mais antigo Hominocidea,
Dryapthecus (= Proconsuf) do Mioceno inferior da Africa
(Brunet e alif, 2002). Apresentava um mosaico de
caracteres entre 0s macacos ¢ o homem, o que parece
indici-lo como o grupo ancestral destas duas formas.

Os hominfdeos provavelmente se separaram dos
pongideos hd mais de 6 Ma, no final do Mioceno supe-
rior, distiguindo-se daqueles pelo aumento da capaci-
dade cerebral, pela tendéncia i redugiio do peso espe-
cifico craniano e por adaptagies ao bipedalismo, tais
como perda do dedo oponivel nos pés, alongamento
das pernas, redugiio dos bragos e mudangas no criinio
devido ao seu novo posicionamento no topo da coluna
(Radinsky, 1987; figura 9.21).
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A histdria evolutiva dos hominideos ainda € con-
troversa, devido ao registro descontinuo e escasso, e ds
diversas reinterpretagbes a partir de cada nova desco-
berta, gerando dados discordantes. Assim, a filogenia
da familia Hominidae apresentada na figura 9.21 ndo
necessariamente representa a hipdtese de consenso,

Sakelanthropus tohadensis €, atualmente, 0 mais
antigo ¢ primitivo membro da familia Hominidae co-
nhecido, estando préximo da separagiio dos hominideos
com os chimpan#és (Brunet e alis, 2002). Os seis frag-
mentos crinio-dentdrios foram encontrados no
Mioceno superior (6-7 Ma) da Africa Central, demons-
trando que os primeiros hominideos apresentavam uma
distribuigiio geogrifica maior do que convencionalmen-
te esperado (leste da Africa).

A linhagem ancestral do homem moderno € ain-
da controversa, mas dentre scus representantcs mais
antigos encontra-se Ardipithecus ramidus, um pouco
mais jovem que 8. tobadensis, tendo vivido hi 4,4 Ma,
na Etiépia. Tinha uma capacidade craniana de 410 cm’,
ou scja, trés vezes menor que a do Homo sapiens. Cen-
tenas de restos fosseis destes animais indicam que eram
organismos bipedes, habitantes de drcas florestadas e
comedores de plantas tipo C3 (White e afii, 2009).

MNa mesma regido africana e com uma diferenga
de quase um milhio de anos, surgem os primeiros re-
gistros do género Australopithecus, Eram eretos, com
pouco mais de 1 m de altura, com bragos longos e per-
nas curtas. Sua grande mandibula ¢ o pequeno volu-
me cerebral (aproximadamente 450 cc) os aproximava
dos pongideos, enquanto seus dentes anteriores, rela-
tivamente pequenos ¢ retangulares, em muitos se as-
semelhavam aos do homem. Eram provavelmente ca-
¢adores e de hdbiro alimentar onivoro. A mais famosa
das espécies, Awsrralopithecns afarensis, ¢ também co-
nhecida por “Lucy”.

O género Hames surgiu por volta de 2,5 milhdes de
anos, 4 partir de Aastradopithecs afarensés. Caracteriza-se
pela arcada dentdria semicircular, sem diastema entre os
incisivos ¢ os caninos (Radinsky, 1987). Dentre as espé-
cics mais primitivas encontra-se Homo Aadilis, com apro-
ximadamente 1,50 m de altura e capacidade craniana de
cerca de 500 ce. Sua testa era reduzida ¢ com marcante
proeminéncia supraciliar. J4 possuia habilidades com ins-
trumentos rudes de pedra lascada e dieta onivora,

Hi cerca de 2,4 milhiies de anos, Homo habilis
foi substituido por Hemo erectus, ¢ dois importantes
marcos na histdria dos hominideos foram estabeleci-
dos. O primeiro ¢ relacionado com o desenvolvimento
cultural, através do uso de ferramentas de pedra mais

elaboradas e, principalmente, do uso do fogo, capaci-
ando a espécie humana a modificar profundamente o
meio. O segundo marco diz respeito ds mudangas na
distribuigio geogrifica. Home erectus foi considerado,
durante muito tempo, o primciro a conguistar ircas
além da Africa. Sua estatura era similar a nossa (alguns
com até 1,70 m), mas sua capacidade craniana variava
de 775 a 1.250 ce. Seus oss0s cranianos sdo mais espes-
sos, 4 face muito grande e seus dentes sio compard-
veis a0 do homem moderno.

Achados recentes na Geérgia (Asia), sugerem
que o primeiro ser humano a emigrar da Africa seria
uma criatura mais primitiva que o H. erectus (Gore,
2002). Esta descoberta complica o modelo de que
H. erecrus, um ser de cérebro grande, teria sido o pri-
meiro a realizar a longa marcha até a Eurdisia,

Entre Homo erecius ¢ Homo sapiens hi registros
de formas “arcaicas™ contemporincas ¢ de relages
ainda duvidosas. E o caso do Homem de Neandertal,
atualmente com status de espécie, M. neanderthalensis.
Apresentava a regido supraciliar pronunciada ¢ faces
grandes e prognatas, ¢ registro fossil restrito 3 Europa.
Mo final do Pleistoceno provavelmente esta espécic
conviveu com os primeiros individuos do H. sapiens.

Fasseis de Home sapiens sio conhecidas hi pelo
menos 100 mil anos. Na Europa, as primeiras formas
descobertas foram denominadas “Homem de Cro-
Magnon”, cuja idade estimada € de 35 mil anos. Vive-
ram cm periodo glacial ¢ refugiavam-se em abrigos ¢
grutas, Eram cagadores ¢ a ¢les associa-se a confecgio
de pinturas ¢ esculturas. i, sapiens veria atingido a
América do Nore pele Estreito de Bhering entre 20 ¢
30 mil anos (Carroll, 1988). Na Austrilia hi datagbes
da ocupagio humana com cerca de 40 mil anos, e na
América do Sul, os restos mais antigos até entldo co-
nhecidos (16 mil anos) foram cencontrados na
Venczuela, porém hi vestigios de fogueira no sitio Toca
do Boqueirio da Pedra Furada, Piaui, com idade md-
xima de 60 mil anos. Na Austrilia existem datagies de
ocupagies humanas com cerca de 40 mil. Novas des-
cobertas no Brasil parccem alterar a datagiio para a ocu-
pagiio humana na América do Sul. Os vestigios mais
antigos da presenga de espécies ancestrais do homem
moderno no continente foram encontrados na Bacia
de ltaboral, no sftio arqueoldgico Morro da Dinamite.
A idade deste sitio & controversa, mas segundo a ar-
quedloga Maria Belrdo, as caracteristas dos artefatos
encontrados (figura 9.21) foram associadas ao Heme
ergaster, que viveu hd pelo menos 1 Ma (Pleistoceno
médio; Berggvist er alii, 2009).
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Figura 9.21 Um possivel esquema de relagdes filogendticas da famflia Hominidae. Linhas sdlidas indicam a
distribuigio estratigrafica. Nimeros indicam milhdes de anos. Notar que védrias espécies de hominideos conviveram ao
mesmo tempo. Ar = Ardipthecus; Au = Australopithecus; H = Homo; K = Kenyanthropus; O = Orrorin, P = Paranthropus:;
S = Sahelamthropus. Retirado de Tatersall (2008).
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As mudangas climdticas e ambientais, principal-
mente aquelas ocasionadas pelas glaciagdes nos dldi-
mos 2 Ma, descmpenharam um importante papel na
evolugio dos hominideos. Em €pocas glaciais, muitas
dircas estavam ligadas por pontes de terra, o que possi-
bilitou a colonizagio de novas dreas,

De acordo com as teorias tradicionais, o homem
cruzou as geleiras do Alaska, chegando & América do
Norte hd cerca de 11.500 anos. Novas descobertas no
Chile e no Brasil sugerem que os primeiros homens
do continente habitaram a América do Sul, ¢ tcrnam
vindo de barco da Austrilia ou Europa.

Segundo alguns estudiosos, o continente
americano comegou a ser povoado hd 30.000,
50,000 ou até 60.000 anos. Estudos moleculares
(Bonatto & Salzano, 1997) e morfolégicos (Neves
et alii, 2005) apresentam modelos distintos de ocu-
pagio da América, sugerindo a existéncia de on-
das migratdrias ocorridas em perfodos diferentes,
resultado da caréncia de vestigios deixados por
estes pioneiros. Dos povos mais antigos, os anqued-
logos encontraram restos de carviio, objetos de
pedra, desenhos e pinturas em cavernas e partes
de esqueletos. Os vestigios mais antigos da pre-
senga do homem no continente foram encontra-
dos em S3o Raimundo Nonato, Piauf, Brasil (figu-
ra 9.22), com idade variando de 5 a 60 mil anos,
permitindo a conclusio de que eram cagadores e
usavam o fogo para cozinhar, atacar ¢ defender-se
dos inimigos, pelos utensilios encontrados (Guidon
et alfi, 1998). O homem primitivo brasileiro deixou
suas marcas por todo o pais, e hoje a arte rupestre
€ os importantes achados arqueoldgicos compdem
o acervo de virios museus.

0O “Homem de Lagoa Santa”, encontrado
em uma gruta no Estado de Minas Gerais, segun-
do Cartelle (1994) teria idade aproximada de 10-
12 mil anos.

Carnivoros

A. Carnivora, Creodonta

Os verdadeiros camivoros slo aqueles que apre-
sentam uma dentigio secodonte, com um par cspecializa-
do de dentes chamados carnasiais ou camiceiros: den-
tes com Jiminas longitudinais cortantes ¢ afiladas. Esta

caracteristica também estd presente em uma ordem
extinta muito generalizada, os Creodonta, cujos den-
tes camiceiros, ligeimmente diferenciados, equivaliam
aos molares superiores 1 ¢fou 2, ¢ aos inferiores 2 ou 3.
Na ordem Carnivora, que inclui os felinos, canideos,
hienas, ursos, focas, lefes-marinhos, os carniceiros
correspondem ao quarto pré-molar supenor, e ao pri-
meiro molar inferior (figura 9.23). lsto & indicativo que
o hdbito carnivoro evoluiu separadamente em ambas
as ordens.,

(s Creodonta foram os carnivoros dominantes
durante a maior parte do Paledgeno, No Oligoceno fo-
ram substituidos pelos Carnivora, embora tenham per-
sistido nas faunas africanas e asidricas até o final do
Mioceno, voltando a aparecer, efemeramente, duran-
te 0 Mioceno médio na Europa (Melendez, 1990). Pos-
sufam um crinio alongado que, ao contririo dos
Carnivora, apresentava fortes cristas sagital e occipital.
A bula timpdnica raramente se ossificava. O corpo era
alongado ¢ a cauda desenvolvida. Os membros eram
comumente pentadictilos, sendo a maioria das formas
plantigrada ¢ algumas digitigradas. As falanges
ungueais estdo fendidas para a inserglo de garras.

As duas familias de creodontes, Oxyaenidae e
Hyaenodontidae, apareceram no Paleoceno superior. A
primeira inclui formas geralmente menores. Os tltimos
registros fissscis sio do final do Mioceno (Kemp, 2005).

E grande a diversidade dos Carnivora, tanto entre
as formas extintas quanto entre as atuais (Wesley-Hune,
2005). Além de serem os predadores terrestres dominan-
tes, o8 carnivoros invadiram os hdbitats marinhos am-
bém com sucesso no final do Paledgeno. As formas ter-
restres (fissipédios) e aqudticas (pinipédios) eram antiga-
mente agrupadas em duas subordens distntas, Os pri-
meiros aparecem no registro fissil a partir do Paleoceno,
¢ 0s aquiticos a parur do Mioceno. As familias modemas
comegaram a s¢ imadiar provavelmente no final de
Eoceno, porém poucos restos sio conhecidos até o
Oligoceno inferior, quando muitos grupos modemos ji
estavam claramente estabelecidos (Carrol, 1988).

O arco zigomdtico € forte e, junto com as cristas
sagitais, formam a base de inserglio dos potentes mids-
culos mandibulares. As érbitas se comunicam franca-
mente com as fossas temporais. Todas as familias mo-
dernas se diferenciam dos primitives Miacidae e
Viverravidae pela ossificagiio da bula timplnica, em-
bora esta estrutura apresente diferentes padrbes
evolutivos em cada familia. Entre 05 carnivoros mo-
demos dois grandes grupos sfio reconhecidos com basc
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na estrutura da bula timplnica: os Feliformia
{=Acluroidea), ¢ os Caniformia (=Arctoidea). A
ossificagio da bula estava provavelmente associada com
o aumento da capacidade auditiva.

Os incisivos sfo relativamente pequenos e mais
ou menos pontudos. Os caninos siio fortes, pontudos
e, 4s vezes, atinge um desenvolvimento descomunal.
Os dentes carniceiros, modificagio mais importante na
dentigilo, sdo geralmente os maiores da série dentdria.
Variagdes no nimero e morfologia dos molares sdo en-
contradas entre algumas familias.

O esqueleto pés-craniano dos carnivoros ¢ me-
nos modificado que na maioria dos mamiferos, sendo
pouco especializado. A coluna vertebral em conjunto
denota uma grande flexibilidade. A clavicula € rudi-
mentar ou ausente, com excegdo dos felinos. No carpo,
escafoide e semilunar estdo fundidos com o osso cen-
tral. As extremidades sio penta ou rerradicrilas,
plantigradas, semiplantigradas ou digitigradas. Neste

iltimo caso ocorre reduglio ou desaparecimento do
quinto dedo ¢ as garras sllo retrfiteis,

s leBes-marinhos, focas ¢ scus afins (familias
Phocidac ¢ Otariidac) apresentam estrutura tipica de
carnivoros, mas com especializagdes relacionadas ao
hdbitat agudrtico, como, por exemplo, membros trans-
formados em nadadeiras (fipura 9.23), Sio atalmente
classificados entre os caniformes. Alcangaram a Amé-
rica do Sul apenas no Pleistoceno, origindrios da Amé-
rica do Norte.

Scgundo Rodrigucs er alfii (2004) os primciros
registros de carnivoros “fissipédios™ na América do Sul
sdo do Mioceno superior (Huayqueriense) ¢ os de
pinipédios do Mioceno médio. A partir do Plioceno
{Marplatense), sio encontrados representantes dos
Canidae e dos Mustelidae € a partir do Ensenadense,
os Felidae e Ursidae. Os Arctoidea alcangaram a Amé-
rica do Sul apenas no Pleistoceno, origindrios da Amé-
rica do Norte,

: G

Figura 9.22 Pinturas e artefalos elaborados pelo homem pré-histérico brasileiro. (A) Pinlura rupestre em sedi-
mentos da Formagio Ipd, Serra da Capivara, Piaui. (B-G) Artefatos utilizados pelo homem pré-histdrico encontrados no
Morro da Dinamite, Bacia de Itaborai; (B) Chopper discoidal. (C) Chopper. (D) Biface cordiforme com bisel terminal.
(E) Lasca de percusséo violenta. (F) Pic-bitace com gume sinuoso. (G) Biface retangular com gume retilinec. (B) Modi-

ficado de Bergqvist ef alii (2006).
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Figura 9.23 (A) Dentigio de um felino. (B) Cranio de Smilodon popular (tigre-dentes-de-sabre). (C) Esqueleto de
um ledo-marinho. (A, B) Retiradas de Benton (2008). (C) Retirada de Melendez (1990).

A histdria paleontoldgica dos felinos é bem co-
nhecida. As mais antigas formas ancestrais ocorrem na
Asia, Europa ¢ América do Norte. Eram muito primi-
tivas ¢ ainda estavam longe dos tipos especializados
mais recentes, cujas modificagbes se deram principal-
mente na estrutura do crinio e do sistema dentirio. A
conhecida especializagio dos caninos superiores em
dentes-de-sabre evoluiu independentemente entre as
subfamilias de felinos, nio sendo também exclusiva
dos animais deste grupo. Entre os mamiferos tal espe-
cializaglio aparece pelo menos em dois outros grupos
(Thylacosmilus, um marsupial ¢ Apataelurus, um

creodonte).

No Brasil existem virios registros
pleistocénicos de géneros recentes de canideos,
procionideos, felideos e mustelideos. Exemplares
de carnivoros foram principalmente coletados nos
estados do Sudeste ¢ do Nordeste brasileiro (Lessa
et alii, 1998).

Os tigres-dentes-de-sabre siio conhecidos
desde o Oligoceno mas sua presenga na América
do Sul limita-se ao Pleistoceno. Smilodon populator
€ a espécie mais tipica, tendo habitado o Brasil

naquela época (Cartelle & Abuhid, 1989). Espécies
recentes dos géneros Felis ¢ Panthera sdo assinala-
das para o Pleistoceno em cavernas brasileiras
(Cartelle, 1994).

Rodrigues & alif (2004) citam para o Rio
Grande do Sul a ocorréncia de restos quaterndrios
de Felidac (Smilodon populater), de Ursidae
Tremarctinae, de pinipédios (Arocephalus) e de
Ouariidae (cf. Otaria byronia).

Estudos com carnivoros pleistoc@nicos/
holocénicos em grutas calcdrias da Bahia indica-
ram uma composi¢do faunistica mais representaci-
va do que a atual. Tal fato pode estar relacionado
s condiges climdrticas mais favordveis naquela
€poca ¢ que esta fauna pode ter vivido na regidio
até um passado ndo tio remoto, antes do desapa-
recimento da cobertura vegetal mais exuberante e
o aumento da aridez (Lessa f alii, 1998).

‘Irés espécies de camnivoros pleistocénicos
estio extintas no Brasil: Smilodon populater (tigre-
dentes-de-sabre), Protocyon troglodytes (lobo das
cavernas) ¢ o Arctotherium brasiliense (urso da cara
curtw; Lessa ef alif, 1998),
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Distribuigdio Estratigrifica

Os primeiros mamiferos foram encontrados no
Trndssico Superior, mas, no Brasil, o f6ssil mais antigo
de um mamifero data do Cretdceo Supernior (Forma-
¢lo Adamanting, Bacia do Parand).

O registro Cenozoico de mamiferos € muito in-
completo. Fiasseis paledgenos provém apenas de duas
localidades, uma do Paleoceno e outra do Oligoceno,
ambas localizadas na Regido Sudeste. Fosseis
Nedgenos também sdo escassos, tendo sido recupera-
dos apenas em poucas localidades na Regidio Norte bra-
sileira, de idade miocénica ¢ plioctnica. J4 fbsseis
pleistocénicos sio muito abundantes ¢ encontrados em
quase todos os estados brasileiros.

'Todos os fosseis paledgenos brasileiros provém
da Bacia de 5io José de ltaborai (Paleoceno superior),
no Estado do Rio de Janeiro, e da Bacia de Taubaré
{Oligoceno superior), no Estado de Sio Paulo. A des-
peito do seu pequeno tamanho, milhares de fésseis em
excelente estado de preservagio foram coletados na
Bacia de Itaboral, a grande maioria deles em fissuras
que coravam o calcdrio que preenche esta bacia. A
Bacia de ltaboraf ¢ o mais antigo registro brasileiro do
inicio da irradiagio dos mamiferos ocorrida apds a
extinglio dos dinossauros. Os mamiferos procedentes
da Formaglo Tremembé, Bacia de Thubaté, silo bem
MENos NUMErosos, € com poucas excegbes, procedem
de niveis argilosos bentoniticos.

Restos nedgenos sfio muito frequentes na Ba-
cia do Acre (Formagiio Solimdes), em virios
afloramentos ao longo dos rios Acre, Jurud e Purus prin-
cipalmente. Um inico achado de idade miocénica, um
mamifero marinho, foi encontrado na Formagio
Pirabas, em afloramento localizado na Plataforma
Bragantina.

Fésseis pleistocénicos sio encontrados por qua-
s¢ todo o Brasil, sendo mais frequentes na Regido
Nordeste. Nesta regido, os depdsitos mais comuns sdo
tangues {depressio natural de forma alongada, forma-
da em rochas do embasamento pela agdo das dguas),
cacimbas (depressdes artificiais criadas pelo homem
para armazenar dgua em regides dridas) e cavernas
calcirias. Estas iiltimas sio principalmente comuns nos
estados da Bahia ¢ Minas Gerais, onde foram coletados
esqueletos completos em excelente estado de preser-
vagdo, Muirtos dos mamiferos pleistocénicos colerados
no Rio Grande do Sul procedem das praias no sul do

Brasil, tendo sido 14 jogados em consequéncia do
retrabalhamento pelas ondas, dos fdsseis presentes na
Formagiio Santa Vitdria,

Mais informages sobre a distribuigio geogrifi-
ca ¢ cronoestratigrifica da biodiversidade de familias
de mamiferos que ocorrem no Brasil podem ser en-
contradas em Berggvist & Almeida (2004).

Paleobiogeografia

Os Eutheria t&m sido considerados o grupo-ir-
mio dos Metatheria. O eutério mais antigo conhecido
provém de rochas chinesas de 125 milhdes de anos atris
(Ji &t @i, 2002) e as evidéncias existentes sugerem uma
origem asidtica para os metatérios (Luo e afif, 2002), e
que alguns metatérios basais proximamente relacio-
nados ao grupo-coronal dos marsupiais habitaram a
América do Sul (Muizon ef afii, 1997).

Acredita-se que as ordens atuais de marsupiais
australianos cvoluiram de um ancestral, ou ancestrais,
que dispersou a partir da América do Sul, via Andirt-
ca, muito provavelmente durante o Creviceo Superior
ou Paleoceno inferior, € essas ordens divergiram antes
do Oligoceno superior (Archer e afii, 1999). Recentes
andlises filogenéticas sustentam fortemente o
monofiletismo de Australidelphia, um clado pan-
gondwinico que inclui todas as ordens de marsupiais
australianos modernos, como também os microbiotérios
sul-americanos (represcntados atualmente por um
tinico género, Dromicops), onde esse € considerado o
clado mais basal (Nilsson et afis, 2010; figura 9.24). Con-
wdo, ndo sio todos os pesquisadores que concordam
com esta proposta biogeogrifica, ¢ uma alternativa
bastante interessante foi proposta em um estudo ba-
seado nos mais antigos fsseis de Australidelphia en-
contrados na Austrilia. Nessa, os autores argumentam
quec os marsupiais atribuidos 4 Australidelphia encon-
trados nos estratos paleocénicos sul-americanos de
Tiupampa (Bolivia) e Itaborai (Brasil) estio equivoca-
damente identificados, como foi também destacado por
Ladevéze (2007). Assim, o registro inequivoco mais
antigo do grupo na América do Sul seria Microdiotherium
tekwelchum, do Mioceno inferior da fauna de Santa Cruz
na Argentina. Dessa forma, € sugerido que a presenga
de microbiotérios na América do Sul seria o resultado
de dispersdo desse grupo a partir da Gondwana Leste
(Beck ¢ alii, 2008).
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Figura 9.24 Arvore filoganética para o8 marsupiais.
As linhas cinzas representam a distribuigdo das espécies
sul-americanas e as linhas negras os marsupiais austra-
lianos. Modificado de Nilsson et alii (2010).

Um estudo molecular recente sugeriu uma on-
gem gondwilnica para os Eutheria (Murphy & alii,
2003). Contudo, poucos fésseis fora da Laurisia sio
atribuidos a Euthena. Esses sio suficientemente bem
conhecidos na América do Sul, e permitem concluir
que & improviivel que qualquer grupo coronal dos
Theria estava presente neste momento (Archibald,
2003). No estudo conduzido por Woodburne er afis
(2003), diversos tixons gondwinicos sdo atribuidos a
Eutheria - Asfalromylos do Jurdssico Médio da Argen-
tina; Ambondro do Jurdssico Médio de Madagascar e
Bishaps e Auskiribosphenos, do Cretfceo Inferior da Aus-
trilia. Todavia, Archibald (2003) rejeita todas essas atni-
buighes argumentando que hd uma falha subjacente
na andlise, e vai mais além, indicando um fragmento
de dente de Madagascar como o (inico Theria da
Gondwana (Krause, 2001). Os Eutheria também sio
registrados para a India durante o Cretdceo Superior
{Prassad er alii, 1994). Entretanto, acredita-se que cs-
ses mamiferos sejam de origem laurdsica, ¢ alcanga-
ram o subcontinente indiano durante o Cretdceo Su-

perior quando esse ji estava praticamente ancorado 3
Asia (Thewissen & McKenna, 1992; Prassad e alii,
1994),

Placentalia € o grupo coronal de Eutheria, sen-
do composto por todos 0s eutérios viventes e seus an-
cestrais comuns mais recentes. Estimativas, a partir de
andlises moleculares, posicionam a origem de
Placentilia entre 101 ¢ 108 milhdes de anos atrds
(Eizirik er afii, 2001; Murphy er alis, 2003). Essas datas
cormespondem 4 divergéncia mais basal entre o clado
superordinal Afrotheria e outros placentirios (Murphy
et alii, 2003; figura 9.25). A proxima divergéncia ocorri-
da entre Xenarthra ¢ Boreocutheria, € posicionada entre
88 e 100 milhSes de anos; e, entre os boreccutérios, os
clados Laurasiatheria ¢ Evarchontoglires teriam sua di-
vergéneia ocorrendo entre 79 ¢ 88 milhdes de anos atrds
{Archibald, 2003).

Apesar de a topologia que representa as rela-
¢hes entre as principais linhagens dos Placentilia apre-
sentada acima ser atualmente a mais aceita (figura 9.25),
outras duas alternativas sio evenmalmente encontra-
das na literatura corrente. Essas apresentam suas prin-
cipais diferengas nas relagdes entre os Afrotheria ¢
Xenarthra, e desses com os demais placentdrios. A op-
¢do mais tradicional argumenta que os Xenarthra re-
presentam a linhagem mais basal de Placentilia, sen
do esse o grupo-irmio do clade Epithena, principal-
mente, sustentado por dados morfolégicos (McKkenna,
1975; figura 9.25), A terceira alternativa reconhece um
clado monofilético envolvendo Xenarthra e Afrotheria,
grupo-irmio dos demais placentdrios, denominado
Atlantogenata (Hallserim & afii, 2007; figura 9.25). Ao
se assumir qualquer um desses rés argumentos, dis-
tintos padrdes biogeogrificos sdo evidenciados. Con-
tudo, em qualquer uma das trés opgbes os placentirios
mais basais possuem uma origem gondwinica. Cera-
mente essa hipdrese é menos marcante se adotarmos
o “cendrio” Atlantogenata, pois o ancestral da dicotomia
Atlantogenata/Boreocutheria poderia estar tanto na
Gondwana, quanto na Laurdsia. Todavia, esse cendirio
vai de encontro com as estimativas de datagBes para a
origem dos placentirios (entre 101 ¢ 108 milhdes de
anos atrds), peis a dicotomia Atlantogenata/
Boreoeutheria estaria associada 4 fragmentagiio entre
Gondwana e Laurisia, estimada entre 160 ¢ 170 mi-
Ihies de anos atris. Por outro lado, os outros dois ce-
ndinos exigem a inclusdo de linhagens “fantasmas”, pois
o registro fossilifero mais antigo para Xenarthra é o

dasipodideo Risstegothersum yanei, do Paleoceno supe-




Capitulo 9 — Mamiferos

rior da Bacia de Sio José de Traborai, no Rio de Janeiro
(Bergqvist e alif, 2004), ¢ os Afrotheria mais antigos,
penencentes a clados com representantes viventes, sio
ainda mais recentes, do Eoceno infenor do norte da
Africa (Gheerbrant ef alii, 2002). Entretanto, se consi-
derarmos Afrocheria como parte de Paenungulara,
como & tradicionalmente reconhecido, esse clado mais
abrangente também compreenderia os extintos
Embrithopoda, registrados na Africa, Asia ¢ Europa
(McKenna & Bell, 1997). Assim, os mais antigos re-
prescntantes da linhagem dos Pacnungulata teriam
ocorrido no Paleoceno inferior da Asia (McKenna &
Manning, 1977).

A
(Laurasia)

- (América do Sul)

—— Boreceutheria
(Laurdsia)

—  Xenarthra

(América do Sul)

Epitheria

Xenarthra
{América do Sul)
—  Boreceutheria

(Laurasia)

Atlantogenata

Figura 8.25 Hipoteses altemativas envolvendo a
ordem dos clados entre os mamiferos placentérios.
(A) Alrotheria como grupo-irméo dos outros clados de
mamifaros placentérios. (B) Xenarthra como grupo-irméo
dos outros clados de mamiferos placentérios.
{C) Xenarthra e Afrotheria reunidos em um clado e esse
como grupo-irmho dos outros clados de mamiferos
placentarios. Modificado de Nishihara et alii (2009).

O Boreocutheria & o clado superordinal mais
diverso dos Placentalia (fgura 9.25), ¢ jd estava pre-
sente desde o Cretdceo Superior da Asia (Archibald &
Decutschman, 2001). Seus dois principais clados,
Euvarchontoglires ¢ Laurasiatheria (figura 9.25), repre-
sentados naguele momento por zalambdalestideos e
zelestideos, respectivamente, sio encontrados nesse
continente entre 85 & 90 milhdes de anos (Archibald,
2003). Esse registro fissil estd de acordo com as esti-
mativas moleculares da divergéncia Evarchontoglires/
Laurasiatheria, que se encontra entre 79 ¢ 88 milhdcs
de anos atris (Janke er alif, 2002; Murphy e alid, 2003),
Todavia, a presenga do grupo coronal dos placentirios
durante o Creticeo Superior ainda ndo € universalmen-
te aceito pelos paleontilogos (Archibald, 2003).

Murphy ef alis (2003) forneceu a descrigio mais
explicita do cendrio para a histéria inicial da
biogeografia dos placentdrios. Esses autores chamaram
de hipétese do “Jardim do Eden” a ideia de que a ra-
diagiio dos placentdrios, pelo menos nos estdgios iniciais,
ocorrcu na Gondwana (figura 9.26). Dessa forma, os
Eutheria estabeleceram uma distribuigiio pangeica por
volea de 173-176 milhdes de anos atris, ap6s sua diver-
géncia dos metatérios (figura 9.26). A fragmentagiio do
Pangea, por volta de 160 a 170 milhfes de anos atrds,
teria deixado eutérios basais na Laurdsia, como, por
exemplo, Prokennalestes, ¢ o ancestral mais recente do
grupo coronal dos placentirios na Gondwana (figura
9.26). A divergéncia mais basal, Afrotheria na Africa ¢
Xenarthra + Boreoeutheria na América do Sul (figura
9.26), teria ocorrido hd cerca de 105 milhdes de anos,
assim, concordando com a vicarifincia entre Africa e
América do Sul estimada entre 100 ¢ 120 milhies de
anos acrds, Murphy er @i (2003) sustentam a ideia de
que Afrotheria é o clado mais basal do grupo coronal
Eutheria. Finalmente, houve uma dispersio
transemisférica dos Boreocutheria apés sua divergén-
cia dos Xenarthra entre 88 ¢ 100 milhdes de anos (fi-
gura 9.26). Contudo, Archibald (2003) ndo corrobora a
hipétese de “Jardim do Eden” para a diversificagio
dos placentirios, ¢ aponta seus contra-argumentos: (1)
o registro fossilifero ndo sustenta o cendrio proposto;
(2) algumas teorias biogeogrificas antigas de origem,
que atualmente sio totalmente descartadas, estio im-
plicitas nesse cendrio e (3) existe uma explicagio
biogeogrifica mais simples para o padriio de disjungio
entre 03 grandes clados de eurérios. E o eritico segue
argumentando que a dnica evidéncia que sustenta a
hipétese de “Jardim do Eden” € a aparentemente si-
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milaridade na sincronia da divergéncia entre Afrotheria
¢ Xenarthra + Borcocutheria em 105 milhfies de anos
atrds, ¢ a fragmentagio da Africa ¢ da América do Sul
entre 100 ¢ 120 milhbes de anos (Smith e afir, 1994).
Assim, Archibald (2003) conclui que baseado nos wrés
problemas apresentados na hipdtese “Jardim do
Eden”, essas duas similaridades temporais nos even-
tos devem ser apenas coincidéncias. Além disso, o au-
tor propde uma alternativa mais parcimoniosa a essa
hipdtese, onde a origem dos placentdrios teria ocorri-
do na Laurdsia (Rgura 9.27), com apcnas dois cventos
biogeogrificos (contra trés na hipétese “Jardim do
Eden”): a dispersio dos Afrotheria para a Aftica e a
dispersdo dos Xenarthra para a América do Sul (figura
9.27). Além disso, apesar de quase nenhum Theria
coronal ser conhecido na Gondwana antes do
Cenozoico, mamiferos tribosfénicos sfio conhecidos a
partir do Jurdssico Superior ou Creticeo Inferior na
Austrilia, América do Sul ¢ Madagascar. Luo e alii
(2002) concluiram quec apesar de em um nivel
taxondmico mais abrangente esses tixons pondwinicos
formarem um clado-irmdo mais distante com 0s ma-
miferos tribosfénicos da Laurdsia, a condigio
tribosfénica teria surgido separadamente nos hemisfé-
rios sul e norte. Concluindo, se esse for o caso, ou os
clados gondwinicos e laurdsicos formam uma linha-
gem tribosfénica (monofilética), ou mamiferos com
dentigiio tribosfénica aparentemente possuiam uma
distribuigiio pangeica com o surgimento tardio dos
Theria tribosfénicos (incluindo ambos Eutheria e
Metatheria) na Laurdsia (Archibald, 2003).

A curiosa histéria dos mamiferos sul-america-
nos estd diretamente relacionada aos grandes perio-
dos de isolamento pelo qual passou a América do
Sul, tanto como parte da Gondwana, quanto como
um continente ji diferenciado. No entanto, sua maior
peculiaridade estd relacionada 3 existéncia de espo-
ridicas rupturas do isolamento ¢ a processos migra-
thrios transcontinentais.

A América do Sul € o dnico continente onde
sio encontrados mamiferos terrestre, viventes ¢ fds-
seis, originados no Pangea, Laurdsia, leste Gondwana
{Antirtida, Tasminia, Nova Guiné, Nova Zelindia,
Nova Calediinia, Madagascar ¢ [ndi:] € na oesie
Gondwana (Africa e América do Sul), Entretanto, sur-
preendentemente, nenhuma das ordens de mamife-
ros sul-americanos parece ter se originado neste conri-
nente, quando esse diferenciou-se como tal.

Dessa forma, processos geoldgicos permitiram
que mamiferos terrestres imigrantes, principalmente,
atuasscm como um dos processos que sclecionaram a
fauna atual de mamiferos da América do Sul. Esses
imigrantes siio representados pela clissica terminolo-
gia de Simpson (1980), onde trés “estratos faunisticos™
ajudam na compreensdo da histéna evolutiva dos ma-
miferos sul-americanos.

Jal

170 Ma

~ 95Ma

Figura9.26 (A-D) Hipotese biogeogréfica “Jardim
do Eden” para a origem dos Eutheria e Placentalia na
Gondwana. Modificado de Murphy el afif (2003).
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Figura 9.27 (A-C) Hipdtese blogeogréfica alter-
nativa para a origem dos Eutheria e Placentalia na

Laurdsia. Modificado de Archibald {2003).

Até o Creticeo Inferior, a Gondwana estava iso-
lado da Laurisia, ¢ aqui se diferenciaram mamiferos
niio tribosfénicos ¢ pré-tribosfénicos que, com uma
excegio, se extinguiram na passagem Cretdceo-
Palcoceno. A afiliagio sulista da América do Sul como
parte da Gondwana € evidenciada por expressivos re-
gistros fossiliferos, como, por exemplo, um extinto
monotremado, alguns simetrodontes e um grupo dis-
tinto de multaruberculados, O primeiro regiscro clara-
mente evidencia uma conexidio com o continente aus-
traliano, enquanto os outros dois sdo provavelmente
relacionados a imigrantes norte-americanos. Dessa for-
ma, acredita-se que durante o Creticeo Inferior, ané
no miximo o Paleoceno inferior, a conexio da

Gondwana com a Laurdsia foi reestabelecida. Do ini-
cio do Paleoceno, até aproximadamente o Eoceno su-
perior, a América do Sul esteve isolada como uma gran-
de ilha (1* Estdgio de Isolamento), possibilitando a
diferenciagiio dos primeiros mamiferos autéctones sul-
americanos.

Simpson (1980) reconhece para esse primeiro
estrato faunistico rés “estoques™ bisicos como “fun-
dadores essenciais” da idade dos mamiferos na Amé-
rica do Sul: 05 marsupiais, os Xenarthra ¢ pelo menos
um grupo de ungulados, Ainda, registros do Paleoceno
inferior da Bolivia permitiram a adiglio a esse estoque
fundador dos pantodontes ¢ “insetivoros”™, que foram
rapidamente compartilhados pelas Américas do Sul e
do Norte (Marshall & Muizon, 1988). Os Xenarthra
sempre foram considerados os dnicos placentdrios ori-
ginados na América do Sul, Entretanto, nos jazimentos
eopalencénicos sul-americanos estes ndo estdo
registrados como fosseis, Esta auséncia pode ser su-
gestiva de que os ancestrais dos Xenarthra nfio esta-
vam presentes na América do Sul nesta época, e, como
os demais mamiferos, seriam, portanto, formas
aléctones. Além disso, Avilla (2006) sugere que os
ungulados sul-americanos ndo formam um clado
monefilético, argumentando que pelo menos mais de
um estoque ancestral de ungulados estava presente no
“primeiro estratn”,

0 longo 12 Estdgio de Isolamento foi interrom-
pido pela entrada dos roedores hd aproximadamente
35 milhdes de anos (Eoceno/Oligoceno). Recentes es-
tudos moleculares favorccem a ideia de uma conexido
com a Africa, através do qual, possivelmente também
imigraram os primatas do grupo dos Plaryrrhini. Além
disso, muitos autores também incluem as toninhas e
morcegos Phyllostomidae nesse estrato (Webb, 1999).
A associagio migratdria desses tixons € reconhecida
por Simpson (1980) como o “segundo estrato™. No en-
tanto, como o registro fossilifero dos primatas € poste-
rior ao dos roedores, € possivel que ambos represen-
tem eventos imigratbrios heterocrfnicos, contrapon-
do-sc iis idcias de Simpson,

0 22 Estigio de Isolamento comegou apés a
imigragio dos clementos faunisticos do segundo es-
trato, Neste perfodo registrou-se uma mudanga
taxondmica e ecolégica mais dristica na composigio
das comunidades de mamiferos. Principalmente, os
herbivoros braquiodontes desapareceram, passando a
dominar aqueles com dentigiio hipsodonte. O que pode
ser indicativo de uma mudanga na composigio
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floristica, muitos sugerem uma expansio das dreas de
graminecas. Este segundo estdgio s6 foi quebrado en-
tre 4 ¢ 3 milhdes de anos (Plicceno inferior), com a
restauragio do Istmo do Panamd, quando ocorreu o
“Grande Intercimbio Faunistico das Américas™ entre
as Américas do Nore e do Sul (ver Swehli & Webb,
1985). Os grupos que migraram entre as duas Améri-
cas (figura 9.28) eram predominantemente mamiferos
adaptados A savana, sugerindo a existéncia de um cor-
redor de savana onde hoje existe uma floresta tropical
iimida. Contudo, nos idltimos anos vém sendo
registrados mamificros de origem centro ¢ norte-ame-
ricana na América do Sul antes da imposigio do istmo,
o que fez com que muito pesquisadores contra-argu-
mentassem, especialmente, sobre a sincronia do gran-
de intercimbio. Cabe destacar, que dentre esses re-
gistros prévios estdo, sobretudo, os carnivoros
procionideos do Mioceno superior da Argentina, um

proboscideo do Mioceno superior do Peru e vértebras
de proboscideos do Plioceno inferior da Argentina
{Regucro o afii, 2007; Campbell ef afii, 2010). Entre-
tanto, 05 defensores do Grande Intercimbio Bidtico
das Américas acusam uma falha nas datagbes dos es-
tratos que contém esses fosseis (Woodbume, 2010).

‘Todos os atuais ungulados e carnivoros (com
excegio de alguns poucos marsupiais carnivoros) sio
descendentes de imigrantes norte-americanos, € a
maioria descendentes daqueles que chegaram duran-
te o grande intercimbio.

No Brasil, os primeiros registros de mami-
feros (roedores e carnivoros) oriundos do grande
intercimbio sdo encontrados na Formagio
Solimbes, no Estado do Acre.
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Figura 9.28 O estabelecimento da ponte intercontinental entre as Américas do Sul e do Nore, no final do Plioceno,
@ o "Grande intercAmbio faunistico”. (1) Edentala. (2) Rodentia. (3) Marsupialia. (4) Notoungulata. (5) Camivora. (6)
Perissodactyla. (7) Artiodactyla. (8) Proboscidea. (9) Lagomorpha. Modificado de Cartelle (1994).
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Aplicagdes

Através da morfologia dos dentes e do esquele-
to pds-craniano, os mamiferos podem ser bons indica-
dores palcoambientais, sugerindo a existéncia pretéri-
ta de campos abertos, savanas ou cerrados e florestas,
assim como de maior ou menor quantidade de corpos
d’dgua. Cavalos ¢ macrauquenideos, por exemplo, re-
querem campos abertos, adequados para o desenvol-
vimento de velocidade na corrida; a descoberta de gran-
des edentados (preguigas ¢ gliprodontes) na regido
amazdnica revelou que, hi alguns milhares de anos,

aquela regiio era coberta por savanas. As marcas
provocadas pelo desgaste nos dentes de mamiferos
auxilia na identificagio do palcoambiente pretérito.

‘Todas as idades do Cenozoico continental sul-
americano foram bascadas na sucessio das associaghes
de mamiferos encontradas na Argentina, principalmen-
te na Patagdnia (figura 9.29). A Bacia de ltaborai, por
exemplo, foi datada como Paleoceno superior (idade
Itaboraiense), por correlagio com os mamiferos angen-
tinos. Da mesma forma, as faunas-locais do Acre tém
sido tentativamente datadas com basc nos mamifcros
encontrados.
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Figura 9.29 Idades Mamiferos-Temestres Sul-americanas (SALMAs). Retirado de Bergqvist ef alii (20086).
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Conceitos e Perspecrivas

Margot Guerra Sommer
Etiene Fabbrin Pires

As plantas terrestres, que constituem hoje 9%
da biomassa global, atingiram o atual estdgio de de-
senvolvimento em um intervalo de tempo inferior a
500 Ma. As evidéncias fosscis dessa evolugiio,
registradas pela Paleobotdnica, todavia, sdo esporddi-
cas ¢ incompletas. Mesmo assim, a0 comparar o teste-
munho fornecido por plantas diminutas como, por
exemplo, Coaksonia do Siluriano (cerca de 430 Ma) e
as imponentes drvores do tipo Lepidodendron do
Carbonifero (cerca de 320 Ma), com potenciais vincu-
los filogenéricos entre si, pode-se inferir que proces-
sos evolutivos no reino vegetal foram relativamente ré-
pidos ¢ intensos, Todavia, as mais expressivas modifi-
cagbes e inovaghes evolutivas sdo restritas a pequenos
intervalos no tempo geoldgico (Tiffney, 1985).

A integragio de dados paleobotinicos com ou-
tros de natureza paleontolégica, tectdnica,
biogeogrifica ¢ paleoclimirtica indica que a escala de
tempo macroevolutiva das plantas nilo é coincidente
com 0% processos evolutivos que caractenzam o reino
animal, pautado por grandes eventos de extingio em
massa ( Traverse, |988). Hipéteses muito recentes tém
relacionado a ocorréncia de pulsos de altas concentra-
¢bes de gases-cstufa, especialmente o aumento nos
teores de CO, atmosférico, desencadeados principal-
mente em pulsos tectbnicos, como fatores cruciais para

o

a evolugiio das plantas, ao provocar periodos de estresse
abidrico extrinseco global (Willis & McElwain, 2002).

A integragio com outros setores do conheci-
mento geocientifico tem permitido também, de ma-
neira ampla, o reconhecimento da composigio de di-
ferentes biomas ao longo do tempo e das relagdes de
casualidade que geraram alteragbes expressivas na sua
composigio.

Tendo em vista as miltplas abordagens que
envolvem amalmente os estudos de plantas fdsseis, a
paleobotinica torna-se uma ciéncia com objetivos
muito mais amplos do que aqueles propostos quando
de sua definigio por Lesver Ward (1885). O termo
paleobotinica resulea da composigiio de duas palavras
gregas (palaias= antigo; botané= planta) ¢ caracterizava
originalmente um ramo da ciéncia que envolvia basi-
camente o estudo descritivo de vegetais fosseis. Na
atual concepglo, enquadra-se melhor na definiglio de
Tiffney (1985), que a caracteriza como “a drea da cién-
cia que estuda os organismos vegetais sob todas as for-
mas conhecidas de fossilizagio ou de vestigios nas ro-
chas, considerando-se a interaglio sinergistica dos or-
ganismos com seus ambientes de vida, no curso do tem-
po geoldgico”.

Essa ciéncia ofercce perspectiva fundamenial
através da qual podem ser estabelecidas hipéteses ndo
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testdvels por outros métodos. Sob um enfoque atual,
corresponde a um campo interdisciplinar de estudos,
cujo principal objetivo € proporcionar subsidios & com-
preensio da origem, evolugiio e diversificagio das plan-
tas através das idades geolGgicas, permitindo inferir
uma perspectiva histdrica da evolugiio do Reino Vege-
tal na dindmica do sistema bidtico na Terra. “Tal com-
preensio & essencial para testes de modelos relaciona-
dos i filogenia ¢ biodiversidade. A moderna andlise
palecbotinica compreende, além daqueles estudos
inclusos classicamente dentro da visdo tradicional (sis-
temiitica, morfologia, anatomia, evoluglo, diversifica-
¢lo ¢ geologia de carviio), também a visdio integrativa
que inclui o8 modernos ramos da paleobiologia, andli-
ses de mecanismos evolutivos e de morfologia funcio-
nal, paleoecologia e dinimica de ecossistemas,
paleohiogeografia, paleoclimatologia ¢ tafonomia, re-
lacionando-se estreitamente com geoquimica orgini-
ca ¢ estudos de recursos energéricos,

Através da integragiio de estudos bioldgicos ¢
geolbgicos das biotas terrestres, a pesquisa em
paleobotinica subsidia politicas através do fornecimen-
to de base de dados a partir da qual podem ser toma-
das decisbes nas dreas de conservagiio, ecologia e vali-
dagiio de modelos climdticos quanto ao aguecimento
global, Essa base de dados fundamenta-se no fato de
que as plantas 530 os organismos mais sensiveis ds
modificagies climdricas em escala continental, consti-
tuindo-se¢ em um testemunho contundente de modi-
ficapbes climdricas que afetaram e afetam o ambiente
terrestre, oferceendo oportunidades de testar dados
fornecidos por andlises em ambiente marinho.

As plantas, por se constituirem nos produtores
primdrios dominantes em todos os ecossistemas ter-
restres, fornecem a energia da qual todos os animais
temrestres dependem. Dado esse siarus ecoldgico sin-
gular, as plantas fésseis sio um marco central para a
compreensdo da organizaglio e do funcionamento das
paleocomunidades, como também da evolugio dos
ccossistemas terrestres através do tempo. Dessa for-
ma, o registro fdssil demonstra a ocorréncia de eventos

fisicos ¢ padrdes evolutivos que nilo estdo represen-
tados no mundo moderno. A ignorlincia de tais pa-
drdcs histdricos tem frequentemente impedido sua
incorporagio em modelos evolutives ¢ ambientais.
Para que atinjam os objetivos propostos nessa con-
cepglio moderna de estudos, os paleobotinicos de-
vem ser treinados nio somente em taxonomia, mas
também em sedimentologia, bioestratigrafia, ecolo-
gia ¢ climatologia.

E importante salientar, todavia, que as instigantes
metas interdisciplinares que atualmente podem ser
atingidas utilizando-s¢ a palcobotdinica como ¢lemen-
to indispensdvel nilo podem prescindir dos alicerces
silidos fornecidos pelas taxonomia e filogenia.

A abordagem estabelecida ao longo dos diferen-
tes capltulos referentes 4 temirica “Paleobotdnica™
procurou oferecer uma visllo geral dos diferentes gru-
pos vegetais com registro fissil, oferecendo, também,
uma perspectiva filogenética, quando possivel,
Objetivou-se, dessa forma, oferecer aos estudantes que
iniciam sua trajetdria em estudos paleobotdnicos uma
base raxondmica inicial que permita situd-los dentro
de um contexto muito amplo.

O sistema de classificagio aqui adotado nio &
tinico e, em cada uma das segbes que seguem, optou-se
por seguir distintos autores, A presente abordagem ini-
cia-se pelas Plantas Terrestres.
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Bri6fitas

Nelsa Cardoso
Roberto lannuzzi

A origem da flora terrestre vascularizada remonta
ao Ordoviciano ¢ inicio do Siluriano e representou um
significante evento na evolugio da histdria da vida so-
bre o plancta Terra. Esse passo permiciu a diversifica-
¢io de uma flora autotrdfica que possibilitou as condi-
¢ies necessdrias para a diversificagiio de toda a fauna
heterotréfica (Behrensmevyer o alii, 1992),

Caracteristicas morfoldgicas, ontogendricas ¢
moleculares sugerem que as plantas terrestres formam
um grupo monofilético caracterizado por uma série de
sinapomorfias (caracteristicas diagndsticas) como (i)
espordfito multicelular o qual depende do gametéfive
durante estdgio inicial de desenvolvimento, (i) meiose
espdrica, (iii) esporos com paredes super-resistentes,
(iv) presenga de uma camada de células estéreis no
entorno do arquegdnio ¢ do anterideo, (v) meristema
apical com mais de dois planos de divisio e (vi) tama-
nho e arquitetura do genoma. De fato, existem lacu-
nas no registro paleobotinico, mas dentro das evidén-
cias, até entio encontradas, provavelmente miiltiplas
foram as linhagens originadas das primeiras plantas
terrestres, porém, nem todas sobreviveram aré hoje
{Kenrick & Crane, 1997).

As bridfitas formam um grupo considerado, eco-
logicamente, intermedidrio entre as algas verdes ¢ as
plantas vasculares. Segundo Hoffmeister (1851), as

bridfitas poderiam ter dado origem #s plantas
wraquedfitas pela complexidade cada vez maior do
espordfito, entretanto, o registro féssil ndio permite con-
clusdes muiro claras a respeito.

Atualmente, as bridfitas estio distribuidas en-
re 900 géneros compostos por 25.000 espécies, enquan-
o entre os fdsseis ocorrem menos de 100 espéeies distri-
buldas entre o Paleozoico ¢ o Mesozoico (Meyen,
1987). O registro fossil de bridfitas é normalmente raro
devido & fala de recidos de resisténcia potencialmen-
e fossilizdveis nesses vegerais, o que mantém muitas
lacunas sobre as suas origens (Taylor & Taylor, 1993).
Para alguns autores, essas plantas teriam se originado
de um ancestral relacionado is algas verdes, as
Chlorophyta, enquanto outros defendem sua deriva-
¢do de representantes de Rhyniopsida que teriam so-
frido degencragio (Chandra, 1995).

Morfologia

Sdo caracterizadas como plantas herbiceas de
pequeno porte, avasculares, comumente conhecidas
como musgos, hepdticas ¢ anticeros. Apresentam
marcada alterndincia de fases/geraglics, onde a planta
adulea € o gametdfito haploide de vida livre ¢ perma-
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nente, sobre o qual se desenvolve um espordfito
diploide, efémero ¢ nutricionalmente dependente do
gametdfito (figura 11.1). Sio plantas, em geral, cpifitas,
algumas rupicolas ou terricolas, extremamente depen-
dentes da umidade atmosférica, também com repre-
sentantes aquiticos (Michel, 2001).

s gametdfitos podem ser talosos ou folhosos,
sempre clorofilados, com rizoides, podendo apresen-
tar reproduglio vegetativa por crescimento ou
propdgulos. Sua reproduglo ¢ cogimica e os gameras
s¢ desenvolvem no interior de gametingios, sendo a
oosfera interna ao arqueginio ¢ os anterozoides aos

anteridios. A reproduglio sexuada origina espordfitos
diploides, com esporingios produtores de espordcitos,
0s quais sofrem meiose tornando-sc csporos aptos a
originarem novos gametdfitos haploides (figura 11.1).
O espordfito é caracterizado pela presenga de uma base
mergulhada no gametdfito, conhecida como pé, pela
seta que pode ser hialina, i.é. ransparente, ou nio, a
qual eleva uma tinica cipsula ou esporingio. As plan-
tas atuais estilo posicionadas em trés divisdes:
Marchantiophyta, Anthocerophyta ¢ Bryophyta
{Raven, 2007), ¢ scrdo abordadas através de suas or-
dens mais expressivas,

FASE HAPLOIDE (n)

v

Esporos am
w [ﬂl

. ,'._.|I “

T MEIOSE Esporos (n)

feminino (n)

Anterozoide m]/&db Fre Fhe

Oosfera (n)

w{\ﬁ «— Protonemas ()
K& jovers ()

uw

Arquegbnio (n)

FASE DIPLOIDE (2n})

Figura 11.1 Ciclo de vida de uma bridfita em geral (no caso, Polytrichum sp.). Note a fase haploide (n) de
formaciio de gametas e a fase diploide (2n) de formacéio de esporos (n) a pantir da meiose (modificado de Margulis &

Schwartz, 2001).
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Classificagio

Apesar de as classificagbes botinicas (Raven,
2007; Judd er afii, 2008) ¢ palecobotinicas tradicionais
serem mais amplamente conhecidas, neste capitulo
adotar-se-d a classificaglio proposta por Kenrick &
Crane (1997), uma vez que ela é a dnica que aplica
técnicas de sistemiditica filogenérica (= andlise cladistica)
baseada tanto na morfologia dos tixons atuais como dos
fsseis de plantas, como ji foi salientado no capitulo
anterior. Além disso, para a classificagio das bridficas
niio ocorre nenhuma mudanga significativa ao se urili-
zar o sistema classificatério de Kenrick & Crane (1997)
em relagio a vodos os outros, sendo que as trés grandes
divisbes estabelecidas para as bridfitas permanecem
inalteradas. Ocorre apenas uma maior hierarquizagio
da classificagiio, uma vez que as divisbes passam a ser
incluidas em trés superdivisies: Marchantiomorpha,
Anthoceromorpha e Bryomorpha.

Classificagdo Cladistica das Bridfitas

INFRARREINO EMBRIOBIOTAS

Superdivisio Marchantiomorpha
Divisio Marchantiophyta
Classe Marchantiopsida

Ordem Marchannales
Ordem Jungermanniales
Ordem Metzgeriales
Ordem Sphaerocapales
Ordem Monocleales
Ordem Calobryales

Superdivisio Anthoceromorpha
Divisio Anthocerophyta
Classe Anthoceropsida
Ordem Anthocerotales

Superdivisdo Bryomorpha
Divisio Bryophyta
Classe Bryopsida
Subclasse Andreacidac
Ordem Andreacales
Ordem Takakiales
Ordem Andreacobryales
Subclasse Bryidae
Ordem Bryales
Subclasse Polytrichidae
Ordem Polytrichales

Subclasse Sphagnidae
Ordem Sphagnales

Subclasse Tetraphidac

Subclasse Buxbaumiidae

A. Superdivisiio Marchantiomorpha
Divisiio Marchantiophyta

Classe Marchantiopsida
{Siluriano Inferior/Devoniano Superior-Atual)

Nesta classe sdo encontradas plantas com
gametifitos talosos efou folhosos, forossintetizantes,
sendo que o espordfito, nio forossintetizante, pode ser
reconhecido pela seta hialina ¢ a edpsula que se abre
em valvas, bem como pela presenga de elatérios, in-
ternos a essas, que ajudam na dispersio dos esporos.
Mas talosas, o talo € achatado, dorsiventralmente orga-
nizado e dicotomicamente ramificado. Fixa-se ao
substrato pelos rizoides, ou como no caso das aqudri-
cas, apresenta escamas flutuantes (Joly, 2002),

Cladisticamente, as Marchantiopsida siio caracte-
rizadas (i) pela ocorréncia de corpos oleiferos, (i) feigbes
tipicas da ultracstrutura de seus anterozoides ¢, pos-
sivelmente, (iii) pela presenga de dcido lunuldrico
(Kenrich & Crane, 1997). Tendo em vista essas fei-
ghes, percebe-se que o registro fidssil ndo contribui com
informagdes significativas para os estudos cladisticos
neste grupo. Isto se deve 4 baixa representatividade
das Marchantiopsida no registro geoldgico e A reduzi-
da potencialidade de preservacgio dos organismos, ge-
rando fésseis normalmente, sem conservagio de
caracteres anatdmicos. Junte-se a isso, a auséncia de
formas-chave, tanto viventes quanto pretéritas, que
apresentem caracteristicas significativas para o enten-
dimento da evolugiio do grupo. Neste sentido, a
monofilia das distintas ordens encontradas em
Marchantiopsida é gquestiondvel.

Ordem Marchantiales

Aordem Marchantiales (figura 11.2A) apresen-
ta marcada diferenciagio de tecidos, representada por
cimaras aeriferas internas e por poros superficiais. Es-
sas plantas sio comumente encontradas em solo dmi-
do e sombrio, como no caso de Marchantia ¢ Lunnaria
ou em lagos como Ricciocarpus, apresentando pouca
resisténcia fora do ambiente (mido.
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Ordem Jurgermaniales

Na ordem Jungermanniales (figura 11.2B) sio
encontrados representantes folhosos, com filidios (ex-
pansdes similares a folhas) em disposigio lateral € sem
diferenciagdo interna de tecidos, sendo que os repre-
sentantes dessa ordem sdio, na sua maioria, epifitos,
tendo desenvolvido adaptagies & coleta ¢ permanén-
cia de dgua em estruturas, tais como lébulos e
anfigastros encontrados no género Frufania, 0s quais
sio destacados como uma terceira fileira de filidios,
porém em disposigio ventral.

Ordem Metzgeriales

A ordem Metzgeriales (figura 11.2C) inclui
plantas de aspecto delicado e transparente, sem dife-
renciagio interna de tecidos, epifitas ou rupicolas, como
é o caso dos géneros Mersgeria e Symphyogyna, com cer-
ta resisténcia 4 falta de umidade.

O género Hepaticites, incluido em Merzgeriales
pela sua forma talosa, foi assinalade na Bolivia para
depdsitos do Grupo Ambo, Lago Titicaca, Formagio
Siripaca, considerados de idade Eocarbonifera tardia
{Cardoso & lannuzzi, 2004),

B. Superdivisiio Anthoceromorpha
Divisfio Anthocerophyta
Classe Anthoceropsida

Ordem Anthocerotales
{Siluriano Superior/Creticeo Superior—Atual)

A ordem Anthocerotales é comumente repre-
sentada por trés géneros Awthoceros, Phaeoceros e
Dendroceras. Essc grupo é o mais controverso entre as
briéfitas, uma vez que apresenta de um a dois
cloroplastos por célula no gamet6fito, caracteristica
obscrvada em algas, enquanto o espordfito aprescnta
estbmatos, caracteristica prépria de plantas mais com-
plexas (figura 11.2D).

Tém sido apontadas como feigdes distintivas do
grupo (i) o formato das células apicais, (ii) a existéncia
de pirenocides nos cloroplastos, (iii) a ocorréncia de
anteridio endégenos ¢ a presenga de (iv) células de

mucilagem em (v) cavidades do talo com colfinias de

cianobactérias do género Nostor, Qutras sinapomorfias
incluem: a) arquegdnios situados em cavidades; b) di-
visdo vertical do zigoto; ¢) ocorréncia de meristema
na base do esporiingio; d) detalhes da ultraestrutura
dos anterozoides. Entretanto, o registro fossil das
Anthoceropsida ¢ pobre ¢ ndo tem contribuldo com
informagdes relevantes para elucidagio das relages
de parentesco (ou filogenia) do grupo estabelecidas a
partir das andlises cladisticas modernas (Kenrich &
Crane, 1997).

Portando gametifito exclusivamente raloso, sdo
plantas muito sensiveis i falta de umidade, sendo en-
contradas em ambientes muito dmidos, préximos a
chrregos em lugares sombrios, ou mesmo em solos no
interior de matas dmidas e frias. O esporéfito em
Anthocerotales ¢ verde, tem cépsula alongada que se
abre em fendas longitudinais. Alguns autores conside-
ram que esse esporifito nio desenvolveu uma sera
propriamente dita, apresentando crescimento continuo
do esporingio.

A maior parte do registro de fdsseis com afini-
dades com Anthocerotales ocorre através de esporos,
como os géneros Streelispora ¢ Amenrospora, do final do
Siluriano (Richardson, 1985) ou de Phasoceros para o
Creticeo. Um dnico féssil permineralizado de
espordfito de Norothylas, do final do Carbonifero na In-
dia foi registrado por Taylor & Taylor (1993),

C. Superdivisiio Bryomorpha
Divisio Brvophyta

Classe Bryopsida
(Siluriano Médio/Devoniano Inferior—-Atual)

Na classe Bryopsida estio incluidas plantas que
compartilham com as vasculares um ancestral comum
mais recente do que com antdeeros ou hepdticas. Com
um gametifito exclusivamente folhoso, tais plantas sio
conhecidas como musgos verdadeiros e seu espordfito
apresenta uma seta, na matoria das ordens, alta e rigi-
da, a qual porta uma cdpsula que apresenta diferentes
mecanismos de liberagio dos esporos, compostos por
estruturas triangularcs ¢ serrilhadas, semelhantes a
dentes, formando um peristdmio que controla a saida
dos esporos (figura 11.3A-D). Os filidios estdo dispos-
tos em trés fileiras espiraladas ao longo do caulideo
(talo ereto) (Clarke & Duckert, 1979).
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Gametdhilo DETALHE DA DETALHE DOS
taloso e prostado SUPERFICIE Esporingio - FILIDIOS
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Figura 11.2 Bridfitas das superdivisbes Marchantiomorpha e Anthoceromorpha. (A) Ordem Marchantiales: repre-
sentante atual Marchantia gracilis, gametdfito dicotdmico contendo poros na suparficie para trocas gasosas (modificado
de Stewart & Rothwell, 1893). (B) Ordem Jungermanniales: representante atual Frulania sp., gametdfito folhoso (lobos
ou filidios) com esporangio aberto em valvas (modificado de Michel, 2001). (C) Ordem Metzgeriales: representante atual
Metzgena sp., gametdfito dicotdmico composto por uma (nica camada de células em espessura (modificado de Michel,
2001). (D) Ordem Anthocerotales: representante atual Anthoceros sp., gamatdfito taloso (modificado de Stewart & Rothwell,
1993) e espordfito com esporngio e columela central (modificado de Kenrich & Crane, 1987).
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Embora as briéficas sejam designadas como
avasculares, a existéncia de sistema inicial de condu-
¢do nestas plantas ¢ particularmente discutivel a partic
da presenga de hidroides ¢ o leptoides na scta do
espordfito de alguns representantes de Bryopsida. Es-
sas estruturas lembram o xilema e floema de plantas
vasculares primitivas, representando provavelmente
tentativas de um estdgio inicial de vascularizagiio.

Em termos de caracteristicas distintivas
(sinapomorfias), as Bryopsida distinguem-se por (i)
apresentar rizoides gametofiticos multicelulares, (ii)
“folhas” nos gametdfitos (= bridfitas folhosas) e (iii)
pelas feigbes exclusivas na ultracstrutura dos
anterozoides (Kenrich & Crane, 1997). No entanto,
assim como ocorre com o5 demais grupos briofiticos, o
registro fossil de Bryopsida é pobremente documen-
tado e, por isso, niio contribui para elucidar a posigio
sistemitica do grupo ji estabelecida com base nas and-
lises cladisticas recentes {Kennich & Crane, 1997).

A classe Bryopsida, segundo a classificagio de
Kenrick & Crane (1997), é composta das seguintes
subclasses: Andreaeidae, Bryidae, Polytrichidae,
Sphagnidae, Tetraphidae ¢ Buxbaumiidae. Apenas
as quatro primeiras subclasses, com registro f6ssil, se-
rio abordadas a seguir.

Sporogonites foi descrita por Gerrienne ef alfi
(2006) para depdsitos da Formagio Fumas, da Ba-
cia do Parand, no Parangd, com idade Devoniano
inicial.

O género Dwayka, originalmente descrito
para a Africa do Sul e classificado como uma possi-
vel Bryopsida por seus talos folhosos, foi assinala-
do no Brasil para depésitos do Grupo Irararé, da
Bacia do Parand, considerados de idade
Carbonifero final (Mune & Bernardes-de-Olivei-
ra, 2007).

Subclasse Andreaeidae

A subclasse Andreneidae é composta de és
ordens: Takakiales, Andreales e Andreacobryales.
No entanto, apenas as Andreales, por possuir regis-
tro féssil, serd tratada aqui.

Ordem Andreales

A ordem Andreales (figura 11.3A) é represen-
tada por Andreges ¢ Andreaeobryum, géneros que ocor-
rem em regides drticas ¢ montanhosas do hemisfério
norte, frequentemente, sobre rocha calednia ou granitica,
Com gametéfito prostrado e dicotomicamente ramifica-
do e espordfito com pé, seta cura ¢ cipsula, sendo que
esta tltima abre-se em quatro fendas ou valvas quan-
do madura, apresentando um pseudopddio, ou seja,
um prolongamento do gametdfito, onde fica preso o
espordfito.

Subclasse Bryvidae
Ordem Bryales

A ordem Bryales (figura 11.3B) inclui plantas
de tamanho reduzido quando comparadas is demais
dentro da classe Bryopsida, cerca de 1 a 2 cm, como
no caso de Bryum, apresentando filidios macios, deli-
cados ¢ sensiveis & falta de umidade. Pode ser epifita
ou rupicola e sua cipsula pode apresentar duas filei-
ras de dentes, uma interna e outra externa, a5 quais
funcionam como um dispositivo de liberagdo de esporos
ao controlar a sua saida, liberando apenas aqueles sufi-
cientemente maduros para germinar no ambiente.

A espécie fossil Muoites plamartus proveniente do
Carbonifero inicial (Miller, 1982) possui afinidades com
Bryales, sendo sua forma folhosa associada a um musgo.

Subclasse Polytrichidae
Ordem Polytrichales

Na ordem Polytrichales (figura 11.3C) sio en-
contrados representantes com aré 50 cm de altura, com
filidios rigidos ¢ resistentes a periodos de scca. Sio
rupicolas ou terricolas e, neste dltimo caso, uma fina
camada de solo & suficiente para o seu desenvolvimen-
o, mesmo que nio preserve muita umidade, em local
pouco sombreado. No caso do género Polptrichum, sua
cdpsula possui uma dnica fileira de dentes ¢, intena-
mente a esta, hi uma membrana porosa, o epifragma,
por onde sacm 08 esporos aptos 4 germinagio no meio
ambicnte (lembrando o movimento do sal ao sair de
um salciro).
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Subclasse Sphagnidae
Ordem Sphagnales

A ordem Sphagnales inclui o género Sphagmem,
comumente conhecido como musgo de turfeira, o qual
apresenta gametdfito ¢ ramos folhosos, cercados por
foliolos com alta capacidade de absorgio de dgua. O
espordfito fica preso a um pseudopddio, enquanto seu
esporingio abre-se de maneira dnica: ao absorver ar
ammosférico, a pressio interna faz com que a cdpsula
espirre os esporos a uma grande distiincia da planta-
mie. E prépria de ambientes frios de altitude ¢ solos
que sejam ao mesmo tempo encharcados e ensolarados
{figura 11.3D). Formas relacionadas a Profesphagmam
sd#o raras no registro fossilifero (figura 11.4B),

As dreas de turfeira, que atualmente limitam-se
a 1% da superficie terrestre, servem como depisitos
de pélen, esporos € sementes ¢ até mesmo corpos de
animais ao longo do rempo geolGgico, uma vez que
formam pacotes livres da aglio de bacténias devido 4
produgiio de dcidos esterilizantes. As turfeiras, na su-
perficie, armazenam grande quantidade de carbono,
uma vez que niio hi decomposigio em sua drea de
dominio, e a turfa pode ser usada como combustivel
industrial. Nas turfeiras atuais, a presenga de Sphagmam
contribui de forma importante para a manutengiio do
pH dcido.

Distribuigio Estratigrifica e
Paleobiogeogrifica

Geograficamente as bridfitas tem ampla distri-
buigio, ocorrendo desde o drtico até o Antdrtida, sen-
do predominantes em regifies tropicais e subtropicais,
COIM Tepresentantes que variam entre poucos milime-
tros até aqueles com 50 a 100 em de comprimento.

Para a divisio Marchantiophyta, representances
fésseis siio confirmados desde o Devoniano ¢, prova-
velmente, o exemplar mais antigo ¢ atribuido a
Pallavicinites devonicus (= Hepaticites devonicus Hueber)
do Devoniano Superior de Nova York (Miller, 1982).
Em geral € dificil o reconhecimento de uma bridfita
fhssil, sendo os esporos mais facilmente preservados

€, portanto, mais comumente encontrados, mas sua
identificagdo taxondmica ¢ dificil. Os esporos mais
antigos podem ser atribuidos a plantas similares s
bri6fitas. O género féssil Sporogonites (figura 11.4A),
descrito originalmente para depdsitos do infcio do
Devoniano da Noruega, é representado por talos com
até 5 cm de altura, com esporingio acréstico ¢ atribui-
do & divisio Bryophyta. Ji foi considerado um tipo pri-
mitive de antbeero, guardada sua forma, um tanto in-
teressante, que mostra um talo coberto com diversos
esporGfitos, similar ao que ocorre em Anrhoceros,
Longfenshamia ¢ outro exemplo de féssil raro, com es-
treita relagio com as hepdticas, como o caso de
Hepaticites simplicifermis (figura 11.4D), género taloso
proveniente do Carbonifero Inferior da Bolivia (Car-
doso & lannuzzi, 2004),

Marchkantiofites, um género do Cretdceo inicial
de Montana, apresenta poros em sua superficie e,
consequentemente, talo pluriestratificado, tal como
Marchantia ¢ géneros afins atuais, posicionados dentro
da ordem Marchantiales (Taylor & Taylor, 1993).

Para a divisio Bryophyta, o registro mostra-se
menos completo quando comparado ds hepdticas.
Muscites, um género encontrado em rochas do
Carbonifero inicial e tardio da Franga e Trifissico da
Africa, possui eixo com filidios lanceolados, helicoidal-
mente arranjados. Musgos fosseis slo relatados tam-
bém em rochas do Permiano da Sibéria, incluindo um
exemplar da ordem Sphagnales, Profosphageum, em-
bora apresente filidios costados, caracteristica ausente
nas espécics atuais de Sphagnum. Para a mesma época,
registros provenientes da Rissia foram incluidos dentro
de diversas ordens de musgos, wis como Dricranales,
Potwialeas, Funariales Hypnales e Leucodontales ( Taylor
& Taylor, 1993).

MNa Ancirtica, espécimes permineralizados do
Permiano sio atribuidos ao género Merceria, com clara
relaglio com Bryales devido i delicadeza no tecido dos
filidios. Para o Mesozoico, os registros sdo mais raros ¢
consistem em compressics, tais como Tricestiam c
Awlacomnium, formas do Jurdssico com filidios imbri-
cados, alongados ¢ helicoidalmente dispostos, Entre
os representantes de Anthocerophyta, wés ripos de
esporos triletes, circulares ¢ ornamentados sdo
registrados para o Creticeo e relatados com o género
Pharoceros (Taylor & Taylor, 1993).
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Figura 11.3 Bridfitas da Superdivisio Bryomorpha. (A) Ordem Andreales: representante atual Andreaea
peirophila, gametdfito folhoso e espordfito com esporiingios contendo columela (modificado de Kenrick & Crane,
1997). (B) Ordem Bryales: representantes atuals, gametdfito folhoso de Dawsonia superba e detalhe de esporingio
maduro de Fontinalis anlipyretica do espordfito com dentes no peristdmio (modificado de Judd af ali, 2008). (C)
Ordem Polytrichales: representante atual Polytrichum sp., gametdfito folhoso e espordfito ereto com esporangio co-
berto por caliptra, composto de capsula e opérculo (modificado de Kenrick & Crane, 1997). (D) Ordem Sphagnales:
representante atual Sphagnum squarossum, gametdfito folhoso com esporéingio ovalado e esporingios com esporos
(modificado de Kenrick & Crane, 1997).
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Filidio

DETALHE DA
PORGAD APICAL

Célula apical

Células do talo ou ala
D E F

Figura 11.4 Bridfitas fdsseis. {A) Classe Bryopsida: Reconstrugio de Sporogonites exurberanus mostrando
espordfitos eretos portando esporangios terminais, Devoniano Inferior da Bélgica (modificado de Stewart & Rothwell,
1983). (B) Reconstrugio de Profosphagnum nervatum do Permiano da Rdssia (modificado de Taylor & Taylor, 1993).
(C) Fragmenio de talo de Thallites willsi, mostrando detalhe das células apicals, Carbonifero Superior (modificado de
Stewart & Rothwell, 1993). (D) Fragmento de talo de Hepaticites simpliciformis, mostrando os distintos tipos de células
encontrados na pseudonervura e no talo ou ala (modificado de Cardoso & lannuzzi, 2004). (E) Reconstrugio de Naiadita
lanceolata, mostrando hébito folhoso e espordfito reduzido na regifio apical, Tridssico da Inglaterra (modificado de Stewari
& Rothwell, 1883), (F) Fragmento de talo de Hepaticifes kidsfoni, mostrando a supericie Inferior com estruturas tipo
folhas (= filidios), Carbonifero Superior (modificado de Stewart & Rothwell, 1993).
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Aplicacoes e Ecologia

Ecologicamente, as bridfitas siio importantes sob
o aspecto de pioneirismo nos ambicntes, deixando-os
propicios i instalagio de novos grupos vegetais ¢ ani-
mais. Com uma fase gametofitica permanente, man-
tém a umidade no microambiente, favorecendo o
actimulo de sedimentos e particulas orginicas sobre o
substrato, o que favorece a germinagiio de sementes ¢
a formagiio de micro-hdbitats para os demais grupos.
Qutro aspecto refere-se a sua sensibilidade ao meio
ambiente, servindo como bicindicadores das condigies
ambientais, auxiliando na detecgio de elementos qui-
micos no substrato onde ocorrem, ou mesmo, da po-
luigio no ar armosférico, algumas podem, ainda, apre-
sentar propriedades antissépricas, antibidticas, ou mes-
mo causar dermative alérgica.

Inicialmente, hepdticas e antbceros foram con-
siderados como um grupo intermedidrio entre as algas
verdes e as plantas vasculares, mas, atualmente atra-
viés da biogquimica e dados moleculares, sabe-se que
tais plantas tem origem distinta. De fato, as bridfitas
mais antigas sio do grupo das hepiticas, datadas do
Devoniano, enquanto os musgos verdadeiros aparecem
em rochas do Carbonifero inicial, apresentando-se bem
esmabelecidos durante o Permiano, com algumas ordens
mantidas até os dias atuais. No entanto, o registro de
musgos ¢ mais claro do que os de antbeero, o qual estd
bascado somente em esporos, provenientes do
Cretdceo. Percebe-se, contudo, que a maioria das
briéfitas encontradas no Tercidrio tem registro entre
as cspéeies modernas, informaglio que traz subsidios A
hipétese de que as familias modernas tenham surgido
em tal época (Cardoso & lannuzzi, 2004).

A veoria sobre a origem ¢ a evolugio do grupo ndo
estd totalmente esclarecida, pois o registro fassil ¢ insufi-
ciente para uma conclusio, mas € possivel afirmar que as
formas mais antigas nos remetem, provavelmente, a um
ancestral similar 33 bri6fitas, que obteve sucesso na con-
quista do ambiente continental, alternando fases de pro-
dugiio de gametas (fase gamertofitica) e produgio de
esporos (fase esporofitica). Isso demonstra o imporante
papel dessas plantas no estudo sobre a conquista ¢ o do-
minio da vida nos ambientes temrestres neste planeta.
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Taxa com Afinidades INCERTAS

Margot Guerra Sommer
Etiene Fabbrin Pires

Estio incluidos neste grupo organismos com re-
gistro geolégico do Ordoviciano ao Devoniano, com
caracteristicas morfoanatbmicas que sugerem hibito
terrestre pelo menos em uma parte do ciclo de vida,
sem que, contudo, esteja esclarecida sua afinidade.
Esses faxa sio incluidos na divisio Nemartophyta.

Spongiophyron (Mesodevoniano) consiste em cs-
truturas taloides (didmetro 25 mm), comprimidas
dorsiventralmente, ramificadas dicotomicamente, com
dpices arredondados, recobertas por membrana orgi-
nica semelhante & cuticula, A inferéncia de que esses
talos cresciam em ambientes secos foi estabelecida com
base na presenga de poros em uma das superficies do
talo, onde 2 membrana ¢ mais espessa. Marcas de pa-
redes de células retangulares ocorrem impressas na su-
perficie interna dessas membranas, Pequenos ramos
partem dessa superficie (figura 12.1A, B, C). Segundo
Chaloner e alii (1974), esses poros apresentam simila-
ridade com aqueles encontrados em Marchansites e fun-
cionariam na troca de gases, talvez representando um
estigio inicial na formagiio de estdbmaros. Gensel e alis
(1991}, a partir de material procedente do Eodevoniano
do Canadd, fornecem importantes evidéncias a respeito
do hibitat ¢ do hibito dessas plantas. Dados
morfoldgicos associados a dados sedimentoldgicos in-
dicaram que Spongrophyfon ocorma em densas coldnias
de hibito rasteiro em ambientes litorineos associados
a estudrios. E sugerido um hdbito dorsiventral em
hibitat terrestre,

Guerra-Sommer (1993) registra a presenga de
Spongiophyton no Devoniano da Bacia do Parand ¢ esta-
belece consideraghes paleoecoldgicas e bioestratigrificas
a respeito do género.

Protesalvinia (Forestia) € um organismo do
Devoniano que tem sido vinculado a prenddéficas, al-
gas, bridfitas ou 3 vegeraglio semiaquitica. Apresenta
uma ampla variagiio morfoldgica, desde formas semi-
circulares até clavadas (figura 12.1D, E), com diime-
tros que atingem até 1 cm. Phillips ef @/ (1972) suge-
rem que cssas formas representariam diferentes fases
de crescimento de um tinico individuo, sendo que o
talo ficaria mais clavado ¢ desenvolveria depressbes
contendo esporos em estdgios nas fases finais de de-
senvolvimento. Os concepticulos hipodermais locali-
zados no final dos talos contém tétrades de esporos
grandes (200 pm) com paredes espessadas (Niklas 8
Phillips, 1976). Taylor & Taylor (1987) demonstraram,
através de estudos de ultraestrutura de parede, que os
esporos resultaram de meioses, mas a presenga de
esporopolenina nilo foi constatada. Tem sido atribuida a
organismos uma afinidade com algas, porém com
estruturas adapradas 4 vida em ambiente temesire, sen-
do considerado um caso de convergéncin evolutiva, Niklas
(1976), com base cm evidéncias bioquimicas, sugere uma
afinidade de Profosafvimia com Phacophyccae.

Melo & Loboziak (2003) registram a ocomrén-
cia da Zona Profosalvinia no Devoniano da Bacia do
Amazonas.
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Figura12.1 Taxacom afinidades incertas. (A, B, C) Spongiophytfon (modificado de Gensal af ali, 1991). (D) Protosalvinia.
(E) Reconstituicho de Protosalvinia, que combina caracteristicas de Profosalvinia ravenna @ P arno/dii (modificado de

Stewart, 1983).

Orestovia corresponde a talos comprimidos pro-
cedentes do Devoniano e tem sido considerada inter-
medidria entre Profosalvinia e plantas terresires. Ao
longo da extensiio desses cixos ocorrem, internamens
te, estruturas semelhantes a traqueideos, portando
espessamentos de anelares a reticulados na parede in-
terna. Na superficie externa dos tubos ocorrem
espessamentos irregulares, aos quais tem sido atribui-
da fungio secretora. Estdmatos com orientagio longi-
tudinal ocorrem dispersos entre os tubérculos,

Nemarkotallus apresenta finas incrustagbes com
alguns centimetros de diimetro, recobertas por deli-
cada cuticula, que € franjada na superficie interna. Pre-
sos a ¢ssa superficie interna da cuticula ocorrem, fre-
quentemente, tubos lisos, Perfuragies omamentadas
ocorrem ocasionalmente nas cuticulas, para as quais
tem sido sugerida uma fungio semelhante a estdmaros,
Cuticulas dispersas com padrdes semelhantes is en-
contradas em Nemathora/fus vém sido registradas em
rochas do intervalo Ordoviciano=Devoniano. Outras
fungbes potenciais desses poros seriam de liberagio
de gametas e de respostas a injiirias (Edwards & Rose,
1984),

Eixos silicificados, que atingem até 90 centime-
tros de diimetro, procedentes do Devoniano, com su-
perficie externa lisa ou ornamentada por costelas, nio

ramificados, identificados com Profaxites, tém sido in-
cluidos rentativamente em Phacophyta. Seghes del-
gadas revelaram uma constitwi¢do anatdmica
pseudoparenquimdtica, formada por tubos orientados
longitudinalmente, organizados em dois tipos
morfolégicos. Os que apresentam diimetro reduzido
(9 pm) ramificam-se, enquanto os maiores (diimetro
até 50 pm), dispersos, apresentam paredes espessas,
estriadas ¢ com material orginico formando placas
anastomosadas. Associada i parede externa ocorre uma
bainha de hifas. Lacunas dispersas no pseudoparénquima
contém em seu interior restos de tecido e hifas, sen-
do-lhes arribuida uma origem resultante da agio de
parasitas. Andlises ultraestruturais dos tubos menores
revelaram a presenga de septos com perfuragbes; os
tubos maiores t&m sido comparados aos tubos criva-
dos das algas Phacophyta. Andlises quimiotaxondmicas
ém sugerido uma grande afinidade desses organismos
com algas, porém a presenga de cutina e suberina in-
dica hibito terrestre. Niklas & Smocovics (1983) con-
cluem que essas plantas representariam grupos
algilicos em processo de adaptagio ao ambiente ter-
restre no Devoniano, mas que ndo sobreviveram,
Parka ¢ muito semelhante 3 Coleochaete, uma alga
atual que tem sido considerada protitipo das plantas
terrestres. Os espécimes de Parda caracterizam-se por
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formato oval, margens onduladas e didmetro de ané
0,7 centimetro. A presenga de impressdes de células
na superficic de espécimes comprimidos sugere orga-
nizagio pscudoparenquimatosa. Na superficic dos ta-
los ocorrem estruturas discoidais chamadas de
esporingios, muitos deles contendo corpos considera-
dos como esporos, sem marca trilere. As caracteristicas
ultragstruturais desses esporos levaram Hemsley (1990)
a compard-los com os de hepdticas,
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Preridé6fitas

Roberto lannuzzi
Nelsa Cardoso

As plantas vasculares terrestres existem hd pelo
menos 430 milhdes de anos, sendo as Preriddfitas atuais
plantas sem sementes que descendem de grupos pri-
mitivos vascularizados como Rhyniopsida. Preridéficas
sio popularmente conhecidas como “samambaias™,
embora ai estejam incluidos também grupos distintos,
tais como cavalinhas ¢ lic6fitas. Sio plantas, em geral,
terricolas, rupicolas ou eplfitas, tendo também repre-
sentantes aquiticos. Apresentam marcada alternincia
de fascs/geraghes, com o espordfito diploide, perma-
nente ¢ de vida livre, sendo nutricionalmente depen-
dente do gametdfito somente durante a fase inicial do
seu desenvolvimento (Raven er alid, 2001; Tryon &
Tryon, 1982).

Morfologia

O espordfito produz esporos em estruturas
especializadas chamadas esporingios, as quais podem
ter formas variadas de acordo com a espécie. O
gametdfito, também chamado préiwle, é haploide,
clorofilado ¢ possui rizoides, porém, tem vida curta e é
totalmente dependente da umidade no meio para efe-
tuar a fecundagio. Sua reprodugio ¢ cogimica e os
gametas se desenvolvem no interior de gametidngios,
sendo a oosfera interna ao arquegdnio ¢ os anterozoides

internos aos anteridios. A reprodugiio sexuada gera
células diploides — espordcitos — as quais, ao sofrerem
meiose, internamente aos ¢sporingios presos ao
espordfite, originam esporos que se desenvolvem em
um novo gametdfito haploide quando em contato com
substrato adequado (figura 13.1). As plantas atuais cs-
tio posicionadas em trés classes: Lycopsida,
Equisetopsida ¢ Filicopsida (Kenrick & Crane, 1997).

Classificagiio

Apesar de as classificagbes botinicas (Raven
alii, 2001; Judd er alii, 2009) ¢ paleobotinicas tradicio-
nais serem mais amplamente conhecidas (Taylor &
Taylor, 1993; Stewart & Rothwell, 1993), neste capi-
lo adorar-se-d a classificagio proposta por Kenrick &
Crane (1997), como adaptada por Willis & McElwain
(2002), uma vez que cla € a dnica que aplica técnicas
de sistemirtica filogenética (= anilise cladistica) ba-
seada tanto na morfologia dos tixons atwais como dos
fésscis de plantas esporofiticas. Porém, dentro da
subclasse Polypodiidae foi utilizada, tanto em nivel de
ordem como de familias, a classificagio adotada por
Taylor & Taylor (1993), tendo em vista que a proposta
por Kenrick & Crane (1997) ndio detalha em nivel de
familias o grupo das Polypodiidae.
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Figura 13.1 Ciclo de vida de uma pteriddfita homosporada (no caso, Polypodium sp.). Note a fase haploide (n)
que inicia com a formagfo de esporos haploides a partir da meiose, e tarmina com a fecundagio dos gametas dando
inicio & fase diploide (2n). O conjunto composto pelos esporingios e o tecido protetor, este quando presente, é denomi-
nado de inddsio, constitui um soro. Apesar de ambas as fases darem origem a individuos independentes e fotossintéticos,
apenas o espordfilo possui raizes e tecidos vasculares (modificado de Judd ef alii, 2009).

Classificagiio Cladistica das
Pteridéfitas Atuais e Formas Afins

INFRARREINO EMBRIOBIOTAS
Superdivisdo Polysporangiomorpha

Divisiio Tracheophyta
Classe Rhyniopsida ¥

Subdivisio Lycophytina
Classe Lycopsida
Ordem Drenaphyeales §
Ordem “Lycopodiales™
Ordem Protolepidodendrales t
Ordem Selaginellales
Ordem Isoteales

Classe Zosterophyllopsida T
Ordem Sawdoniales t
Familia Sawdoniaceae ¥
Famiilia Barinophytaceae ¥
Familia “Glosslingiaceac” 1
Familia Hsuaceac

Subdivisio Euphyllophytina

Infradivisio Moniliformopses

Classe “Cladoxylopsida”
Subclasse “Cladoxyliidae™
Subclasse Stauropreridae
Subeclasse Zypgopreridae

Classe Equisetopsida

Classe Filicopsida
Subclasse Ophioglossidae
Subclasse Psilotdae
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Subelasse Marattiidae
Subclasse Polypodiidac

Ordem Ficales
Familia Botryopteridaceae
Familia Anachoropteridaceae t
Familia Psalixochlaenaceae t
Familia Sermavaceae T
Familia Tedeleaceae +
Familia Osmundaceae
Familia Schizacaceae
Familia Gleicheniaceac
Familia Dicksoniaccac
Familia Cyatheaceae
Familia Matoniaceae
Familia Loxomataceae
Familia Dipteridaceae
Familia Polypodiaceae
Familia Tempskyaceae 1

Ordem Marsileales

Ordem Salvincales

¥ prupos extintos

Divisdo Tracheophyta

As wraquedfitas slo constituldas por dois grupos
bem definidos: o das Rhyniopsida ¢ o das “Eutra-
cheophyta™ (Tracheidatae sewsw Bremer, 1985), grupo
informal que retine todas as plantas vasculares viven-
tes, além da maioria das formas fosscis (figura 13.2).
As maquedfitas sio caracrerizadas por possuir células
condutoras de dgua com espessamentos anulares ou
helicoidais ¢ pela deposigio lignina nas superficies in-
ternas das paredes dos traquefdes. As Rhyniopsida sio
um grupo basal extinto de plantas vasculares compos-
to por plantas do tipo Réymia (figura 13.3A) ¢ definido
como no item abaixo. Ji “Eutracheophyta”, por sua
vez, distingue-se (i) pelas paredes espessas e
lignificadas de seus traqueides, (ii) pela presenga de
pequenas aberturas irregulares entre os espessamentos
ou mesmo dentro das pontuagdes em seus traqueides,
(iii) pela ocorréncia de um esteroma em seus talos
{= zona periférica do caule construida de camadas de
células de parede espessada, resistentes & decomposi-
¢io, equivalente ao cbrtex das plantas lenhosas) e (iv)

pela especializa¢iio do mecanismo de deiscéneia dos
esporlingios em distintos tipos de abertura (Kerinck &
Crane, 1997).

As “Eutracheophyta” abarcam virios grupos, como
o das Lycophytina, que compreende todas as Lycopsida
(= licofitas) e as extintas Zosterophyllopsida, e o das
Euphyllophytina (= eufiléfitas), que corresponde a wodas
as plantas vasculares viventes e formas fésseis basais que
incluem plantas do tipo Psilophyton (= Trimerophytina
sensu Banks, 1975) (figura 13.2). Além disso, formas pri-
mitivas do tipo Coskronia (figura 13.3B ¢ C), antes consi-
deradas como ancestrais de todas as demais plantas ver-
restres, tém sido incluidas recentemente entre
“Eutracheophyta” (Kerinck & Crane, 1997; Willis &
McElwain, 2002; Judd & afii, 2009), mas como tixons-
irmios das Lycophytina. As relagbes de parentesco e ca-
racteristicas diagndsticas dos principais tixons ¢ grupos
de plantas vasculares sio apresentadas no cladograma da
figura 13,2,

A. Classe Rhyniopsida
(Devoniano Inferior-Superior)

Corresponde a um grupo pobremente entendi-
do de plantas vasculares considerado como um grupo-
irmio das “Eutracheophyta”, As Rhyniopsida, também
denominadas informalmente de nnidfitas, sio diferen-
ciadas; (i) por seu tipo distinto de ramificagio adventi-
cia (= tipo Rhiymia), onde pequenas projegdes
hemisféricas dio origem a ramos laterais sem conti-
nuidade dos feixes vasculares, (ii) pela existéncia de
uma camada de abscisiio ou 1solamento na base do
esporingio, (iii) pela conexiio do esporingio a um ta-
pete de células formando um tecido e (iv) pela pre-
senga de traqueides do tipo §, exclusivos deste grupo
(Kenrick & Crane, 1997). Apesar de ndo ser equiva-
lente 4s Rhyniophytina sensy Banks (1975b), pois ndo
inclui géneros anteriormente relacionados As rinidfitas,
como Horneaphyron, Aglasphyion e Coofsomia, compreen-
de Rbynia geymne-vaughanii (figura 13,3A), uma das es-
pécics mais bem conhecidas da famosa localidade
de Rhynic Chert, na Escécia, Hevenia Fleui,
Stoctmansella langii ¢ outras formas normalmente co-
locadas no género Taemiocrada.
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Figura13.2 Filogenia das traquedfitas (plantas vasculares) e os principais caracteres dlagndsticos (= sinapomorfias)
dos principais grupos ou clados. Note a posigio basal das Rhyniopsida e a separagio precoce entre a linhagem das
Lycophytina (zosterdfitas e licdfitas) e a das demais plantas vasculares ou Euphyllophytina (eufiléfitas). Dentro das
Euphyllophytina identificam-se dois grupos, os das Moniliformopses ou monildfitas que corresponde a plantas sem se-
mentes, @ o das Lignophytia ou ligndfitas que representa as plantas com sementes. Note a posigiio basal dos géneros
Psilophyton @ Eophyflophyton em relagéo as eufildfitas. Legenda: Ma = milhdes de anos atras; 1 = clado ou taxon extinto
(modificado de Judd ef alii, 2009, a partir de dados de Kenrick & Crane, 1997).

Subdivisio Lycophytina
{Siluriano Superior-Arual)

deiscéncia isovalvada (uma valva) ao longo da margem
distal dos esporingios, (iv) pelo conspicuo
espessamento celular ao longo da linha de deiscéncia

As Lycophytina correspondem a todas as
lictfitas viventes ou extintas (= Lycopsida), e ao gru-
po-irmio extinto das Zosterophyllopsida, representa-
do pelas plantas do tipo Zosteropdy/lurm (ligura 13.2). O
grupo é definido (i) pela presenga de esporiingios mais
ou menos reniformes, (ii) pela marcada
dorsiventralidade de scus esporingios, (iii) pela

dos esporingios, (v) por scus esporingios inseridos la-
teralmente sobre curtos pedicelos, ¢ (vi) pela diferen-
ciagio em um xilema exarco (Kenrick & Crane, 1997).
Apesar de pertencer ds Lycophytina, a espécic
Lasterophyllum myretomianum nio € incluida em nenhum
clado dentro desta subdivisio por Kenrick & Crane
(1997).
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DETALHE Esporingios lerminais
ESPOR#NGICI__

Desscingia
| abwriura)

Figura 13.3 Representante das Rhyniopsida e outras plantas vasculares basais. (A) Reconstrugio da Rhynia
gwynne-vaughanii, mostrando o habito herbidceo com eixo prostado (= rizoma) e eixos aéreos omados por pequenas
projecies semiasféricas @ suportando, em curlos talos laterais distais, esporanglos fusiformes, detalhe de um estdmato
com suas células encontrado nos eixos adreos, Devoniano Inferior da Escécia (modificados de Kenrick & Crane, 1997, @
Stewart & Rothwell, 1993). (B) Reconstrugdo de Cooksonia caledonica, apresentando o sistema primitivo de ramificagio
simpodial (dicotdmico isotdmico) e detalhe do esporéngio reniforme terminal, Devoniano Inferior da Escocia. (C) Recons-
trugio de Uskiella spargens, mostrando o sistema de ramificagiio simpodial e esporingios espatulados terminais
isovalvados (delscéncia transversal), Davoniano Inferior (A @ B modificados de Kenrick & Crane, 1997),
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B. Classe Lycopsida
(Siluriano Superior=Atual)

As Lycopsida foram um grupo muito importan-
te, abundante ¢ diversificado durante o Neopaleozoico,
especialmente no intervalo Carbonifero-Permiano.
Compunham-se de elementos que ocupavam todos os
estratos, desde plantas herbiceas até arbéreas domi-
nantes, constituindo-se muitas vezes nos individuos
de maior porte ¢ biomassa das comunidades. Atual-
mente, no entanto, sio representados por apenas rés
familias: Lycopodiaceae, Selaginellaceae e Isoetaceae.
As Lycopsida siio definidas pelas seguintes feigfies (ou
sinapomorfias): (i) presenga de micrdfilos; (i) feixe
do xilema estelado ou sifonostélico (= com cavidade
medular); (iii) vascularizagio foliar; (iv) ocorréncia de

Figura 13.4 Licdfitas fés-
seis da ordem Drenaphycales.
(A) Reconstrugio de Asferoxylon
mackiei, mostrando o habito her-
béceo da planta com eixo prostado
(= rizoma), detalhe de ramo fértil
suportando esporangios globosos
& corte transversal do eixo adreo,
do Devoniano Inferior da Escdcia.
(B) Reconstrugio de Drepano-

de eixos prostados dicoldmicos
(= rizomas) partem eixos aéreos
também dicotdémicos, Devoniano
Inferior (A & B modificados de
Stewart & Rothwaell, 1993). (C) Re-
construgéio de Baragwanathia
longifolia do Siluro—Devoniano da
Austrilia (modificado de Willis &
McElwain, 2002).

espordfilos (= estreita associagio dos esporiingios com
as folhas) e (v) perda da vascularizagilo dos esporiingios.

Ordem Drepanophycales
{Siluriano Superior=Devoniano Superior)

As Direpanophycales cormespondem a umas pou-
cas formas ancestrais que compartilham algumas fei-
gies diagndsticas de Lycopsida e por isso foram colo-
cadas como um grupo basal da classe. Distinguem-se
dos demais grupos, no entanto, apenas pela ocorréncia
de pequenos bulbos laterais (Kenrick & Crane, 1997).
Entre seus representantes estdo formas designadas aos
géneros Asteroxylon, Baragwanathia e Drepanophycus,
este dltimo que di nome ao grupo (figura 13.4),
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Ordem “Lycopodiales”
(Devoniano Superior-Arual}

Em termos de classificagio cladistica, este é
um grupo pobremente definido, sendo que sua
monofilia estd baseada apenas em seu tipo de esporo.
Deste modo, diferenciam-se por apresentar as pare-
des dos csporos com morfologia “foveolada-fossulada™
{Kenrick & Crane, 1997). Na pritica, sio normalmen-
te distinguidas por serem as dnicas licéfitas viventes
que nio apresentam ligulas nos micréfilos (ver Or-
dem Protolepidodendrales) e possuem um dnico tipo
de esporo (= homdsporo ou isdésporo), apresentan-
do, portanto, homosporia ou isosporia. As formas
aruais mais comuns correspondem aos géneros que
pertencem @ Familia Lycopodiaceae, conhecidos po-
pularmente como licopddios, dentre os quais se des-
tacam: Hupersia, Dyphasiastrum, Phlegmarivrus,
Lycopodiells e Lycopodium, que dd nome ao grupo (fi-
gura 13.5A). Em termos de vixons fésseis, o mais
conhecido é Lycopodifes.

Dolianiti foi o primeiro a descrever formas
referentes ao género Lycopodites no Brasil,
identificadas para sedimentos do Grupo Curud da
Bacia do Amazonas, do Devoniano Média
(Dolianici, 1967). Mais recentemente, formas atri-
buidas & Lycopodites foram descritas para depdsitos
do Grupo Itararé ¢ da Formagiio Rio Bonito, da
Bacia do Parand, ambos de idade Permiano inicial,
por Salvi ef alii (2008).

Ordem Protolepidodendrales
{Devoniano Médio—Superior)

Protolepidodendrales € um grupo extinto, basal,
pouco compreendido, cuja monofilia € apenas supor-
tada pela presenca de micrifilos caracteristicos, divi-
didos. Ourtras caracteristicas do grupo sdo (i) ocorrén-
cia de ramificaglio anisotdmica, (ii) de células
epidérmicas do esporingio ndo sinuadas, e (iii) de
deiscéncia radial dos esporingios. Juntamente com
as Selaginellales ¢ Isoteales (figura 13.5B ¢ C), cons-
tituem-se em um dos wés grupos de licofias que apre-
sentam ligulas e, portanto, sio liguladas (figura 13.6).
As ligulas correspondem a pequenas projeghes em for-
ma de escama presentes na face adaxial da base ou axila
dos micréfilos de certas lictfitas (figura 13.6) (Raven &

alif, 2001). Sdo representantes do grupo as formas clas-
sificadas em Leclerogia (Rigura 13.7A), Minarodendron,
Haskinsia, Archeosigiflaria ¢ Colpodexylon.

Restos fragmentados de caules relacionados
s Protolepidodendrales, tais como Paleostigma,
Archeosigillaria ¢ Protolepidodendron, foram assina-
lados para a base da Formagio Pimenteiras,
Devoniano Médio da Bacia do Parnaiba, nordeste
do Brasil. Qutra forma possivelmente atribuida a
este grupo, classificada em Haplostigma, também
foi encontrada nas bacias do Parnaiba, na Forma-
¢lio Cabegas de idade Devoniano final, ¢ do Parand,
na Formagio Ponta Grossa do Devoniano médio
(sintese em Dolianiti, 1972).

{Carbonifero Inferior—Atual)

As Selaginellales sio consideradas um grupo
monofilético caracterizado (i) por seus esporingios mais
ou menos esféricos, (i) pelo mecanismo de deiscéncia
distal e transversal dos esporingios, (iii) pela presenca
de quatro megisporos por megaspordngio, (iv) pela
suspensdo do cstelo em uma cavidade por células
endodérmicas trabeculares ¢ (v) pelos seus micrdsporos
equinados (Kenrick & Crane, 1997). Outra caracteris-
tica distintiva do grupo € a ocorréncia de heterosporia,
ou seja, a produglio de dois tipos de esporos:
micrdsporos ¢ megdsporos (figura 13.6). Este mo-
delo de reprodugiio € urtilizado também pelas Isoetales
(figura 13.5B). Nio se pode esquecer que slio, junta-
mente com as Protolepidodendrales ¢ Isoteales, um
dos trés grupos de licéfitas liguladas, Principais géne-
ros atuais sio Selaginella (figura 13.5C), que denomina
o grupo, e Staclgywandrum ¢ Tetragonostackys,

Ordem Isoetales
{Devoniano Superior-Arual)

As Isoetales formam com as Selaginellales os
tinicos grupos de licéfitas liguladas e heterosporadas,
Amalmente, € representado por apenas um género vi-
vente, o fsoetes. O grupo distingue-se de wdos os de-
mais, scgundo Kenrick & Crane (1997), por apresen-
tar (i) eimbio unifacial (que promove o erescimento
secunddrio do xilema), (ii) xilema monarca na raiz ¢
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(iii) um crescimento bipolar que envolve o desenvol-
vimento de um sistema radicular do tipo “rizomérfico”.
No sistema do tipo “rizomérfico” cada cixo radicular
ou rizoide contém um dnico feixe vascular monarea
conectado a um dos lados de uma grande cavidade
central, a qual é circundada por céreex. As licofitas que
possuem este tipo de sistema radicular (denominado
rizomorfo) sio também denominadas de “licéfitas
rizomdrficas”.

i

DETALHE DO EIXO FERTIL

As licdfitas rizomérficas compreendem todas as
espécics de Fsoeres (figura 13.5B) ¢ as lic6fitas
arborescentes extintas, representando assim um gru-
po que varia de formas pscudo-herbiceas (atual fsoetes)
a grandes elementos arbéreos. Os principais géneros
extintos atribuidos a essas lic6fitas foram Paurodendron,
Lepidodendron, Sigillaria, Diaphorodendron,
Lepidophloias, Chaloneria, Plewromeia (figura 13.7B) ¢
Nathorstiana (figura 13.7D).

DETALHE DO ESPOROFILO

Figura 13.5 Licdlitas vi-
ventes das ordens Lycopodiales,
Selaginellales e |soteales, (A) Re-
presentante atual de Lycopodium
clavatum, mostrando o hébito
herbédceo com eixos prostados e
estrobilos terminais, além de de-
talhe do espordfilo (modificado de
Kenrick & Crane, 1897). (B) Re-
prasentante atual de [soetes
bolanderi, note o encurtamento
do caule de onde partem as
raizes e os tufos de micrdfilos
(modificado de Kenrick 8 Crane,
19897). (C) Representante atual da
Selaginella sp., mostrando habi-
to & detalhes dos estrébilos e do
megaspordfilo (modificado de
Judd et alii, 2009 e Kenrick &
Crane, 1987).
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Formas dos géneros Bumbudendron,
Brasilodendron (figura 13.7C) e Lycopodiopsis, que
na atual proposta sistemitica sdo classificados en-
tre as Isoetales, foram assinaladas para o Paleozoico
Superior da Bacia do Parand, no Brasil. Hi a ocorrén-
cia de restos de Bumbudendron, Brasilodendron ¢
Lycopodiopsis em depésitos do Carbonifero final do
Grupo lwararé (Rasler, 1978; Millan, 1987), além
disso, caules de Brasifodendron foram encontrados
em estratos da sobrejacente Formagio Rio Bonito,
do Permiano inicial, onde sio muito comuns e
abundantes (lannuzzi & Souza, 2005; Mune &
Bernardes-de-Oliveira, 2007). Restos atribuiveis a
Lycopodiopsis foram rambém assinalados para os
niveis da Formaglio Teresina, do Permiano Médio
{Rohn & Riisler, 2000),

Familia Lepidodendracene

(Carbonifero Superior-Permiano Inferior)

Constitui-se na mais famosa familia de licofitas
arborescentes que predominaram nos pintanos do
Carbonifero tardio da Europa e da América do Nome,
expandindo-se para a Asia, onde sobreviveram até o
inicio do Permiano. Tendo em vista a significativa
quantidade de matéria orglinica acumulada, acredi-
ta-s¢ que tenham composto mais de dois tergos de toda
a biomassa existente na época (Willis & McElwain,
2002). O género mais conhecido é Lepidodendron, para

Rizoides Eixos prostados

o qual foram estabelecidas mais de 100 espécies (figu-
ra 13.8A). As formas de Lepidodendron consistiam em
individuos arbdreos que cresciam entre 10 ¢ 35 metros,
podendo alcangar aré cerca de 50 metros de altura
(Seewart & Rothwell, 1993), Hé caules com difimetros
superiores a 1 metro, os quais eram enetos (= monopodiais)
até o topo, onde bifurcavam vinas vezes formando uma
coroa de ramos distais cobertos de folhas filiformes lon-
gas (chegavam até cerca de 1 metro) € univervadas
(= micréfilos), classificadas no morfogénero Cyperites
quando destacadas. As folhas cram inseridas direta-
mente no caule em drcas rdmbicas, arranjadas de for-
ma espiralada, denominadas de “almofadas foliares™
e, quando descartadas, deixavam uma marca nas al-
mofadas conhecida como “cicatriz foliar”. As almofa-
das apresentavam ainda pequenas cavidades ovais de-
nominadas de parfquinos, cuja fungdo permanece des-
conhecida. O sistema vascular variava do tipo
protostélico a sifonostélico, dependendo da porglio da
planta ¢ apresentava crescimento secundénio do xilema
nas formas gigantes. O sistema radicular era Gnico,
constituido de eixos rizomdticos (= rizomorfos) que
iradiavam do caule central, bifurcando-se algumas ve-
zes ¢ suportando, em disposigio helicoidal, as raizes.
Quando encontrado & parte, estes tipos de rizomas ou
rizomorfos sdo denominados de Stigmaria. Eram plan-
tas heterosporadas e os espordfilos arranjados em cones
originados nas cxtremidades dos ramos distais, deno-
minados de Lepidpstrobus. Outros representantes bem
conhecidos desta familia sdio as formas classificadas em

Sigillaria (figura 13.8B), Diaphorodendron ¢ Lapidophloios.

CORTE LONGITUDIMNAL
DE ESTROBILO TERMINAL

Megasporingso

com quatro grandes

MICTOSporos MEGASPOnS

Figura 13.6 Heterosporia em licdfitas. Representante atual de Selaginella sp., mostrando habito herbdceo da
planta, detalhes das folhas esléreis (micrdfilo) e férteis (espordfilos, 1.4, micro @ megaspordfilo) e corte transversal de
estrdbilo terminal suportando micro @ megaspordngio (modificado de Stewart & Rothwell, 1993).




Figura 13.7 Licdfitas fdsseis. (A) Reconstruglio de Leclercgia complexa, mostrando hédbito herbdceo da planta
com elxos folhosos, no detalhe o micrdfilo ligulado e um espordfilo, Devoniano Inferior (modificado de Kenrick & Crane,
1997). (B) Reconstrugio Pleuromeia sternbergi, mostrando o hébito arbdreo da planta de caule sem bifurcagdes &
astrobilo terminal caracteristico, Tridssico. (C) Caule de Brasilodendron pedroanum, com detalhe das aimofadas foliares
fusiformes de base sinuosa, Permiano Inferior do Brasil (modificado de Chaloner ef afii, 1979). (D) Reconstrugio de
MNathorstiana arborea, mostrando o hdbito arbéreo-arbustivo desta planta de caule curto e bulbo segmentado do Cretaceo
Inferior (C @ D modificados de Stewart & Rothwell, 1993).
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DETALHE DO ESTROBILO

Figura 13.8 Licdfitas fosseis da familia Lepidodendraceae. (A} Reconstrugio de Lepidodendron sp., mostrando
o habito arbdreo da planta, detalhes da almofada foliar, micréfilos e estrdbilos biesporangiados (micro e megasporngios)
@ cone transversal do caule delineando os varios tipos de cértex, Carbonilaro Superior. (B) Reconstrugdo de Sigilfana
sp., mostrando o hdbito arbdreo da planta e detalhes da almofada foliar; note a copa pouco ramificada e suportando
longos micrdfilos, Carbonifero Superior (A e B modificados de Stewart & Rothwell, 1993).
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C. Classe Zosterophyllopsida
(Siluriano Superior-Devoniano Inferior)

As Zosterophyllopsida sSo um grupo de plantas
totalmente extintas que foi muito diversificado ¢ abun-
dante durante o Devoniano. O grupo é caracterizado
(i) por seu crescimento circinado ¢ (i) por seu exclusi-
vo arranjo dos esporingios em duas fileiras lineares.
Em Zosterophyllopsida, a maior parte dos tixons estd
contida dentro da Ordem Sawdoniales, exceto pela
espécie Zosterophyllum divaricatum (figura 13.9A) que
foi incluida apenas em nivel de classe por Kenrick &
Crane (1997).

Ordem Sawdoniales
{Siluriano Superior-Carbonifero Inferior)

As Sawdoniales sio definidas (i) por sua ramifi-
cagiio pseudomonopodial, (i) por seu sistema de rami-
ficagiio planar e (iii) pela presenga de eixos subordina-
dos associados ds dicotomias no sistema axial principal
{Kenrick & Crane, 1997),

0 grupo compreende quatro distintos
subgrupos: a) Sawdoniaceae, composto por tixons es-
pinhosos como o género Sewdemia que denomina todo
o grupo; b) Barinophytaceae, um grupo de zosterdfitas
heterosporadas do Devoniano final; ¢) Glosslingiaceae,
caracterizado por seus esporingios auriculares; d)
Hsuaceae, um grupo mais derivado, onde ramos late-
rais suportam esporingios terminais o que demonstra
uma significativa modificagio do padrio de arranjo
primitive dos esporingios em duas fileiras, tpico das
Sawdoniales.

Scus principais representantes siio formas clas-
sificadas em Seadonia, Barinophyton ¢ Glosslingia ¢ Hrua
(figura 13.9B-D),

Subdivisiio Euphyllophytina
{ Devoniano Inferior-Atual)

As Europhyllophytina, ou eufiléfitas,
correspondem a todas as plantas vasculares viventes,
exceto as licdfitas, e incluem ainda formas fésseis
basais de plants do tipo Peilophyron (figura 13.2), co-
nhecidas na literatura como Trimerdfitas (Kenrick &
Crane, 1997). E um grupo bem definido por apresen-

tar as seguintes caracteristicas (ou sinapomorfias): a)
sistema de ramificaglo pscudomonopodial ou
monopodial, b) ramos latcrais arranjados basicamentc
de forma helicoidal, ¢) presenga de ramos vegetativos
distais do tipo pinula {que nos tixons basais niio sio
wtalmente planares), d) os dpices dos ramos apresen-
tam-se recurvados, e) células do metaxilema apresen-
tam pontoagies areoladas com espessamentos do tpo
escalariformes, f) deiscéncias dos esporingios ao lon-
go de um lado através de uma tnica fenda, g) xilema
radialmente alinhado ao longo dos cixos maiores, h)
esporingios reunidos aos pares em cachos terminais
(Kenrick & Crane, 1997). Esta dltima feiglo pode ser
considerada a mais relevante para reconhecer todo o
grupo, pois a partir da especializagio das zonas férreis
nos representantes mais basais (p. ex. Psifophyton
dasnsonii), compostas de esporingios terminais pareados
densamente agrupados, parecem ter derivado os
esporangidforos peltados das Equiscropsida, os
esporiingios suportados pelas folhas das Filicopsida e
os Orgdos polinicos € as clipulas contendo sementes
das primeiras plantas com semente,

As Europhyllophytina mostram uma notdvel
variaglio em termos de diversidade morfoldgica, ao se
comparar, por exemplo, as Equisetopsida atuais com
as Orchidaceae, indicando que o grupo alcangou uma
extrema divergéncia evolutiva ao longo do tempo. Este
grau de diferenciagio do grupo torna-se mais acentua-
do se comparado com seu grupo-irmio, as Lycophytina,
que s¢ apresentam claramente como um clado bastan-
te conservador (figura 13.2). Os representantes mais
basais do grupo sio as espécies extintas Eopdyllophyton
bellum, Psilophyton dawsonii ¢ P crenwlatum (figura
13.10), do Devoniano iniclal, as quais niio foram for-
malmente incluidas em nenhum clado supragenérico
por Kenrick & Crane (1997). Estes tixons sio conhe-
cidos como trimerdfitas e cram classificados na Subdi-
vislio Trimerophytina por Banks (1975), na Classe
Trimerophytopsida por Stewart & Rothwell (1993) ¢
na Classe Trimerophyta por Taylor & Taylor {1993).
No entanto, Kenrick & Crane (1997) consideraram,
através de sua andlise cladistica, que as “Trimerofitas”
sdo um grupo parafilético e, portanto, ndo compdem
um clado vilido. Por isso, o grupo foi desmembrado,
sendo que boa parte dos tixons onginalmente atribuidos
as trimerdfitas estd incluida aqui (figuras 13.2 e 13.10),
outros ficaram mais préximos 3s plantas produtoras de
sementes (= espermafiticas), como Pertica.
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Figura 13.9 Representantes das Zosterophyliopsida. (A) Reconstruglo de Zosterophyllum divaricatum, mostran-
do o hébito herbdceo da planta e as caracteristicas ramificagbes em H e esporingios inseridos lateralmente sobre talos,
Devoniano Inferior (modificado de Willis & McElwain, 2002). (B) Reconstrugio de Zosferophylium rhenanum, indicando
um habito semiaquético da planta, Devoniano Inferior. (C) Reconstruglio de Sawdonia ornala, mostrando um sistema de
ramificaglio pseudomonopodial e elxos terminails circinados, note também as enagbes em forma de esplnhos e esporingios
globosos laterais aos eixos, Devoniano Inferior (B e C modificados de Stewart & Rothwell, 1993). (D) Reconstrugio da
porgio distal do eixo lateral fértil de Bannophyton citrulliforme, mostrando esporingios reunidos em fileiras formando
uma espécie de “estrobilo”, Devoniano Inferior (modificado de Kenrick & Crane, 1997).
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Figura 13.10 Representantes basais das Euphyllophytina. (A) Reconstruglio de parte da planta Eophyllophyton
bellum, mostrando em detalhe os apéndices terminais férteis divididos em segmentos terminais pinatifidos (= pinas
semissegmentadas) que suportam esporngios globosos, Devoniano Inferior da China (modificado de Gang & Gensel,
2001). (B) Reconstrugio de Psilophyion dawsonii, apresentando eixos estéreis e férieis arranjados em um sistema de
ramificagiio pseudomonopodial @ esporiingios inseridos aos pares @ reunidos em “cachos”, Devoniano Inferior do Cana-
déd. (C) Reconstrugio de Psilophyton erenulatum, destacando o sistema de ramificagio com eixos dicotdmicos a
tricotdmicos, eixos terminais curvados e esporangios reunidos em “caches”, Devoniano Inferior do Canada (B & C modi-
ficados de Stewart & Rothwell, 1993).
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Infradivisio Moniliformopses
{ Devoniano Médio—-Aral)

Este grupo contém todas as formas viventes das
chamadas pteridéfitas, popularmente conhecidas
como samambaias, ou fetos (Filicopsida), e cavalinhas
(Equisetopsida), bem como seus antepassados diretos
(Cladoxylopsida) (figura 13.2). A feigio morfolbgica que
distingue este grupo dos demais € a ocorréncia de um
protoxilema mesarco confinado aos lobos externos
do xilema da planta. Sio rambém denominados de
“monil6fitas” pelos botinicos modermnos (Judd er aifi,
2009).

D. Classe Uadoxylopsida

(Devoniano Médio/Superior—-Permiano
Inferior)

As Cladoxylopsida sio consideradas como pré-
fetos ou samambaias primitivas ou basais do Paleozoico,
Na realidade, representantes como Prewdasporochnus
(figura 13.11A) silo consideradas por alguns autores
como possiveis formas ancestrais de grupo viventes de
feros, como Marattiales, Ophioglossales, Osmundaceae
e Schizacaceae (Kenrick & Crane, 1997) (figura 13.2).
A caracteristica mais distintiva do grupo refere-se (i)
ao formato elepsidroide (= em ampulheta) do xilema,
mas tendem a possuir (i} megifilos compostos com-
plexos, derivados de sistemas de ramificagiio modifi-
cados, (iii) nenhum crescimento secunddrio ¢ (iv)
csporingios inseridos nos opos, nas margens ou nas
superficies abaxiais (= inferiores) dos segmentos ou
pinulas (Kenrick & Crane, 1997).

O grupo subdivide-se em: a) Subclasse
“Cladoxyliidae™, considerado como um grupo de pré-
feros, pois abarca as formas mais basais; b) Subclasse
Stauropreridae, que representa formas arbustivas com
frondes ou segmentos sem limina foliar desenvolvida;
¢) Subclasse Zygoptendae, relacionada a formas onde
ocorre Xilema secundirio, uma feiglio incomum aos
fetos em geral, como visto antes.

Os principais tixons conhecidos sio
Pseudosporochnus ¢ Cladoxylon (figura 13.11A ¢ B), que

denomina tode o c¢lado, ambos incluidos em
“Cladoxyliidac"; Stawropieris entre as Stauropteridac
(figura 13.11D); Riacophyron c Zigopteris em
Zygoprendae (figura 13.11C).

Ma Formagio Motuca, Permiano da Bacia
do Parnaiba, registrou-se a presenga de Dernbachia,
considerada um possivel representante da
subclasse Zygopteridae (Caputo ef afii, 2005; Dias-
Brito er alis, 2009).

E. Classe Equisetopsida
(Devoniano Médio—Atual)

As Equisetopsida incluem as cavalinhas atuais,
relacionadas & Familia Equisetaceae e representadas
por um Gnico género vivente, o Equisetum (figura
13.12). Sdo ambém conhecidas como “articuladas™
por terem seus caules, ramos e rizomas divididos em
segmentos, denominados entrends ou regifies inter-
nodais, que se conectam nos nos ou regides nodais,
dando origem a um sistema de ramificagdo articulado
(figura 13.12). Semelhante s Lycopsida, este grupo
foi abundante ¢ diversificado durante o Meopaleozoico
(intervalo Carbonifero—Permiano), quando se compu-
nha desde plantas arbéreas de grande porte até herbi-
ceo-arbustivas, como as atuais formas de Equisetum.

Como grupo {ou clado), define-se por (i) apre-
sentar apéndices verticilados (que partem dos nds),
(i) pela morfologia caracteristica dos esporangitforos
(talos modificados para carregar um ou mais
csporiingios), (iii) pela morfologia do estelo
(sifonostelo), (iv) pela alternincia regular de apéndi-
ces nos sucessivos nds, (v) pelas folhas do tipo
“micrifilo” (= megifilos reduzidos e uninervados),
(vi) pela ocorréncia de efimbio unifacial (o qual & per-
dido em Equisetaceae, figura 13.2) e (vii) pela presen-
¢a de um perisporo nos esporos (= envoltdrio presen-
te em tomo do corpo do esporo) (Kenrick & Crane,
1997). Bateman (1991) inclui ainda como feigdes dis-
uintivas do grupo: a) ocorréncia de um estelo medulado,
b) presenga de estrdbilos operculados, ©) espessamentos
da parede colunar na epiderme do espordngio.
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Figura 13.11 Representantes das Cladoxylopsida. (A) Reconstrugio de Pseudosporochnus nodosus, mostrando

um sistema de ramificacio monopodial que suporta uma coroa de eixos secundarios dicotdmicos e apéndices lerminais
dicotdmicos aplainades, Devoniano Médio. (B) Reconstrugfio de Cladoxylon scoparium, com eixos secunddrios inseri-
dos em espiral suportando apéndices lerminais dicotdmicos, digitiformes e aplainados, Devoniano Médio. (C) Reconstru-

¢éo de

Rhacophyton ceratangium, apresentando o arranjo espiralado das frondes estéreis e férteis sobre o eixo principal

(= sistema monopodial) e detalhes da pina priméria que suporta alternadamente eixos terminais vérias vezes dicotdmicos
de arranjo tridimensional, Devoniano Médio. (D) Reconstrugio de parte da planta Stauropteris burntislandica, de habito
arbustivo, com sistema quadrifurcado gue dé origem a dois eixos e duas aflébias (apéndices modificados) por ramifica-
¢do e apéndices terminals opostos e sem lAmina foliar, Carbonifero Inferior (todos modificados de Slewart & Rothwell,

1993).
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O grupo se originou possivelmente de uma plan-
ta como ldyka, do Devoniano Médio (figura 13.13A).
Entre as formas basais, assinaladas no Devoniano final
¢ consideradas como os primeiros representantes das
Equisetopsida, estiio as Hyemia ¢ Pseudobormia, esta dl-
tima jd apresentando caules nitidamente articulados
{figura 13.13B e C). Na transigio do Devoniano para o
Carbonifero surgem as Archaeocalamitaceae que sio
apontadas como grupo ancestral das formas incluidas
na ordem Equisetales. As porgdes vegetativas desse
grupo sdo comumente classificadas em Archaeocalamires
spp. (figura 13.14A),

Evidéncias de Equiscropsida foram
registradas em abundincia no Paleozoico Superior
da Bacia do Parand e incluem: restos de Awnularia,

Eixos esléreis
ramificados
a parlir dos nds

Eixos férieis

I_

DETALHE ESTROBILO
ndo ramificados _

CORTE TRANSVERSAL
DO EIXO AERED

Paracalamites, Phyllotheca, Stephanophyllites e
Norocalamites ¢ Schizonenrs entre o Carbonifero fi-
nal ¢ o Permiano final, em depésitos do Grupo
Trararé e formagdes Rio Bonito, Teresina ¢ Rio do
Rasto (Risler, 1978; Rohn & Risler, 2000; lannuezi
& Souza, 2005; Mune & Bernardes-de-Oliveira,
2007). Para o Paleozoico da Bacia do Parnaiba, en-
contraram-se restos de Calamites, no Carbonifero
final da Formagio Piaul, e Calamites (= Paracalamites)
e Arthropitys no Permiano inicial a final das forma-
¢bes Pedra-de-Fogo ¢ Motuca (Dolianiti, 1972;
Tannuzzi & Scherer, 2001; Dias-Brito er afii, 2009).
Mo Tridssico Médio da Bacia do Parand, na For-
magio Santa Maria, foram encontrados caules as-
sinalados ao género Neocalamites (Guerra-
Sommer & afii, 1999, 2000).
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Figura 13.12 Representante atual de Equisetum sp., mostrando o hdbito herbaceo da planta, com rizoma emitin-

do 0s eixos adreos astéreis e férteis, am detalhe o arranjo @ a estrutura dos estrdbilos e seus esporangidforos paitados
e, em corte, a arquitetura interna do caule com a tipica medula oca e 05 canais carenais valecular (modificado de Joly,
2002; Stewart & Rothwell, 1993; Kerinck & Crana, 1997).
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Figura 13.13 Representantes basais das Equisetopsida. (A) Reconstrugio de lbyka amphikorma, mostrando sis-
tema de ramificagdio pseudomonopodial com eixos laterais dispostos aspiraladaments & detalhes dos eixos terminais
estérels recurvados e férieis com esporfngios terminais aos pares, Devoniano Médio dos Estados Unidos. (B) Recons-
trugio da porgio superior de Pseudobomia ursina, apresentando eixos arliculados (nds @ entrends) @ datalha do nd com
roseta de folhas dicotbmicas, Devoniano Superior. (C) Reconstrugiio de Hyenia elegans, planta herbdcea de rizomas e
eixos asreos dicotdmicos que suportam em curlas espirais ou pseudorrosetas eixos lerminais estéreis e féneis dicotbmicos,
sendo os férteis compostos por eixos que se assemelham a esporangidforos @ suportam espordngios terminais aos
pares, Devoniano Médio (todos de modificados de Stewart & Rothwell, 1993).
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Ordem Equisetales

Familia Calamitaceae
{Carbonifero Superior-Permiano Inferior)

Representa a familia das cavalinhas arbdreas
gigantes que coexistiram com as lictfitas arborescentes
gigantes (= Lepidodendraceae) durante 0 mesmo in-
tervalo de tempo (Permo=Carbonifero), tendo habita-
do as mesmas fireas geogrdficas e os mesmos ambien-
tes pantanosos onde ocorreram aguelas licdfitas. Na
realidade, essas cavalinhas gigantes também contribui-
ram com uma fraglo significativa da matéria orginica
acumulada nos depdsitos de carvio do hemisfério nor-
te (Willis & McElwain, 2002), representando, possi-
velmenre, o segundo grupo em rermos de quantidade
de biomassa produzida. Calamites foi sem divida o
género mais importante desta familia (figura 13.14B).
As formas de Calamites constituiam-se em individuos
que atingiam até cerca de 20 metros de altura, com
grossos caules articulados de medula central bem de-
senvolvida (= tipo sifonostélico) ¢ crescimento secun-
dirio do xilema (do tipo Arthrepinys), do qual partiam
ramos articulados efou folhas. As folhas eram relativa-
mente peguenas, lanceoladas ou em forma de agulha
e uninervadas (= semelhante aos micréfilos das
licdfitas), arranjadas em rosetas {ou verticilos) de ané
40 folhas por nd, Quando destacados, os ramos folhosos
sdo classificados nos géneros Ammwlaria (figura 13.14B)
¢ Asterophyllites (Stewart & Rothwell, 1993). Os caules
nasciam de um sistema de rizomas articulados gigan-
tes (do tipo Pinnwlaria), dos quais também partiam as
raizes, semelhante ao sistema do atual Eguisetum. Pelo
menos algumas formas de Calamitaceae arborescente
eram, aparentemente, heterosporadas, e nestas formas
os esporingios estavam reunidos através de seus
esporangidforos em estruturas do tipo estrdbilo ou

cone. Existiam cones inseridos de virias formas nos
caules e ramos ¢, portanto, de diferentes disposigdes ¢
arranjos, de tal forma quec os tipos constituem distin-
tos morfogéneros, a saber: Calamostackys (figura
13.14B), Palacostachya, Magostachya, entre outros,

Ordem Sphenophyllales
{Devoniano Superior-Permiano Superior)

As Sphenophyllales 580 um grupo restrito ao
Paleozoico e distinguem-se por: a) serem formas sem-
pre herbiceo-arbustivas, b) com folhas de formato
cuneiforme a espatulado, de liminas inteiras a profun-
damente dissecadas e multinervadas, normalmente clas-
sificadas em Sphenopdylium (figura 13.15A ¢ B), ¢) pos-
suir um sistema vascular protostélico trirradiado tnico
(sistema actinostélico) que di origem, em algumas es-
pécies, a xilema secunddrio (Stewart & Rothwell, 1993).
Apesar de apresentarem um sistema de ramificagio ar-
ticulado como o das esfendfitas, com os foliolos e estru-
wuras reprodutivas inseridas junto aos nds, muitos ques-
tionam a relagiio das Sphenophyllales com as demais
esfendfitas (figura 13.15B-E), sugerindo que existe a
possibilidade de estarem mais relacionadas a alguns gru-
pos de licofitas ¢ afins (zoosterdfitas). Deste modo, po-
deriam constituir um grupo 4 pamne, distinto de outros
(Stewart & Rothwell, 1993; Kenrick & Crane, 1997).

A favor da relagio com as esfendfitas, Kenrick
& Crane (1997) citam as semelhangas que garantem
sua vinculagdo com as Equisctopsida: (i) apéndices
arranjados em rosctas (= articulados), (ii) folhas do tipo
micrdfilo, (i) tipo de xilema secundirio, (iv) presenga
de esporangiéforos suportando os esporingios, (v) (vi)
e pela presenga de perisporo (camada externa da exina
frouxa). Esta visio é compartilhada e adotada aqui.
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Figura 13.14 Esfendfitas fésseis das famllias Archasocalamitaceae e Calamitaceae. (A) Reconstrugio de um
ramo secundario de Archaeocalamites que suporta verticilos apéndicas foliares (= espordfilos) junto aos nds, do Carbonifero
Inferior. (B) Reconstrugio de Calamites sp., mostrando o hébito arbdreo da planta e detalhes do arranjo dos estrébilos
nos ramos e dos esporangidforos em relagio &s bracteas nos estrébilos do tipo Calamostachys, salientando a presenga
de elatérios nos esporos e de foliclos uninervados do tipo Annularfa, além de corte transversal delineando ao sistema
vascular que apresenta as caracteristicas cavidade medular e canais carenais & valecular, Carbonifero Superior (modi-
ficados de Stewart & Rothwell, 1993; Meyen, 1987).
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Figura 13.15 Representanies da ordem Sphenophyllales. (A) Folhas de diferentes espécies de Sphenophylium arran-
jados (da esquerda para a direlta) para mostrar o aumento no grau de fusfo do limbo, (a) S. myriophyflum, (b) S. cunelfolium,
(c) 5. majus, (d) S. cuneifolium, (8) S. emarginatum, (f) 5. vericilatum, note que uma mesma espécie, . g. S. cuneifolium,
pode apresentar limbos com distintos graus de fuséio, Carbonifero. (B) Reconstrugédo de parte da planta Lilpopia raciborski,
de hdbito arbustivo, mostrando caules finos e longos, arliculados (nds e entrends) que suportam junto aos nos dos
caules secunddrios, folhas do tipo Sphenophylium e conjuntos globosos de espordngios, Parmiano Inferior. (C) Detalhe
do cone de Eviostachya sp. composto de seis esporangidforos que suportam espordngios terminais & apresentam proje-
¢oes filiformes, Devoniano Superior. (D) Detalhes do cone de Bowmanites dawsonii, (a) um corte longitudinal da estrutu-
ra aprasentando a vascularizagio independente das bricteas e a insergéio adaxial (= sobre) dos curios esporangidforos
nas bracteas com seus esporangios tarminais em posigiio andtropa (recurvada em relagio ao eixo do esporangiaforo),
{b) uma vista transversal do cone mostrando os esporangidforos dispostos em dols anéis concénfricos formando cerca
de trés esporangios por brictea, Carbonifero. (E) Detalhes do cone de Sphenostrobus thompsonii, corte longitudinal da
estrutura que indica vascularizagio independente das bracteas e a insergio adaxial (= sobre) de um curto esporangicforo
por brdctea, note os esporingios terminais em posiclo ortdtropa, i.é, reta em relaglo ao eixo do esporangidlioro (A, B, D,
E modificados de Stewart & Rothwell, 1993; (C) modificado de Taylor & Taylor, 1993).
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Sphenophyllales siio relativamente abun-
dantes em intervalos restritos do Paleozoico Su-
perior da Bacia do Parand, incluindo principal-
mente, caules que suportam folhas do tipo
Sphenophylium, encontrados desde o Carbonifero
final até o Permiano final, em depdsitos do Grupo
Itararé e formagdes Rio Bonito ¢ Rio do Rasto
(Rasler, 1978; Rohn & Rasler, 2000; lannuzzi &
Souza, 2005; Mune & Bernardes-de-Oliveira,
2007). Para o Paleozoico da Bacia do Parnaiba, en-
contraram-se restos de Sphemaphy/lum no Permiano
inicial a final das formagbes Pedra de Fogo e
Motuca (lannuzzi & Scherer, 2001; Dias-Brito o
alri, 2009).

F. Classe Filicopsida
(Carbonifero Inferior-Atual)

As Filicopsida incluem as pteridéfitas (ou
plantas esporofiticas) mais conhecidas, popularmen-
te denominadas de samambaias ou fetos. E o grupo
de pteridéfitas mais bem-sucedido hoje em dia, per-
fazendo cerca de 20% de todas as plantas terrestres
do planeta. Apesar de nfio ser um grupo muito anti-
go, quando comparado aos demais, tornou-se 0 mais
importante ¢ significativo representance das plantas
produtoras de esporos ou esporofiticas.

Cladisticamente, o grupo abrange os atuais fetos
leptosporangiados (ver abaixo) e os incluidos nas ordens
Ophioglossales ¢ Marattiales (figura 13.2) e distingue-se
dos demais por possuir (i) megifilos do tipo fronde, (i)
vernagiio circinada (menos pronunciada em
Ophioglossales e perdida em Psilotaceae) e (iii) rizoides
septados sob o gametdfito (Kenrick & Crane, 1997). As
frondes sdio a caracteristica que mais reconhecidamente
identifica as Filicopsida. Uma fronde ¢ constituida basi-
camente de raque (= cixo de sustentacio) ¢ pina (= limbo
ou meséfilo) que pode ser subdividida cm unidades me-
nores denominadas “pinulas” (figura 13.1). Conforme o
nimero de ragues presentes, a fronde pode ser mono- (=
uma raque), bi- (= duas raques), tri- (= rds raques) ou
quadripinadas (= quatro raques), estas dltimas sio comuns
em formas de hibito arbéreo das familias Dicksoninceae ¢
Cyatheaceae que possuem frondes enormes, de alguns
metros de comprimento (ver mais adiante).

Awalmente, a classe Filicopsida € representa-
da pelas ordens Maractiales, Ophioglossales, Filicales

(para alguns autores esta ordem ainda € dividida em
diversas outras ordens), Marsileales ¢ Salvineales. Den-
tre as ordens citadas ¢ possivel, ainda, distinguir
evolutivamente dois grupos devido 4 origem ¢ a for-
magio de scus esporiingios, sendo consideradas
pteriddfitas eusporangiadas as ordens Marattiales ¢
Ophioglossales (figura 13.2) por conterem esporingios
com paredes pluricelulares, os guais tém sua formagio
a partir de mais de uma célula que sofrem divisbes
periclinais ¢ anticlinais, formando um recido espesso
¢ pluricstratificado. Em contrapartida, sio considera-
das preridéfitas leptosporangiadas (figura 13.2) as
ordens Filicales, Marsileales e Salvineales, as quais tém
esporingios transparentes, tendo sua formaglio a partir
de uma iinica célula que se divide transversal ou obli-
quamente, dando origem a um tecido uniestratificado,
o qual permite a visualizagllo dos esporos contidos, in-
ternamente, ao cspordngio (Raven er alii, 2001).

Hi um vasto registro de Filicopsida incertae
sedis no Paleozoico Superior do Brasil, onde foram
registradas em abundincia. Na Bacia do Parand,
ocorrem restos de Pecopreris, Sphemopreris e
Neomariopteris entre 0 Permiano inicial ¢ o final,
em depdsitos das formagdes Rio Bonito, Teresina
¢ Rio do Rasto (Risler, 1978; Bernardes-de-Oli-
veira, 1980; Rohn & Rasler, 2000; lannuzzi & Sou-
za, 2005). Para a Bacia do Parnafba, registraram-se
fiosseis de Pecopreris no Carbonifero final da For-
magio Piaui e Permiano inicial a final das forma-
gbes Pedra de Fogo e Motuca (Dolianiti, 1972;
lannuzzi & Scherer, 2001; Dias-Brito er alii, 2007).
Mo Tridssico médio da Bacia do Parand, hd a pre-
senga de Cladophlebis e Tetraptilon na Formagio
Santa Maria (Guerra-Sommer e a/is, 1999).

Subclasse Ophioglossidae
Ordem Ophioglossales

{(Paleoceno—Artual)

Ophioglossales € uma ordem cusporangiada, wal
como Marataales, com géneros comuns em dreas vem-
peradas do Hemisfério Norte, bem como nos trépicos
de todo o mundo, com uma iinica folha produzida a cada
ano, a partir do rizoma. Essa folha € constituida de duas
partes, uma vegetativa ¢ outra féril, com aré duas filci-
ras de cusporiingios. Scus esporiingios possuem grande nii-
mero de esporos, os quais silo altamente resistentes, pro-
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duzindo gametdfitos subterrineos tuberosos, alongados,
com inldmeros rizoides, assemelhando-se aos de
Psilotales por serem associados a fungos endofiticos. Os
géneros constituintes dessa familia sfo Helminthostachys,
Ophioglossum ¢ Botryckivm, Curiosamente, a espécie
Ophkioglossam reficwlatwm tem o maior nimero
cromossdmico encontrado em qualguer organismo vivo,
com o complemento diploide de cerca de 1.260
cromossomos ( Taylor & “Taylor, 1993).

Familia Botryopteridaceae
{Carbonifero Inferior-Permiano)

Os representantes dessa familia sdo conhecidos
desde o inicio do Carbonifero aré o Permiano, aos quais
sio atribuidos registros fésseis de folhas megifilas com
distribuigiio vascular em um (nico plano, isto &, em si-
metria bilateral, sendo seus esporingios pedicelados. O
género tipo Botryapterts (figura 13.17A) €, frequentemen-
te, encontrado em rochas associadas a camadas de car-
vio da Europa e Estados Unidos, apresentando
protostele, rafzes diarcas ¢ esporingios com mais de uma
camada de células na parede, sendo seus esporos
homosporados, Até pouco tempo acreditava-se que o
género Botryaptenis possula caule rizomatoso de hdbivo
terrestre, mas recentes descobertas demonstraram a
existéncia de algumas espécies epifitas (Taylor & Taylor,
1993; "Tryon & "Tryon, 1982; Stewart & Rothwell, 1983),

MNa Formagio Motuca, Permiano da Bacia
do Parnafba, registraram-se fésscis da familia
Botryopteridaceae, representados pela presenga de
Botryopterss (Caputo ef alii, 2005; Dias-Brito ef alis,
2009).

Subclasse Psilotidae
Subclasse Psilotales
Familia Psilotaceae
{Arual)

As Psilotaceac ou psiléfitas constituem um grupo
bastante restrito que inclui apenas dois géneros, Prilotum
¢ Tmesipterss, com 15 espécies. Apesar de ndo apresenta-
rem um registro fissil, € importante ressalei-las pela sua
aparéncia que remonta um dos grupos mais primitivos
dentre as traquedfitas viventes, com uma possivel des-
cendéncia direta do grupo das primeiras plantas termes-
tres ou rinidfitas (ver capitulo anterior), Esta hipdrese e
fruto da semelhanga externa apresentada, principalmen-

e, pelas espécies de Poilotum com as plantas do tipo
Riymia, pois elas sdo plantas herbdceas que nlio possuem
raizes ¢ seus caules sio formados por talos
fotossintetizantes desnudos, aparcntemente dfilos ¢
dicotdmicos. No entanto, a andlise de outros caracteres
morfolégicos ¢ estruturais, quimicos ¢ genético-
moleculares demonstrou reccntemente que as psiléfias sio,
na realidade, fetos leptosporangiados mais relacionados s
Ophioglossales (Judd & afif, 2009). Portanto, a simplici-
dade estrutural das espécies de Peifotum pode ser atri-
buida a uma redugio associada 3 ocorréncia de
micotrofismo (micorrizas endofiticas), epifitismo ¢
cstresse hidrico ¢, neste sentido, a auséncia de rfzcs ¢
folhas seria uma condigiio derivada neste grupo,

Subclasse Marattiidae

Ordem Marattiales
{Carbonifero Inferior—Arual)

As Marattiales, como ordem cusporangiada,
aprescnta frondesffolhas megifilas, i.¢, com nervuras
secundidrias, planares ¢ segmentadas, com forma se-
melhante ds atuais samambaias. A familia Maractiaceae
possui, atualmente, scis géneros distribuidos cm 200
espéeics, entre cstes Eupodium, Marattia ¢ Angiopreris.
Embora, arualmente apresente representantes herbd-
ceos, sua onigem remonta desde o Carbonifero, repre-
scntada por Psaromins (figura 13.16), um género
preridofitico ¢ arbéreo, ji extinto (Rothwell, 1991). Essa
ordem divide caracteres ancestrais com Ophioglossales,
tais como a presenga de eusporingios, i.é, scus
esporingios as distinguem das preridéfitas atuais, as
quais sio ditas leptosporangiadas, por possuirem pare-
des espessas, com duas ou mais camadas de células,

Na Bacia do Parand, ocorrem restos de
Marattiales que correspondem a frondes férreis
comprimidas classificadas em Asterotheca (associa-
dos a pinulas do tipo Pecoprerss — figura 13.16A) e
pseudocaules atribuidos aos géneros Praronius (fi-
gura 13.16A ¢ B) ¢ Tietea, entre o Permiano inicial
¢ o final, em depésitos das formagdes Rio Bonito,
Teresina ¢ Rio do Rasto (Risler, 1978; Rohn &
Rasler, 2000; lannuzzi & Souza, 2005). Para a Ba-
cia do Pamafiba, registraram-se também esses mes-
mos tixons, i.é, Pecopteris, Psaronius ¢ Tietea, para
o Carbonifero final da Formagio Piaui ¢ Permiano
inicial a final das formagdes Pedra-de-Fogo e
Motuca (Dolianiti, 1972; Innnuzzi & Scherer, 2001;
Dias-Brito ef alii, 2009).
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Figura 13.16 Fetos fdssais eusporangiados da ordem Marattiales. (A) Reconstrugiic de Psaronius sp., com cer-
ca de trés metros, note os detalhes das grandes frondes quadripinadas (R 1: raque priméria, R 2: rague secundéria, R 3:
raque tercidria, R 4: raque quaternaria) suportando pinulas estéreis do tipo Pecopleris e féreis do lipo Asterotheca
(compressbes-impresses)/Scolecoplens (petrificagdes). (B) Detalhes do sistema vascular de Psaronius sp., em corte
transversal e esterograma tridimensional, note os tragos foliares e suas dilerentes aparéncias, em corte longitudinal,

junto & superficie do caule durante o seu desenvolvimento ontogendtico (A e B modificados de Stewart & Rothwell,
1293).
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Subclasse Polypodiidae
{Carbonifero Inferior-Arual)

Esta subclasse inclui a maior parce das samame-
baias conhecidas na atualidade. Além disso, o grupo
inclui duas ordens de samambaias aqudricas
heterosporadas: Marsileales ¢ Salvineales.

Ordem Filicales
(Carbonifero Inferior=Arual)

Considerada a maior ordem da Classe Filicopsida,
com pelo menos 10.500 espécies distribuidas em 320
géneros, dentro de 35 familias, diferem das ordens
Ophioglossales ¢ Marartiales, anveriormente aborda-
das, por possuirem esporingios leptosporangiados, ou
scja, com paredes transparentes por serem constitui-
dos por apenas uma camada de células, Scus
gametdfitos, normalmente, sio cpigeos e monoicos
originados de esporos homosporados, Com uma acen-
tuada fase esporofitica, seus espordfitos possuem
rizomas sifonostélicos, produzindo novos conjuntos de
folhas a cada ano (Tryon & Tryon, 1982),

MNessa ordem encontram-s¢ as (nicas plantas
vasculares sem sementes que possucem megifilos, en-
tendidos como frondes ou folhas com venagiio secun=
diiria ¢ alta capacidade de captagio da luz solar. Os
esporingios estiio localizados, na maioria das espécies,
no dorso, i.é, superficie adaxial da fronde,

Em se tratando de representantes fosscis e vi-
ventes, vdrias familias sfo incluidas, a saber:
Botryopteridaceae, Anachoropteridaceae,
Psalixochlaenaceae, Sermayaceae, Tedelenceae,
Osmundaceae, Schizaeaceae, Gleicheniaceae,
Dicksoniaceae, Cyvatheaceae, Matoniaceae,
Loxomataceae, Dipteridaceae, Polypodiaceae ¢
Tempskyaceae. A seguir serdo abordados apenas os
grupos mais comumente encontrados no registro fos-
sil efou de maior interesse.

Em depdsitos do Tercidrio, hd wirias refe-
réncias 3 presenga de restos fragmentados de
tes depdsitos através do pais. No Quaternirio de
Goids, foi assinalada a presenca de Preridium e
Blecknum em Goids (Cardoso & lannuezi, 2006).

Familia Osmundaceae
(Carbonifero Superior-Atual)

Considerada uma familia primitiva e interme-
didria entre as preridéfitas eusporangiadas e
leprosporangiadas, ¢ accita como grupo basal para
muitas outras familias de felicincas. Restos fdsscis
datam do Carbonifero ¢ Permiano tardio, sendo atual-
mente representada por trés géneros: Osmunds mun-
dialmente distribuida, Todeae prépria do Sul da Africa
e Lepraplerss do oeste da Polinésia ¢ Nova Guiné, ao
todo sfio 16 espécies que variam desde formas
arborescentes a caules rizomarosos. A evolugio da
familia ndio € muito clara, pois, ainda existem mui-
tas lacunas entre os achados fdsseis, os quais sdo
constituidos, na sua maioria, de caules petrificados
de Grammaropreris (figura 13.17B) ¢ Osmundocanlis,
j& esporingios e esporos sio comuns em rochas do
Mesozoico. Osmundaceae € considerada mais mo-
derna que Ophioglossaceae ou Marattiaceae devido
ao seu cardter leptosporangiado, porém o grande ta-
manho do seu esporingio, bem como o tipo rudi-
mentar do dnulo slo caracteres considerados primi-
tivos. Os representantes atuais da familia tém caule
ereto a decumbente, dicotomicamente ramificado,
ou no caso das arborescentes, ndo se ramifica. Fo-
lhas megifilas de um a dois metros, pinadas, com
tricomas durante a fase jovem, sdo plantas
homosporadas (Taylor & Taylor, 1993; Tryon &
Tryon, 1982; Stewarr, 1983).

Ma Formagdio Motuca, Permiano da Bacia
do Parnafba, registraram-se fésseis de proviveis
Osmundaceae, classificados como Grammatopierss
(figura 13.17B) (Caputo e alii, 2005; Dias-Brito &
alii, 2009).

Familia Schizaeaceae
{Carbonifero Inferior—Atual)

Os represcntantes dessa famflia t@m hédbito ter-
restre ou saxicols, caule horizontal a longo-reptante,
densamente coberto por tricomas, folhas megifilas
podendo ser escandentes com até 10 m de comprimen-
o, como no género Ligodium, ou diferenciada com
pinulas férteis ¢ esporos monoletes, como Schisae, ou
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mesmo em pinulas com cachos de esporingios, sem
soros definidos, como no caso de Anemia. O indisio,
quando presente € formado por tecido marginal, en-
quanto os esporingios sio sésseis ¢ possuem finulo
apical ¢ deiscéncia longitudinal, sendo seus esporos
triletes, Todos os géneros slio homosporados e priprios
do continente americano, com excecio de Madrig que
ocorre na Africa, Madagascar ¢ ilhas préximas.
Schizacaceae tem origem no Jurdssico ou mes-
mo antes, tendo relagdes filéricas com muitas familias,
entre ¢stas Preridaceae, Vittariaceae, Marsileaceae,
Salvineaceae, Hymenophyllaceae ¢ Dicksoniaceae.
Senfrembergia ¢ um género f6ssil do Carbonifero ao qual
& arribuido esporingio com dnulos apical e deiscéncia
longitudinal, com folhagem pecopteridea. Kiwbia é ou-
tro glnero féssil, com folhagem pecopteridea e bipinada,
datado para o Jurdssico, o qual possui delicados tricomas
sobre as pinulas estéreis, enquanto sobre as férteis se
agrupam soros de seis a 14 esporingios com finulo
bisscriado, com aré 400 esporos trileres ¢ sulcados { Taylor
& Tavlor, 1993; Tryon & Tryvon, 1982; Stewart, 1983).

Mo Cretfceo inicial da Bacia do Araripe, no
Membro Crato da Formagio Santana, foi registra-
da a ocorréncia de formas incluidas em Amemia.

Familia Gleicheniaceae
(Carbonifero Superior-Atual)

No presente, essa familia € representada por
apenas dois géneros Gleichenia e Dicranopteris, com um
total de 130 espécies, distribuidas no Velho Mundo,
na Asia e nas Américas. Sio plantas terrestres, com
caule horizontal a decumbente, ou mesmo longo-
reptante, coberto por tricomas ou escamas, folhas
megifilas escandentes, podendo medir até 10 m,
isomdérficas, com limina pinada apresentando
pseudodicotomia. Seus csporingios apresentam
morfologia bem distinta, siio achatados, com pedicelos
curtos, apresentando dnulo equartorial e obliquo e
deiscéneia longitudinal, dispondo-se em nidmero de
dois a 15 por soro, conforme a espéeie, com indisio
auscnte, porém, protecgidos por escamas. Ambos os
géneros sio homosporados e scus esporos podem ser
monoletes a triletes. Em sua hiscéria evoluriva,
Gleicheniaceae ocupa posigio paralela & Schizacaceae

e & representada por (Migecarpia no Carbonifero. Para
o Permiano da China foram encontradas compressbes
de frondes que remetem 4 Gleicheniaceae com até 30
esporfingios por soro, 0% quais apresentam inulo equa-
torial, contendo até 206 esporos triletes. Frondes do
Mesozoico que mostram dicotomias slo assinaladas ao
género Glesckenites (figura 13.17C). O material estd as-
sociado a uma flora roef-skale que remete a um
paleopintano com vigéncia de ambiente dcido, onde
vigoram condigfes semelhantes 4s do ambiente atual
ocupado por Dicranepteris na China (Tavlor & Taylor,
1993; Stewart, 1983; Tryon & Tryon, 1982).

Familia Dicksoniaceae
{Jurdssico Superior=Arual)

Uma das poucas familias de preridéfitas com
hébito arbéreo ¢ aspecto primitivo, de caule ercto com
mais de seis metros de altura e mais de um metro de
diimetro. A espessura do caule € explicada pelo ema-
ranhado de raizes adventicias que perfazem um reves-
timento externo ocupando a maior parte dessa espes-
sura, cnquanto suas frondes tripinadas, com até trés
metros de comprimento crescem Como uma corod, no
dpice do caule. Seus peciolos sdo curtos a longos, den-
samente revestidos por tricomas macios na base, ¢ os
soros arredondados ¢ marginais, com indiisio de aspecto
bilabiado, formado pela margem do segmento, ¢
esporiingios longo-pedicelados. Sua distribuigio arual
perfaz o sul do México, Américas Central e do Sul e
Antilhas em altitudes que variam de 1 500 a 3 500 m
(Taylor & Taylor, 1993; Stewart, 1983; Tryvon & Tryon,
1982). Atualmente sdo cinco os géneros representan-
tes dessa familia: Cwleita, Cibotiwm, Dicksonia, ocorrentes
nos tropicos, Thyrsoprenis na Ilha Juan Fernandez e
Cystodium na Maldsia. Cwleita possui um inddsio sepa-
rado em duas partes, com um recepticulo, o que de-
monstra uma condigio primitiva, em contrapartida ao
indiisio com fusiio parcial ou completa, ao qual é atni-
buida uma condigio derivada (Collinson, 2001).

Dicksoniaceae teve ampla distribuicio durante
o Jurissico, quando espécies de Confopleris estiveram
entre o5 elementos dominantes no exemplo da flora de
Yorshire, com pelo menos seis géneros, nos quais cstio
incluidos Dicksonia, Culeite, Eboracia ¢ Coniopleris. Tal
diversidade, no passado, e a distinglio entre os péneros
aruais sugerem uma longa historia evolutiva com evi-
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déncia de extingdes dentro do grupo. Muitas sfo as op-
goes de enquadramento para os géneros da atual fami-
lia Dicksoniaceae, os quais ji foram dispostos em fami-
lias distintas, de acordo com o género tipo, tais como
Tyrsopreris em Tyrsopteridacae e Cwlaita em Culcitaceae,
mas neste texto ¢ assumida a familia Dicksoniaceae para
todos os cinco péneros jé citados (Taylor & Taylor, 1993;
Stewart, 1983; Tryon & Tryon, 1982),

Familia Cyatheaceae
{Jurissico Superior—Atual)

Mesta familia estio incluidos seis géneros de
preriddfitas arbéreas, a saber: Sphanopreris, Alsophila,
Nephelea, Trickipteris ¢ Cnemidaria, sendo algumas
com mais de 20 m de altura, possuindo frondes em
uma coroa no dpice do caule, tendo mais de cinco
metros de comprimento, sendo que algumas produ-
zem espinhos ao longo do peciolo. Dentro de
inddsios em forma de xicara, ou mesmo nio
indusiados, seus soros possuem esporingios com
dnulo obliguo ¢ deiscéncia transversal. Todos os
géneros ocorrem nos trépicos. Scu registro fossil é
encontrado desde o Jurdssico ¢, na maioria das ve-
zes, s¢ dd através de caules perrificados com anato-
mia cvidente, como Cyathecanlis do Cretdeco. O acha-
do mais antigo refere-se & espécie Ogoracaulis banksii,
do Jurissico Tardio da Tasmdnia. Adsophifocaulis, tam-
bém permineralizado, foi encontrado na Argentina,
em amostra silicificada do Tercidrio, enquanto
Alsaphifites e Cyathea fyrmesis foram descritos, para a
mesma Epoca, através de impressdes de folhas fér-
teis. As evidéncias morfoldgicas indicam certa afini-
dade desta familia com Lophoriaceae e
Dicksoniaceae (Taylor & Taylor, 1993; Stewart, 1983;
Tryon & Tryon, 1982).

Alguns estudos comprovaram que Cyatkea
arboreg, como pioncira em freas abertas, pode crescer
aré 30 cm por ano, vivendo pelo menos 35 anos, ji
Alsophila bryophila, espécie de floresta nebulosa de al-
urude, tem crescimento lento com cerca de 5 cm por
ano, porém, vive mais de 130 anos, Os membros de
Cyatheaceae produzem uma grande quantidade de
esporos, com espécies chegando a 125" esporos, em
pelo menos 35 anos de vida. Essa alta produtividade
reflete sua grande capacidade de dispersdio, sendo en-

contradas fontes de dispersio com até 1 500 km de
distdincia das plantas-filhas (Tryen & "Tryon, 1982).

Familia Polypodiaceae
(Jurdssico Superior-Atual)

Familia com distribuigiio cosmopolita, com cer-
ca de 40 géneros, sendo 12 nas Américas, incluindo
1.000 ou mais espécies, sendo quase todas epifitas,
com soros ndo indusiados, arredondados, frequente-
mente com pardfises, tricomas ou cscamas para pro-
tegio do mesmo. Como sllo muitos os géneros inclui-
dos nessa familia, a classificagio costuma ser muito
controversa ¢ muda de um auror para outro, Aqui,
Polypodiaccac segue a classificaglio proposta por
Tryon & “Tryon (1982), na qual € dividida em wés tri-
bos: Polypodicae, Loxogrammeae ¢ Grammitideae.
Os géneros americanos atuvais slo: Grammitis,
Microgramma, Dicranoglossum, Polypodiam,
Solanopreris, Newrodivm, Marginariopsis, Platycerium,
Pleapeltis, Loxogramme, Niphidium ¢ Campyleneuron. Os
géneros sdo homosporados e seus esporos sdo
monoletes, com exceglio de Grammitis que possui
esporos triletes, Ndo € exigente quanto as condiges
ambicntais, sendo muito comum como epifitas em
drvores de parques e calgadas, mostrando-se toleran-
te 4 poluigdo urbana. A mesma controvérsia para clas-
sificar os géneros viventes afeta a classificaglio de
géneros fosscis, pois ndo hd inteira concordincia en-
re taxonomistas e paleobotinicos quanto a essa fa-
milia, Assim, para os tipos fossecis foram definidos
quatro grupos: Dennstaedtioides, Adiantoides,
Aspidicides ¢ Polipoides. Polipodidceas fdsseis incluem
compresshes e rizomas preservados em rochas do
Cretiiceo, encontradas na regifio de Urah, relaciona-
das a0 género Drynaria, hoje existente no sul da Asia
{Trvon & Tryvon, 1982).

Familia Tempskyaceae
{Creticeo Inferior-Médin)

Essa ¢ uma famiflia extinta do Mesozoico co-
nhecida através de seus troncos silicificados, muito
comuns em depésitos do Cretdceo inicial e médio. O
género Tempskya € datado para o Satoniano, final do
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Cretdceo do Japdo. S3o troncos com 50 cm a um metro
de diimertro, com raizes adventicias ¢ provivel altura
de seis metros, scu caule ¢ dicotomicamente ramifi-
cado e possui pequenos peciolos. As rafzes sdo
ramificadas em profusio e apresentam numerosos
pelos. A anatomia sugere que as folhas eram peque-
nas, abundantes e sésseis, crescendo em uma coroa
no dipice do caule, similar & Dicksonia. Ainda baseado
em aspectos anatbmicos, foi possivel definir dois gru-
pos dentro desse género, um com caules de até 15
mm de diimetro, formando falsos troncos, com pe-
quenos troncos internos ¢ abundante parénguima no
xilema, ¢ outro grupo com caules menores, de aré 8
mm e pouco parénquima no xilema. Apesar de rerem
sido encontrados esporos isolados ¢ viinos restos de
esporingios associados aos caules de Tempsbya (figu-
ra 13.17D), nenhum indicou a sua posigdo na folha-
Zem, pois estd nio estava presente entre os restos fis-
seis (Taylor & Taylor, 1993; Stewart, 1983; Tryon &
Tryon, 1982).

Ordem Marsileales
{Creticeo—Atual)

A ordem Marsileales representa uma das duas
ordens heterosporadas de preridéfitas aquiticas, nas
quais estio incluidas 67 espécies de plantas viventes,
Para a familia Marsileaceae sdo considerados os géne-
ros Marsilea, Regnellidium ¢ Pilularia,

Sdo plantas rizomatosas, herbdceas, classifica-
das como macrifitas aqudticas, seu hdbito permite que

permanegam presas no fundo de corpos d’igua tempo-
ririos, podendo sobreviver com a presenga ou auséncia
de limina d'dgua. As folhas sio pequenas ¢ bilobadas
em Regnellidium, quadrilobadas em Marsilea e sem li-
mina em Pilwlaria. Em todas estas, os esporingios fi-
cam em soros protegidos por indisio dentro de estrutu-
ras esféricas muito resistentes, conhecidas como
esporocarpos, os quais sio de origem foliar ¢ guardam
esporiingios de dois tipos. Os megasporiingios, os quais
produzem, cada um, um inico esporo feminino ou
megisporo € os microsporingios, os quais produzem
virios esporos masculinos ou micrsporos, Esporocanpos
siio muito eficientes em manter os csporos longe de
qualquer intervengdo do meio ambiente externo, tal
como dessecagiio, preservando-os por décadas, mesmo
quando sio retirados da planta no ambiente natural ¢
armazenados em ambiente artificial. Neste caso os
megisporos sio cerca de 13 vezes maiores gue os
micrisporos que possuem 45 pm de didmetro.

"Tais plantas tem como seu hibitat preferido as
ircas de planicic costeira, sendo que Marsilea ¢
Pilwlaria vém distribuiciio bastante ampla quando
comparadas a Regnelliaium, o qual se encontra em ris-
co de extingdo uma vez que é endémico, sendo en-
contrado restrito apenas ao sul da América do Sul, em
parte de Santa Catarina ¢ Rio Grande do Sul no Bra-
sil, ¢ nordeste da Argentina (Tryon & Tryon, 1982).
Dwrante o Creticeo sua distribuigiio era mais ampla,
uma vez que ocupava dreas da India ¢ dos Estados
Unidos, conforme indica o registro féssil do género
conhccido como Redeites ¢ de megdsporos,

micrisporos e esporocarpos fosseis de Regme/liaium.
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me globaLas COntEnas ARrUpAMentos CORTE DO CAULE
Monmanis

Fronde bissariada (duas raques principais)
tripinada (trés ordens de raques)

Frondes com ragues repetidamente

: tricobbmicas suportands pinas
am diferenies planos (= frondes
semiplanadas)

Paonas distais
sagporianda
folicios (= plrukas)

Figura 13.17 Fetos fosseis leptosporanglados das familias Botryopteridaceae, Osmundaceae, Gleicheniaceae e
Tempskyaceae. (A) Reconstrugio de Bolryopleris forensis de hdbito epifito, vivendo sobre um caule de Psaronius,
mostrando frondes bisseriadas e tripinadas que suportam agrupamentos de até milhares de esporingios terminais,
Carbonifero Superior. (B) Corte transversal de um caule de Grammatopleris rigofloti, mostrando detalhes do sistema
vascular, note o grande diimetro do cilindro vascular central {protostele) de onde partem em uma frouxa espiral os tragos
dos feixes vasculares das frondes, Permiano Inferior. (C) Reconstrugio de Gleichenifes coloradensis, mostrando a arquitetura
tridimensional da fronde com ragues tricoldmicas, Cretdceo dos Estados Unidos. (D) Reconstrugio de Tempskya sp., feto
arboreo de até 4,5 m de altura, mostrando detalhe do sisterma vascular em corta transversal, note os tragos dos feixes
vasculares das frondes dispersos aleatoriamente no malo de raizes adventiceas, Cretdceo dos Estados Unidos (lodos
modificados de Stewart & Rothwell, 1993).
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Ordem Salviniales
(Creticeo Superior-Arual)

Nesta ordem estio incluidas preridéfitas aqui-
ticas hererosporadas, as quais ndio permanecem presas
a0 fundo de corpos d'dgua, mas flutuam, sendo repre-
sentadas por duas familias, Salvineaceae ¢ Azollaceae.
Sdo 16 espécics distribuidas em dois géneros de ama-
nho pequeno, Salvinia ¢ Asolla. O primeiro é compos-
to por duas folhas aéreas bilobadas e uma filiforme
submersa. Safvinig desenvolve-se em dguas
eutrofizadas, entupindo represas devido a sua alta taxa
reprodutiva, quando ndio por esporos, através de seu
eficiente crescimento vegetativo. Em Asalla, um gru-
po de folhas associadas 4 clanobactéria Anabaena, fica
cmerso, enquanto um rizoma permancce sob a dgua
ajudando a planta a flutuar. Devido A associaglio com a
cianobactéria essa planta ¢ utlizada em culturas de
arroz em toda a Asia, pois, acaba enriquecendo com
nitrogénio as plantagdes. Ambos os géneros produzem
esporocarpos, porém, estes sio menores € menos re-
sistentes do que os de Marsileaceae, por serem cober-
tos apenas pela parede do indiisio, além de nilo serem
mistos, isto &, existc um csporocarpo para produzir
micrésporos ¢ outro para produzir megisporos, O re-
gistro fossil € representado pelos géneros Asella,
Asellopsis, Arigdnaesporites, Salvinia, Parasolla e
Glomesporites. Salvimia stewartii e Azolfa foram encon-
tradas em rochas do Canadd, do Creticeo tardio, sen-
do que os espécimes incluem megisporos grandes ¢
micrdsporos triletes (Tryon & Tryon, 1982).

Distribui¢io Estratigrifica e
Paleobiogeogrifica

As licéfitas (= Classe Lycopsida) sio o grupo
vivente de plantas terrestres mais antigo que se co-
nhece (figuras 13.2 e 13.18). No registro, clas apare-
cem praticamente simultincas s primeiras rinidfiras,
entre o final do Siluriano ¢ inicio do Devoniano, atra-
vés da ocorréncia de formas herbdceas atribuidas a
Baragpwanatkia (figura 13.4C), em distintos sitios ao
redor do mundo (Willis & McElwain, 2002). A par-
tir do Devoniano Médio, as licéfitas comegam a se
diversificar e expandir geograficamente, até que no
final deste periodo jd apresentavam formas arbéreas
nas regides tropicais. Sio justamente formas de hd-
bito arbéreo (= licéfitas rizomérficas), principalmen-

te as relacionadas 4 Familia Lepidodendraceae, da
Ordem Isocrales (figura 13.2), que se tornam um dos
grupos vegetais mais abundantes ¢ diversificados
presentes cm terrenos baixios (planicies) no inter-
valo Carbonifero-Permiano. Licéfitas arborescentes
gigantes predominaram nos pintanos do Carbonifero
tardio ¢ Permiano precoce da América do Norte, Eu-
ropa ¢ Asia. Qutras formas arborescentes de menor
porte, também classificadas em lsoetales (p. ex.
Brasilodendron, figura 13.7C), predominaram nos am-
bicntes dmidos (pintanos, banhados ¢ outros ambicn-
tes proximos aos corpos d'dgua) ao redor do globo.
Sem divida este intervalo foi o auge da expansio
geogrifica e da diversificagdo do grupo como um
todo. A partir do inicio do Permiano tardio comega
um declinio acentuado das formas arborescentes que
se continua através do Mesozoico, sendo que as dl-
rimas licdfitas arbdreo-arbustivas sio registradas no
Creticeo (p. ex. Natherstiana). Wo Tridssico, surgem
as primeiras Isoctales semelhantes ds atuais espécics
do género [seefes, uma forma pseudo-herbdcea, dni-
ca sobrevivente de toda uma dinastia de licdfitas gi-
gantes do Paleozoico. Formas herbiceas, como as das
ordens Lycopodiales e¢ Selaginellales, apresentam
um registro escasso ¢ fragmentirio ndo tendo sofri-
do mudangas morfolégicas significativas desde seu
surgimento no Devoniano tardio-Carbonifero pre-
coce. Por isso, clas sio consideradas grupos conser-
vadores, em termos evolutivos, ¢ de pouca
aplicabilidade na bioestratigrafia. As lic6firas
arborescentes, pelo contririo, foram elementos re-
levantes nos zoneamentos fitoestratigrificos estabe-
lecidos para os depdsitos terrestres do intervalo
Carbonifero-Permiano da América do Nore e da Eu-
ropa (Cleal, 1991), dada sua abundincia, diversida-
de ¢ evolugio ao longo das sucessies estratigrificas.
E digna de nota a utilizagio da presenga de
Plewromeia ¢ formas afins (Cylomeia) como fosscis
indices, mundialmente reconhecidos, para determi-
nar o inicio do Tridssico (Looy ef alii, 1999).

As zosterdfitas (= Classe Zosterophyllopsida) sio
tio antigas quanto as licofitas rendo surgido também
no final do Siluriano / inicio do Devoniano (figuras 13.2
¢ 13.18). Expandiram-se rapidamente durante o inicio
do Devoniano, sendo comuns em sedimentos deste
periodo em todas as regides do globo. Entraram em
declinio a partir do final do Devoniano, sendo pouco
comuns em regides ropicais no Carbonifero precoce,
quando se extinguiram. Por apresentarem (i) hibito
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semiaqudtico, vivendo 3 beira dos corpos d'dgua, (i)
serem abundantes no registro e (iii) apresentarem cer-
ta diversidade, foram utilizadas no zoncamento
fitoestratigrifico proposto por Banks (1980) para o
Devoniano da Laurisia.

As esfendfitas (= Classe Equisetopsida) surgem
no Devoniano médio, expandindo-se rapidamente para
todos os continentes ao final deste periodo (figura
13.18). O grupo tormou-se abundante e diversificado
durante o Neopaleozoico (intervalo Carbonifero—-
Permiano), quando se compunha desde plantas
arbéreas de grande porte até herbdceo-arbustivas,
como as atuais espécics de Equisetum. Ao final do
Carbonifero precoce, a partir de representantes das
Archaeocalamirtaceae, surgem as primeiras esfendfitas
arbdreas da familia Calamitaceae que se tornam gigan-
tes no Carbonlfero tardio. As Calamitaceae coexisti-
ram com as licofitas arborescentes gigantes (= Lepido-
dendraceae) ocorrendo nas mesmas dreas geogrificas
tropicais ¢ habitados os mesmos ambientes pantano-
sos, Com a diminui¢io dos ambientes que sustenta-
vam as licifitas e esfendfitas arborescenres gigantes,
houve também o concomitante declinio das
Lepidodendraceae e Calamitaceae até o seu extermi-
nio total no Permiano precoce (Stewart & Rothwell,
1993; Willis & McElwain, 2002). Formas herbdceo-
arbustivas com folhas do tipo Phylletheca e Schivonenra
tomaram-se quase cosmopolitas durante os intervalos
Carbonifero-Permiano ¢ Permiano-Jurissico, respec-
tivamente. Plantas que suportavam folhas do tipo
Annularia (figura 13.14B) também apresentam ampla
distribuigdo geogrifica entre o Carbonifero Superior e
o Permiano Inferior (Stewart & Rothwell, 1993; Taylor
& Tayloer, 1993}, As Sphenophyllales sio outro grupo
de esfendfitas herbdceo-arbustivas que se tornou cos-
mopolita no intervalo Neocarbonifero-Neopermiano,
ao final do gual s¢ extinguem (Stewart & Rochwell,
1993; Taylor & Taylor, 1993)., Enquanto as
Sphenophyllales nio sobreviveram 3 extingiio da pas-
sagem do Permiano-Tridssico. Outro grupo familiar, o
das modernas Equisetales, representado por fésseis de-
nominados como Equisetites, apesar de ter surgido no

Paleozoico, passa a ser comum justamente apds o limi-
te Permiano-Tridssico, transformando-se paulatina-
mente, a0 longo do Mesozoico, no tipo de esfendfita
mais frequentemente encontrada nas associagies de
plantas fdsseis, Os grupos de esfendfitas herbiceo-
arbustivas sio distintos por (i) terem vivido i beira dos
corpos d'dgua, (ii) serem relativamente abundantes e
(iii) apresentarem boa diversidade, sendo utilizados
como elementos auxiliares dos diferentes zoneamentos
fitoestratigrificos propostos para o intervalo
Carbonifero—Permiano da América do Nore ¢ da Eu-
ropa (Cleal, 1991).

Deve-se destacar que durante o Carbonifero e
o Permiano as esfendfitas herbdceo-arbustivas foram o
grupo vegetal dominante dos hdbitats existentes jun-
to aos corpos d'dgua doce através do globo (DiMichele
& Hook, 1992). Este dominio perdurou através do
Mesozoico, mostrando um lento declinio entre o
Tridssico ¢ o Jurdssico, até que no Cretdceo clas per-
dem espago nestes nichos para as angiospermas
semiaqudticas ¢ herbdcco-arbustivas emengentes. De
tal forma que no inicio do Cenozoico o grupo estava
reduzido ao dnico género vivente, Kguisetwnm spp.

Os representantes das preriddfitas eusporangiadas
modernas (= classe Filicopsida) surgiram nos trépicos
durante Carbonifero precoce (figura 13.18), sendo re-
presentados por formas relacionadas & Ordem
Marattiales (figuras 13.2 ¢ 13.16). Na passagem do
Carbonifero para o Permiano, estas formas expandi-
ram-s¢ para wdas as regides do planera. Também nas
regides tropicais do Carbonifero tardio surgem as
preridéfitas leptosporangiadas mais basais (figura 13.2),
assinaladas i familia Osmundaceae, que se expandem
¢ tornam-se mais cosmopolitas apenas a partir do ini-
cio do Permiano, assim como ocorreu com as
Marartiales. Deste modo, com o término da glaciagio
Permo-Carbonifera ocorrida na Gondwana ¢
consequente aquecimento global, houve a oportuni-
dade para que as preridéfitas destes dois grupos colo-
nizasscm as terras cxtratropicais, tornando-sc os fetos
dominantes ¢ tipicos do Paleozoico (DiMichele &
Hook, 1992; lannuzzi & Risler, 2000),
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Figura 13.18 Distribui¢do estraligrafica dos prin-
cipais clados de “pleriddfitas® abordados, com énfase no
surgimento dos grupos. Colunas cinzas = possivels ocor-
réncias; linhas tracejadas = ocoméncias duvidosas (mo-
dificado de Kerinck & Crane, 1997).

Durante o inicio Mesozoico, ocorreu uma fase
de transiglio dentro das preridéfitas, na qual virias fa-
milias modernas de fetos leptosporangiados aparece-
ram pela primeira vez, tendo algumas uma distribui-
¢do mais restrita do que outras. Todavia, os géneros
modernos tém sua localizagio concentrada, principal-
mente na zona tropical. Quando diferentes localida-
des do plancta siio plotadas e ligadas ao padrio de
pluviosidade ¢ umidade, &€ percebido que as
leptosporangiadas ocorrem em localidades entre 307 ¢
60", cstando mais concentradas préximas aos 30° ¢ ndo
ecorrende no cinturdo seco, ou seja, priximo A regido
equatorial. Isso parece confirmar a existéncia, durante
o Mesozoico de trés regifes climdricas, uma ao norte,
entendida como um cinturio equatorial seco, com es-
treitas bandas com chuvas sazonais, outra ao sul desse
cinturio, como uma faixa equatorial seca ¢ a terceira
entendida como uma larga banda imida que ocorre
tanto ao norte quanto ao sul desse cinturdo sazonal
(Skog, 2001).

As preriddfitas leprosporangiadas, provavelmen-
te, originaram-s¢ em dreas dmidas subtemperadas e
nio nos trépicos, preferindo ainda hoje esse tipo de
ambiente, ocupando durante os eventos iniciais de
dispersiio para os trdpicos, primeiro as partes mais al-
tas ou o5 ambientes ao longo da linha costeira, [sso é
observado, por exemplo, no caso de membros das fa-
milias Martoniaceae, Dicksoniaccae ¢ Cyatheaceae, as
quais segundo registros fidsseis de localidades na Co-
limbia apresentavam-se como plantas de terras baixas
que a0 longo da paleocosta forma preferindo as regides
mais frias e altas para se situar. Parece que a circulagio
atmosférica, durante o Cretdiceo, possibilitou a disper-
siio de esporos ao longo da regifio equatonial ¢ através
dos hemisférios (Collinson, 2001).

Poucas dreas do plancta apresentam
macrorrestos de preridéfitas cenozoicas, a saber; Cir-
culo Polar Artico, América do Norte, Europa ¢ Austrd-
lia, enquanto em drcas como Américas Central ¢ do
Sul, Africa, India ¢ Sudeste da Asia as prenidéfitas fis-
seis sio pouco representadas. Na Antirtica, desde o
Permiano, sio encontrados registros de preriddficas
semsu siricta, sendo que para o Tndssico sdo relatadas
familias, tais como Dipteridaceae, Marattiaceae,
Matoniaceae e Dicksoniaceae (Cunha er alis, 2008),
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Durante o Quatemdrio, macromestos de preriddficas,
embora mais raros do que o registro polinico, silo re-
presentados no Brasil por alguns géneros, tais como
Lastrea, Blechnum o Peersdinm (Cardoso & lannuzzi,
2006),

Aplicagdes e Ecologia

As preriddfitas, devido a dependéncia d’igua
para completar seu ciclo reprodurivo, sio normalmen-
te associadas 3 umidade. E sabido que as preridéfitas,
em especial, as samambaias, sio bastante comuns em
ambientes midos. No entanto, hd atualmente samam-
baias adaptadas a climas sazonalmente dmidos ¢ mes-
mos semidridos, mostrando que através do tempo o
grupo conseguiu avangar sobre os ambientes mais secos
(Tryon & Tryon, 1982). Em termos paleofitogeogrificos,
o aumento na diversidade e frequéncia de preriddfitas
nas associaghes de plantas fésseis ¢ utilizado como
indicative da ocorréncia de climas quentes ¢ imidos,
ou scja, opicais a equartoriais. Realmente, apesar de
as samambaias serem comuns em florestas tempera-
das dmidas, elas sempre apresentam baixa diversida-
de, sendo compostas por poucas espécies abundantes,
quando comparadas com a composiglo do grupo nas
florestas tropicais (Tryon & Tryon, 1982; DiMichele
& Hook, 1992; Willis & McElwain, 2002). Pode-se
concluir, portanto, que mesmo sendo a ocorréneia das
preridéfitas como caracreristica palcoecolégica
indicativa de umidade, outros dados paleobotinicos
{composigio total das associagbes) ¢ geoldgicos (indi-
cadores paleoambientais e paleoclimiticos) devem ser
levados em consideraglio antes de se inferir o nivel de
umidade ou o tipo de regime climitico ao qual uma
determinada paleocomunidade esteve submetida.
Dessa forma, as preriddfitas auxiliam nas interpre-
taghes paleoecoldgicas, mas isoladamente nio sfio su-
ficientes para definir as condigdes paleoambicntais
reinantes.,
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GiMNOSpPERMAS

Margot Guerra Sommer
Etiene Fabbrin Pires

Evidéncias fornecidas pelo registro fossilifero
sugerem que os grupos de plantas com sementes, re-
presentados por Cordaitales e Preridospermophyta, se
estabelecem no Carbonifero inicial (360 Ma), mas so-
mente no Permiano (299 Ma) as gimnospermas tor-
nam-s¢ dominantes nos diferentes biomas globais. Essa
transiglio floristica envolveu ndio apenas a expansilo dos
dois grupos mencionados, mas também a emergéncia
de noves grupos (e. g. Cycadophyta, Ginkgophyta,
Coniferophyta). E imporante salientar que a formagio
do supercontinente Pangeia hd 300 Ma incrementou
processos de continentalizagiio e de formagio de exten-
sivas dreas de terras altas, gerando novos nichos ecold-
gicos. No Permiano Inferior, aproximadamente 60% da
flora global jd era composta por gimnospermas; as
licopsidas ¢ esfenopsidas arborescentes dominantes nas
floras do Carbonifero estavam em franco declinio.

As Progymnospermophyta, desenvolvidas entre
o Mesodevoniano ¢ o Eocarbonifero, sio extremamen-
te importantes na histdria evolutiva das plantas, pois
sio consideradas como precursoras das plantas com
sementes. Atingiram porte arbéreo, com didmetros
expressivos do caule (até 1,5 m). O padrio de cresci-
mento secunddrio do lenho era muito evoluido, con-
forme descrevem Mevyer-Berthaud er a/is (1999) ¢ mais
semelhante a gimnospermas atuais do que aquele apre-

sentado por gimnospermas que lhe foram contempo-
rineas. O aparelho reprodutive, no entanto, era con-
servador, caracterizado por esporingios hererosporados.

Classificagio

FForam adotados na presente segiio os critérios do
sistema classificat6rio de Taylor er afif (2009), ressalvan-
do-se que o termo Phyluw foi substituido por Divisdo,

Divisiio Progymnospermophyta 1
Ordem Archacopreridales
Ordem Ancurophyrales
Ordem Protopityales

Divisdo Pteridospermophyta ¥
Ordem Calamopityales
Ordem Buteoxylonales
Ordem Lyginopteridales
Ordem Medullosales
Ordem Callistophyrales
Ordem Glossopteridales
Ordem Cayvtoniales
Ordem Corystospermales
Ordem Peltaspermales
Ordem Petricllales
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Divisfio Cyveadophyvta
Ordem Cyeadales
Ordem Bennettitales T
Familia Cycadeoidaceae
Familia Williamsoniaceae

Divisfio Ginkgophyta

Outras Gimnospermas
Ordem Czekanowskiales 1
Ordem Vojnosvskyales 1
Ordem Pentoxylales t
Ordem Hermanophytales ¥
Ordem Gigantopreridales 1
Ordem Gnetales

Divisiio Coniferophyta
Ordem Cordaitales +
Ordem Voltziales T
Familia Utrechtiaceae
Familia Emporiaceac
Familia Manjonicaceae
Familia Ullmanniaccae
Familia Ferugliocladaceae
Familia Buriadiaceae
Ordem Coniferales
Familia Palissyaceae
Familia Cheirolepidiaceae T
Familia Podocarpaceae
Familia Araucariaceae
Familia Cupressaceae
Subfamilia Cunninghamioideac
Subfamilia Taiwanioideae
Subfamilia Athrotaxoideae
Subfamilia Sequoioideae
Subfamilia Taxoidioideae 1
Subfamilia Cupressoideae
Familia Sciadopiryaceae
Familia Pararaucariaccac
Familia Pinaccac
Subfamilia Pinoideae
Subfamilia Piceoideae
Subfamilia Abictoideac
Familia Cephalotaxaccae
Familia Taxaceae

¥ grupos extintos

A. Divisdio Progymnospermophyta

Essa divislio inclui um grupo extinto de plantas
vasculares que possuem afinidades anatbmicas com as
gimnospermas, mas se reproduziam através de esporos,
como ocorre em preriddficas. A divisiio é composta por
trés ordens que se distribuem entre o Mesodevoniano
{Eifeliano) e o Mississipiano (Tournaisiano):
Archacoprendales (Noegperatiales?), Ancurophytales
¢ Protopicyales.

As caracteristicas principais do grupo sio: a) héd-
bito arbustive a arborescente; b) ramificagio
pseudomonopodial; ¢) apéndices terminais como uni-
dades ramificadas dicotomicamente ou liminas foliares
com venagio dicotdmica; d) sistema vascular de
protostélico a eustélico, com xilema primdrio mesarco;
¢) xilema picnoxilico; f) esporingios fusiformes na su-
perficic adaxial ou latcral de ramos modificados em
folhas ¢ g) formas homdsporas ou heterdsporas,

O grupo, considerado ancestral das espermatdfitas
{plantas que sc reproduzem através de sementes), foi
enigido por Beck (1960), que vinculou dois géneros
anteriormente descritos: Archasoprenss, que designava
estruturas reprodutivas ¢ vegetativas de Preridophyta,
e lenhos do tipo Callixylon.

Dentre as progimnospermas sio reconhecidos
padrées evolutivos importantes. Uma hipbrese
evolutiva bastante accita ¢ a de que as gimnospermas
tenham se derivado a partir das Aneurophytales, or-
dem mais basal do grupo. Esta hipétese € bascada na
descoberta de sementes cupuladas de idade
ncodevoniana ancxadas a cixos vegerativos com
frondes rtipicas de Preridospermophyta do
Eocarbonifero. Contudo, anatomicamente, o sistema
vascular destes eixos é protostélico, como ocorre nas
Ancurophytales, sugerindo que este grupo de plantas
do MNeodevoniane seja transicional entre as
Progymnospermophyta ¢ as primeiras Preridosper-
mophyta. Outra hipdtese evolutiva sugere uma origem
polifilética para o grupo das gimnospermas. Esta hipé-
tese admive que as Preridospermophyta tenham se
derivado de uma aneurdfita ancestral, engquanto que
as Cordairales e Coniferales teriam se originado a par-
tir de Archaeopteridales.

Ordem Archaeopteridales
{Mesodevoniano-Carbonifern)

Archaeopreris (figura 14.1A, B, C, D) é um
morfogénero que denomina estruturas reprodutivas e
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vegerativas. O talo possui medula central cercada de
feixes de xilema primdrio. O xilema secunddrio con-
siste em traqueideos e estreitos raios lenhosos. Os ra-
mos férteis frequentemente ocorrem nas unidades mais
basais do sistema de ramificagio e, em alguns espéci-
mes, intercalam-se aos ramos estéreis. Estrdbilos ter-
minais podem ocorrer em ramos férteis, contendo
espordfilos ¢ folhas vegetativas basais ¢ terminais. Al-
guns estrébilos sustentam espordfilos contendo
esporingios na face adaxial das folhas, Os esporingios
possuem parede fina com deiscéncia longitudinal.
Micrésporos variam em diimetro de 33 a 70 pm,
psilados na superficic proximal ¢ ornamentados com
grinulos na superficie distal. Os megisporos variam
de 16 a 32 unidades por csporingio, com diimetros
entre 110 ¢ 500 pm. A cicatriz trilete € tpicamente
clevada ¢ bastante desenvolvida. Se encontrados
dispersos, os micrésporos ¢ megdsporos de Arokaeopierss
sio arribuidos aos géneros Cyclogramisporites e
Bikarisporites, respectivamente.,

Callixylon (figura 14.1E, F) & a denominaglio para
os caules de Archaeopteris quando encontrados
desconectados das folhas. Devido ao porte arbéreo, foi
inicialmente descrito ¢ comparado aos caules
gimnospérmicos. Alguns espécimes chegam até 10 m
de comprimento, com um didmerro de 1.5 m. Possui
eustelo com medula central cercada de um anel de fei-
xes de xilema primdrio mesarco. No xilema secundirio
ocorrem pontoagdcs arcoladas multisscriadas nas parc-
des radiais dos wraqueideos, organizadas em grupos ali-
nhados, Em poucos espécimes hd presenca de anéis de
crescimento. A densa e compacta madeira (picnoxilica)
de Callixylon € similar ao xilema secundirio das conifcras,
conrrastando com a madeira altamente parenquimatosa
{manoxilica) caracteristica das preriddfitas em geral.

A planta reconstruida a partir de Archaeopileris ¢
Callixylon, de acordo com as regras de nomenclatura
botiinica, receben o nome de Archacaplerts, por se tra-
tar do nome genérico primeiramente publicado. Esse
fissil vegetal possui distribuigio circumpolar, tendo
sido descrito para numerosas localidades do Hemisfé-
rio Norte, Estados Unidos, Unifie Soviérica, China ¢
Europa, e Austrilia no Hemisfério Sul,

Svalbardia corresponde 3 estrutura vegerativa
descrita para o Neodevoniano dos Estados Unidos (fi-
gura 14.1G), podendo ser uma variaglio morfolégica de
Archaeoprerss, com base em diversas caracteristicas que
se sobrepdem nos dois géneros e na falta de estrururas

reprodutivas de Svalbardia,

Actinapodinm (Mesodevoniano dos Estados Uni-
dos) € um actinostelo medulado com cunhas de xilema

mesarco e pouco xilema secundirio, que tem sido iden-
tificado com o cixo principal de Archasopreris,

Actimasylon, descrito para o Mesodevoniano, apre-
senta muitas ordens de ramificagio, com ramos termi-
nais portando folhas subopostas. O sistema vascular con-
sistc em um actinostelo com scis costelas que possui
um agrupamento de protoxilema nas duas extremida-
des. As pontoagbes vaniam de helicoidais a circulares.

As nocggeratidceas correspondem a um grupo de
afinidade incerta inclufdas na ordem Archacopteridales
por Taylor & Taylor (1993), bascando-se na organiza-
¢do dos Grgios reprodutivos ¢ no grau de heterosporia
do grupo. Neeggerathia (figura 14.1H) ¢ a denominagio
genérica utilizada para brotos foliados com duas filei-
ras de folhas em arranjo oposto. As folhas apresentam
vascularizagiio caracterizada pela dicotomizagio termi-
nal das veias. C}rgim reprodutivos caracterizados por
estribilos terminais sdo produzidos no final de ramos
vegerativos. A organizagio bdsica dos cones
bicsporangiados consiste em drgiios similares a bricueas
arranjados em discos semicirculares ao redor do eixo,
Os espordngios sdo organizados em linhas localizadas
na superficie superior destes discos. Sio conhecidos
dois tipos de esporos, micrdsporos triangulares triletes
e meglisporos triletes.

Discinites &€ um morfogénero de cone
biesporangiado paleozoico, caracterizado pela organi-
zaglo dos discos em roseta, com pequenos espagos
entre cada disco, A margem de cada disco é repartida
em segmentos chnicos ¢ alongados. Os mepisporos
possuem paredes finas e os micrdsporos sdo radiais ¢
riletes (figura 14.11).

Russellites (figura 14.1]) denomina frondes gran-
des pinadas ou bipinadas que morfologicamente asse-
melham-se muito a cicaddceas ou benertitdceas. As
pinas possuem bases afiladas e veilas paralelas que ra-
ramente se dicotomizam ou se anastomosam.

Tingia (figura 14.1K) designa uma folhagem si-
milar a Noeggerathia, diferenciando-se desta por apresen-
tar folhas maiores ¢ anisofilias organizadas em quatro
linhas verticais. As folhas na superficie superior do eixo
sdo largas e decurrentes na base, enquanto as folhas da
superficie inferior slio estreitas ¢ menos varidveis
morfologicamente, A venagilo consiste em um dnico gru-
po na base da folha que se dicotomiza virias vezes pro-
duzindo veias paralelas. Orgdos reprodutivos anexos a
Tingia reccbem a denominaglio gendrica Tinglostachys.
Os cones dicotomizam-se na base ¢ consistem em uni-
dades fércis (espordfilos) arranjadas de forma helicoi-
dal. Cada espordfilo apresenta um pedicelo anexado ao
cixo do conc. Os esporingios localizam-se na superficic
adaxial na porgiio proximal do pedicelo.
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Figura 14.1 Ordem Archaeopteridales. (A) Reconslituigio de Archasopleris (modificado de Beck, 1962).
(B) Reconstituicio de Archasopteris halliana (modificado de Stewart, 1983). (C) Archaecpteris macilenta (modificado de
Stewart, 1983). (D) Megdsporo de Archaeopleris (modificado de Stewart, 1983). (E, F) Se¢bes transversais de Callixylon
newbarry (modificado de Stewart, 1983). (G) Reconstituigio de Svalbaria banksii (modificado de Matten, 1981).
(H) Reconstituicio de Noeggerathia foliosa (modificado de Meyen, 1987). (I) Micrdsporo Discinifes (modificado de Remy

& Remy, 1856). (J) Russeliites taeniata (modificado de Mamay, 1968). (K) Reconstituicio de Tingia crassinervis (modifi-
cado de Meyen, 1987).
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Ordem Aneurophytales

{ Eadevoniano-Mesodevoniana)

Esta ordem foi inicialmente proposta com o in=
tuito de agrupar formas ancestrais tanto de preridéficas
quanto de preridosperméfitas. E a ordem menos deri-
vada da divisdio ¢ também a mais extensa quanto ao
niimero de morfogéneros descritos.

A ordem ¢ caracterizada por: a) sistema de ra-
mificagdo tridimensional, com eixo lateral helicoidal
ou decussado; b) protoestele em barras ou costelas, com
xilema primirio mesarco; c) pontoagbes arcoladas cir-
culares e d) esporingios localizados em ramos termi-
nais dicotbmicos,

Aneurephyton (figura 14.2A, B, C) foi descrito
para o Meso ¢ o Neodevoniano de virias localidades
da Europa, Unillo Soviética ¢ Estados Unidos. As cs-
truturas férreis consistem em um talo gque se
dicotomiza, formando estruturas que se curvam em
direglio ao eixo principal. Cada estrutura curvilinea
possui esporingios que variam em niimero de acordo
com a espécie. Os esporos, quando dispersos, sio atri-
buidos ao morfogénero Amenraspora. O sistema vascular
mesarco € triangular em scgllo transversal. O xilema
sccunddrio apresenta pontoagdes multisseriadas com
bordas elipricas ¢ raios lenhosos unisseriados,

Easpermartopreris (figura 14.2D) foi descrito para
o Mesodevoniano dos Estados Unidos. A planta pos-
suia cerca de 9a 12 m de altura, apresentando volumo-
sas frondes que produziam “sementes” nas pontas dos
ramos terminais. As bases dos troncos possuem nume-
rosas rafzes radiais. Dada a associagio estratigrifica
cntre Eospermatopteris ¢ Ameurophyton, acredita-sc que
Easpermatopterss possa representar a base da drvore que
produzia o sistema de ramificaglio de Amenrophyton.

Em Tivloboxylon (figura 14.2E), o xilema prim-
rio caracteriza-se pela presenga de protostele mesarco.
Os érgiios férteis sio duas vezes dicotomizados ¢ loca-
lizam-se em ramos vegetativos de segunda ordem ao
longo do eixo principal. Diferentemente dos outros
géncros da ordem, os Grglios féncis de Trilobdoxylon lo-
calizam-se entre regides de ramos vegetativos laterais,
Cada esporingio, simples ou aos pares, localiza-se na
parte distal de drgdos férteis pinados. O esporingio
possui extremidades aciculadas, com deiscéncia lon-
gitudinal e ndo se conhecem os esporos.

Outros taxe, como Proteokalon, Cairea,
Reimannia, Triradioxylon ¢ Ceeropsis, que nilo apresen-
tam ¢struturas reprodutivas preservadas, foram inclui-
dos na ordem devido a similaridades com Amenrophyton,

Rellimia e Tetraxylopteris,

Ordem Protopityales
{Eocarbonifero)

FProtopitys apresenta medula eliptica com um par
de grupos de xilema primdrio endarco. Possui raios
lenhosos unisseriados. Os drglos férteis sdo esporingios
terminais, alongados, de deiscéncia longitudinal, loca-
lizados em ramos dicotomizados duas vezes.

B. Diviséio Pteridospermophyta

Grupo extinto de plantas vasculares, conhecido
comumente como “fetos com sementes”, € considera-
do um filo de transigio sem andlogos nas floras moder-
nas. Apresenta um conjunto de caracteres avangados,
interpretados por muitos pesquisadores como
primérdios da especializagio angiospérmica. Tem como
caracteristicas o hibito de fero arborescente, com fo-
Ihas estruturadas em frondes muito semelhantes dque-
las das preriddfitas, associado a padrbes reprodutivos
de gimnospermas, portando verdadeiras sementes. As
caracteristicas peculiares do padrio morfolégico foliar
dificultaram inferéncias quanto 3 potencial vinculagio
dessas frondes a grupos gimnospérmicos. Todavia, a
partir de evidéncias inicialmente apontadas por
Grand'Eury (1877), Stur (1833), Williamson (1887) ¢
Potonié (1899), que registraram a presenga de epiderme
glandulifera, ostentando padrdes semelhantes em di-
ferentes drgios vegetativos e reprodurivos dispersos,
foi estabelecido o grupo das Preridospermophyta.

O grupo inclui muitas ordens ¢, informalmente, €
dividido em pteridospermas paleozoicas (Mississipiano
ao Permiano) e mesozoicas (' 1ridssico). Sio reconhecidas
seis ordens paleozoicas (Calamopityales, Buteoxylonales,
Lyginopteridales, Medullosales, Callistophytales e
Glossopteridales) e trés ordens mesozoicas (Cayroniales,
Corystospermales ¢ Peltaspermales).
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Figura 14.2 Ordem Aneurcphytales. (A, B, C) Reconstituigies de Aneurophyfon (modificado de Stewart, 1983);

(A) Ramo lateral vegetativo. (B) Segdo transversal de um ramo de

segunda ordem demonstrando trés costelas de

protoestele mesarco com xilema secundério (mais externo). (C) Ramo fértil. (D) Reconstituiglio de Eospermalopleris sp.
(modificado de Stewart, 1983). (E) Reconstituiglo de Triloboxylon arnoldii (modificado de Meyen, 1987).

Ordem Calamopityales
(Mississipiano)

Grupo descrito exclusivamente a partir de
lenhos manoxilicos permineralizados para o
Eocarbonifero da provincia euroamericana, inclui-
dos em Preridospermophyta. Nio sdo registradas se-
mcntes, rgios poliniferos ou folhagens.

A espécic-tipo & Calamogitys americana, com for-
mas que nido ultrapassam 4 cm em didimetro. A porgio
central do caule compde-se por uma medula misea for-
mada por células parenquimiticas e traqueideos. Em

segiio transversal o estele é triangular ¢ composto por
cinco feixes de xilema primdrio mesarco, envolvido
pele xilema secunddrio com raios lenhosos
multisseriados. O cériex, parenguimatoso, contém pla-
cas csclerenquimdticas radiais na periferia. Os tragos
foliares simples dividem-se em quatro eixos na base
do peciolo.

() género Stewomye/on, menos denvado, consis-
te em um protoestele, com metaxilema apresentando
pontoagdes areoladas multisseriadas, setorizado em trés
eixos parenquimdticos. Os tragos foliares sio duplos e
EXArCos,
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Bostomia consiste em um eixo parenquimdtico
com grupos de células esclerbricas ¢ xilema secundd-
rio. A organizagiio do sistema vascular € similar 4 orga-
nizagio encontrada em Medullasa. O xilema primirio,
com trés bandas, é mesarco, O xilema secunddrio é
manoxilico, com raios multisserados.

Kalymma ¢ um morfogénero que designa
peciolos com bandas vasculares em diferentes distri-
buigies, tamanhos e tipos de fusionamentos,

Namborindiri & Beck (1968) demonstram a
importincia dessa ordem para o estabelecimento de
hipéteses a respeito da evoluglio de padries
protostélicos para eustélicos em Preridospermophyta.
Dessa forma, ocorreria, a partir de Stemomyelon, uma
gradual disseccio do protoestele silido arravés da adi-
¢lo de parénguima. Subsequentemente ocorreria se-
paragio tangencial do xilema secunddrio em distintos
simpddios através do desenvolvimento filogenético de
parénquima na regido da medula. Tal sistema vascular
corresponderia dquele encontrado no custele de
Preridospermophyta mais derivadas, tais como
Lyginopreris e Heterangium,

Ordem Buteoxylonales
{Eccarbonifero)

Esta ordem constitui-se no grupo menos conhe-
cido entre as pteridospermas. A feigio mais conspicua
do grupo corresponde ao feixe vascular do peciolo que
€ trilobado em seglio transversal (figura 14.3A). O

xilema primdrio & protostélico ¢ o xilema € manoxilico
com traqueldeos possuindo pontoagies arcoladas nas
parcdes radiais, O cbriex possui organizagio de tipo
sparganum. O género Buteoxylen do Eocarbonifero € o
mais representativo da ordem.

Triradioxylon designa caules de pequeno didme-
tro (cerca de 1,55 mm), com protoestele trilobado. A
presenga de protoxilema na porgio central do
protoestele € no final de cada lobo assemelha-se em
organizaglio ds preridéfitas.

Triphyllopreris (figura 14.3B, C) designa impres-
shes foliares que podem ser classificadas também
como Calamopityales. As pinulas individuais siio va-
ridveis morfologicamente, inseridas obliqguamente na
riquis.

Ordem Lyginopteridales
{Carbonifera)

Apesar de sua importincia histdrica no reconhe-
cimento das pteridospermas, as Lyginopteridales sdo
pouco conhecidas, Trata-se¢ de um grupo artificial, he-
terogéneo, que apresenta como caracteristicas comuns
a) a produgio de sementes cupuladas, frequentemen-
te com complexas estruturas receproras de pélen e com
sistema de selamento do canal polinico; b) a presenca
de grupos de esporingios de deiscéncia central; c) pé-
len pequeno, uniformemente omamentado; d) anato-
mia do peciolo e do estele constantes e ) presenga de
esclerénquima cortical.

Figura 14.3 Ordem Buteoxylonales. (A) Secdo transversal de Buteoxylon

gordonianum (modificado de Bamard &

Long, 1973). (B, C) Reconstiluigiio Triphyllopteris uberis (modificado de Meyen, 1987). (B) Folha fénil; (C) esporingio isolado.
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Lygimopreris (figura 14.4A) foi estabelecido pri-
meiramente como um morfogénero restrito 4 caules
no Carbonifero da Europa, contudo atualmente desig-
na a planta completa. O hibito de Lyginapeerts & do tipo
apoiante, provavelmente em pante suportado pela ve-
getagio circundante (Gifford & Foster, 1989). Apre-
senta caule eustélico com 3 a 4 em de diimetro, e a
medula grande central, parenguimitica, contém ninhos
de células esclerenquimdticas. O xilema primirio é
mesarco ¢ o xilema secunddrio é pouco desenvolvido.
Os raios lenhosos sdo uni a multisscriados. Externa-
mente a esta zona, dispie-se o floema ¢ o periciclo.
O cortex divide-se em duas zonas; a mais interna é
composta por células parenquimdticas, e a zona peri-
férica € composta por bandas de fibras anastomosadas
¢ orientada radialmente, estendendo-se longitudinal-
mente. A epiderme dos caules jovens € recoberta por
glindulas multicelulares, ocorrente em wodos os drglos,
com excecdo das rafzes. Os rragos foliares originam-se
no xilema primédrio, separando-sc no cdreex em um par
de feixes que se fundem na base do peciolo em forma
de Y ou W. A folhagem ¢ expressiva, com aré 50 cm de
comprimento, com a rdquis principal dicotbmica,
inserida em espiral no talo. As pinulas apresentam pa-
drio Sphemapiterss (figura 14.4B). As rafzes adventicias,
designadas como Kaloxylon, possuem esteles de triarcos
a poliarcos, xilema secundirio e células secretoras no
chrex.

Os megacspordfilos incluidos no género
Calymmarotheca (figura 14.4C) correspondem a cipu-
las uniovuladas, consistindo em uma série de lobos fun-
didos na base com porgiio apical com bordos livres. A
superficie externa da cipula possui papilas
identificdveis com as encontradas na epiderme dos
demais drgdos descritos para a planta. As sementes sio
denominadas Lagenosroma quando permineralizadas e
Lagenospermum quando preservadas como compressiies,
A forma da semente ¢ elipsoide, ¢ o integumento é
simples ¢ fundido com o nucelo, exceto na porgio
distal.

Sementes ¢ ciipulas atribuiveis ao grupo das
Lyginopteridales, mas com padries distintos de
Lagenostoma sio descritas como Salpingostoma,
Coronestoma, Gretapsis ¢ Calathospermium.

As estruturas microesporangiadas (produtoras de
palen) de Lygimopreris vém sido incluidas, em sua maioria,
no género Crossothera (figura 144D, E). Sio compos-
tas por pinas férteis onde se inserem pinulas opostas,
laminares, reduzidas, na base das quais se associam
numerosos esporingios, agrupados em siningios.
Pinulas de tipo Pecopteris ¢ Sphenapteris tém sido en-
contradas em conexio orginica com Crossedkeca. Con-
forme Taylor & Taylor (1993), a auséncia de Lyginopleris
em sequéncias do Carbonifero dos Estados Unidos e a
presenga de Crossothera sugere que esse género repre-
senta um tipo bisico de microespordfilo, comum a di-
versos géneros de preridospermas. Feraxotheca pro-
vavelmente corresponde 2 formas afins a Crossorbeca,
preservadas como compressdes, Os géneros
Telangivm c Telangiopsis correspondem a estruturas
microesporangiadas com padrio mais primitivo do que
de Crossothecs, devendo, portanto estar vinculados a
outros padries de caules,

O género Heterangivm (figura 14.4F, G), regis-
trado para o Carbonifero da Evuropa ¢ dos Estados
Unidos, apresenta caracteristicas anatdmicas do caule
distintas de Lygimopteris ¢ semelhantes a
Microspermapreris, com distribuigio palcogeogrifica
semelhante. Sphaerostoma corresponde a sementes atri-
buidas a Heterangium, dada a frequéncia com que es-
scs géneros slio encontrados nos mesmos sitios
fossiliferos. Sobopfiasrum designa caules vinculados 3
folhagem de tipo Sphemopreris ¢ Mariopteris. Caules
permineralizados incluidos no género Pirys slio abun-
dantes em sequéncias do Carbonifero, formando den-
sas florestas com caules de expressivo didmetro ¢ fo-
lhagem de vpo Sphemopreris ¢ Sphenopreriadium. A in-
clusiio dessas formas em Lyginopteridales, com lenho
picnoxilico, atipico para o grupo, deve-se as caracteris-
ticas diagndsticas da anatomia do peciolo (Lyginarackis).
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Figura 14.4 Ordem Lyginopteridales. (A) Reconstituicio da se¢3o transversal de Lyginopteris oldhamia, (oc)
chrtex, (sy) simpddio, (sx) xilema secunddrio, (it) trago foliar (modificado de Stewart, 1983). (B) Reconsliluicio de pinula
de Sphenopteris (modificado de Stewart, 1983). (C) Impressfio de Calymmatotheca (modificado de Taylor & Taylor,
1993). (D) Impressdo de Crossotheca (modificado de Taylor & Taylor, 1993). (E) Reconstituigho de pinula fértil de
Crossotheca (modificado de Stewart, 1983). (F) Se¢do transversal de Heterangium kenluckyensis (modificado de
Pigg et alli, 1987). (G) Reconstituicio de Heterangium (folha) e Sphenopteris (pinulas) (modificado de Stewart, 1983).
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Ordem Medullosales
{ Eocarbonifero-Permiana)

s membros dessa ordem siio geralmente
reconstruidos como drvores altas (3-8 m), com diime-
tros de caule de 0,50 m, portando folhas compostas,
lembrando os fetos arborescentes modemnos.,

Siio registrados para a ordem: a) caules e raizes
— Medullosa, Surcliffa, Quaestora; b) peciolos e folhas -
Myeloxylon, Newropteris, Alethopteris, Mixoneura,
Linapteris, Cyclopteris, Odontopteris, Newralethopreris,
Londhopteridiurn, Macralethopteris; c) sementes associa-
das a partes vegetativas ou sementes dispersas —
Trigonocarpus, Lonckopreris, Spermapieris, Pachytesta,
Srephanospermun, Hexapterospermum, Riynohospermun;
¢ d) orgios produtores de pélen - Halletheca,
Schopfitheca, Sullitheca, Rhetinotheca, Dolerotheca,
Stewartiotheca, Potoniea, Paraspotheca, Whittleseya,
Codonotheca e Aulacotheca.

Muitas espécies do género Medullose foram
erigidas com base em peguenos fragmentos fosseis,
podendo representar variagbes dentro de uma mesma
espécie. Esse morfogénero designou inicialmente cau-
les preservados como permineralizagdes, mas atual-
mente ¢ utilizado para denominar a planta, incluin-
do-se ai todos os Grgios dispersos a cla relacionados
(figura 14.5A, B, C). Essas plantas possufam um com-
plexo sistema estelar composto de dois ou mais cilin-
dros vasculares, cada um deles formado por xilema pri-
mirio voltado para a margem externa do segmento
vascular, contendo abundante parénquima, circunda-
do por xilema secunddrio manoxilico. O mimero de
segmentos vasculares € varidvel nos diferentes niveis
do caule, como resultado da ramificagiio e fusiio de seg-
mentos. Os traqueideos do xilema secundério osten-
tam extensas fileiras de pontoagdes areoladas. Dife-
rentemente do que ocorre nas plantas atuais, o desen-
volvimento mais extensivo desse tecido ocorre em di-
regio ao centro do caule (Taylor & Taylor, 1993). O
cimbio envolve o xilema, ocorrendoe apés o floema se-
cundirio, composto por fileiras de fibras, parénquima
axial e células crivadas. A periderme, observada na zona
cortical interna, ¢ composta por células isodiamétricas
orientadas em filas radiais. A porgio mais externa do
comex & formada por parnquima cortical ¢ abundan-
tes canais sccretores, rodeados por células epiteliais
com limen preenchido por substincia amorfa, ¢ con-
juntos de fibras esclerenquimdricas, A porglio externa
inferior do caule era recoberta por rafzes adventicias

(digmertro 2,5 cm) exibindo expressiva quantidade de
xilema secunddrio.

Myefoxylon ¢ um morfogénero peciolado disper-
so atribuido & planta Medwifosa, composto por grandes
frondes pinadas ¢ dicotomizadas, dispostas em espiral
no caule com peciolos com diimetros superiores a 20 cm.
Em seglio transversal, o peciolo € circular ou eliptico,
composto por tecido parcnquimdtico com numerosos
canais secretores. A base foliar € reconhecida em seglio
transversal por uma drca triangular, ndo vascularizada
delimitada por fileiras de esclerénguima.

As pinulas, incluidas nos morfogéneros
Newropreris (figura 14.5D) e Adethopreris (figura 14.5E),
possucm uma veia média proeminente, de onde parte
a venagiio secunddria. Caracreristicas anatbmicas da
epiderme indicam que essas plantas habitavam terras
baixas ¢ dmidas. Todavia, com basc em padries de
arquitetura foliar de Alethopreris, outros autores suge-
rem hibitats diferenciados, considerando o padrio das
frondes influenciado por variagbes climdticas,

As sementes relacionadas a essa ordem ocorrem
no registro fiéssil geralmente vinculadas organicamen-
tc a compressbes ou impressdes foliares em diversos
estigios de preservagdo. Slo maiores do que as semen-
tes dos outros grupos de Preridospermophyta e, quan-
do permineralizadas, apresentam estruturas idénticas
is sementes das atuais Cycadales.

Triganocarpus (figura 14.5F) € a denominagio ge-
nérica de sementes longitudinalmente estriadas e ra-

dialmente simétricas associadas organicamente a
Newropreris. Algumas cspécies sio atribuidas a diferen-
tes estigios de Pachytesta. Alethopteris possui sementes
pequenas e de simetria bilaveral, do tipo Lenchopieris.

Spermopteris € a denominagio aplicada quando
a estrutura vegetativa Taemfopferis preserva sementes
em sua face abaxial. As sementes siio ovoides, ligeira-
mente achatadas ¢ estdo organizadas em fileiras em
cada lado da veia central.

Sementes dispersas incluidas na ordem possuem
grande tamanho e apresentam trés costelas longitudi-
nais que dividem o intcgumento em trés partcs.
Pachyresta (figura 14.5G) denomina sementes mais
comumente encontradas. Megagamerdfivos siio iden-
tificados em algumas espécies de Pachytesta. A mem-
brana do megdsporo contém células periféricas arran-
jadas em fileiras radiais, enquanto as células mais in-
ternas sio poligonais. Esse arranjo tem sido relaciona-
do a diferentes estigios de celularizagio.
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As estruturas microesporangiadas em Medullo-
sales sllo sindngios ¢ consistem em esporiingios
tubulares incluidos em tecido parenquimdtico. Eles
ocorrem como formas simples ¢ solitdrias, mas também
organizados em frutificagdes compostas. A deiscéncia
do esporingio ocorre em diregiio ao centro do drgio.
Todos os drgios produtores de pélen atribuidos a or-
dem Medullosales produzem polens bilaterais e
monoletes, atribuidos ao morfogénero Momoldetes.,

Taylor (1988) sugere que a evoluglio da se-
mente no grupo ocorreu a partir de Conotheca ¢
Halletheca, formados por csporingios solitdrios uni-
dos pela base, para Parasporotheca, em que ocorre a
fusio incompleta dos sacos polinicos, ¢ apds para
Hallotheca, onde se observa a fusiio dos sacos
polinicos. Seguem-se os estigios de plicagio como
em Swllitheca ¢ de drglos compostos como em

Bernanitia,

Figura 14,5 Ordem Medullosales. (A) Reconstituicio de Meduliosa noei, uma planta de aproximadamente 3,5 m
de altura (modificado de Stewart, 1983). (B) Reconstituigiio da segdo transversal do caule de Medullosa primaeva de-
monsirando numerosos segmentos vasculares e grandes bases foliares (modificado de Stewart, 1983). (C) Segfo trans-
versal de Medullosa noei, demonstrando trés segmentos vasculares (vs) separados por tecido de preenchimento (gt),
circundados por espessa periderme (p) (modificado de Stewart, 1983). (D) Neuropteris (modificado de Stewart, 1983).
(E) Alethopteris (modificado de Stewart, 1983). (F) Trigonocarpus. (modificado de Taylor & Taylor, 1993). (G) Reconstituigiio
de dvulo tipo Pachytesta anexado a folha do tipo Alethopteris (modificado de Stewart, 1983).
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Ordem Callistophytales
{Carbonifera)

As plantas incluidas nesse grupo correspondem
a arbustos repadores que provavelmente integravam
o sub-bosque de florestas do Neocarbonifero do He-
misfério Norte.

O caule & ramificado, originando-se 0s ramos
secunddrios entre duas frondes na regiiio de cada né.
As rafzes adventicias prendem-se aos caules nas axilas
dos ramos. No género Caliistaphyton (figura 14.6A), o
caule possui medula parenquimdrica, circundada por
feixes de xilema primdrio mesarcos ou exarcos. O
metaxilema apresenta reforgos reticulados e pontoaghes
arcoladas, € o xilema secundédnio, pontoagbes arcoladas
com abermura cruzada. O cériex é composto por uma
ZONA INtEMMa PArenquimatosa € Uma zZona externa com
fibras intercaladas ao parénguima. Cavidades preen-
chidas por substincia semelhante a imbar s3o caracte-
risticas também para outros drgios do género.

A folhagem tem arranjo helicoidal, com frondes
de bipinadas a quadripinadas, profundamente lobadas,

correspondendo morfologicamente ao morfogénero

Sphenopleris,

Os drgilos produtores de pélen, inclusos no gé-
nero fdanothelion (figura 14.6B), originavam-se na su-
perficic abaxial de pequenas pinulas laminares de uma
fronde tripinada ¢ consistem em csporingios unidos
na face proximal a uma coluna central. Sementes
platispérmicas incluidas no género Callospermarion tém
sido atribuidas a essa ordem. Estudos anatbmicos evi-
denciaram a presenga de integumento tripartido,
portando glindulas secretoras, sendo a porglio distal
do nucelo caracterizada como cimara polinica, com
aberrura micropilar.

Ordem Glossopteridales
{(Permiano—Tridssico)

IFésseis de Glossopteridales siio abundantes em
wodas as sequéncias gondwinicas na india Peninsular,
América do Sul, Africa do Sul, Austrilia e Antirtica,
correspondendo aos componentes mais importantes da
paleoflora nessas provincias no Permiano. Embora ti-
picamente gondwinicas, as glossopterideas também
tém sido assinaladas na Provincia de Carasya,

Figura 14.6 Ordem Callistophytales. (A) Reconstituicio de Callistophyton (modificado de Rothwell, 1975).
(B) Reconstituicho de Idanothekion glandulosum (modificado de Millay & Taylor, 1979).
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O surgimento dessa ordem ¢ classicamente re-
lacionado & vigéneia de climas frios, dado que os pri-
meiros registros ocorrem associados a climas
peniglaciais. Todavia, conforme referem Gastaldo e aled
(1996), impressdes de folhas simples, penadas, atribui-
das ao género Lesfeya, indistinguiveis de Glossopreris,
ocorriam em freas com secas sazonais no Hemisfério
Norte no Pensilvaniano. Dessa forma, as plantas de
tipo Lesleya, que seriam ancestrais das glossopterideas,
estariam pré-adaptadas ao clima frio sazonal vigente
no Hemisfério Sul no Permiano inicial, dada sua ori-
gem em regides tropicais sazonais sccas (Leary, 1993).

As caracteristicas morfoanatdmicas das
glossopterideas levaram virios autores a inclui-las em
diferentes grupos, desde fetos, cicas e cordaites aré
angiospermas. Mais recentemente, sua inclusio em
Pteridospermophyta foi efetuada a partir da preserva-
¢do anatimica de megaespordfilos portando sementes
estruturalmente preservadas (Gould & Delevoryas,
1977). Andlises cladisticas (Doyle & Donoghue, 1986)
inscrem-nas na divisio Antophyta. Taylor & Taylor
(1993) consideram que sdo ainda insuficientes as evi-
déncias para vincular esse grupo a qualquer outro, tanto
como progenitores quanto como descendentes. Jd
Tavlor &t afii (2009) incluem as glossopterideas na Di-
visio Preridospermophyta, mesmo considerando que
© grupo apresenta caracterfsticas que remetem a uma
origem polifilética.

Glossopteris (figura 14.7) € reconstituida por
Gould & Delevoryas (1977) como uma drvore de pe-
queno porte, portando folhas em arranjo espiral den-
so, formando tufos foliares, provavelmente dispostos
em ramos curtos ¢ longos, semelhantemente ao que
ocorre atualmente em Gindgo biloba, A planta é consi-
derada decidua, pois tém sido coletadas numerosas
folhas em fascs distintas de sedimentos ritmicos de-
positados em ciclos estacionais (Plumstead, 1958). As
folhas estdio sempre ausentes nas camadas ritmicas
geradas na estagiio mais quente (primavera—verdo).

Brongniart (1828) designou como Glessopierss
folhas lanceoladas, grandes, com margens inteiras,
pecioladas, com uma conspicua veia média que chega
ou ndo até o dpice, e veias labiais anastomosadas for-
mando um reticulo com aréolas de virias formas (figu-
ra 14.8A). Um grande niimero de espécies é proposto
para esse morfopénero de folha desde sua descrigio

original. Todavia, a maioria delas, estabelecidas com
base em impressdes, corresponde a simples variagbes
intracspecificas ou a distintos cstigios ontogenéticos
de folhas que podenam estar realcinadas a uma dnica
planta-mie.

Um dos epitetos mais comuns comresponde a
Glassopterss brownigna, caractenzado por um dpice ar-
redondado, veias secunddrias que formam reticulos
oblongo-poligonais a obliquos. J4 em Glossopteris
wilsonii, o dpice € agudo e as veias secunddrias
decurrentes, com auséncia de anastomoses.

A descrigiio das caracteristicas anatdmicas de
folhas permineralizadas provenientes do Permiano da
Austrilia (Pant & Singh, 1974) e da Antdrrica (Pigg &
Taylor, 1990) evidenciaram que a veia mediana resul-
ta de numerosas ramificagdes e anastomoses do feixe
vascular, que se adensam, dando ao conjunto o aspec-
o de veia dnica (figura 14.8B, C, D).

Folhas classificadas como Gangamopreris (figura
14.8E, H) foram consideradas distintas de Glassoperss dada
a ndo definigdo de um feixe central e pela maior unifor-
midade do padrio do reticulo. O padrio Gangamopienis
tem sido considerado como indicador de ancestralidade
estratigrifica, registrado mais comumente para o
Eopermiano, enguanto a abundincia de Glassaplerts in-
dicaria estratos mais recentes, relacionados ao
Neopermiano. Todavia, em sequéncias da Gondwana
Ocidental como, por exemplo, os registros efetuados para
a Bacia do Parand, o padrio Glassepienis ocome desde o
Sakmariano (Guerra-Sommer, 198%),

Pant & Singh (1968) afirmam que o padrio
epidérmico ocorrente na firea da veia central em
Glassopterss € distinto daquele encontrado nas folhas
tipo Gangamopteris, o que justificaria a separagiio entre
os géneros. Os dois epltetos foram combinados por
Kovacs-Endrody (1979), prevalecendo a denominagio
Glagsopreris para formas com feixe vascular mediano ¢
também para aquelas em que esse feixe nilo ocorre,
Esse procedimento bascou-se em determinadas carac-
teristicas morfolégicas, principalmente na evidéncia de
que muitas espécies de Glossopreris apresentavam
inconspicuo feixe mediano que nilo permanccia até o
dpice foliar. Essas diferengas de cariter apenas
gradacional entre folhas gangamopterideas e
glossopterideas cambém sfio aceitas por Righy (1976)
e Gould & Delevoryas (1977).
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Figura 14.7 Reconstituicio de Glossopteris (modificado de White & Frazier, 1990).
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Guerra-Sommer (1988) estabelece padries de
epiderme que permitem definir quatro espécies em
uma asscmblcia de aproximadamente 100 cspécimes
de Glosseprerss provenientes de um nivel de cinza vul-
clinica (femstern) intercalada em camada de carviio, no
sul da Bacia do Parand (figura 14.8F, G). Conclui a au-

tora que notadas variagbes na morfologia foliar (inclu-
sive aquelas ocorrentes no mesmo ramo) cstlio asso-
ciadas & grande cstabilidade de padrdes estomdticos;
as evidéncias tornam clara a proliferagio de
morfoespécies geradas a partir de andlises exclusiva-
mente baseadas em padries morfoldgicos.

Figura 14.8 Ordem Glossopleridales. (A) Reconslituiciio de Glossopleris. (B, C, D) Impressbes Glossoplens
evidenclando a vela mediana resultando de numercsas ramificagbes e anastomoses do feixe vascular, dando ao conjun-
1o 0 aspecto de veia dnica; (D) detalhe de C. (E, H) Gangamopleris. (F, G) Glossopleris provenientes de nivel de cinza
vulcanica, intercalada em camada de carvdo, no sul da Bacia do Parana; (G) detalhe do padréo epidérmico.
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No género Belemuwopteris, embora o padrio de
venagllo seja 0 mesmo que em Glossoptenis, a folha &
sagitada na basc. Em Rabdotaenia, por outro lado, as
velas laterais niio se anastomosam ¢ os cstimatos
haplocélicos nio possuem células subsididrias diferen-
ciadas,

Géneros foliares menos frequentes incluidos em
Glossopteridales sio Rubidgea, Palacovittaria e
Euryphyllum. O género Rubidgea caracteriza-se pela
presenga de venaglio subparalela s vezes dicotomizada
¢ auséncia de anastomoscs ¢ nervura mediana, Singh
et alii (2007), ao realizarem andlises de padries
morfoldgicos associados a padrdes epidérmicos em fo-
Ihagens procedentes de niveis intermedidrios a carvies
na India, atribuidas a Euryphyllum e Noeggerathiopsis
(Cordaitales), concluiram que os padrdes epidérmicos
e morfoldgicos siio muito semelhantes. Essa evidéncia
levou 4 inferéncia de vinculagbes sistemdticas entre
0OF f@Xed.

Diferentes morfologias de escamas foliares tém
sido associadas 3 ordem Glossopteridales. As escamas
que possuem morfologia romboidal sio as mais comuns
e, de acordo com Taylor & Taylor (1993), podem ser
interpretadas como brotos, escamas estéreis de drgios
reprodutivos ou drgdos intermedidrios entre folhas
forossintéticas e partes foliares de drglos reprodutivos,

Os caules de Glossopreris slio descritos como
picnoxilicos ¢ identificados ao morfogénero
Argwearioxylon. Esse morfogénero ¢ atualmente invi-
lido ¢ muitws dos lenhos enquadrados nesse epiteto
sdo incluidos por Philippe & Bamford (2008) no
morfogénero Agathoxylon. E importante salientar tam-
bém que a diagnose original de Arawcarioxylon limita-
va-se a fragmentos de lenho secundirio que possuem
pontoagdes areoladas de tipo araucarioides nas pare-
des radiais dos traqueideos. Essas pontoagies eram
comuns em caules de progimnospermas e
pteridospermas. Por outro lado, em lenhos
gondwinicos do Permiano, extremas variagbes no ar-
ranjo das pontoages radiais podem ocorrer em um
mesmo espécime ¢ até em diferentes niveis de um
mesmo traqueldeo, o que dificulta sua correlagiio com
morfogéneros classificados apenas com base em lenho
secundirio. Andlises anatimicas desenvolvidas em
esteles completos gondwiinicos permineralizados tém
levado & identificagiio de faxa com medula ampla, he-
terogénea, formada por tecido parenquimdrico, com
canais ¢ células secretoras ¢ esclerenquimdricas dis-
persas, associadas a feixes lenhosos mesarcos a

endarcos, ¢ xilema secunddrio com pontoagdes
arcoladas em arranjo misto, desde unisseriados aré
multisscriados (Polyselenoxylon, Barakaroxylon,
Solenopytis, Amtarticoxylon). Esses csteles, com caracte-
risticas preridospérmicas, poderiam corresponder aos
caules de Glossopreridales. Esses morfogéneros estio
presentes na Formagio Irad, em afloramentos no Es-
tado do Rio Grande do Sul e Sio Paulo (Mussa, 1982;
Guerra-Sommer & Cazzulo-Klepzig, 2000).

O género Vertebraria é considerado como a por-
¢do subterrinea de Glassepreris (figura 14.9A, B). Em
segdo transversal de fidsseis permineralizados, os cixos
incluem uma regido central de xilema primdrio exarco,
com espessamentos anelares, cercado por quatro a seis
bandas de xilema secunddrio (com pontoagdes
arcoladas multisseriadas) que se irradiam da regido
central, separados por dreas ocas com forma petaloide.
Envolvendo o xilema secunddrio ocorre periderme e
cireex, Em seciio longitudinal, as bandas radiais de
xilema secunddrio interconcctam-se por plataformas
de xilema que contém tragos de rafzes. A afinidade
dessas estruturas com raizes € contestada por Mussa
(1982), que considera os referidos tragos como raizes
adventicias partindo de caules possivelmente prostra-
dos ou rizomas, denominados Scbapfficaslia.

A presenga dos géneros Vertebraria e
Schopficaulia na Formaglo Irati da Bacia do Parand ¢
registrada por Mussa (1982) ¢ Guerra-Sommer (1976).

As estruturas reprodutivas dispersas produtoras
de dGvulos atribuidas a Glossopreridales sdo
diversificadas, incluindo formas uniovuladas e também
formas muldovuladas, associadas tanto a folhas solici-
rias quanto a folhas compostas ou também a folhas
wransformadas em bricteas. As estruturas ovuliferas
mais comuns possuem simetria dorsiventral ¢ tém re-
ccbido diferentes denominagoes, tais como capitulo,
megaesponifilo, cipula, ferdliger ou cladédio.

Sewtmm (figura 14.9C) corresponde a uma estru-
tura ovulifera em forma de escudo encontrada associa-
da organicamente a folhas de Glossopteris. O
morfogénero porta escamas densamente arranjadas que
indicam a posigio original dos dvulos; na periferia das
escamas ocofre uma margem estriada. Essa estrutura
foi inicialmente considerada como biesporangiada,
portando dvulos em uma das faces ¢ microespordfilos
na face oposta. Todavia, atualmente & considerada
como portadora de dvulos em apenas uma das faces. O
género Offokaria (figura 14.9D, E) corresponde a um
cixo associado a uma cabega achatada bilateralmente,
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contendo a porglio adaxial um grande nimero de se-
mentes, enquanto a abaxial & esvéril. Lidgetronia (Rgu-
ra 14.9F) corresponde a uma folha & qual estio presos
diversos megacsportfilos cm forma de discos, em cuja
superficie inferior prendem-se as sementes de tipo
Samaropsis, caracterizadas por expansdes do
mtegumento em forma de asas.

No género Dembania, clipulas uniovuladas pren-
dem-se i veia central de uma folha escamiforme por
um pedicelo (figura 14.9G). As formas identificadas
como Dy idinm (figura 14.9H) sdo compostas por
um capitulo indiviso que porta indimeros dvulos.

Megaespordfilos  preservados  como
permineralizagfes associados organicamente a folhas
procedentes de turfeiras permineralizadas no Permiano
da Antidrtica (Pigg & Taylor, 1990) esclareceram a iden-
tidade de estruturas reprodutivas de Glossopteridales.
Elas s3o compostas de um megaespordfilo semelhan-
te ds folhas de Glossapreris que parcialmente se enrola
sobre as sementes presas a sua superficic adaxial. As
sementes sdo sésseis, com as micrdpilas orientadas em
diregiio ao centro do megaesporifilo. O integumento
¢ espesso na regido micropilar, que contém sementes
com arquegbnios e polens bissacados. Esse registro
indica claramente que a estrutura portadora de dvulos
correspondia a uma folha (figura 14.91),

Estruturas microesporangiadas de
Glossoprendales sio raras; a mais comum corresponde
a Glossothera (figura 14.9]), que consiste em dois
pedicelos que se prendem ao peciolo foliar, na extre-
midade dos quais ocorrem aglomerados de sacos
polinicos. Em Eretmomia (figura 14.9K), grupos de sa-
cos polinicos prendem-se por pedicelos a uma folha
escamiforme romboidal. Ardervella caracteriza-se pela
presenga de esporingios uniloculados, presos por
pedinculos frouxos ¢ considerados por Meyen (1984)
como 4 mais primitiva estrutura polispérmica entre as
Glossopteridales. Todavia, escruturas de tipo Ardersella
sdo encontradas dispersas, ndo permitindo inferéncias
scgurds a respeito da sua afinidade sistemdrica.

O género Ardersa corresponde a uma estrutura
ovulada composta (figura 14.9L) que tem sido relacio-
nada a glossopterideas (Meven, 1986), porém estrutu-
ras com morfologia semelhante também €m sido en-
contradas em associagio com folhagens de outros gru-
pos vegetais, tais como Ginkgophyta,

Ordem Caytoniales
{Tridssico—Creticen)

Os fidsseis que caracterizam esta ordem foram
inicialmente descritos para o Jurdssico de Cayron Bay
(Yorkshire, Inglaterra) e correspondem a folhagens, de
distribui¢io cosmopolita, além de estruturas
reprodutivas muito raras. Hd poucos dados sobre o sis-
vema vascular, apenas descrito a partir de pequenos
eixos associados A folhagem.

O género Sagenopteris (Neotridssico-Creticeo)
corresponde a folhas pecioladas e palmaripartidas, ge-
ralmente em quatro l6bulos oval-lanceolados, Cada
scgmento possul uma veia média conspicua que ndo
atinge o dpice ¢ veias laterais que se anastomosam for-
mando malhas amplas.

Microespordfilos  identificados como
Caytonianthus (figura 14.10A, B) sfo ramificados, e os
microesporingios sdo dispostos em segmentos distais
fundidos em siniingios, contendo, cada um, de trés a
quatro sacos polinicos.

A estrutura portadora de dvulos caracterizada
como Caytemia (figura 14.10C, D, E) comesponde a um
eixo que porta bilateralmente cipulas multiovuladas,
As ciipulas tém contorno circular (didmerro 4.5 mm),
sio recurvadas, com orificio préximo ao ponto de in-
serglo no eixo. Em cada cipula displem-se muitos
dvulos ao longo da veia central. O nucelo € livie ¢ a
cimara polinica, simples. Thomas (1933) estabeleceu
uma analogia entre cssas clipulas ¢ carpelos, estabele-
cendo também similaridade entre o orificio e a
micrépila, pois grios de pdlen foram dali resgatados.
O conjunto de clipulas foi considerado como uma flor
pluricarpelada angiospérmica.

A venagiio retinervada também foi considerada
como mais um argumento na hipérese da afinidade
angiospérmica com as Cayroniales, Andliscs dessas
estruturas evidenciaram g presenga de griios de pdlen
dentro das cipulas, o que afasta a hipdtese de uma
fungic micropilar para o orificio de entrada. Adicio-
nalmente, as caracteristicas do padriio estomidtico das
epidermes foliares em Sagenopterss sio gimnospérmicas,
Todavia, a inclusio de sementes em clpulas representa
um cariter avangado que pode ser considerado fave
semsw um cardter que aproxima o grupo das
angiospermas.
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Figura 14.9 Ordem Glossopteridales. (A) Reconstituicio de segdo transversal de Verfebraria (modificado de
Stewart, 1983). (B) Vertebraria. (C) Scutum. (D) Reconstituiglo de Otfokaria bengalensis demonstrando o capitulo @ o
pedinculo adnalo da folha (modificado de Stewart, 1983). (E) Ottokaria. (F) Reconstitulgdo de Lidgettonia (modifi-
cado de Taylor & Taylor, 1993). (G) Reconstituicdo de Denkania (modificado de Stewart, 1983). (H) Dictyopteridium.
(1) Reconstituicio do megaespordfilo de Glossoplers portando sementes na face adaxial (modificado de Taylor & Taylor,
1993). (J) Reconstituicio de Glossotheca utkalensis (modificado de Taylor & Taylor, 1993). (K) Eretmonia natalensis
(modificado de Stewarl, 1983). (L) Arberia.
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Figura 14.10 Ordem Caytoniales. (A, B) Reconstituiglio de Caytonianthus (modificado de Stewart, 1983); (A) porglio
do microespordfilo; (B) sindngio seccionado evidenciando quatro microespordngios. (C, D, E) Reconstituicies de Caylonia
(modificado de Stewart, 1983); (C) megaespordfilo; (D) clpula demonstrando a posicio de abertura; (E) segio longitudi-

nal de uma clpula demonstrando a posigio dos dvulos.

Ordem Corystospermales
( Tridssico)

Essas plantas, inicialmente consideradas estri-
tamente gondwinicas, foram reconstituidas com base
em associaghes indiretas entre drglios, as quais foram
baseadas principalmente na similaridade do padrio
epidérmico e na presenga do mesmo tipo de pélen,
presente tanto em estruturas reprodutivas masculinas
quanto em cimaras polinicas de estruturas femininas
{Petriella, 1983).

Na Gondwana, essa ordem € relacionada ecolo-
gicamente a diferentes tipos de associagbes desenvol-
vidas em palcoambientes de mangucs ¢ pintanos cos-
teiros, florestas de planicie de inundagio, florestas
xerifitas ¢ florestas semelhantes 3s matas de paleria.
Em determinadas dreas, essas plantas constimufam den-
sas associaghbes monotipicas e exclusivas, evidencian-
do seu cariter de vegetagio pioneira.

A ordem foi instituida por Thomas (1933) com
base em cipulas portadoras de dvulos, denominadas
de Umbomasia (figura 14.11A). Essa estrutura consiste
em um eixo dicotomizado, portando pares de pinulas,
com clipulas pediceladas ¢ recurvadas. As clpulas sdo
intciras ou bilobadas, com cstdmatos na superficic ex-

terna. As sementes s3o dnicas ou aos pares, elipsoidais,
alongadas, com um tubo micropilar longo. O género
Pilaphorosperma, tipo de Grglo ovulado mais frequen-
temente reportado para esse grupo, foi sinomimizado
por Holmes (1987) a Umdomasia. A coocorréncia recor-
rente de folhagens de tipo Dicroidium ¢ Umbomasia nos
mesmos afloramentos levou Holmes (1987) a infenr
vinculagio taxondmica entre esses dois epitetos.
Axsmith e alid (2000) comprovaram a afinidade entre
esses dois géneros através da descriglio de frondes de
Dicroidium conectadas organicamente a Umbomasia.

O género Preruchus (figura 14.11B, C)
corresponde a microesporifilos simples, associados a
um eixo cutinizado de até 4 em de comprimento. Cada
eixo expande-se apicalmente em uma cabega
esporangifera, que porta numerosos sacos polinicos (20
a 100) com deiscéncia longitudinal, parcialmente pro-
tegidos por extensdo de tecido da cabega esporangifera.
Esse género € registrado por Guerra-Sommer &
Cazzulo-Klepzig (2007) para o Tridssico do Rio Gran-
de do Sul.

O hibito arbéreo entre as Corystospermales &
determinado a partir da deserigio de caules
permineralizados atribuidos ao género Rbexoxylon (fi-
gura 14.11D, E, F), reportado para América do Sul, Afii-
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ca (Banerofe, 1913) e Antdrtica (Taylor, 1991). Esses
caules atingiam um dilmetro considerivel devido ao
crescimento sccunddrio, desenvolvido através de in-
tensa atividade merstemitica. Na porgio central ocorre
uma ampla medula que inclui  ninhos
esclerenquimdticos e parénquima organizado em gran-
des massas. Perifericamente ocorre um anel de xilema
primirio, sendo as cunhas desse tecido separadas por
tecido parenquimdtico ¢ ninhos de esclerénquima. O
xilema secunddrio envolve o xilema primdrio em sen-
tido centrifugo ¢ centripeto, formando cunhas. A
pontoagdo dos traqueideos € circular arcolada,
bisseriada a trisseriada. A superficic externa dos tron-
cos pode apresentar cicatrizes foliares rdimbicas. As
folhagens de Corystospermales foram incluidas nos
géneros Dicroidium, Xylopteris e Pachypteris. A
sinonimizagdo de Xylopteris a Dicroidium foi efetvada
por Archangelsky (1968), tendo como base a identida-
de do padrio epidérmico entre esses cpitetos, As varia-
¢ies morfolégicas das pinulas sdo atribuidas a vana-
goes paleoccoldgicas no ambiente onde essas plantas
s¢ desenvolviam,

As folhagens de tipo Dicroidinm (figura 14.11G,
H) constituem-se em frondes de pinadas a tripinadas,
com riiquis principal bifurcado ¢ pinas subopostas a
decurrentes. As pinulas podem ter limbos desenvolvi-
dos, odontoprerideos, ou entdo muito reduzidos, ané
quase filamentar. A venagiio varia entre os tipos
esfenopteridea, odontopteridea ou mais raramente
uninervada. A cuticula pode ser espessa ou fina e os
estbmatos anfiestomdticos com papilas frequentes.

Em Dicroidiam (Johnstomia) as frondes com
riquis bifurcado, uni a tripinadas sdo intciras ou
lobadas ¢ as pinulas t8m venaglo taeniopteroide a
odontopteroide, J4 em Dicrosdivm (Xylopreris)
argentinum, as pinulas possuem sistema de
vascularizagio que se resume a uma s6 veia central
(figura 14.111).

Retallack (1977), com base em padries
firossocioldgicos, define diferentes associaghes de plan-
tas para o Tridssico da Auvstrdlia, dominado por
Pteridospermophyta. Guerra-Sommer e alfis (1999) e
Guerra-Sommer & Cazzulo-Klepzig (2007) sintetizam
os resultados obtidos na andlise sistemdrtica e
paleoecolégica da Flora Dicroddium cm sequéncias do
Mesoncotrifissico do sul da Bacia do Parand (Forma-
¢3o Santa Maria sensw Bortolluzei, 1975). Esses autores

definem que o predominio de morfoespécies higro-
mesbfilas do género Dicroidium associadas a raras for-
mas mesoxcrifilas caracteriza tafoficics tipicas de pla-
nicics de inundagio em sistemas fluviais (figura
14.11H, I).

Packypreris constitui-se em uma fronde com
riquis principal ndo bifurcada, com espessamentos
epidermais, bi a tripinada ¢ vinculada a caules espes-
sos. Fsse género tem registro em sequéncias jurdssicas
da Europa, nilo sendo restrito 3 Gondwana.

O registro de frondes de Dicroidiam com
epiderme prescrvada, em latitude palcotropical na pro-
vincia de Catasya (Jorddnia), no Neopermiano, ampliou
a distribuicio estratigrifica dessas Preridospermophyta
mesozoicas (Hamad er afii, 2008). Por ourro lado, esse
dado permite inferir que o género ¢ um dos poucos
elementos floristicos ndo afetados pela erise bidtica da
rransigio Permiano—Tridssico. Com a nova configura-
¢do tecrbnica vigente no Tridssico ¢ as consequentes
modificagdes nos padrdes climdticos globais, que pas-
sam a ser influenciados por estdgio “greenbouse”, mais
homogéneo climaticamente, essas plantas teriam mi-
grado, colonizando a regifio gondwinica.

Ordem Peltaspermales
(Permiano=Tridssico)

Esta ordem, registrada inicialmente para o
MNeotridssico, distribui-se desde o Permiano até o
Tridssico, sendo atualmente reconhecida como cosmo-
polita.

Lepidapteris corresponde a frondes bipinadas
com pinas subopostas a alternas, portando pinulas
lanceoladas, raramente contraidas na base, de dpice
agudo ou arredondado, com margens denteadas, dis-
postas obliquamente na rdquis robusta, com
protuberincias cutinizadas, A veia média robusta che-
ga até proximo ao dpice, com veias laterais
dicotomizadas. Constitui-se uma caracteristica impor-
tante do género a presenga de pinulas intercalares ao
longo da riquis, originadas entre as pinas primdrias,
Orgios do Tridssico gondwinico designados como
Amtevsia, associados 3 folhagem de tipo Lepidapreris,
correspondem a micréfilos bipinados, com as iltimas
ramificagdes portando 4-12 sacos polinicos sésseis,
uniloculares, com deiscéncia longitudinal.
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Figura 14.11 Ordem Corystospermales. (A) Reconstituigio de Umkomasia (modificado de Stewart, 1983).
(B) Reconstituigio de Pteruchus (modificado de Stewanrt, 1983). (C) Pleruchus. (D, E) Se¢fes transversais de Rhexoxylon
demonstrando as cunhas de lecido vascular com zonas de parénquima separando-as (modificado de Archangelsky &
Brett, 1961). (E) xilema centripeto e centrifugo. (F) Rhexoxylon. (G) Reconstituiglo de Dicroidium zuber (modificado de
Taylor & Taylor, 1993). (H) Dicroidium. (I) Dicroidium (Xylopleris) argentinum.
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Awsunia (figura 14.12A) designa folhagens de tipo
Callipueris associadas a 6rglios reprodutivos, sendo consi-
derada marcador bioestratigrifico do limite Carbonifero-
Permiano na Europa. As frondes sio bi a tripinadas, com
pinulas de tipo aletoprerideo. Os drglios produtores de
pdlen designados como Prerispermostrodus correspondem
a nove sacos polinicos alongados fundidos na base. As
estruturas portadoras de dvulos consistem em
megaesponifilos com arranjo helicoidal bilateral, portan-
do um ou dois Gvulos presos i superficie inferior.

O morfogénero Peltaspermum (figura 14.12B) de-
signou originalmente estruturas ovuladas (megaes-
pordfilo) consistindo em ramos alternos cm um sé pla-
no, levando na extremidade discos umbelares que por-
tam Gvulos em um anel na superficie inferior, As se-
mentes possuem nucelo livee e micrdpila proeminen-
te. Poort & Kerp (1990) ampliam a concepgiio do gé-
nero incluindo na diagnose folhagens de tipo
Lepidapteris, drglos polinicos de tipo Amtevsia ¢ drglos
portadores de sementes de tipo Peltaspermunt,

Figura 14.12 Ordern Peltaspermales. (A) Reconstituicio de Autunia conferta (modificado de Kerp, 1988).
(B) Reconstituicio de Pelfaspermum thomasii (modificado de Dilcher, 1979).

Ordem Petriellales
{Trnidssico)

Ordem definida com base no género de ciipula
permineralizada contendo sementes provenienres do
Tridssico da Antdrtica (Taylor & afii, 1994). A familia
Kannascoppiaceae inclui folhagens de tipo Kesmascoppifolia,
estruturas produtoras de polen Kawnascoppianthus e es-
truturas ovuladas do tipo Kennascoppia.

Frondes dispersas paleozoicas

Orgiios foliares constituem-se nos fésseis vege-
tais mais comuns em todos os perfodos geolégicos. A
densa ocorréneia de frondes isoladas fésseis no
Neocarbonifero foi inicialmente atribuida exclusiva-
mente 4 presenga de preriddficas, o que levou 4 iden-

tificagio dessc intervalo geolégico como a “Idade dos
Fetos". O reconhecimento de que o grupo das
Preridospermophyta também portava frondes
morfologicamente semelhantes aquelas registradas em
preriddfitas levou entdo i caracrerizagio de muitas
dessas frondes como morfogéneros,

Esses morfogéneros, designados por Boureau &
Daubinger (1975) como Preridophylla, consistem em
formas estéreis, podendo representar folhagens de
plantas taxondmica ¢ filogencticamente distintas. Essa
peculiaridade pode ser exemplificada através do gé-
nero Sphemapteris, o qual pode ser identificado como
folhagem organicamente conectada a espécimes rela-
cionados a pteridospermas e também a preridéficas. Por
outro lado, distintas espécies arribuidas a um mesmo
morfogénero caracterizado como Preridophylla podem
representar a variagio da pinula em difercntes partes
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da mesma fronde, ou mesmo distintos estdgios
ontogenéticos de um mesmo espéeime.

Mesmo considerando as limitagdes aqui
estabelecidas, frondes palecozoicas tém sido utilizadas
como marcos bioestratigrificos. Dessa forma, um ni-
vel estratigrifico pode ser reconhecido através de uma
iinica espécie-indice e, por outro lado, uma associagio
de diferentes tipos de frondes procedentes de um
mesmo nivel estratigrifico pode identificar com maior
precisiio determinadas unidades de tempo.

A arquitctura de um Preridophylla €, na maio-
ria dos casos, semelhante dquela ocorrente em fetos. A
ramificagiio assume formas diversificadas, sendo o cixo
principal denominado rdquis. As divisdes de primeira
ordem da riquis denominam-se pinas, podendo essas
estar associadas i rdquis de forma oposta, suboposta
ou alterna. Quando as pinas desenvolvem-se no mes-
mao plano, como em fetos aruais, sdo caracterizadas
como bisseriadas, mas em casos em que a disposigio
de pinas subscquentes se di em dngulos opostos, a dis-
posicio ¢ denominada quadrisseriada (e. g.
Ligopreridales). Os segmentos foliares mais disrais sdo
as pinulas. Quando a riguis ndo produz pinas, e as
pinulas inserem-se diretamente no eixo principal, a
fronde € considerada monopinada. Quando, porém, as
pinulas eriginam-se das pinas, a fronde pode ser
bipinada, tripinada ou quadripinada, dependendo do
nimero de subdivisdes da fronde (figura 14.134).

Alguns dos principais morfogéneros de frondes
sdo assim identificados:

= Alethopreris (figura 14.13B) ~ pinulas longas,
dispostas em dngulos agudos na riquis, com base
decurrente na porgio inferior; eixo vascular principal
ramificando-se em duas veias subsididrias encurvadas;
provivel vinculagdo a Medllosa.

= Borrychiopsis (figura 14.13C, D) - fronde
bipinada com riquis robusta, portando pinulas semi-
circulares a lobadas aderidas & riquis pela porgiio mé-
dia da limina. Auséncia de veia média, ou presenga
incipicnte, na porgio proximal das pinulas. Veias se-
cunddrias dicotomizando-se diversas vezes. Exclusi-
vas do Carbonifero e do Permiano gondwiinicos, com
provivel vinculagdo a prteridospermas ou preridifitas.
A ocorréncia de diferentes espécies tem oportunizado
o estabelecimento de relagies bioestratigrificas entre
diferentes niveis sedimentares no Eopermiano da Ba-
cia do Parand (Jasper & afié, 2003).

— Eusphenopreris (figura 14.13E) - pinulas
trilobadas, com margens inteiras, arredondadas. Pinula
basal algumas vezes € mais ampla. Eixo vascular
dicotomiza-se repetidamente até o dpice da pinula; -
pica de floras do Carbonifero da Argentina; provivel
vinculagiio a Preridospermophyra,

— Lobarapteris (figura 14.13F) — ampla fronde
com pinulas dispostas em dngulos de 60°, com
morfologia semelhante a Pecopreris; eixo vascular cen-
tral com veias laterais dicotomizando-se em rés niveis;
a presenga ocasional de marcas de esporingios sugere
afinidade com Marattiales,

= Marigpreris (figura 14.13G) = pinulas associa-
das ao ecixo em fingulos inclinados, com bordas lisas,
tendendo a multilobadas. A partir de uma veia basal
partem miltiplas veias que se dicotomizam repetida-
mente até o dpice. Vinculagio provivel a
Preridospermophyta.

= Newropreris (igura 14.13H) - pinulas alongadas
com base constrita ¢ dpice arredondado; apresenta veia
central de onde partem veias latcrals encurvadas que
s¢ dicotomizam, Provivel vinculagiio & Medulfosa.

= Odontapreris (figura 14.131) - pinulas peque-
nas associadas ao ¢ixo da pina em toda sua extensio,
podendo ocorrer leve constrigiio; miltplas veias pe-
netrando a base da pinula e dicotomizando-se muitas
vezes até atingir o dpice. Provivel vinculagio a
Preridospermophyta.

= Pecopreris (figura 14.13]) = pinulas pequenas,
alongadas, associadas ao eixo da pina em woda exten-
sdo, com margens paralelas; veia central estendendo-se
até a extremidade da pinula; veias laterais em fingulo
reto ou levemente arqueadas, dicotomizando-se s
vezes junto 3 margem. Provivel vinculagio 2
Maractiales (Psaronius).

~ Rhodea (figura 14.13K) - segmentos delicados,
com ldmina restrita ou ausente, que se ramificam
dicotomicamente. Provivel vinculagio i
Preridospermophyta (Heterangium).

— Sphenapteris (figura 14.13L) - pinulas constritas
na base, com formato oval, margens lobadas ¢ veia cen-
tral reta ou levemente flexionada; veias laterais em
ingulo, ingressando nos lobos com veias simples ou
dicotomizadas, Vinculagio a preridifitas ou
preridosperméfitas.
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Figura 14.13 Frondes dispersas paleozoicas. (A) Esquematizagio de uma pina. (B) Reconstituigiio de Alethopteris
(modificado de Taylor & Taylor, 1993). (C, D) Botrychiopsis. (E) Reconstituicio de Eusphenoplearis (modificado de Taylor
& Taylor, 1993). (F) Reconstiluicio de Lobatopteris micromiltondi (modificado de Wagner, 1958). (G) Reconstituicio de
Marigpteris (modificado de Taylor & Taylor, 1983). (H) Reconstituicio de Neuropiens (modificado de Taylor & Taylor,
1993). (I) Reconstituicio de Odonfoplens (modificado de Taylor & Taylor, 1983). (J) Pecopteris. (K) Reconstituicio de
Rhodea (modificado de Taylor & Taylor, 1993). (L) Reconstituigio de Sphenopteris (modificade de Taylor & Taylor,
1993). (M) Reconstituicho de Taenioptaris (modificado de Taylor & Taylor, 1993). (N) Nothorhacopteris (modificado de

lannuzzi & Rbsler, 2000).
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— Taeniopteris (fgura 14.13M) — amplas folhas
com veia central proecminente, de onde partem veias
sccunddrias em dngulos de 70°, dicotomizando-sc uma
vez antes de atingir a margem da limina; a presenga
de pequenas sementes associadas A face abaxial em
espécimes do Carbonifero sugere afinidade com cicas.
No Mesozoico, o morfogénero tem sido associado i

Bennettitales { Willramsaniella).

= Nothorkacopreris (figura 14.13N) = frondes
pinadas com pinulas de virias formas, desde triangula-
res até subcirculares, inteiras ou muito lobadas. A
venagiio & dicotdmica com intercalagiio de veias de me-
nor ¢ maior calibre. Vinculaglio a Progimnospermophyta.

Frondes dispersas mesozoicas

O Mesozoico € conhecido como a “Idade das
Cyeas”, dada a abundiincia de fésseis relacionados a
Cycadales e Bennettitales. A folhagem desses dois gru-
pos de plantas, frequentemente indiscernivel por pa-
dries morfoldgicos, pode ser distnguida arravés de pa-
dribes epidérmicos evidenciiveis em andlises cuticulares.
Enquanto o padrio estomdtico haplocélico € comum em
Cycadales, o padrio sindetocélico & tipico de
Benncrritales (figura 14.14A). Uma breve descriglo de
alguns géneros de Preridophylla comuns no mesozoico
& efetuada abaixo.

- Cladophlebis (figura 14.14B, C) - frondes
bipinadas, com pinas alternas dispondo-se em dngulos
de 70" pinulas lanceoladas com bordos lisos ou leve-
mente crenulados, levemente achatados no ponto de
inserglio. Vinculagio a Osmrumda.

= Comiopreris (figura 14,14D) - frondes bipinadas
portando pinulas acuminadas; pinulas férteis portan-
do soros na parte marginal, associadas a terminalizagtes
da venaglio. Vinculagdo a Dicksoniaceac.

- Cremis (figura 14.14E) — pinas muito amplas
{14 cm), associadas a uma riquis robusta em dngulos
agudos; veias paralelas dicotomizadas e 45 vezes
interconectadas; vinculagio a Cycadales.

— Nilssomia (figura 14.14F) — folhas lanceoladas
com ocasionais scgmentagbes em diferentes tamanhos
¢ formas. A ldmina assenta-sc na face superior da riquis,
podendo recobri-la; veias simples partem da veia cen-
tral em fingulos retos. Esse morfogénero € registrado
por Guerra-Sommer ef a/if (2008) para a Formagiio Santa
Maria ('Tridssico da Bacia do Parand),

— Nilssomioprerss (figura 14.14G) — semelhante &
Nilssonia, mantendo o mesmo padriio de venagiio, po-
rém com limina indivisa; o padrio estomérico
sindetocélico sugere afinidade com Beneritales,

~ Otozamites (figura 14.14H) - pinas ovais, com
base constrita ¢ assimétrica ¢ lobo anterior pronuncia-
do, associadas 4 superficie superior da riquis; veias com
padriio divergente, ds vezes paralelo,

~ Zamites (figura 14.141) - pinas lincares a
lanceoladas associadas 4 porglo superior da rdquis; ba-
ses das pinas constritas, venagio paralela ou levemen-
te divergente,

C. Divisio Cycadophyta

Essa divisiio inclui a ordem Cycadales, com
representantes atuais, ¢ a ordem Bennettitales
(Cycadeoidales), exclusivamente féssil.

Ordem Cycadales
{Neocarbonifero=Recente)

Esse grupo de plantas atuais teve sua expressio
médxima no Mesozoico, denominado comumente como
a “Idade das Cyeas™. Formas fdsscis atribuiveis ao gru-
po sio registradas para diferences laticudes no interva-
lo Trifssico—Jurdssico, porém awalmente os géneros
remanescentes tém ocorréncia rescrita 4 América do
Sul, Africa do Sul, Austrilia, México, América Central
¢ partes da Asia oriental. A distribuigio isolada de gé-
neros morfologicamente muito distintos corresponde
a relictos de populagbes ancestrais mais exrensivas ou
decorréncia da deriva continental.




P
AT I
tage Wi
fsalgven
(o2

)

Figura 14.14 Frondes dispersas mesozoicas. (A) Diferengas entre padrdes de epiderme e estdbmatos;
{A) benatitdceas - sindetocdlico. (B) Cicaddceas — haplocélico (modificado de Willis & McElwain, 2002); (B) reconstituigio
de Cladophlebis (modificado de Harris, 1964). (C) Cladophlebis. (D) Reconstitulgio de Conlopteris (modificado de Harris,
1961). (E) Reconstituigio da Ctenis (modificado de Hammis, 1964). (F) Reconstituigio de Nilssonia tenucaulis (modificado
de Harris, 1964). (G) Reconstituigio de Nilssonioplens major (modificado de Harris, 1969). (H) Reconstituigio de Olozamites
(modificado de Harris, 1969). (1) Reconstituicio de Zamites (modificado de Harris, 1969).

As gyaas ocorrentes nas floras atuais apresentam b) lenhos compaostos por ampla medula, cérex ¢

as scpuintes caracreristicas gerais: um delicado cilindro vascular, com xilema pri-
a) troncos muito reduzidos (Sramgeria) avé mdrio eustélico e xilema secunddrio formado
colunares (Macrozsamia), recobertos superfi- por tragqueideo com pontoagies areoladas, pre-
cialmente por uma densa camada de bases senga expressiva de parénquima associado ao

foliares, com folhas dispostas apicalmente, lenho (manoxilico), € tragos foliares duplos que
formando uma coroa no centro da qual se dis- envolvem em semicirculo o corex até intro-

pdem os drgdos reprodutores; duzir-se nas bases foliares;
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¢) folhas pinadas, raramente bipinadas (e. g
Bowenia), grandes. Em alguns géneros (e. g
Cycas) ocorre venagio circinada, tal como ocor-
rc nas frondes dos fetos. Os diferentes pa-
drides de venagiio ocomentes nessa ordem @m
se constituido em caracteristica utilizivel no
reconhecimento genérico. Dessa forma, em
yeas ocorre uma lnica e proeminente veia
mediana e auséncia de veias laterais, sendo a
translocagdo de liquidos efetuada por tecido
de transfusdo. J4 em Stamgeria, da veia mediana
partcm veias laterais dicotomizadas ¢ muito
densas, formando  ocasionalmente
anastomoses. Nos demais géneros, o sistema
consiste em uma série de veias longitudinais
que se dicotomizam. As células epidérmicas
t&m paredes retas e os estdmatos sdo
haplocélicos. As raizes em todos os géneros
sdo apogeotrificas, formando massas na base
do caule;

d) aparelho reprodutivo dioico, com estrébilos
microcsporangiados e macroesporangiados on-
ginando-se em plantas distintas. Os estrébilos
CSITULUAM-5C €M CONCS COMPACtOs, COM um
cixo central portando espordfilos em insergio
espiralada. Excepcionalmente em Cyeas, os
megaesporifilos sio oniginados em coroas cir-
cundando o dpice do caule, portando bilate-
ralmente dvulos em mimero vandvel.

A origem do grupo ¢ controversa, pois andlises
cladisticas indicam gque a origem remonta ao
Paleozoico, a partir de Pteridospermophyta
(Medullosales), porém as cyeas atuais sio dioicas, evi-
déncia essa que impede tais vinculagdes filogenéticas,

Mamay (1976) sugeriu que as cicas primitivas
possuiam folhas simples. Formas de tpo Taenioprerts
associndas a estruturas reprodutivas do tpo Spermapierts
(figura 14.15A) ¢ Phasmatocyeas (figura 14.158, C) do
Paleozoico teriam evoluido para formas pinadas no
Cenozoico. A descoberta de folhas pinadas, associadas
a megaespordfilo de tipo Crossezamia, semelhantes a
Cyeas no Permiano da China, assinala, por outro lado, a
cxisténcia de dois grupos precursores. Outra hipétese
seria a4 de que a origem do grupo remontaria ao
Carbonifero, o que ¢ sugerido pela presenga de folhas
de tipo Lesleya, semelhante & Taeniopteris, que tem sido
considerada um possivel megaespordfilo dada a pre-
senga de fileiras de dvulos paralelos & borda do eixo
foliar, Gao & Thomas (1989) aprescntam, por outro

lado, uma sugestlio de evolugiio do megaspordfilo a
partir de Crossozamia, que resultaria nas formas atuais
Zamia ¢ Cycas.

Caules permineralizados sio representados pe-
los géneros Amtarticycas (Mesotridssico, Antdrica),
Lyssoxylom (Tridssico, Estados Unidos), Mickelfiloa
(Tridssico, Argentina).

Lasiostrodus consiste em cones permineralizados
de Cycadales procedentes de estratos do
Meocarbonifero. A reconstituigio elaborada por Taylor
& Millay (1979) de megasporifilo do Permiano, iden-
tificado como Archaeocycas, caracteriza dvulos dispos-
tos em pares opostos ao longo de um eixo, parcialmen-
te envoltos pela limina do espordfilo (figura 14.15D).

A partir de fragmentos de caules, folhas e cones
procedentes do Tridssico, Delevoryas & Hope (1971)
reconstituem Leprocyeas (figura 14.15E) com caules
muito delgados (5 cm de didmetro), atingindo 1,5 metro
de comprimento ¢ portando, no dpice, folhas pinadas
de tipo Prewdoctenis. A cpiderme, com estdmatos
haplocélicos, € tipicamente de Cycadales.

Pequenos cones cilindricos portadores de pé-
len, compostos por microespordfilos arranjados
distalmente, provenicnres do Jurdssico, sio arribuidos
ao género Androstrobus (figura 14.15F). Cones porta-
dores de évulos procedentes de Awdrostrobus sio de-
nominados como Beamia. Essas estruturas consistem
em um eixo portando megasporifilos bem separados,
cada um dos quais com uma porgio peltada expandi-
da. Preso a superficic interna de cada megacspordfilo,
ocorrem dois dvulos sésseis ondtropos. As folhas asso-
ciadas sdo identificadas a Nelssomsa. A disposicdo dos
drgios produrores de dvulos e polens nio € conhecida.

Lenhos atribuidos a Cycadales tém sido
registrados desde o Tridssico e caracterizam-se pela
presenca de medula ampla, com ductos mucilaginosos,
xilema secunddrio manoxilico caracterizado por pon-
wagdes arcoladas multisseriadas, representados pelos
génecros Lyssocyfon e Mickelilioa.

Ordem Bennettitales
{ Tridssico-Creticeo)

Essas plantas tém registro estratigrifico restrito
ao Mesozolco, mais restritamente ao intervalo
Tridssico—Creticeo, em ambos os hemisférios, Seu
hibito foi muito semelhante ao das eycas atuais; as
frondes, por outro lado, diferem apenas pela presenga
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de esthmatos sindetocélicos. Anatomicamente, ¢ssa
semelhanga também & grande, observando-se, porém,
a auséncia dec tragos foliares contornantes em
Benettitales. A caracteristica que permite distinguir
esses dois grupos vegetais corresponde aos drgiios
reprodutivos, que em Benettitales estiio estruturados em
pequenos cones biesporangiados, ou mais raramente
monoesporangiados, sendo as formas monoesporangiadas
menos denvadas,

A classificagdo aqui adotada € sugerida por
Watson & Sincock (1992}, que subdividem a ordem
em duas familias, distintas entre si pela distribuigio
estratigrifica, hdbito ¢ organizagiio do aparelho

reprodutivo.

Familia Cyeadeoidaceae

O género Cycadeoidea é cosmopolita e consti-
tui-se no tixon mais conhecido dessa familia, repre-
sentado mais abundantemente por caules
permineralizados, tipicamente cilindricos a colunares,
geralmente ndo ramificados, com menos de 1 metwro
de altura (figura 14.16A). Sua superficie é recobera
por bases foliares dispostas helicoidalmente ¢ pelos
multicelulares, os quais formam um adensamento
{rametum) na base dos caules. Frondes imaturas de
tipo Lamites foram encontradas associadas a caules de
Cycadeoidea. Em segio transversal, o cilindro vascular
de Cycadeoidea & composto por uma extensa medula
com canais secretores, xilema primdrio endarco, xilema
secunddrio formado por traqueideos com reforgos
escalariformes ¢ raios vasculares uni ¢ bisscriados.
Envelvendo o cilindro vascular ocorre um amplo corex
com células parenquimdticas delgadas e tecido secretor.
Os tragos foliares sdo arqueados, passando a um for-
mato de C no coreex, com tecido secundirio, O
adensamento dos tragos foliares forma um
pseudocilindro na porgio externa do caule.

Os cones, na familia Cycadeoidaceae, cresciam
em ramos laterais cunos ou pedinculos dispostos en-
tre bases foliares estéreis, niio ultrapassando a superfi-
ciec do tronco. Eram bicsporangiados, consistindo em
uma coroa de cstruturas microcsporangiadas que en-
volve um recepticulo em forma de dome, ao qual se
prendem numerosos dvulos cercados por escamas
interseminais (figura 14.168).

No inicio do século XIX foi considerada a hip6-
tese de que essc grupo de plantas seria ancestral ds
angiospermas. Essa hipétese fundamentou-sc na cs-
trutura do aparclho reprodutivo, que seria semelhante
a uma flor primitiva. Todavia, Delevoryas (1968) ca-
racteriza o cone madure como uma estrutura fechada,
que afastaria a similaridade com angiospermas. O es-
mdo de Crepet (1974), baseado em cones em diferen-
tes estdgios de desenvolvimento, evidenciou a natu-
reza biesporangiada dessas estruturas, eliminando di-
vidas a respeito do processo de polinizagdo. Caracte-
risticas estruturais dos microesporéfilos sugerem que
eles nilo se abriam quando maduros, desintegrando-se
internamente, sugerindo autopolinizagdo. Todavia,
evidéncias de interagcio planta-inseto tém sugerido que
os insetos poderiam ter atuado como polinizadores se-
cundirios.

Familia Williamsoniaceae

As plantas que compdem essa familia distin-
guem-se das Cycadeoidaceae pela presenga de cones
que partem do cixo principal ou de ramos laterais, as-
sociados individualmente a um longo pedinculo
recoberto por bricteas. Alguns representantes dessa
familia adotaram a estratégia biesporangiada enguan-
to outros produziam apenas dvulos ou sacos polinicos.

Wiliamsomia sewardiana, uma das formas mais co-
nhecidas, corresponde a um caule permineralizado
(Jurdssico da India) que possufa até 2 m de altura, O cau-
le € recoberto por bascs foliares com disposigio helicoi-
dal ¢, em sua porglio distal, dispde-se uma coroa de frondes
pinadas relacionadas ao morfogénero Prilophylfum. Os
cones ocorrem associados a ramos laterais.

A denominagio Williamsenia (figura 14.16C) tem
sido também utilizada para designar cones ovulados pre-
servados como impressbes e compressbes, bem como
permineralizagiies com estrutura interna preservada. O
conc ¢ amedondado e consiste em um recepticulo em
forma de domo, portando numerosas sementes associa-
dlas a densas cscamas interseminais, Os tubos micropilares
das scmentes ultrapassam o nivel das cscamas. Uma co-
roa de bricteas associa-se basalmente ao recepticulo.

O género Williamsonia é registrado por Guerra-
Sommer & Cazzulo-Klepzig (2007) para o Rio Grande
do Sul,
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Figura 14,15 Ordem Cycadales. (A) Reconstituigio de Spermoplens coriacea com a conexdo tipica de suas
semeantes (modificado de Cridland & Morris, 1960). (B, C) Reconstituicdo de Phasmalocycas; (B) megaespordfilo de
Phasmalocycas kansana (modificado de Mamay, 1978); (C) megaaspordfilo com sementes anexadas & folha {modifica-
do de Gillespie & Pfefferkorn, 1986). (D) Reconstituicio do megaespordfilo Archaeocycas com a lAmina parcialmente
englobando as sementes (modificado de Taylor & Millay, 1979). (E) Reconstituicio de Leptocycas gracilis (modificado de
Delevoryas & Hope, 1971). (F) Reconstituicio de Androsfobus manis (modificado de Delevoryas, 1962).

Williamsoniella (figura 14.16D), procedente do
Jurissico, corresponde a caules delgados sub-
dicotomizados, portadores de folhas taeniopreridericas
atribuidas por Harris (1969) ao géncro Nilwemia, Os co-
ncs biesporangiados desenvolviam-se na face axial das
folhas ¢ também entre duas folhas. O cone é composto
na parte exterma por uma coroa de segmentos lanceolados,
livres aré a base, convexos e caducos. Um vertcilo de
microcsporifilos carnosos, pinados, portando sindngios

em duas sénes, envolvia um recepticulo reduzido onde
se dispunham dvulos intercalados com bricreas estéreis,

O género Wislendiella, do Neotridssico, apresenta
estrutura reprodutiva muito semelhante 3 Williamsoniella,
relacionado a folhagens de tipo Anomozamites.

Outros géneros que apresentam estruturas
reprodutivas afins a Williamsoniaceae correspondem
a Vardekloeftia, descrito para o Neotridssico e Welirichia,
descrito para o Juridssico.
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Figura 14.16 Ordem Bennettitales. (A) Cycadeoidea (modificado de Archangelsky, 1970). (B) Reconstrugio
de um cone de Cycadeoidea demonstrando os microespordfilos em diversos planos (modificado de Crepet, 1974).
(C) Reconstrugio do estrébllo biesporangeado de Cycadeoidea (modificado de Gitford & Foster, 1989). (D) Reconstituicio
do cone de Williansoniella, em secio longitudinal (modificado de Stewart, 1983).

D. Divisdo Ginkgophyta
(Permiano-Recente)

Grupo representado atualmente por uma Gnica
espécic, Gindge filoba, considerada por alguns autores
um féssil vivo, Formas com morfologia muito seme-
Ihante i forma atual remontam & Era Mesozoica, sen-
do, nesse intervalo, numerosos os registros de folha-
gens de Ginkgophyra, em distintos niveis
estratigrificos e latitudes diversas. Embora registros
de formas consideradas afins ocorram desde o
Permiano, ocorréncias abundantes ¢ efetivas siio con-
firmadas no Jurdssico, declinando a partir do
Neocreticco ¢ remancscendo como espéeie relictual
cm floras atuais.

O pone de G. Mifoda é arborescenre, atingindo
aré 29 merros de altura. Observa-se marca do
dimorfismo na ramificagio, de carfter reversivel, ocor-
rendo a emissio de ramos curtos a partir da face axial
das folhas de ramos longos. Os caules siio picnoxilicos,
com medula e cértex pouco desenvolvidos. O xilema
primério ¢ endarco, ¢ as parcdes radiais dos traqueidcos
apresentam pontoagies arcoladas agrupadas em uma
ou duas séries verticais, nesse dlumo caso, com dispo-
sigio oposta. Ocorre uma grande variabilidade no pa-
drio das margens foliares em uma mesma planta, ocor-
rendo desde folhas inteiras até profundamente lobadas.
Essa variagio estd relacionada 3 posigiio da folha den-
tro do sistema de ramificagio.

O sistema de venagiio € formado por dois feixes
vasculares que penetram no peciolo e atingem o limbog
cada feixe corresponde a um Iébulo principal que se
divide dicotbmica e sucessivamente ao longo do limbao.
G. biloba é uma planta dioica. As estruturas
microcsporangiadas desenvolvem-se nas axilas das fo-
Ihas dos ramos curtos. Presos ao cixo do estrébilo dis-
picm-se numerosos csporangitforos, cada um portan-
do de dois a quarto microcsporingios (sacos polinicos)
no topo. A presenga de anterozoides méveis constitui
um cariter ancestral. As estruturas ovuliferas origi-
nam-se nas axilas foliares e sio formadas por um
pediinculo no extremo do qual ocorre um dvulo funcio-
nal ¢ outro abortado. Estruturas pluriovuladas geram-se
as vezes pela ramificagiio do pediinculo onginando um
dvulo terminal no topo de cada ramificagdo. Evidéncias
fornecidas pela presenga de G. yiamaensés (figura
14.17A) em estratos jurdssicos da China confirmam que
o grupo mantém morfologia estdvel desde o Mesozoico
(Zhou & Zhang, 1989).

Essa divislio estd representada por uma dnica
ordem, Ginkgoales. O fossil mais antigo com caracte-
risticas ginkgofiticas corresponde a Trichapinys (figura
14.17B), do Eopermiano. Esse fdssil porta ramos lon-
gos com folhas de formato niio laminar em arranjo he-
licoidal. Cada folha divide-se dicotomicamente em di-
versos segmentos longos portando uma veia, com mar-
gens paralelas. Ao longo do eixo vegetativo ocorrem
zonas de concentragio de estruturas férteis que par-
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tem das axilas foliares. Na espécie T heteromorfa, essas
estruturas slio compostas por um ¢ixo a partir do qual
partem cixos secunddrios cm arranjo helicoidal, no topo
dos quais s¢ dispde um Gvulo recurvado ¢ achatado.

Polyspermaphyllum (figura 14.17C), descrito para
o Eopermiano da Pataghnia (Argentina), apresenta es-
truturas férreis e vegetativas que sio atribuidas a
Ginkgophyta. A folhagem, disposta em armanjo heli-
coidal, € composta por folhas lineares, portando uma
tinica veia. As estruturas portadoras de évulos consis-
tem ¢m cixos que se dividem dicotomicamente, sen-
do que os dlumos segmentos, encurvados, portam um
dvulo terminal. Estruturas reprodutivas definidas como
Arberia, compostas por riquis pinado portador de dvu-
los terminais, sdo comuns em sedimentos associados a
camadas de carvio gondwinico e tém sido também
consideradas afins a Glossopteridales. Todavia,
Archangelsky & Ciineo (1990) reportam a associagdo
orginica dessa forma com folhagem de rtipo
Gimkgophyllum.

Muitas espécies atribuidas ao pénero Gindgoites
(figura 14.17D) foram assim denominadas por apre-
sentar semelhangas morfoldgicas com as folhas de
G. bifoba. Ginkgoites tem sido descrito para o
Neopermiano ¢ Mesozoico em todas as provincias
paleofloristicas (e, g. G. antarctica). Essa denominagdo,
contudo, ndo ¢ recomendada, pois a definigio genéri-
ca abrange as imensas variagbes morfolGgicas encon-
tradas no padrio foliar (Harris & Millingron, 1974). O
género Sphenodaiera define folhas com limbo palmade,
sem peciolo, que se dividem dicotomicamente em di-
VErsos segmentos, com margens paralelas e dpices ar-
redondados. Essas formas tém distribuigio cosmopo-
lita desde o Permiano até o Cretdceo (figura 14.17E),
Impressies foliares de Sphemobaiera ¢ Gimbgoites sio
registradas por Guerra-Sommer & #/i (1999) para a
Flora Dicroidium do Tridssico da Bacia do Parand. Ain-
da a presenga de lenhos silicificados atribuiveis a
Ginkgophyta também para o Tridssico do Rio Grande
do Sul é registrada por Bardola e afii (2009), relaciona-
dos ao género Baieroxylon.

O género Baiera (Neotridssico—Creticeo) iden-
tifica folhas pecioladas de contorno semicircular,
flabeliformes, fendidas aré a base, formando duas me-
tades que se bifurcam repetidamente em numerosos

segmentos de margens paralelas. A venagdo ¢ aberta e
dicotbmica ¢ os segmentos distais possuem no mdxi-
mo quatro veias (figura 14.17F).

A ocorréncia de estruturas reprodutivas fésseis
atribuidas a Ginkgophyta ¢ muito restrita comparati-
vamente & abunddncia de estruturas vegetativas. O
género Karkenia registrado para o Neojurissico—
Cretiicen corresponde a uma estrutura ovulifera com-
posta por um eixo central alongado ao qual se pren-
dem até uma centena de 6vulos redondos a ovais com
diversos niveis de cuticulas envolvendo o megisporo,
pedunculados (andtropos) ¢ irmegularmente dispostos.

A presenga de folhas dispersas atribuidas a
Gimkgoites e Sphemobaiers nos mesmos afloramentos de
onde procedem as estrururas reprodutivas tem levado 3
inferéncia de uma vinculagdo botinica entre os géneros,

A origem desse grupo tem sido relacionada is
Cwcadales, Preridospermophyta paleozoicas,
Coniferales ¢ Cordaitales, ou como um grupo
monofilético desenvolvido a partir de grupos ances-
trais de Coniferales.

E. Outras Gimnospermas

Ordem Czekanowskiales
{Jurdssico-Cretdceo)

Com distribuigiio estrarigrifica restrita ao inter-
valo Jurdssico=Creticeo, essa ordem tem sido frequen-
temente relacionada a  Ginkgoales ou a
Preridospermophyta paleozoicas. Krassilov (1977) con-
sidera uma possibilidade de relagio deste grupo com
angiospermas. Os fésseis correspondem a estruturas
vegetativas denominadas Ceebanowsbia, Solenites,
Sphenarium € a cones ovulados de tipo Leproserodus e
Ixostrodus

Em Cselanowstia, as folhas dispostas nos
braquiblastos dividem-se dicotomicamente em dngu-
los agudos em segmentos lineares até filiformes, pos-
suindo uma veia simples que, a partir da base,
dicotomiza-se diversas vezes até atingir as margens.
Essa caracteristica tem sido utilizada como distintiva
em relagio ds folhas de Ginkgophyta, que possuem
dois feixes vasculares.
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Figura 14.17 Divisfo Ginkgophyta. (A) Reconstituigiio de Ginkgo yimaensis (modificado de Zhou & Zhang, 1989).
(B) Reconstituicio de ramo fértil de Trichopitys heteromorpha (modificado de Andrews, 1961). (C) Reconstituicio de
Polyspermophyllum (modificado de Archangelski & Cineo, 1990). (D) Ginkgoites. (E) Sphenobaiera. (F) Reconstituigio

de Baiera (modificado de Harris & Millington, 1874).

Lepraseredns (figura 14.18A) corresponde a um
cone ovulado, cujo eixo central € recoberto por peque-
nas folhas em forma de escamas No setor médio ¢ su-
perior do eixo ocorrem apéndices férteis dispostos em
espiral, Esses apéndices, quase sésseis, tdm formato
de cipsula achatada composta por duas valvas, com as
faces externas frequentemente crenuladas. A margem
externa das valvas é parcialmente enrolada de forma a
proteger 0s dvulos inclusos, Esses dvulos, em nidmero
de um a cinco por valva, sio invertidos, com a micrépila
voltada para o cixo do cone. Espécimes desse género
foram coletados nos mesmos afloramentos de onde pro-
cediam folhagens de Croebamowsdia, Solenites ¢
Sphenobatera.

Ordem Vojnosvskyales
{(Neocarbonifero-Eopermiano)

Esses fidsseis, com distribuicio estratigrifica do
Meocarbonifero ao Eopermiano, foram incluidos por
Meven (1984) em Cordaitales, enquanto Krassilov &
Burago (1981) o relacionam s angiospermas. O género
Varmosuskya (figura 14.18B) é composto por um eixo de
didmetro robusto (2 cm), em cuja superficie destacam-se
cicatrizes que marcam a posigio original das folhas
flabeliformes de tipo Nepdropisis com venagio paralela.
Os ramos féneis diseribuiam-se esparsamente entre a fo-
lhagem, inferindo-se que deveriam portar dvulos e 6r-
gios portadores de polens. As sementes dispSem-se na
porgiio basal ¢ 05 microespordfilos na regifio apical do cone,
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Ordem Pentoxylales
{Jurdssico—Creticen)

A excelente preservagio estrutural de diversos
drgios desse grupo de plantas do Jurdssico-Creticeo
tem oportunizado inferéncias de vinculagbes com di-
ferentes grupos gimnospérmicos (¢, g. Benncttitales,
Ginkgophyta, Gnetales ¢ Angiospermac).

Plantas caracterizadas como Pentoxyfon (figura
14.18C) sdo reconstituidas como arbustos com ramifi-
cacdo estruturada em ramos longos e curtos. A superfi-
cie externa dos ramos curtos € recoberta por almofa-
das foliares romboidais, com arranjo helicoidal. As fo-
lhas siio longas (20 em) com uma veia central proemi-
nente, caracteristicas que permitem identificd-las ao
morfogénero Taeniopreris, Andlises morfoanatbmicas
permitiram definir parfimetros relacionados ao siste-
ma de vascularizagio foliar ¢ de emissio de tragos
foliares, bem como caracterizar o padriio estomdrico da
epiderme. Esses dados levaram ao estabelecimento do
género Nipaniophylfum para a folhagem de Pentoxylon.

O érgio produtor de grios de pélen denomina-
do Sahwia (figura 14.18D) consiste em um recepriculo
ovalado do qual se originam estruturas filamentosas
{microespordfilos) que podem se ramificar, na extre-
midade das quais se ocorrem muitos sacos polinicos.
Os cones ovuliferos designados como Carmaconites (fi-
gura 14.18E) consistem em um eixo central que se ra-
mifica, terminando cada ramificagio em uma cabega
que contém aproximadamente 20 dvulos orrétropos
em arranjo helicoidal.

O sistema vascular é custélico; em seglo trans-
versal podem ser observados cinco segmentos concén-
tricos envolvendo a medula. Cada um dos eixos
xilemdticos ¢ composto por xilema primdrio mesarco
que € envolvido por xilema secunddrio. O lenho &
picnoxilico com pontoagdes areoladas uni a bisseriadas,
€ os raios lenhosos siio unisseriados altos. A medulaco
c6rtex sdo de natureza parenquimdtica, com ninhos de
células esclerdricas.

Ordem Hermanophytales
{(Neojurdssico)

Ordem definida com base em lenhos
permineralizados incluidos em um dnico género,
Hermanophyton. Apesar de nilo ser reconhecida sua afi-
nidade sistemdtica, Arnold (1962) compara csse géne-
ro com Réexoxylon, incluido em Corystospermales.

Ordem Gigantopteridales

{Permiano)

Grupo de fasseis definido principalmente a par-
tir de impressdes foliares do Permiano e do Tridssico
das provincias de Cataysia ¢ Norteamericana, A au-
séncia de informagdes a respeito dos dGrgios
reprodutivos dificulta sua relagio com outros grupos
de plantas, tendo sido eferuadas inferéncias a respeito
de vinculagbes com Preridospermophyta, Caytoniales
¢ Ginkgophyta,

05 diferentes tipos foliares caracterizam-se¢ por
constituirem folhas muito grandes, com padrio de
venagio dicotomizada (e. g, Gigamtopiery, Gigantopiteridism),
pinadas (Delmortea — figura 14.18F) ou bipinadas
(Gigantonoclea — figura 14.18G), ocorrendo padrdes
reticulados a partir de anastomoses ¢ coalescéncia. As
margens da limina foliar podem ser lisas ou crenuladas.

Orgios reprodutivos associados a folhas de tipo
Gigantonoclea sio descritos para o Permiano da China,
caracterizados como uma fila de pequenas sementes
posicionadas nas bordas da veia central, originadas na
porgiio adaxial da folha, com a micrdpila exposta na
superficie abaxial. A essa associagio entre drgio foliar
e reprodutivo foi atribuida a denominagio Giganfonomia
(figura 14.18H). Sindngios originados na face inferior
de Gigamtonoclea foram identificados como Giganiotheca.
Os sacos polinicos distribuem-se em filas lincares em
relagiio 4 veia central, podendo expandir-sc para a
venagio secundéria.
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Figura 14.18 Outras gimnosparmas. (A) Reconstituiglio de Leplostrobus cancer (modificado de Harris & Miller,
1974). (B) Reconstituicho de Viojnosvskya paradoxa (modilicado de Mamay, 1978). (C) Reconstiluigiio de Penfoxylon
(modificado de Sahni, 1948). (D) Sahnia (modificado de Taylor, 1988). (E) Diagrama da se¢do longitudinal de Camoconites
(modificado de Stewart, 1983). (F) Delnortea abbottise (modificado de Mamay ef alii, 1986). (G) Reconstituigio de Giganlonodiea
(modificado de Wang Zi-Qlang, 1998). (H) Reconstituicio de Giganfonomia fukdenensis (modificado de Li & Yao, 1983).

Ordem Gnetales

Esse grupo de plantas, com cscassos represen-
tantes aruais € também muito raros fisseis, restringe-se
a trés géneros: Ephedira, Gretum ¢ Welwitschia, as quais
até recentemente eram incluidas na familia Gnetaceae,
ordem Gnetales. A tendéncia amual, todavia, consiste
em enquadri-los respectivamente nas ordens
Ephedrales, Gnetales ¢ Welwitschiales, cada uma con-
sistindo em uma Gnica familia, com um Gnico género.

Os trés p@neros possuem em Comum 08 SeEuintes
caracteres morfoldgicos: a) esurdbilos microesporangiados
e megaesporangiados compostos; b) tubo micropilar
formado por integumentos do dvulo; ¢) vasos no xilema
secundirio; d) dpice dos ramos tunicados; e) filotaxia
decussada ¢ f) embndes com dois cotilédones, Essas
plantas, por outro lado, diferem entre si marcadamente
com relagdo & organizagdo cstrobilar, desenvolvimento
¢ estrutura dos gametdfitos feminino ¢ masculino,
métodos de fertilizagdo e tipo de embriogénese.
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O género Ephedra estd confinado a regides dri-
das de ambos 0s hemisférios. A maioria das espécies &
arbustiva, profusamente ramificada, com aspecto arti-
culado, pois as folhas sfo pequenas, frequentemente
escamiformes ¢ deciduas, ¢ distribuem-se¢ em
verticilos. As folhas sio vascularizadas por um par de
tragos foliares que nio se ramificam nem se
anastomosam ao longo da limina. O caule € eustélico
€ cada folha € suprida por um trago de simpodial adja-
cente, No xilema secunddrio pode-se observar a con-
digdo transicional entre pontoagles arcoladas intactas
¢ perfuragdes arcoladas foraminadas, cvidenciando cla-
ra transigdo de tipicos traqueideos para vasos,

As plantas s3o dicicas, muito raramente
monoicas. (s estrébilos microesporangiados consistem
em pares de bricteas, sendo as mais inferiores esté-
reis, enquanto as superiores associam-se a ramos
microesporangiados, 0s quais consistem em um eixo
contendo parcs de bricreas, que envolvem o
microespordfilo, com esporiingios que variam em ni-
mero de acordo com a espécie.

O cone ovulifero consiste em um cixo portando
pares de bricteas em arranjo decussado, a maioria das
quais & estéril. Os cones na maioria das espécies con-
tém apenas dois Gvulos, ocorrentes nas axilas das
bricteas mais superiores. Esses dvulos s3o resguarda-
dos por dois integumentos, sendo o integumento ex-
temno resulante da fusio de bracredlas ¢ o integumento
interno gerador do twbo micropilar. O grio de pélen
de Epfedra € elipsoidal ¢ ornamentado,

O género Gretum habita florestas tropicais da Asia,
norte da América do Sul e Africa e algumas ilhas do Pa-
cifico. A maioria das espécies sio lianas, sendo raras as
espéeies arbustivas ou arbodreas. O caule € eustélico, com
xilema primdrio apresentando traqueideos com refor-
¢os escalariformes e helicoidais; o xilema secundirio é
constituido por traqueideos avangados, ou vasos primi-
tivos, possuindo grandes perfuragbes circulares ou
elipticas que lembram os vasos especializados de
angiospermas. Todavia, esse tipo de perfumagio € relacio-
nada a uma evolugiio distinta das angiospermas em um
processo de convergéncia evolutiva,

A folhagem de Gmefum apresenta um marcado
contraste morfoldgico em relagdo a Epdedira. As folhas
sdio arranjadas em pares; a forma foliar € o padriio de
venagiio pinado-reticulado apresenta muita semelhanga
com as folhas simples de muiras dicotiledéneas.

Os estrdbilos de Guetum estruturam-se como
cixos compostos por nds internos. No estrébilo

microesporangiado ocorrem duas brieteas fundidas em
um nd, formando uma estrutura semelhante a uma
clipula que cnvolve parcialmente numerosos ramos
férteis. Cada ramo féril & composto por duas bractedlas
fundidas que envolvem um microespordfilo composto
geralmente por dois microesporingios,

Em cada né do estrdbilo megaesporangiado, a
ciipula sustenta uma coroa de oito, dez ou mais dvu-
los. Cada dvulo ¢ envolvido por estruturas concéntri-
cas, respectivamente, o envelope interno e externo e
o intcgumento. A presenga de niicleos livres junto 3
micrdpila tegumentar que se unem ao nicleo do
espermatozoide gerando o embridio representa um pro-
gresso evolutivo que tem vinculado essas plantas 3 ori-
gem das angiospermas.

O género Welwitschia corresponde a uma planta
monotipica e xerdfita, concentrada em dreas dridas de
costa e de savana do sudoeste africano. O caule é ma-
cigo, cincavo, atingindo apenas alguns centimetros em
alrura, podendo ultrapassar 1 metro em diimetro. A
raiz ¢ axial, aprofundando-se por muitos metros no solo.
Os Grgfios forossintéricos permanentes restringems-se
a um par de folhas achatadas, fenestradas na regido
terminal, com crescimento ilimitado em comprimen-
to, dada a presenga de um meristema basal em cada
segmento foliar, O tipo de venaglo & peculiar ao géne-
ro. As folhas jovens sdio vascularizadas por dois e apds,
quatro feixes, a0s quais sc associam feixes laterais 3
medida que a folha amplia sua largura. As folhas adul-
tas siio percorridas por indmeras veias longitudinais,
interconectadas por veias obliquas, que podem se
anastomosar formando aréolas irregulares ou fundir-se.
O xilema consiste em traqueideos e vasos; os vasos pos-
suem grandes perfuragbes nas paredes terminais,

Welwitschia € uma planta dioica e o5 cones
microesporangiados ¢ megaesporangiados sio compos-
s, originando-s¢ na porgiio apical de cixos oriundos
do efirtex apical, O estrdbilo microesporangiado (cone
polinico) consiste em quatro filas de bricteas. Na axila
de cada brictea, o ramo fértil consiste em duas
bractedlas laterais ndo fundidas, duas bractedlas fundi-
das formando um envelope, seis microesporangiGforos
fundidos na base (contendo cada um trés esporingios
fundidos), e um dvulo central escéril. O escrdbilo
megaesporangiado (cone ovulifero) apresenta
morfologia semelhante ao microesporangiado, forma-
do a partir de quatro bricteas imbricadas. Na axila de
cada brictea, um par de bractedlas envolve um dvulo
com intcgumento muito desenvolvido, Nas sementes
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maduras, as bractedlas fundidas que circundam o évu-
lo produzem extensbes em forma de asas que ajudam
na dispersdo.

Gnetales Fosseis

Por muito tempo, os inicos drgios de
Gnetophyta com representagio fossil eram polens
dispersos em estratos de idade Creticeo no norte da
Gondwana ¢ sul da Laurdsia, incluidos nos géneros
Epkredripites ¢ Equisetosporites, Um importante marco
estratigrifico no Aptiano-Albiano do Brasil foi delimi-
tado a partir de uma palinoflora altamente diversificada
onde as gnerifitas sio de particular importdncia. A
auséncia de megafisseis desse grupo poderia estar re-
lacionada ao fato de que as plantas eram adaptadas a
ambientes dridos e também porque a morfologia foliar
propicia identificaghes equivocadas com folhagem de
angiospermas,

O registro de Drewria poromacencis (figura
14.19A), que corresponde a2 um ramo foliar ¢ estrutu-
ras férteis associadas para o Cretdceo da América do
MNorte, representa um dos raros megafdsseis do grupo.
Os grilos de pélen procedentes das mesmas rochas sio
similares aos modernos griios de Weltwisabia, Dinophyton
(figura 14.9B) corresponde a uma estrutura posterior-
mente relacionada a estrdbilos féreis, descrica para o
Tridssico da América do Norte ¢ que tem sido associa-
da a Gnetophyra.

A presenga de polens de tipo Epledrites-
Guetaceaepollenites (figura 14.19C) no interior de cima-
ras polinicas de estrutura reprodutiva em forma de ro-
seta procedente do Cretdceo Inferior da Mongdlia per-
mite sugerir afinidades desse pélen disperso com
gncifitas.

F. Divis@io Coniferophyta

Ordem Cordaitales
{ Eocarbonifero-Permiano)

Essas plantas constituiram um grupo diversifi-
cado nas associagdes vegetais do intervalo Carbonifero-
Permiano, eram cosmopolitas e diferentes formas adap-
taram-se a distintos hdbirats. As drvores eram
monopodiais, de hdbito arborescente ou arbusrivo,

adaptadas a ambiente de mangue, pintanos de terras
baixas ¢ ambém pdntanos geradores de wurfa. Mais
recentemente, foi registrada sua presenga nas proxi-
midades de regides costeiras, 3s margens de marcs
epicontinentais na provincia euroameriana. Embora a
denominagiio Cordaites tenha sido inicialmente urili-
zada para designar a folhagem, ela tem sido utilizada
atualmente para designar a planta reconstituida (figu-
ra 14.20A, B).

O género Pemnsylvanioxylon foi proposto para
incluir todos os lenhos aré entdo sob a designagio ge-
nérica de Cordaites. O género Cordgioxylon designa le-
nhos eustélicos formados por feixes de xilema primd-
rio simpodial que envolvem ampla medula
parenquimdtica, onde ocorrem ocasionalmente célu-
las secretoras ¢ também lacunas horizontais discoidais
amplas. Moldes medulares dessas medulas
diafragmadas sio denominados como Arisig. Todavia,
esse tixon tem sido caracterizado como um
morfogénero, pois esse tipo de septagiio medular tem
sido registrado para outros grupos gimnospérmicos e
até angiospérmicos. O xilema primdrio € endarco, com-
posto por discretos simpédios de traqueideos que se
dispiiem ao final dos feixes de xilema secunddrio, com
reforgos anelares. O xilema secunddrio € picnoxilico,
com auséncia de parénquima lenhoso ¢ canais de resi-
na. Os traqueideos exibem pontoagdes arcoladas
multisseriadas nas segbes radiais (figura 14.20C, D, E)
e raios lenhosos unisseriados. J4 em Mesoxylon, a arqui-
tetura vascular & ndo simpodial e as sepraghes medula-
res estdo ausentes, O xilema primdrio € mesarco, ocor-
rem raios bisseriados ¢ os traquefdeos do xilema se-
cunddrio apresentam ponrtoagdes arcoladas
multisscriadas. Esses géneros, de acordo com os crité-
rios de Rothwell (1988), estariam relacionados a dis-
tintos padrdes reprodutivos.

Fragmentos isolados de lenho secunddrio, com
ocorréncia cosmopolita caracterizados pela presenga de
pontoagdes araucarianas na face radial dos raqueideos,
pontoaghes araucarioides nos campos de cruzamento
e raios lenhosos predominantemente unisseriados tém
sido denominados Dadoxylon. Todavia, a manutengio
deste género ndo recebe aval cientifico, tendo sido
considerado como sindnimo jinior de Predtes, também
invalidado. Portanto sua vinculaglo com grupos vege-
tais tais como Cordaitales, Coniferales ou
Progyvmnospermophyta ndo se aplica.
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Figura 14,19 Ordem Gneiales. (A) Reconsiituicio de Drewnia
1987). (B) Reconstituiciic de Dinophyton spinosus (modificado de Ash, 1870). (C) Polens de tipo Ephedritas —
Gnetaceaspollenite (modificado de Bemardes-de-Oliveira ef alli, 2007).

As folhas, designadas como Cordlaites, tém for-
mato lanceolado a esparulado e obovado, com margens
inteiras, dpices arredondados e bases acuneadas, com
venagio paralela e ocasionais dicotomias; seu arranjo
nos ramos & helicoidal, podendo ocorrer heterofilia em
um mesmo ramo. Suas dimensdes varam desde 10 a
20 cm até 1 m de comprimento, com venagio paralela
que excepeionalmente se dicotomiza. O padrio
epidérmico de Cordaites mais distintivo do género sio
as bandas fibrosas entre as veias. Os estdmartos distri-
buem-se em fuixas longitudinais, abaxiais ou
anfiestomidricas,

A maioria das Cordaitales de Angara apresenta
peculiaridades na anatomia foliar ¢ no aparelho
reprodutivo, o que as enquadraria em um grupo dis-
tinto das formas procedentes da provincia
Eurcamericana. Dessa forma, Rufferia, com morfologia
semelhante a Cordaites, caracteriza-se pela presenga de
carenas longitudinais abaxiais contendo estbmatos e
auséncia de esclerénguima entre as veias. Células
epidérmicas com papilas dispSem-se ao longo das mar-
gens das bandas estomdricas.

O tixon Noeggerathiopsis (figura 14,20F) foi
crigido para caracterizar folhas de Cordaitales
gondwinicas. Essas folhas apresentam padrio
epidérmico distinto em reluglo As formas nérdicas, ca-
racterizado pela auséncia de bandas fibrosas entre as
veias, € o arranjo disperso dos estdmatos.

Raizes permineralizadas de Cordaites slo desig-
nadas como Amyelon. As ralzes protostélicas sio

js (modificado de Crane & Upchurch,

bilobuladas a penwlobuladas. A ocorréncia de estru-
turas gue correspondem provavelmente a aerénguima
na porgio externa do floema e também a evolugiio para
sifinostele sio evidéncias de afinidade com raizes tipo
estacd ¢m Zonas pantanosas.

O morfogénero Cordaianthus (figura 14.20G)
designa estruturas reprodutivas monoesporangiadas,
microgsporangiadas (produtoras de pdlen) ¢
megacsporangiadas (produtoras de dvulos) considera-
das estrébilos compostos ou inflorescéncias frouxas.
Ambas desenvolviam-se entre os ramos distais e eram
compostas por um eixo primdrio alongado, de onde
partiam bricteas, na axila das quais se originavam os
concs. Em €. concinnus, o cone fértil consistia de mui-
tas bricteas estéreis, sendo somente as bricteas distais
fértcis (figura 14.20H). Cada brictea fértil possula scis
sacos polinicos, fusionados na base. Grios de pélen
extraidos dos sacos polinicos sio monossacados, idén-
ticos g grios dispersos classificados como Flormites. Em
algumas formas ocorria o alongamento da escama fér-
ul durante o desenvolvimento do dvulo, favorecendo
a polinizagdo (figura 14.201),

O cone ovulado também consistia em cscamas
{bricteas) arranjadas helicoidalmente, sendo que seis
a oito cscamas distais cram férteis, cada uma possuin-
do um ou mais dvulos bilateralmente simétricos dis-
postos em escamas dicotomizadas.

Sementes fésseis platispérmicas, com trés ca-
madas de integumento com expansdes laterais em
forma de asas, designadas como Cardiecarpus ¢
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Mirrospermum sio associadas a estruturas reprodutivas
de tipo Cordaianthus. O glnero Cordaicarpon designa
scmentes idénticas a Cardiocarpus, porém preservadas
sob forma de impressoes.

Os cones microesporangiados associados a fo-
Ihas angiricas de tipo Rufforia sio morfologicamente
muito diferentes de Cordaianthus. Dessa forma,
Cladostrobus consiste em microespordfilos arranjados
helicoidalmente com liminas distais romboidais. O
cone ovulifero designado Suchoviella consiste em um
cixo de 4 cm de comprimento com sementcs
helicalmente arranjadas, achatadas com expansdes em
forma de asa proxima & chalaza, incluidas no género
Samaropsis (figura 14.20]).

Impressies foliares arribuidas a Cordaites sio
comuns no Permiano da Bacia do Parand (Guerra-
Sommer e alii, 2008). )i as compressdes foliares tém
padriies epidérmicos que mais se assemelham s for-
mas angdricas de tipo Rufloria (Guerra-Sommer,
1989b). Sementes de tipo Cordaicarpus ¢ Samaropsis
sdo muito abundantes no Permiano da mesma bacia
(Souza & lannuzzi, 2007; 2009),

Ordem Voltziales
{Meocarbonifero-Tridssico)

Estdo inclufdas nesse grupo plantas com porte
arbéiren e arbustivo, normalmente perenes, com raras
formas deciduas, portando folhas dominantemente
escamiformes, monoicas ou dioicas, com lenhos
picnoxilicos, que se distribuem em 53 géneros ¢ aproxi-
madamente 550 espécies (Meyen, 1986). Os critérios
utilizados na definigio das diferentes familias té¢m se
baseado, principalmente nas caracteristicas dos cones
ovulados, utilizando—se, complementarmente, carac-
teristicas vegetativas.

Familia Utrechtiaceae
{Neocarbonifero-Eopermiano)

Essa designagio abrange as familias
Lebachiaceae (Florin, 1938) ¢ Walchiaceae (Clement-
Westerhof, 1988), As formas incluidas nesse grupo tém
como caracteristica comum a presenga de caule
retilineo (ortotrépico) e folhas escamiformes que se

dispdem em arranjo helicoidal, com bases decurrentes.
A organizaglo do cone composto ovulado tem sido uti-
lizada como caracteristica mais importante na defini-
¢io da familia. Os érgios reprodutivos caracterizam-sc
como estrdbilos que se dispdem nas terminalizagdes
dos ramos laterais, monoesporangiados,

Utrechtia (Lebachia) piniformis (figura 14.21A), da
qual deriva o nome da familia, foi descrita para o
Permiano da Alemanha, Corresponde a ramos laterais,
portando folhas escamiformes, que podem apresentar
heterofilia, sendo entdo bifurcadas no dpice, com ar-
ranjo helicoidal e com vascularizagiio através de veia
tinica central. Elas portam estbmatos com disposigio
anfiestomdtica. Os caules eram eustélicos e os canais
de resina ausentes. U. flerimiformis define cones
ovulados, estruturados em ramos curtos e escamas ovais
a obovadas com bases cordadas.

As folhas de Ermestriodendron cresciam em dn-
gulos agudos em relagio ao eixo (figura 14.21B), sen-
do vascularizadas por uma veia simples, anfiestomiticas.
Os estbmatos haplocélicos, com células subsididrias
papiladas, dispdem-se em filas simples com orienta-
gdo longitudinal frouxa. Os cones ovuliferos possuem
aproximadamente 30 escamas com disposi¢io helicoi-
dal, bifidas, mas somenic as quatro cscamas proximais
sio férteis.

As folhas de Lebachia siio decurrentes ¢ inclina-
das em relagio ao cixo do ramo (figura 14.21C),
anfiestoméricas, com estbmaros haplocélicos dispostos
em filas duplas com arranjo longitudinal. O cone
ovulado é compacto, elipsoidal a cilindrico. Bricteas
com arranjo espiral e dpice bifurcado dispiem-se ao
longo do eixo; apenas uma escama € fértil, voltada para
o eixo central ¢ terminalizada por um dvulo simples,
ercto, com simetria bilateral (figura 14.21D, E).

0 morfogénero Walchia (Neocarbonifero—
Permiano) compreende impressdes de ramos
vegetativos dos quais os padrdes epidérmicos nio po-
dem ser resgatados; quando presentes, esses padries
permitem a inclusio em diferentes géneros. O
morfogénero Waldhiostrobus € wilizado para identificar
cones isolados com uma s6 escama fértil por ramo (fi-
gura 14.21F). Quando o padrio epidérmico dos cones
isolados permite uma correlagio com os Grgios
vegetativos de Utrechtiaceae, as formas ficam inclui-
das no morfogénero Waldhianthus.
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Figura 14.20 Ordem Cordaitales. (A) Reconstituicio de uma planta cordaitacea (modificado de Stewart, 1983).
(B) Reconstituigdo de Cordaites principalis (modificado de Stewart, 1983). (C) Secdo radial de Cordaioxylon transversa,
demonstrando a medula septada. (D) Reconstituigfio de um diagrama transversal de um ramo jovem de Pannsylvanioxylon
sp, demonstrando (pc) cavidade central, (sx) xilema secundério, (s) simpddio axial, (It) trago foliar (modificado de Stewart,
1983). (E) Diagrama da se¢io radial de Pennsylvanioxylon, realizada no lenho circundante & medula, com elementos
espiralados do protoxilema, pontoagbes escalariformes e arecladas transicionais do metaxilema, e pontoaghes areoladas
alternas multisseriadas no xllema secundério (modificado de Stewart, 1983). (F) Noeggerathiopsis (modificado de Taylor
& Taylor, 1993). (G) Reconstituiciio de um ramo cordaitéceo portando folhas e ramos féreis denominados Cordalanthus
(modificado de Stewart, 1983). (H) Reconstituigio de Cordaianthus concinnus demonstrando (pa) eixo primario, (b)
bréctea, (s) escamas férteis, (ps) sacos polinicos (modificado de Stewart, 1983). (I) Reconstituigio de Cordaianthus
composto por estrdbilos com dois cones, portando dvulos (modificado de Taylor & Millay, 1979). (J) Samaropsis.
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Os cones polinicos dessa familia localizam-se na
porglio terminal dos ramos laterais, do mesmo modo
que 0s concs ovuliferos, Elcs consistem em um cixo
central cercado por microesporéfilos em arranjo heli-
coidal, em cuja superficie inferior dispdem-se dois
microesporingios alongados com deiscéncia longitu-
dinal. (s polens sio monossacados e incluem-se nas
denominagibes Potemiesporites ¢ Nuscboisporites, utilizan-
do-se a sistemdtica para sporar dispersae (Visscher ef alii,
1986).

Familia Emporiaceae
{Neocarbonifero)

Essa familia, proposta por Mapes & Rothwell
(1991) para o Neocarbonifero, compreende eixos
vegetativos que possuem folhas simples ou bifidas nos
peniiltimos ramos. A epiderme caracteriza-se pela pre-
senga de papilas ¢ pelos. Os cones ovuliferos, designa-
dos como Emporia fockardii compreendem um eixo
envolto por bricteas bifidas em arranjo helicoidal. Na
axila de cada brictea ocorre um ramo fértil achatado
que contém aproximadamente 30 cscamas cstéreis ¢
de uma a cinco cscamas fértcis, que s¢ vinculam a um
dvulo platispérmico. Grios de pélen do tipo
Potoniesporites foram preservados nas cimaras polinicas
maduras e imacuras. Embrides policotiledéneos foram
descritos para algumas sementes.

Familia Manjonicaceae
{Neopermiano)

Embora os 6rgdos vegetativos dessas plantas
assemelhem-se a0 padrdo das demais coniferas do
Permiano, ndo ocorre aqui a estruturaglo em cone, ¢
os dvulos distribuem-se em posiglo adaxial ¢ lateral
em relagio ao eixo do ramo féril.

Em Psewdovoltsia do Neopermiano da Europa,
os cones ovuliferos sfio compostos por cinco escamas
orientadas em diferentes planos. Trés destas escamas,
as mais centrais, portam cada uma um dvulo reflexo e

adnato. Essas escamas férteis sio fusionadas entre si e
ambém com as cscamas estéreis mais externas (figura
14.21G, H, 1, J). Os géncros Manyonica ¢ Doformitia tam-
bém estio incluidos nessa familia.

Familia Ullmanniaceae
{Permiano="Tridssico)

Giypeolepsis (figura 14.21K) € um género de cone
ovulado reconhecido para o Permiano e o Tridssico. As
formas permianas apresentam um cixo secunddrio pla-
nado com simetria bilateral, portando dois dvulos in-
vertidos, lateralmente dispostos em relagdo a seis 16-
bulos estéreis. Essa unidade se dispiic na axila de uma
bricteca. Os ramos vegetativos portam folhas
decurrentes, lanceoladas a ovais, longas, em média com
8 cm de comprimento. As células epidérmicas sdo
papilosas e os estdmatos, monociclicos e anficiciclicos,
siio distribuidos em filas irregulares (Florin, 1944).

No género Ulmannia, os cones ovuliferos sio
compostos por um dvulo simples invertido sobre a su-
perficic adaxial de uma escama ovulifera que se asso-
cia a uma brictea (figura 14.21L). Os polens sio
monossacados reticulados (Tavlor & Tavlor, 1993).

Taylor & Taylor (1993) consideram como
morfogéneros alguns fexg do Permiano="Tridssico e
Jurissico previamente incluidos na familia Voltziaceae
(Ghyprolepsis—figura 14.21K, Flormastrobus, Tricranolepis,
Aethephyllum, Mascwlostrobus, Voltziopsis) enquanto em
antigas classificagdes, os gneros relacionados hs fami-
lias Utrechtiaccac, Manjonicaccac ¢ Ullmanniaccac cs-
tavam incluidos na familia Lebachiaceae.

O género Velrsiopsis € registrado para o
Permiano=Tridssico gondwiinico ¢ designa ramos
vegetativos ¢ cones com sementes. A folhagem é
dimérfica, compreendendo pequenas folhas
escamiformes, triangulares ¢ folhas alongadas e
projetadas. Os cones ovuliferos desenvolviam-se na
porgio terminal de ramos curtos. Cada estrébilo é com-
posto aproximadamente por 25 bricteas, cada uma
unida a uma escama ovulifera pencalobada, cada lobo
contendo um dvulo recurvado (figura 14.21M).
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Figura 14.21 Ordem Voliziales. (A) Ulrechiia piniformis (modificado de Amorld, 1847). (B) Reconslituigio
da Ermastriodendron (modificado de Stewart, 1983). (C) Reconstituigio de Lebachia (modificado de Stewart, 1983).
(D, E) Reconstituicao de uma bractea de Lebachia piniformes (modificado de Stewan, 1983), em (D) face abaxial de-
monsirando bracteas bufurcadas, e em (E) face adaxial de um ramo secundario com escamas espiraladas e um dvulo
areto. (F) Reconsliluicio de um ramo secunddrio de Walchiostrobus com dvulos recurvados (modificado de Stewart,
1983). (G, H, |, J) Reconstituighes de Pseudovolizia lebeana (modificado de Stewart, 1983); (G) escama ovulifera com
trés dwulos recurvados (o); (H) face abaxial do complexo braclea-escama, demonstrando a brictea (b) & escamas ovuliferas
(os); (1) diagrama do complexo brictea-escama demonstrando a vascularizagdo e (J) vascularizagdo da escama ovulifera.
(K) Reconstituicéo de Glyplolepsis (modificado de Stewart, 1983). (L) Reconstituigiio de UWimannia (modificado de Stewart,
1983). (M) Reconstituigio da vista adaxial de uma escama lobada de Voltziopsis africana portando cinco dvulos (modifi-
cado de Miller, 1977).
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Familia Ferugliocladaceae
{Eopermiano)

Archangelsky & Ciineo (1987) instituiram essa
familia para caracterizar um grupo de coniferas
gondwilnicas, até o presente registradas apenas em ter-
ritorio da Argentina no Eopermiano. Os 6rgios
vegetativos sio representados por €ixos que se
interconectam organicamente a ramos secunddrios,
portando folhas aciculares com uma (inica veia média.
s cones fémeis ovulados sio terminais, compostos por
bricteas estéreis dispostas densamente de forma heli-
coidal, envolvendo um dnico dvulo ortdtropo,
platispérmico. Na espécie-tipo Ferugliocladis riofanum
as scmentes caracterizam-s¢ pela presenca de dpices
bifidos, Os cones produtores de pélen também sio ter-
minais ¢ pequenos (2 cm de comprimento), desconhe-
cendo-se a disposigio dos sacos polinicos. Os polens
sdo do tipo Cannanerepelis. No género Urgartecladus
(figura 14.22A, B) ocorre padrio de organizaglo idén-
tico dquele ocorrente em Ferugliocladus, exceto pela
auséncia de micrapila bifida.

A estruturagio do cone ovulifero € caracteriza-
da pela auséncia de escamas estéreis subtendidas. A
hipétese apresentada por Archangelsky & Cidneo
(1987) & de fusiio entre escamas férteis e estéreis, ndo
observivel, portanto, nas compressiies fosseis. Segun-
do Taylor & Taylor (1993), esse tipo de organizagio
sugere um ancestral comum tal qual € inferido para as
coniferas contemporineas do Hemisfério Norme, quan-
do cssas escamas teriam se fundido formando uma cs-
trutura achatada. Outra teoria, segundo os mesmos
autores, € de que o évulo de Ferugliocladaceae teria
se desenvolvido a partir de um ancestral portando dvu-
los axilares ortGtropos. Genoites, um fossil gondwiinico,
tem sido considerado hipoteticamente como ancestral
de Ferugliocladus, Nesse tixon, nos ramos helicoidal-
mente distribuidos, dispem-se folhas bifidas, em ar-
ranjo helicoidal, portando, algumas delas, nas regides
axilares, dvulos orvdmropos. A redugio desse padrio
poderia gerar evolutivamente cones com caracteristi-
cas semelhantes a Ferugliocladus ¢ Urgateclads,

Face 3s caracteristicas morfoldgicas peculiares
das estruturas ovuladas dessa familia, Taylor & Taylor
(1993) langam a hipétese de que mais de um grupo
poderia estar envolvido na evolugdo inicial das
coniferas. Uma evidéncia importante com relagdo 3
inferéncia de padriies evolutivos mais desenvolvidos

para as Ferugliocladaceae seria a adaptagiio ecoldgica
desse grupo a hdbitats mais diversificados em relaglo
aos grupos do Hemisfério Norte na borda cquatonial.

Coricladus qutteriensis &€ uma conifera de afinida-
de incerta, exclusiva da porgiio sul da Bacia do Parand,
descrita por Jasper e afir (2005). Os ramos vegetativos
portam ramos principais dfilos, conectados organica-
mente com ramos de primeira, segunda e terceira or-
dens que portam folhas simples, homomdrficas, sésseis,
com base decurrente e dpice lanceolado. Os cones
ovulados localizam-se no dpice de ramos que partem
também do ramo principal dfilo, portando folhas com
a mesma morfologia dos ramos estéreis, porém mais
esparsas. Os cones s3o compostos por quatro bricteas
estéreis associadas a quatro bricteas ovuliferas, com
inserglio decurrente, dpices bifidos, dispostas em tor-
no do eixo, cada uma portando duas sementes em po-
sig3o andrropa (figura 14.22C, D, E, F).

Familia Buriadiaceae
(Eopermiano)

Constituem junto com as Ferugliocladaceae um
grupo de confiferas com semelhanga estrutural,
registradas para 0 Eopermiano da Gondwana. Os ra-
mos portam folhas helicoidalmente dispostas,
decurrentes na base, com dpices agudos simples ou
bifidos (figura 14.22G, H). Os estdmatos, ausentes na
face adaxial, sfio haplocélicos, com células subsididrias
papiladas formando canopla e dispfiem-se¢ em bandas
longitudinais. Uma caracteristica diagndstica importan-
te constitui-se na presenga de papilas alongadas ao lon-
go das margens foliarcs. Nos ramos de Buriadia
heterophyilla, o xilema secunddrio ¢ picnoxilico, ocor-
rendo pontoagtes areoladas uni a muldsserriadas nas
paredes radiais dos traqueideos.

s dvulos nllo se agregam em cones, mas distri-
buem-se ao longo do ramo associados aos pedicelos que
substituem a emissdo de folhas. As sementes sdo
platispérmicas, invertidas, com uma micrépila proemi-
nente ¢ curva, Polens monocolpados foram observa-
dos no nucelo em alguns espécimes. O tegumento € o
nucelo sio fundidos na base.

A caracteristica mais distintiva das Buriadisceae
constitui-se na ocorréncia de dvulos reflexos e isolados,
enquanto nas Ferugliocladaceae eles sio ontdtropos e
agregados em cones.
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Figura 14.22 Familia Ferugliocladaceae. (A, B) Reconstrugdes de Ugartecladus gencensis (modificado de
Archangelsky & Cdaneo, 1987); (A) sistema de ramificagio com cones femininos e gemas vegetativas; (B) seg8o radial e
transversal do cone feminino. (C, D, E, F) Coricladus quiteriensis (modificado de Jasper et alii, 2005); (C) reconstituigio
do sistema de ramificagéo; (E, F) detalhe do ramo reprodutivo. (G, H) Reconstituicbes de Buriadia heterophylla (modifi-
cado de Pant & Nautiyal, 1967); (G) ramo; (H) ramo com semente lateral.

Ordem Coniferales
{ Tnidssico-Recente)

Coniferas modernas

A hipdtese mais aceita atualmente a respeito da
origem das coniferas modernas (excervando-se as
Taxaccae), definida por Willis & McElwain (2002),
indica uma relagio com prévias infer@ncias
estabelecidas por Florin (1951), vinculando-as as
Urrechtiaceae (Lebachiaceae). Esse grupo teria sido,

portanto, intermedidrio entre as Cordaitales ¢ as mo-
demas Coniferales.

Essa vinculagio, embora com suporte cladistico
{Rothwell e afif, 2005), permanece ambigua. Doyle
(2006) indica que as Cordaitales ¢ as coniferas moder-
nas constituem clados separados, enquanto outros au-
tores, tais como Rothwell & Serbet (1994), postulam
uma origem monofilética, sendo que Hilton &
Batermnan (2006) defendem uma origem polifilética para
es5¢ grupo.
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Familia Palissyaceae

Esse grupo de plantas, com distribuigio
estratigrifica restrita (Tridssico=Jurdssico) tem como
representante mais comum, o género Palissygs, uma
planta supostamente lenhosa, com ramos alternos ¢
folhas uninérveas helicoidalmente dispersas,
hipoestomdricas. Concs ovulados ocorriam na porgio
terminal dos ramos (figura 14.23A) portando folhas
vegetativas na base. A semelhanga entre cones de
Palissya e formas atuais de Cephalotaxus poderia levara
uma relacio entre esses faxa (Schweitzer, 1963), po-
rém Delevoryas & Hope (1981) defendem uma rela-
¢do independente para esscs cones.

Familia Cheirolepidiaceae

Essas plantas, cuja origem ainda € obscura, tém
sido relacionadas a diferentes familias modernas
(Taxodiaceae, Cupressaceae, Araucariaceac). Hilvon &
Bateman (2006) consideram-nas como um grupo ex-
tinto de coniferas.

Reconstituigbes paleoambientais efetuadas com
base em distribuigdo palinolégica tém indicado o do-
minio desse grupo de plantas no Mesozoico em regifes
costeiras, de climas quentes, em baixas latitudes, Por
outro lado, anilises bascadas em macrofdsseis tém de-
monstrado que cssas plantas eram monodominantes
em ambientes xerdfilos, hipersalinos (Francis, 1983),
compondo também biomas mais complexos, associa-
dos a ambientes fluviais. Alguns géneros atingiam porte
arbéreo, engquanto outros eram arbustivos. As
reconstituighes tém sido baseadas na vinculaglo orgi-
nica entre diferentes drglos ¢ também na identidade
do padrio cuticular, associada ao padrio polinico
unificador relacionado ao grio de pdlen de tipo
Classopollis. Este morfotdxon, com distribuigio
estratigrifica do Neowndssico ao Neocreticeo, designa
os grios de pélen provenientes de cones de
Cheirolepidiaceae, embora alguns autores utilizem a
designaglio Carvling ou Circwling. Esses grios slo esfé-
ricos, com uma carcna subequatorial (rimula) que en-
volve o grio, omamentado por delicados espinhos. A
regilio mais espessa da parede ocorre logo acima da
rimula, Na face proximal ocorre uma marca trirradiada,
¢ o polo distal € ornamentado por um criptoporo.

O vixon Psendafrenelopsis (figura 14.23B), referi-
do originalmente para Eocretdceo da Inglaterra

(Watson, 1977; Alvin e afis, 1981), tem sido
reconstituido como uma drvore com base em associa-
¢ocs indirctas com lenhos designados como
Protopodocarposylon, os quais podem apresentar
inconspicuos anéis de crescimento com lenho final
muito restrito, As bases foliares, em algumas espécies,
envolvem o néd em uma bainha continua, e t28m forma
triangular, com comprimentos médios de 2 mm. Os
bordos foliares slio recobertos por dentes ou papilas
unicelulares.

Cones masculinos do tipo Classestrobus
complonensis foram associados ao género a partir de iden-
tidade epidérmica. Eles sllo compostos por um ¢ixo
central ao qual sdo associados micreespordfilos peltados
dispostos helicoidalmente. Os sacos polinicos portam
grios de pdlen de tipo Classopollis. (s cones ovuliferos
sldo referidos principalmente ao gé€nero Hirmerella (fi-
gura 14.23C) composto por bricreas ¢ escamas
ovuliferas dispostas helicoidalmente,

Tomaxellia (figura 14.23D) corresponde a um
tdxon que inclui ramos, cones portadores de sacos
polinicos ¢ cones ovulados, descrito originalmente para
o Eocretdceo da Argentina, Embora a semelhanga da
morfologia do género lembre superficialmente a folha-
gem de formas modernas, como Sequoia ¢ Taxodium,
ocorrem significativas diferengas no padriio epidérmico
desses géneros. Embora o arranjo dos microespordfilos
scja desconhecido, o pélen ¢ de dpo Classepeliis. Os
cones ovuliferos, associados i folhagem, possuem 3 cm
de comprimento ¢ consistem em um complexo de
bricteas ¢ escamas dispostos helicoidalmente. As
bricteas sio decurrentes na base e parcialmente sol-
dadas is escamas, que apresentam bordos lobados.
Cicatrizes duplas na base da escama indicam prova-
velmente a insergio dos Gvulos.

A folhagem de Cheirolepidiaceae tem sido com-
parada a diferentes morfogéneros registrados para o
Mesozoico. Dessa forma, folhagens de tipo
Brachypyllum (figura 14.23E) e Pagiophylfum (figura
14.23F) apresentam uma base cscamiforme ¢ topo li-
vre ¢ acuneado ou arredondado. A epiderme caracteri-
za-se pela presenga de estbmatos anficiclicos, levemen-
te aprofundados, sendo a cuticula muito espessa. Por
outro lado, no padrio Frenelopsis (figura 14.23G), des-
crito para o Neocretdceo ¢ Neojurissico, as folhas sio
dispostas em tufos sobre ramos segmentados, Messe
tipo, as bases foliares de cada segmento formam um
cilindro sem a ocorréncia de suturas. Em Frenelopsis
alata emergem trés folhas em cada nd, sendo que em
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E treixeirae o ndmero se reduz para duas folhas opos-
tas. O registro de cixos lenhosos com folhagem descri-
ta como F ramosissima, associada a cones ovuliferos ¢
cones polinicos, sugere para Axsmith & Jacobs (2005)
que as Cheirolepidiaceae podiam atingir 20 m de aloura.

Registros dos géneros Brackyphyllum e
Plagiophylium sio eferuados por Wilberger e afii (2004)
para o Tridssico sul-rio-grandense.

Géneros do Eocreticeo que apresentam provi-
vel afinidade com Cheirolepidiaceae sio Androvertia,
Cupressinocladus, Glenrosa ¢ Tarphyderma. O padrio
cpidérmico de todas ¢ssas formas, onde ocorrem
estbmatos dispostos em bandas ¢ incluidos em depres-
sies, cercados por papilas, remete a ambientes
xerdfilos, sendo que para Tarphyderma € sugerido por
Archangelsky & ‘Taylor (1986) que os complexos
estomiiticos poderiam ser adaptados a hdbitats onde
ocorriam frequentes quedas de cinza vulcinica.

Nas bacias cretdceas do nordeste brasileiro sdo
encontrados diversos géneros de Cheirolepidiaccae
(Bernardes-de-Oliveira & alii, 2007).

Familia Podocarpaceae

Essas coniferas constituem arvalmente um gru-
po composto por grande ndmero de géneros,
morfologicamente diversificados. Sua ocorréncia res-
trita a0 Hemisfério Sul, América Central ¢ México le-
vou Wolez (1986) a relacionar sua distribuigio atual ao
rifteamento da Gondwana. A histéria geolégica do gru-
po remonta ao Eotridssico, todavia, sua presenga no
Hemisfério Norte, embora rara, sugere uma distribui-
¢lo cosmopolita,

As ocorréncias mais antigas do grupo, relacio-
nadas ao tixon Ricsibia, sio na Africa do Sul, Austrilia,
Chile ¢ Argentina {Hill & Brodribb, 199%; Troncoso
et arlif, 2000). Esse género apresenta ramos com cicatri-
zes foliares que indicariam deciduidade; na base de
cada ramo ocorrem vdnas folhas escamiformes, sendo
que nas porghes remancscentes os ramos portam fo-
lhas achatadas, helicoidalmente dispersas, com 1 em
de comprimento. Os estbmatos estio dispostos em
quatro fileiras na face abaxial, com células-guarda dis-
postas em cavidades rasas, ocorrendo papilas nas célu-
las subsididrias, as quais se arqueiam sobre as células-
guarda, Os cones polinicos, com 1 em de comprimen-
to, contém aproximadamente 25 microespordfilos, cada
um com 2 sacos polinicos alongados, abaxiais. Os grios

de pélen apresentam similaridade com Taemiasporites
na nomenclatura de sperae dispersae. Os cones ovuliferos
atingem 6 cm de comprimento ¢ compdcem-s¢ por um
sistema de brictca-cscama, que contém, em cada um,
dois dvulos alongados,

0 género Trisacocladus redne folhagens e cones
de podocarpdceas provenientes do Eocreticeo da Ar-
gentina. Ji Squamastrobus (figura 14.23H) engloba co-
nes ovuliferos ¢ polinicos associados a folhagens do
tipo Brackyphyllum. Os polens slio enquadrados no tipo
Podocarpidites.

O género Lindleycladus, registrado para o
Eocreticeo do Brasil, corresponde a ramos portando
folhas alongadas dispostas helicoidalmente, sendo a
epiderme caracterizada pela presenca de fileiras de
estbmatos com orientaglo longitudinal. No género
Podozamites (figura 14.231), registrado para 0 mesmo
intervalo estratigrifico, a orientacio dos estimartos &
wransversal.

Lenhos ¢ folhas permincralizadas procedentes
do Tridssico da Antirtica, designados como Nodopdytum,
ém sido relacionados a podocarpdceas aruais dada a
presenga de tecido de transfusiio junto aos feixes
vasculares e esclereides no mesdfilo foliar. Essas fo-
lhas t&m semelhanga com compressdes gondwinicas
eridssicas designadas como Heidiphylfum (figura 14.23]).

Fragmentos de lenhos permineralizados inclui-
dos em diferentes morfogéneros (Podocarpoxylon,
Phyllocladoxylon, Metapodocarpoxylon) tém sido relacio-
nados a podocarpdceas arvais. Todavia, conforme refe-
rem Philippe & Bamford (2008), relagbes estreitas des-

ses morfotaxa com formas atuais devem ser evitadas.

Familia Araucariaceae

Esta familia compreende um grupo monofilético
de coniferas representado por wrés géneros, Arawcaria,
Agathis e Wollemia, atualmente restritos ao Hemisfério
Sul e Asia Austral, & com registro geoldgico dominante
também no Hemisfério Sul ¢ escasso no Hemisfério
Morte durante o Mesozoico, Embora sua presenga seja
inferida no Paleozoico, somente no Jurissico ocorre seu
climax, sendo que a partir do Creticeo inicia-se o
declinio de sua ocorréncia, acompanhado da crescente
restrigio geogrifica (Kunzmann, 20074, b). A inferéncia
de que a Paragfinia teria sido o centro de distribuigio
genérica de Argwearia estabelecida por Del Fueyo &
Archangelsky (200Z) baseia-se no fato de que trés
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(Columbea, Bunya, Eutacta) das quatro linhagens pre-
scntes nas floras atuais t&m registro nessa regiflo no
Mesozoico.

As araucaridceas atuais sio grandes drvores com
10 a 35 m de altura, perenifélias, com tronco reto e
quase cilindrico e coroas altas com ramos pseudo-
verticilados. Possuem folhas simples, alternas,
espiraladas, lineares a lanceoladas, corificeas.

O género Araucanites foi inicialmente usado para
designar cones, escamas isoladas e ramos com provivel
afinidade araucariana, mas amalmente a designagdo €
utilizada apenas para caracterizar cones, Todavia, confor-
me referem Taylor er alif (2009), as espécies A. enfchensis
do Jurissico-Creticeo da India e A. rudiculs da Floresta
Perrificada do Arizona n3o apresentam ligula, caracteris-
tica comum nos cones de arucanfceas atuais,

Doliostrobus designa fragmentos de partes
vegetativas e reprodutivas procedentes do Crericen e
Cenozoico relacionadas ao género arual Agarkis
(Kvacek, 2002).

Ramos incluidos no morfogénero Brackypdyllum
procedentes do Jurdssico de Yorkshire (Inglaterra) fo-
ram associados por Harris (1979) a estruturas
reprodutivas vinculadas a Arascerifes, dados os padroes
epidérmicos comuns.

Os mais representativos espécimes arribuidos a
Araucariaceae provém da Patagdnia argentina (Flores-
ta Petrificada de Cerro Cuadrado, Jurdssico Médin,
Formagio La Matilde). Ai ocorrem, magnificamente
preservados arravés do processo de permineralizacio
por silica, cones de Arawcaria mirabilis (figura 14.23K),
esféricos, consistindo em um eixo central ¢ um com-
plexo de bricteas-escamas com arranjo helicoidal. Cada
unidade consiste em uma escama ovulifera subtendida
por uma brictea lenhosa. O eixo dos cones contém uma
medula parenquimatosa, cercada por emissics
fusionadas que se separam em niveis superiores, O
complexo brictea-escama ¢ vascularizado por feixes du-
plos, dirigidos 4 brictea e 4 escama, onde ocorrem asso-
ciados canais de resina. A escama ovulifera porta uma
semente parcialmente incluida em sua face superior. As
sementes maduras alongadas possuem integumento com-
posto por sarcotesta parenguimartosa, esclerotesta fibrosa
€ endotesta apenas parcialmente preservada.

Folhagens de araucarificeas representadas por
A. alexandrensis (Figura 14.231.) ¢ A, chamberisii associa-
das a concs ovuliferos siio descritas por Cantrill &
Falcon-Lang (2001) para o Albiano da Antirtica.

Cones polinicos designados como Alkastrobus
sdo registrados para o Aptiano da Patagdnia. Os sacos
polinicos sdo associados 4 facc abaxial dec
microespordfilos peltados, ¢ os grios de pdlen sio do
tipo Cyclusphaera, diferentes de Balmeiopsis e
Araucariacites, polens dispersos artribufdos a
Araucariaceae.

Jaxa correspondentes a cones ¢ folhagens iden-
tificados no Creticeo da Nova Zelindia sio relaciona-
dos por Chambers e afii (1998) ao arual género
Wollemia. Segundo esses autores, a presenga nesses
estratos de grios de pélen dispersos do tipo Difssdmites,
muito semelhante ao grio produzido atualmente por
Wallemia nobilis, reforcam a afinidade,

A presenga de cones ovuliferos (A. vwigaris) e
folhagens (Yezomia valgaris), provenientes de
Hokkaido, atribuidos a Araucariaceae (Ohsawa ef alii,
1995) representa a primeira evidéncia da linhagem
Eutacta do géncro Arawcaria no Hemisfério Nore
(Taylor e afis, 2009).

Lenhos permineralizados incluidos no género
Araucarioxylon ocorrentes principalmente no Tridssico
foram incluidos nessa familia. Todavia, a excessiva diver-
sificagiio das caracteristicas anatbmicas incluidas em di-
fercntes diagnoses especificas acabou por camcrerizd-lo
coma um tixon coletivo com camcteristicas demasiadamente
amplas. Por esse motive, Bamford & Philippe (2001)
invalidam esse epiteto e consideram que lenhos fis-
seis com caracteristicas araucarianas devem ser engua-
drados no género Agathoxylon. Esse padrio lenhoso é
composto por pontoaghes araucarioides nas paredes
radiais dos traqueideos, podendo ser uni, bi ou
plurisseriadas, dominantemente alternas e raramente
subopostas, com campos de cruzamento com
pontoagbes araucarioides. Este género € comum nas
imponentes “Florestas Petrificadas” do Anzona, nos
Estados Unidos (Formagiio Chinle, Neotridssico) como
ambém na “Floresta Petrificada” de Cerro Cuadrado,
Jurdssico Médio (Zamuner & Falaschi, 20035).
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Figura 14.23 Coniferas modernas. (A) Reconstituicio de Palyssya elegans (modificado de Parris ef afii, 1995).
(B} Pseudofrenelopsis (Zhiyan & Zhou, 1983). (C) Reconstituigio de Hirmerella (modificado de Stewart, 1983).
(D) Tomaxellia (modificado de Kunzmann et alli, 2006). (E) Reconstituigio de Brachypyllum (modificado de Stewart,
1983). (F) Reconstituigio de Pagiophyllum (modificado de Stewart, 1983). (G) Frenelopsis alata (modificado de Kvacelk,
2000). (H) Sguamastrobus (modificado de Archangesky & Del Fueyo, 1989). () Podozamites. (J) Heidiphyllum (modifica-
do de Taylor et alii, 2009). (K) Araucaria mirabilis (modificado de: www.lossilmuseum.nel/.../Araucariab.him}.
(L) A. alexandrensis (modificado de Cantrill & Falcon-Lang, 2001).
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Familia Cupressaceae

() mais expressivo niimero de géneros (30) de
coniferas aruais estd incluidoe na familia Cupressaceae,
com ampla distribuigio geogrifica atual. Sequaiadendron
miganteum, um dos representantes atuais da familia,
constitui-se¢ em uma das plantas que atingem maior
porte em ambiente terrestre, atingindo 115 m de aloe-
ra ¢ 8 m de difimetro. E adotada aqui a classificaglio pro-
posta por Stockey ef alii (2005), que subdivide a familia
em seis subfamilias que apresentam registro fossil,
Cunninghamioideae, "Taiwanioideae, Athrotaxidoideae,
Sequoinideae, Taxoidioideae e Cupressoideae.

As principais caracteristicas da famflia sio: a)
plantas perenes, com folhas pequenas, cscamiformes,
lineares, que se inserem de forma oposta ou helicoidal
nos ramos; b) cones polinicos com microespordfilos
helicoidalmente dispostos, cada um com tés a seis sa-
cos polinicos; ¢) cones ovulados pequenos com bricteas
geralmente maiores que a escama ovulifera, a qual &
fusionada com, geralmente, dois a trés dvulos por es-
cama ¢ d) pélen esferoidal, monoporado.

Alguns géneros antes atribuidos & familia
Cupressaceae atualmente siio classificados na familia
Cheirolepidiaceae. Duas caracteristicas vegetativas
distinguem as familias, a presenga de papilas deriva-
das de células epidérmicas e espessamentos
cuticulares, denominados anéis de Florin, circundan-
do o poro dos estdmatos em faxa cupressoides,

Subfamilia Cunninghamicideas
O género Cunninghamiostrobus (figura 14.24A)

corrcsponde a um cone ovulado do Cretdeco, associa-
do a folhas lanceoladas, muito semelhantes ao género
amal Cunminghamia, representado desde o Oligoceno
(figura 14.24B). As folhas sdo helicoidalmente arranja-
das e contém canais de resina arranjados em anéis ao
redor do tecido vascular. As folhas contém ainda
mesdfilo paligidico rodeado por hipoderme fibrosa. Os
cones fdsscis possuem uma combinagio de caracteris-
ticas dos atuais géneros Arkrotaxis, Taiwania ¢
Cunninghamia. SUECIC-5C quUC €31CS CONCS MCprescntem
um grupo de conlferas extinto que geograficamente
foi amplamente distribuida durante o Neocreticeo ao
Oligoceno.

Subfamilia Taiwanioideae

Esta subfamilia é muito rara no registro fossil.
Dois géneros de cones permineralizados, procedentes
do Japiio, de idade creticea, sfio classificados para a
familia, Parataiwania ¢ Mikasastrobus,

Subfamilia Athrotaxoideae

Athrotaxites € um dos mais conhecidos géneros fibs-
scis da famiflia Cupressaceac. Procedente de Montana
(EUA) e Canadi, de idade creticea (Aptiano), é um gé-
nero que designa impressdes € compressdes. A planta
reconstituida € pequena, com folhas escamiformes com
cerca de 2 mm de comprimento. Os estdmaros siio con-
finados i face abaxial. Cones polinicos, em posigio ter-
minal em ramos laterais, sio simples ¢ contém
microesporGfilos helicoidalmente arranjados, cada um
portando dois sacos polinicos. As cscamas bracteais ¢
ovuliferas sio fusionadas, produzindo uma semente por
escama. Algumas espécies do género apresentam ca-
racteristicas de /axe modernos, sugerindo uma irradia-
¢io da familia durante o Eocreticeo,

Subfamilia Sequoivideae

O género Miks (figura 14.24C) tem sido consi-
derado como fissil vivo, sendo inicialmente proposto
a partir de marerial féssil, e posteriormente identifica-
do em floras atuais na China (Li, 1964). A histéria des-
te género fornece uma boa visio de como as caracte-
risticas de plantas atuais podem ser utilizadas para a
interpretagdo de formas fésseis. O género foi descrito
em 1941 para designar partes vegetativas ¢ cones do
Plicceno. A principal caracteristica de Miki
givptostroboides corresponde a ramos folhosos deciduos
em pares opostos. Os espécimes possuem folhas
escamiformes opostas, pecioladas, com estimartos ar-
ranjados em fileiras paralelas em ambos os lados das
folhas. Em Seguota ¢ Taxodium, as escamas ovuliferas
sdo arranjadas helicoidalmente.

Espécimes de uma drvore nio identificada pro-
cedente da China central foram comparados com as
descrigbes publicadas de Metaseguwoia, constatando-se
que peflenciam 20 mesmo género.
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Subfamilia Taxoidioideae

A espécie Taxodium wallici (figura 14.241)) de-
signa fosseis silicificados de idade Neocreticeo prove-
nientes de Alberta, Canadd, A espécie designa ramos
preservados tridimensionalmente, portando folhas
dimdrficas tanto taxodioides, isto €, triangulares em
scgio transversal com base decurrente ¢ quilha abaxial,
quanto cupressoides, com dpice recurvado, Tanto os
cones polinicos quanto os ovuliferos estio anexados a
ramos folhosos, Os cones polinicos 530 pequenos e ar-
ranjados em paniculos. OO microespordfilo € peltado,
com cinco a nove sacos polinicos péndulos arranjados
em duas fileiras. O pélen & pequeno (20 pm), apresen-
tando uma papila. As caracteristicas deste fissil sdo se-
melhantes 4s das plantas aruais dos géneros
Ghprostrobus ¢ Cryplomeria

Glyprostrofus denomina espécimes de drgios
vegetativos (figura 14.24E) e reprodutivos (figura
14.24F) que representam o8 principais componentes
da formaglo de biomassa dos carvies do Nedgeno na
Europa Central ¢ Leste, sendo uma das formas tipicas
de hibitats pantanosos do Eoceno na América do Nomne,

O género Parataxodivm denomina tanto cones
polinicos e ovuliferos guanto ramos folhosos de idade
cretiicea, procedentes do Alaska. Em P. evigeinsii ocor-
rem ramos longos e curtos. As folhas apresentam ar-
ranjo alterno e possuem uma pequena haste que as
fixa aos ramos. Os cones ovuliferos possuem 1,3 cm de
comprimento, silo arranjados helicoidalmente ¢ apre-
scntam escamas achatadas. As compressdes de cones
polinicos possucm 2 mm de comprimento.

Espécimes permineralizados do Neocreticeo do
Canad4 slo designadas como Drumbellera burmanniae
¢ correspondem a ramos foliares portadores de cones
polinicos. Cada microespordfilo compreende um ca-
nal resinoso simples ¢ dois sacos polinicos, com pe-
quenos grios de pdlen (12-16 pm). O arranjo axilar dos
concs & similar a Taxodinm, 0 nimero de sacos polinicos
& similar ao de Segwoia ¢ Sequotadendron. Os cones de
D. ksrmanniae sio similares aos cones polinicos de
Taxodium e Metasequoia, 0 que permite a inferéncia de
uma origem comum dos faxa.

Fokienia bravenscragensis, descrito para o
Paleoceno do Canadd, consiste em ramos pinados que
portam quatro folhas escamiformes. Os cones ovuliferos
consistem em oito a 10 escamas peltadas, com cerca

de 6 mm de comprimento, dispondo-se aos pares,
correspondendo a partes vegetativas ¢ reprodutivas. O
conc fassil identifica-se como de Folienia, forma atual,
monotipica, endémica do sudoeste da Asia. Embora
similares, a morfologia das pames vegertarivas é dife-
renciada. Mclver & Basinger (1990) propdem duas teo-
ras sobre este tema. A primeira € de que a morfologia
vegetativa neste tixon era muito mais diversificada no
passado, com a manutenglo de uma forma na atuali-
dade; a segunda, de que as partes vegetativas conti-
nuaram a evoluir através do Cenozoico enquanto os
drgiios reprodutives permancceram relativamente
conscrvados.

Mesocyparis (figura 14.24G), do Paleoceno do
Canadd, consiste em um ramo com folhas escamiformes
decussadas, com cones e sementes associadas, Os ra-
mos slo pinados e as folhas possuem similaridades com
o género Thufa. Os cones ovuliferos sio semelhantes
ao glnero Chamaecyparis, com trés a scis pares
decussados de cscamas ovuliferas, sendo que a dltima
escama possui 0s dvulos.

Sewardiodendron (figura 14.24H) designa um gé-
nero jurdssico que foi primeiramente classificado como
Taxodioideae. Consiste em uma planta lenhosa com
folhas helicoidalmente arranjadas. Os estdmatos,
hipoestomdticos, dispdem-se em bandas distintas, com
células subsididrias possuindo uma papila arqueada.
Cones ovuliferos de Sewardiodnalron sio descritos para
o Jurissico Médio da China. Os cones estio associados
a ramos foliares, A porgiio superior da escama ovulifera
¢ lobada na margem distal e carrega seis dvulos inver-
tidos na face adaxial. Os cones polinicos sio associa-
dos ans mesmos ramos, sendo pequenos (4 mm de com-
primento), com trés sacos polinicos alongados na face
abaxial. A planta € reconstituida como um arbusto ou
pequena drvore com ramos deciduos devido & presen-
¢a de cuticula fina ¢ 3 posigiio das gemas axilares,

Augstrohamia, proveniente do Jurdssico da Argen-
tina, denomina galhos, ramos foliares ¢ cones polinicos
¢ ovuliferos, que possuem caracteristicas que as incluem
nas cupressiceas basais.

Os géneros Crypromeriopsis ¢ Elatidopsis sdo uti-
lizados para denominar morfortaxa de folhas
taxodioides. Crypromeriopsis designa folhas creticeas
anfiestomiditicas com bandas de estdmatos adaxiais,
enquanto Elatidopsis designa folhas similares, porém
lanceoladas ¢ epicstomdticas.




Figura 14.24 Coniferas modemas. (A) Reconstituigio de Cunninghamiostrobus yubariensis (modificado de Ohana
& Kimura, 1995). (B) Cunninghamia marguettii (modificado de Axelrod, 1998). (C) Melaseguoia sp. (modificado de Taylor
el alii, 2009). (D) Reconstituicho de Taxodium wallisi (modificado de Aulenback & LePage, 1998). (E) Glyplosirobus sp.
(modificado de www.ucmp.berkeley.edw.../glyptostrobus.jpg). (F) Cones ovuliferos Glyplostrobus (modificado de
www.ucmp.berkeley.edu/.../glyptostrobus.jpg). (G) Reconstituicio de Mesocyparis borealis (modificado de Mciver &
Basinger, 1987). (H) Sewardiodendron faxum (modificado de Yao et alli, 1998).
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Subfamilia Cupressoideae

Folhas creticeas e cenozoicas morfologicamente
relacionadas a Widdingronsa tém sido citadas para di-
versas localidades. As folhas de W americana sio
heterdfilas, escamiformes, que se inserem em ramos
longos, enquanto as folhas jovens se inserem em ra-
mos curtos (figura 14.25A). Cones ovuliferos sio
globosos ¢ consistem em quatro escamas ovuliferas com
uma face irregular.

Folhas de Fitzroya acutifolius s3o conhecidas no
Oligoceno=Mioceno da Tasmdnia. Os fisseis indicam
que o género foi muito distribuido na Gondwana, di-
ferentemente da distribuiglo atual do género, restrita
a florestas do sul do Chile ¢ Argentina.

Terraclings consiste em um género monotipico
atual. Os fésscis ocormem desde o Oligoceno, na Amé-
rica do Norme, como sementes, cones ovuliferos e ra-
mos folhosos. Os ramos sio acharados, com folhas
dimdrficas, portando quatro escamas foliares em
pseudo-roseta. As folhas possuem dpices arredonda-
dos a obtusos, e sio anfiestomdricas, com estbmatos
monociclicos. As escamas ovuliferas sdlo produzidas em
parcs opostos, ¢ cada semente possui duas amplas asas
cordiformes. Fésseis deste tixon sdo comuns no
Cenozoico da Europa, denominados T salicormioides por
suas similaridades com o género atual Terraclings,

O género awal Thuja ¢ registrado no
Neocreticeo do Alaska através de ramos com cones
ovuliferos associados. Os cones ovuliferos de T smileya
sdlo morfologicamente idénticos aos encontrados atual-
mente no género Thufa,

Lenhos fésseis distribuidos mundialmente, des-
de o Cretdceo aré o Cenozoico, tém sido atribuidos i
familin Cupressaceae, sendo Taxodioxylon o mais
comumente citado.

Margeriella eretacea inclui madeiras silicificadas
¢ folhas provenientes do Neocretdceo da Califérnia.
As folhas s3o helicoidalmente arranjadas, sésseis,
anfiestomdricas, com 4 cm de comprimento. A madei-
ra consiste em traqueideos com uma simples fileira de
pontoaghes ¢ raios baixos. Em geral, a anatomia do le-
nho é similar a0 género Cupressimoxylon.

Taxodioxylon € um géncro conhecido no
Creticeo e Glyprostroboxylon & conhecido desde o
Paleoceno até o Eoceno, ocorrendo como lenho fn sifu
em florestas petrificadas da Bélgica. Os lenhos ndo
possuem canais resiniferos, e os campos de cruzamen-
to variam de glyptostroboides a taxoides. Outros gé-

neros descritos para esta familia siio Widdningronsoxylo,
Thufoxylon, Libocedroxylon ¢ Juniperoxylon. O lenho as-
sociado a folhagem Tetracfinis € incluido no género

Tetraclinoxylon.

Familia Sciadopityaceae

Sciadopitys verticillata ¢ uma espécie atual de
conifera perene, endémica do Japdo, caracterizada pela
presencga de cladédios que funcionam como folhas; pos-
sui lenho sem parénquima axial, com um opo exclusivo
de vascularizagio do complexo brictea-escama, Essas
caracteristicas ¢ a presenga de sementes aladas ¢ pdlen
monossacado tém levado alguns autores a incluirem essa
espéeic em Cupressaccac, cnquanto outros as conside-
ram como uma familia individualizada.

S3o géncros fosseis representantes do grupo
Saadopitaphyllum, ramos folhosos que ocorrem desde
o Neocretfeeo ao Paleoceno; Saadopityostrobus, cone
ovulado proveniente do Neocreticeo do Japdo;
Sciadopiryoides, folha do Creuiceo da Groenlindia;
Clswaildtheeria, folha procedente do Creticeo da Sibéna
e do Artico.

Familia Pararaucariacene

Mesta familia inclui-se uma tinica espécie,
Pararaucaria patagowica (figura 14.25B), que consiste
em um pequeno cone do Jurdssico ocorrente na flores-
ta petrificada Cerro Cuadrado, na Argentina. Este tixon
apresenta caracterfsticas de cupressfceas ¢ pindceas.
Os cones sdo lenhosos, apresentando bricteas ¢ esca-
mas ovuliferas fusionadas. Cada escama possui uma
semente alada, achatada, com cerca de & mm de com-
primento. As asas da semente possuem linhas
anastomosadas de pelos.

Familia Pinaceae

Constitui a mais expressiva dentre as familias
de gimnospermas atuais em termos de nidmero de es-
pécies (250 espécies). A familia inelui drvores e arbus-
tos, algumas com mais de 100 metros de aloura, e mui-
ws faxa amplamente diswribuidos, como Abies, Picea,
Towpa ¢ Pinus,
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A origem da familia & incerta, tal como ocorre
com as demais familias de coniferas atuais. A evoluglo
dos fésscis atribuidos & familia sugere que, no Cretdcco,
a familia era bastante diversificada. Dada a presenga
de folhas e cones atribuidos ao género Pimes no regis-
tro fossil, acredita-se que este género era um elemen-
to presente no inicio do desenvolvimento da familia.

Os géneros desta familia possuem como carac-
teristicas comuns: a) folhas lineares; b) lenho
picnoxilico e resinifero; ¢) cones ovuliferos e polinicos
na mesma planta com cones femininos grandes, por-
tando escamas ovuliferas arranjadas helicoidalmente,
cada qual portando duas sementes na face superior; d)
estrGbilos pequenos compostos por espordfilos arran-
jados helicoidalmente, cada microesporifilo possui dois
sacos polinicos alongados na face abaxial; €) em alguns
membros, os polens sio bissacados com parede orna-
mentada internamente por endorreticulos.

Com base nas caracteristicas de cone ¢ semen-
tes, Farjon (1990) subdivide a familia em trés
subfamilias com representagdo no registro fossil:
Pinoideae, Piceoideac € Abietoideac,

Subfamilia Pinoideae

Compsostrodus (figura 14.25C) designa cones
ovulados do Neotridssico dos EUA, preservados como
compressbes. (O maior cone possui cerca de 10 cm de
comprimento, com bricteas em arranjo frouxo e esca-
mas ovuliferas, As escamas slio espatuladas, com duas
sementes na face superior. Da porgio distal das semen-
tes partem tubos micropilares, Em associagio com os
cones ovuliferos ocorrem ramos com folhas lineraes,

Prepinus, de idade creticea, denomina ramos cur-
tos € bases foliares aciculares, que poderiam representar,
segundo alguns autores, um estigio transicional entre as
cordaiticeas paleozoicas e as pindceas. Contudo, estudos
anatfmicos ndo comprovam essas hipdteses.

As espécies aruais do género Pimes sio dividi-
das em dois subpéneros monofiléticos, confirmados por
estudos baseados em sequéncias de DNA, Strodus, com
um feixe vascular por folha e Pimus, com duas bandas
vasculares por folha. Estes subgéneros sio divididos
em seghes e subsegbes. Caracteristicas foliares de for-
mas fosseis indicam que estas subsegbes ndo eram re-
presentadas no Neocreticeo. Axelrod (1986) sugere
que as subsegles do género Pimws originaram-se no
Neocreticeo-Paledgeno, associadas & formagiio de no-

vos hdbitats que foram inicialmente secos e
edaficamente pobres.

Folhas permincralizadas do género sio
registradas desde o Creticeo. Pinws haboroensis desig-
na folhas de idade Neocreticeo provenientes do Ja-
pio. As folhas silo organizadas em fasciculos de tés a
quatro, e cada folha contém um par de bandas
vasculares associadas a seis a oito canais de resina. Pimus
e Prepinus sio conhecidos para o Creticeo na América
do Norte, ocorrendo em associaglio com cones polinicos
descritos como Ambeystrobus cretacicum, que possuem
cerca de 2,5 cm com dois sacos polinicos abaxiais por
microespordfilo ¢ pilen cussacado, monossulcado (fi-
gura 14.25D).

Fasseis silicificados penencentes ao género sio
conhecidos do Mioceno da América do None, ¢ incluem
sementes, cones polinicos ¢ ovuliferos, e pequenos ra-
mos. No Plioceno, os fidsseis do género possuem maior
niimero de caracteristicas que se assemelham ds mo-
dernas subscgies do género. Pityostrobus (figura
14.25E) ¢ um género de cone preservado estrutural-
mente que ndo possui correlagio com o género moder-
no, abrangendo uma combinagiio de caracteristicas
anatdmicas de outros faxa,

Psendoarancaria (figura 14.25F) designa cones
ovuliferos que possuem em cada escama do cone duas
sementes separadas por tecido, semelhante ao que
ocorre cm Araucaria.

No Paledgeno, os cones assemelham-se muito
ao género atual. Pines armeldii designa cones
silicificados do Eoceno da Inglaterra. Caracteristicas,
tais como a posigio abaxial dos canais de resina nas
escamas ovuliferas, dpices foliares inflados e forte cur-
vatura das bandas vasculares nas folhas aproximam sis-
tematicamente a espécie fossil do subgénero arual
Pings. Nas mesmas assembleias ocorrem caules, pe-
quenos ramos ¢ sementes organizadas em fasciculos e
folhas, Os estdmatos sdo epiestomdrticos e onganizados
em duas a trés fileiras. Os caules possuem anéis de
crescimento bem descenvolvidos ¢ abundantes canais
resiniferos. Pinus allisonsi designa folhas anfiestomdticas
que possuem estdmatos em fasciculos, vascularizadas por
duas bandas separadas por uma banda de fibras.

0 registro fdssil de lenho pindceo ocorre desde
o Mioceno, com a espécie Pinuxylon woolardii, que
designa fragmentos lenhosos petrificados provenien-
tes dos EUA. O lenho é muito similar ao subgénero
Sitrobus, com anéis de crescimento distintos, raios he-
terogéneos com oito a 21 células de altura.
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O registro mais antigo do g&nero Larix pro-
vém do Canadd (Eoceno), através da espécie Larix
altoborealis, que designa partes vegetativas ¢
reprodutivas mumificadas. O sistema de ramifica-
¢iio ¢ dimérfico, com braguiblastos possuindo cerca
de 70 folhas em cada fasciculo. Os cones ovuliferos
sio solitirios, e as escamas ovuliferas, que possuem

duas sementes aladas, fixam-se por uma delicada
brictea.

Atualmente o género € dividido em duas catego-
rias morfolégicas de acordo com o comprimento da
brictea. Bricteas grandes sio geograficamente restritas,
enquanto as formas de bricreas curtas sio mais distri-
buidas e incluem todos os fdsseis descritos até hoje.

Figura 14.25 Coniferas modemas. (A) Reconstituigio de Widdringtonia americana (modificado de Mclver, 2001).
(B) Pararaucarnia patagonica (modificado de hitpy/petrifiedwoodmuseum.orgimages/PararCone 130.jpeg). (C) Reconstituicio
de Compsostrobus neofericus (modificado de Delevoryas & Hope, 1875). (D) Amboystrobus crefacicum (modificado de
Gandolfo af alli, 2001). (E) Secdo longitudinal de Pityostrobus milleri (modificado de Faldar af afii, 1998). (F) Reconstituicio

de Pseudoaraucaria heer (modificado de Stewart, 1983).
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Subfamilia Piceoideae

(Js membros desta subfamilia sio perenes, ca-
racterizados pela presenga de pulvinos bem desenvol-
vidos, que correspondem a entumescimentos (almo-
fadas) na base das folhas. As folhas sfio individualmente
ancxadas ao caule, sendo achatadas ¢ helicoidalmente
dispostas. S3o descritas muitas formas fésscis atribui-
das a Picear provenientes do Hemisfério Norte de ida-
de cenozoica. Estudos de muitas espécies fosseis em
comparagio com formas atuais sugerem que a
morfologia da brictea € um importante cariter de iden-
tificaglio de espécies, podendo ser utilizada também
em estudos filogenéticos. Folhas permincralizadas do
género sdo quadrangulares em seqlio transversal,
anficstomdricas,

Subfamilia Abietoideae

Abiocawlis denomina caules do Cretdceo estru-
turalmente preservados com caracteristicas anatdmicas
semelhantes ao tixon moderno Abies. As caracteristi-
cas do lenho siio similares aos géneros aruais Adder e
Keteleeria, incluindo espessamentos espiralados nas
paredes dos traqueideos e padrio dos raios similar ao
de Cedroxylon. A presenga de gemas nos espécimes
fésseis sugere afinidades com a famflia Pinaccac. As-
sociados aos caules, mas nio ancxados a cstcs, ocor-
rem folhas do tipo Elatocladus.

Ceedrus alaskensis, do Eocrevdceo do Alaska, pos-
sui padrio comparivel ao ocorrente em lenhos de
Cedrus. O lenho contém largos anéis de crescimento,
com o traqueideos hexagonais no lenho inicial, canais
de resina horizontalmente orientados, pontoaghes opos-
tas com grandes tdrus, presenga de crissulas, raios
lenhosos simples ¢ baixos,

Tiwga ¢ um género atual distribuido na América
do Norte ¢ Asia. Os diferentes morfotaxa atribuidos ao
género, provenientes de diferentes partes da planta,
ocorrem desde o Meocreticeo. A morfologia e a anato-
mia da escama ovulifera sfio utilizadas na identificagio
das espécies, e a diminuiglo do tamanho dos cones
durante o Mioceno € interprerada como resposta ao
aquecimento climdtico global,

Familia Cephalotaxaceae

Arualmente esta familia é representada pelo
géncro Cephalotaxus, que inclui seis espécies de pe-
quenas drvores ¢ arbustos, As folhas sio opostas e
aciculares, ¢ muitas das espécies silo dioicas. Os pe-
quenos cones ovulados produzem um ou dois évulos
cretos, morfologicamente semelhantes a taxdceas. Os
cones polinicos possuem trés a oito sacos polinicos por
microesporGfilo. Os grios de pdlen siio pequenos e
caracterizados por um leptoma pequeno e distal.

Themasiocfadus designa impressiies e compres-
sdes jurdssicas provenientes da Inglaterra. Somente
partes vegetativas sdo conhecidas, consistindo em ra-
mos com folhas lineares helicoidalmente dispostas. Os
estbmaros hipocstomdticos sio haplocélicos ¢ arranja-
dos em raios, com células subsididrias contendo uma
pequena papila. Estruturas reprodutivas siio designa-

das como Cephalotaxespermum e Cephalotaxites,

Familia Taxaceae

(s membros awais desta familia siio arbustos
ou pequenas drvores perenes, com folhas helicoidal-
mente dispostas, organizado em quatro ou cinco géne-
ros ¢ 20 espécies. Os cones polinicos contém
microcspordfilos com trés a nove sacos polinicos. Os
membros do grupo difercm das coniferas por apresen-
tar de um a dois 6vulos simples terminais em um ramo
modificado. Abaixo dos dvulos inserem-se as escamas,
que sio simples e ndo organizadas como o complexo
escama-brictea das coniferas. No género Taxus, o dvu-
lo & parcialmente recoberto por um envelope carnoso.
0O pélen do grupo é monossacado.

A ongem do grupo ¢ incerta, pois os fisseis atrni-
buidos 4 familia possucm caracteristicas muito seme-
lhantes ao género atual. Andlises moleculares
filogenéticas sugerem que, juntamente com a familia
Cephalotaxaceae, a familia Taxaceae forma um clado
basal,

Palaeotaxus designa partes vegetativas e
reprodutivas de idade Eojurissico. As folhas consis-
tem em aciculas lineares semelhantes ao género arual,
hipoestomdrticas; os estdbmatos haplocélicos sio arran-
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jados em dois raios ¢ as células subsididrias nfio possuem
papilas ou tricomas. As paredes das células slio finas
com cspessamentos irregulares, caracteristica que di-
ferencia faxa atuais ¢ fésseis. Os ramos reprodutivos,
localizados na axila de folhas vegetativas, sio radial-
mente simétricos em segio transversal. O eixo do cone
£ coberto com escamas acuminadas helicoidalmente
dispostas, terminando em um dvulo elipsoide.

Tombkarrisia inclui folhas hipoestomdticas, com
estdmatos monociclicos circundados por quatro a seis
papilas, de idade Cretdceo.

Marskea denomina folhas jurissicas idénticas ao
género atval Taxes. O 6rglo ovulado consiste em um
dwvulo terminal com 7 mm de comprimento e 3 cm de
didimertro. O eixo do évulo £ liso, exceto perto da base
da semente, onde se inserem escamas. Os polens sio
similares ao género atual Jorreya.

Outros géneros fosseis, comuns em florestas
mesofiticas, sdo atribuidos 4 familia, designando dife-
rentes partes da planta, tais como Potersdinn (ramos
ovuliferos jurdssicos), Vesguia (sementes), Ameniofaxus
(folhas cenozoicas).

laxaceoxylon denomina lenhos com anéis de
crescimento distintos, com pontoagdes unisseriadas e
raios homogéneos.

Pires & Guerra-Sommer (2004) registram a ocor-
réncia da familia no Brasil (Tridssico, Bacia do Parand,
Rio Grande do Sul) através da espécic Sommerxylon
spiradosus, que designa fragmentos de lenho com me-
dula heterocelular, composta por parénquima e
escler@nquima, xilema primdrio endarco, xilema secun-
diro com pontoagbes unisseriadas e espessamentos
espiralados.
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A Conguista do Ambiente TERRESTRE
pelas Plantas

Margot Guerra Sommer
Etiene Fabrin Pires

Willis & McElwain (2002) caracterizam grandes
maodificagies que se impuseram tanto ao palecambiente
quanto 4s plantas na transigdo dgua—rerra, as quais sdo a
scguir sintetizadas.

Pré-Requisitos Ambientais para
a Terrestrializagio

Os pré-requisitos ambientais envolvidos na tran-
sigio do ambiente aquédrico em direglio i terrestrinlizagio
incluiram a formagiio ¢ a cstabilizagio de ambicntes cos-
teiros, a formagio de solos ¢ o desenvolvimento de con-
digdes climdricas ¢ atmosféricas twleriveis.

O Cambyriano ¢ o Ordoviciano foram periodos
de intensa atvidade tectbnica, resultando em reorga-
nizagio das placas continentais. Nesse intervalo, altos
niveis de CO, atmosférico ¢ de intemperismo das ro-
chas por chuva dcida e dcidos orgdnicos produzidos por
clementos microbiais e liquens constituiram-se em im-
portantes processos no desenvolvimento inicial de so-
los (Berner, 1991, 1994; Willis & McElwain, 2002).
Evidéncias geolbgicas indicam que, aproximadamen-
te ao final do Ordoviciano (440 Ma), espessuras apre-
cifiveis de solos ji estavam desenvolvidas em ambien-
tes costeiros.

Se, por um lado, o alto teor de CO, atmosférico
constituiu-se em fator vantajoso para o desenvolvimen-
w de solos, por outro, associado 3s altas temperaturas
globais, constituin em séria limitagiio & rerrestrializagio
das plantas. Todavia, ao final do Ordoviciano, 0 mode-
lo proposto por Berner (1998) indica uma redugiio do
CO, atmosférico, causada principalmente pela dimi-
nuiglo da emisslio de gases vulcinicos e pelo aumento
da captura de carbono orglnico, ocasionado pelo se-
pultamento de microplincton em sedimentos mari-
nhos. () modelo proposto indica condigbes dridas em
dreas do interior do continente ¢ condigies de mon-
ghes nas regides costeiras (L.E. Graham, 1993). Esse
padriio de temperatura global sugere condigdes de cli-
ma favordvel para colonizaglio do ambiente terrestre
em algumas drcas do globo (Willis & McElwain, 2002).

Mudangas Evolutivas nas Plantas

Paralelamente is modificagiies das condigbes
ambientais, grandes modificagbes evolutivas ocorreram
na estrutura, morfologia e estratégia reprodutiva ne-
cessirnas ao desenvolvimento em ambienie terrestre
(i.é, Rbymia - figura 15.1A, B). Essas mudangas, que
ocorreram entre 0 Mesordoviciano ¢ o Eossiluriano, po-
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dem ser evidenciadas pelo desenvolvimento de célu-
las especializadas para transporte de dgua ¢ nutrien-
tes, medidas de protegiio contra dessccagio, suporte
mecinico ¢ modo reprodutive que nio dependesse
predominantemente do meio agudtico,

() mais antigo registro geolégico de esporos em
tétrades data do Ordoviciano (Gray & alii, 1982). A ocor-
réncia de esporos isolados com marca trilete € registra-
da no Eossiluriano (Taylor & Taylor, 1993). O signifi-
cado da marca trilete nos esporos, que comprova sua
origem a partir de térades (figura 15.1C, D), consti-
tui-se em importante evidéncia de redugio na depen-
déncia do meio aquitico para a reprodugiio, dada a vi-
géncia mais ampla de uma fase esporofitica (2n) em
relagio i fase gamerofitica (n). ) maior desenvolvimen-
to do estigio esporofitico ocorre em condigdes de gran-
de decréscimo da disponibilidade hidrica, tanto duran-
te a produgdo quanto na disseminagio de csporos.
Dessa forma, ambientes mais sccos teriam imposto
pressiio seletiva que atuaria favoravelmente na ampli-
ficagio da fase esporofitica.

O surgimento da esporopolenina na parede dos
csporos constitui-se em um fator decisivo no processo
de temestrializagiio das plantas. A esporopolenina é um
complexo polimero composto, que propicia resisténcia
4 dessecagdo e oferece proteglo contra radiaglies aos
polens e esporos de plantas vasculares e também de
algumas nido vasculares. Dessa forma, oportunizou-se a
dispersio em longa distdncia pelo vento e,
consequentemente, o estabelecimento de comunidades
intracontinentais (Willis & McElwain, 2002).

A cuticula (figura 15.1E) € uma camada lipidica
de polimeros insoldveis que recobre ¢ impregna as
paredes das células epidérmicas, presente nas partes
aéreas das plantas atuwais, prevenindo contra
dessecagiio, ataque microbiano e abrasiio. A presenga
de cuticulas isoladas em sedimentos ocorre desde o
Siluriano, sugerindo terrestrializagiio nesse intervalo
{Gray & Shear, 1992). Essa membrana, por outro lado,
tem papel decisivo na regulagiio do ingresso de gases
(CO, ¢ O,) na planta. A soluglio inicial adotada foi a de
uma membrana fina, lisa, tal qual ocorre em musgos
amuais. A presenga de fragmentos isolados de cuticulas
com ornamentages € afinidade incerta, resgatadas por
Edwards (1986) apds processos de maceragio em sedi-
mentos do Eodevoniano, resultou na sua classificagio
dentro do grupo Casmochiainag, dentro de um sistema
classificatério artificial. A estruturagiio de estbmatos na
epiderme (figura 15.1E) a partir do Siluriano-

Devoniano constituiu-se em uma soluglio mais sofisti-
cada & regulaglio dos gases. Relaglies entre a densida-
de estomitica ¢ concentragdes de CO, atmosférico tém
sido demonstradas desde o Devoniano (McElwain &
Chaloner, 1996; McElwain & a/fi, 1999; Beerling er alis,
2009).

Especializagiio Celular para Obtengiio
de Agua e Nutrientes

A terrestrializagio também exigiu das plantas o
desenvolvimento de células especializadas para a dis-
tribuigiio e a condugiio de gua e nutrientes na plan-
ta. A presenga de fragmentos de tubos com
espessamentos, dispersos em sedimentos, € detectdvel
desde o Neordoviciano—Siluriano (Vavrdovd 1988: Gray
& Shear, 1992). Essas estruturas tém sido considera-
das como indicativas da evoluglo do sistema de con-
dugio das plantas e t€m sido classificadas, artificial-
mente, em dois grupoes. Um deles inclui tubos com
didmertro reduzido (até 20 pm) e comprimentos de
530 pm, lisos, nio septados e niio ramificados,
semelhantemente aos que ocorrem em bridfitas atuais
(figura 15.2A, al e aZ). O segundo grupo inclui tubos
com a presenga de espessamentos anclares-espiralados
na superficie externa, com comprimentos mais cxpres-
sivos (até 200 pm) (figura 15.2A, a3 e a4). Tem sido
sugerido que esses tubos com espessamentos pro-
vavelmente tenham contido lignina, devendo entdo
ser classificados como traqueideos, embora essa evi-
déncia nio tenha ainda sido caracterizada
bioquimicamente (Thomas, 1986), Burgess (1991)
sugere uma afinidade de muitos desses tubos com
Nematophyta, cujas afinidades ainda permanecem
incertas (figura 15.2A, a3).

Kenrick & Crane (1997) identificaram trés tipos
de traqueideos em plantas primitivas, distnguiveis a
partir da construgiio da parede celular, em plantas do
Eodevoniano assim definidos (figura 15.2B):

a) tipo-G (Lycophytina basais), com espessamento
anelar-reticular (figura 15.28, b1);

b) tipo-5 (Rhyniopsida), com espessamento he-
licoidal que parece combinar caracteristicas
de traqueideos e hidroides, esses dltimos -
picos de musgos (figura 15.28, b2);

¢) tipo-P (Euphyllophytina basais), com
pontoagdes escalariformes (figura 15.28, b3).
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Figura 15.1 Evidéncias féssels de terrestrializacdo. (A) Reconstituigio da planta Rhynia. (B) Organizagio
protostélica em Rhynia. (C) Esporos am arranjo letraédrico, esporos simples com marca trilete. (D). Fotografia de lélrade
de Rhynia. (E) Eplderme de Rhynia com estdmato.




Paleontologia

{ & -‘.*-,Jih = 2
;i N il
' \ £

T g aiE
ere T,
5 S
- 1y
-t w
oy
-

=

-
.
b

Figura 15.2 Desenvolvimento do sistema condutor. (A) Estrutura de tubos e traqueideos féssels em comparago
com plantas atuais. (a1) hidroide de musgo atual com a face intemna lisa; (a2) tubo proveniente do fdssil Aglaophyton
major, (a3) traqueideo de planta vascular atual; (a4) tubo siluriano com espessamentos espiralados na face intema,
medindo até 200 pm de comprimento (modificado de Willis & McElwain, 2002). (B) Estrutura da parede celular de tubos
@ tragueideos primitivos; trés tipos de traqueidecs sdo reconhecidos de acordo com a construgdo da parede celular (b1)
tipo-G, parede celular com espessamentos anelares-reticulados; (b2) tipo-S, parede celular com espessamentos helicoi-
dais que combinam caracteristicas de traqueideos verdadeiros e hidroide de musgo; (b3) tipo-P, parede celular com
ponicagbes escalariformes (modificado de Willis & McElwain, 2002).

Suporte Mecinico

No processo de terrestrializagio, com a perda
de sustentagio fornecida pela dgua, adaptagbes fize-
ram-s¢ também necessdrias para o suporte mecinico
das plantas. Niklas (1986), através de cilculos
biomecinicos cm plantas do Devoniano, concluiu que
o modo mais simples de atingir a raziio ideal entre drea
¢ volume para interceptagiio da luz, troca de gases ¢
crescimento indeterminado corresponde 4 forma acha-
tada dorsiventralmente. Essa é a morfologia de muitas
hepiticas atuais ¢ algumas algas verdes {e. g.
Coleockaete). No registro f6ssil, Parka descipiens, uma das

formas consideradas como ancestral das plantas

vasculares, atende a essa premissa biomecinica (Willis
& McElwain, 2002).

O estabelecimento do porte ereto exigiu adap-
taghes representadas pelo desenvolvimento de um ci-
lindro condurtor central, o estele, para o transporte efe-
tivo de dgua ¢ nutrientes na planta, O registro féssil
indica que houve uma gradativa complexidade no estele
que ¢ manifesta em s tipos principais: a) protostele,
encontrado nas plantas vasculares primitivas e em
Lycophyta ¢ Sphenophyta menos derivadas (figura
15.3A, al); b) sifonostele, que comega a ocorrer por
volta de 395 Ma ¢ € encontrado nas Filicophyta,
Lycophyta e algumas Sphenophyta (figura 15.3A, a2);
c) eustele, com registro geoldgico a partir de 380 Ma, é
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composto por distintos feixes de xilema e floema, se-
parados por parénquima, Esses feixes podem arran-
jar-s¢ em circulos ou dispersos no caule (figura 15.3A,
a3). Esse tipo de estruturagio ji & registrado nas
Progimnospermophyta, precursoras das plantas com
sementes.

Evolugfio no Sistema de Ancoragem

Uma exigéncia importante no processo de
terrestrializaglio foi a estruturaglo de um sistema de
ancoragem que permitisse a retirada de dgua ¢ mine-
rais do solo. A presenga de marcas dicotbmicas com
didmetros de 2 cm e 90 cm de comprimento em
paleossolos do Eodevoniano (Elick e alii, 1998) cons-
titui-se na primeira evidéncia inequivoca de ralzes.
As raizes inicialmente eram indiferenciadas em rela-
¢lio is partes aéreas, ocorrendo sua especializagdo, pro-
vavelmente, apés o recobrimento total sob os
paleossolos (Taylor & Tavlor, 1993). Durante o
Devoniano ¢ o Carbonifero, evidéncias fornecidas por
paleossolos (Bockelie, 1994) indicam que diferentes
tipos de raizes se estruturaram, refletindo a necessida-
de de ancoramento e suporte ¢ também as diferentes
condighes ambientais em que as plantas viveram
(Thomas & Spicer, 1987). Esses sistemas de rafzes
contribuiram de forma relevante na prevengio da ero-
sd0, aumentando a espessura do perfil de solos madu-
ros (Algeo & Scheckler, 1999).

O Surgimento das Florestas

No Devoniano—NMNeocarbonifero, a transforma-
¢io dos modelos climdticos globais, ocasionada pelo
deslocamento do polo em relaglio & Gondwana, gera-
¢io de cadeias de montanhas e diminuigio de teores
de CO, atmosférico, foi acompanhada de evolugdes im-
portantes no sistema vascular, de suporte e reprodutive
nas plantas. A vegetagdo global evoluiu nesse intervalo
desde associagbes de formas rasteiras a arbustivas até a
formagdio de florestas com drvores de porte expressivo.

Conforme ji referem Robinson (1991) ¢ Berner
(1998), ¢é interessante observar que as inovagles que
possibilitaram a geragdo de dreas florestadas ocorreram

durante intervalo draméitico de clima, com evolugio
de um clima global com altas temperaturas ¢ altos teo-
res de CO, atmosférico, para outro padrio de climas
glaciais com um ripido declinio de CO,. Willis &
McElwain (2002) sugerem que essas mudangas climd-
ticas niio constitufram meramente um palco para a evo-
lugdio; o padrio evolutive das plantas nesse intervalo
foi decisivo na alteragiio dos climas globais, pois a
terrestrializaglio resultou em contribuigdo para a dimi-
nuiglo de teores de CO, atmosférico que, por sua vez,
foram decisivos para o resfriamento global.

Estratégias de Espessamento
do Caule

A forma mais comum de espessamento dos cau-
les constituiu-se no acréscimo de xilema e na consti-
wigio do xilema e floema secunddrios a partir da
atuagiio do cdmbio vascular, o que parece ter ocorrido
por volta do Mesodevoniano, possibilitando que plan-
tas do tipo Archaroprerss atingissem porte de 30 metros
{Raven & alli, 1992; Meyer-Berthaud e adiv, 1999).

Formas alternarivas de alcangar maior espessu-
ra foram o descnvolvimento de crex secunddrio
{Taylor & Taylor, 1993) e o desenvolvimento de séli-
das bases foliares, como em Lepidodendron (figura
15.3B). Outro mecanismo de suporte corresponde ao
desenvolvimento de abundantes rafzes-escora, tal
como ocorre em Psaromins (figura 15.3C).

Os cilculos de Niklas (1997) evidenciaram que
o cspessamento do tecido condurtor (xilema), visando
dar suporte meciinico para atingir alturas expressivas,
acabaria por representar uma barreira entre tecidos
fotossintetizantes e condutores de dgua. Dessa forma,
a partir de determinada altura, tornou-se necessdria a
compartimentaglio entre drglos fotossintetizantes ¢
drgios destinados ao suporte mecinico e condugio de
dgua (Niklas, 1986). A gradativa complexidade do
estele associada i inovagiio representada por mecanis-
mos de suporte (colénguima, cortex, esclerénguima)
¢ a evolugdo das folhas sio elementos considerados
como mecanismos decisivos no processo de obrengio
do porte arbéreo, sendo, portanto, responsiveis pela
estratificagio das florestas nos ecossistemas terrestres
(Algeo & Scheckler, 1999).




Figura 15.3 Desenvolvimento do sistema de suporte. (A) Diferengas morfoldgicas entreé os principais tipos de
astele ocorrentes em planlas fésseis (a1) protosiele; (a2) sifonostele; (a3) eustele (modificado de Willis & McElwain,
2002). (B) Reconstituigio de Lepidodendron (b1) secdo transversal do caule demonstrando o cortex; (b2) padrdo da
casca com folhas (medificado de Willis & McElwain, 2002). (C) Reconstituigio de Psaronius (c1) porgéo do caule de-
monsirando cicatrizes circulares decorrentes da abscisfio das frondes (modificado de Willis & McElwaln, 2002).
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Origem das Folhas

O surgimento de folhas, que otimizaram o proces-
so fotossintetizante, ocorre a partir do Mesodevoniano,
definindo-se, entlio, o padrio micrifilo ¢ megifilo, que
persiste até a atualidade.

s micrifilos normalmente crescem diretamen-
te do caule e possuem veia central dnica ndo ramificada,
sendo associados a protosteles. Duas teorias explicam
sua origem. A Teoria da Enagdio (Bower, 1935) pro-
pde sua origem a partir de espinhos do caule das plan-
tas primitivas (¢. g Sewabomia). O crescimento lateral
do tecido vascular (venagiio) tornaria os espinhos mais
espessos originando os microfilos. A Teoria do

A micréfilos

—

B megaéfilos

(@) q (\ (b)

Teloma, expressa por Zimmermann (1952), sugere que
os micréfilos representam o final de um processo
evolutivo de redugio de ramos associados A planagio
dos mesmos (figura 15.4A). Esse tipo de folhagem &
encontrado atualmente em Lysopodium ¢ no morfogéneno
fissil Haragwanathia.

(s megifilos sio associados por um peciolo a
caules sifonostélicos e eustélicos. De acordo com a
Teoria do Teloma, os megifilos teriam se onginado pela
fusdio de ramos vegetativos com tecido ndo diferencia-
do, originande um reticulo entre os ramos. A
vascularizagdio do megifilo incluiria a venagio dos ra-
mos que lhes deram origem, sendo, portanto, comple-
xa (figura 15.4B).

Y

Figura 15.4 Evolugho foliar. (A) Formaglio dos micrdfilos de acordo com (a) Teoria da Enagéo; (b) Teoria do
Teloma (modificado de Willls & McElwain, 2002). (B) Formagio dos megéfilos de acordo com a Teoria do Teloma

(modificado de Willis & McElwain, 2002).
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Evolugiio de Estratégias
Reprodutivas

A homosporia corresponde ao processo
reprodutivo das primitivas plantas vasculares, o qual
s¢ caracteriza pela produgio de somente um tipo
morfoldgico de csporos. A heterosporia como estra-
tégia reprodutiva consiste na produgiio de esporos di-
ferenciados morfoldgica e funcionalmente.

O registro féssil indica que a produgio de
megisporos ¢ micrdsporos ocorreu desde o
Eodevoniano (figura 15.5). A transigiio de homosporia
para heterosporia ¢ considerada uma das mais impor-
tantes cstratégias evolutivas no processo de desen-
volvimento das plantas com sementes (figura 15.6).
Tem sido postulado que os megdsporos siio os pre-
cursores dos évulos, enquanto os micrdsporos seriam
os precursores do grio de pdlen.

A teoria mais aceita atualmente para a origem
do megisporo € aquela expressa por Thomas & Spicer
(1987) segundo a qual o megdsporo originar-se-ia por
mutagilo dentro de um espordngio.

O género Barimophyton, incluido no grupo
Barinophytopsida por Meyen (1987), de afinidade in-
certa, forncce evidéncias sobre o clo entre cstratégias
evolutivas envolvendo homospora ¢ heterosporia, pois
caracteriza-se por portar ¢ixos nus, com ramos alter-
nos, ¢ espigas laterais formadas por duas fileiras de
esporingios bissexuados que portam megisporos (com
cerca de 900 pm de didimetro) € micrdsporos triletes
{com cerca de 50 pm de diimetro),

Ao final do Devoniano, evidéncias fésseis de-
monstram quc o processo de hererosporia levou a de-
generagio de rés células haploides que resultariam em
esporos, sendo que apenas uma dé origem ao
megisporo funcional (figura 15.7A), tal qual ocorre em
plantas heterdsporas aruais.

O registro de Cystosporites devonicus € uma evi-
déncia de reduglio para um megdsporo grande ¢ sim-
ples. A presenga de megdsporos semelhantes aos
registrados em Cystasporites, sempre em associaglo or-
ginica com estrururas de tipo Lepigocarpus, vinculadas
a Lycophyta, levou Taylor & Tavlor (1993) a inferirem
que, desde o Devoniano, ocorria a retengiio de um
tinico megdsporo funcional em plantas que ainda ndio
tinham adquirido o estigio de sementes.

(unu) CIOOSS G0 OIPEW OUWELIR]
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Figura 15.5 Transicfio entre homosporia e heterosporia. Representacfio do tamanho dos esporos através do

tempo geoldgico (modificado de Willls & McElwain, 2002).
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Figura 15.6 Ciclos de vida Homasporia espordfite
nas plantas vasculares. Diagrama n 2n
esquemdtico com a transigho de i t— : zigoto
homosporia para heterosporia no :I i - 20
ciclo de vida de plantas vasculares -t
levando ao desenvolvimento de Mgoss
plantas produtoras de sementes
(modificado de Willis & McElwain, espermalozoide
2002).A teoria mais aceita atual-
mente para a origem do megésporo
6 aquela expressa por Thomas & gamatofito
Spicer (1987) segundo a qual o
megasporo originar-se-ia por mu-
tagio dentro de um esporingio.
Heterospona espordfito
n i 2n
i - : ngoto
..._'n | - ()
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Figura 15.7 Desenvol-
vimento do megasporo e
integumanto. (A) Diagrama

simples megésporo funcional
em um megaesporingio (mo-
dificado de Willis & McElwain,
2002). (B) Desenvolvimento de
samente revestida a partir de
teloma estérll (modificado de
Willis & McElwain, 2002).
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O Surgimento da Semente

O desenvolvimento do hidbito de reprodugio
através de semente ¢ o mais complexo processo de
reprodugiio sexuada das plantas vasculares, ¢ scu de-
senvolvimento € o acontecimento mais importante na
histéria evolutiva das plantas terrestres.

A retengiio do megdsporo no megaesporingio
foi o primeiro estdgio na constituigho do pré-Gvulo. O
segundo passo envolve o desenvolvimento do
integumento. e acordo com a Teoria do “Teloma, o
integumento resultaria do envolvimento do
megacspordngio por ramos terminais estéreis que po-
dem coalescer somente na parte basal, na pane mediana
ou em toda a sua extensio, ficando a extremidade opos-
ta livre ¢ alongada denominada de lagenostoma (fi-
gura 15.7B). O conjunto megdsporofesporingio deno-
mina-se nucelo. Esses conjuntos ocorrem envolvidos
por cipulas pediceladas, podendo ocorrer mais do que
quatro dvulos em uma cipula, a qual sena ambém o

resultado da fusdio de ramos do sistema vegetativo
(Willis & McElwain, 2002), O termo dvulo ¢ utilizado
quando a evolugio do drgio repredutivo gerou a cimara
polinica, uma depressio que sc orgina pela degenera-
o das células apicais do lagenostoma, contendo a gotei-
ra de polinizagiio, que produz colvide para reter os griios
de pélen e € terminalizada por um orificio, a micropila

Sdo registrados para o Devoniano dois tipos bd-
sicos de sementes (figura 15.8) que estlo vinculadas
provavelmente a duas linhas evolutivas: a) sementes
platispérmicas com simetria bilateral, longitudinal-
mente achatadas, apresentando duas unidades planas
caracterizadas informalmente como “asas”, produzidas
pelo integumento. Essas sementes ndo apresentavam
clipula e localizavam-se inicialmente em eixos nus em
Calamopityales (e. g Spermolithus devemicus) ¢ b) se-
mentes radispérmicas, que apresentavam simetria
radial e ciipula com processos tegumentares livres ndo
conformados em asas. Ocorrem em Lagenostomales
(e. g. Lagemastorma = figura 15.9).

Figura 15.8 Heterosporia e sementes do Devonianc. (A) Reconstituicho de Chaleuria cimosa (modificado de
Stewart, 1983). (B, C, D) Reconstituicies de Archasosperma arnoldii, (C) demonstrando o complexo cipula-pré-dvulo.
(D) Porgdo do pré-évulo com megdsporo, nucelo (n?) e integumento (modificado de Stewart, 1983).




Capitulo 15 — A Conquista do Ambiente Terrestre pelas Plantas 343

cupula

Canal polinico

Figura 15.9 Caracterizagio da semente de Lagencsofoma ovoides. Caracterizagdo da semente (modificado de

Gifford & Foster, 1988).

Elkinsia polymorpha corresponde a uma
Preridospermophyta produtora de sementes com si-
metria radial, descrita para o Neodevoniano dos Esta-
dos Unidos, onde se observa a auséncia de micrGpila ¢
os lobos tegumentdrios sio frouxamente arranjados ao
redor do dpice do nucelo. Este tipo de organizagiio in-
dica adaptagbes 4 polinizagio abidtica por anemofilia
¢ ¢ denominado de Mdraspérmica, definida inicial-
mente com base nas caracteristicas estruturais de
Hydrasperma tenuis. A presenga desse padrio
hidraspérmico em diferentes taxas levou i hipdrese
de uma origem monofilética para as gimnospermas
{Doyle & Donoughue, 1986).

‘Todavia, Coumiasperma remyi, do Eocarbonifero
da Franga, niio apresenta organizagio hidraspérmica, e
a polinizagio ¢ considerada como hidréfila. Sendo as-
sim, dois tipos de processos reprodutivoes sdo identifi-
cados no infcio do desenvolvimento das sementes, po-
dendo significar o surgimento do hibito semente mais
de uma vez na histéria evolutiva e a origem polifilérica
das gimnospermas (Taylor & Taylor, 1993).

A partir do Eocarbonifero, o registro féssil, com
base principalmente em scmentes dispersas, indica que
o hibito semente estabeleceu-se em diversos grupos
de plantas.

A simetria do dvulo e as caracteristicas estrutu-
rais ¢ morfolégicas do integumento sio os principais
critérios utilizados na classificagio de sementes dis-
persas (Seward, 1917). Embora este sistema seja artifi-
cial, ele tem permitindo o estabelecimento de dife-
rentes padrdes evolutivos, incluidos em trés ordens:

a) Trigonocarpales: sementes grandes, radial-
mente simétricas, com nucelo conectado ao
integumento somente pela base. Alguns
membros deste grupo possuem tecido
vascular no intcgumento ¢ no nucclo (e. g
Trigonocarpus, Packytesta); podem ver sido pro-
duzidas por Medullosales,

b) Cardiocarpales: sementes platispérmicas,
com uma cimara polinica simples ¢ tecido
vascular presente somente no integumento,
tipicamente produzidas por plantas das or-
dens Coniferales (Ferugliocladus) e
Cordaitales (Cardtocarpus, Samaropsis),

¢) Lagenostomales: sementes pequenas com
integumento coalescido ao nucelo, com ex-
cegio da regifio apical (e, g. Lagenostoma
domaxif). O vecido vascular estd confinado
regido central do integumento e, em muitas
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espécies, o receptor de pdlen &€ complexo.
Algumas sementes estruturavam-s¢ cm ci-
pulas. A maioria das semcntes do
Eocarbonifero estd incluida nesse grupo.

A ocorréncia de griios de pdlen no registro
fossilifero surge no Fameniano. O pdlen distingue-se
do esporo tanto estruturalmente quanto pela forma de
liberagdo dos gametas. Nas plantas heterdsporas atuais,
os micrdsporos liberam gametas flagelados desde o poro
proximal (abertura rrilete), os quais nadam até o
arqueginio para fertilizagdo. O grio de pélen produz
um tubo polinico desde sua face distal, através do qual
os gametas sdo transferidos até o évulo.

Duois tipos bdsicos de grios de pdlen sio
registrados desde o Neocarbonifero (Traverse, 1988),
Os polens sacados (mono ou bissacados), com germi-
nagio na face distal, sio morfologicamente semelhan-
tes aos grios de pélen das atuais gimnospermas. Os
grios monoletes consistem em um grilo simples com
uma sutura longitudinal na face distal, provavelmente
por onde ocorria a germinagio.

Evidé&ncias no registro féssil indicam que no
Neodevoniano o integumento ¢ a micrdpila tinham
fungio inicial de protegio contra dissecagio ¢ preda-
dores, além de garantir maior eficiéncia na polinizagio
(Niklas, 1997}, dada a sua aerodinfimica que facilitou a
captura de grios transportados pelo vento. Finalmen-
te, esse tipo de estrutura garantiu também a dispersdo
das sementes maduras a partir da planta-mie
{Chaloner, 1967) aumentado o potencial de sobrevi-
véncia da vegetaglo pioncira nos nichos terrestres
{Algeo & Scheckler, 1999),

Tendéncias Evolutivas

Comparando similaridades biogquimicas entre
plantas terrestres atuais ¢ algas, Bell (1992) eviden-
ciou que a enzima glicolato-desidrogenase, presente
nas plantas superiores, encontra similaridade apenas
com Charophyceae. Graham (1990) encontrou também
identificagio entre os dois grupos através da enzima
Cu-Zn superdxido-dismutase, que elimina danos pro-
vocados por radicais livres na célula,

A presenga de esporopolenina na parede dos
esporos fosseis, também indicativa de rerrestrializagio,
¢ encontrada em zigotos de Spirogyra, Chara, ¢
Coleochaete (L.E. Graham, 1993). Estruturas similares

a cuticula, por outro lado, foram resgatadas de
Coleockaete. Evidéncias moleculares nos genes tRNA
em Chlorophyta demonstraram a existéncia de grande
similaridade de distribuigio em Spirogyra, Nitella ¢
Coleochaete, sugerindo uma maior afinidade desses gé-
neros com plantas superiores do que outros grupos de
algas verdes (Manhart & Palmer, 1990). E sugerido que
esses introns foram provavelmente adquiridos pelo
genoma do cloroplasto aproximadamente entre 400 ¢
500 Ma atrds.

Um exemplo muito citade por suas semelhan-
gas com plantas superiores & Frirschiella
(Chlorophyeeae), que € composta por um sistema pros-
trado que se desenvolve sepultado na lama, o gqual pro-
duz um nidulo de células que serve como drgiio pere-
ne € um sistema ereto (ue corresponde a um talo
multicelular (Bell,1992). Andlises ultraestruturais de
zodsporos, meidsporos ¢ gametas de Charophyceae
indicaram similaridades com plantas terrestres
vascularcs ¢ niio vasculares.

Embora Chlerobybus ¢ Klebsormidium scjam
Charophyceae que ocupam hébitars rerresores,
Coleochaete distingue-se por apresentar variagbes
morfoldgicas dentro de um espectro ecolégico. Dessa
forma, espécies taloides ocupam nichos de dguas ra-
sas, enquanto formas filamentosas habitam ambientes
de dguas mais profundas. ]. Graham (1993) sugere que
cssa plasticidade morfoldgica possivelmente consti-
iu-s¢ cm vantagem competitiva quando da conguis-
ta do ambiente terrestre.

Evidéncias fésscis também fornecem subsidios
para a inferéncia de vinculagio evolutiva entre as
Charophyceae e as plantas terrestres, em particular pela
semelhanga entre Parta descipiens ¢ Coleockaere, Andli-
ses quimicas realizadas em Panfa demonstraram a pre-
senga de esteranos, arualmente presentes em plantas
termestres ¢ Chlorophyta (Niklas, 1976).

Tragando uma vinculaglo evolutiva entre plan-
tas vasculares ¢ nio vasculares com base em evidéncias
geolbgicas, morfolégicas ¢ moleculares, Willis &
McElwain (2002) sugerem, com base em anilises
cladisticas realizadas por diferentes autores, que todas
as plantas terrestres, vasculares e nfio vasculares, po-
dem ser divididas em dois amplos clados. Duas linha-
gens basais emergem das Eurtracheophytina; as
Lycophytina subdividiram-se em Zoosterophyllopsida
¢ Lycopsida, ¢ as Euphyllophytina subdividiram-se no
clado Psilaphyten, extinto, ¢ no clado que gerou as
filicopsidas, os equisctos ¢ as plantas com sementes.
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A ORiGgem E A EvolucAo das Angiospermas

Mary Elizabeth Cerruti Bernardes-de-Oliveira

Sandra Eiko Mune

Das seis divisbes informais de plantas vasculares
viventes, cinco, ou seja, as psilofitas, as lic6fitas, as
esfendfitas, as filicdfitas e as gimnospermas sfio gru-
pos relictuais, que tiveram seus respectivos apogeus
num passado geolégico distante. Somente as
angiospermas estio hoje desfrutando de uma fase de
maturidade préxima ou correspondente ao seu apogeu.

S0 as formas dominantes do Reino Plantae no
mundo atual, incluindo cerca de 460 familias ¢ envol-
vendo, aproximadamente, 260 000 espécies ou mais,
Isto significa dizer que se trata do grupo mais diversi-
ficado de organismos forossintetizantes do planeta.
Esse dominio iniciou-se hd 100 milhdes de anos, du-
rante 0 Neocreticeo, ¢ ampliou-se¢ na Era Cenozoica
até os dias atuais,

Todavia, a origem das angiospermas continua
sendo um dos maiores problemas insoliveis para a
paleobiologia moderna.

() ponto central de qualquer discussio sobre a
ongem ¢ a evolugio das anglospermas € a definigio
precisa do que é, realmente, uma angiosperma ¢ quais
sdo as caracteristicas que podem ser consideradas
primitivas nesse grupo.

Por definigio, Angiospermae ¢ um grupo de
plantas espermiticas, isto é, portadoras de sementes ¢
floriferas. Seus dvulos sio envolvidos por carpelos (fo-

lhas modificadas que se fundem lateralmente consti-
windo ovirio, estilete e estigma). Uma vez fecunda-
dos, esses dvulos tormam-se sementes no interior de
frutos.

Estruturalmente, as angiospermas (com sua
polinizagio feita, principalmente, por animais, tais como
insctos, aves ¢ morcegos) constituem o grupo vegetal
melhor adaptado para o ambiente continental. Entre-
tanto, podem ser adaptadas a uma variedade mais am-
pla de hdbitats desde dguas salgadas até dguas doces ¢
desertos, desde planicies em nivel do mar até altas mon-
tanhas, desde regidies wopicais aré regides polares.

Constituem um grupo monofilérico e entre as
caracteristicas que melhor delimitam a angiospermia
¢ que siio usadas para separar esse grupo vegetal dos
demais estio: a presenga de um ovidrio, de flores, de
clementos condutores especializados no xilema (va-
s0s), no floema {tubos crivados), dupla fecundagiio,
dvulos bitegumentados, presenga de endospermia e
de grios de polens tectados. Seus gametdfitos s3o re-
duzidos em relagio aos das gimnospermas; o
megagametifito feminino (saco embriondrio), frequen-
temente, & formado por sete células (sendo uma delas
constituida de dois niicleos polares, havendo ainda trés
antipodas ¢ duas células sinérgides junto A oosfera, o
gameta feminino). O microgametdfito masculino é
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tricelular (duas células gaméticas € uma célula do tubo
polinico). A dupla fecundagllo envolve os dois gameras
masculinos do microgametéfito maduro (grio de pé-
len), resultando:

a) no zigoto (constituido pela unifio de um
gameta masculino e da oosfera, no interior
do dvulo) que se desenvolveri no embridio;

b) no micleo endospérmico primdrio (unido do
outro gameta masculino com os nlcleos po-
lares), que se desenvolverd num tecido nu-
tritivo triploide cspecial - o endosperma (fi-
guras 16.1 a 16.7),

A diversidade incompardvel das angiospermas

acaba resultando em algumas formas desprovidas des-
sa ou dagquela caracteristica. Por outro lado, a maioria

dessas feigbes nilo sdo exclusividade do grupo, poden-
do ser cada uma delas compartilhada separadamente,
com difercntes grupos vegetais. Assim, sc constitui
como caracteristica, possivelmente, exclusiva ¢ comum
a todas as angiospermas, a formagdio de endosperma
{recido criploide), conforme Friedman (1992),

A dupla fecundagio, que foi, por muito tempo,
considerada como uma feigio inica da angiospermia,
também ocorre nas gimnospermas Ephedraceae. En-
tretanto, neste caso, ndo hi desenvolvimento do teci-
do endospérmico.

Cabe ressaltar que a aquisigio de um carpelo ¢
o descnvolvimento de um fruto a partir dele consti-
tuem-se¢ em um cariter distintive para a maioria dos
faxa angiospérmicos.

Figura 16.1 Corte longitudinal de flor esquematico, mostrando suas partes principais: sépalas, pétalas, estame
(filete + antera) e pistilo (ovério + estilete + estigma). Modificado de Oliveira (1996).

Figura 16.2 Vaso condutor xilemdtico (modifica-
do de Raven el alii, 1996).

Figura 16.3 Tubos crivados do floema (modifica-
do de Rawitscher, 1976).
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Figura 16.4 (A e B) Graos de pdlen em dois esta-
gios de desenvolvimento (modificado de Oliveira,1996).

Parede do megasporingio +
megésporo funcional (nicleo!
3 células antipodas
Figura 16.5 Megagamaetdfito fe-
2 niciecs polares minino ou évulo bitegumentado, ainda
nao fecundado, com 7 células e 8 ni-
1 oosfera cleos: 3 antipodas, 2 nicleos polares,
2 sinérgides e 1 cosfera (modificado de
2 sinérgides Bk, 1972).
Integumento
Micrdpila

Figura 16.6 (A) e (B) Fecun-
dagéio do dvulo pelo gréo de pdlen, y
em doig estagios (modificado de 2 nliclecs polares *
Raven et alii, 1996).

Jchlulay »
antipodas
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Figura 16.7 Esquama de semente exibindo am-
brido e endosperma (modificado de Raven et alii, 1996).

A Classificagiio das Angiospermas

A designagiio Angiosperma (angion= vaso e
spermas= semente) foi cunhada no séeulo XVII para
as plantas que guardavam suas sementes em frutos.
Posteriormente, em diferentes sistemas de classifica-
¢lo, as plantas com flores ¢ frutos foram designadas:
Subdivisio Angiospermac ou Subdivisio Magno-
liophytina ou Classe Magnoliopsida ou ainda Filo
Magnoliophyta. Atvalmente, pelo Sistema APG 11
(2003), as angiospermas, apesar de monofiléticas, nio
receberam ainda uma designagio formal, sendo referi-
das como clado das Angiospermas. Envolve dois
subgrupos distintos: um grado formado por
angiospermas basais (ANITA) ¢ um clade denomi-
nado EUANGIOSPERMAS, composto por:
Magnoliideas (6%), Monocotileddneas (19%) ¢
Eudicotileddneas ou Tricolpadas (75%).

A. Grado das Angiospermas Basais ou
Grado ANITA

Na investigagio de relagdes filogenéricas entre
as angiospermas, através de virias andlises genéticas,
entre 1990 ¢ 2007, chegou-se ao reconhecimento de
um grado basal formado por dois clados: o clado
Amborella-Nymphaeales, que constituiria o provivel
infcio da linhagem angiospérmica ¢ o clado seguinte, cons-
tituido de Illiciales, Trimeniaceas ¢ Austrobaileyaceae,
Das iniciais dos nomes desses grupos vegetais chegou-se
i designagio ANITA para o grado. Dentro do grupo
ninfealeano foi, recentemente, incluida a familia
Hydatellaceae (Saarela & a/if, 2007). Hoje, o grado basal
& pobre em niimero de espéeies ¢ seu registro fossil
também nido exibe grande diversidade. Logo, a gran-

de diversificaglio das angiospermas 56 foi conseguida
ardiamente.

Nas angiospermas basais, o saco embriondrio ndo
obedece ao padriio geral angiospérmico (sete células ¢
oito niicleos): o de Amborella € composto de oito célu-
las ¢ nove nicleos; o das Nymphaeales ¢ o das
Austrobaileyales 56 possuem um niicleo polar na célu-
la central, logo, provavelmente, sio desprovidos de
dupla fecundagiio ¢ de endospermia triploide.
Amborella trichopoda, conforme Friedman (2006), ¢ uma
planta muito cspecial, pois possui um niclco central a
mais, isto €, uma célula extra, estéril, no seu saco em-
briondrio. Assim, poderia estar exibindo um vestigio
de um ancestral, Amborella ¢ considerado o género-ir-
mio para todas as demais angiospermas viventes. Tra-
ta-s¢ de um arbusto, com xilema sem vasos, com flores
pequenas  unissexuais, amarelo-esverdeadas,
polinizagio cruzada e frutos vermelhos, que cresce em
substratos inferiores de florestas pluviais da Nova
Caledbnia, Pacifico Sul (figura 16.8). O reconhecimento
da presenga de ninfealeanas no Eocretdceo (Friis er alir,
2001), época em que os registros indubitdveis de
angiospermas aparecem, corrobora essa posigiio basal
do grupo. Fésseis de Nymphaeales foram registrados nas
camadas eocretiiceas da Formagio Crato (Chapada do
Araripe) no Brasil, por Mohr & /i (2008), sob a designa-
¢lo Pluricarpellatia peltata (figura 16.31).

Chloranthaceae — plantas aromdticas de fami-
lia monofilédca, com pequenas flores, bissexuadas ¢
zigomorfas, ¢ folhas serreadas, com quatro géneros,
herbiceos, arbustivos e arbéreos. Grupo de registro
fibssil muito antigo teve a flor de seu género Chloranithus
como um exemplo de flor de angiosperma primitiva.
Awalmente, por filogenia molecular, essa familia é
considerada em posigio, ligeiramente, acima do grado
ANITA. O grio de pdlen cocreticeo Clavatipellenites
&, duvidosamente, aribuido & familia, mas Aseropolfiis
do Cretdeeo Superior é relacionado com certeza a
Hedyosmium (Friis & alii, 2005). Flores de cloranticeas
foram registradas no Creticeo Inferior dos EUA ¢
Creticeo Superior da Suécia.

B. Clado Euangiospermas: Magnoliides

As magnoliideas representam 6% das
angiospermas viventes ¢ incluem as formas mais pri-
mitivas do clado Evangiospermas. Constituem um
grupo reconhecido pelo APG 11 (2003) a envolver as
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ordens: Laurales, Magnoliales, Canellales e Piperales.
Sio consideradas como um grupo-irmdio para as
Monocotileddneas ¢ Eudicotileddneas. Tém as se-
guintes caracteristicas:

Folhas - de forma variada, inteiras ou lobadas,
pecioladas, simples, de venagio pinada, com veias de
ordem supernior algo cadticas (figura 16.9).

Figura 16.8 Amborella trichopoda, espécie-irma
das demais angiospermas viventes, arbusto com flores
pequenas & unissexuadas, de polinizagiio cruzada, co-
mum nos substratos de florestas pluviais da Nova
Caledbnia.

o coilams

Figura 16.9 Folha de Annona sp. magnoliidea

ocomente na Formagio Entre-Cdmregos, Paledgeno da
bacia de Aiuruoca (MG). Extraido de Franco-Delgado &

Bernardes-de-Oliveira (2004).

Presenga de células oleiferas — com dleos
voldteis (origem do cheiro da noz-moscada, pimenta-
do-reino e folhas de louro).

Flores - Hi dois grupos de magnolifdeas: o das
lenhosas e o das herbdceas.

As magnoliideas lenhosas (figura 16.10) tém, ge-
ralmente, flores grandes ¢ bissexuais, com muitas pe-
gas florais livres, dispostas helicoidalmente sobre um
cixo floral longo. Entre clas destacam-se as
magnolidceas (Magnolia), as lauriceas (louro) e as
anondiceas (fruta-do-conde, graviola).

As magnolifdeas berbdeeas on paleoervas (figura
16.11) tém geralmente, flores pequenas, unissexuais,
apresentando poucas pegas florais e carpelos unidos.
Entre clas destacam-se as piperdceas (pimenta-do-rei-
no) ¢ as aristoloquidceas (papo-de-peru).

Griios de pélen = com uma s6 abertura, ou scja
monocolpados (figura 16.12).

Mo Brasil, hd ocorréncia de Laurales no Creticeo
Inferior da Bacia do Araripe: Araripia florifera, e no
Cenozoico, em virias bacias. As Magnoliales, muito
diversificadas no cenozoico brasileiro, também estio
presentes na paleoflora eocretdcea do Crato, com a es-
pécic FEndressinia brasifiana (Mohr & Bernardes-de-
Oliveira, 2004) (figura 16.33).

Figura 16.10 Esquema de flor da magnoliidea
lenhosa, grande e bissexuada, com muitas pecas florais
@ dispostas helicoidalmente (modificado de Bold, 1872).

Figura 16.11 Esquema de flor de magnoliidea her-
bdcea, pequena e unissexuada, com poucas pegas flo-
rais (Virola sp). Modificado de Barroso (1978).
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Figura 16.12 Grao de pdlen monocolpado (dese-
nho de S. Mune),

C. Clado Euangiospermas:
Monocotyledones

As monocotileddneas (22% das Euvangios-
permas) constituem um clado com cerca de 56.000 es-
pécies. Caracterizam-se por apresentar:

Caules - desprovidos de cimbio vascular (res-
ponsivel por crescimento secunddrio), apresentam fei-
xes vasculares primdnios cm disposigiio dispersa ou alca-
toria (figura 16.13), ou seja, tem sistema vascular
aractostélico.

Folhas - cotileddneas tinicas e demais folhas
normalmente, apresentando venaglo paralelinérvia (fi-
gura 16.14).

Flores — com elementos florais em nimero
normalmente, miiltiplos de 3 (figura 16.15).

Griios de pdlen - com uma sé abertura:
monossulcados, monoporados ou ulcerados (figura
16.12), com exina tectada.

De todas essas feigdes, slo tipicas para as
monocotiledéneas: possuir um s6 cotilédone e corpos
proteicos trangulares nos elementos de tubos erivados.

Entre ¢las destacam-se: gramineas ou podceas
{(gramas , milho, arroz, bambus), as lilidceas (os lirios),
as ardceas (os antdrios) ¢ as arccaccac/palmac (as
palmeiras).

Por evidéncias bioquimicas ¢ morfolGgicas, de-
vem ter-se originado de magnoliideas herbdceas do tipo
anstoloquidceas ou pipericeas.

A relagio filogenética das monocotileddneas
com as demais angiospermas ainda nilo estd clara, Com
base em ceras feighes morfolégicas como: trimeria flo-
ral, apocarpia, estrutura caulinar atactostélica, vasos
presentes apenas nas rafzes, grilos de pélen
monossulcados, aproximam-se das ninfeales. Alguns
botinicos supdem que as monocotileddneas teriam
surgido a partir de formas aquiticas como essas
angiospermas basais. Mas, estruturas, como sistema
vascular atactostélico, venagiio pinada em alguns ca-

505 (acordceas ¢ dioscorefceas), um 56 cotilédone e
plastideos nos elementos de tubos crivados associados
a corpos proteicos triangularcs, sio mais sugestivas de
ligagbes com piperales. Assim, Acorus estaria na raiz
das monocotileddneas que reriam como grupo-irmdo
as piperales.

Figura 16.13 Corie transversal de caule
esquematico de monocotiledtnea (modificado de Raven
et alii,1996).

Figura 16.14 Folha de monocotileddnea

esquemdlica com venagio paralelinérvia (desenho de S.
Muna),

Figura 16.15 Flor de monocotiledénea

esquemitica com pegas florais em multiplos de 3: sépalas,
pétalas e estames (modificado de Oliveira, 1996).
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D. Clado Euangiospermas:
Eudicotyledones

As eadicotiledineas — constituem uma classe
com cerca de 190,000 espécies. Sdio muito mais
diversificadas que as demais angiospermas e caracreri-
Zam-$¢ POr apresentar

Raizes — pivotantes,

Caules - com cimbio vascular resultando em
crescimento secundirio, com feixes vasculares primd-
rios dispostos em anel (figura 16.16),

Folhas - geralmente, em arranjo reticulado.

Flores - com elementos florais em nimero,
geralmente, miltiplo de 4 ou 5 (figura 16.17).

Griios de pélen - tricolpados, tricolporados ou
triporados: sua principal sinapomorfia (figura 16.18).

Plantula - com dois cotilédones.

Incluem drvores e arbustos como ipés,
quaresmeiras, mangueiras, maciciras, laranjeiras, goia-
beiras, cactos ¢ azaléas, além da maioria das ervas ndo
lenhosas, tais como erva-doce, salsa, agrido, alface,
aboborecira ¢ margaridas.

Figura 16.18 Corte transversal de caule esquematico de eudicotileddnea jovem (modificado de Oliveira,1996).

1 mm

Figura 16.17 Flor de eudicotiledbnea com ele-
mentos florais em mdltiplos de 4 ou 5 (modificado de
Stewart & Rothwell, 1993).

[ m—
20

Figura 16.18 Gro de pdlen com trés aberturas
(triporado) tipico das eudicolileddneas (desenho de S.
Mune),
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Tentativas para Descobrir o Grupo
Ancestral das Angiospermas -
Métodos de Estudo da Origem e
Evolugio

Com a finalidade de descobrir ¢ entender a ori-
gem ¢ a evolugio das angiospermas primitivas, téeni-
cas filogenéticas e bioguimicas tém sido empregadas
na andlise de angiospermas viventes e fdsseis,

A. Anilises Cladisticas ou Filogenéticas
(Crane, 1985)

Tendo-se em vista que os ancestrais das
angiospermas ainda ndo foram descobertos ou nilo fo-
ram registrados no decumentinio fssil, busca-se defi-
nir, através da cladistica ou andlise filopenética, os prin-
cipais clados ou ramos das plantas com semenrtes vi-
ventes e esclarecer suas linhagens evolutivas,

Considerando-se apenas as relagbes filogenéticas
entre as quatro divises de gimnospermas atuais e as
angiospermas, Raven e a/ii (1996) apresentam o qua-
dro da figura 16.19. Por esse cladograma, verifica-se
que as caracterfsticas morfoanatdmicas que definem

as gimnospermas (tais como as sementes ¢ o xilema
secunddrio) também sflo compartilhadas pelas
angiospermas (simplesiomérficas), evidenciando ori-
gem comum ¢ maior proximidade com gnetéfitas, dada
principalmente pelo cardter de dupla fecundagio. En-
wetanto, desde o final dos anos 1990, as relagbes
filogenéticas dos cinco grandes grupos de
espermatifitas (Cycadales, Gimkgo, Coniferas, Gnetales
¢ Angiospermas) passaram a ser determinadas, exclu-
sivamente, por estudos filogenéticos moleculares.
Messes estudos, foram considerados plastideos, niicleos
¢ mitocOndrios ¢ acabaram por indicar monofilia para
as gimnospermas, ainda que sejam discutiveis até ago-
ra suas relaghes internas, tipo inclusdo ou nio de
Gnetales em coniferas.

Através do documentdrnio fdssil, tem-se busca-
do, nos diferentes grupos gimnospérmicos, aqueles que
apresentam estruturas produtoras de dvulos, com maio-
res possibilidades de transformarem-se em ovirios.

Segundo Raven ef afir (1996) incluindo, na and-
lise cladistica, os grupos fdsscis de plantas com semen-
tes aparentados com os atuais ou inteiramente extin-
ws, pode-se reconhecer homologias e esclarecer hipé-
teses sobre relagbes evolutivas, chegando-se a dois
cladogramas possiveis (figura 16.20A ¢ B).

Gimnospermas

Cicadales Ginkgoales Coniferales Gnelales Angiospermas

Figura 16.19 Relagdes filogendticas entre as quatro divisdes de gimnosparmas viventes @ angiospermas (modi-

ficado de Raven et ali, 1986).
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MEDULLOSALES
CAYTOMALES
ANCIORPERMAS

CLOSSOPTERIS
CICADEDIDALES

COMIFERALFS

GINIOGOALES

IGNETALES

CHCADALES

Figura 16.20 Relagbes filogenéticas possiveis entre grupos viventes e extintos de espermatdfitas (modificado de

Raven et alii,1996).

Virias das caracteristicas cldssicas das
angiospermas ji foram observadas em outros grupos
de plantas vasculares. Por exemplo: vasos silo conhe-
cidos em algumas gimnospermas (Gnetales-efedriceas)
€ progimnospermas, cnquanto outras gimnospermas
{como Cayroniales) inclufam scus dvulos em uma
clipula, Glossopteridales também protegiam scus dvu-
los por valvas e apresentavam venagdo peninérvia e
anastomosada em suas folhas.

De uma maneira ou de outra, os dois grupos mais
priximos das Angiospermas, cladisticamente falando,
seriam as Bennettitales (Cycadenidales) e as Gnetales
(Guetum, Ephedra, Welwitichia).

As cicadeoidales ou benetitales, grupo extinto
do Mesozoico, que t&m relagbes préximas com as
gnctales e angiospermas, aprescniavam como ¢ssas,
estruturas reprodutivas semelhantes a flores
{hermafroditas, nesse caso). Was gnetales, observa-se
dupla fecundagio (sem formagio, contudo, de tecido
endospermitico triploide). Essa caracteristica, que se
cré exclusiva das angiospermas, nfio pode ser ainda
distinguida no documentirio féssil,

Algumas sinapomorfias relativas a drgios
reprodutores definem as angiospermas como grupo
monofilético: cstames com dois parcs de sacos
polinicos, anteras com uma camada subepidérmica
{endotélio) que permite abertura de microsporingio;
microgametdfitos (grios de pélen) com trés niicleos e
megagametdfito com oito nfcleos; carpelos
cspecializados providos de estigma; presenga de um
endosperma triploide originado de dupla fecundagiio.

B. Métodos Bioguimicos
(Martin & alii,1989)

Anidlises filogenéticas exclusivamente
moleculares comegaram a ser usadas mais intensamen-
te a partir dos anos 1990 tendo em vista definir mais
claramente as relaghes entre os cinco grandes grupos
viventes de espermardfitas (Cicadales, Ginkgoales,
Coniferales, Gnetales ¢ Angiospermas). A grande maio-
ria dos cstudos € bascada em regides de plastideo, nu-
clear ¢ mitocondrial, indicando uma origem comum
para as espermatéfitas. Entretanto, por dados
moleculares as angiospermas tiveram sua posicglio em
relagiio s gimnospermas, virias vezes mudada nos
cladogramas, aproximando-se ou distanciando-se das
Gnetales, Coniferales e Cicadales (figura 16.21).

Anilises de estruturas celulares, aplicadas a
ninfedceas (grupo da vitdria-régia, ninfea ¢ narciso),
tém demonstrado que essas plantas possuem caracte-
risticas intermedidrias entre as demais angiospermas ¢
as gimnospermas. Mais especificamente, fazendo and-
lise do DNA de Nuphar polysepalum (Williams &
Friedman, 2002) descobriram que esta espécie de
ninfedcea tem endosperma diploide, intermedidnio,
portanto, ao das gimnospermas (que € haploide) e
ao das angiospermas (que € triploide). Esse fato co-
locaria essas magnoliideas herbdceas (paleoervas),
possivelmente, na qualidade de elo de ligaglio entre
os dois grupos ¢ a diploidia endospérmica como
plesiomdrfica em relago 4 triploidia da maioria das
angiospermas,
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Figura 16.21 Cladogramas baseados em andli-
se filogenética molecular mostrando as possiveis rela-
¢bes enire os cinco grandes grupos de espermatdfitas
atuais (modificado de De Soltis et alli, 2005).

Como e Quando Surgiram as
Angiospermas — Origem e Evolugdo
da Flor

As primeiras teorias sobre a origem das
angiospermas tiveram a origem da flor como ponto de
partida fundamental (Dilcher, 1979),

Uma dessas correntes foi designada de teoria
pseudoantial ou pseudofntica ou do pseudanto.
Considerava a flor como homéloga a um 6Grgio
reprodutive unissexuado de uma gimnosperma
{(Wettstein, 1935).

As flores primitivas, segpundo essa ideia, deveriam
scr pequenas, polinizadas pelo vento (ancmdfilas),
unissexuadas e simples. Elas seriam, frequentemen-
te, agregadas sobre eixos longos como inflorescéncias
e possuiriam um Gnico carpelo, que incluiria um sé
dvulo, com um idnico tegumento. Segundo a teoria

pseudoantial, virios grupos de amentiferas (= plantas
portadoras de amentilho ou amento, i.¢, inflorescéncia
em forma de espiga ou ramo pendente com flores pe-
quenas ¢ unisscxuadas, por exemplo, Fagales ¢
Juglandales) representariam angiospermas primitivas
(figura 16.22).

Ainda hoje, muitos defendem que o ancestral
comum das angiospermas possuiria flores pequenas,
simples, unissexuadas, de simetria bilaterial ¢ de
carpelos com um ou poucos dvulos, sem coloragiio atra-
tiva (desnecessdria na anemofilia) ¢ com pétalas e
sépalas pouco diferenciadas entre si. Essa ideia ganha
fundamentagiio, agora, com pesquisas genéticas feitas
com a espécic Arabidopsis thaliana (pequena erva da-
ninha da familia Brassicaceae) por Pelaz e alif (2000).
Essas pesquisas evidenciam que péralas, estames ¢
carpelos se rransformam em sépalas na auséncia de um
mio de genes que aruam no desenvolvimento da flor
(SEPALLATA/ SEP 1/2/3) em associagiio com outros,
Esscs genes normalmente ausentes nas folhas, quan-
do introduzidos nclas, permitem que se transformem
em pegas florais (figura 16.23).

som base nesta teoria, muitos consideraram as
Chloranthaceae na origem das angiospermas ¢ coloca-
ram-nas na transigio de Gnerales para Angiospermas.

Uma segunda corrente, que goza de maior acei-
tagdio, ¢ a teoria euantial on eufintica (Arber & Parkin,
1907; 1908). Segundo essa teoria, a flor angiospérmica
primitiva seria homdloga a um estrébilo bissexuado,
com numerosas partes portando grilos de pélen e par-
tes portando dvulos, em arranjo helicoidal. O perianto
seria conspicuo ¢ a polinizagio se faria, principalmen-
te, por besouros (entomefilica como o é em
Welwitschiaceae, por exemplo), (figura 16.24),

Essa tecoria busca fundamentagio nas
magnaliideas lenhosas (Magnofia ¢ outros géncros afins)
como exemplos de um tipo de flor primitiva vivente
(figura 16.25).

Com base nessa teoria, acredita-se que as
angiospermas primitivas possufam lenho desprovido
de vasos, estames folidceos, grios de pédlen
monossulcados, carpelos numerosos ¢ parcialmente
fechados, partes florais livres e armanjadas helicoidal-
mente. Essa teoria sustenta que a maioria das
angiospermas primitivas pertenceu ao complexo
ranaliano, um grupo dentro das Magnoliidae

(Takhtajan, 1980),
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Teoria Pseudoantial ou Pseudoéntica ou do Pseudanto

- u-;;"‘

Amentifera

Figura 16.22 Teoria do Pseudanto & um candidato & primeira angiosperma.

Figura 16.23 Flor primitiva tipo Arabidopsis (modificado de Pelaz &t ali, 2000).

Teoria Euantial ou Euéntica ou Antostrobilar

Archeanthus

[ =¥ -

Figura 16.24 Teoria Antostrobilar @ um candidato & primeira angiosperma.
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Figura 16.25 Flor primitiva tipo Magnoliidae (modificado de Gola et alii, 1965).

Mais recentemente, passou-se¢ a considerar
como 45 angiospermas mais primitivas ou basais
aquelas do grupo designado ANITA (Qio er afii,
1999), As plantas desse grado caracterizam-se por
apresentar uma combinaglio de feigdes que incluem
flores pequenas, com poucos drgdos helicoidalmen-
te arranjados em numerosas tépalas, estames
laminares com amplos filamentos, muitos carpelos
individuais, folhas alternas, ¢ grios de pélen
monoaperturados, com polinizagiio por insetos. Esse
grupo inclui Amborellaceae, Nymphaeales e
Austrobaileyales (incluindo lliciaceae/Schisandraceae,
Triminiaceac ¢ Austrobaileyaceae). Dentre esses faxa,
Amborellaceae seria o mais basal (figura 16.8). Acima
do grupoe ANITA sdo colocadas as linhagens das
magnoliideas, ceratofiliceas, cloranticeas,
monocotiledineas e eudicotileddneas (Friis e afi,
2006). Um esquema da drvore filogenética evidenciando
os grupos basais (ANTTA) e as magnoliideas pode ser
visto na figura 16.26.

Muitos morfologistas de angiospermas estabe-
leceram conjuntos de critérios para definir a
primitividade, bascados ecm estudos de angiospermas
amuais. Depois voltaram-se para o passado, buscando
no documentirio féssil os ancestrais que pudessem
satisfazer esses critérios, Assim, o documentirio fassil
tomou-se desapontador, pois nem sempre se ajustava
a esses critéros ¢ nem sempre se mostrava claro quan-
to a “clos de ligagiio™.

Como resultado desse tipo de abordagem, tan-
to feros como a maioria dos grandes grupos
gimnospérmicos (Preridospermales, Caytoniales,
Coniferales, Cycadeoidales, Gnetales, Glossopteridales
¢ Pentoxylales) tém sido propostos virias vezes como
ancestrais das angiospermas.

Durante os anos 1980 e 1990, muitas pesquisas
envolvendo a evolugdio inicial e a histdria subsequente
das angiospermas foram desenvolvidas por virios pes-
quisadores. Muitos desses estudos tornaram-se possi-
veis gragas 4 descoberta de um grande mimero de flo-
res creticeas ¢ um melhor entendimento das
sequéncias sedimentares onde foram achadas (ver Friis
et alif, 2006).

Os grios de pdlen fornecem informaglies ines-
umiveis sobre padries biogeogrificos e composigio
vegetacional durante as fases iniciais de radiagiio das
angiospermas, mas as fontes fundamentais para o en-
tendimento dos padrdes evolutivos ¢ de radiaglo sio
0s meso ¢ os macrofésseis, Orglos reprodutivos com
detalhes estruturais preservados sdo particularmente
direis.

As primeiras angiospermas cxperimentaram
uma grande variedade de mérodos de reprodugio. Al-
gumas formas foram polinizadas na dgua, outras pelo
vento ¢ outras ainda por animais. Aquelas polinizadas
por vetores animais s3o as que se diversificaram extre-
mamente. A associagio entomofilia e angiospermas
primitivas estd bem fundamentada (Dilcher, 2000).
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IRRADIACAQ DAS ANGIOSPERMAS COM FILOGENIA SEGUNDO APGII (2003) E
REGISTROS FOSSEIS MAIS ANTIGOS, CONFORME CREPET ET AL/, 2004.

Figura 16.26 Irradiagdo das angiosparmas com filogenia segundo APG | (2003) e registros fésseis mais antigos,

conforme Crepet ef alii (2004).

O registro de megafitofésscis oferece diferen-
tes pontos de vista sobre as angiospermas primitivas.
A Formagio Yxian (do limite Barremiano-Aptiano,
Nordeste da China) e a Formagio Santana (Neoaptiano
do Nordeste do Brasil) possuem angiospermas preser-
vadas mostrando que grandes estruturas reprodutivas,
provavelmente flores vistosas, estavam presentes na
histéria inicial do grupo (Dilcher, 2000). Ji o estudo
de flores, frutos, sementes ¢ estames do Barremiano
Superior () ao Albiano de Portugal ¢ da América do
Norte, contrariamente, mostram que partes

reprodutivas angiospémicas eram, geralmente, muito
pequenas durante csse intervalo de tempo ¢ que as
flores eram, predominantemente, simples ¢ constitui-
das de poucos clementos florais (Crane e @/fi, 1995;
Friis ef alti, 2000).

Portanto, como bem resumem Raven ef alis
(1996) angiospermas do periodo Cretdceo eram varid-
veis em relagio ao ndimero de suas partes florais, sen-
do este niimero alto ou baixo em diferentes represen-
tantes da divisio. Com a evolugio seguindo seu curso,
¢ as relagdes com os polinizadores tornando-se mais
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estreitas, os padrdes florais tornaram-se mais
esteriotipados, com as quatro seguintes rendéncias
cvidentes:

* A partir de flores com muitas partes, indefi-
nidas em nidmero, as flores evoluiram para
poucas partes, definidas em ndmero,

* ) nimero de tipos de partes foi reduzido de
quatro, na flor primitiva, a trés, dois e, algu-
mas vezes, um, nas flores mais avangadas. O
ramo diminuiu, tanto que o arranjo em espi-
ral das partes ndo é mais cvidente. As partes
florais tornaram-s¢ fundidas.

* O ovirio tornou-se infero, a0 invés de sipero.

* A simetria radial (actinomorfa) da flor primi-
tiva deu lugar 3 simerria bilateral (zigomorfa),
nas flores mais avangadas.

O Documentidrio Pré-cretdceo de
Supostas e Comprovadas

Angiospermas

A diversidade rtaxonbmica dos fdsseis
barremianos-aptianos encontrados no oeste de Portu-
gal (Friis & alid, 1999; 2000a, b; 2005) ¢ ncoaptianos,
no nordeste do Brasil (Mohr e alis, 2007) evidencia uma
maior antiguidade para as angiospermas.

Restos de supostas angiospermas do Paleozoico
Superior ndo apresentam qualguer evidéncia confidvel,

Além disso, se as cicadeoidales ou benetitales,
que apresentavam relagbes préximas 3s gnetales ¢ s
angiospermas, s6 aparcceram no registro fossil a partir
do Trifissico, bem como as préprias gnetaleanas, esse
provavelmente € o limite mais antigo para o apareci-
mento das angiospermas.

Anderson & van Wyk (1999) foram mais além
quando consideraram gue se as angiospermas, as
bennetitopsidas & as gnetopsidas silo grupos-irmios,
entdo, a origem das plantas com flores deve ser procu-
rada ou esperada no Spatiano ou Olenckiano (final do
Tridssico Inferior). As angiospermas poderiam ser vis-
tas como uma cxpressio da radiagio explosiva da vida
vegetal continental, posterior 3 extingdo do final do
Permiano.

Apds uma avaliagio cuidadosa de todo o
documentino féssil Tridgssico e Jurissico, Hughes (1976)
e Dovyle (1978) chegaram & conclusio de que nenhuma
evidéncia fossil angiospérmica mais antiga que as
cocretiiceas até entiio encontrada, era comprovada.

Conforme ressaltam Stewart & Rothwell (1993),
hd, contudo, megarrestos vegetais pré-creticeos que
compartilham uma ou outra caracteristica com
angiospermas. E razodvel concluir que as primeiras
angiospermas nio floresceram completamente pron-
tas de repente, ainda que sua evolugiio e subsequente
diversificagio, no Creticeo, tenham ocomdo de ma-
neira relativamente ripida, geologicamente, falando.
Logo, esses megarrestos vegetais anteriores ao
Eocreticeo poderiam estar registrando tentativas
evolutivas frustradas ou ndo cm dircgio 3 angiospermia
completa.

Em sedimentos tridssicos ¢ jurissicos de virias
partes do mundo, ocorrem alguns fitofdsseis que cha-
maram a atenglio dos paleobotinicos por suas feigbes
semelhantes 4s das angiospermas. Sllo fésseis que, por
sua preservagio roim ou por auséncia de maior niime-
ro de espécimes, permanccem sem uma determina-
¢do sistemdrica definiviva,

Anderson & van Wyk (1999) intitulam o tempo
entre ‘Tridssico final e Creticeo inicial {Rético ao
Valangiano) de “Fase de Dorméncia™ para as
Angiospermas. Presumem que, durante a fase de ma-
wuridade das coniferas, benetitales ¢ pentoxilales
(Jurdssico a inicio do Creticeo), as angiospermas esti-
veram em braditelia ou lentiddo evolutiva. Quase ne-
nhum registro conhecido de sua existéncia foi deixa-
do. Entre essas raras evidéncias destacam-se:

A 8 iudic lenisii

Planta do Tridssico Superior da Formaglo
Dolores, no Sudoeste do Colorado ¢ do Grupo
Dockum, Noroeste do Texas (EUA). Essa planta foi
registrada pela primeira vez por Brown (1956). Virios
autores, tais como Tidwell & afif (1977) e Corner (1986),
tentaram resolver suas afinidades botinicas enigmdti-
cas. Em seu aspecto geral, Sanmiguelia seria uma plan-
ta de 60 cm de altura, com folhas plicadas ou preguea-
das longitudinalmente, como as de uma palmeira, dis-
postas helicoidalmente, em tomo de um caule cdnico
(figura 16.27). Suas folhas clipticas largas, com dpice
agudo ¢ base embainhada, apresentam venagfio para-
lela de quatro ordens convergindo para o dpice e algu-
mas raras veias transversais, Seus estimatos eram abun-
dantes. Com base no material procedente do Noroes-
te do Texas, Cornet (1989) acrescentou outros deta-
lhes, tais como caules lenhosos com uma zona de
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xilema secundério. Orglos reprodutivos ocorrentes em
associaglo, nas mesmas camadas que as folhas (mas
ndo concctados organicamente a clas), poderiam ser
interpretados como relacionados a ¢sse tixon. Entre
esses Orglos destacados tém-se; Symamgispadixis
{estrdbilo masculino/flor estaminada), Axelrodhe (supos-
tos carpelos envolvidos por bricteas com possivel dpi-
ce tipo estigma ¢ sutura ventral. Seus dvulos seriam
andtropos, produzidos aos pares ¢ bitegumentados. A
polinizagdo poderia ter sido entomdfila.

Conforme ressaltaram Tavlor & Tavlor (1993),
uma dificuldade tipica do trabalhe paleobotinico &
interpretar drgllos cuja preservagiio ¢ morfologia difi-
cultam estabelecer homologias. Assim, antes da des-
coberta dos drgios reprodutores associados, Tidwell &
alii (1977) foram levados a interpretar Saamigue/ia com
afinidades morfolégicas com monocotileddneas (tipo
Veratrum das Lilidceas). Outros (rais como Read &
Hickey, 1972) consideraram-na com caracteristicas
foliarcs semelhantes a cicadéfitas. Por sua vez, Comet
{1989), com base cm seus estudos, considerou Sanmiguelia
como possivel angiosperma primitiva, combinando carac-
teristicas de mono - e de eudicotileddneas.

O fato € que esse conjunto de fisseis tridssicos
ainda carece de algumas evidéncias conclusivas para
ser considerado pertencente a angiospermas,

Figura 16.27 Sanmiguelia lewisii — Porgio basal
da planta (modificado de Stewart & Rothwell, 1983).

B. Furcula granulifera

Do Tridssico Superior da Groenlindia. Sio fo-
lhas lanceoladas, de margem inteira, cuja limina foliar
sc dicotomiza na regiio mediana (Harris, 1932).

Essa limina é percorrida por uma veia mediana
que também se dicotomiza, Dessa veia mediana par-
tem veias laterais anastomosantes, formando um

reticulo de aréolas mal definidas, lembrando venagio
de dicotiledbnea. Tém 15 cm de comprimento. Suas
cuticulas exibem estruturas cstomdticas sindctocélicas
cutinizadas. Os cstbmatos sdo ovais ¢, higeiramente,
escondidos.

Sua venagiio e tipo estomdtico sdo sugestivos de
virios grupos vegetais, entre os guais estariam as
angiospermas, mas sua limina bifurcada € semelhante
is de algumas cicaddfitas ¢ preridospermas (figura
16.28A ¢ B).

Figura16.28 Furcula granufifera. (A) LAmina foliar
dicotdmica mostrando veia mediana também dicotbmica.
(B) Detalhe da venagdo reticulada (Modificado de Stewart
& Rothwell, 1993).

C. Archaefructus liaoningensis

Até pouco tempo atrds, o féssil mais antigo, se-
guramente, atribuido is angiospermas era do Cretdceo
Inferior da Austrilia (115 milhdes de anos aproxima-
damente). Entretanto, ji hd tempo, os bidlogos
evolucionistas acreditavam que as angiospermas, que
apresentam cruzamento reprodutive através da
polinizagio por aves ¢ insctos, aparcceram hd 150 mi-
Ihiies de anos, Mais recentemente, Sun o afif (1998)
descreveram, do limite Barremiano-Aptiano do norte
da China do Jurdssico Superior-Cretdceo Inferior do
Norte da China (Formagiio Yixian), uma importante
descoberta: uma das flores mais antigas do mundo
{~ 125 milhdes de anos). Essa descoberta vem confir-
mar aquela previsio. Trata-se de dois ramos de mais
de 8,5 em de comprimento, aos quais de prendiam 60
“vagens”[foliculos formados por carpelos
conduplicados, preservados por limonitizaglo num
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caledrio laminado semelhante ao do Membro Crato
{(Formagdo Santana, Cretdeco Inferior da Bacia do
Araripc), mas, scm prescrvagio de cstrutura. Quando
sua abertura foi forgada pelos pesquisadores, do inte-
rior dos carpelos saltaram algumas sementes ainda
imarturas. Essas sementes tinham preservagio de ma-
téria orginica. Archasfructus sena desprovido de péta-
las, portando apenas uma haste com carpelos. A planta
nascia embaixo d'fgua. Seus ramos se prolongavam ané
a superficie aqudtica, sustentando suas sementes e dr-
glos reprodutivos acima da superficie. Seria uma pré-
flor. Teria uma estrutura bdsica magnolioide (figura
16.29A ¢ B).

As espécies Archaefructus Faoningensis, A. sinensis
(Sun & afis, 2002) e A. eoffora (Ji & ali, 2004) constituem a
familia Archaefructaceae, que corresponde a uma nova
famflia basal angiospérmica (figura 16.29A, B e C). Essa
familia de plantas aquéricas herbiceas de idade mini-
ma de 124,6 milhdes de anos, procedente da Forma-
¢io Yixian, Liaoning, China, constitui um clado-irmdo
para todas as demais angiospermas por andliscs
morfoldgicas. Em seus eixos reprodutivos faltam péra-
las e A. ligomingensis € A. eoflora portam proviveis
estames pareados abaixo de carpelos conduplicados,
portanto seriam possiveis estruturas bissexuadas (Sun
et alif, 2002 e Ji & alii, 2004).

Local de Origem das Angiospermas

Se realmente as angiospermas apareceram an-
tes do Creticeo por que siio raras suas evidéncias fids-
seis antes do Creticeo médio (Cenomaniano)? Hi duas
tentativas para explicar esse faro:

A. Hipétese de Origem em Terras Altas

Explica que as angiospermas evolufram em
escarpas inferiores a médias de regifes montanhosas
tropicais, longe dos sirios deposicionais, ndo tendo
oportunidade de se fossilizarem (Axclrod, 1952).

Alguns pesquisadores (Scott e alri, 1960) con-
tra-argumentam essa hipérese levantando a questio:
por que nem mesmo os griios de polen produzidos por

essas plantas de montanha nio foram preservados no
documentdrio fssil? Os defensores da hiprese apre-
scntam como possiveis explicagbes ou razdes: a) a na-
tureza delicada da exina; b) a dificuldade de distinguir
griios de polen das primeiras angiospermas daqueles
de gimnospermas; ¢) o pequeno mmanho da popula-
¢do inicial e d) a pequena quantdade de grios de p6-
len produzida devido & provivel entomofilia.

B. Hipétese da Dificuldade de se
Reconhecer uma Angiosperma Fossil

Por essa hipdtese, a falta de documentdrio pré-
cretdceo seguro seria decorrente da dificuldade de se
precisar o que ¢ uma verdadeira angiosperma ¢ que
conjunto de caracteres & suficiente para reconhecé-la.
Quando sdo tomados como imprescindiveis na defini-
¢lo da angiospermia, certos caracteres, tais como du-
pla-fecundagiio ¢ desenvolvimento do endosperma
wiploide (3N), dificeis se niio impossiveis de serem
detecrados no registro fiéssil, mlvez nunca se possa re-
conhecer as angiospermas mais primitivas,

£ possivel que as angiospermas mais primitivas ndo
tenham atingido o conjunto completo de feigbes
angiospérmicas de uma s6 vez, j que a evolugiio vegetal
{como bem ressaltou Boureau, 1971) acontece em dife-
rentes proporghes ou velocidades nos diferentes drgios
vegeris, Assim, as angiospermas primitivas teram powca
ou nenhuma semelhanga com as mais familiares atuais.

Considerando-se a premissa bésica de que o si-
tio de maior diversidade atual corresponde ao sito de
origem de um grupo, hoje, a ideia mais aceita é aquela
que as angiospermas surgiram nos trdpicos ¢ depois
expandiram-se em diregdo aos polos (Axelrod, 1959).
Esse fato se evidencia pela alta porcentagem de faxa
primitivos viventes nos tropicos ¢ pelos registros
paleontolégicos. Brenner (1976) demonstrou por da-
dos palinoligicos que o primeiro aparecimento de grios
de pélen micolpados estd em rochas continuamente
mais jovens, quando s¢ vai do Equador para os polos.
O registro foliar também evidencia uma origem tropi-
cal e subsequente radiagio em diregio aos polos
(Lidgard & Crane, 1990),
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Figura 16.29 (A) Archaefrucius liaoningensis (modificado de Sun et alli, 1998). (B) Detalhe da frutificagio.
(C) Archaefructus sinensis (modificado de Sun et alii, 2002).

Os griios de pilen monossulcados angiospérmicos,
por sua diversidade, evidenciam que a drea norte-oci-
dental da Gondwana (partes Noroeste da Africa e Nor-
deste da América do Sul) representa o sitio mais pro-
vivel para o inicio da radiagio do grupo (Doyle, 1984).
Trata-se da drea “Equatorial Arida de Vakrhameev
(1983, apud Meyen, 1987). Essa palinoflora inclui for-
mas indicativas de condighes semidridas ¢ fundamen-
ta a sugestio de Stcbbins (1974) de que as
angiospermas mais primitivas teriam s¢ originado e se
diversificado em condigles semidridas.

Hi outras teorias sugerindo que as angiospermas
mais primitivas se originaram na porgio leste da
Groenlindia, que se separou da Laurdsia e moveu-se
para o Nore durante o Jurissico (Takhtajan, 1987) ou
na porgio Leste da Asia (via Indonésia), como defen-
deu Burger (1990).

Os griios de pdlen dispersos tém fornecido al-
gumas indicaghes em relagiio 4 diversidade das possi-
vels angiospermas primitivas; contudo, a afinidade do
grupo ¢ sua origem ainda estio longe de se estabele-
cerem geogrifica, estratigrifica e biologicamente.
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Eocreticeo (Hauteriviano-Aptiano):
Fase da “Irradiaciio Silenciosa”

Durante o Eocreticeo (desde o Hauteriviano ao
Aptiano), Anderson & van Wyk (1999) reconheceram
a Fase de “Irradiaglo Silenciosa™ das angiospermas.
Por cerca de 10 milh@es de anos, as angiospermas, ain-
da nfio muito visiveis, sofreram sua primeira fase de
irradiaglo inferida. Ternia sido, aproximadamente, no
Hauteriviano, que o grupo-tronco {angiospermas
basais) diferenciou-se e diversificou-se para dar origem
s ninfeales, a virias linhagens das magnoliideas e is
monocotileddneas (figura 16.26).

As angiospermas estavam se tornando notiveis
como parte da vegeragio do planera, no Eocreticen.
Seus registros slo encontrados por quase toda a Terra,
no final deste intervalo, exceto para as mais altas lati-
tudes. As primeiras evidéncias da irradiacio dessas
plantas estdo associadas a dreas costeiras, onde 05 con-
tinentes estavam se scparando ou onde montanhas
estavam se erguendo ou ainda onde mares rasos e la-
gos estavam sendo soterrados por cinza ou lama calesdria,
Todos esses hibitats perturbados davam oportunida-
de para plantas de crescimento ripido, geraghes curtas
¢ “ervas daninhas” se estabelecerem e se espalharem
{Dilcher, 2000),

Essas angiospermas primitivas inclufam formas
herbdceas ¢ algumas cram aqudticas. Porém, muitas
das folhas das angiospermas cocreticeas parecem ter
sido destacadas de plantas lenhosas, algumas das quais

eram sazonalmente deciduas.

A. Fésseis Eocretdceos

Hickey & Doyle (1977) reconheceram, acé
agquele momento, como os megafésseis de
angiospermas fidedignos mais antigos, alguns restos de
folhas simples de venagdo pinada do Neocomiano
{Berriasiano — Hauteniviano) da Sibéna.

Embora alguns autores, recentemente, tenham
registrado, em rochas neojurdssicas, fossecis
comprovadamente relacionados a angiospermas, a
maioria esmagadora de dados disponiveis aponta o
Eocreticeo como a idade de desenvolvimento e da
primeira irradiagio delas.

O documentdrio polinico, indubitavelmente,
angiospérmico mais antigo que s¢ conhece, dara do
inicio do Creticeo (Neovalangiano-Eo-hauteriviano)
de mais de 130 milhdes de anos. Consiste em grios de

pblen pequencs, inaperturados ou monoaperturados de
exina reticulada-columelada da seglio paleoequatorial de
Isracl (Brenncr, 1984). Também hd registros de grilos de
pélen de angiospermas em estratos hauterivianos da In-
glaterra, entdo, pertencente i paleozona equatorial drida
(Hughes & McDougall, 1987).

Portanto, a primeira fase de maior irradiagio das
angiospermas foi iniciada durante o Hauteriviano/
Barremiano €, nesse intervalo, as angiospermas jd exi-
biam uma considerivel diversidade e eram geografi-
camentc cspalhadas (Mohr & Friis, 2000).

No Brasil, grios de pélen monocolpados da es-
pécic Tramsitoripollis erisopolensis, atribufveis s
angiospermas, tém seu primeino aparecimento no an-
dar Barremiano (aproximadamente 125 milhdes de
anos), enquanto os tricolpados s6 aparecem no Aptiano
inferior (cerca de 120 milhbes de anos). No Aptiano
Superior — Albiano Inferior hd uma notdvel acenma-
¢do da diversidade das angiospermas (Dino, 1997),

A grande diversidade polinica angiospérmica
{expressa por muitas feighes distintas, tais como tama-
nho, forma, estrutura de exina, natureza e posiciio da
abertura e tipo de ormamentagio) permite reconhecer
algumas linhagens de angiospermas modernas entre
os fosseis do Cretiiceo Inferior ¢ médio, enquanto ou-
tras devem ser ainda identificadas e, por outro lado,
alguns fésseis devem ter pertencido a linhagens ex-
tintas {Dilcher, 1997).

B. Folhas Eocretdceas

O estudo evolutivo ¢ estratigrifico das folhas
de angiospermas s6 s¢ tornou possivel apds o desen-
volvimento do esquema de classificagiio arquitetural
de venagio desenvolvido por Hickey (1973) ¢ outros
paleobotinicos (rais como Mouton, 1967, 1972, 1976;
Dilcher, 1974). Hickey 8 Wolfe (1975) examinaram
mais de 1.000 géneros de dicotiledbneas de 135 fami-
lias ¢ desenvolveram um esquema de classificagio ba-
seade em caracteres foliares bédsicos (com maiores
chances de preservaglo nas folhas fdsseis), wais como
padrio de venagiio, margem ¢ forma foliar. Usando-sc
esses dados, foi possivel criticamente examinar as fo-
lhas angiospérmicas do Cretdceo Inferior do Grupo
Potomac nos E.LULA., na tentativa de identificar as ca-
racteristicas que podem ser consideradas como primi-
tivas (Hickey & Doyle,1977).

0 padrdo de venaglio apresentou quatro niveis
evolutivos distintos que foram assim descritos:
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* De formas foliares de primeira categoria (mais
primitivas) — apresentavam venagllo secun-
ddria ¢ de ordem superior irregulares ¢ cspa-
0 entre as veias (dreas intercostais) de ama-
nho ¢ forma irregulares.

* De formas foliares de segunda categoria - apre-
sentavam venagio secunddria mais regular e
venagdio tercidnia e dreas intercostais iregulares.

* De formas foliares de terceira categoria
{dicotiledbneas mais modernas) = com
venagdcs tercidrias regulares e aréolas (dreas
entre as veias tercidrias) irrepulares em tama-
nho ¢ orientagio,

* De formas foliares de quarta categoria (mais
evoluidas) — apresentando as aréolas de ta-
manho ¢ forma uniformes,

Entre as formas mais antigas de angiospermas
reconhecidas para a América do Norte {do Barremiano
— Aptiano) = Zona | do Grupo Potomac (formagies
Patuxent ¢ Arundel = Leste dos EUA), Hickey &
Daovle (1977) registraram scis géneros ligados ds
eudicotiledfneas, alguns com nomes bem familiares:
Ficophyllume, Proteaephyllun; Vitiphylium; Celastrophyllum
e Rogersia. Dois outros gé€neros sio ligados is
monocotileddneas: Acacdaepbyllum e Plantaginopsis (fi-
gura 16.30).

Embora o documentirio féssil inicial das
angiospermas scja ainda muito incompleto, estudos
desse tipo fornecem uma base para testar hipéreses
sobre a evoluglio de grios de pélen ¢ de folhas, num
tempo relativamente préximo ao da iradiagio inicial
das angiospermas.

Entretanto, esses fésseis niio representavam
mais que 2% do ndmero otal de restos foliares da
fona [.

E importante, contudo, ter em mente que nem
todas as caracteristicas foliares representam cstigios
na evoluglo das folhas. Algumas feigies morfoldgicas
¢ anatbmicas (tamanho foliar, tipo de margem ¢ de
dipice) correspondem a adaptagbes a nichos ecoldgicos
no qual a planta viveu, ou simplesmente um estigio
juvenil de desenvolvimento,

C. Anidlise Cuticular de Folhas Foésseis

Os cstudos da composigio quimica ¢ da cspes-
sura da cuticula, da morfologia das células epidérmicas,
das presengas de tricomas, glindulas e escamas, e da

organizagio do complexo estomdtico tém se revelado
como importantes instrumentos na identificaglio ¢ and-
lisc de folhas fésscis de angiospermas, apresentando
caracteristicas diagndsticas na determinagio de niveis
familiares, genéricos ¢ especificos (Upchurch, 1984).

1|='!

Figura 16.30 Formas foliares eocretdceas (mo-
dificada de Hughes, 1994),

Provavelmente, as folhas mais antigas do He-
misfério Sul, com caracteristicas angiospérmicas, sio
de idade barremiana-aptiana, registradas no Sudeste
da Austrilia (McLoughlin, 2000). De idade apriana sio
algumas folhas da Formagio Baquerd, da Patagbnia,
Argentina (Romero & Archangelsky, 1986). Sio folhas
simples pinadamente lobadas, com margem serrada,
venagio craspedédroma ¢ tercidria ao acaso. A maioria
das feigdes foliares sugere afinidades com Hamamelidae.

Ligeiramente mais jovem é a paleoflora
neoaptiana da Formagio Santana, Bacia do Araripe
{(Nordeste do Brasil). Nela ainda hi um predominio
de formas gimnospérmicas sobre as de angiospermas
(perfazendo estas uns 25% do total). Apresentam cer-
ta diversificacio entre ninfealeanas, magnoliideas
(magnoliales ¢ laurales), monocotilediineas e possiveis
cudicotileddneas.

MNo Membro Crato (basal da Formagio Santana),
estilo registradas as presengas de estruturas
ninfealeanas praticamente completas (Plaricarpellatia
peltata = por Mohr er alif (2008) figura 16.31; estruturas
foliares ¢ reprodutivas de magnoliideas designadas
Araripia florifera Mohr & Eklund, 2003 (forma basal
de laurales similar a Calycanthaceae, figura 16.32) e
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Endressimia brasiliana Morh & Bernardes-de-Oliveira,
2004 (eixo ramificado portando folhas ovoides e viirias
pequenas flores terminais bisscxuadas com
estaminddios nascidos sobre um recepticulo achatado
e com glindulas (figura 16.33). Ainda como estruturas
reprodutivas de magnoliideas citam-se: um foliculo
{fruto monocarpelar) (figura 16.34) mencionado por
Dilcher er alfi (2000) e descrito por Barreto o afii (2000),
comparivel a um foliculo de Archaeanthus linnenbergeri
{da Formagio Dakora, Cretdceo Superior dos EUA) e
um fruto alado (figura 16.35), caliciforme, sincdrpico ¢
tetralocular (fncertae sedis) deserito por Barreto er alii
(2001). Dentre as monocotileddneas citam-se formas
aqudticas (figura 16.36), descritas, inicialmente, como
Nymphaeites choffati por Duarte (1985), posteriormen-
te, designadas Trifurcania flabellata por Mohr & Rydin
(2002) e recombinada para Kiiesschophyllites flabellata
por Mohr er aftf (2006). Esta apresenta caracteres
plesiomdrficos ¢ apomdrficos, tratando-se da mais an-
tiga monocotiledfdnea do Focreticeo, Com base nesse
material os referidos autores fazem consideraghcs

Figura 16.31 Pluricarpellatia pellata. Reconstru-
4o do holétipo, extraida de Mohr et alif (2008).

paleoecoldgicas ¢ tafondmicas interessantes ao ressal-
arem que cssas plantas exibem feigBes adaprativas a
ambicntes, pclo menos, sazonalmente secos, tals como
presenga de uma 56 folha por eixo ¢ margem dentada
espiniforme. Também apresentam corpiisculos possi-
velmente glandulares entre os dentes que poderiam
ser adaptagbes para vida em ambiente hipersalino.
Teriam sido soterradas com formas aurctones e
altctones, estas para ali trazidas por eventos de tem-
pestades, num transporte ripido, sob clima semidrido/
drido. Trés sinteses do conhecimento ou avaliagies ge-
rais da paleoflora do Crato foram realizadas: a primeira
por Mohr & Friis (2000); a segunda por Bernardes-de-
Oliveira er alis (2002) e a terceira por Mohr e alfif (2007).

No Membro Romualdo (topo da Formagio
Santana), Duarte (1985) identificou a presenga de duas
angiospermas aqudticas (lacustres) sendo uma
ninfedcea (Nymphaeites choffan) hoje considerada a
monocotileddnea Klirsschophyllites flabellata ¢ uma
imcertae sedis (Choffatia francheri) ambas ocorrentes tam-
bém no Aptiano de Portugal.
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Figura 16,32 Araripia florifera da Formagéo Figura 16,33 Endressinia brasiliana da Formagio
Santana. Foto extraida de Mohr & Eklund (2003). Santana. Foto do holdtipo, extraida de Mohr & Bernardes
de Oliveira (2004).

Figura 16.34 Fruto monocarpelar da Formagdo Santana, descrito por Barreto f alif (2000).
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Figura 16.35 Fruto alado da Formagao Santana,
descrito por Barreto et alfif (2001).

flabeilata da For-

Figura 16.36
magfio Santana. Folo exiraida de Mohr ef alii (2006).

D. Orgios Reprodutivos Eocretdceos

Cereca de 20 Hrglos reprodutivos diferentes
eocretdoeos, pré-albianos, com afinidades angiospérmicas
comprovadas tém sido descritos. Dentre esses estd o
fissil descrito por Taylor & Hickey (1990) de camadas
aptianas de Koonwarra, Victoria, Austrilia. Consiste em
um eixo delgado portando folhas pequenas, com
inflorescéncias axilares. As folhas sio formas primiti-
vas simples do tipo primeira categoria de Hickey &
Dovyle (1977). As inflorescncias axilares tinham
pediinculos sendo provavelmente cimosas. As flores
possufam brdcreas, eram pistiladas (femininas) ¢

apectaloides, com um ovidrio monocarpelar pequeno ¢

—

oblongo, terminando em estigma curto ¢ sem estilete.
Essa dicotileddnea arcaica era uma erva perene, que
talvez crescesse em locais brejosos. Pode ter sido se-
melhante ds piperdcecas (pimenta-do-reino) ¢ ds
cloranticeas (figura 16.37). Considerando-se todas as
caracteristicas desse fdssil, verifica-se que, de certa for-
ma, sio compartilhadas com virias familias viventes
das Magnoliidae,

Citam-s¢ aqui também os frutos monocarpelar
e alados necaptianos da Formaglo Santana ji referi-
dos antcriormente,

Alguns frutos, sementes e partes florais encon-
trados no Grupo Potomac por Crane & alii (1986) sio
um pouco mais jovens (albianos). Sio foliculos e pe-
quenas nozes, dispersos, produzidos por possiveis
magnoliideas e também pequenas inflorescéncias com
caracteristicas similares a hamamelideas e rosideas.

Androceus clorantoides com estames cilindricos
carnosos (figura 16.38) ocorrendo em grupos de wés,
unidos pela base, foram descritos por Friis er alii (1986).

Figura 16.37 Angiosperma aptiana da Austrélia,
com duas folhas em filolaxia altena @ uma inflorescéncia

na axila de cada folha, descrita por D. Taylor & Hickey (1996).
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Figura 16.38 Estames camosos clorantoides
{modificado de Stewart & Rothwell, 1993).

Ainda na flora de Potomac ocorrem inflorescéncias
de Platanaceae ligadas a um eixo (figura 16.39). As flo-
res siio unissexuadas sendo as pistiladas compostas de
cinco carpelos, um perianto e bricteas e as flores mas-
culinas constituldas de anteras ligadas em suas bases a
pequenos filamentos. Essas flores unissexuadas con-
firmam o aparecimento bem cedo de membros das
Hamamelidae (semsw Cronquist, 1988) no Eocreticeo/
Cretiiceo Inferior.

Flores bissexuadas foram achadas no Albiano
médio do Cazaquistio por Krassilov ef alif (1983). Con-
sistiam em trés a cinco foliculos nascidos sobre um re-
cepticulo achatado (figura 16.40). Alguns espécimes
mostrando restos de perianto e androceu junto aos
foliculos evidenciam a bissexualidade dessas flores.
Scus frutos seriam semelhantes aos de Ranunculaceac
¢ Paconiaceae.

Fiésscis neoalbianos bem prescrvados, do Nor-
te de Maryland (EUA), foram descritos por Friis e afif
(1988), Uma pequena flor estaminada portando griios
de pélen foi observada como clorantoide. Desse mes-
mo afloramento, ainda foram descritas por esses auto-
res flores estaminadas, com cinco cstames ¢ tépalas
em inflorescéncia, denominada Platananthus
potemacensis ¢ também uma inflorescéncia pistilada
com centenas de pequenas flores de 3-4 mm de eixo:
Platanocarpus marylandious ambas de Platanaceae,

A grande diversificagio das angiospermas du-
rante o Eocretdceo (142 a 90 milhdes de anos) causou
mudangas fundamentais no ecossistema terrestre e
dispararam os processos que geraram a maioria da di-
versidade de plantas atuais, segundo Crane (1997).

g
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Foles | | 10 mm

Figura 16.39 Inflorescéncia platancides da flora
de Potomac (modificado de Stewart & Rothwell, 1993).

A
B N/ =

Figura 16.40 Hyrcantha karatcheensis, Krassilov
et alif (1983). (A) Ramoflorifero. (B) Detalhe da flor Albiano
médio do Cazaquistfio (modificado de Hughes, 1994).

Neocretdceo Inicial (Cenomaniano):
Fase da “Irradiacéio Explosiva para
o Dominio”

No Cenomaniano, as angiospermas atingiram
50% de dominio em assembleias de latitudes altas
como na Austrilia,

Essa fasc explosiva de irmadiagiio angiospérmica
corresponderia ao mais incisivo pulso de produtivida-
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de vegetal da Gondwana, tendo em vista o rpido des-
tronamento das gimnospermas dominantes (como
Benetiales Pentoxylales) ¢ a igualmente ripida con-
quista de importincia ¢ dominio pelas angiospermas.
A maioria dos clados de monocotiledbneas e
eudicotiledfneas se diferenciam (Anderson & van
Wyk, 1999).

Ha um ripido acréscimo na diversidade dos -
pos foliares angiospérmicos em estratos superiores do
Creticeo.

Assim, formas foliares monocotiledineas ¢
cudicotileddneas representam bem mais de 25% dos
megafitofdsscis cenomanianos com uma diversificagio
de formas “platanoides™ palmadamente lobadas como
Araliopsoides cretacear e Aralisephylium da Formagio
“Raritan” do Grupo Potomac (figura 16.41). Hi for-
mas foliares biloladas, como Lirephyllum bansense, e
também formas simples, como Betulites ¢ Populites, ¢
folhas pinadamente compostas, como Sapindopsis.

As flores cenomanianas podem ser divididas em
pelo menos trés grupos distintos que, segundo suas
afinidades botdnicas, seriam referidos a magnolifdeas,
hamamelideas ¢ rosidcas,

Dentre as formas de eixos floristicos ou fru-
tiferos magnoliideos, encontrados no limite Eocretdceo
e Neocretdceo, tém-se :

o Lesqueria — cixo frutifero encontrado no
Kansas, descrito por Crane & Dilcher (1984).
Apresenta um recepticulo portando 175 a 250
foliculos (carpelos) arranjados helicoidalmen-
te, com sutura adaxial e extremidade bifida,
portando cada um de 10a 20 sementes. Abai-
xo dos frutos estavam arranjadas linguetas
que, apds a abcissdio, deixavam cicatrizes
losangulares. Preservados como moldes
tridimensionais em arenitos apresentam ca-
racteristicas dos faxa policirpicos dentre as
magnoliideas (figura 16.42).

* Archacanthus linnenbergeri ¢ um outro fruto
multifolicular magnoliideo do Albiano Supe-
rior a0 Cenomaniano médio (limite do
Eocreviceo e do Neocreticen), descrito por
Dilcher & Crane (1984), proveniente do cen-
tro do Kansas (Formagio Dakota). Na por-
¢do apical de um ramo robusto alongado, um
grupo de 100 a 130 foliculos, pedunculados,
com uma crista adaxial, portam 10-18 semen-
tes maduras. Cicatrizes estaminais e cicatri-

zes do perianto podem ser notadas abaixo da
porgilo multifolicular do ramo frutifero evi-
denciando uma flor hermafrodita. Associadas
na mesma camada, mas desconectadas, es-
tdo partes de perianto chamadas Archaepetala,
folhas pecioladas e profundamente lobadas
referidas como Lirfopkylfum e escamas refe-
ridas ao géncro Kalymnanthus. Todos esses
drglos apresentam corpiisculo cor de dimbar,
o que leva a considerd-los como pertencen-
tes 2 mesma planta (figura 16.43A ¢ B).

Os depésitos eocenomanianos da Formagio
Dakota (centro do Kansas, EUA) produziram virios
outros drgios reprodutivos interessantes entre os quais
destaca-se Prisca reymoldsii, Trata-se de um cixo de
inflorescéncia com flores pedunculadas (um racemo)
apresentando miltiplos foliculos alongados,
apetaloides e unissexuados (Retallack & Dilcher,
1981). Hi cerca de 90 foliculos elipticos, dispostos he-
licoidalmente no mesmo recepticulo. Cada foliculo
porta de duas a seis sementes bitegumentadas ¢
ortbtropas. Folhas de Magnoliaephyllum ocorrem asso-
ciadas na mesma camada embora desconectadas. Sio
usadas na reconstituigio desses racemos. Cicatrizes de
abcissdo, cuticula espessa e eixos multifoliculares
lenhosos sio evidéncias de que Priscs era um arbusto
lenhoso ou drvore com polinizagio anemdfila, que dis-
persaria suas sementes e frutos pelo vento (figura
16.44),

O grupo das hamamelideas inclui Spawomena
mawldinensis das camadas cocenomanianas do Grupo
Potomac 111 do Nordeste de Maryland (EUA). Flores
masculinas bem preservadas consticuem essa espécie,
com cinco tépalas € cinco estames. Também desse gru-
po € a Caloda deleveryana (figura 16.45), uma
infrutescéncia grande, com milhares de carpelos pe-
quenos conduplicados, aparentemente sem perianto,
agrupados sobre um eixo de 15 em x 1 em (Dilcher &
Kovacs,1986).

O grupo das rosideas cocenomanianas cstd re-
presentado por flores pequenas actinomdrficas da For-
macgio Peruc da Bohemia: Asterocelasirus orelaceae que
& um fruto pentimero, com elementos do perianto de
10 mm de comprimento, com duas sementes anfitropas
por carpelo, ovirio infero sincirpico (figura 16.46) ¢
Kalignaia decapetala (figura 16.47) que € um fruto
grande, sincdrpico, pentaloculado de 15 mm de did-
metro com perianto de dez lébulos (Krassilov &
Pacltova,1989).
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Figura 16.41 Formas foliares cenomanianas (modificado de Hughes, 1994).

Figura 16.43 Archaeanthus linnenbergeri. (A) Fruto
multifelicular magnoliidec. (B) Flor (Albiano superior—
Cenomanianc médio), Formagio Dakota, Kansas, EUA (modifi-
cado de Hughes, 1994),

Figura 16.42 Lesqueria alocata — eixo frutifero
magnoliideo.
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Figura 16.44 Prisca reynoldsii- (A) Racemo
magnoliidec de miltiplos foliculos alongados, apétalos.
(B) Corte transversal de foliculos portando duas, frés
até seis sementes bitegumentadas, ortdtropas.
(Cenomaniano — Formagho Dakola, Kansas - EUA).
Modificado de Hughes (1984).

Figura 16.46 Asterocelastrus cretacea — flor
actinomérfica do Cenomaniano da Bohemia (modificado
de Hughes,1994).

Figura 16.45 Caloda de levoryana — frutificacio
grande com numerosos carpelos pequenos,
conduplicados. Cenomaniano do Kansas (modificado de
Hughes, 1994),

Figura 16.4T7 Kalianaia decapelata — flor
actinomdrfica do Cenomaniano da Bohemia (modificado
de Hughes, 1984).
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Neocreticeo Final (Turoniano ao
Maastrichtiano): Fase de
“Maturidade ou Consolidagéo”

Desde o Turoniane até o Plioceno, conforme
Anderson & van Wyk (1999), por cerca de 92 milhdes
de anos, as angiospermas conguistaram ¢ tém mantido
o dominio da vegetagio global. Nessa fase madura de
sua evolugiio, elas tém demonstrado uma tendéncia
para diversificagiio rdpida, com o aparecimento cons-
tante de novas ordens e familias.

A flora continental mundial neocreticea sofreu
grandes modificagbes que podem estar associadas a
mudangas fisicas ¢ ambientais. O miéximo do desen-
volvimento “antiglacial™, ou seja, o ponwe médio entre
a glaciagdio permiana (hi =290 milhdes de anos) ¢ a
glaciagio plio-holocena (hd 2 milhdes de anos) seria
no Barremiano (hd aproximadamente ~148 milhdes
de anos). Entretanto, a reversio de evento, por evi-
déncias marinhas, inicia-se entre o Coniaciano e o
Campaniano. Por outro lado, o miximo de efeito
“antiglacial “ parece se encaixar melhor nos aspectos
da irradiagiio vegetal campaniana ou maastrichtiana,
isto &, posteriormente, aos registro de muitos cventos
gerais marcantes sobre os continentes (Hughes, 1994),

O efeito de uma Terra mais uniformemente
quente em direglio aos polos precisa ser avaliado a par-
tir de uma amostragem mais intensiva de fitoftsseis
por todo o planeta, bem como maiores estudos de
paleossolos. Florestas pluviais, savanas € a deciduidade
geral das drvores (e em particular das latitudes mais
baixas) devem ser fendmenos de origem cenozoica.
Logo, qualguer interpretagiio do ambiente creticeo
usando, dirctamente, a experilneia holocena ¢ muito
imprecisa ¢ dificil.

A. Fésseis de Eudicotileddneas
MNeocretdceas

Desde o Cenomaniano houve uma nitida irra-
diagiio das plantas portadoras de folhas com venagiio
reticulada (eudicotiledfneas); contudo, essa irradiagio
vai sofrer seu maior incremento durante o
Maastrichtiano ¢ o Cenozoico inicial. Essa irradiagio
pode ser percebida muito diferentemente através do
estudo de folhas, flores, grilos de pélen ¢ lenhos fbs-
seis ou da suposta existéncia neocretiicea de familias
vegetais aruais,

Fitofésseis foliares

A maioria dos nomes genéricos dados aos fos-
seis foliares cenomanianos até maastrichtianos expres-
sam as afinidades botdinicas amais que seus autores
julgam que eles possuem. Contudo, essa € uma priti-
ca muito temerdria efou duvidosa, apesar de trazer a
vantagem de rapidamente dar uma ideia dos tipos de
foliagens que existiam num dado momento num de-
terminado local. Wolfe & Upchurch (1987) conside-
ram que a maioria das floras foliares nore-americanas
neocreticeas, por exemplo, precisam ser revistas e
atualizadas, por isso empregaram mais caracteristicas
fisiognfimicas do que taxondmicas em suas interpreta-
¢oes, Para alguns autores, o uso de nomes genéricos
atuais 86 deve ser empregado em casos de preserva-
ghes especiais de cuticulas e 6rglos reprodutores e so-
mente apds o infcio do cenozoico quando a diversida-
de geral das floras torna-se bruscamente maior, denun-
ciando uma aproximagio 4 composi¢io arual.

Palinomorfos neocretdceos

A Provincia de Normapolles (um grupo especial
de griios de pélen triporados com poros estruturalmente
muito complexos do Cenomaniano ao Eoceno) esten-
de-se por paleolatitudes nérdicas médias, mas alguns
tipos similares paralelos também silo conhecidos na
regido Austral (Jarzen & Dettmann, 1992). Sabe-se que
alguns grios de normapolles podem ter sido produzi-
dos por flores de hamamelideas no Santoniano—
Campaniano (Friis & Skarby, 1982).

Uma peculiaridade nos sedimentos turonianos
¢ coniacianos ¢ o desaparecimento praticamente total
de registros polinicos de Ephedripites ¢ outros
efedroides (Crane, 1987) ¢ de quase todas as plantas
cicaddceas ¢ cicadeoides.

Irradiagdo floristica maastrichtiana

Durante o Maastrichtiano, houve um grande
aumento da diversificagio das angiospermas com maior
representagio de familias viventes. Muller (1984) de-
monstrou a partir do documentirio polinico que, du-
rante o8 tempos maastrichtianos ¢ paleocenos, o incre-
mento de ordens ¢ familias angiospérmicas cresceu
muito mais que nos periodos anteriores e posteriores.
Essa irradiagio parece ter introduzido e incluido tipos
mais numerosos ¢ mais estreitamente relacionados is
monocotileddneas (Hughes, 1994),
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B. Fésseis de Monocotiledineas
Neocretdceas

Deixando de lado as consideragies sobre a
incertae sedes camiana Sanmigwelia (Tridssico de, apro-
ximadumente, 200 milhdes de anos), que nio apresenta
outros aparcntados nos 100 milhdes de anos scguin-
tes; hi megafésseis seguros de monocotileddneas so-
mente no Aptiano (cerca de 120 milhdes de anos) dos
Estados Unidos (formagdes Patuxent ¢ Arundel do
Grupo Potomac) com Acaciaephyllum, Plantaginopsis e
de alguns outros locais (Hickey & Doyle, 1977) e, mais
recentemente do Brasil (Formaglio Santana, Mohr &
Rydin, 2002). Pequenos grios de pélen columelados,
monossulcados reticulados, incluidos em
Rerimonocolpites por Doyle (1978) mas assemelhan-
do-se a Liliacidites neocreticeos de Couper (1953) sio
apresentados em numerosas assembleias. Eles sio re-
conhecidos por Muller (1981) como pertencentes a um
tipo geral encontrado em virias famflias atuais de
monocotileddneas, mas niio identificados exclusiva-
mente em qualquer uma delas.

Daghlian (1981 apwd Taylor & Taylor, 1993) re-
conheceu trés fases pgerais na evoluglio das
monocotileddneas sendo que a primeira delas, inician-
do-se no Cretdceo Inferior (Aptiano-Albiano), estender-
se-ia até o Maastrichtiano. Nessa primeira fase, os
megaftisseis, como os seus respectivos grios de pélen,
indicam que havia poucas plantas identificiveis com
taxa modernos, embora viirios possam tratar-se, obvia-
mente, de monocotileddneas. Na scgunda fase, que
vai desde o Maastrichtiano ao Eoceno, hd ainda uma
tendéncia continuada para o aquecimento, ¢ assim vi-
rios taxa de monocotiledfneas tropicais e subtropicais
estendem suas distribuighes peogrificas. Nesse interva-
lo de tempo, como aconteceu com as eudicotledfneas,
muitos dos grupos modemos de monocotiledfneas tam-
bém fazem seu primeiro aparecimento. Na terceira fase
{Nebgeno), hi o aparecimento das comelinales ¢ das
orquidales.

Como hid virias familias de monocotiledfineas
encontradas logo no inicio do Paledgeno, Daghlian
(1981 apwd Taylor & Taylor, 1993) acredita que mem-
bros de Pandanaceae, Palmae (Arecidae), Potamo-
getonaceae (Liliales) e Araceae (Arales) jd ocorressem
no Neocretdceo, enquanto Anderson & van Wyk
{1999), com base em outros autores, citam a presenga
de: Bromeliales (Cenomaniano); Zingiberales ¢
Arecidae (desde o Santoniano); Liliales ¢ Restionales
(desde Maastrichtiano).

O nidmero relativamente pequeno de fsseis
neocreticeos de monocotileddneas, quando compara-
do ao de cudicotileddneas, talvez ji reflita a domindincia
do total de géneros cudicotiledéneos sobre o de
monocotileddneos, Essa domindincia pode ser vista nos
scguintes dados referentes ds seis familias mais
diversificadas arualmente: Asteraceae (1.100 géneros);
Fabaceae (700 géneros); Rubiaceae (500 géneros) e
Euphorbiaceae (300 géneros); todas eudicotileddneas
contra Orchidaceae (750 géneros) e Poaceae (650 gé-
neros), monocotileddneas (Anderson & van Wyk,1999),

Durante o Turoniano (hd cerca de 93-89 milhes
de anos), a América do Sul ¢ a Africa permancceram
ainda em contato mais ou menos direto. Desse tempo
até o inicio do Eoceno Final (37 a 33 milhies de anos),
quando a maioria das familias modernas de
angiospermas ¢ muitos géneros atuais ji existiam, a
América do Sul e a Africa ainda guardavam uma proxi-
midade maior do que aquela com a América do Norme
{(Raven & Axclrod,1974).

Pale6geno ao Quaterndrio: Fase da
“Irradiagdo Cenozoica”

Mos tltimos 100 milhdies de anos, as angiospermas
conquistaram ¢ tém mantido o predominio na vegeta-
¢do global. Nessa fase madura de sua evolugiio, elas
mantém uma tendéncia para diversificagdo ripida, com
aparecimento constante de novas ordens e familias.
Somente nos derradeiros 65 milhdes anos, cerca de 300
a 400 familias de angiospermas surgiram.

Iniimeras wafofloras cenozoicas jd foram descri-
was por todo o mundo. Mesmo assim, o documentdrio
fissil vegeral cenozoico ¢ enorme ¢ uma visio mais
global de seu conteddo ¢ de sua hist6ria evolutiva &
ainda impossivel de ser obtida, dado o pequeno ni-
mero de palcobotfinicos a trabalhar com csse material.

Basta, contudo, uma andlise rdpida desse
documentirio para se perceber sua enorme diversida-
de e avangos evolutivos alcangados no decorrer desse
tempo geoligico.

A maior de todas as irradiagbes de organismos
{principalmente de plantas terrestres ¢ insetos) reali-
zou-s¢ no infcio do Paledgeno (65 a 50 milhdes de anos),
isto &, durante o Paleoceno e inicio de Eoceno.

Esse fenfmeno pode ser explicado através da
evolugilo do padrio climitico interagindo com a geo-
grafia de placas tectinicas. Com o afastamento de con-
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tinentes ocorre o isolamento geogrifico de virias flo-
ras ¢ faunas. Ao mesmo tempo, esse deslocamento
translatitudinal dos continentes submete cssas comu-
nidades isoladas a diferentes padries climdticos, re-
sultando numa selegiio natural intensa para indmeros
hibitats. Esse quadro € agravado pelo fato de as mudan-
¢as no padrio climétco mundial estarem se processando
paulatinamente, na diregio de resfriamento, desde o
Neocretdceo “antiglacial” (um periodo muito quente que
durou uns 30 milhdes de anos, incluindo flutuages) avé
oquase ceramente inacabado periodo glacial quatemidrio
(Frakes of alfs, 1992 apud Hughes, 1994).

O limite Cretdceo/Paledgeno parece ter regis-
trado episdédio de extingio algo seletivo, pois a grande
diversidade alcangada pelas angiospermas
maastrichtianas atravessou esse limite inclume, para
tornar-se ainda mais rica nas floras paleocenas e cocenas
{Hughes, 1994).

Contrariamente aos dinossauros, cefalépodes,
alguns foraminiferos planctdnicos, ¢ outros organismos
que sofreram extingdo ou grandes mudangas evolutivas
proximo ao limite mesozoico-cenozoico, as
angiospermas niio exibem qualquer sinal de devasta-
¢lo catastrdfica universal. Ao que parece, os eventos
de extingdo foram muito reais nesse limite, mas afeta-
ram muito pouco a evoluglio vegetal mundial. Tanto a
continuidade da variedade de formas angiospérmicas
maastrichtianas como sua diversificagio méxima em
novos fgxa, no inicio do Paledgeno, testificam assim.
E possivel que a auséncia temporiria de numerosos
animais herbivoros ¢ de seus predadores contribuiu
para o impulso evolutivo a que se submeteu a vida
vegetal no Paledgeno.

Outro evento marcante da passagem Cretdceo
- Paledgeno foi o nitido desenvolvimento da
deciduidade foliar ou caducifolia, que podena ser uma
adapragiio & rend@ncia para a descida da remperatura
média mundial a partir de um médximo climdtico de
naturcza “antiglacial” do Neocretdceo. Entretanto,
todo o Paledgeno (Paleoceno a Oligoceno) foi um tem-
po ainda muito quente ¢ dmido ao comparar-se com o
atual “interglacial” ou “posglacial”,

As Subclasses de Angiospermas

Fazendo uma sintese do que foi exposto aré
agora, pode-se afirmar que as angiospermas, que hoje
dominam a vegetagdo terrestre, apresentam scus pri-

meiros fdsseis, com caracteristicas, indiscutivelmente,
angiospérmicas a partir do Crerdceo inferior
{Hauteriviano = 132 milhdes de anos) com as
Archacofructacecac (Sun ef afis, 2002). Como o
documentirio fissil registra o aparecimento das linha-
gens gimnospérmicas atuais (ginkgoales, coniferales,
cicadales) no neocarboniferos (=310 milhdes de anos),
pode se supor que a divergéncia da linhagem das
angiospermas deu-se por esse tempo. Essa linhagem
teria se mantido restrita a locais ndo propicios 2
fossilizagdo, como regides montanhosas € cm estigio
evolutivo onde as feigbes de angiospermia ndo cstariam
bem definidas (Doyle, 1998 ¢ Crane & afii, 1995). Es-
tudos filogenéticos indicam que o grupo pode ter evo-
luido desde o Eotridssico (Olekiano — mais ou menos
250 milhdes de anos).

A despeito dessas incertezas sobre o tempo de
origem, as evidéncias fisseis mostram que as
angiospermas alcangaram um enorme crescimento em
varicdade e abundincia até o Cenomaniano. Esse de-
senvolvimento foi tdo grande que, conforme Crane
(1987), em sedimentos dessa idade, € possivel reco-
nhecer todos os grandes clados em que se dividem as
angiospermas, isto &, representantes das: angiospermas
basais (ANITA), Magnoliideas, Monocotileddneas,
Ceratophyllales ¢ Eudicotileddneas (figura 16.26). No
Creticeo médio (Cenomaniano = Turoniano), as
angiospermas jd alcangaram o stgfus de grupo mais
abundante e diversificado do reino Plantae.

Até recentemente, o nosso conhecimento da
diversificagio inicial desse grupo cra bascado unica-
mente no documentino fdssil de folhas e grios de pé-
len. Da década de 1990 até 0 momento, a descoberta
de belas flores, frutos, sementes e partes florais fosseis
tem representado uma fonte valiosa de dados sobre a
organizagio ¢ filogenia das angiospermas primicivas
(Friis er afis, 2006),

Dos sere grandes clados em que se dividem as
angiospermas atuais, conforme APG II (2003) & possi-
vel reconhecer os seguintes registros fésscis, confor-
me Crepet o alii (2004) (figura 16.26):

¢ Grado ANITA desde 113 milhdes de anos

(Aptiano)
* Clado Magnoliidae desde 90 milhdies de anos
({Turoniano)

* Clado Monocotiledéneo a partir de 100 mi-

lhies de anos (Albiano)

* Clado Eudicotileddneo a partir de 100 mi-

Ihdes de anos (Albiano)
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O Cenozoico brasileiro apresenta wés categorias

distintas de depdsitos: as grandes coberturas das ba-
cias scdimentares paleozoicas; aqueles das bacias do
tipo 7 interioranas ¢ os localizados em bacias do tipo
rifr marginais. Os fitofésscis cenozoicos brasileiros ocor-
rem, principalmente, nas grandes coberturas ¢ nas ba-
cias do tipo mff interioranas.

Entre o5 depésitos das grandes coderturas de ba-

cias sedimentares paleozoicas portadoras de fitofdsseis
tém-s¢ as ocorréncias:

* Bacia do Amazonas — Neocreticeo ou

Paleoceno — Formagio lpixuna, no Munici-
pio de Iricuia (PA) com ocorréncia de lenho
do género Saccoglons (Humiriacae), (Japiassi,
1969).

Bacia do Parand - Mioceno - Formagiio Rio
Claro (= Formagio Rio Claro + Formagio
Piragununga), nos Municipios de Rio Claro,
Jaguaritina ¢ Vargem Grande do Sul (SP), com
a ocorréncia de floras registradas por Duarte
& Martins, 1983 ¢ 1985; Zaine of afii, 1995;
Dos Santos, 2006; Dos Santos & Bernardes-
de-Oliveira (no prelo).

Bacia do Acre - Plioceno — Formagio
Solimbes, Municipio de Cruzeiro do Sul / Alto
Jurud (AC), registrada por Duarte, 1970,
Bacia do Parnaiba — Plioceno — camadas
Nova lorque, Municipio de Nova lorque

(MA), com alguns elementos da Mata Adin-
tica (Cristalli & Bernardes-de-Oliveira, 1998),

Entre os depdsitos de bactas do tipo rift interioranas

tém-s¢ as ocorréncias:

* Bacia de Sdo José do Itaborai - Palcoceno

- calcdirio de [taborai, Municipio de Itaboral
(R]), com presencga de frutos de Celtis samtosi
(Ulmaceac/Cannabaceac) ¢ folha de Psiafiam
(Myrtaceae), Beurlen & Sommer (1954) ¢
Magalhiies (1948).

Bacia de Bonfim — Eoeoceno — Municipio
de Bonfim (SP), datada por palinologia (Lima
& Dino, 1984),

Bacia de Fonseca — Mesoneoeoceno, Mu-
nicipio de Fonseca (MG). O registro
fitofossilifero da Formagiio Fonseca apresenta
uma grande variedade de familias de
angiospermas, sendo Melastomataceae e
Mimosaceae as mais abundantes. O fdssil
mais notivel pertence 4 familia Bombacaceae

— uma flor, relativamente bem conservada
(Dolianiti, 1949, 1950; Duarte, 1956, 1958;
Oliveira Silva, 1982; Mcllo e afiz, 2002) ¢
Bacia de Gandarela (MG) (Duarte & Mello
Filha, 1980).

Bacia de Aiurvoca - Eoceno-Oligoceno,
Formagio Entrecérregos, Municipio de
Aiurvoca (MG) (Franco-Delgado, 2002; Fran-
co-Delgado & Bernardes-de-Oliveira, 2004).
Bacia de Taubaté - Oligoceno = Formagio
Tremembé, Municipios de Taubaré,
Tremembé (SP), flora rica em fabdceas,
melastomatdceas, mirtdeeas, etc. (Mandarim-
de-Lacerda, 1985 Duarte & Mandarim-de-
Lacerda, 1989a, b; Duarte & Mandanm-de-
Lacerda, 1992; Veiga, 2009); Bacia de Sdo
Paulo (SP) - Formagio ltaquaguecetuba
{(Fittipaldi, 1990; Bento dos Santos, 2009).
Bacia de Taubaté - Eoplioceno/Pleistoceno
- Formagdo Pindamonhangaba, Municipios
de Taubaté, Jacarei (SP), flora rica em
melastomatficeas, tipica tropical sazonal,
(Firtipaldi & Simdes, 1990; Leite of alif, 1996;
Tufano, 2009),

Bacia do Irecé - Pleistoceno (?) — Forma-
¢do Morro do Chapéu, Municipio de Morro
do Chapéu (BA), com flora descrita por
Duarte & MNogueira, 1985.

Entre os depdsitos de bacias marginais tipo rift
tém-se as ocorréncias:
* Bacia de Pernambuco=Paraiba -

Pleistoceno — Formagio Maria Farinha, Mu-
nicipio Maria Furinha (PE) - flora estudada
por Dolianin, 1955.

Plataforma Bragantina - Mioceno - For-
magiio Pirabas, Municipio de Capanema, lo-
calidade de Caicira (PA) = flora composta de
folhas excepcionalmente preservadas como
impressies em calcdnio, pertencentes is fa-
milias  Caryocaraceac, Ebenaceae,
Melastomataceae, Myrtaceae, Sapindaccac,
etc., descrita por Duarte, 1972; Duarte, 2004.
Bacia do Reconcavo - Plioceno - flora de
Ouriganguinhas, Municipio de Alagoinhas
(BA), descrita por Hollick & Berry, 1924 (apud
Dwuarte & Japiassii, 1971), contém muitas for-
mas semelhantes s que ocorrem atualmen-
te na regido.
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* Bacia de Pernambuco-Paraiba -
Pleistoceno (?) = flora de Umbuzeire (PB),
estudada por Duarte & Vasconcelos, 1980,

* Bacia Potiguar — Pleistoceno (7) — flora de
Russas (CE), estudada por Duarte, 1959,
Duarte & Nogueira, 1980,

* Bacia de Camamu - Pleistoceno (?) — flora
de Maraii (BA) descrita por Hollick 8 Berry,
1924 apud Duarte & Japiassi, 1971,

Pleistoceno Final a Holoceno: Fase
de “Declinio & Extingdo” das
Angiospermas

Conforme Anderson & van Wyk (1999), um dli-
mo ¢ grande cspasmo de extingdo na histdria peolbgica
da vida teve inicio a 100 000 anos AP, sendo causado por
trés ondas de colonizagio humana. O Heme sapiens, ten-
do surgido a partir dos hominideos hi uns 250 mil anos, é
um agente de extingdo global o grande quanto um enor-
me asteroide ou uma mudanga climérica global profun-
da, advinda da tectdnica de placas.

A primeira onda de extingdo — saindo da Africa
entre 100000 ¢ 30 000 AP, em diregio a Europa e a
Asia a pé - o tamanho da extinglio causada por cssa
primeira onda deve ainda ser examinada.

A segunda onda de extingio — saindo da Asia —
entre 30 000 ¢ 1 000 AR, a pé, em direglo a América
do Norte e do Sul e, por jangada, para o Pacifico,
Australisia ¢ Madagascar. Causa a extingiio de 80 a 90%
da megafauna pleistocena (grandes mamiferos ¢ pés-
$aros sem asas),

A terceira onda de extinglio - saindo da Europa
—entre 1500 ¢ 1840 d.C. por navios & vela ¢ desde 1840
a 2003 d.C. - por meio de navios, trens, avides, auto-
mdveis, Com o advento das grandes descoberas e a
colonizagio de novos continentes ¢ a industrializagio,
uma nova onda de extingies iniciou-se, na qual as
angiospermas entram em séria ameaga. Num tempo
geolbgico extremamente curto, sua luxuriante maturi-
dade estd sendo, bruscamente, extinta.
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Bacia do Amazonas - 27, 30, 60, 75, 231, 376

Bacia do Araripe - 64, 95, 260, 351

Bacia do Karoo — 142

Bacia do Parand — 110, 148, 224, 241, 251, 256, 257,
283, 285, 293, 308, 376

Bacia do Parnaiba = 52, 256, 376

Bacia do Recfncavo - 376

Bacia do Solimiies — 21

Bacia Ischigualasto/Villa Unidn - 136

Bacia Pernambuco-Parafba - 54, 59

Bacia Potiguar — 377

Bacia San Rafael - 136

Bageherpeton — 98

Bageherpeton longinathus = 92

Baiera - 301, 302

Baieroxylon — 301

Balanoplossus - 5, 6

baleias — 163, 193

Balenoptera — 195

Balmeiopsis — 316

bambus - 352

Baptornis — 121

Baragwanathia - 240, 264, 339

Rarapwanathia longifélia - 240

Barakaroxylon — 286

barbilhdes - 64

Barinophytaccac - 236, 246

Barinophyton — 246, 340

Barinophyton citrulliforme — 247
Barinophytopsida - 340
barra pés-orbitdria - 151
base rizomarosa — 240

bases foliares - 314, 337
basiesfenoide = 165
Basilosaurus - 194
basioccipital - 93, 165
bateria dentdria - 54
Batrachomorpha - 87, 88
Bauriidac — 140, 150
Baurnbatrachus pricei — 95, 96
Beania — 297

beija-flores — 116
Belemnopieris — 286

Belodella — 28

Belanostomus carinatus — 67
benetiticeas — 273, 296

Bennerritales - 272, 295, 297, 300, 303, 355

Benneviaspis = 46
Bernaultia - 281
Bernissartia — 108
Betuliter - 370

bexiga natatdria - 59, 86
Biarmosuchia — 139, 142
Biarmosuchia - 143, 152
Biarmosuchidae - 139
Biarmosuchus — 143
biarmosiquios — 142
biesporangiados — 298
bigorna - 137
Bikarisporites - 273
bilofodontia - 188
bioestratigrafia = 31
bioindicadores — 228
biomas globais — 271
biomineralizaglio do esqueleto — 40
hiozona de ‘Traversodontidae = 147
bipedalismo = 195
Birkenia elegans — 47
Bishaps - 202
Bithecocamara - 7
blast6podo — 39
blastdporo - 20

bldstula = 20

Blecknum - 259, 267
boca tcrminal - 47

boca ventral - 44
Bombacaceae — 376
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Bonnetia — 15

bordos foliares - 314
Boreocutheria — 164, 172, 202, 203
boreosfénicos — 174
Boreosphenida - 164, 171
Bothriolepis canadensis = 49

botos - 194

Batrychiopsis — 293

Botrychium — 257
Botryopteridaceae — 237, 257, 259, 263
Borryopreris — 257

Batryapteris forensis — 263
bovideos — 190

Bowenia = 297

Brachyopoidea - 88, 94
Brackyphyllum - 314, 315, 317
brictea — 309, 310, 316, 324
brictea lenhosa — 316
brictea-escama - 315

brictcas = 298, 305, 323, 369
bricteas bufurcadas — 311
bricteas estéreis — 312
bricteas-escamas — 316
bradiodontes - 52
Branchiosauridac — 94, 98
Branchiosauroidea — 88
Branchiostoma - 22

Brannerium vestitum — 68
brinquias — 37, 39, 43, 86, 94
branquiossaurideos - 86, 94
braquiblastos — 323
braguiodonte - 169, 175
braguidpodes inarticulados — 40
Brasilitherium ripgrandensis = 157
Brasillodontidae - 154
Brasilodendron — 243, 264
Brasilodon quadrangwlaris = 157
Brasilodontidae = 140
Brasifogyps faustoi = 127
Brassicaceae — 356

Brasilichthys macrognathus — 63
Brasilosaurus sanpawloensis — 110
bri6fitas — 219

Brithopidac = 140
Brithopodinac - 140, 145
Bromeliales — 374

Brontornis barmeinster — 128
Bryales — 221, 224, 226

Brycon avas - 64

Bryidae — 221, 224
Bryomorpha - 221, 222, 226
Bryophyta - 220, 221, 222, 225
Bryopsida — 221, 222, 224, 227
Bryum = 224

Bufonoidea = 95

Bula(s) timpénica(s) — 165, 179, 199
Bulmanicrusia - 7

Bumbudendron — 243

bunodontes - 169

Buriadia heterophylla - 312, 313
Buriadiaceae - 272, 312
Burnetiidae — 139

Burnettia = 142

Buteoxylon - 277

Buteoxylon gordomianum — 277
Buteoxylonales — 271, 275, 277
Buxbaumiidae — 221, 224
Bythiacanthus brevis — 57

C

cabega - 85

cabega do conodonte - 27
cachos de esporingios — 260
Cacops — 91

Caenolestes = 202

Cairoa = 275

caixa craniana — 18
Calamitaceae — 253, 254, 265
Calamites — 251, 253

Calamites sp. — 254
Calamopityales — 271, 275, 276, 277
Calamopitys americana — 276
Calamaoplewrus cylindricus — 66
Calamostackys = 253, 254
Calathospermum - 278

caleineo - 122, 167

caledrio biocldstico — 30
Callistophytales — 271, 275, 282
Callistophyton — 282

Callixylon - 272, 273

Callixylon nessberry — 274
Calobryales - 221

Caloda de levoryana - 372
Calymmatotheca — 278

cimara polinica — 342

cdmaras acriferas internas — 221
Camaroidea - 5, 7

camaroideos — 10
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Cambriano da China — 38
camelos = 190

Camoconites = 304
Camphylonewron — 261
canais de resina - 318
canais do sistema sensorial da linha lateral = 93
canal da michpila - 343
canal polinico - 277, 343
Canellales — 351

cangurus = 177

Canidac - 199

Caniformia - 199
caniniforme - 145
canino(s) = 151, 200
Cannanoropolis — 312
Capitosauroidea - 88, 92
Caprimulgiformes - 116
Captorhinidae — 107
Caprorfiinus — 105
Caprosauridac = 98

capuz de acrodina — 63
carapaca — 44, 48, 179
carapaga cefilica - 44
carapaga cefalotordcica — 43, 45, 75
carapaga fosfitica — 75
carapaga dssea — 37, 45, 47
carapaga dssea dorsal - 49
carapaga Gssca ventral = 44
Carchariniformes — 59
Carcharodon megalodon — 54
Cardiocarpales - 343
Cardiocarpus — 307
Cardiocarpus — 308
Carnivora — 164, 172, 181, 198
Carnivoros - 198, 206
Carnoconites = 303

Carodnia - 188

Carodnia vieirai — 188, 190
Caroling = 314
carpometacarpo — 119
carpos — 84

cartilagem — 40

cartilagem de Meckel - 49, 58, 138
cartilagem prismitica = 52
carviio = 253, 285

casca — 104

casca de ovo — 103

cascos — 163

Casea ~ 141

Caseasauna — 139

Cascidae - 139, 140
Casichelyia - 108

castores — 184

Casuariidae - 123

Catagonus stenocephalus - 191
Catarrhinos = 195
Cathartiformes - 116, 127
Cathaymyrus — 16
Cathayornis — 118

Camuridac — 66

cauda - 39, 85, %4

cauda heterocerca — 45
Cauda hipocerca = 47
cauda hipocerca — 47

cauda preénsil - 175, 179, 181
Caudipteryx sowi - 113
Caule(s) — 324, 337, 352
caules de progimnospermas - 286
caules permincralizados = 278
caules petrificados - 261
caulideo — 222, 223

cavalos = 186, 192, 207
cavernas — 184

cavidade bucal — 43
cavidade glenoide — 184
cavidade orobranguial = 61
cavidade pericirdica = 59
cavidade pulpar - 49, 62
Cavidonti — 28

Caviidae - 184
Caviomorpha - 184

Cayton Bay — 287

Caytonia — 287, 289
Caytoniales — 271, 275, 287, 289, 303, 355, 358
Caytonianthus — 287, 289
Cecilia{s) - 86, 94

Cecropsis — 275

Cedroxylon — 324

Cedrus alasbensis — 324
cefalocordados - 19, 25
cefaldpodes - 28

cegonhas — 116, 122
celacantols) = 42, 71
Celastrophyllam = 365

célula apical - 227

célula epidérmica — 239
célula-guarda - 239

células antipodas — 349
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células diploides — 235

células epidérmicas — 297, 310, 318, 334

células esclercnquimdrticas — 278
células haploides — 340

células isodiamérricas — 280
células oleiferas = 351

células parenquiméticas — 278, 298
células secretoras — 286
celurossauros — 115
celurossauros basais — 122
cemento — 168

centro vericbral - 90

centrocone — 177

Cephalaspis — 46
Cephalochordara - 14, 16, 18, 76
Cephalodiscida - 7

Cephalodiseus = 5, T
Cephalotaxaceae — 272, 324
Cephalotaxites - 324
Cephalotaxospervium = 324
Cephalotaxus — 314, 324
Cephaloxeniformes — 64
Cepphalodiscida - 5
ceratobranquial - 40

Ceratodus latissinus — 72
Ceratosaurus — 115

ceratotriguias - 54
Cercopithecoidea = 195

cérebro - 14, 39

cervos — 190

cesta branquial - 43

Cetacea - 164, 190, 193
ceticeos — 193, 194
Cetartiodacryla - 190, 193
Chalewria arrosa = 342
Chaliminta = 154, 135

Chaliminia mustefoides = 156
Chaloneria — 242

Chamaecyparis — 319

Chamarta — 147

Changehengornis — 115
Changehengornis hengdaosiensis — 118
Chapada do Araripe = 350

Chara = 344

Charadriiformes = 116, 121, 122
Charassopnathus — 154
Charophyceae - 344

Charruodon tetracuspidatus - 155, 157
Chauna - 127

Chaunoides antiguus — 127

Cheirolepidiaceae - 272, 314, 315, 318

Cheirolepis = 60, 61

Chigutisauridac — 88, 94, 98

chimpanzés - 195, 196

Chinigudon theotonicus = 155

Chimiguodon — 153, 155

Chiniguadon sanfuanensis — 154, 156

Chiniguodon sp. - 157

Chiniguadon theotonicus — 154, 156

Chiniquodontidae — 140

Chireptera - 164, 172, 181, 182, 183

Chloranthaceae — 350

Chlorokybus — 344

Chlorophyceae - 344

Chlorophyta = 219

Chondrichthyes — 41, 42, 52, 54, 59

Chondrostei — 42, 61, 63

ahapper— 199

chapper discoidal - 199

Chordata - 3, 13, 28, 87

Chrondrichthyes — 76

Chronoperates — 152

Chronoperates paradoxus — 135

chuvas sazonais — 266

Cibatium — 260

cicaddceas - 273

Cicadales — 354, 355

Cicadecidales — 355

cicatriz trilete - 273

ciclo de vida de uma bridfita = 220

ciclos de vida nas plantas vasculares — 341

Ciconiiformes — 116

cilindro vascular oco - 338

cilindro vascular sélido - 338

Cimolesta = 172

Cimolodonta = 170

cindodonte - 135

Cingulata - 171, 180

cingulo - 169

Cinodonte avangado - 166

Cinodonte primitivo - 166

cincdontes — 149, 151, 152

Cinodontes ndio mamaliaformes = 155, 156

Cinodontes niio mamaliaformes da América do Sul -
153

cinodonres ndo mamalianos — 151

cinodontes traversodontideos - 153

cintura cscapular - 84, 87, 122
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cintura peitoral — 38

cintura pélvica - 84, 87

cinturiio equatorial seco — 266
Circuling — 314

cimmos = 17

Cistecephalidae - 140

Cladistia - 42, 63

clado das angiospermas — 350

Clado Euvangiospermas - 350
Cladophlebis — 295, 296

clados de cutérios - 203
Cladostrobus - 308

Cladotheria - 171

Cladoxtlopsida = 250

Cladoxyliidae - 236, 249

Cladoxylon — 249

Cladoxylon scoparium — 250
Cladoxylopsida — 236, 249, 266
Cliperes — 59

dlaspers = 59

classificagio cladistica das bridfitas — 221
classificagdo das angiospermas — 350
classificagio geral dos vertebrados - 41
Classificagio Lineana dos Répreis - 104
Classopoliis — 314

Classostrobus compromensis — 314
Clastistia - 63

Clavatipollenites = 350
Climacograpius — 8,9

Climacograprus innofatus var, brasiliensis — 9
Climacograptus scalaris -9

climas glaciais — 337

Climatins — 51

Climatologia - 218

cloroplasto - 344

Cremidaria = 261

CO, atmosférico - 217, 333, 337
coanas — 73

cobras — 106

Codonotheca — 280

Coelacanthidae - 73

coclhos - 183

Coelurosauria - 115, 125

Coendou magnus — 184, 185

coligeno = 41

colarinho — 4

Colbertia magellanica — 189
colénquima - 337, 353

Coleochaete - 232, 336, 344

Coleochaete — 344

colo - 168

Colostcoidea - 87

Colpodexylon — 241

Columa lrvia = 124

Columbidae - 129

Columbiformes - 116, 129

columela - 86, 223

columela central — 223

coluna vertebral - 39

Comiopteris — 295

complexo brictca-escama - 321

complexo de bricteas — 314

composi¢do dentdria = 168

compressies — 278

Compsognathus - 113, 118, 121

Compsosirobus - 322

Compsostrobus weotericus — 323

Concornis — 115

condigiio plantigrada = 166

cindilo craniano — 104

cindilo occipital — 165

Condilo occipital duplo - 138

condrictes — 52

condrites — 76

Condylarchra — 172, 186, 187, 192

cone feminino = 313

cone ovulifero = 305

cones — 308, 312, 321

concs bioesporangiados — 299

conecs féreeis - 312

cones ovulados - 314, 318

cones ovuliferos — 303, 308, 310, 315, 316, 319, 321,
32z

cones permineralizados - 318

concs polinicos = 318, 319, 324

Confuciusormis = 115

Confuciusornis sanctus — 118, 119

Confuciusornithes - 116, 118, 121, 122

Confuciusornithiformes - 116

Coniferales - 272, 301, 306, 313, 354, 355, 356, 358

coniferas — 273, 324, 354

coniferas gondwinicas — 312

Coniferas modernas = 313, 320

Coniferophyta = 271, 272, 306

Coniopleris — 260, 296

Conodonta — 28, 41, 76,

Conodontes - 21, 24, 31, 40, 43

Conodonu - 28
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conularideos — 40

convergéneia - 186

Cooksonta - 217, 237

Cooksonia caledonica — 239
Coraciiformes = 116

coracoide = 117, 122
Cordaiacanpus = 308
Cordaianthus — 307, 308, 309
Cordatanthus concinnus — 309
Cordaioxylon — 306
Cordaioxylon transversa — 309
Cordaitales — 272, 301, 306, 309, 313
Cordaites — 306, 307

Cordaites principalis - 309
Coricladus quiteriensis — 312, 313
cirion — 83, 103, 104

coroa — 26, 168

coroa de frondes — 298

coroas dentdrias - 191
Coronostoma = 278

corpo basal - 26

corpo dos peixes — 39

corte transversal do eixo caulinar - 258
cortex — 276, 337

cirtex externo — 245

chrrex interno — 240

chrex médio = 245

cfrtex secunddrio = 245
corujas — 116

Corynoides — 8
Corystospermales — 271, 275, 289, 290, 291, 303
cosmina — 71

Cosmochlaing — 334

costelas — 84
cotilédones — 304
Corylorfynchus = 105

Coumigsperma remyi — 343
Craniata - 14, 18, 41

criinio - 84

crinio de mamifero - 165
criinio paquiostdtico — 143
criinio platibdsico — 88
Crassigyrinidae — 87
Crassigyrings — 99
creodeontes = 198
Creodonta — 164, 172, 198
creodonte — 200
crescimento alométrico — 90
crescimento dicotdmico — 227

Cretacea — 172

Cricetidac — 184

crista cortanc — 149

crista neural — 18

crista sagital - 165

cristas dsseas = 92
Crocodilomorpha - 113
crocodilos — 106

Crocodylia - 108
Crocodylidae - 110
Crocodyliformes — 110
Crocodylomorpha - 108
Cromprodon mamiferoides — 153, 156
Crossotheca — 278, 279
Crossozamia — 297

Crustoidea - 5, 7

crustofdens — 10
Cryprodonridae — 147
Cryprograprus - 8

Crypromenia = 319
Cryptomeriopsis — 319
Crenacanthus major — 56

Clrenis = 295, 296

Cremodus — 70

Crenodus interrupius — 73
cuboide — 167

cucos = 116

Cuculiformes = 116

Culeita — 260, 261

Culcitaceae - 261
Cuniculidae - 184

Cuniculus paca — 184, 185
Cunninghamia — 318
Cunninghamia marquentii — 320
Cunninghamioideae - 272, 318, 318
Cunninghamiosirofus — 318
Cunninghamiostrodus yubariensis = 320
Cupressaceae - 272, 318, 321
Cupressinocladus — 315
Cupressoideac - 272, 318, 321
Ciipula(s) - 342, 343
cursorial — 190

clispide distolingual - 169
clispide ereta = 27

ciispide recurvada = 27
cuticulals) - 232, 334, 361
Cyartheaceae — 261

Cyathea arborea — 261

Cyathea tyrmesis — 261
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Cyatheaceae — 237, 256, 259, 261, 266
Crathocaulis = 261

Cycadales - 272, 295, 299, 301, 354, 356
Cycadeoidaccac — 272, 298
Cycadeoidales — 355, 358

Cycadeoidea = 298, 300

Cycadophyta - 271, 272, 295

Cyeas - 297

Cyclogranisporites — 273

Cyclopreris — 280)

Cydlusphaera — 316

Cylomeia - 264

Cynodontia — 138, 139, 140, 151, 152, 163
Cynodontia ndo Mammaliaformes = 152
Cynognarhia - 140

Cynognathidae - 140

Cynagnathus - 153, 154

Cymognathus erateromorus — 153, 156
Cyrtograpius — 8

Cysticamara = 7

Cystodian — 260

Cystosporites — 340

Cystosporites devonicus - 340
Czebanowskia - 301, 302
Czekanowskiales — 272, 301

D

Dadoxylon - 306
Dalanisies — 194

Dasyprocta sp. — 184
Dasyproctidae - 184
Dasyuromorphia — 171, 202
Dasyurus — 202

Dawsonia supera - 226
deciduidade = 315

dedos impares - 188
Deinonychus — 125
deiscéneia — 239

deiscéncia dos esporingios — 237
deiscéncia mansversal — 239
dejetos metamdlicos — 103
Delnortea - 303

Delnortea abbottiae — 34
Deltasaurus = 92
Deltatheroida - 164, 171
Deltatheroidea — 177
Dendrograptus — 7
Dendroidea - 5, 7

Denkania — 287, 288

Dennstaedtioides — 261
dentdrio - 137, 149
dente braquiodonte - 191
dente bunodonte(s) — 186, 191
dente hpsodonte - 191
dente inferior = 169
dente lofodonte = 191
dente selenodonte — 191
dente superior — 169
dente triturante - 55
dente-de-sabre - 200
dentes braquiodontes — 188
dentes bunolofodontes — 186
dentes cinicos = 38, 117
dentes cirmeos - 43
dentes de tubarfes - 54
dentes dos acantideos - 51
dentes dos tetripodes — 59
dentes multcuspidados - 51
dentes palatais = 71
dentes pds-caninos — 143
denti¢iio braquiodonte — 193
dentigiio bunodonte - 179
dentigiio de leite - 166
dentigio gonfodonta — 153
denti¢iio labirintodonte — 71
dentigiio palatal - 72
Denrigio writurante do actinoprerigeo pyenodontideo
-4
denticulos - 43
denticulos dérmicos = 43, 60
dentina - 39, 43, 51, 58, 59, 60, 66, 70, 94, 168
dentina intermedidria — 62
dentosplenial = 63
dermoesqueleto = 40, 44
Dermoptera — 164, 172, 181
desenvolvimento embrioldgico - 103, 177
Desmodus draculae - 183
Desmoinesiano — 32
Desmostylia = 171
dessecagiio - 334
deuterostomados — 39
deuterostdmiols) — 3, 20
Deynomychus — 125
Diadectes = 96, 97,99
Diadectomorpha = 88, 96, 98
Diademodon — 154, 155
Diademodon tetragonus — 153, 156
Diademodontidae — 140
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Paleontologia

didfise — 166

Dialipina — 60

Diaphorodendron - 242, 243
Diapsida - 105, 106, 107, 108, 110
diasternas — 169

Dicaulograprus - 8

Dichagraptus = 7

dicinodontes — 110, 135, 146, 147
Dicinodontes da América do Sul = 146
Dicksonia — 260, 262

Dicksoniaccac - 237, 256, 259, 260, 261, 266
Dicranoglossum - 261

Dicranograptus — 8

Dieranopreris — 260

Dicranpreris — 260

Dicreidium — 289, 290, 291

Dicroidium (Xylopteris) argentinum — 291
Dicroidium suberi — 291

Dictyowema flabelliforme - 10

Dicynodon = 146, 147

Dicynodontia — 106, 140, 142, 145,152
Dicynodontidae — 140

didelfideos - 179

Didelphimorphia - 171, 178, 179, 202
Didelphis — 137, 138, 178, 202
Didelphodonta — 172

Didelphs = 178

Didolodontidac - 187

Didymograpius — 8

dieta frugivora - 179

dieta herbivora — , 96180

dieta insetivora - 173

dificerca — 38

difiodontia - 167

digitigrada - 190

digitigrado = 167

Diictodon — 146, 147

Diictodontia — 140

Diictodontidae — 140

Dylarenites — 316

Dimetrodon — 137, 141
Dimorphograpus — 8

dinimica de ecossistemas — 218
Dinanomodan = 140

Dino-aves = 108

dinocefilios — 110, 143

Dinocefidlios da América da Sul - 144
Dinocephalia - 139, 140, 142, 143, 145, 152
Dinocerata — 164, 172

Dinodontosaurns — 147, 149, 155
tmodontosaurs — 149
Dinodontosaurus brevirestris = 146, 149,
Dinodontosaurus pedroanum — 147, 148
Dinodontosaurus pedroanum — 149
Dinodontosaurus platyceps — 149
Dimodontasaurus platygnathus — 149
Dinodontasaurus turpior - 109
Dinaphyton spinosus — 307

Dinornis gigantens — 124
Dinornithidae — 124

Dinosauria - 107, 108, 109, 110, 125
Dinosauria (inclui aves) - 108
dinossauros = 117

dinossauros celurossauros — 122
Diogenornis — 123

Diogenornis fragilis — 123
Diplacanthus - 51

Diplacanthus longispinus — 51
Diplocawlus = 90

Diplognathodus — 31

Diplograpius — 8

Diplogratus -9

Diplorhina - 43

diplorrinos — 43

Dipnoi - 42, 70, 71, 86

dipnoicos - 71, 72

Dipnoiformes = 72
Diprotodontia— 171, 202
Dipreridaceae — 237, 259, 266
Discinites - 273, 274

dispersio dos Afrotheria — 204
dispersores de sementes — 183
dispesfio transemisférica — 203
distribi¢io paleohiogeogrifica dos conodontes — 29
distribuigio cosmopolita = 261
distribuigiio paleogeogrifica — 278
diversidade dos répreis — 108
dobramento da dentina - 71
Docodonta — 170, 173
documentirnio polinico — 364
dodo - 129

Dalerotheca — 280

Daolerserpeton — 94
Doleserpetontidae = 94

Doliodus problematicus — 52
Deliastrobus — 316

dolomitizacio - 32

Dorudon — 194
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Drenaphycales — 236, 240
Drepanophyous — 240
Drepanophycus spinaeformis - 240
Drepanphycales — 240

Drrearria potomacencis — 306, 307
Dromasauroidea = 140, 144
Dromeosauridae - 115
Dromeossauriden{s) — 113, 114
Dromiciops — 201, 202
Dromornis — 124
Dromornithidac — 124
Drumbellera burmanniae — 319
Drynaria - 261

Dryolestida - 173, 177
Dryolestoidea - 171, 175
Dryapthecus = 195

ductos mucilaginosos — 297
dugongos — 194

dupla fecundagiio - 347, 348
Dwviniidae = 140

Doorakia - 28

Dwayka — 224

Dyphasiastrum - 241

Ebaracia - 260

Ebrithopoda = 172
Echimyidac - 184
ecossistemas terrestres — 218, 337
Ecteninion — 154

Ecteninion lunensis - 154, 156
ectocunciforme — 167
ectoprerigoidal — 72
ectopterigoide - 117
ectotermia = 103
Edaphosaundae - 139, 141
Edaphosauriidae - 141
Edaphosaurus — 141
Edendata — 179

Edentados — 179

Edopoidea — 88

eentdrio - 138

Eixo caulinar = 248, 250
cixo dicotomizado - 289
Eixo prostado = 248

eixos aéreos — 240

cixos aéreos ramificados — 240, 242
cixos dicotbmicos — 248, 252
Eixos laterais — 248

Eixos terminais — 248
cizoides — 243
Elasmobranchii — 41, 59
Elasmobranquiomorpha — 48
Elasmodus hunter = 55
Elatidopsis - 319

Elatocladus - 324

elefantes - 181

elementols) coniforme(s) - 23, 26
elementols) pectiniforme(s) — 26, 27
clemento(s) ramiforme(s) - 27
clepsidroide - 249
Elginerpeton — 86

Elkinsia polymorpha — 343
Ellisonia - 31

Elonichthys pondwanus = 63
Elpistostegalia - 86
Elpistostege — B6

embrifio = 103, 104

embrifio = 39

Embriobiotas — 221
embriogénese — 304
embriologia dos répteis - 104
Embrithopoda - 164, 203
Emesiriodendron — 311
Emporia lockardii — 310
Emporiaceae - 272, 310
Emydopidae = 140, 145, 147
Emydopoidea — 140
enameloide - 58, 59
Enanthiornithes = 116
Enanthiornithiformes — 116
Enantiornis — 115

Enantiornis leali = 119
Enantiornithes - 118, 119, 121, 122, 125
Enantiornitideo - 118
encéfalo - 13

endocirdio - 18

endoderme — 338

endodesta - 316
endoesqueleto - 40, 45
endospermia — 347
endotérmicos — 164
Endothioden - 146, 147, 148
Endothiodon sp. = 149
Endressinia brasiliana — 351, 366, 367
Ensenadense — 199
Enteropneusta - 3, 4, 5, 10
entoconido = 169, 177
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entrends — 249
Eocephalodiseus - 7
Eoconfuciusornis - 115, 118
Eodicynoden — 145, 146, 147
Eodicynodontidae = 140
Eodicynodontoidea = 140

Eogyrings =99
Eomanis - 180
Eonhabdoplesra - 5
Eophyllophyton — 238

Eaphyllophyton bellum — 246
Eophyllophyton sp. — 238
Easpermatopteris — 275
Eospermatopteris sp. = 276
Eothyridae - 139, 140
Eparctocyona - 172
Ephedra — 304, 305, 355
Ephedraceae — 348
Ephedrales - 304
Ephedripites - 306
Ephedrites — Gnetaceaepollenite — 307
epibrangquial — 40
Epiceratodus eyrensis = 73
Epicynodontia - 140
epiderme — 310, 353
Epidexcipreryx hui — 113, 114
Epidolops ameghinoi - 178
cpifises = 166

cpifitas — 261

Epigondolella - 28

epipiibis - 177

epitélio — 26

Epitheria — 171, 181, 203
Equidae - 191
equinodermados - 39
Equinodermas = 20
equinodermos - 28
Equiscrales - 251, 253
Equisctales — 265
Eguisetites — 265
Equisetopsida — 235, 236, 246, 249, 251, 252, 265, 266
Eguisetosporites — 306
Eguisetum — 249, 265
Eguisetum sp. = 251
Egquiserum spp, = 265

Equus - 192

Eremotherium laurillardi — 181, 193
Erethizontidae - 184
Eretmonia — 287

Erptychius - 75

Ermanodonta - 172
Emesiriodendron - 308
Erpetoichthys — 63

Ervopidae - 98

Eryopoidea - 84, 88, 91, 92
Eryaps — 91, 94

Eryptichius — 44

escafoide = 167

escama dérmica - 52, 62

ecscama ovulifera — 310, 316, 319, 324
cscamas — 38, 44, 47, 104
escamas bracteais — 318

escamas de acantddios = 52
escamas de paleonisciformes — 60
escamas dérmicas - 39, 49, 181
escamas elasmoides — 60, 66
escamas espiraladas — 311
escamas féreis — 312

escamas ganoides = 64

cscamas interseminais — 298
escamas lepisosteoides — 64
escamas ovuliferas — 311, 319, 321
escamas placoides - 52

escamas rimbicas — 60

escamoso — 165
escansoriopterigideo - 114
escipula = 84, 117

esclereides - 315

esclerénquima - 337
esclernquima cortical - 277
esclerotesta fibrosa — 316

escudos dorsais — 47
esfenacodontiden(s) - 137, 142
esfenodontideos - 110
esfendfitas arborescentes gigantes = 265
Esfendfitas fdsseis - 254
esfendtidas — 265

esmalte - 39, 40, 62, 168, 184
esmalte dentino — 181

espagos de ostedeitos — 62
especializagio celular - 334
espécie humana - 163

espécies arbustivas = 305
espécies cosmopolitas = 30
Espécimes permineralizados — 319
espermafiticas — 246

espiculas - 15

esplculas caledrias — 15, 17
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espinhos — 40

espinhos cefilicos - 46

espiriculo - 40

esponjas = 15

esporilngiols) - 222, 223, 227, 233, 236, 238, 242, 249,
253, 256, 260, 275, 278, 284, 341

esporingio isolado — 277

esporangidforo(s) — 249, 252, 253, 300

csporingios espatulados terminais = 239

Esporiingios fusiformes = 239, 272

esporingios hererosporados - 271

esporiingios terminais — 239, 252

espordcitos — 235

Esporofilo(s) — 220, 243, 244, 297,

esporifito = 220, 235

espordfito ereto = 223

esporopolenina - 334

esporos — 220, 222, 233, 260, 272, 275, 334

esporos triletes — 225

esquamosal = 105, 117, 136, 137

esquelero pés-craniano — 186

esqueleto visceral - 59

esquilos - 184

estigio esporofitico — 334

estigio larval - 103

estigio larval aqudrico - 83

estdgios de celularizagio — 280

estdpios larvais — 94

estames camosos — 369

estele(s) - 286, 336

estelo - 249

Estemmenosuchidae — 140

Estemmenosuchus - 143

Esterograma do caule - 258

esteroma — 237

estipe(s) -4, 6

estipes = 4

estolio peduncular - 4

estolonoideos — 10

estbmatols) = 232, 239, 296, 297, 310, 312, 315, 318,
319, 321, 360

cstbmatos haplocélicos — 286, 308, 324

cstimatos hipocstomdricos — 324

estoque ancestral = 186

cstratégias evolutivas = 340

estratos faunisticos — 204

Estreito de Bhering - 196

estribo - 138

estrdbilo(s) — 242, 245, 251, 255, 305
estribilo masculino - 361

estrdbilo terminal - 243, 244
estrdbilos bissexuados — 3537
estribilos operculados — 249
estrdbilos verminais — 242

estrutura foliar do tipo enagio — 240
estruturagio de estimatos — 334
estruturas femininas - 289
estruturas microcsporangiadas — 298
estruturas reprodutivas — 297, 355
estruturas reprodutivas masculinas — 289
estruturas tipo ralzes — 240
estudrios = 231

esturjio — 39

esturjies — 42, 63

Euangiospermas — 350
Euarchontoglires — 164, 172, 202, 203
Eubalena — 193

Euconodonte(s) - 25, 26
Eucynodontia — 140
Eudicotileddneals) — 350, 351, 353, 361, 373
Eudicotileddneo - 375
Eudicotyledones — 353

cufiléficas — 237, 238

eufiléficas — 246

Eugeneodontida - 41
Euhyllophytina = 246
cupantotérios — 175

Eupantotheria - 175

Euparkenia - 106

Eupelycosauria - 139
Euphorbiaceae — 374
Euphyllophytina - 237, 238, 248, 266
Euphyllophytina basais - 334
Eupodium = 257

Eurisia - 177

Eureptilia - 106, 107, 108
curiapsida — 105

Europhyllophytina - 246
Euryphyllum — 286

Eusphenopterss — 293

eusporangiadas — 256

cusporingios = 236

custele = 338

Eusthenopteron — B6

Eusuchia - 108

cutérios = 178

cutérios basais - 203
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Eutheria - 164, 171, 179, 181, 202
Eutheriodontia = 140
Euthcrocephalia - 140
Eutrachcophyta — 237
Eutracheophytina — 344
Eutriconodonta = 170, 173, 174
Euungulata - 172

evolugio das angiospermas — 347
Evolugiio de Estratégias Reprodutivas — 340
Evolugio do Homem — 195
evolugdo dos conodontes — 32
evolugiio dos molares — 168
evolugiio dos vertcbrados = 76
evolugio foliar = 339

evolugdo paleobioldgica - 75
Exaeretodon = 153

Exaeretodon argentinus — 154, 156
Exaereiodon riograndensis — 155, 157
exoesqueleto - 40, 180
cxploragio do petrbleo = 532
extingdo dos conodontes - 29
extingdio dos dinossauros — 201
Eyphyllophytina - 236

F

Fabaceae - 374

face abaxial = 315

Fagales - 356

falanges — B4

falcics — 122

Falconiformes - 116

faringe — 14, 16

faringobranquial — 40

fasciculos — 322

Fase da Irmadiagiio Cenozoica = 374

Fase da Imadiagiio Explosiva para 0 Dominio - 369
Fase da Irradiaglio Silenciosa — 364

Fase de Declinio ¢ Extinglio das Angiospermas — 377
Fase de Maturidade ou Consolidagio — 373
fase diploide — 220, 236

fase gametofitica — 228

fase haploide - 236

fase larval = 14

faunas-locais - 207

feighes craniodentirias = 174

feixes lenhosos — 286

feixes vasculares — 263, 315

felideos — 200

Feliformia — 199

feling — 200

f@mur - 84

fenda(s) branquial(is) - 13, 14, 16, 18, 19, 58
fendas branquiais faringianas — 40
fendas faringianas — 39
fenestragiio - 105

fenestragio temporal - 136
fenestras temporais - 119
Fenksiangia — 15, 20

Ferac - 172

Feraxotheca — 278
Ferugliocladaceae - 272, 312, 313
Ferugliocladus — 312

Ferugliocladus riofamum = 312
Ferugliotherim windhauseni — 176
feros aruais — 293

fetos leptosporangiados - 257, 266
fibras de Sharpey — 62

fibras esclerenquimdricas — 280
fibula - 84, B5

Ficales — 237

Ficophyllunm — 3635

Filicales - 256, 259

Filicophyta - 336

Filicopsida — 235, 236, 246, 256, 266
filidio(s) — 222, 223, 225, 227
filogenia de Agnatos - 76
filogenia de dicinodontes = 147
filotaxia - 304

firofisseis — 376

fitofGaseis foliares = 373

Fitzroya acutifolins — 321

floema — 240, 278, 338, 347
floema primdrio — 353

floema secunddrios = 337

flor - 287, 348

flor de eudicotiledinea — 353

flor de monocotileddnea - 352
flor primitiva — 298, 357, 358
flora autotrdfica — 219

flora de Umbuzeiro - 377

flora global — 271

flora roof-shale — 260

floras aruais - 318

Mores = 351, 352, 353, 355, 356
flores de magnoliidea = 351

flores masculinas — 369

Floresta Petrificada - 316
florestas — 282
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florestas mesofiticas — 325

florestas petrificadas — 316, 321
Florinites - 307

Florinostrodus — 310

focas - 199

Fokienia bravenscragensis = 319

folha - 256

folha de monocotiledénea - 352
folhagem — 262, 278, 301

folhagem de Gretwm - 305

folhagens — 289, 299

folhagens de araucaridceas - 316

folhas — 243, 305, 318, 324, 351, 352, 353, 368
folhas aciculares = 312

folhas de Glassopreris — 287

folhas dimdrficas = 319

folhas Eocretdceas — 364

folhas escamiformes — 308, 315, 318, 319
folhas lincares — 322, 324

folhas pemincralizadas = 283, 315, 322, 324
folhas simples - 312, 316

folhas taeniopteriderieas — 299

Folhelho Burgess - 16, 18

Fontinalis antipyretica — 226

foramen magno — 165

Farestia — 231

Formagio Adamantina = 177

Formagio Buena Vista = 136, 142
Formagiio Cabegas — 241

Formagiio Caturrita — 136, 147, 149

Formagio Cerro de Las Cabras — 136, 146, 149, 153,

156
Formagio Chafiares — 136, 149, 156
Formagiio Chengjlang - 15
Formagio Chinle - 316
Formagio Corumbartai - 63
Formagiio Crato - 350
Formagiio Dakota - 370, 371
formagio de endosperma — 348
Formagio de Tremembé - 184
Formagiio Entre-Cérregos - 95
Formagio Fram - 37
Formagio Furnas - 224
Formagio Gramame = 59, 110
Formagdo Green River = 183
Formagdo Ilhas = 64, 73
Formagdo Ipi - 199
Formagdo Irat - 286
Formagiio Ischigualasto — 146, 148, 149, 156

Formagio lwaituba - 52, 59

Formagiio Los Colorados — 146, 149, 156
Formagio Manacapuru - 52, 75

Formacio Maria Farinha - 59

Formagiio Mortuca - 257, 259

Formaglio Pastos Bons — 64

Formagiio Pedra de Fogo — 56, 63, 91
Formagiio Peruc - 370

Formaglio Piaui = 251

Formagiio Pimenteiras = 52

Formacio Pirabas - 15

Formaglio Ponta Grossa — 88, 241

Formaglio Qiongzhusi — 37

Formagio Quebrada de los Fasiles — 149
Formagiio Quiricd = 75

Formagiio Rio Bonito = 241

Formagio Rio do Rasto - 92, 93, 136, 144, 149
Formagio Rio Seco — 146

Formaglio Rio Seco de la Quebrada - 149, 156
Formagiio Sanga do Cabral - 92, 136, 147, 149, 154
Formagiio Santa Lacia - 178

Formagiio Santa Maria — 109, 110, 136, 149, 155, 156
Formagiio Santa Vitdrria - 201

Formagio Santana - 52, 64, 66, 109, 365, 367
Formagio Siripaca — 222

Formaglio Solimdes — 75, 110, 178, 195, 201
Formaglio Taid - 63

Formacio Teresina — 52, 54

Formagiio Tingud -9

Formaglio Tremembé - 66, 127, 178, 201
Formagio Vila Maria-9

Formagio Yixian - 178, 362

formas arborescentes = 264

formas foliares - 370, 371

formas foliares eocretdceas — 365

formas herbivoras — 153

formas neoténicas — 43

férmula dentiria - 186

férmula dentiria primitiva — 177

fosfato de cilcio — 40

fossa auditiva - 104

fossas temporais — 198

fasseis de aves — 113

fsseis de dinossauros - 108

fisseis de Glossopreridales — 282

fiésseis de terrestrializacio — 335

fibsseis silicificados - 319, 322

fosseta basal = 26
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fosseta nasal — 19

fdssil de anuro - 94

féssil vivo = 318

fossilizagio dos peixes — 40
fossoriabilidade — 179
francolica = 21, 32

Frenelopsis = 314, 317
Fronde(s) —= 256, 263, 293, 298
fronde bisseniada = 263
frondes com raques - 263
Frulania - 222

Fruto alado - 368

funglio termorreguladora - 141
fungos endofiticos = 257
filrcula - 117, 122

Furcula granulifera — 361
Furipterus horrens — 182

Furnishina — 26

G
gaivotas — 116
Galea sp. — 184

Galeaspida - 24, 41, 42, 48, 76
Galesauridae — 140

Cralesaurus — 154

galindceos = 122

Galliformes = 116, 121, 122, 128
Gallus - 125

Gallus domesticns — 125

gambds - 177

gametingios - 235

gametdfitols) — 220, 222, 223, 236, 256, 304, 347

gametofito dicotdbmico — 223
gametdfito feminino - 220, 343
gametifito haploide = 235
gametifito masculino = 220
gamerdfitos ralosos - 221
gangamopterideas — 283
Gangamopreris — 283, 285
ganoina - 60, 62, 66

garras — 163

gases-estufa - 217

gastrilia = 117

gastrélitos — 119

gato doméstico = 167
Gavialidae — 110

Gévias - 116

Gaviiformes — 116, 121, 123, 126
Gaviocetus — 194

gavides — 116, 122

Gekkota — 108

gemiculate — 27

Genoites — 312

Geotriidae - 43

Geronogyps relictus = 127

Crerrothorax — 99

GIBA - 178, 179

Grigantonoclea — 303, 304

Gigantonomia fukienensis — 304

Gigantopreri -303

Gigantopteridales - 272, 303

Gigantopleridium — 303

gimnospermas — 271, 272, 354

Ginglymodi - 42, 64

Crimibgo - 354

Ginkgo biloba - 283, 300

(rinkpo yimaensis — 302

Ginkgoales — 300, 354, 355, 356

Gindkgoites = 301, 302

Ginkgophyllum — 301

Ginkgophyta — 271, 272, 287, 300, 301, 30Z, 303

girafas - 190

girinos — 83

glindulas — 163, 343

glindulas mamirias — 163

glindulas mucosas = 43

Gleichenia = 260

Gleicheniaceae — 237, 259, 260, 263

Gleichenites — 260

Gleichenites coloradensis — 263

Glenrosa — 315

Glikmaniug sp. = 56

gliptodontes = 179, 180

Glires - 164, 172

Globidensini — 110

Glomesporites — 204

Glosslingia — 246

Glosslingiaceae — 236

Glossograptus — 8

Glossopreridales = 271, 275, 282, 285, 286, 287, 288,
3, 358

glossoprerideas — 282, 283

Gilassapreris — 283, 284, 285, 286, 355

Glagsapteris browniana = 283

Glossothera — 287

Glossotheca wikalensis — 288

Glyprolepsis — 310, 311

Ghyprostroboxylon — 321
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Ghyprostrobus — 319, 320

Ghyprostrobus sp, - 320

gnastostomados — 50

Gnathostomata — 39, 41, 87

Gnatostomado(s) — 40, 41, 42, 48, 76

Gnetaceaepollenites - 306

Gnemles — 272, 303, 304, 307, 354, 355, 356, 358

Gnetales Fésseis — 306

Gnetophyta - 306

Gnetopsis — 278

Grerum — 304, 305, 355

Gobipteryx — 115

Gobipteryx minuwta — 119

golfinhos = 166, 193, 194

Gomphodontia — 140

Gemphodontosuchus brasiliensis = 1535, 157

gonada - 19

Gondwana — 147, 173, 194, 201, 265, 289, 306, 315,
363

Gondwanatheria = 170, 175

CGondwanatherium patagonicum — 176

Goniopholididae — 108

Gorgonopsia - 138, 139, 140, 142, 149, 152

Gorgonopsidae - 140

gorgondpsios — 142, 149

gorilas — 195

goteira de polinizagio - 342

gramas = 352

gramineas — 352

Grammatopteris — 239

Grammitideae - 261

Crammiiis — 261

grande intercimbio - 206

Grande Intercimbio Bidtico - 178

Grande Intercimbio Bittico das Américas - 206

Grande Intercimbio Faunistico das Améncas — 206

Granton Shrimp Bed - 25

Grilo de pélen = 353

grio de pélen monocolpado - 352

grios de pélen — 303, 344, 349, 351, 352, 353, 363

Graptolithina - 3, 5, 10

graptolitos — 28

Graptoloidea - 5, 7, 8

Grapios = 5

graptozodrios = 3

Griphodon — 190

Grossiws — 73

Gruiformes - 121, 122

Grupo Ambo - 222

Grupo Bauru — 64

Grupo ltararé - 224, 241

grupo parafilético - 50

Grupo Trombetas — 9

grupos de amentiferas — 356
Gruta de Brejoes - 185
Guggenheimia brasifiensis = 178
Crymmagyps howardae — 127
Gymnophiona — 86, 88, 95, 96, 98

H

hibito arbéreo — 260, 289
hdbito fossorial - 173
hiébito ramoneador — 180
hdbiro rasteiro — 231
hibitos aquéticos — 163
hdbitos noturnos — 163
hdbicos terreswres — 183
Haikouichekys = 37, 38
Haikouichokys ercaicunensis — 38, 41, 42
Haikowella — 15
Haikbouwichthys - 13
Haldanodon - 173
Halecomorphi — 42, 64, 66
Halecostomi — 42, 64
Halletheca — 280, 281
hamamelideas = 370
haplocélicos — 297
Haplorrhini — 195
Haplostigma — 241
Haramioydea - 170
Haramiyida — 170
Haskinsia — 241
Hedyosmiuwm - 350
Heidiphyllum = 315, 317
Helminthostackys = 257
Hemichordata = 3, 5
Henricosborniidae - 188
hepiticas — 219, 233
Hepaticites — 222

Hepaticites devonicus — 225
Hepaticites kidstoni — 227
Hepaticites simpliciformis - 225, 227
herbivoroso — 149
Hermanophytales = 272, 303
Hermanphyron — 303
Herperornithiformes - 121
Hertzinag — 25
Hesperormis — 115, 121
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Hesperornithes — 121
Hesperornithidac — 121
Hesperornithiformes - 116, 119, 123
Heterangiam — 277, 278, 279
Heterangium kentuckyensis — 279
heterocerca - 58

heterodontia - 136, 150, 166
Heterorhea dabbenei — 123
heterosporadas — 253
heterosporia - 241, 243, 273, 340
heterostriceos - 44

Heterostraci - 24, 41, 42, 44, 76
hidraspérmica — 343

hidroide - 336

hidroides - 224

hidroxilapatita - 40, 48

Hinasuri = 123

Hindeodus — 31

hiomandibular - 49, 59
hipobranguial = 40

hipocone - 177

hipoconido — 169, 177
hipoconulido - 169, 177
hipoestomdticas - 324

hipémero - 18

hipopdtamos - 190

Hipétese biogeogrifica Jardim do Eden - 204
hipétese de Jardim de Eden — 203
Hippidion — 192

Hippidion principale — 191
Hippopotamidac - 190, 193
Hippopotamus — 194
Hipselodonte(s) = 169, 183, 188
Hirmerella - 314, 317

hisodontes - 169

histéria dos mamiferos — 163
histéria evolutiva dos cavalos - 192
Hofmeyriidae = 140

holocéfalos - 52, 38, 59
Holocephali - 41, 59

Halochilus sp. - 184

Holostei — 61

homem — 167

Homem de Neandertal - 196
homem pré-histdrico = 199
Homen de Cro-Magnon - 196
Homen de Lagoa Santa - 198
Hominidac - 196, 197
hominideos - 195, 196

Hominoidea - 195

Homo - 196, 197

Homeo erectus — 19

Hemo ergaster — 196
Homeo habilis = 196

Homo neanderthalensis = 196
Homo sapiens = 196
hamodantia - 166
homosporados - 260
homosporia - 241, 340
homdsporo — 241
Herneaphyton - 237
Hsiwannania — 183

Hsua = 246

Hsuceae — 236
Huayqueriense - 199
Hupersia - 241
Hvaenodontidae — 198
Hybodus delabechei — 55
Hydatcllaceae = 350
Hydrasperma tenuis — 343
Hydrochoerus — 184
Hydrochoerus kydrochaeris - 184, 185
Hyenia elegans — 252
Hymenophyllaceae — 260
Hyperoartia — 41, 43
Hyperodapedon = 147, 155
Hyperowren = 41, 43
Hyracoidea — 164, 171
Hyracotheriam — 192
Hystricognatha - 184

Tberomesarnis = 115

Ibyka - 251

Tbyka amphikoma — 252
Tearonycteris — 182
learonycteris fndex — 183
Ichthyornis — 115, 121
Ichthyornithiformes - 116
Ichthyosauria — 106, 108
Ichehyostepa — B3, 85, 87, 122
Ichthyostegalia - 86, 87, 88
Ichthyostegidae = 87
Ichthyomithiformes = 119, 121
Teridorkinus — 142, 143
letidosuchoides — 151
Ictiodorulito — 55, 56, 57, 58
ictiofauna — 75
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ictiossauros — 106

idade das Cycas — 295

Idade dos Fetos - 292

Idade dos Peixes - 75
idade-mamifero - 188
Idanothebion - 282

Idanothebion glandulosum - 282
Idiognathodus - 28, 31

Tdiorubus = 7

lemanfa palma — 64

Ignetales — 355

Iguania - 108

fleo - B7

Illiciaceae = 358

IMliciales — 350

impressdes foliares - 277, 303, 308
incisiviformes — 150

incisivos — 151, 168, 184
incisivos superiores — 177
indisio = 236

inferognatal — 49

inflorescéncia — 369

Inkansan bewrieni — 52

inhumas — 116

Iniopterygia — 41

Inostraceviinae — 140

insctivoras = 163

insctivoros = 1440, 149
intcgumento — 278, 341, 342, 343, 344, 349
intercentrum — 104
interclavicula = 87

intesting — 19

intra-alveolar — 168

Trafatherivm hernandesi — 155, 157
irradiagio dos marsupiais - 178
irradiagio floristica maastrichriana = 373
Tschignathus sudamericanus — 154, 156
Tsokignalasnia - 147

tlschipnalastia — 149

Ischigualastia jenseni — 148, 149
ischnacantiformes — 51
Isoetaceae — 240

Ispetales — 241

fsoeter = 241, 242, 264

Isoodon = 202

isopedina = 62

isosporia — 241

isfisporo - 241

Isotcales - 236, 241

isquio — 84, 87

Istmo do Panamd — 206
Iswrus trigomodon — 54
Itaboraiense — 123
Ixastrodus — 301
Iydekkerinideos - 92

J

Jackaleria — 147

Jachaleria candelariensis — 147, 148, 149
Jachaleria coloraia - 146, 149
Jardim do Eden - 203
Jekolodens juenkins = 175
Jeholornis — 115

Jehalornis prima — 117
Sinfengopteryx elfegans = 113, 114
Jixiangornis ortentalis = 117
jugal = 93, 136, 137, 165,
Juglandales = 356
Jungermanniales - 221, 222
junta mandibular — 66
Jurapteryx recirva - 116
Jurgermaniales - 222

K

Kalianaia decapelata = 370, 372
Kalianaia decapetala = 370
Kalymma — 277

Kalymnanthus — 370
Kamnascoppianthus - 292
Kamnascoppifolia — 292
Kannascoppia — 292
Kannemeyeria — 147
Kannemeyeria argentinensis = 146
Kannemevernidae - 140, 146
Kannemeveriidae imaerfar sedis — 149
Kannemeyeriidae indet. - 149
Kannemeyeriiformes — 145
Karaurus - 95

Karkenia — 301

Kenyanthropus — 197

Kerodon rupestris = 184

Kerodon rupestris = 184
Keteleeria — 324

Kingoriidae — 145
Klebsormidium — 344
Klirschophyllites flabellata — 366, 368
Klukia - 260
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koalas — 177

Kombuista — 145

Kotlassia prima - 97
Kuchneothertum — 164, 169

L

Labirintodonte(s) — 83, 86, 104
Labyrinthodontia — 86, 87
lacrimal - 93

lagartos — 106, 107
Lagenosotoma ovoides — 343
Lagenospermum - 278
Lagenostoma — 278, 342, 343
Lagenostoma lomaxii — 343
Lagenostomales - 343
Lagomorpha — 164, 172, 183
limina reflexa — 151

limina reflexa do angular - 142
liminas foliarcs = 272
lampreias = 19, 24, 41, 43
Lanthanosuchidae — 107
larva - 16

Larvacea - 15

Lasiograpius - 8

Lasiosirofus — 297

Lastrea = 267

Latimeria chalumnae = T3
Latimeria menadoensis = 73
Laurales — 351

Laurdsia - 174, 175, 194, 204, 306
Laurasiatheria - 164, 172, 202, 203

Lebachia — 308, 311
Lebackia pimiformes — 311
Lebachiaceae - 308, 313
lebres = 183

Leclerogia = 241
Leclercgia complexa — 244
Lectavic — 119

leite - 163

[émure - 195
Lemurosaurus — 143
lenho - 309, 322

lenho picnoxilico = 322
lenho secundirio - 306
lenhos — 297, 314, 315
lenhos fésseis — 316, 321
ledes-marinhos = 199
Leontinidac — 188
Leontocephalus — 150

Lepdosauria — 106

Lepidocarpus — 340
Lepidodendraceae — 243, 245, 265
Lepidodendron — 217, 242, 243, 337, 338
Lepidodendron sp. — 245
Lepidophloios - 242, 243
Lepidopreris - 290, 292
Lepidosauria - 108
lepidosauromorpha — 106, 108
Lepidosiren megalos — 71
Lepidostrobus — 243

Lepidotes — 64

Lepidotes massoni — 61

Lepid tombhwniic ~ 64
Lepidotes roxei — 64

Lepidotes souzai - 63
lepidotriquias — 59

Lepisosteidae — 64

Lepisastens — 64

Lepisostens cominaioi = 64
Lepospondyli - 86, 87, B8, 90
Leprictica — 164

Leptocycas - 297

Leptocycas gracilis — 299
Leprodactyvlidae — 95

Leprapreris — 259
leptosporangiadas — 256, 257, 259
Leprostrobus — 301, 302
Leprostrobus cancer — 304

Lesleya — 283, 297

Lesgueria - 370

Lesqueria alocata - 371

lhamas — 190

lictfitas — 237, 238, 240, 242, 246, 264
lictfitas arborescentes — 264
licéfitas arborescentes gigantes — 265
licofitas fésseis — 244, 245
licofitas liguladas - 241

licHfitas rizomdrficas - 242, 264
licopsidas — 271

Lidgettomia — 287

ligndfitas — 238

Lignophytia — 238

Ligodium - 259

Ligula(s) - 241, 243

liguladas — 241

liliiceas — 352

Lilkacidites — 374

Liliales — 374

Paleontologia
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Lindleycladus — 315
Lingulalepis — 60

linhagem angiospérmica - 350
linhagem evolutiva — 163
linhagens de rerdpsidos — 142
Linapreris = 2680

Lipotyphla — 164, 172
Lirsaplryllum — 370
Lirdophyllum kansense = 370
lirios = 352

Lissamphibia — 87, 88, 91, 94
#Lystrosaurus — 149
Lithornithiformes — 119
Litopterna — 164, 186
Litornithiformes - 116, 124
Litoterna - 172

Nictifitas — 241

Lobatapreris — 293

Lobaropreris micromiltonii — 293
lobo cordal - 44

lobo epicordal - 71

lobos caudais — 66

lébulo - 223

local de origem das Angiospermas - J62
lofodontes — 169

lofofore — 6, 22
Lonchopteridiudm — 280
Longfenshamia — 225
Longirostravis — 119
Lophoriaceae - 261

Lophostens - 61

Lophostens superbus — 41, 59
léris — 195

Loxodonia africana — 191
Loxogramme — 261
Loxogrammeae — 261
Loxomataceae - 237, 259
lL.oxommatoidea - 87
Luangwra sudamericana - 155, 156
Luganciiformes = 64

Lumbuia — 154

Lunnaria - 221

Lycaenops — 150

Lycophyta = 336, 340
Lycophytina = 236, 237, 238, 246, 266, 344
Lycophytina basais — 334
Lycopodiaceae — 240, 241
Lycopodiales - 236, 241, 242, 264
Lycopodiella — 241

Lycopodiopsis — 243
Lycopodites — 241

Lycopodium — 241, 339

Lycopsida — 235

Lycopsida — 236, 237, 238, 240, 264, 266
Lycosuchia = 140

Lvcosuchidae - 140

Lydekkerinidae - 98

Lyginopteridales - 271, 275, 277, 278, 279
Lyginopteris — 277, 278

Lyginopieris odhamia — 279

Lyginorackis — 278

Lyssoxylon — 297

Lystrosauridae = 140, 145

Lystrosaurus — 145, 146, 147

Lyycopsida — 240

M

Maastodonsaurus giganteus - 92
Machaeracanthus sp. — 52
Macralethopreris — 280
Macrankinga — 127
Macranhinga ransi — 127
Macravuchenia patachonica — 187
Macraucheniidae — 186, 187
macrauquenideos - 207
Macroleter = 107

Macropus — 202
Macroscelidea — 164, 171
Macrotis - 202

Macrozamia — 296

Madagascar — 94, 202, 204
Magnofia — 351, 356
Magnofiaephyllum - 370
Magnoliales - 351
Magnoliidac - 358, 375
Magnoliideas — 350
magnoliideas herbdceas — 351
Magnoliides — 350
mamaliaformes - 135, 151
mamaliaformes da América do Sul - 157
mamifero(s) - 106, 136, 151, 152, 163, 165
mamifero placentirio = 138
mamifero primitivo - 166
Mamiferos Aguiticos = 193
mamiferos fisseis — 165, 184
mamiferos modernos — 165
mamiferos pré-tribosfénicos - 170, 173,
mamiferos tribosfénicos — 204
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Mammalia — 106, 142, 152, 164
Mammaliaformes — 138, 140, 142, 152, 157
Mammaliamorpha - 173

manatis — 194

mandibula(s) — 43, 156, 165, 166
mandibula inferior = 49
Manjoniaceae - 272
Manjonicaceae - 310

maniibrio — 138

Mar de Thetis - 194

Marankinga paranensis — 127
Maraitia — 257

Marattiaceae — 266

Marattiales — 256, 257, 258, 265, 293
Marattiidae - 237, 257
Marchantia - 221, 225
Marchantta gracilis — 223
Marchantiales — 221, 223, 225
Marchansiolites — 225
Marchantiomorpha = 221, 223
Marchantiophyta - 220, 221, 225
Marchantiopsida — 221
Marchantites - 231

marfim - 193

margem basal recessiva — 26
margens foliares — 312
Margeriella cretacea = 321
Marginarigpsis = 261

Mariopreris — 278, 293
Marphatense — 199

Marsilea - 262

Marsileaceae - 260, 262
Marsileales — 237, 256, 259, 262
Marsbea - 325

marsupiais - 152, 174, 177, 202
marsupiais camivoros = 206
marsupial = 200

Marsupialia - 164, 171, 177
marstdpio — 177

martclo — 137

Masculostrobus — 310
Massetognathus — 155
Massetognathus ochagaviae - 155, 156
Massetognathus pascuali - 154, 156
Masserognathus sp, = 157
Mastodonsauridae - 88, 92
mastodonsaurdideo — 92
Materpiseis attenborought — 48
Matoniaceae — 237, 259, 266

Mawsonia — 73

Mawsonia ‘miner’ - 74

Mawsonia gigas - 73, 74

maxila — 63, 165

maxilar - 93

Mazostachya - 253

medula - 245, 309

medula central - 273

medula espinhal - 18

medula parenquimdtica — 282
medula seprada - 309

Medullosa — 277, 280, 293

Medullosa noei — 281

Medullosa primaeva - 281
Medullosales - 271, 275, 280, 281, 297, 355
Megachiroptera - 172, 182
megaesporangiados — 304
megaesporingio — 242
megacspordfilo(s) — 283, 287, 289, 297, 299
megifilo(s) - 249, 256, 339
megafdsseis de angiospermas — 364
megagametdfito — 349, 355
Meganhinga - 127

Meganhinga chilensis — 127
Megapodiidae — 128
Megasporingio(s) — 241, 243, 245, 262
megisporo = 262, 274, 341
megdsporo funcional = 340
megaspordfilo — 242

megisporos — 241, 273, 340
Megatherium americanum - 180, 181
Megazostrodon — 173
Megazostrodontidae — 140

meiose = 220, 236
Melastomataceae = 376

membrana vitelina = 104
membranas extracmbriondrias — 83, 103
membranas voadoras — 18]
Membro Crato - 260

membro pelvino esquerdo - 167
membro tordcico esquerdo - 167
membros anteriores — 122

Menadon — 155, 157
Meniscothenidae - 186

Merveria = 225

mergulhdes - 116

Meridiungulara — 172

mesiolingual - 169
mesocuneciforme — 167
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Mesocyparis — 319
Mesocyparis borealis = 320
mesodentina — 45, 46, 51, 52
Mesodon - 64
Mesoeucrocodylia = 108
mesoniquideos - 193
Mesonychidae — 164
Mesosauridae — 107
Mesosaurus — 106
Mesosaurus temuwidens — 110
mesossaurideos — 110
mMesossomo — 3
meshstilo — 169
Mesoxylon — 306
metacarpos — 84
Metachirus - 202
metacone — 168, 169
metaconido — 168, 177
metifise = 166

metdltilo = 177
Metapodocarpoxylon — 315
Metasequoia — 318, 319
Metasequaia sp. — 320
metistilo — 169
Metasuchia — 108
metatarsais = 167
metatérios = 178

Metaxignathus — 86

métodos de fertilizaglo - 304
Metoposauridac — 98
Mctoposauroidea — 88
Mersgeria = 222

Mertzgeriales - 221, 222
Metzriales — 222

Michelilloa — 297

micorrizas endoffticas — 257
Micrascidites = 15
microambiente — 228
Microbiotheria - 171, 179, 202
Microbiotherium tehuelchum = 201
Microbrachis — B9
Microchiroptera - 172, 182
microesporangiadas = 307
microesporingios — 305, 310

315, 318, 324
microespordfilos carnosos — 299

Meratheria - 164, 170, 171, 177, 178

microesporéfilo(s) — 286, 287, 289, 297, 298, 310, 314,

microfilo(s) — 241, 242, 243, 244, 339
micrdfilos longos — 240
microgametifitos — 355
Microgramma = 261

Micrélito(s) = 240, 243

micrdpila — 342, 344, 349
micrépila bifida — 312
Microrapror gwi — 113, 114
Microraptor shaotanus — 113
Microsauria — 86, 87, 88, 98, 99
Microspermopterss — 278
Microsporingio(s) — 243, 245, 262, 355
micrsporos - 241, 273
Mikasastrobus — 318

Miki - 318

Miki plyprostroboides - 318

milho - 352

Millerettidac = 107

Miman benmertis - 182

Mimotona = 183

Minarodendron — 241
Minicynodon maieri — 157
miocirdio - 18

midmeros — 14

midtomos — 14, 16, 18, 19
mirmecofagia = 179

Misticeros = 194

mixinas — 41, 43

Mixinoidea — 24, 43

Mixoneura — 280

modelos evolutivos — 218
molares bunodontes — 168
molares inferiores = 168

molares monofiodontes - 176
molares superiores — 168
molares tribosfénicos — 168, 174
monarca — 242

Moniliformopses = 236, 238, 249
monildficas — 249

Monocleales — 221
Monocotileddnea(s) = 350, 351, 352, 370, 373
Monocotilediineas Neocreticeas — 374
Monocotileddneo - 375
Monocotyledones = 352
monaodictilo — 186

Monodelphis - 202

monofilia - 221

monaofilia dos Holostei - 61
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Menograptus — 6, 8,9
Menograprus clintonensis = Y
Monaletes — 281

Monorhina - 43

monorrnos = 43
monotremados = 152, 174
Monotremara — 164, 170, 174
monotrématas — 164
monotremos — 175

morcegos — 106, 163
morcegos fossels — 182
Mordaciidae - 43
morfogéneros - 275
morfologia — 285
Morganucodon — 152, 166, 173
Morganucodonta = 170, 173
Morganucodontidae — 140, 164
Meormoaps megalophylla — 182
Meormooprerus faustoi — 182, 183
Maorro da Dinamite = 196
Morrowano = 32

Mosasaurini = 110

Maschaps — 143, 144
Meythomasta — 60

Mucites plumatus — 224

mudangas evolutivas nas plantas = 333
Multituberculata - 164, 170, 175, 176

musaranhos — 183
Muscites — 225

misculo masseter — 185
misculos — 16
miisculos adutores = 71
midsculos mastigatdrios — 184
musgos - 219

musgos fdsseis — 225
Mustelidae - 199
mustelideos = 200
mutuns - 116
Myeloxylon — 280
Myliobates tolipicus — 54
Myllokunmingia = 37
Myllokunmingia fengiiaoa — 41
Myocastor — 184
Myocastor coypus - 184
Myocastoridac - 184
Myosaurus = 145
Myrmecobius - 202
Myxinoidea — 42, 43, 76

N

nadadeira caudal - 39, 44, 71
nadadeira caudal dificerca - 63
nadadeira caudal heterocerca — 63
nadadeira caudal homocerca = 66
nadadeira caudal trilobada - 73
nadadeira dorsal - 39
nadadeira peitoral — 38, 49, 86
nadadeira pélvica - 39
nadadciras — 39

nadadciras dorsais — 30, 54
nadadciras pares — 43, 45
nadadeiras peitorais = 39, 47
Naiadita lanceolata — 227
nanadeira anal - 39

narina(s) — 38, 73

narinas externas — 73

nasal — 93, 165

Nathorstiana - 242, 264
Nathorstiana arborea - 244
necrifagos — 43

Mectridae - 87, 89, 98, 99
nema — 6

Nemagrapius — 8

Nemathotallus — 232
Nemeghaatar - 176

Neochoerus sulcidens = 184, 185
Neogarornis wetzeli - 123
Nevgnathodus — 31
Neaproscinetes penalvai — 64
neopterigeos — 63
Meopterygii — 42, 61, 64
Meornithes — 115, 116, 121
MNeosuchia = 108
ncotobentbnico = 28

Nephelea — 261

Nephropsis — 302

nervos cranianos — 45
Mettosuchidae - 110
Newguenornis — 119
neurocrinio - 39, 92
Neurodium — 261

NEUromasins — 43

Newropreris = 280, 281, 293
nichos ecoldgicos — 83, 177
Nilssomia — 295, 297

Nilssonia temucanlis — 296
Nilssoniopeeris — 295

ninfedcea — 366
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ninhos de esclerénquima — 290
Nipaniophyllum — 303
Niphidiam - 261

Nirelfa = 344

Noeggerathia = 273

Nocgmerathia foliosa — 274
Noeggerathiopsis — 309
Noeggeratiales? — 272
Noeggeratiopsis — 307

nés — 249

Naostolepis - 51

Notelops brama - 40, 68
Nothorhacopteris — 295

Notocalamites — 251

notocorda — 3, 13, 16, 39, 40, 47
Notohippidae — 188
Notophytum — 315

Notopterna — 186, 188
Nmﬁﬂfﬁfm " E'Fr'r 88
Notoryctemorphia - 171, 202
Notorycres = 202

Norostylops — 189
Notosuchidae - 108
notoungulados — 188
Notoungulata - 164, 172, 186, 188, 189
Nova Caledbnia - 204

Nova Guiné = 204

Novo Mundo — 195

nucelo — 342, 343

niicleo do tubo polinico — 349
niicleo endospérmico — 348
niiclcos espermiticos — 349
niicleos polares = 349

Nuphar palysepalum - 355
MNusckoisporites — 310
MNyctiphruretia - 107
Nymphacales — 350, 358
Nymphaeites choffati = 366

0
Obaichehys — 64
occipital = 165
odontoblastos - 44, 45, 49, 59
Odontoeeti — 194
Odentocetos — 194
Odentocyelops — 140
odontodes — 44, 60, 62
Odfantapteris = 280, 293

Ogoracaulis bawksii — 261
Oldficldthomasiidae - 188
olho pincal - 19

Oligocarpia — 260

Oncograptus — 8

Onvchodontia - 71, 72

oosfera — 220, 235, 236, 349
Ophiacodon — 141
Ophiacodontidae - 139, 141
Ophioglossales — 256, 257
Ophioglossidac — 236, 256
Ophioglossum — 257
Ophiaglossum reticulatum — 257
Opisthocomus = 122
Opisthodactilus patagonicus — 123
orangotangos — 195

drbita(s) — 38, 46, 93, 198

Oreas — 194

Orchidaccae — 246, 374
Orestovia = 232

ofFanismo conodonte — 23
organismos estenohalinos - 28
organizagio do cone - 308
drgios fémeis - 275

drgios fotossintéticos — 303
drgdos produtores de pdlen — 280
drgios reprodutivos = 308, 319, 368
drgios sensoriais = 39
oricntagio dentdria — 168
origem das folhas — 339

origem do megiisporo — 341
origem dos Eutheria — 205
origem dos placentirios — 204
origem ccrodérmica = 60
origem foliar = 262

origem gondwiinica — 202
origem monifilética - 313
origem polifilética das gimnospermas — 343
Ornithodira — 108
Omithomimidae - 115
Ormithomimus = 126
Ornithorfymabus - 174
Ornithurae — 116, 119, 120
Orrorin - 197

ortodentina — 49

omotrépico — 308

ortbtropos — 297

Oshunia brevis — 66
Osmundaceae - 237, 259, 263, 265
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Osmundocauls — 259
ossificagbes pericondrais — 45
osso acclular — 44

oss0 acclular vascular — 51
osso angular reptiliano = 165
osso celular trabecular = 50, 70
o550 dérmico - 43

osso do palato - 61

oss0 ectotimpdnico — 165

0550 €sponjoso — 45

0550 csterno — 122

oss0 lamelar - 49, 52, 60

osso lamelar basal — 45, 62
0850 notdno = 122

osso pré-maxilar — 66

osso timpdnico - 143

osso trabecular — 44, 45, 49
ossos dérmicos — 49, 71, 92, 163
05505 parictais — 89

oss0s pélvicos = 193

05308 phs-cranianos — 188
Osteichthyes — 41, 59
ostedeitos — 70

osteodentina - 52, 58
osteodermos — 163
osteodermos nodulares — 180
Osteolepiformes = 86
osteologia dos mamiferos = 167
osteostriceo(s) — 45, 46
Osteostraci — 24, 41, 42, 45, 76
ostracodermos — 43
Oswaldheeria — 321

Otarva fyromia = 200

Orariidae = 199

Otazamites — 295

Ortokaria — 286

Orrakaria bemgalensis — 288
Oudenodontidac - 140
ouvido médio - 137

oviparos — 164

ovipostura = 103
Owiraptoridae - 115

ovo — 103

ovo amnidtico = B3, 103
dvulo(s) — 289, 297, 298, 305, 311, 314, 319, 324, 349
dvulo central estéril — 305
dvulo elipsoide — 325

dvulo platispérmico — 310
Oxyacnidac - 198

Ozarkodinida — 25
Ozarkodinideos — 28

Padkipreris = 290

Padkypreris = 290

Pachytesta — 280, 281, 343
padriio epidérmico — 285, 308
padriio estomdtico — 295
padrio evolutivo das plantas — 337
padrio polinico - 314

padriics estomiticos — 285
Paedotherium — 189
Paenungulata - 171, 203
Pakicetus — 194

Palacanodonta - 181
Palaelodus — 129
Palaeoborryllus = 15
Palacoeudyptes - 126
Palacognathae - 116, 119, 120
palaconiscideos — 61
Palaeonisciformes - 63
Palaeoscillium minus - 54
Palaeostackya — 253

Palaeotaxus — 324
Palaeovittaria = 286

palatino = 93

palato - 91

Palato dsseo — 138, 150
palatoquadrado - 40, 49, 58, 59, 71
palatoquadrado ossificado - 49
paleobiogeografia — 218
paleobiogeografia dos Chondrichthyes — 59
paleobotinica - 217, 218
Paleobranchiastoma - 16, 18
paleoclimarologia - 218
paleocomunidades - 218
paleocosta — 266

paleservas — 351

paleoflora - 365
paleoictiologia — 39

Paleolama - 192
paleomastozoologia = 163
paleoniscideo(s) = 50, 61, 62, 63
paleonisciformes = 60, 64
paleopintano — 260
Paleapsilopeerus — 128
paleossolos — 337

Paleastigma — 241
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Paleotis — 124

palinomorfos neocretdecos — 373
Palissya - 314

Palissyaccac — 272, 314
Pallavicinites devonicus — 225
Palmae - 374

Palmatolepis — 27

Palyssya elegans - 317
pampatérios — 180
Pandanaceae - 374
Panderichthyida - 86
Panderichhys - 73, 86
Panderodontida - 22
Panderodus - 25

pintanos — 264

Pantodonta - 172

Pantolesta — 172

papagaios — 116

papila(s) - 312, 314, 319
paquiostdticos = 194

par de mixopterigios — 59
Paracalamites — 251

paracone - 168, 169, 177, 179
paraconido - 168, 169
Paraconodonte(s) — 25, 26, 28, 31°
paraesfenoide — 93

parifises = 261

Paramys - 184

Paranthropas — 197
Paraphysornis brasifiensis — 128
parapsida - 105
Pararaucariaceae — 272, 321
Pararépteis — 107

Parareptilia = 106, 107, 110
Parasemionotidae - 66
Paraspothecs = 280

pardstilo = 169, 177
Parataiwania - 318

Parazolla — 264

Parciasauna — 106, 107
parciassauros — 110
parénquima - 277, 280, 325, 353
parénguima modular — 353
parictal - 165

Parka - 232

Parda descipiens — 336, 344
partes vegetativas — 323
Pascualgnathus polanskii - 153, 156
pdssaros - 116

Passeriformes — 116

Patagdnia — 316
Patagoprerygiformes — 116, 120
Patagapteryx — 115, 120, 121

patos = 122

Patranomodon = 140, 144
FPatrograthus — 30

Paucituberculata - 171, 178, 179, 202
Paurodendron - 242

pecari - 190

peciolo(s) - 260, 261, 262, 278, 280
pecopteridea — 260

Pecopreris — 256, 257, 278, 293
pedicelos = 260

pedomorfose — 19

Pedopenna daokugovensis = 113
pedinculo - 4, 6

ez do processo — 61

pez-and-socker — 60, 61

Peiragrapius = 8

peixe primitivo - 19

peixe(s) pulmonado(s) — 42, 71, 72, 73
peixes - 39

peixes actinopter{geos — 50

peixes agnatos — 37

peixes cartilaginosos — 41

peixes coanados - 73

peixes de nadadeiras lobadas - 42
peixes dsscos — 41, 59

peixes primitivos — 41

peixes sarcopterigeos — 71

peixes viventes — 59

peixes-bois — 194

pele membranosa - 141
Pelecaniformes — 116, 121, 126, 127
Pelicanos - 116

pelicossauros = 140

Pelicossauros da Amérida do Sul - 142
Peltaspermales - 271, 275, 290, 292
Peltaspermum — 292

Pelraspermum thomasis — 292
Pelwopleuriformes — 64
Pelycosauria — 135, 137, 139, 140
Pengormiz = 119

Pennsyfoawioxylon = 306, 309
Pentoxylales — 272, 303, 358
Pentoxylon — 303, 304

pequenas drvores perenes — 324
Peradectia - 171, 178
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Peramelemorphia — 202
Perameles — 202

Peramelia = 171

Peramunda - 176

perianto — 223

periciclo = 278

perisporo — 249, 253
perissodictilos - 163
Perissodactyla - 164, 172, 190, 191, 192
peristdmio — 222
Perleidiformes — 64
permincralizado - 261
Pertica — 246

petalodontes = 52
Petalodonrida — 41

pétreo — 152

Petriellales - 271, 292
pertrificaghes — 258
Petrolacosaurus - 105, 106
Petromizonida = 42, 43, 76
Phaeoceros — 225
Phacophyceae - 231
Phacophyta - 232
Phascogale - 202
Phasmatocycas — 297, 299
Phasmatocycas bansana — 299
Phlegethotia = 90
Phlegmariurus = 241
Phoberomys burmeinsters — 184
Phocidae — 199
Phocnicopteridac - 127
Phoenicopteriformes — 116, 127
Pholidopleuriformes — 64
Pholidota — 164, 172, 180, 181
Pholidotamorpha - 179, 181
Phorusrhacidac - 124, 128
Phyllocladoxylon - 315
Phyllograptus - 7

Phyllotheca — 251, 265
pica-paus — 122

Picea - 321

Piceae - 324

Piceoideae - 272, 322, 324
Piciformes = 116
Pienodontiformes - 64
pigbstilo — 117, 119

Pikaig — 16, 18

Pikaia gracilens - 16, 18
Pilophorosperma — 289

Pilosa - 171

Pllularia - 262

pina primdria - 250
Pinacecac — 272, 321

pinas - 293

pinas distais - 263

pinas férteis — 278
pinguins — 116, 126
pinipedes — 106

Pinites - 306

Pinnwlaria — 253

Pinoideae - 272, 322
pintura rupestre — 199
pinula = 236, 246

pinula féril - 279

pinulas — 290, 293

Pimus - 321, 322

Pinus allisonii — 322

Pinus armoldii — 322
Pinuxylon woolardii — 322
Piperales — 351

Pisces — 41

pisciformes - 39
piscivoros — 141
Pituriaspida — 24, 41, 42, 48
Piryostrobus milleri — 323
Pigys - 278

placa(s) dentdria(s) = 55, 72, 73
placenta fossilizada — 48
Placentalia - 164, 203
placenedrios - 152, 177, 202
Placodermi - 42, 48, 76
placodermo antiarchii — 50
placodermos — 48

placodes - 18
Plagiophyllum = 315
Plagiosauroidea - 88, 92
plagiossaurideos — 86
planta cordaitdicea — 309
planta herbécea — 252
planta lenhosa - 319
Plantaginopsis — 365, 374
plantas = 334

plantas arbdreas = 249, 265
plantas com sementes = 271, 340, 344
plantas esporofiticas — 235
plantas fosseis — 217
plantas herbdceas - 219
plantas heterdsporas — 340
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plantas lenhosas — 237

plantas rizomatosas — 262
plantas terrestres - 217, 218
plantas vasculares — 238
plantas vasculares basais - 239
plantas-filhas - 261
plantigradas — 199

plantigrado — 167

plintula - 353

Plataforma Bragantina - 376
plataforma estilar - 177
Platananthus potomacensis — 369
Platanocarpus marylandicus — 369
platispérmicas = 342
Flatycerium — 261
Platyoposaurus struckenbergi — 92
Platyrrhinos — 195
Plaugiaulacidae — 170
plaugiaulacoideo - 175, 179
Pleistovultur nevesi = 127
Pleopeltis — 261

plesiossauros — 106

Pleurodira - 108, 121
Plewromeia — 242, 264
Plewromeia stembergi — 244
plicidentina — 86

Plicodontinia = 195
Pluricarpellatia pellata = 350, 366, 365
pneumatizacio dos ossos — 121
Poaceae — 374

podceas - 352
Podicipediformes - 116
Podocarpaceae — 272, 315
podocarpdceas - 315
Podozamites - 315, 317
Polarornis gregorii = 123

pélen = 277, 289, 310

polens monocolpados — 312
polinizagio — 298, 347
Polipodidceas — 261

Polipoides - 261

polpa - 168
Polydolopimorphia — 171, 178, 179
Polyodontidae - 63, 64
Polypodiaceae = 237, 259, 261
Polypodieae - 261
Polypodiidae — 235, 237, 259
Palypodium - 261

Polypodium sp. - 236

Polyprerus — 63

Palysolenoxylon — 286
Polyspermophylium - 301, 302
Polysporangiomorpha — 236
Polytrichales - 221, 224,
Polytrichidae - 224
Polytrichum - 224

Polytrickum sp. — 220
Polytrichum sp. - 226

pombos — 116, 129

pongideos — 195

ponte intercontinental - 206
pontoagdes araucarioides — 316
pontoagdes areoladas = 280
pontoagies unisseriadas — 325
Papulites = 370

Poracanthus = 51

porcos — 190

poro-canais — 71

porocanal = 46

Porophoraspis crenulatai — 75
pos-caninos — 149, 150, 151
pis-caninos bilodofontes - 188
posfrontal — 105

pos-orbital — 136, 137
postfrontal — 105

postorbital = 105
Potamogeronaceac = 374
Poweniesporites — 310
Poteridium — 325

Potoniea - 280

Potorous — 202

pré-articular — 165
pré-esfenocide - 165
pré-frontal - 105

preguigas = 166, 180
preguigas atuais — 181
preguigas terricolas — 179
pré-maxilar — 93, 105, 150, 165
pré-molares — 168
pré-molares difiodontes - 176
pré-opérculo - 63

pré-tvulo — 342

Prepinus = 322
pré-tribosfénicas = 173
pré-zipapdfises = 119
primatas — 183, 195

primatas arcaicos — 193
Primates - 164, 172, 195
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primeiro mamifero — 152
Primeiros Vertebrados - 75
Prioniodinida - 22

Prionosuchus — 98

Prionosuchus plummers = 91, 92
Prisca reynoldsii = 370, 372
Pristerodontia — 140
Pristerodontidae - 140
Pristerognathidae — 140
Probainognathia - 140
Probainognathidac - 140
Probainognathus — 154, 155, 156
Probainognathus fenseni — 154, 156
Probainognathus sp. = 157
probdscide - 4, 6, 188, 192
Proboscidea - 164, 171, 188, 190, 191, 192
proboscideos - 163, 192
Probuberum cabralensis — 155
Probumetia — 143

procimbio = 353

Procellariiformes — 116, 122, 126
processo angular — 138

processo intero-dorsal - 61
processo caniniforme — 146
processo coronoide — 138, 149, 150, 151
processo de heterosporia — 340
processo de ossificagdo - 166
processo de terrestrializagiio = 336
processo reroarticular — 138
processo rostral — 48

processos cspinhosos — 141
processos espinhosos vertebrais — 141
processos uncimados — 87
procionideos — 200
Procolophonidae - 107
Procolophonoidea = 107
Proconodontus — 28

Proconsul — 195

Procreodi - 172

Procynosuchia - 140
Procynosuchidae - 140
Procynosuchus — 154

produroras de sementes = 246
Proganochelyidae - 108
progimnospermas = 272
Prognathodontini = 110
Progymnospermophyea — 271, 272, 306
Prokennalestes — 203

Promissum pulchrum — 22

Propelanomodon — 140
Protaxites — 232

Proteaephyllum - 365
Proteokalon — 275
Proterotheriidae - 186
Protheriodon estudianti — 155, 156
Protogrohasopterys — 113
protocone — 169, 170, 175
protoconido — 168, 169
Protoconodonte(s) - 25, 26, 28
Protocyon troglodytes — 200
protocstele — 275

protoestele mesarco — 276
Protolepidodendrales = 236, 241
Protolepidodendron — 241
Protolipternidae - 187
Protopityales - 271, 272, 275
Protopodocarpoxylon — 314
Protopteryx - 119
Protorothynididae = 107
Protosalvinia — 231, 232
Prorosphagmum — 225
Protosphagmum nervatum — 227
protossauros — 110

protostele — 336, 338
protostélico — 272
Protosuchidae - 108
Prototheria - 164

protoxilema mesarco — 249
protuberincias dsseas — 143
Protuberum cabralensis = 156
Provincia de Catasya — 282, 290
provincia euroamericana — 276
Prosostrodon brasiliensis — 155, 157
Psalixochlaenaceae - 237, 259
Psaromius = 257, 337, 338
Psaronins sp. - 258
Preudoaraucaria — 322
Prendobornia ursing - 252
Pscudocaule - 263
Pseudocheirus — 202
Psendoctenis — 297
pseudodanto - 356
Pseudofrenclopsis — 314, 317
pseudonervura = 223, 227
pseudoparenquimdtica — 232
pseudoparenquimarosa — 233
Psendopolygnathus — 30
Pseudorysomys sp. — 184
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Pseudpsporochnus — 249

Pseudosporocknus nodesus - 250

Peendovoltzia — 310

Psendovolizia lebeana — 311

psiforme = 167

psiléfitas = 257

Psifophyton = 237, 238, 246, 344

Psifophyron crenulatum - 248

Psilophyton dawsonii — 246, 248

Psilophyton spp. - 238

Psilotaceae — 257

Psilotales — 257

Psilotidae - 236, 257

Psilotles — 257

Psilotum - 257

Psittaciformes - 116

Preraspis - 52

Preraspis rostrata — 44

Preridaceae — 260

Preridium — 259, 267

pteridéfita homosporada - 236

preriddfitas — 235, 249, 260, 266, 272, 292, 293

preriddfitas cusporangiadas = 259

preriddficas leprosporangiadas = 266

Preridophylla — 292, 293, 295

Preridospermales — 358

preridospermas — 292

pteridospermdfitas — 275

Preridospermophyta — 271, 272, 275, 276, 280, 293, 297,
301, 303

prerigoide(s) - 93, 105, 151, 165

Prerispermostrobus — 292

Prerobranchia - 3, 5, 10

prerobringuios = 3

Preromotus - 182

Prerosauria — 108, 122

prerossauros — 106

Preruchus — 289, 291

Prilograprus - 7

Promacanithus — 50

Promacanihus anglicas = 50, 51

Prychodera = 5

piibis - 87

pulmdes — 71

pulsos tectdnicos — 217

Purgatorius — 195

pistulas — 92

Pygopterus humboldi — 62

Pyrotheria - 172, 186, 190

Pyrotherium - 188, 190

quadrado - 66, 93
quadradojugal - 105
quadripede — 83

queldnios = 107, 121
Quercymegapodiidae - 128
quetognatos — 22

quimeras — 41, 52, 59, 76

R

Rabdoplenra — 4, 6
Rabdopleurida = 7
Rabdossoma - 4, 6

Rabdoraenia — 286

ridio - 84, 167

radiolirios — 28

radio-ulna - 84

radispérmicas — 342

Rakonauvis - 117

raias — 58, 59, 76

raios caudais — 66

raios lenhosos - 278

raiz — 168

raizes — 262, 278, 297, 337, 353
Ralliformes - 116, 128
ramificagdo pseudomonopodial = 247
ramo cordaiticeco - 309

ramo férmil - 305

ramos fémeis — 273

ramos laterais — 310

ramos pinados — 319

ramos terminais dicotdmicos — 275
ramos vegetativos = 310
Raphidae - 129

Raque(s) - 256, 263

rdquis — 293, 301

rdquis bifurcado - 290

ratos — 184

regiio cervical — B4

regiiio equatorial - 266

regiio temporal do crinio - 136
regites tropicais — 283
Regnellicium - 262

Reimannia - 275

reino vegetal — 218

relagbes evolutivas — 24
relages filogenéticas das aves - 115
relevos cirsticos - 184




418

Paleontologia

Rellimia — 275

Remiornis — 124

reprodugdo sexuada - 220
Reptilia - 103, 107, 108
Reptiliomorpha - 87, 95
Reptiliomorpha - 95
respiracio pulmonar — 86
resquicios da ganoina - 61
Retimonocolpites — 374
Retiolites — 8

Rbabdoplewra - 5, 7
Rhabdopleunda - 5
Rhachistognathus — 31
Rhbacolepis bucealis = 67
Rhacophyton — 249
Rhacophyton ceratangiam — 250
Rbea - 126

Rheidae - 123

Rhketinatheca — 280

Rbexoxylon = 291, 303
Rhinesuchidac - 98
Rhinesuchoidea - 88, 92
Rhkineswchus = 92, 93
Rhipidistia - 42, 72

Rboeda — 293

Rhyncholestes — 202

Rhkymia - 237, 335

Rbynig pwynne-vaughanii - 237, 239
Rhwniopsida — 219, 235, 236, 237, 239, 266, 334
Rhytidosteidac — 88, 92, 98
Rhytidosteoidea - 92
Riceipearpus — 221

rim — 19

rincssuchideo(s) - 92, 93
rincssucoides - 92

rinidfitas — 264

rinocerontes — 192

Riograndia - 147, 157
Riograndia guaibensis — 155, 157
Riastegotherium yanei — 180, 181, 202
ripidisteos - 71, 73
risomorfos — 243

Rissikia — 315

ritidosteideos — 92

rizoide(s) - 223, 224, 227
rizomas = 252, 261
rizomdrfico — 242

rizomorfos — 243

rizonas — 243

Robertidae - 140, 147
Robertoidea — 140

Rodeites = 262

Rodentia — 164, 172, 183
Rodbocetus — 194

roedores = 163, 183, 184, 206
Romeriida - 105, 107

rostro - 44, 149

Rubiaceae - 374

Rubidgea — 286

Rubidgeinac — 140

Rubidus pascoalensis — 39
Rufforia — 307, 308
Ruminantia = 190
Rusconiodon mignonei — 153, 156
Russellites — 273

Russellites taeniata — 274

S

Saccabambaspis famviers - 48, 75
Saccoglonis — 376

Sacisaurus agudoensiz = 109
saco embriondrio - 347, 349
saco Visceral - 6

saco vitelino — 104

sacos olfativos = 71

sacos polinicos = 298, 307, 314, 319
Sagenopteris — 287
Sakelamthropus — 197
Sahelanthropus tchadensis — 196
Sahinia - 304

Sakmariano — 283
Salamandra(s) — B4, 86, 96
Salpingostoma — 278
Saltoposuchidae - 108
Salvineaceac - 260

Salvineales — 237, 256, 259
Salvinia - 264

Salvinta stesvartii — 264
Salviniales — 264

samambaias — 235

Samarapsis — 287, 308
Sammiguelia = 361, 374
Sammiguelia leaisis = 360
Santacruzodon - 147, 149, 155
Santacruzodon hopsomi — 155, 156
Santosichthys mafrensis — 63

S3o Raimundo Nonato - 198
Sapindopsis — 370
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sapos — 86

sarcopterigio — 38, 74
Sarcopterygii — 38, 42, 71, 75, 76, 83, 87
sarcotesta parenguimatosa — 316
Sauropsida(s) = 103, 106, 107, 135, 163
Sauropterygia - 106, 108
Sawdonta — 246, 339

Sawdonia ornata - 247
Sawdoniaceae — 236, 246
Sawdoniales - 236, 246
Scaloposauridac - 140
Scandentia - 164, 172
Scansoriopterygidae - 113, 115
Schisandraceae = 358

Sokizae - 259

Schizacaceae - 237, 259, 260
Schizonenra — 251, 265
Schapfricanlia — 286

Schapfitheca — 280
Sciadapitophylium - 321
Sciadopityaceac - 272, 321
Sciadopityoides — 321

Sciadopitys verticillata - 321
Scincomorpha - 108
Sciurognatha — 184
Scleroglossa — 108

Scolecopreris —= 258

Scurtum - 286, 288

Sebecidae - 108

segregagiio laveral de fécies — 30
Selagiinellaceac - 240
Selagiinellales - 242

Selaginella — 241

Selaginella sp. — 242
Selaginellales - 236, 241, 264
sclenodonte = 169

semente(s) — 278, 287, 299, 316, 341, 342
semente lateral = 313

sementes aladas — 323
scmentes platispérmicas - 307
semidentina — 49, 50
Semionotidae — 64
semionotideos brasileiros — 64
Senftembergia - 260

Seguora = 314, 318
Seguoiadendron piganteum — 318
Sequoioideac — 272, 318
scricmas — 116

Sermayacecac - 237, 259

Serpentes — 108

Serra da Capivara - 199
Sewardiodendron - 319
Sewardiodendron laxum — 320
Seymonrig = 95, 97, 104
Seymouriamorpha = 88, 95, 98, 104
Shankouclava - 15
Shansiodontidae - 140, 147
Shenshouraptor sinensis — 117
Shopfiastrum — 278
Shuotheridia - 170

Sicula(s) -4, 9

sifio exalante — 16

sifio inalante = 16
sifonostele — 336, 338
sifonostélico — 240, 253
sifonostelo — 249

Sigillaria — 243

Sigillaria sp. - 245

simetria bilateral = 342
simetria do dvulo — 343
simplesiomdrficas — 354
simpédio - 279

siningio(s) - 289, 299
sinapsida(s) — 103, 105, 163
sindpsidos — 136

sinérgides = 349

Simoconodon = 157, 173
Sinoconodontidac — 140
Simodelphys ssalayi — 178
Sinograpius — 8

Simornis - 115, 119, 125
Simornis santensis — 119
Simornithosaurns millens = 113
Simosaurapterys millemi = 114
Siphonodella = 30

Sirenia - 164, 171, 193, 194
sirénios — 181

sistema da mastigagio — 151
sistema de porocanais — 46
sistema de ramificagio - 313
sistema de suporte — 338
sistema dentdrio - 166, 200
sistema mastigatdrio = 137
sistema maxilomandibular = 48
sistema nervoso — 16
sistema peg-and-socker — 63
sistema sensorial - 71
sistema vascular - 337
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sistema vegetativo — 342
Sm/Nd - 33

Smilodon populator — 200
Sninthopsis = 202
Solanopleris - 261

Solenites - 301, 302
Solenoprytis — 286

solo = 337

solos maduros — 337
Sommerxylon spiralosus — 325
Sorogvisaurus - 119
Spanomena mawldinensis — 370
Sparassodonta = 171, 178, 179
Sparnotheriodontidae — 186
Spatnophylium - 253
Spermolithus devonicus — 342
Spermopiers = 297
Spermopteris corideea — 299
Sphaerocapales - 221
Sphaerostoma — 278
Sphagnales — 221, 225, 226
Sphagnidae - 221, 224, 225
Sphagnum - 225

Sphagnum squarossum — 226
Spkawopreris — 261
Sphenacodon - 141
Sphenacodontia - 139
Sphenacodontidae - 139, 141
Sphenarium — 301
Sphenisciformes - 116, 126
Sphenobaiera — 301, 302
Sphenodon - 107, 122
Sphenodontia - 108

Sphenophyllales — 253, 255, 256, 265

Sphenophyllum — 255, 256
Sphenophyta - 336

Sphenapteridium — 278

Sphenopteris — 256, 278, 279, 282, 292, 293

Sphenosuchidac - 108
Spirogyra - 344
splancnocrinio — 39
Spongiophyfon — 231, 232
sporwe dispersae — 310, 315
Sporogonites - 224, 225
Sporogonites exurberanus — 227
Squamastrobus - 317
Squamata - 108, 110
Squamella - 284

Se7/Se% - 33

Stackgynandrum - 241
Stahleckeria — 146, 147
Srableckeria potens = 147, 148, 149
Stahleckeriidae - 140
Stangeria - 296, 297

stapes — B6, 138
Sturopreridae - 236, 249
Stauropreris — 249

Stauropleris bumtislandica — 250
Stegomastodon platensis — 191
Stegomastodon waringi — 193
Stegotrachelus = 60
Stemomyelom — 276, 277
Stephanophyllites — 251
Stercospondyli — 88
Stereosternumt funridum — 110
Stewmartiotheca — 280
Srockmansella langii — 237
Srolonodendrum — 7
Stolonoidea - 5, 7
Streprognathodus = 31
Strigiformes - 116

Strobus — 322

Strunins — 73

Struthionidae - 123
Struthioniformes - 116, 123
Subclasses de Angiospermas — 373
substituigio dentiria = 177
Subterbranchialia = 59
Suchoviella — 308

suiformes — 190

Sullithera — 280, 281
superognatal - 49

suporte mecinico — 336
supratemporal = 105
surgimento da semente = 342
surgimento de folhas — 339
suspensiio mandibular - 49, 59, 71
Suetcliffa — 280

Svalbardia — 273

Sylvilagus - 183
Symmetrodonta - 164
Symphyogyma - 222
Synangispadivis - 361

Synapsida - 106, 107, 110, 135, 136, 137, 139, 163, 165

Synanchenia — 48
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T
Taeniasporites = 315
Taeniocrada — 237
Taeniodonta — 164, 172

Taeniopreris - 280, 293, 297, 303

tafonomia - 218

Tarmania - 318
Taiwanioideae - 272, 318
Takakiales = 221, 224
Takracerus — 194

talo - 278

talo ereto — 222

talonido = 169

tamandud — 166
tapinocefalideos - 143
tapinocefilios — 143
Tapinocephalia — 140
Tapinocephalidae — 140
Tapinocephalinac - 140
Tarphyderma - 315

tarsais — 84

Tarsipes - 202
tarsometatarso — 119
tartarugas — 105

Tasmdnia — 204

Taru(s) - 180
tarus-gigantes = 180
Taubacrex - 128

Taubacrex granfvora — 128
Taubatornis campbelli - 127
Taxaceae — 272, 324
Taxaceoxylon — 325
Taxodicideae - 319
Taxodioxylon - 321
Taxodium - 314, 318, 319
Taxodinm wallisii = 319, 320
Taxoidioideae - 272, 318, 319
tixons gondwinicos — 204
Taxus - 325

Tavassuidae — 191

tecido conjuntivo fibroso — 94
tecido endospérmico - 348
tecido dsseo = 39

tecido parenguimidtico = 290
tecido vascular — 318, 343
tecidos mincralizados — 41
tecodontes = 110, 113, 168
Tedeleaceae - 237, 259
Telangiopsis — 278

Telangium — 278

Teleostei — 42, 64, 66

weledstco ostarniofisco - 66
teledstens — 60, 66

Telestei - 61

Teloma = 339

teloma esténl - 341
temnospindilos — 92
Temnospondyli — 83, 86, 88, 91, 93, 94, 95
temperatura global — 333
Tempsiya - 261, 262

Tempsiya sp. = 263
Tempskyaceae — 237, 259, 261, 263
Tenrecoidea = 164, 171
tenticulo — 6

"Teoria da Enaglio — 339

Teoria do Pseudanto - 357
Teoria do Teloma — 339

Teoria Euantial - 357

teoria pscudoantial = 356
terdpsidos — 135, 137, 142, 152
Teratornithidae — 127
Teridontus — 28

teriodontes — 149

Teriodonria — 149

teriodontos — 149

térios = 152

Termnospondyli = 94
termbmerros geoldgicos — 32
terocefilios — 149
Terocephalia - 152
Terrestralizagio — 333
terrestrialidade = 103
temrestrializagiio = 334
Testudines - 106, 107, 108
Tethytheria = 171

Tetraceratops — 139

Terraclinis — 321

Tatragonoprerus gous — 69
Tetragonostadkys — 241
Tetragonostylops — 188
Tetragonastylops apihomasi - 189
Terragraprus — 8

Tetraphidae - 221, 224
Tetrapoda = 39, 42, 71, 73, 83, 86, 106
tetrdpodes — 39, 42, 59, 83, 113
tetriipodes gondwiinicos — 98
tetriipodes herbivoros — 96
tetripodes palcozoicos - 71
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tetrdptero — 114

Tetrapteryx — 114
Tetraxylopteris - 275
Thalattosuchia — 108

Thaliacea - 15

Thalfites willsi = 227

Thelodont - 42, 47, 48, 51, 76
Thelodus parvidens — 47
Therapsida — 106, 136, 137, 139, 142, 152
Theria tribosfénicos — 204
Theriimorpha — 164
Theriodonta — 152
Theriodontia — 140
Theriognathus - 149
Therioferpeton cargnini — 155, 157
Therizinosauria - 115
Therocephalia - 139, 140, 142, 149
Theroteinida — 170

Thoatherium — 186

Tholonasteon samtacataringe = 63
Tholonothus braziliensis — 60, 63
Thomasiocladus — 324
Thrinaxodon — 106, 138, 154
Thrinaxodontidae — 140
Throcephalia — 138

Thuja — 321

Thylacosmilus - 178, 200
Thyrsopteris = 260
Tiarajudens — 140
Tiarajudens eccenfricus — 144
tibia - 84, 85

tibia-fibula — 84

tibula - 167

Tierea - 257

tigre-dentes-de-sabre - 179
Trkraalik = 37, 73, B6
Tiktaalik roseae - 37, 38, 39
Tillodoneia - 172

tilépodes — 190

Timpénico — 138

timpano — 138, 165
tinamideos — 122, 124
Tinamiformes — 116, 119, 124, 126
Tingia = 273

tipo de venagdio = 305

tipo de xilema - 253

tipos foliares — 303

Titanis walleri — 128
titanossuquideos - 144

Titanosuchidae — 140, 145
Titanosuchinac — 140
Tmesipteris = 257

Toca do Boqueirio da Pedra Furada - 196
Todeae - 259

Tomaxellia — 314, 317
Tombarnisia = 325

Taxodon platensis - 189
Tracheidatae - 237
Tracheophyta — 236, 237, 266
Trago(s) foliar(cs) — 298, 305, 309
wransigiio florisitica — 271
Transitoripollis crisopolensis — 364
trapézio = 167

rraqueideo de planta vascular — 336
traqueldeos = 232, 273, 305, 306, 316, 334
traqueldes - 237

Traqueophyra — 238

Traversodon stableckeri — 155, 156
Traversodontidac = 140, 154
traversodontideos - 155
Trechnotheria — 170

Tremataspis - 46

Trematops — 84

Trematosauridae — 98
Trematosauroidea — 88, 94
trematossauridens — 94, 99
Triadotbatrachus - 94, 96

Triboelus limae — 52

tribosfénicos — 174

Trichipieris - 261

Trichaprtys — 300

Trchosurus — 202

Tricolpadas - 350

tricomas — 261

Trnconodonta - 164

Tricostiom — 225

Tricranolepis — 310

Trifurcatia flabellata — 366

trigon — 169

migonido - 169

Trigonocarpales — 343
Trigonocarpus — 280, 281, 343
Triloboxylon — 275

Triloboxylon amoldii = 276
Trimeniaceae — 350
Trimerdfitas — 246
Trimerophyta - 246
Trimerophytina — 237, 246
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Trimerophytopsida — 246
Trimerorhacoidea — 88
Triminiaccac - 358
Traphyllopterss — 277
Triphyllopreris wheris = 277
Trirachodon = 153
Tnrachodonodae - 140, 154
Triradioxylon — 275, 277
Trisacocladus = 315

Tristychius arcnatus — 57
triteledondideo - 154
Tricheledontia - 154
Tritheledontidae — 140
tritilodontideos = 153
Tricylodontia - 154
Tritylodontidae - 140
tromba — 193

tronco — 85

troncos silicificados = 261
Troodontidac = 115
Troodontideo(s) - 113, 114
Trucidocynoden riograndensis — 155, 157
Truga - 321, 324

tuatara — 106

tubario ctenacantiforme — 56
tubario orectolobiforme — 54
tubarilo xenacantideo = 54
tubarfics — 41, 58, 59, 76
tubérculo de dentina — 45
tubérculos — 48

tubérculos de dentina - 45
tubérculos de enameloide — 44
Tubidendrum — 7

tubo micropilar - 304

tubo nervoso - 13, 39

tubo nervoso dorsal = 14
tubo newral = 13

tubo polinico — 349
Tuboidea -5, 7

tubos crivados do floema — 348
Tubulidentata — 164, 171
tibulos de dentina - 62
tucanos — 116

Tuditanus - 89

Tunicata - 15, 76

Tupinambis teguivin — 88
rurfeiras — 225, 287

Turinia gondwana - 48
Tylacosmilus - 179

Tylopoda — 190
Tyrannosauria - 115
Tyrsopteridaccae — 261
Tyrsopreris — 261

U
Uberabatitan ribeirsi — 109
Ubirotes - 31
Ugartecladus genoensis — 313
Ullmannia — 311
Ullmanniaccac - 272, 310
Ulmannia — 310
ulna = 84, 167
Ultrecheia pimiformis = 311
limero — B4
Umbomasia — 289, 291
Unenlaguia — 117
ungulados — 188, 190, 193, 206
ungulados invasores = 185, 190
Ungulados Mativos - 186
ungulados sul-americanos — 185
Ungulados Terrestres — 185
Ungulatomorpha - 172
unguligrado — 167
Uranotheria - 172
Urpatecladus - 312
Urochordata = 14, 15, 17
urocordados - 13, 14
Urodela — 84, 86, 96, 98
uroncurais — 66
urdstilo - B4, 94
urubus — 116
Uskiella spargens — 239
titero - 164
Utrechtia (Lebachia) piniformis = 308
Utrechtiaceae — 272, 308, 310, 313

Vv

vacas-marinhas — 194
vacuidades interpterigoides — 91
Varanopidae - 139, 141
Varanopideos = 142
Varamosaurus = 141

Vardebloeftia - 299
vascularizagio — 339

vaso condutor xilemédrtico - 348
vegetagio global - 337

veia mediana - 285
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Velhoe Mundo - 195

venagllo — 361

venagio dicotdmica = 272
venagio pinada — 352
Vemtastega — B6
Venyukovioidea - 140
Vermilingua - 181

vernagio circinada - 256
Vértebra de chondricte - 58
vértebra sacral - 84
vertcbrados com mandibulas — 24
vertebrados mandibulados - 41, 48
vertebrados nio mandibulados — 41
vertebrados ordovicianos = 43
vertebrados terrestres — 83
Vertebraria — 284, 286, 288
vértebras cartilaginosas - 39, 53
vérnebras cervicais — 179
vérebras de peixes - 39
vértebras hercrocélicas = 121
Verebrata — 18, 22, 41, 87
verulicolianos - 15
Victoriemoinea — 186
Victoriemoinea protofypica - 187
Vincelestes — 176

Vimceria anding — 146

Vimceria sp. = 149

Vimctifer comproni = 66

Virola sp. — 351

viscerocriinio — 39, 40

vitelo = 104

Vitiphyllum — 363

Vittariaceae — 260
viviparidade - 48

Vofmosusbya — 302

Vojmosuskya paradoxa = 304
Vojnosvskyales - 272, 302
Voleziales — 308, 311

Vodrsiopsis = 310, 311

Volziales - 272

Vombartus — 202

viimer - 150

Voroma - 115

Vorona berroatrensis = 120
Vuleuridae = 127

W

Walchiaceae - 308
Walchiostrobus — 308

Wedssirsehia — 304, 305, 355
Welwitschiales - 304
Westergaardoding - 26
Whaitsuidac - 140
Whippomorpha = 172
Widdringromia americana = 323
Wiedomys pirrkorhinus — 184
Wielandiella — 299
Williarsonia — 298
Williamsonia sewardiana — 298
Williamsoniaccac — 272, 298, 299
Williamsoniella — 295, 299, 300
Wingezyps carteller — 127

wixos prostados = 243
Wollemia — 315, 316

Wallemia mobilis — 316
Wardigneria obliterata — 54

wurgimento das florestas — 337

X

Xenacanthiformes — 58

Xenarchra - 164, 171, 179, 180, 181, 202, 203

xenartria - 179, 180

xenartros — 163

Kemopus — 95

Xemarthinotherium bakiense = 187

Xenungulara = 172, 186, 188, 190

xilema — 240, 241, 280, 304, 305, 337, 338, 347

xilema exarco — 238

xilema primdrio - 245, 272, 273, 276, 282, 306, 325,
353

xilema primério mesarco — 273

xilema secunddrio — 245, 273, 276, 278, 279,
280,286,305, 306

xilema secundério manoxilico = 280

Xylopteris — 290

Y

Yamornis - 119

Yezonia vulgaris - 316
Yinotheria - 170
Yumgavolueris - 119
Yunnanozoon(s) - 15, 16, 19

Z

Zalambdalestdac - 164
Zamites — 295, 296, 298
Zatheria - 171, 176




indice Alfabético-Remissivo

425

Feuglodlon — 194
Zhelestidae — 164
Zigopteridales - 293
Zigopleris — 249

zigoto - 220, 222, 348, 349
zoécio =4, 5,6

zona tropical — 266

zonas bioestratigrificas - 31
zooide - 4

Zoosterophllopsida - 344

zosterdfitas — 238, 264

Zosterophyllopsida - 236, 237, 238, 246, 264, 266
Zasterophyllum — 238

Lasterophyllum divaricarum - 246, 247
Losterophyllum myrecomianum - 238

Zosterophylium rhenanum = 247
Zosterrophyllopsida — 247

Zygopreridae - 236, 249
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Conceitos Paleoinvertebrados
Métodos Microfosseis

Volumes

Desde o surgimento da vida na Terra, as adaptacOes,
transformacgtes e inovagbes demonstradas pelos organismos,
evidenciam-nos fendmenos e uma temporalidade que em
muito transcende a dimensao da existéncia humana, marcada
pelo surgimento e desaparecimento de continentes, bem como
catastrofes ecoldgicas que levaram a extingdo incontaveis
espécies animais e vegetais. A presente edicdo do livro
Paleontologia apresenta os diversos grupos que existiram no
Gltimos 3,8 bilhdes de anos, além dos contextos geoldgico e
paleobiol6gico em que se inseriam.

PALEONTOLOGIA (32 edicdo) encontra-se dividido em
trés volumes. O primeiro abrange os conceitos e métodos para
o0 estudo dos fdsseis. No segundo volume encontram-se

.. aspectos relativos aos
"% Paleoinvertebrados e
Microfdsseis. Ja o terceiro
. volume apresenta os
* ' Paleovertebrados e a
Paleobotanica.
Este livro, conta-nos a instigante
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