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1 INTRODUCAO

0 estudo dos fosseis é fundamental para o entendimento da evolucdo da vida em res-
posta as modificacoes do planeta durante o tempo geoldgico. Sdo eles, em especial os que pos-
suem partes moles preservadas, cruciais para avaliarmos as mudangas ocorridas no planeta e
modelarmos hipéteses para as alteragdes futuras. No entanto, os fésseis de corpos moles sio es-
tatisticamente raros e normalmente estdo associados nos conhecidos depdsitos Konservat-
Lagerstatten (Seilacher, 1970). Esses ultimos sdo definidos como depésitos fossiliferos com pre-
servagdo incomum e, segundo Cardoso et al. (2020), apesar da importancia dos
Konservat-Lagerstatten, suas ocorréncias sdo escassas e restritas, delimitadas por grupos de es-
tratos com idades, contexto paleodepositional e localizagao geografica similar. Portanto, a iden-
tificacdo desses tipos de depositos é extremamente rara.

No Brasil, embora haja abundantes exposicoes fossiliferas, tinhamos reconhecidamente
até o final da década de 1990, apenas os estratos da Formag¢do Santana e Romualdo, Bacia do
Araripe, como depositos Konservat-Lagerstatte. Este cendrio vem-se modificando, em especial
pelo continuo relato de fésseis com preservagdo incomum no Intervalo Fossilifero Folhelho Lon-
tras (IFFL), Carbonifero-Permiano da Fm. Campo Mourdo, Bacia do Parana.

Descoberto em 1908 por Jay Backus Woodworth e Euzébio Paulo de Oliveira, durante a
expedicdo por camadas glaciais no sul do Brasil, o IFFL é composto por uma diversa e bem pre-
servada associacdo fossilifera. Esse sitio marinho fossilifero, hoje encontrado no Afloramento
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Campaleo, compreende uma combinagdo de
diferentes tipos preservacdo, incluindo par-
tes duras e tecidos moles de organismos
aquaticos (peixes, poriferos e amondides),
assim como de biotas terrestres (insetos e
plantas).

2 HISTORIA DA DESCOBERTA DO
LAGERSTATTE

A histéria do Folhelho Lontras e de
seus magnificos fésseis comeca no inicio do
século XX, quando expedicdes geoldgicas fi-
nanciadas pelos governos brasileiro e esta-
dunidense deram inicio a investigagcdes por
depoésitos minerais e por registro glaciais
(Mouro et al., 2018).

Financiados pelo Shaler Memorial
Fund, um fundo de financiamento a pesquisa
criado por alunos e por admiradores do pro-
fessor da Universidade de Harvard, o gedlo-
go Nathaniel Southgate Shaler, Jay Backus
Woodworth e o geblogo brasileiro Euzébio
Paulo de Oliveira percorreram diversas loca-
lidades dos estados de Sdo Paulo, do Parana
e de Santa Catarina, em 1908. Dentre as lo-
calidades visitadas, descobriram e descreve-
ram uma camada de folhelhos negros
fossiliferos no bairro de Bela Vista, ao sul da
cidade de Rio Negro, no Paranj, cuja exten-
sdo, na época, compreendia, também, o atual
municipio de Mafra, em Santa Catarina. Atu-
almente, esta camada é cronocorrelata a ca-
Campaleo, no
Intervalo Fossilifero do Folhelho Lontras.

mada do Afloramento

Cerca de 200 amostras da expedicdo
de Euzébio de Oliveira em 1908, foram envi-
adas por Orville Derby para o Museu do Es-
tado de Nova lorque (New York State
Museum), onde estdo armazenadas até hoje
e resultaram na primeira publicacdo cientifi-
ca acerca do IFFL (veja Ruedemann, 1929).
Além da relevancia cientifica, esses exempla-
res possuem enorme valor histérico, tendo
em vista que o afloramento visitado por Wo-

odworth e por Oliveira foi encoberto pela
construcdo de moradias populares. Apesar
da abundancia e da diversidade de fosseis
registradas para o Folhelho Lontras, em Ma-
fra, apds a precursora publicacdo de Ruede-
mann, complementada por Oliveira (1930),
poucas mencdes aos fosseis foram feitas,
durante as décadas seguintes (e.g. Carvalho,
Miranda & Alvin, 1942; Schneider et al.,
1974; Rosler, 1985), até a descrigdo da pri-
meira espécie do Intervalo Fossilifero do
Folhelho Lontras, ie., Santosichtyes mafren-
sis Malabarba, 1988, seguida da tese de Ri-
chter sobre a paleoictiofauna do Folhelho
(Richter, 1991).

Em 1997, durante o processo de
terraplenagem para instalacdo de uma em-
presa na regido industrial ao sul da cidade,
ainda em seu perimetro urbano, estratos do
IFFL foram encontrados. O achado culminou
em uma mobilizacdo de 6rgdos de fiscaliza-
cdo, do poder executivo, da sociedade cien-
tifica e da comunidade local com
repercussdo nacional. Um movimento da
Prefeitura de Mafra decretou como de inte-
resse publico para fins de preservagdo do
Patrimo6nio Natural uma propriedade a 300
metros da area de instalacio da empresa,
antigamente explorada como lavra para in-
dustria ceramista, onde o Folhelho Lontras
e seu intervalo fossilifero encontravam-se
aflorantes. Esta area foi posteriormente de-
sapropriada e disponibilizada para realiza-
cdo de pesquisas, sob os cuidados do Centro
Paleontolégico da Universidade do Contes-
tado. Nascia assim o afloramento Campaleo
(Fig. 1; Hamel, 2005; Mouro et al., 2014a;
Weinschiitz et al., 2019). A partir deste mo-
mento, a pesquisa geocientifica do Folhelho
Lontras se tornou mais constante e a quali-
dade de preservacdo de seus fdsseis, bem
como a riqueza de sua paleobiota, sendo
paulatinamente conhecida e, atualmente,
considerada um Fdssil Largesttite do Paleo-
zoico Superior (e.g., Scomazzon et al.,, 2013;
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Figura 1 - Mapa de localizacdo do Afloramento Campaleo (IFFL). Em detalhe, a localizacdo das unidades
Carboniferas-Permianas aflorantes nos estados do sul do Brasil.

Iannuzzi et al, 2014; Ricetti et al., 2014a;
Mouro et al.,, 2016, 2017, 2020).

3 CONTEXTO GEOLOGICO

Localizado no topo da Formacgado
Campo Mourdo, no Grupo Itararé, da Bacia
do Parand (Franca & Potter, 1988; Weins-
chiitz & Castro, 2004), o Folhelho Lontras é
considerado um marco estratigrafico da ba-
cia, denotando um evento de maxima trans-
gressdo. Segundo Buso et al. (2019), esse
intervalo corresponde ao segundo Trato de
Sistema de Degelo (DSTZ2 from sub-cycle Il of
Cycle 11, a 3rd-order or high-frequency, orbital-
driven glacial cycles), o qual compreende de-
positos marinhos pro-glaciais e representa
ciclos de degelo, resultando no aumento rela-
tivo do nivel do mar. O DST2 corresponde a
sedimentagdo marinha pro-glacial, oriunda
de longinquas plumas turbiditicas e de sedi-
mentos hemipelagicos (Buso et al., 2019).

Regionalmente, o Folhelho Lontras

possui, aproximadamente, 50 m de espessu-
ra, compreendendo uma série de folhelhos
varvicos, que se alternam com pacotes de
siltitos e de argilitos (Weinschiitz & Castro,
2005). Essa sucessdo tem um afinamento
textural e uma redugdo de clastos caidos pa-
ra o topo, marcando a transgressao, ligada a
deglaciacdo, que culmina na inundagdo ma-
xima da bacia (Weinschiitz & Castro, 2005).
Nos ultimos anos, a idade atrelada
ao Folhelho Lontras tem sido tema de dis-
cussdo. Enquanto Cagliari et al. (2016), Buso
et al. (2019), Griffis et al. (2018) e Griffis et
al. (2019), baseados em datagdo de U-Pb em
zircao, assinalaram que o topo do Grupo Ita-
raré corresponde, geocronologicamente, ao
final do Carbonifero Superior, a maioria dos
métodos bioestratigraficos, baseados em da-
dos palinolégicos e em conodontes (zonas
Vittatina costabilis e Mesogondolella spp.),
posicionaram o Folhelho Lontras na idade
Cisuraliana (Permiano Inferior) (veja Petri &

Folhelho Lontras, uma Lagerstatte do Paleozoico brasileiro 205
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Souza, 1993; Dino & Rosler, 2001; Souza,
2005; Holz et al, 2010; Scomazzon et al.,
2013; Wilner et al., 2016a). Essa ultima foi
ratificada por dados de Rb-Sr detritico em
amostras oriundas do Afloramento Campa-
leo (Koester et al., 2016). Essa indefinicao, a
respeito da idade do Folhelho Lontras, suge-
re a possibilidade de um degelo diacrono do
Grupo Itararé, como ja visto na Bacia de Pa-
ganzo, na Argentina (Moxness et al., 2018).
No entanto, considerando o grau de confian-
¢a da datacdo absoluta, é plausivel posicio-
Folhelho
Pennsilvaniana.

0 Afloramento Campaleo (S 26°09’
30.22", W 49°48' 52.82") (Fig. 1) esta locali-
zado as margens da rodovia BR-280, a cerca
de 2 km do trevo com a BR-116, na regido

nar o Lontras na idade

urbana da cidade de Mafra, em Santa Catari-
na. A base do afloramento é composta por 1
m de siltito bioturbado, sobreposto pelos
1,10 m de folhelho negro macrofossilifero.
Acima, segue um ritmito nao fossilifero de 7
m. Weinschiitz (2010) subdividiu o folhelho
fossilifero em quatro niveis, denominados,
da base para o topo, 1, 2, 3 e 4 (Fig. 2). Cada
nivel foi dividido em subniveis, referentes a
forma de desplacamento e de acamamento
das camadas, sendo reflexo direto de varia-
¢coes da deposicdo e/ou de processos diage-
néticos. Assim, temos: nivel 1 (A, B, C, D);
nivel 2 (A, B); nivel 3 (A, B, C, D); e nivel 4 (A,
B). E importante ressaltar que as variagdes
deposicionais, dentro da granulometria do
folhelho, sao sutis.

4 PALEOBIOTA DO FOLHELHO LON-
TRAS

Desde a sua redescoberta, em mea-
dos da década de 1980, o conhecimento, a
respeito da assembleia fossilifera do Folhe-
lho Lontras, vem sendo aprofundado e am-
pliado. Uma sintese de seu conteudo
fossilifero é, aqui, apresentada, conforme sua

afinidade com as grandes areas da pesquisa
paleontolégica: paleovertebrados, paleoin-
vertebrados, paleoflora, microfosseis e icno-
fésseis (Figs. 3-9).

5 PALEOVERTEBRADOS

Peixes: a0 menos, duzentos espéci-
mes completos de peixes actinopterigios, in-
cluindo juvenis e adultos, foram resgatados.
As espécies Santosichtyes mafrensis (Mala-
barba, 1988) e Roslerichthyies riomafrensis
(Hamel, 2005) foram descritas no IFFL, além
de outras, descritas e ndo publicadas por Ri-
chter (1991). A constante coleta possibilita,
ainda, a descrigdo de novas espécies da pale-
oictiofauna do Folhelho Lontras (Fig. 3A-3B).
Segundo Hamel (2005), os peixes fésseis do
IFFL sdo encontrados, normalmente, com-
primidos na matriz, mas também podem ser
recuperados com suas caracteristicas tridi-
mensionais pouco alteradas, em concregoes
fosfaticas. Por outro lado, exemplares, asso-
ciados a Classe Chondrichthyes, sdo encon-
trados apenas fosfatizados e, majorita-
riamente, na forma de dentes isolados (Pau-
liv et al., 2014). Ocasionais escamas ganodides
também sdo encontradas, isoladas, nas lami-
nas do folhelho.

6 PALEOINVERTEBRADOS

Annelida: entre os subniveis 2B e 3B,
foram descobertos cerca de 30 elementos
mandibulares de poliquetos. Normalmente,
esses escolecodontes sdo encontrados isola-
dos no plano de acamamento, assim como
dentro de concregbes fosfaticas, em que a
ocorréncia de um possivel corpo de polique-
to, com estruturas cilindricas segmentadas e
cerdas, foi reportado (Fig. 4A-4B) (Ricetti &
Weinschiitz, 2011; Ricetti et al., 2014; Mou-
ro, 2017). Atualmente sob estudo, apresen-
tam, a principio, composi¢do carbonacea.

Brachiopoda: um dos primeiros gru-

206  Edicdo da Sociedade Brasileira de Geologia - Niicleo RS/SC
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Figura 2 - Detalhamento estratigrafico do intervalo fossilifero do Folhelho Lontras (Formagdo Campo Mourdo,

na Bacia do Parand) e sua associacgdo fossilifera (modificado de Mouro et al,, 2020).
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Figura 3 — Fosseis associados a vertebrados e a “proto-vertebrados”: (a-b) Espécimes de peixes actinopterigios
(CPV 52024, retirado de Mouro et al., 2020); (c-e) Aparatos mandibulares de conodontes.

pos a ser identificado e descrito nas camadas
do Folhelho Lontras, durante a expedicdo de
Eusebio de Oliveira e de James Woodworth,
em 1908 (veja Woodworth, 1912). Mais de
trés centenas de espécimes de braquidpodes
ja foram coletados, sendo, na sua grande
maioria, individuos de Langella imbituvensis,
de Chonetes rionegrensis, de Biconvexiella ro-
xoi, de Quinquenella? sp., de Beecheria? sp. e
de Orbiculoidea guaraunensis (Fig. 4C-4D)
(Oliveira, 1930; Neves et al., 2017). Mouro
(2017) descreveu a ocorréncia isolada de di-
minutos espécimes fosfatizados e querogeni-
zados em
Afloramento Campaleo. Todos eles se encon-
tram paralelos ao plano de acamamento.

alguns dos subniveis do

Crustacea: Adami-Rodrigues et al.
(2012) identificaram e descreveram corpos e
fragmentos de individuos da Subclasse Eu-
malacostraca (Fig. 5A). Esses espécimes, pre-
servados carbonificados, impressos ou em
concregdes, indicam uma assembleia autéc-

tone marinha, preservada em soterramento
rapido ou em ambiente de baixa energia,
com fundo andxico.

Insecta: a ocorréncia de fésseis des-
sa classe nos sedimentos do Folhelho Lon-
tras ja é conhecida, desde a década de 1990,
e, talvez, junto com os elementos conodon-
tes, os insetos compreendam as principais
descobertas paleontolégicas do Afloramen-
to Campaleo, com efeitos diretos no enten-
biologica.
Normalmente, eles sdo encontrados preser-

dimento da evolucado
vados entre os subniveis 1A e 3A, em trés
maneiras: comprimidos e piritizados, carbo-
nizados ou fosfatados. Entre as ordens iden-
tificadas, destaque para Blattodea e para
Grylloblattodea, que representam mais de
100 espécimes corpéreos encontrados
(Martins-Neto, 2005; Pinto & Sedor, 2000;
Ricetti et al.,, 2016). Aproximadamente, 54%
da fauna é composta pela espécie de Phylo-
blattidae Anthracoblattina mendesi Pinto &

208  Edicdo da Sociedade Brasileira de Geologia - Niicleo RS/SC



Sedor, 2000, descrita para o IFFL e revisada
por Ricetti et al. (2016). Os detalhes de pre-
servacdo destes espécimes sdo tamanhos,
que se torna possivel verificar flagelos nas
antenas, escleritos toracicos, assim como pa-
droes epicuticulares (Ricetti et al, 2016)
(Fig. 5B, Fig. 9C-9D). Mouro et al. (2020) re-
portaram a preservacao de fibras musculares
submilimétricas em alguns espécimes de in-
setos (Fig. 9E-9H). Ainda sobre fdsseis, asso-
ciados a Classe Insecta, o mais antigo casulo
larval da Ordem Trichoptera foi encontrado e
descrito no Folhelho Lontras (Mouro et al.,
2016) (Fig. 5C). Esses fdsseis, ndo, apenas,
aumentaram o tempo de existéncia do habito
de fazer casulos dos Trichoptera, do Jurassi-
co para o Carbonifero Superior, mas, tam-
bém, langcaram uma luz sobre a ecologia e
sobre o comportamento dos tricopterideos
nos estagios iniciais de evolugdo, que teria
iniciado em ambiente marinho calmo e sub-
tidal.

Porifera: no IFFL, sdo encontradas as
melhores preservac¢des de poriferos do Bra-
sil. Mouro et al. (2014) (Figs. 6Ae 6Be 9A e
9B) identificaram corpos articulados e bem
delimitados de hexactinellideos, descreven-
do a primeira espécie paleozoica brasileira,
Microhemidiscia greinerti. Em 2017, o mes-
mo autor divulgou a ocorréncia de um possi-
vel individuo demospongideo, que havia sido
coletado por Oliveira (1927) e que se encon-
trava depositado no acervo do New York Sta-
te Museum. Ainda a respeito das esponjas, a
partir de estudos tafondémicos e geoquimi-
cos, Mouro et al. (2017) estabeleceram duas
tafofacies do grupo nos subniveis do Aflora-
mento Campaleo. Em 2020, foi reportada a
presenca de partes moles preservadas de po-
riferos, o que reforgou as condi¢6es Unicas e
especiais desse pacote sedimentar.

Ammonoidea: Weinschiitz et al
(2018) comunicaram o achado dos primei-
ros exemplares de Ammonoidea no IFFL,

sendo considerados, também, os primeiros

Mouro et al

da Bacia Sedimentar do Parand. Os dois es-
pécimes apresentam forte compactagio e es-
tdo  preservados
piritizacdo (espira externa), parcialmente,
por fosfatizacdo (espira central) (Fig. 6E).
Embora estejam em estudo, uma analise pre-
liminar apontou afinidades com o género
Uraloceras, descrito no Permiano, nos Mon-
tes Urais (Cazaquistdo).

parcialmente,  por

7 ICNOFOSSEIS

Nos subniveis inferiores do Aflora-
mento Campaleo, foram identificadas algu-
mas ocorréncias esparsas de coprolitos
heteropolares e de enterdspiras. Os coproli-
tos apresentam formato arredondado e cilin-
drico, 24 mm de
comprimento, de 13 mm de largura e de 6
mm de espessura (Fig. 6C) Em determinadas
amostras, é possivel observar um acama-
mento interno concéntrico, e, em outras, po-
de-se notar fissuras radiais (Muller et al.,
2017). As enterospiras, que sdo exemplares
de intestinos fossilizados de tubardes, pos-
suem formato cilindrico e comprimento mé-
dio de 22 mm, largura média de 11 mm e
didmetro médio de 5 mm (Fig. 6D).

com médias de

8 PALEOFLORA

Fragmentos carbonizados milimétri-
cos a centimétricos sdo facilmente reconhe-
cidos no Folhelho Lontras (Mouro, 2013)
(Fig. 7). Eles normalmente estdo associados
aos demais fragmentos fossiliferos, como
dentes, escamas, espiculas e aparelhos man-
dibulares. Gnaedinger et al. (2012) e Urban
et al. (2012) identificaram a ocorréncia de
espécimes de lenhos Agathoxylon Hartig e
Abietopitys Krausel. Quando nos voltamos a
fragmentos micrométricos, Mouro et al.
(2012) e Mouro (2013) reportaram a ocor-
réncia de fitoclastos ndo opacos e opacos, as-
sim como a presenga de graos de poélen e de
esporos (Fig. 7E-7G). Ainda, em Mouro et al.
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Figura 4 - Biota de paleoinvertebrados: preservagdes associadas a anelideos: (a) Uma possivel impressdo de
somitos; (b) Aparelhos mandibulares de escolecodontes; (c-d) Braquidpodes; e (e) Ostracodes.

(2020), é apresentada uma possivel resina
vegetal (Fig. 7C).

9 MICROFOSSEIS

Conodonta: dezenas de aparatos arti-
culados e centenas de elementos isolados, do
género Mesogondolella spp., foram recupera-
dos em cinco subniveis do Afloramento Cam-
paleo (Fig. 3C-3E) (veja Scomazzon et al.,
2013; Wilner et al., 2016a). Os espécimes
preservados sdo encontrados fosfatizados
(por fosfato de calcio), paralelos ao plano de
acamamento e com alternancia entre ele-
mentos ramiformes e P1 (Mouro et al., 2020).

Foraminifera: o primeiro registro
desse grupo nas camadas do IFFL foi realiza-
do por Lopes (2016). Segundo o autor, a

morfologia externa indicaria a ocorréncia de
um foraminifero bent6nico aglutinante.
Contudo, as caracteristicas também morfo-
métricas permitem supor a ocorréncia de
ovos de invertebrados. Pigio & Mouro
(2019) ratificaram a ocorréncia do filo, ao
identificar foraminiferos em laminas petro-
graficas do subnivel 3B (Fig. 8).

Ostracoda: Kallen et al. (20144,
2014b) registraram a presen¢a de micro-
crustaceos da classe Ostracoda. Esses mi-
crofosseis possuiam comprimento médio de
175 pm e largura média de 85 pm. A varia-
¢do morfoldgica observada pode indicar es-
tadgios ontogenéticos ou a ocorréncia de
mais de uma espécie. As carapagas geral-
mente possuem composicdo fosfatica (Cal-
cio) e sdo encontradas articuladas, bem
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Figura 5 - Biota de paleoinvertebrados: (a) Espécime de Malacostraca, dentro de concregio (CPI 887a, retirado
de Mouro et al., 2020); (b) féssil bem preservado de Anthracoblattina mendesi (CP1 2182, retirado de Ricetti et
al,, 2016); e (c) casulos larvais de Trichoptera (CPE 7811, retirado de Mouro et al., 2016).

preservadas, com coloragdo dmbar a branca
e pouco ornamentadas (Fig. 4E).

10 PALEOAMBIENTE, PALEOECOLOGIA
E PRESERVACAO

Entre o final do Carbonifero e o ini-
cio do Permiano (Cisuraliano), o paleoconti-
nente Gondwana apresentava a toda sua
regido austral, sob influéncias deglaciais, re-
lacionadas ao final da Era do Gelo do Paleo-
zoico Tardio (Late Palaeozoic Ice Age).
Apesar das discussdes, a respeito do padrao
de distribuicdo das camadas de gelo na por-
¢do sul do Gondwana, sua influéncia esta
muito bem registrada nas unidades do Grupo
Itararé, na Bacia do Parana (Scotese, 1997;

Ziegler et al., 1997; Buggisch et al., 2011; Is-
bell et al., 2012; Montafiez & Poulsen, 2013;
Fedorchuk et al, 2018, 2019). Recentes tra-
balhos indicam que a porg¢ado sul do que, hoje,
é o Brasil, durante a passagem Carbonifera-
Permiano, apresentava uma fisiografia e uma
morfologia de lobos glaciais, formando vales
de sistema fjord, semelhantes aos vistos, atu-
almente, no Chile e na Nova Zelandia (Lopes
et al, 1986; Lavina & Lopes, 1987; Dias,
1993; Machado, 1994; Santos et al., 1996;
Holz et al., 2010; Silveira, 2000; Vesely et al.,
2015; Tedesco et al, 2016, Mouro et al.,
2017, 2020). Neste mesmo cenario, Fallgat-
ter & Paim (2017) reconheceram trés ciclos
glaciais e a presenga de um paleovale entre
Alfredo Wagner e Vidal Ramos, na porg¢do
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Figura 6 — Paleoinvertebrados e icnofésseis: (a-b) exemplares de poriferos Microhemidiscia greinerti (CP1 450
e 451, retirados de Mouro et al, 2014). Exemplares de icnofdsseis: (c) enterdspira e (d) coprolito heteropolarn
(e) Exemplar de amonoide.
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Figura 7 - Paleoflora do IFFL: (a) Lenho (CP.B 7196); (b) Impressdo de cuticula (CPM 122); (c) Possivel ambar
(CPE 6521b); (d) Caule carbonizado; (e-f) Pélens; e (g) Alga prasindfita.

central do estado de Santa Catarina, que esta-
ria conectado, a norte, com uma grande baia,
em Rio do Sul (veja Canuto, 1999). Ainda, se-
gundo esses autores, no final do primeiro ci-
clo glacial, enquanto a geleira recuava para SE

e o nivel marinho relativo aumentava, um
profundo sistema fjord foi estabelecido. Os
sedimentos depositados, durante o fim deste
primeiro ciclo, correspondem ao principal
marco estratigrafico do Grupo Itararé, o Fo-
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Figura 8 - Foraminiferos do IFFL em lamina petrografica: (a-b) espécimes multicameras; e (c-d) espécimes

globulares (retirado de Pigdo & Mouro, 2019).

lhelho Lontras (Schneider et al., 1974; Franca
& Potter, 1988).

Apesar da auséncia de fésseis na
maioria das ocorréncias do Folhelho Lontras,
a medida em que o processo de degelo pre-
valecia no norte do estado de Santa Catarina,
as condigdes climdaticas favoraveis possivel-
mente propiciaram o estabelecimento de um
hotspot de biodiversidade, como visto, atual-
mente, nos fjords da Nova Zelandia, e assina-
lado no horizonte, no sitio Campaleo. A partir
de uma andlise multiproxy (geoquimica orga-
nica e inorganica, paleontologia e palinolo-
gia), Mouro et al. (2017) assinalaram
caracteristicas de um ambiente marinho res-
trito, com profundidades entre 200 m e 400
m e, provavelmente, um embaiamento, cau-
sado por frente de geleira. Ademais, reconhe-
ceram dois tratos de sistema: trato de
sistema transgressivo (TST), nos subniveis
1A, 1C a 3B, e trato de sistema de mar alto

(HST), nos subniveis 1B, 3B a 4B. A partir
destas andlises, os autores observaram uma
recorrente euxinia na zona fotica, assim co-
mo a predomindncia de condi¢des anoxicas/
euxinicas no bentos. Essas condi¢des podem
estar relacionadas a auséncia de acdo de
marés, uma vez que a presenca de microma-
rés é esperada em paleoambientes, relacio-
nados a fiordes (veja Austin & Scourse,
1997; Allison et al., 1998; Wells et al., 2005).
Contudo, a presenca de poriferos autdctones
assinala, ao menos, rapidos momentos de
oxigenacdo, portanto nio se descarta a pos-
sibilidade de micromarés de baixissima in-
tensidade,
epicontinentais do Carbonifero na Europa.

como visto em mares

Portanto, combinando-se o comple-
X0 contexto paleoambiental com as condi-
¢oes paleoclimaticas e paleogeograficas, é
aceitavel assinalar o IFFL como uma profun-
da baia de paleofjord (Mouro et al., 2020).
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Figura 9 - Preservagdo incomum no IFFL: (a) Hexactinellideo com possivel epiderme; (b) Macroscleras de
Hexactinelideo como microsclera hemidisco; (c-d) Inseto tridimensional fosfatizado (CRE 3243 a); (e-g)
Articulagio femur-tibia com tecido muscular preservado (CPI 2276b); (f-h) Articulacdo femur-tibia e misculo
tarsal; (i) Casulo larval de Trichoptera; (h) Detalhe da estrutura semelhante a seda, encontrada no casulo larval
(imagem de MEV).

Sistemas estuarianos semelhantes sdo ob- como Hamilton Fossil-Lagerstatte (Cun-
servados em outras paleobiotas Carbonife- ningham et al., 1993), Mazon Creek (Kuecher
ras-Permianas de excelente preservacdo, et al., 1990), assembleia Kinney Brick (Ar-
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cher & Feldman, 1990) e Folhelho Lawrence
(Zidek, 1992).

O Folhelho Lontras é categorizado
como Lagerstatte, devido a ocorréncia de di-
ferentes tipos de preservacdo, de amplo es-
pectro tafonomico, incluindo a presenga de
partes duras e moles de organismos aquati-
cos e terrestre, como visto em outros impor-
tantes Lagerstatten (e.g. Mazon Creek) (Fig.
9) (Mouro et al., 2020). O IFFL, mesmo apre-
sentando condi¢des favoraveis ao processo
de piritizagdo, contém poucos fosseis piriti-
zados (veja Mouro et al., 2017), haja visto
que sua maioria esta preservada como com-
pressdes carbonaceas ou fosfaticas. A quali-
dade da preservagao pode estar diretamente
relacionada a grande abundancia de matéria
organica em condi¢gdes redutoras, como
apontam os dados geoquimicos e sedimento-
l6gicos do IFFL (Mouro et al., 2017; Mouro et
al., 2020). Apesar da excelente preservagao,
existem poucas evidéncias da agdo de micro-
organismos (EPS ou biofilmes) no decaimen-
to e na preservacdo dos espécimes, como
tem sido visto em outros Lagerstatten (Osés
et al,, 2016). Mas isso se deve a falta de estu-
dos mais detalhados sobre esta acdo no IFFL.
Desta forma, o Folhelho Lontras, em Mafra, é
uma unidade promissora, para investigacdes
mais aprofundadas sobre a geomicrobiologia
e sobre a fossildiagénese, enquanto caracte-
rizaces fundamentais para futuras interpre-
tacOes paleoambientais.

11 CONSIDERACOES FINAIS

A abundancia de filos, somada a pre-
servacao de partes moles, posiciona o Inter-
valo Fossilifero do Folhelho Lontras como
um dos mais promissores Lagerstatte do Pa-
leozoico do Gondwana Oeste. Desde a sua
descoberta, no século XX, o IFFL desperta o
interesse da comunidade cientifica pela sua
biota mista e pelo seu contexto paleodeposi-
cional. Apesar do intervalo métrico do Folhe-

lho Lontras, ha registros da ocorréncia de
intervalos semelhantes em outras duas loca-
lidades: um, na cidade de Mafra, e outro, em
Rio dos Cedros, ambos em Santa Catarina.

Entre as pesquisas realizadas, nos
ultimos anos, a associa¢do do IFFL tem pro-
porcionado informagdes importantes para o
entendimento da evolucdo filogenética, co-
mo visto em poriferos, em conodontes e em
peixes paleoniscideos. Além disso, a desco-
berta de casulos larvais trouxe novas hipote-
ses para a origem e para a ecologia do habito
de produzir casulos na Ordem Trichoptera.

Apesar do progresso realizado no
entendimento da biota do IFFL, a partir de
trabalhos sistematicos, realizados por diver-
sos paleontdlogos brasileiros, importantes
informacdes tafondmicas e taxonémicas ain-
da continuam em aberto. Portanto, ha de se
continuar a estudar e a preservar esse im-
portante Lagerstatte brasileiro.
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1 INTRODUCAO

Conodontes sdo vertebrados primitivos, encontrados nos estratos marinhos do
Cambriano ao Triassico, nas bacias sedimentares mundiais. Sdo potencialmente Uteis, para a bi-
oestratigrafia, sendo 6timos fosseis-guia, durante os 300 milhdes de anos de sua existéncia. Sdo
importantes indicadores geotermais, através do Indice de Alteracio de Cor (IAC), pois seus ele-
mentos podem variar de cor entre amarelo palido e preto (50 °C a 600 °C), constituindo-se em
ferramenta estratégica na pesquisa de hidrocarbonetos, nas bacias sedimentares paleozoicas
mundiais (Epstein et al., 1977).

Através do avanco em equipamentos de tomografia computadorizada, em espectrome-
tros de massa, em aceleradores de particulas, entre outros, tem sido possivel utilizar estes fos-
seis em estudos de paleotemperaturas, de quimioestratigrafia, de correlagdo de bacias, de
cronoestratigrafia, de bioestratigrafia, de paleoecologia, de reconstituicdes paleoambientais e
paleobiogeogréficas, de tafonomia, de entendimento da origem dos vertebrados, de exploracdo
de hidrocarbonetos, entre outros.

No registro sedimentar, é possivel encontrar os conodontes de trés formas distintas: (1)
o animal conodonte (Fig. 1), vertebrado primitivo, cujo corpo era composto de material organi-
co, que se decompunha facilmente, com preservacio fossilifera extremamente rara; (2) os apa-
relhos alimentares, formados por conjuntos de elementos conodontes; e (3) os chamados
elementos conodontes, Gnica por¢do mineralizada do organismo, os quais possuem diferentes
morfologias e formam arranjos em posi¢cdes especificas nos aparelhos alimentares, na regido ce-
falica do animal (Fig. 2).
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Figura 1 - Escultura do animal conodonte em escala de 1:25, exposta no Museu da Terra e da Vida, do Centro
Paleontolégico da Universidade do Contestado, campus Mafra (SC), com 1,20 m de comprimento (acervo de

imagens de Everton Wilner).

Figura 2 —Animal conodonte. Detalhe da organizagio do aparelho alimentar, na regido cefalica do animal, com
os elementos pectiniformes (P) e ramiformes (S e M), (extraido de Purnell, 1993).

Na composi¢do deste conjunto: ani-
mal conodonte, aparelhos alimentares e ele-
mentos conodontes, estes ultimos foram os
primeiros a serem encontrados, sendo des-
critos, pela primeira vez, por Christian Hein-
rich Pander, em 1856, ao estudar estratos
ordovicianos da Estonia. Foram assim deno-

minados, devido a sua morfologia conica (do
grego konos = cone e odontos = dentes). Pan-
der foi um dos fundadores da Embriologia e
da Paleontologia na Russia e considerou es-
tes elementos mineralizados isoladamente, a
partir dos quais derivou o conceito de cono-
donte, designando dentes e/ou mandibulas
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de um grupo desconhecido de peixes f6s-
seis.

Os elementos, que sdao microscopi-
cos, medindo 0,25-2 mm, compostos de fos-
fato de célcio (fluorapatita > francolita),
formam um aparelho alimentar, localizado
na porc¢ao anterior do animal.

0 aparelho alimentar completo com-
preende 15 ou mais elementos e sua fungao,
como pecas bucais mastigatodrias, foi estabe-
lecida, na década de 1990 (Purnell, 1993).
Em circunstancias favoraveis, em que ndo te-
nha ocorrido atividade de correntes, de es-
cavadores ou de bioturbacdo, os aparelhos
alimentares, menos comumente, ou os ele-
mentos conodontes, diversos e abundantes,
podem ser preservados intactos em camadas
de rochas sedimentares, principalmente, em
folhelhos e em carbonatos. Porém, evidénci-
as das partes moles, como o tecido minerali-
zado fossilizado do animal conodonte, sdo
extremamente raras (Briggs et al., 1983; Al-
dridge et al., 1993).

No Brasil, o clado é representado
por elementos conodontes ozarkodinideos e
prioniodinideos, encontrados como restos e,
por vezes, como moldes, estudados em po-
cos e em afloramentos de depoésitos mari-
nhos epeiricos carboniferos, de dguas rasas e
quentes da regido norte, nas bacias sedimen-
tares do Solimdes, do Amazonas, do Parnai-
ba, e, no Permiano, na Bacia do Acre. Muitos
trabalhos foram publicados pelo grupo de
pesquisa do Laboratério de Conodontes da
UFRGS, desde a década de 1990, até hoje,
tais como artigos, resumos em eventos, mes-
trados e doutorados, dentre eles, Lemos
(1992a, 1992b), Lemos & Silva (1996), Le-
mos & Scomazzon (2001), Nascimento et al.
(2010), Scomazzon et al. (2016).

Na Bacia do Paran3, elementos cono-
dontes prioniodinideos do género Mesogon-
dolella spp. sdo encontrados no folhelho
fossilifero Lontras, relacionado a depdsitos
marinhos siliciclasticos, de dguas frias, asso-

Scomazzon et al.

ciados a deglaciagdo do Gondwana, no final
do Carbonifero, inicio do Permiano. Por
constituirem um dos achados mais comple-
tos no mundo, dada a sua excepcional pre-
servacdo, esses fdsseis, preservados em
arranjos naturais, auxiliam nos estudos ta-
fondmicos, no entendimento dos posiciona-
mentos paleogeografico, paleoclimatico e
paleoambiental do Gondwana e, também, no
posicionamento bioestratigrafico da suces-
sdo sedimentar Supersequéncia Gondwana
I, na qual esses fésseis estdo inseridos (Sco-
mazzon et al.,, 2013, Wilner et al., 2016, Hen-
derson, 2018).

2 POSICAO FILOGENETICA

A afinidade filogenética dos cono-
dontes é uma das tematicas mais discutidas
entre os paleont6logos. Tais organismos ja
foram considerados como pertencentes aos
filos Cnidaria, Braquiopoda, Annellida, Mol-
lusca, Arthropoda, bem como pertenceram a
plantas (Miiller, 1981, p. W79). Foram tam-
bém considerados como filo Chaetognatha
(Bengtson, 1983), como filo Conodonta
(Briggs et al., 1983; Sweet, 1988) e, ainda,
como filo Chordata (Dzik, 1986; Aldridge et
al, 1986, 1993; Briggs et al.,, 1987; Janvier,
1995).

Pander ja acreditava que os elemen-
tos conodontes fossem partes duras, por-
¢des mineralizadas (dentes ou a mandibula)
de um grupo extinto de peixes. Entretanto,
outros pesquisadores, como Newberry
(1875 apud Sweet, 1988) e Hinde (1879
apud Aldridge et al., 1987), eram mais favo-
raveis a ideia de que tais elementos seriam
semelhantes aos dentes dos mixinodides, co-
mo a Myxina, devido ao brilho e a forma se-
melhantes,
internamente, ambos, Myxina e conodontes,
tinham estruturas completamente diferen-

apesar de saberem que,

tes, além de os conodontes serem fosfaticos
e as estruturas dos peixe-bruxa, organicas.
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Ulrich & Bassler (1926 apud Sweet, 1988)
também aceitavam a ideia de que os cono-
dontes fossem dentes ou placas dermais de
peixes primitivos, semelhantes aos mixindi-
des. Gross (1954 apud Sweet, 1988), estu-
dando a estrutura lamelar dos elementos
conodontes, concluiu que estes, de fato, eram
representantes dos Cordados, porém de um
ramo distinto do dos Agnatha.

Com a descoberta do primeiro espé-
cimen do animal conodonte no Granton Sh-
rimp Bed, na Escécia (Briggs et al., 1983),
estes autores postularam que os conodontes
ndo seriam pertencentes nem ao filo Chae-
tognatha, nem aos Cordados, devido a falta
de dentina ou de qualquer outra evidéncia,
no fossil, que comprovasse seu posiciona-
mento em um ou em outro filo. Assim, Briggs
et al. (1983) concluiram que os conodontes
pertenciam a um filo separado, denominado
filo Conodonta. Mais tarde, foram descober-
tos outros espécimes, com melhor preserva-
¢do0, naquele mesmo local, cujas feicdes das
partes organicas indicaram, claramente, uma
afinidade com os Agnatha (Aldridge et al.,
1986; Dzik, 1986; Conway-Morris, 1989;
Briggs, 1992).

Utilizando microscopio eletronico de
varredura e de transmissdo, Szaniawski
(1987) estudou a microestrutura e a compo-
sicao do corpo basal de alguns elementos co-
nodontes. Fazendo comparagdes entre os
conodontes e os Chaetognatha, Szaniawski
(1987) concluiu que, provavelmente, os co-
nodontes nao seriam Chaetognatha sensu
stricto, mas que ambos teriam se originado
de um ancestral comum.

Com os novos espécimens do Gran-
ton Shrimp Bed, Aldridge et al. (1993) consi-
deraram os conodontes representantes de
um grupo paralelo aos Agnatha, porém com
semelhancgas proximas aos mixindides, nao
tendo mais propdsito coloca-los como um fi-
lo separado. Estes espécimens mostraram
que os conodontes eram animais pequenos,

com aproximadamente 4 centimetros, com
forma de enguia, com olhos proporcional-
mente grandes, com notocorda, com mio-
meros (blocos de musculos em forma de V)
nas laterais do corpo e com nadadeira cau-
dal. Essas caracteristicas inserem os cono-
dontes no filo Chordata (Purnell et al,
1995). Além disso, foram identificados, em
alguns conodontes: tecido ésseo, esmalte,
cartilagem calcificada e dentina, que sdo ca-
racteristicas Unicas dos vertebrados (San-
som et al., 1992, 1994).

As evidéncias da anatomia das par-
tes moles e a microestrutura dos elementos
conodontes indicam que esses animais es-
tdo entre os vertebrados mais primitivos.
Contudo, a falta de um esqueleto minerali-
zado (a ndo ser o aparelho alimentar, que é
fosfatico) leva a crer que eles seriam mais
primitivos do que os Agnatha (e.g. Ostraco-
dermos = astraspideos, pituriaspideos,
etc. ), mas mais avancados do que os mixi-
noides (e.g. Myxina, que ndo possuem es-
queleto fosfatico no aparelho alimentar),
sugerindo que os conodontes seriam os ver-
tebrados mais primitivos, encontrados até
hoje (Purnell et al., 1995).

Apesar destas descobertas e dos
trabalhos baseados na histologia dos ele-
mentos (Sansom et al, 1994), que revela-
ram varias caracteristicas dos vertebrados,
alguns especialistas em vertebrados primi-
tivos tém, ainda, duvidas, com relacdo a afi-
nidade dos conodontes, por acreditarem
que tais caracteristicas nao sao suficientes
para considera-los vertebrados (Blieck,
1992; Forey & Janvier, 1993; Janvier, 1988,
1996).

3 O ANIMAL CONODONTE

O primeiro registro de tecido fossi-
lizado de conodontes foi de um Unico espé-
cimen do Carbonifero da Escécia (Granton
Shrimp Bed), sendo o horizonte fossilifero
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composto por dolomitos marrons, pobres
em matéria organica, e por laminacbes de
silte preto, ricos em matéria organica, em fa-
cies proximais, de agua rasa. O registro fossi-
aparelho
completo na regido cefalica (Briggs et al.,
1983). Posteriormente, foram encontrados
mais trés espécimens neste mesmo horizon-
te fossilifero, que trouxeram maiores infor-
macdes, com respeito as partes organicas,
apesar destes serem menos completos do
que o primeiro animal encontrado (Aldridge
et al., 1986). Seis novos espécimes foram co-
letados no Granton Shrimp Bed da Escocia,
perfazendo um total de 10 espécimes, atual-
mente. Alguns deles, com fei¢cdes particular-
mente bem preservadas da cabeca e do
tronco, corroborando as primeiras interpre-
tacoes.

lifero continha o alimentar

Um Unico exemplar de um conodon-
te panderodontideo, pouco preservado, foi
encontrado no Siluriano, em Waukesha, Wis-
consin (Smith et al.,, 1987) e tragos de partes
organicas foram encontradas, em associagao
com aparelhos alimentares gigantes (em tor-
no de 20 mm) de conodontes, no Ordovicia-
no Superior da Africa do Sul (Aldridge &
Theron, 1993). Os espécimens de Waukesha
e da Africa do Sul revelaram detalhes sobre
estruturas na cabeca e sobre possiveis tracos
do tronco do animal. Porém, os espécimens
de Granton provém as evidéncias mais com-
pletas, a respeito da anatomia dos conodon-
tes.

Os conodontes do Granton Shrimp
Bed, Carbonifero da Escdcia, eram animais
pequenos, com comprimento entre 21 mm e
55 mm, largura entre 1,2 mm e 1,8 mm, late-
ralmente comprimidos e dominantemente
formados por um corpo organico. Eram se-
melhantes a enguias e, provavelmente, devi-
am ser predadores livre natantes.

Na regido anterior do corpo do ani-
mal, observa-se a cabeca, que é pequena e
que acomoda o aparelho alimentar, seguida
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por um tronco com musculos em V e, na re-
gido posterior, encontra-se uma nadadeira
caudal radiada (Aldridge et al., 1993).

Na margem anterior da cabeca, exis-
tem duas estruturas lobadas, de cor mais es-
cura do que as estruturas mineralizadas do
tronco. Inicialmente, esses lobos foram con-
siderados, por Aldridge & Theron (1993), co-
mo “capsulas épticas”, mas essa hipétese foi
logo descartada, devido ao tamanho, a forma
e a posicdo dos lobos. Comparag¢des com ou-
tros fosseis Agnatha, incluindo Jamoytius, um
anaspideo do Siluriano, sugeriram que os lo-
bos representavam cartilagens esclerdticas,
que ocorriam ao redor dos olhos. No animal
do Granton Shrimp Bed, essa cartilagem pa-
rece ser profunda, com buracos internos, em
forma de anel, indicando que os olhos eram
relativamente grandes e lateralmente posici-
onados (Briggs et al., 1983). A presenca de
olhos grandes nesses espécimes sugere um
aparelho cefilico mais avancado do que o
dos cefalocordados (e.g. Amphioxus) (Pur-
nell, 1995).

Tragos adicionais de partes organi-
cas na regido da cabeca foram, em principio,
relacionadas aos olhos (Aldridge & Briggs,
1989), mas, atualmente, sdo consideradas
capsulas Opticas, assim como alguns tragos
transversais palidos, que sdo interpretados
como estruturas branquiais (Aldridge et al.,
1993).

A maioria dos elementos do apare-
lho alimentar dos conodontes do Granton
Shrimp Bed é de ozarkodinideos. Consistem
em 11 elementos ramiformes M e S, forman-
do uma espécie de cesta, que tinha a funcao
de capturar a presa. Posterior a estes, exis-
tem dois pares sucessivos de elementos pec-
tiniformes P1 e P2, que eram utilizados para
processar o alimento (Jeppsson, 1979;
Briggs et al, 1983; Purnell & von Bitter,
1992). O aparelho dos ozarkodinideos pode
ser preservado em varias configuragoes, de-
pendendo de sua orientacdo no plano do

Ocorréncia de Conodontes - vertebrados primitivos - na Supersequéncia Gondwana I, ... 227



Contribuicdes a Geologia do Rio Grande do Sul e de Santa Catarina

acamadamento (Aldridge et al., 1987). O
aparelho dos espécimens do Granton Shrimp
Bed sdo achatados lateralmente, correspon-
dendo a orientacdo standard, de Aldridge et
al. (1987).

As principais feigdes encontradas no
tronco do animal sdo notocorda, miémeros e
nadadeira caudal radiada. A notocorda é evi-
denciada por um par de linhas axiais parale-
las, que se estendem, anteriormente, até
préximo do aparelho alimentar, e, posterior-
mente, até a ponta da cauda. A posi¢do da
notocorda pode variar, ao longo do compri-
mento do animal, porém, geralmente, ocorre
mais ou menos ao longo do eixo mediano da
cauda e pode estar deslocada para a posi¢ao
ventral no comprimento do tronco (Aldridge
et al., 1993). Esta estrutura foi sujeita a uma
série de interpretacdes anteriores (Aldridge
et al., 1986), porém novas evidéncias indica-
ram que ela realmente representa a notocor-
da, como sugerido por Conway-Morris
(1989).

0Os midmeros dos espécimes do
Granton Shrimp Bed sdo uma das pec¢as mais
importantes na discussdo da afinidade des-
tes animais aos Cordados. Em todos os espé-
cimes, podem-se observar estas estruturas,
que consistem em um arranjo de midémeros
lateralmente pareados e com forma chevron.
A posicao desses musculos varia, em relagdo
a notocorda, ao longo do tronco do animal.
Segundo Aldridge et al. (1993), tais muscu-
los poderiam ser uma adapta¢ido para esca-
var o sedimento.

A nadadeira caudal é observada em
alguns espécimens, mas nido estd bem pre-
servada, sendo dificil definir se ela seria si-
métrica ou se ela se estenderia levemente
mais para a regido ventral ou dorsal. Em um
dos espécimens, os raios da nadadeira sio
claramente evidentes, em um dos lados da
cauda, enquanto, do outro, ocorrem tracos
obliquos indistintos, que poderiam repre-

sentar a outra parte da nadadeira (Briggs et
al., 1983). Apesar destas evidéncias, a estru-
tura precisa da nadadeira caudal permanece
indefinida.

Foram encontrados elementos co-
nodontes excepcionalmente grandes (de até
20 mm) e aparelhos gigantes de prioniodi-
nideos da espécie Promissum pulchrum
(Theron et al., 1990) na por¢ao basal do So-
om Shale Member, do Ordoviciano da Africa
do Sul.

Associados espacialmente a estes
elementos, ocorrem tragos de partes moles,
com fei¢des lobadas e em pares, com tama-
nhos entre 2,1 mm e 3,1 mm, representados
por um filme escuro, situados anteriormen-
te ao aparelho alimentar. Tais estruturas sdo
diretamente comparadas com aquelas do
Granton Shrimp Bed, apesar de ambos os
aparelhos serem significativamente diferen-
tes (Aldridge & Theron, 1993).

Em um unico espécimen esti pre-
servado um traco linear, de cor acinzentada,
que se estende atras do aparelho alimentar.
Tal impressao pode representar o tronco do
animal, entretanto nenhuma outra feicdo é
observada ou associada a esta estrutura.
Com isso, mais espécimens sdo necessarios,
para auxiliar na discussdo e na comparagao
entre os diferentes espécimens encontra-
dos.

Partes moles de um animal cono-
donte do género Panderodus foram desco-
bertas no Siluriano de Waukesha, em
Wisconsin, nos EUA, porém, somente a por-
¢do anterior do corpo foi preservada - a
parte posterior ndo foi encontrada. Tais
partes estdo impressas na rocha, como uma
camada fina de um mineral branco (Smith
etal, 1987).

O corpo do animal tem paredes re-
tas e possui um comprimento de 3,4 mm,
até o final da porgao preservada, porém ex-
trapolagcdes indicam que o comprimento
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méaximo seria de 5 mm. O animal foi compac-
tado dorso-ventralmente, contrastando com
os espécimens do Granton Shrimp, que estao
preservados no seu aspecto lateral (Aldridge
etal., 1986).

Tragos de segmentacao sdo eviden-
tes no animal de Waukesha. No minimo, sete
somitos sdo delimitados e extrapolagdes su-
gerem que seriam mais de vinte somitos na
porcdo preservada. Entretanto, os limites sdo
retos e quase normais, em relagdo ao eixo sa-
gital, em contraste com a forma em V desses
segmentos nos espécimens do Granton Sh-
rimp (Aldridge et al., 1986).

A assembleia de conodontes esta po-
sicionada no final do trago do corpo do ani-
mal e ambos dividlem o mesmo eixo de
simetria. Tanto a assembleia quanto as par-
tes moles do animal sdo envolvidas por um
halo estreito, de cor cinza palido, que con-
trasta com a cor avermelhada da rocha
(Smith et al., 1987).

A ma preservagdo das partes moles
do espécime de Waukesha contribui muito
pouco com evidéncias adicionais na morfolo-
gia do animal. Contudo, as dimensoes do cor-
po do animal sugerem que Panderodus ndo
era alongado, como os polygnathaceos de
Granton Shrimp, e a simetria preservada da
assembleia de Waukesha indica que o espé-
cimen foi achatado no aspecto dorso-ventral,
diferindo do aspecto lateral dos espécimes
de Granton.

4 O APARELHO ALIMENTAR

Assim como a afinidade filogenética
dos conodontes, o estudo do seu aparelho
alimentar tem trazido novas constatacdes e
tem gerado varias discussoes entre os pale-
ontdlogos (Jeppsson, 1979, 1980; Conway-
Morris, 1980; Bengtson, 1980, 1983; Purnell
& von Bitter, 1992; Purnell, 1993).

A fungdo dos elementos conodontes
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é proposta em varios modelos (Aldridge,
1987), mas somente dois deles sdo compati-
veis com o tamanho do animal (Briggs et al.,
1983; Aldridge et al., 1986) e com o arranjo
dos elementos no aparelho alimentar (Al-
dridge et al., 1987). Um dos modelos estaria
relacionado a hipétese de que os conodontes
seriam escavadores macrofagos e que seus
elementos seriam estruturas utilizadas para
agarrar a presa (Jeppsson, 1979). No outro
modelo, eles seriam microfagos filtradores e
seus elementos anteriores (elementos rami-
formes S e M) teriam funcionado como es-
truturas ciliadas, que capturavam pequenas
particulas de alimento, enquanto os elemen-
tos posteriores (elementos pectiniformes P1
e P2) trituravam essas particulas (Nicoll,
1987). Entretanto, tais hip6teses foram refu-
tadas pelo estudo das taxas de crescimento
em alguns aparelhos dos ozarkodinideos
(Purnell, 1993, 1994) e pela descoberta de
um revestimento, indicativo de desgaste, na
superficie de alguns elementos (Purnell,
1995).

Assembleias naturais de conodontes
foram encontradas em rochas sedimentares
do Carbonifero. Tais assembleias foram exa-
minadas e os especialistas perceberam que
elas possuiam um padrdo de ocorréncia, ou
seja, uma organizacdo de elementos no apa-
relho alimentar, a qual foi denominada pa-
drdo standard. Este padrdao é produzido,
devido ao colapso e ao achatamento da es-
trutura tridimensional do aparelho, ndo ten-
do sofrido modificacdes entre o decaimento
e a fossilizacdo. Modalidades diferentes des-
te padrdo podem ocorrer, devido a variacoes
no corte da rocha, sendo denominados: pa-
drdo paralelo, perpendicular e linear (Al-
dridge et al., 1987).

Importantes achados de assembleias
naturais de aparelhos alimentares foram en-
contrados no Soom Shale Member, do Ordo-
viciano Superior da Africa do Sul, com
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ocorréncias de aparelhos gigantes, de 6 mm
a 10 mm, denominados Promissum pulchrum
(Aldridge & Theron, 1993), bem como Notio-
della keblon, com um aparelho composto por
17 elementos, configurando os pares P1, P2,
P3, M, §1, S2, S3, S4 e um elemento SO, que
ndo tem par. Esta é a primeira ocorréncia
mundial de um aparelho com essa quantida-
de de elementos, fornecendo, assim, um novo
modelo, para uso na reconstrucao de apare-
lhos, a partir das colegoes de elementos dis-
persos, particularmente, para aqueles com
elementos P1 do tipo icrion e, talvez, para
outros balognatideos (Aldridge et al., 2013).

Tolmacheva & Purnell (2002) e, no
Canadda, McCracken et al. (1980), Barrick et
al. (1976) e Cooper (1974), reconstruiram o
aparelho multielemental de conodontes do
Siluriano de Oklahoma e de Ohio, da América
do Norte.

Para o Devoniano, destacam-se os
trabalhos de reconstrugdo de aparelhos ali-
mentares e de clusters feitos por Klapper &
Philip (1972), por Nicoll (1982, 1984), por
Chauffe & Nichols (1995), por Suttner
(2009a, 2009b) e por Suttner et al. (2017).

Estudando assembleias naturais de
Idiognathodus do Pensilvaniano, Purnell &
Donoghue (1997) produziram um modelo
preciso do aparelho dos ozarkodinideos,
considerado, por eles, um dos mais bem-su-
cedidos grupos destes vertebrados. Neste
modelo, é proposto que os elementos anteri-
ores S e M, dos ozarkodinideos, seriam fixa-
dos a uma placa Esses
elementos fariam um movimento, no sentido

de capturar a presa, e os elementos posterio-

cartilaginosa.

res seriam responsaveis por rasgar e por tri-
turar o alimento (Purnell & Donoghue,
1997).

Agematsu et al. (2008, 2017) recons-
truiram uma associacdo natural de conodon-

tes do Tridssico Inferior do Japao. Outros
trabalhos, como os de Orchard (2005) e de

Orchard & Rieber (1999), reconstruiam apa-
relhos multielementais de gondolelideos do
Triassico e de neogondolelideos do Permia-
no superior e do Triassico Médio.

A descrigdo dos elementos conodon-
tes estd em um estado de fluxo, dado o dese-
jo de descrever biologicamente esses
elementos, no que diz respeito a sua posicao
e a sua orientacdo, durante a vida do animal
conodonte. Esta fase de transi¢cdo levara al-
gum tempo, tendo em vista que apenas uma
pequena porcentagem dos tadxons sdo bem
conhecidos, em termos de seus aparelhos, e,
também, pelo fato de que os bioestratigrafos
costumam considerar apenas o elemento P1,
isoladamente. Os termos utilizados na des-
cricdo dos elementos conodontes foram re-
sumidos por (1988) e,
posteriormente, discutido por Purnell & Do-
noghue (1997).

Assembleias naturais de prioniodi-
nideos sdo mal conhecidas ou sequer sio co-
nhecidas, dependendo do taxon (Purnell &
Donoghue, 1997; Henderson, 2018). Assim, a
ocorréncia dos prioniodinideos do género
Mesogondolella spp. no Folhelho Lontras é
um achado extremamente importante e traz
inovagdes, tanto para o conhecimento dos
aparelhos alimentares da Ordem Prioniodi-

nida quanto para o Permiano inferior, no

Sweet

mundo, na América Latina e no Brasil.

5 A BAciA DO PARANA
5. 1 Contexto estratigrafico

A Bacia Sedimentar do Parana
abrange, geograficamente, a quase totalida-
de do centro-sul do Brasil e, também, regioes
do norte do Uruguai, do nordeste da Argen-
tina e do leste paraguaio. Trata-se de uma
bacia do tipo flexural intracratonica, de na-
tureza policiclica, que constitui uma imensa
sucessdo sedimentar-magmatica, com ida-
des entre o Ordoviciano Final (488 Ma) e o
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Cretaceo Final (145 Ma) (Milani et al., 2007).

Diversos ciclos transgressivos/re-
gressivos de um mar, que circundava o super-
continente Gondwana, marcam o registro
estratigrafico da Bacia do Parana, que, segun-
do Milani et al. (1997), consiste de seis uni-
dades de segunda ordem, denominadas
Supersequéncias: Rio Ivai (Ordoviciano-Silu-
riano), Parand (Devoniano), Gondwana I
(Carbonifero-Cretaceo Inicial), Gondwana II
(Triassico Médio a Final), Gondwana III (Ju-
rassico Final-Cretaceo Inicial) e Bauru (Cre-
taceo Final).

A Supersequéncia Gondwana I apre-
senta espessura total maxima da ordem de
2.500 m e engloba o maior volume sedimen-
tar da Bacia do Parana, que reflete uma gran-
de variedade de condi¢des deposicionais. A
base dessa supersequéncia registra um even-
to glacial do Permocarbonifero, que compre-
marinhos,
representados pelo Grupo Itararé (Milani et
al, 2007), e que atinge uma espessura supe-
rior a 1000 metros na porgdo central da ba-
cia, adelgacando-se, em direcdo as bordas
norte e sul (Franca & Potter, 1988), sendo,
neste grupo, que ocorre a unidade portadora
de conodontes.

Holz et al. (2010) dividem a Super-
sequéncia Gondwana I em sete sequéncias de
32 ordem, denominadas LPTS (Late Paleozoic
Third-Order Sequences), em que o Grupo Ita-
raré corresponderia as sequéncias LPTS 1
(Formagdo Lagoa Azul) e LPTS 2 (Formagao
Campo Mourdo e Formacgao Taciba).

Na regido de Mafra (SC), Weinschiitz
& Castro (2004) reconhecem quatro ciclos de
granodecrescéncia ascendente, culminando
com um maximo de inundagao da bacia, para
o Grupo Itararé, em que, comparando com as
unidades propostas por Franga & Potter
(1988), o primeiro ciclo corresponderia a
Fm. Lagoa Azul, o segundo e terceiro ciclos
corresponderiam a Fm. Campo Mourdo e o

ende ambientes terrestre a
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quarto ciclo corresponderia a Fm. Taciba.

No afloramento denominado, infor-
malmente, Campo do Centro Paleontolégico
da Universidade do Contestado (Campaleo)
(Figs. 3-4), ocorre a exposicdo do Folhelho
Lontras, unidade que corresponde ao topo
da Fm. Campo Mourido e que marca o final
do terceiro ciclo/sequéncia, de Weinschiitz
& Castro (2005). Este folhelho marca a fase
final de um evento de deglaciagdo, que inicia
com uma camada de, aproximadamente, 7 m
de folhelho microvarvico, rico em clastos
caidos na base e que diminuem para o topo,
sucedido por uma camada de siltito rica-
mente bioturbado, com 1 m de espessura,
sotaposto a 1,1 m de folhelho macrofossilife-
ro (fossil largersttaten do Lontras/Campa-
leo), cuja biota é composta por peixes
0sseos e cartilaginosos, escolecodontes,
crustaceos, ostracodes, insetos, braquiépo-
des, poriferos, amonites e fragmentos vege-
tais, além dos conodontes, que caracterizam
um ambiente marinho, restrito e relativa-
mente préximo a linha de costa. Este hori-
zonte fossilifero, em um trabalho de
refinamento estratigrafico, foi dividido em
quatro niveis, denominados, da base para o
topo, 1, 2, 3 e 4, que sdo limitados por niveis
de piritizacdo e que estdo subdivididos em
intervalos, caracterizados por diferencas su-
tis no acamamento, na granulometria e nas
feicoes diagenéticas (Fig. 5).

5. 2 Mesogondolella spp. no Folhelho
Lontras

Na América Latina, ainda ndo foram
encontrados restos ou vestigios do animal
conodonte. Desde as primeiras pesquisas,
quando conodontes foram descobertos, no
século XIX, por Pander, até o inicio do Século
XXI, ndo havia registros de aparelhos ali-
mentares conodontes na América Latina.

Aparelhos alimentares e elementos
conodontes prioniodinideos do género Me-
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Figura 3 - Localizacio da tnica ocorréncia de aparelhos alimentares de conodontes na América do Sul. A
esquerda, Bacia do Parana, em azul, e o municipio de Mafra (SC), marcado pela estrela, em preto. A direita,
imagem de satélite extraida do Google Earth, mostrando a area do Afloramento Campaleo, com a estrela, em
amarelo, no municipio de Mafra (composi¢do da figura de Luiz Carlos Weischiitz).

Figura 4 - Fotografia do afloramento Campaleo, no municipio de Mafra (SC), com detalhe do local de
escavacdo do Folhelho Lontras (acervo de imagens de Everton Wilner).

sogondolella spp. (Kozur, 1988) foram en-
contrados, pela primeira vez, na América La-
tina, no Brasil, em Mafra, Santa Catarina, em
2008 (Wilner & Weinschutz, 2008), e se
mantém como o Unico registro fossilifero,
até hoje. Seguem sendo coletados e estuda-
dos, atualmente, em depdsitos do Grupo Ita-
raré, Folhelho Lontras, no Afloramento
Campaleo, no municipio de Mafra (SC).

Este importante achado esta preser-
vado em alguns niveis do folhelho fossilifero

(Fig. 5), predominantemente, como assem-
bleias naturais (aproximadamente, 150
achados) e como possiveis clusters (em tor-
no de 200 exemplares), de cores ambar,
branco e hialino (Fig. 6), constituindo as
primeiras ocorréncias de aparelhos alimen-
tares em bacias sedimentares da América
Latina (Wilner et al., 2016).

Os aparelhos alimentares possuem,
aproximadamente, 5 mm de tamanho e
ocorrem no plano do acamadamento do fo-
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Figura 5 - Perfil estratigrafico do Afloramento Campaleo, com detalhe do Folhelho Lontras, evidenciando os
niveis de pirita e a ocorréncia dos conodontes nos niveis 2B, 3B, 3C e 3D (composi¢do da figura por Luiz Carlos
Weischiitz).
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Figura 6 — Detalhe do aparelho alimentar de Mesogondolella spp.: A) Microscopia Eletronica de Varredura do
elemento P, com aumento de 130X (imagem obtida por Mark Purnell); e B) Estereomicroscopia dos elementos
ramiformes, com aumento de 80X (imagem obtida por Everton Wilner).

lhelho fossilifero. Sio observados conjuntos
mais completos, com 15 elementos, e outros,
incompletos. Em alguns exemplares, estdo
preservados os elementos pectiniformes P1
e os elementos ramiformes S e M. Em outros
exemplares, ocorrem apenas os elementos
ramiformes, evidenciando que, provavel-
mente, haja mais de um taxon nessa locali-
dade.

As feigcbes diagndsticas, para deter-
minagdo taxondmica, observadas na morfo-
logia dos elementos pectiniformes P1
auxiliaram na identificacdo do género Meso-
gondolella, atribuida a Mesogondolella spp.,
superfamilia Gondolelloidea, relacionada as
biozonas Mesogondolella belladontae e M.

bisselli, do Cisuraliano, respectivamente, As-
seliano - Artinskiano, para provincias tem-
peradas, correlata a biozona Sweetognathus
whitei para provincias equatoriais (Hender-
son, 2018). Esta atribui¢do bioestratigrafica
corrobora com a idade isocronica Rb/Sr em
rocha total de 287 + 10 Ma (Koester et al.,
2016), advinda do mesmo nivel de ocorrén-
cia dos espécimens de Mesogondolella do
Afloramento Campaleo.

6 CONSIDERACOES FINAIS

Conodontes sdo vertebrados primi-
tivos extintos, predadores, livre natantes e
exclusivamente marinhos, encontrados do
Cambriano ao Triassico.
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A tnica parte mineralizada sdo os
elementos conodontes, compostos por fosfa-
to de calcio. Partes organicas foram encon-
tradas no Carbonifero da Escécia e
acenderam o debate, com relacdo a afinidade
filogenética desses animais, que sdo, hoje,
considerados vertebrados primitivos. A fun-
¢do dos elementos conodontes, como pegas
mastigatorias, e a evidéncia de macrofagia
nesses vertebrados primitivos, analisada
através dos diversos aparelhos alimentares,
preservados na forma de assembleias natu-
rais e de clusters, suportam a hipétese de
que os primeiros vertebrados eram preda-

dores marinhos.

Eles sdo utilizados para estabelecer
a maturagdo da matéria organica, através do
seu Indice de Alteragio de Cor (IAC), mas
sua maior importancia se deve ao fato de
que os conodontes tém uma ampla ocorrén-
cia mundial e tém uma 6tima variagdo mor-
folégica no tempo, tornando-os excelentes
ferramentas no zoneamento bioestratigrafi-
co do Paleozoico, além de serem importan-
condicdes
paleoecolégicas do meio em que viviam e de
constituirem peca fundamental na discussao
sobre a idade dos primeiros vertebrados.

tes indicadores das

Suas ocorréncias fossiliferas decor-
rem de raros achados do animal conodonte,
de poucos aparelhos alimentares e de diver-
sificados e abundantes elementos conodon-
tes em diversos depdsitos marinhos de
provincias de aguas quentes a frias, em baci-
as sedimentares paleozoicas e tridssicas
mundiais. Tiveram seu apogeu entre o Ordo-
viciano e o Devoniano, com ocorréncias re-
duzidas, a Carbonifero,
desaparecendo completamente no Triassi-
co.

partir  do

No Brasil, sido encontrados, como
elementos conodontes, nas bacias do norte,
e, como aparelhos alimentares, excepcional-
mente bem preservados, nos folhelhos fossi-
liferos do Folhelho Lontras, historicamente

Scomazzon et al.

considerado como Permocarbonifero. Com
os achados de Mesogondolella spp., relacio-
nados as biozonas Mesogondolella belladon-
tae e M. bisselli, esses depositos marinhos
deglaciais tém seu posicionamento estrati-
grafico no Cisuraliano.

REFERENCIAS

Agematsu, S., Orchard, M. ]. & Sashida, K.
2008. Reconstruction of an Apparatus of Ne-
ostrachanognathus Tahoensis from Oitate, Ja-
pan and species of Neostrachanognathus
from Oman. Palaeontology, 51(5): 1201-
1211.

Agematsu, S., Uesugi, K., Sano, H. & Sashida,
K. 2017. Reconstruction of the multielement
apparatus of the earliest Triassic conodont,
Hindeodus parvus, using synchrotron radiati-
on X-ray micro-tomography. Journal of Pale-
ontology, 9: 1120-1127.

Aldridge, R. ]. & Briggs, D. E. G. 1989. A soft
body of evidence. Natural History, 5(89): 6-
11.

Aldridge, R. ]., Briggs, D. E. G., Clarkson, E. N.
K. & Smith, M, P. 1986. The affinities of cono-
donts - new evidence from the Carboniferous
of Edinburgh, Scotland. Lethaia, 19: 279-
291.

Aldridge, R. J., Briggs, D. E. G., Smith, M. P,
Clarkson, E. N. K. & Clark, N. D. L. 1993. The
anatomy of conodonts. Philosophical Tran-
saction of Royal Society of London, 340(B):
405-421.

Aldridge, R. J., Duncan J. E., Murdock, D. J. E,,
Sarah, E., Gabbott, S. E. & Theron, J. N. 2013.
A 17-element Conodont Apparatus from the
Soom Shale Lagerstatte (Upper Ordovician).
South Africa Palaeontology, 56(2): 261-276.

Aldridge, R. J. & Purnell, M. A. 1996. The co-
nodont controversies. Tree - Elsevier trends

Journals, 11(11): 463-468.

Aldridge, R. ]., Smith, M. P, Norby, R. D. &

Ocorréncia de Conodontes - vertebrados primitivos - na Supersequéncia Gondwana I, ... 235



Contribuicdes a Geologia do Rio Grande do Sul e de Santa Catarina

Briggs, D. E. G. 1987. The architecture and
function of Carboniferous polygnathacean
conodont apparatuses. In: Aldridge, R. J.
(Ed. ). Palaeobiology of conodonts. Chichester,
Ellis Horwood, p. 63-75.

Aldridge, R. ]J. & Theron, J. N. 1993. Cono-
donts with preserved soft tissue from a new
Ordovician Konservat-Lagerstitte. Journal of
Micropalaeontology, 12(1): 113-117.

Barrick, J. E. & Klapper, G. 1976. Multiele-
ment Silurian (late Llandoverian - Wenlocki-
an) conodonts of the Clarita Formation,
Arbuckle Mountains, Oklahoma, and phylo-
geny of Kockelella. Geologica et Palaeontolo-
gica, 10: 59-100.

Bengtson, S. 1980. Conodonts: the need for a
functional model. Lethaia, 13: 320.

Bengtson, S. 1983. A functional model for co-
nodonts apparatus. Lethaia, 16: 38.

Blieck, A. 1992. At the Origin of Chordates.
Geobios, 25: 101-113.

Briggs, D. E. G. 1992. Conodonts: A major ex-
tinct group added to the vertebrates. Science,
256: 1285-1286.

Briggs, D. E. G., Aldridge, R. ]. & Smith, M. P.
1987. Conodonts are not aplacophoran mol-
luscs. Lethaia, 20: 381-382.

Briggs, D. E. G., Clarkson, E. N. K. & Aldridge,
R. J. 1983. The conodont animal. Lethaia, 16:
1-14.

Chauffe, K. M. & Nichols, P. A. 1995. Multiele-
ment conodont species from the Louisiana
Limestone (Upper Devonian) of west-central
Illinois and north-eastern Missouri, U. S. A.
Micropaleontology, 41: 171-186.

Conway-Morris, S. 1980. Conodont function:
fallacies of the tooth model. Lethaia, 13: 107-
108.

Conway-Morris, S. 1989. Conodont palaeobi-
ology: recent progress and unsolved pro-
blems. Terra Nova, 1: 135-150.

Cooper, B. ]. 1974. Studies of multielement
Silurian conodonts. Columbus. Ohio State
University. (inédito)

Cooper, B. J. 1975. Multielement conodonts
from the Brassfield Limestone (Silurian) of
Southern Ohio. Journal of Paleontology, 49:
984-1008.

Davydov, V. I, Korn, D. & Schmitz, M. D.
2012. The Carboniferous Period. In: Grads-
tein, E. M,, Ogg, ]. G., Schmitz, M. & Ogg, G.
(Eds. ). The Geologic Time Scale 2012. Else-
vier, Amsterdam, p. 603-651.

Donoghue, P. C. |, Forey, P. L. & Aldridge, R.
J. 2000. Conodont affinity and chordate
phylogeny. Biological Review, 75: 191-251.

Donoghue, P. C. ., Purnell, M. A. & Aldridge,
R. J. 1998. Conodont anatomy, chordate
phylogeny and vertebrate classification.
Lethaia, 31: 211-219.

Dzik, J. 1986. Chordate Affinities of the Co-
nodonts. In: Hoffman, A. & Nitecki, M. H.
(Eds. ). Problematic Fossil Taxa. Oxford Mo-
nographs on Geology and Geophysics, New
York Oxford University Press, 5, p. 240-254.

Epstein, A. G., Epstein, ]. G. & Harris, L. D.
1977. Conodont color alteration - an index
to organic metamorphism. U. S. Geological
Survey Professional Paper, 995: 27.

Franga, A. B. & Potter, P. E. 1988. Estratigra-
fia, ambiente deposicional e analise de re-
servatorio do Grupo [tararé
(Permocarbonifero), Bacia do Parana (Parte
1). Boletim de Geociéncias da PETROBRAS,
2(2-4): 147-191.

Forey, P. & Janvier, P. 1993. Agnathans and
the origin of jawed vertebrates. Nature, 361:
129-134.

Henderson, C. M. 2018. The Permian Times-
cale. In: Lucas, S. G. & Shen, S. Z. (Eds. ). Geo-
logical Society, London, Special Publications,
450, p. 119-142.

Holz, M., Franca, A. B., Souza, P. A. & lannuz-

236  Edicdo da Sociedade Brasileira de Geologia - Niicleo RS/SC



zi, R. 2010. Stratigraphic chart of the Late
Carboniferous/Permian succession of the
eastern border of the Parana Basin, Brazil,
South America. Journal of South American
Earth Sciences, 29(2): 381-399.

Janvier, P. 1988. Conodont affinity: a reply.
Lethaia, 21: 27.

Janvier, P. 1995. Conodonts join the club. Na-
ture, 374: 761-762.

Janvier, P. 1996. Evolution, palaeobiogeo-
graphy, and life history. In: Early Vertebrates,
Oxford Monographs on Geology and Geophy-
sics, 33, p. 281-284.

Jeppson, L. 1979. Conodont element function.
Lethaia, 12: 153-171.

Jeppson, L. 1980. Function of the conodont
elements. Lethaia, 13: 228.

Klapper, G. & Philip, G. M. 1972. Familial clas-
sification of reconstructed Devonian cono-
dont apparatuses. Geologica et
Palaeontologica, SB1: 97-105.

Koester, E., Scomazzon, A. K., Weinschiitz, L.
C., Wilner, E., Moutinho, L. P. & Nascimento, S.
2016. Idade Rb-Sr do Folhelho Lontras, Gru-
po Itararé, Bacia do Parand, Na Regido de Ma-
fra, SC, Brasil. In: CONGRESSO BRASILEIRO
DE GEOLOGIA, 48, 2016, Porto Alegre.
Anais. . . Porto Alegre, SBG, v. 1, p. 955.

Kozur, H. 1988. Division of the gondolellid
platform conodonts. In: Ziegler, W. (ed. ).
FIRST INTERNATIONAL SENCKENBERG
CONFERENCE AND FIFTH EUROPEAN CO-
NODONT SYMPOSIUM (ECOS V). Contr. 1,
part 2: Abstracts of meeting. Courier Fors-
chungsinstitut Senckenberg, 102: 244-245.

Lemos, V. B. 1992a. Conodontes do Carboni-
fero das Bacias do Amazonas e Solimoes. Ta-
xonomia - Parte I: Pesquisas, 19: 75-93.

Lemos, V. B. 1992b. Conodontes do Carboni-
fero das Bacias do Amazonas e Solimoes. Ta-
xonomia - Parte II: Pesquisas, 19: 120-131.

Scomazzon et al.

Lemos, V. B. & Scomazzon, A. K. 2001. The
Carboniferous biochronostratigraphy of the
Amazonas Basin, Brazil based on conodonts.
In: Melo, |J. H. G. & Terra, G. S. T. (Eds. ). Cién-
cia Técnica Petrédleo. p. 131-138. (se¢do Ex-
ploracdo de Petrdleo, n. 20)

Lemos, V. B. & Silva, 0. B. 1996. Ciclos Sedi-
mentares e Ocorréncia de Conodontes e Fu-
sulinideos na Bacia do Acre- Plataforma
Carbonatica da Fm. Cruzeiro-Eirunepé, Per-
miano Inferior. In: Simpdsio de Geologia da
Amazonia, 5., Belém, 1996. Anais. . . Belém,
SBG, p. 188-191.

McCracken, A. D., Nowlan, G. S. & Barnes, C.
R. 1980. Gamachignathus, a New Multiele-
ment Conodont Genus from the latest Ordo-
vician, Anticosti Island, Quebec. Geological
Survey of Canada Paper, 80(1C): 103-112.

Milani, E. ]J. 1997. Evolugdo tectono-estrati-
grafica da Bacia do Parand e seu relaciona-
mento com a geodindmica fanerozéica do
Gondwana sul-ocidental. Porto Alegre. Tese
de Doutorado, Programa de P6s-graduacao
em Geociéncias, Instituto de Geociéncias,
Universidade Federal do Rio Grande do Sul.

Milani, E. ]., Rangel, H. D., Bueno, G. V,, Stica, J.
M., Winter, W. R., Caixeta, ]. M. & Pessoa Neto,
0. C. 2007. Bacias sedimentares brasileiras:
cartas estratigraficas. Anexo ao Boletim de
Geociéncias da Petrobrds, 15(1): 183-205.

Miiller, K. J. 1981. Zoological Affinities of Co-
nodonts. In: Robison, R. A. (Ed. ) Treatise on
Invertebrate Paleontology, Part W, Suppl. 2,
Conodonta. Lawrence, Geological Society of
America, University Press, p. W79-W82.

Nascimento, S., Scomazzon, A. K,, Lemos, V.
B., Moutinho, L. P. & Matsuda, N. S. 2010. Bi-
oestratigrafia e Paleoecologia com base em
conodontes em uma secdo de carbonatos
marinhos do Pensilvaniano inferior, Forma-
cdo Itaituba, borda sul da Bacia do Amazo-
nas, Brasil. Pesquisas em Geociéncias, 3:
243-256.

Nicoll, R. S. 1982. Multielement composition
of the conodont Icriodus expansus Branson &

Ocorréncia de Conodontes - vertebrados primitivos - na Supersequéncia Gondwana I, ... 237



Contribuicdes a Geologia do Rio Grande do Sul e de Santa Catarina

Mehl, from the Upper Devonian of the Can-
ning Basin, Western Australia. Journal of Aus-
tralian Geology and Geophysics, 7: 197-213.

Nicoll, R. S. 1984. Multielement composition
of the conodont species Polygnathus xylus xy-
lus Stauffer, 1940 and Ozarkodina brevis (Bis-
choff & Ziegler, 1957) from the Upper
Devonian of the Canning Basin, Western Aus-
tralia. BMR jJournal of Australian Geology and
Geophysics, 9(2): 133-147.

Nicoll, R. S. 1987. Form and Function of Pa
elements in the conodont animal. In: Aldrid-
ge, R. ]J. (Ed. ). Palaeobiology of conodonts.
Chichester: Ellis Horwood, p. 77-90.

Orchard, M. ]. 2005. Multielement conodont
apparatuses of Triassic Gondolleloidea. In:
Purnell, M. A. & Donoghue, P. C. . (Eds). Cono-
dont biology and phylogeny: interpreting the
fossil record. Special Papers in Palaeontology,
73:73-101.

Orchard, M. J. & Rieber, H. 1999. Multielement
Neogondolella (e). In: Serpagli, E. (Ed. ). Stu-
dies on conodonts. Proceedings of the Se-
venth European Conodont Symposium,
Bologna-Modena, Italy, June 1998. Bollettino
della Societa Palaeontologica Italiana, 37:
475-488.

Pander, C. H. 1856. Monographie der fossilen
Fische des silurische Systems der russisch-bal-
tischen Gouvernements. Saint Petersburg,
91p.

Pridmore, P. A.,, Barwick, R. E. & Nicoll, R. S.
1997. Soft anatomy and affinities of cono-
donts. Lethaia, 29: 317-328.

Purnell, M. A. 1993. Feeding mechanisms in
conodonts and the function of the earliest
vertebrate hard tissues. Geology, 21: 375-
377.

Purnell, M. A. 1994. Skeletal ontogeny and fe-
eding mechanisms in conodonts. Lethaia, 27:
129-138.

Purnell, M. A. 1995a. Large eyes and vision in
conodonts. Lethaia, 28: 187-188.

Purnell, M. A. 1995b. Microwear on cono-
dont elements and macrophagy in the first
vertebrates. Nature, 374: 798-800.

Purnell, M. A., Aldridge, R. J., Donoghue, P. C.
J. & Gabbott, S. E. 1995. Conodonts and the
First Vertebrates. Elsevier Science, 19(1): 20-
27.

Purnell, M. A. & Donoghue, P. C. ]. 1997. Ar-
chitecture and functional morphology of the
skeletal apparatus of ozarkodinid cono-
donts. Philosophical Transaction of Royal So-
ciety of London, 352(B): 1545-1564.

Purnell, M. A. & von Bitter, P. H. 1992. Blade-
shaped conodont elements functioned as
cutting teeth. Nature, 359: 629-630.

Sansom, . J.,, Smith, M. P. & Armstrong, H. A.
1992. Presence of the earliest vertebrate
hard tissues in conodonts. Science, 256:
1308-1311.

Sansom, I. J., Smith, M. P. & Smith, M. M.
1994, Dentine in conodonts. Nature, 368:
591.

Scomazzon, A. K., Moutinho, L. P, Nascimen-
to, S., Lemos, V. B. & Matsuda, N. S. 2016. Co-
nodont biostratigraphy and paleoecology of
the marine sequence of the Tapajés Group,
Early-Middle Pennsylvanian of Amazonas
Basin, Brazil. journal of South American
Earth Sciences, 65: 25-42.

Scomazzon, A. K., Wilner, E., Purnell, M. A,
Nascimento, S., Weinschiitz, L. C., Lemos, V.
B., Souza, F. L. & Silva, C. P. 2013. First report
of conodont apparatuses from Brazil - Per-
mian of Parana Basin, Itararé Group, Lontras
Shale - Evidence of Gondwana deglaciation.
Conodont from the Andes. In: INTERNATIO-
NAL CONODONT SYMPOSIUM, 3. 2013,
Mendoza. Paleontological Note, Publicacion
Especial n° 13, p. 99-102.

Smith, M. P, Briggs, D. E. G. & Aldridge, R. J.
1987. A conodont animal from the lower Si-
lurian of Wisconsin, USA, and the apparatus
architecture of panderodontid conodonts.
In: Aldridge, R. J. (Ed. ). Palaeobiology of co-

238  Edicdo da Sociedade Brasileira de Geologia - Niicleo RS/SC



nodonts. Chichester, Ellis Horwood, p. 91-
104.

Suttner, T. J. 2009a. An ozarkodinid conodont
cluster from Kirchfidisch (Lower Devonian,
Austria). Annalen des Naturhistorischen Mu-
seums in Wien, 111A: 233-244.

Suttner, T. J. 2009b. Lower Devonian cono-
dont clusters from southern Burgenland
(Austria). Berichte der Geologischen Bunde-
sanstalt, 79: 40-41.

Suttner, T. ]., Kido, E. & Briguglio, A. 2017. A
New Icriodontid Conodont Cluster with Spe-
cific Mesowear Supports an Alternative Ap-
paratus Mtion Model for Icriodontidae.
Journal of Systematic Palaeontology, 16(11):
909-926. Disponivel em: https://www. tand-
fonline. com/loi/tjsp20. Acesso em: 03 jun.
2020.

Sweet, W. C. 1988. The Conodonta, Morpho-
logy, Taxonomy, Palaeoecology and Evolutio-
nary History of a Long-Extinct Animal Phylum.
Oxford Monographs on Geology and Geophy-
sics, 10, 212p.

Szaniawski, H. 1987. Preliminary structural
comparisons of protoconodont, paracono-
dont, and euconodont elements. In: Aldridge,
R. J. (Ed. ). Palaeobiology of conodonts. Chi-
chester, Ellis Horwood, p. 35-47.

Theron, ]. N, Rickards, R. B. & Aldridge, R. J.
1990. Bedding plane assemblages of Promis-
sum pulchrum, a new giant Ashgill conodont
from the Table Mountain Group, South Afri-
ca. Palaeontology, 33: 577-594.

Tolmacheva, T. Y., Purnell, M. A. 2002. Appa-
ratus composition, growth, and survivorship
of the Lower Ordovician conodont Para-
cordylodus gracilis Lindstrom, 1955. Palaeon-
tology, 45: 209-228.

Weinschiitz, L. C. & Castro, J. C. 2004. Arca-
bouco cronoestratigrafico da Formagdo Ma-
fra (intervalo médio) na regido de Rio Negro/
PR-Mafra/SC, borda leste da Bacia do Parana.
Rem: Revista Escola de Minas, 57(3): 151-
156.

Voltar ao Sumario

Scomazzon et al.

Weinschiitz, L. C. & Castro, J. C. 2005. A
sequéncia Mafra superior\Rio Do Sul inferior
(Grupo Itararé, permocarbonifero) em son-
dagens testemunhadas da regido de Mafra
(SC), Margem Leste da Bacia do Parana. Geo-
ciéncias, Sao Paulo, 24(2): 131-141.

Wilner, E., Lemos, V. B. & Scomazzon, A. K.
2016. AssociagO0es naturais de conodontes
Mesogondolella spp, Grupo Itararé, Cisuralia-
no da Bacia do Parana. GAEA Journal of Geos-
ciences, 9(1): 30-36.

Wilner, E. & Weinschiitz, L. C. 2008. Ocorrén-
cia de Conodontes da Formacdo Rio do Sul,
Grupo Itararé, Permocarbonifero da Bacia
Sedimentar do Parand na regido de Mafra. In:
PALEO 2008 PR/SC, Ponta Grossa, 2008. Bo-
letim Info. da Soc. Bras. Paleontologia. Ponta
Grossa.

Ocorréncia de Conodontes - vertebrados primitivos - na Supersequéncia Gondwana I, ... 239



