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Resumo: 

O Período Ediacarano (635-541 Ma) foi marcado por grandes mudanças 

em nosso planeta, dentre elas, profundas alterações na biosfera. Neste intervalo 

de tempo aconteceu a diversificação dos eucariontes unicelulares, incluindo as 

formas macroscópicas. Um dos organismos representantes do limite 

Ediacarano/Cambriano é a Corumbella werneri, cifozoário primeiramente 

descrito nos pelitos na Formação Tamengo. Corumbella pode ter sido um dos 

primeiros animais capazes de sintetizar partes duras, em um contexto em que 

predadores ativos ainda estavam se estabelecendo. Diante disso, este trabalho 

teve por objetivos: (1) verificar a composição química e mineralógica do 

tegumento de Corumbella; (2) investigar aspectos paleoecológicos do 

organismo; (3) refinar suas afinidades evolutivas; e (4) averiguar a existência de 

outros táxons associados. Para tanto foram usadas algumas técnicas poucos 

invasivas, como espectroscopia e microCT, aliadas à petrografia. Foram 

verificadas intensidades diferenciais de calcita e querogênio na carapaça de 

Corumbella, indicando a possibilidade de esqueleto organo-mineralizado. Os 

dados sobre a taxonomia de Corumbella revelaram que esta é um grupo irmão 

dos conulários. Quanto a outros componentes da paleobiota da Formação 

Tamengo, o estudo dos microfósseis evidenciou estruturas ovoides e acritarcas. 

Os ovoides foram encontrados associados a espécimes de Corumbella, tendo 

sido interpretadas como resultantes da interação entre esteiras microbianas e o 

substrato. Já os acritarcas acantomórficos, foram aqui descritos para uma nova 

localidade da Formação Tamengo. Foram caracterizados, em sua maioria, como 

Bavlinella sp e Leiosphaeridia spp.. Em especial, a identificação de acritarcas 

potencializa estudos bioestratigráficos que podem vir a estabelecer biozonas 

para o final do Ediacarano, nesta unidade. Diante do exposto, este trabalho 

apresenta novos dados que contribuem tanto para o conhecimento geral sobre 

paleoecologia e taxonomia de organismos ediacaranos, quanto gera novos 

questionamentos que podem ser explorados em estudos futuros. 

Palavras-chave: Assembleia Nama; Biomineralização; Biota de Ediacara; 

Esqueletogênese; Formação Tamengo. 
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Abstract: 

 The Edicaran period (635-541 Ma) was characterized by great changes on 

the planet, among them, important modifications on the biosphere. In this time 

interval there was a diversification of unicellular Eucarya, including their 

macroscopic forms. A representative of the Ediacara-Cambrian boundary is the 

fossil Corumbella werneri, scyphozoa, firstly described in the pellets of the 

Tamengo Formation. Corumbella werneri might have been one of the first 

animals capable of synthetising hard-parts, in a context in which active predation 

was still being stablished. Due to this, the work here presented, had as objectives: 

(1) to verify mineralogical and chemical composition of the carapace of 

Corumbella; (2) to investigate palaeoecological aspects of this organism; (3) To 

narrow the evolutionary affinities; (4) to ascertain the existence of other taxa 

associated. For this, it was used non-destructive techniques, such as MicroCT 

and spectroscopy, allied with petrography. Different intensities of calcite and 

kerogen were verified on the carapace of Corumbella, indicating a possibility of 

an organo-mineralized skeleton. Data about the taxonomy of Corumbella 

revealed that it is a sister-group of conulariids. As for the other components of 

the paleobiota of Tamengo Formation, microfossil studies showed ovoids 

structures and acritarches. These ovoids structures have been found associated 

with Corumbella specimens, and have been interpreted as a result of the 

interaction between microbial mats and the substract. For the acantomorphic 

acritarches, here described for the first time in a new locality of Tamengo 

Formation. They were characterized, mostly, as Bavlinella sp e Leiosphaeridia 

spp.. In an important way, the identification of acritarches strengthens 

biostratigraphic studies, which might stablish biozones for the Late Ediacara, in 

this unit. Therefore, this work presents new data which contribute both for the 

general knowledge about paleoecology and taxonomy, and generates new 

insights and questions that might be answered in future studies. 

 

Key words: Nama assemblage; Biomineralization; Ediacaran biota; 

Skeletonization; Tamengo Formation. 
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1. Introdução 

O período Ediacarano (635-541 Ma) (Knoll et al., 2006a) foi marcado por 

grandes mudanças em nosso planeta (e.g. glaciações, eventos de oxigenação e 

tectônicos) (Grotzinger et al., 1995; Hoffman 1999; Hoffman & Shrag 2002; Knoll 

et al., 2006b; Xiao & Laflamme, 2008), que culminaram na estruturação da 

biosfera fanerozoica. Este período foi também caracterizado pela diversificação 

dos eucariontes unicelulares (Xiao et al., 2014; Knoll & Lahr, 2016), pelo 

aparecimento de formas macroscópicas, assim como os vestígios de suas 

atividades e relações ecológicas, também documentadas no registro fóssil 

(Narbonne, 2005; Xiao & Laflamme, 2008; Cunningham et al., 2016; Parry et al., 

2017).  

Os pulsos evolutivos que ocorreram no Ediacarano marcaram o início da 

complexificação dos ecossistemas bentônicos (Penny et al., 2014; Becker-

Kerber et al., 2017a; Warren et al., 2017), o que caracterizaram a Biota de 

Ediacara. Esta biota foi composta por organismos que representaram três 

momentos ecológicos e evolutivos (Waggoner, 2003). O primeiro ocorreu logo 

após a Glaciação Gaskiers e é chamada de assembleia Avalon (571-560 Ma) 

(Narbonne & Gehling, 2003). Esta assembleia é caracterizada como de 

ambientes de águas profundas, e dominada por organismos de corpo mole, 

como rangeomorfos e erniettomorfos (Clapham & Narbonne, 2002; Clapham et 

al., 2003; Grazhdankin, 2004). A segunda assembleia é a White Sea (560-555 

Ma), contexto de águas rasas, composto também por bilateromorfos e 

dicksoniomorfos, sendo considerada a assembleia com maior variedade 

taxonômica (Gehling, 2000; Fedonkin et al., 2007; Jensen et al., 2007; Muscente 

et al., 2017). A assembleia Nama é cronologicamente mais recente entre todas 

as do Ediacano (Narbonne et al., 1997; Muscente et al., 2017). Esta assembleia 

consiste de organismos de corpo mole (Darroch et al., 2015), tubulares 

(Schiffbauer et al., 2016), mas também de animais biomineralizadores (Wood et 

al., 2002; Fedonkin, 2007). 

O aparecimento de animais capazes de biomineralizar é uma das 

inovações do limite Ediacarano-Cambriano  (cerca de 541 Ma) (Xiao & 

Laflamme, 2008). Este intervalo de tempo apresenta evidências que anunciam 

uma aparente repentina “explosão” de nichos e macro formas de vida, que 
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podem ter se estabelecido em um curto intervalo no tempo geológico (Erwin et 

al., 2011; Sperling et al., 2013). A radiação de formas de vida animal pode ter 

várias explicações, dentre as quais, o aumento de aporte de nutrientes nos 

oceanos (Papineau, 2010; Mills et al., 2014), a ventilação dos oceanos (Sperling 

et al., 2013; Lenton et al., 2014) e o aparecimento de inovações evolutivas e 

ecológicas, incluindo a capacidade de síntese de esqueletos rígidos, a 

infaunalização e a irradiação de predadores (Dzik, 2007; Wood, 2011). 

Organismos mais complexos, como predadores carnívoros com maiores 

dimensões corporais (relatados a partir do Cambriano) requerem maiores taxas 

de oxigênio e nutrientes (Sperling et al., 2013). Dessa forma é possível que o 

sinergismo entre os eventos acima descritos tivesse levado a uma 

complexificação de cadeias tróficas, culminando no surgimento das diversidades 

de formas que se estabeleceram no Cambriano, caracterizando os ecossistemas 

fanerozoicos. 

Na América do Sul, macro fósseis deste intervalo de tempo foram 

descritos pela primeira vez no Grupo Corumbá. Em uma das unidades deste 

grupo, a Formação Tamengo, são encontrados registros dos primeiros animais 

capazes produzir esqueletos duros, como os tubos de Corumbella werneri Hahn 

et al. 1982 e as conchas carbonáticas de Cloudina Germs 1972. Assim como no 

Brasil, esses registros são documentados em outras partes do mundo (Penny et 

al., 2014; Warren et al., 2017), sendo atribuídos a assembleias do tipo Nama 

(Becker-Kerber et al., 2013; Pacheco et al., 2015), que representa o último 

momento evolutivo da Biota de Ediacara (cf. Xiao & Laflamme, 2008). 

Cloudina é um animal biomineralizador distribuído mundialmente (Wood 

et al., 2017), É caracterizado por conchas carbonáticas com abertura oral e 

oclusão aboral, com partes dispostas como funil-em-funil (Germs, 1972; Grant, 

1990). Sendo encontrada no Canadá (Hofmann & Mountjoy, 2001), China 

(Bengtson & Zhao, 1992), Espanha (Cortijo et al., 2010), EUA (Hagadorn & 

Waggoner, 2000), Namíbia (Germs, 1972), Omã (Conway et al., 1990), Paraguai 

(Warren et al., 2011; 2012), Uruguai (Gaucher et al., 2003) e Brasil (Beurlen & 

Sommer, 1957). Por sua ampla distribuição geográfica e restrita distribuição 

temporal, Cloudina é considerada um fóssil guia do Ediacarano (Grant, 1990).  
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Contudo, sua afinidade permanece problemática, sendo considerada por 

alguns como pertencente ao grupo Annelida Lamarck 1809 devido aos seus 

padrões de crescimento e esqueletogênese (Germs, 1972; Glaessner, 1976; 

Hua et al., 2005; Cai et al., 2014), e por outros como um Cnidaria Hatschek 1888 

devido à presença de brotamentos dicotômicos e à ultraestrutura de seu tubo 

(Cortijo et al., 2010, 2015; Vinn & Zaton, 2012). Diante das formas de 

preservação e do viés tafonômico, até mesmo a diagnose de espécie permanece 

controversa (Adorno et al., 2017) e discutida na literatura (Cai et al., 2017). 

Mesmo assim, além de ser um importante marcador temporal, as conchas 

de Cloudina têm revelado relevantes aspectos paleoambientais, paleoecológicos 

e evolutivos a respeito dos primeiros animais capazes de sintetizar partes duras 

(Hua et al., 2003, 2005; Warren et al., 2013; Penny et al., 2014; Becker-Kerber 

et al., 2017a). Um destes aspectos é a presença de perfurações circulares em 

seu esqueleto, corroborando a hipótese de que esqueletos evoluíram como uma 

das respostas à pressão de predadores ativos (Bengtson & Zhao, 1992; Hua et 

al., 2003; Dzik, 2007). Também em suas conchas foram verificados a ocorrência 

de ectossimbiose com microrganismos, além dos mecanismos de avoidance 

entre indivíduos (Becker-Kerber et al., 2017a) 

Corumbella werneri é reconhecido como um dos mais antigos cifozoários 

(cerca de 543 Ma), sendo registrada até o momento apenas nas Américas 

(Hagadorn & Waggoner 2000; Warren et al., 2012; Pacheco et al., 2015). Sua 

primeira ocorrência corresponde à pedreira calcária Sobramil, da Companhia de 

Cimento Itaú, situada nos limites dos municípios de Corumbá e Ladário, em Mato 

Grosso do Sul (Hahn et al., 1982). Desde então, novas ocorrências foram 

relatadas para este fóssil, tais como nos arenitos da Great Basin, Formação 

Wood Canyon nos Estados Unidos (Hagadorn & Waggoner, 2000); no Grupo 

Itapucumi, Paraguai (Warren et al., 2011; 2012), e uma nova ocorrência foi 

relatada para o Brasil, no Grupo Bambuí (Warren et al., 2014).  

Além dos registros já citados, outros fósseis tornam a Formação Tamengo 

uma unidade promissora para estudos paleoecológicos e evolutivos. 

Paraconularia Sinclair 1940, um dos primeiros Eumetazoa a atravessar o limite 

Ediacarano/Cambriano (Van Iten et al., 2014) foi relatado para esta unidade. 

Também foram observados possíveis epibiontes (Osés et al., 2017; Landing et 
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al., 2018) e estruturas ovoides (Ferreira et al., em preparação), além de 

ramificações que merecem especial atenção e estudo por serem possíveis 

indicativos de estruturas reprodutivas de Corumbella. Recentemente, foram 

observados icnofósseis de meiofauna atribuídos a nematoides que podem 

revelar aspectos relacionados aos modos de exploração do substrato nesta 

unidade (Parry et al., 2017). 

Dessa forma a Formação Tamengo pode ser vista como importante objeto 

de estudo para melhor entendimento do paleoambiente que existiu no Período 

Ediacarano, e ainda, de forma mais específica, um melhor entendimento da 

paleoecologia de um dos cifozoários mais antigos já registrados, Corumbella 

werneri. 

1.1    Aspectos paleoecológicos da Formação Tamengo 

1.1.1 Morfologia de Corumbella werneri  

No modelo original (Hanh et al., 1982), os pólipos de Corumbella foram 

descritos como compostos por duas partes: (1) um pólipo principal formado por 

anéis circulares e septos internos; e (2) um polipário (ou pólipo secundário) 

caracterizado por pequenos pólipos que se comunicavam na zona adaxial do 

referido organismo. Estas características foram consideradas suficientes para 

eleger uma nova família para esse fóssil: Corumbellidae, dentro do grupo dos 

cifozoários (Hahn et al., 1982). Porém, após novas análises dos espécimes da 

coleção tipo, adicionada a um maior esforço amostral de novos espécimes, foi 

repensado um novo modelo para o fóssil (cf. Pacheco et al., 2011; 2015), aqui 

apresentado em sua forma mais completa (Figura 1). Neste modelo, Corumbella 

apresenta uma seção transversal circular que grada ao longo de sua carapaça 

para uma geometria poliédrica piramidal (cf. Pacheco et al., 2011, 2015), 

culminando em uma região oral, com anéis dispostos de forma angular ao longo 

da borda lateral, nas faces. A linha mediana é marcada pela confluência 

alternada de anéis poligonais na região de apótema das faces (Babcock et al. 

2005; Pacheco et al. 2011, 2015), apresentando espessamentos internos 

(carena cf. Van Iten et al., 2014).  
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Figura 1: Modelo e morfologia de Corumbella werneri. A, Reconstituição do exoesqueleto evidenciando 
características morfológicas (Ilustração de Melisssa Gusukuma); B, GP1E-4089: Região Oral; C, DGM-
5601-I: Espécime com linha mediana seguindo a orientação do tubo; D. Mesmo espécime de C 
evidenciando a presença da região aboral. Escala: 1mm. 

Assim como constatado em periderme de coronados modernos (Jarms & 

Morandini, 2002) e cordões de tecas dos conulários (Leme, 2006), os anéis 

poligonais de Corumbella encontram-se organizados continuamente, com 

diferentes graus de imbricação, ao longo do tubo. O arranjo dos anéis em alguns 

espécimes maiores de Corumbella corrobora a articulação da carapaça 

(Pacheco et al., 2015), evidenciada em coronados, mas não em conulários 

(Pacheco et al., 2011). 

Os coronados (Figura 2 A, B) são um grupo de cifozoários modernos 

caracterizados pela presença de um exoesqueleto tubular cônico-cilíndrico 

alongado (Werner, 1970). Este tubo, além de ser fixo a um substrato por um 

disco basal (Werner, 1970; Jarms, 1991), tem sua a espessura acrescida da 

base para o topo. Outra característica deste exoesqueleto é a presença de 

estruturas internas, denominadas de cúspides, ao longo do comprimento do 

corpo, variando numérica e estruturalmente entre espécies (Morandini & Jarms, 

2010, 2012).  
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Já os conulários (Figura 2 E, F) são cifozoários fósseis que ocorreram do 

Ediacarano até o Triássico (Van Iten et al., 1996; Ivantsov & Fedonkin, 2002). 

Possuem um exoesqueleto quitino-fosfático, de formato piramidal alongado, 

sendo na maioria das vezes constituído de quatro faces (Feldmann & Babcock, 

1986; Babcock, 1991). Estas podem conter ornamentações e cordões na linha 

mediana, além de septos ou carenas dispostas internamente (Babcock, 1991; 

Van Iten, 1991; Leme et al., 2008a, b, 2010). 

 

Figura 2: Morfologia geral de cifozoários atuais e fósseis. A, Representação da região cilíndrica da 
periderme de um pólipo de coronado (Desenhado por Wilson Soares Jr.); B, Espécie de pólipo vivo de 
Nausithoe marginata (figura de André C. Morandini); C, Interpretação da estrutura poliédrica de Corumbella 
(Desenhado por Wilson Soares Jr.); D, Espécime tridimensional com forma poliédrica; E, Representação 
geral da teca de um conulários; F, Espécime de Paraconularia ulrichana (Devoniano da Bolívia, figura de 
Juliana de M. Leme). Barra de escala: 1mm. 

Estas estruturas supracitadas apresentam similaridade com as estruturas 

da periderme dos coronados, como por exemplo forma de construção, 

crescimento das ornamentações externas e reparo do exoesqueleto (Van Iten, 
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1991; Leme et al., 2008a, b, 2010). Dessa forma estas estruturas podem ser 

consideradas homólogas (Van Iten, 1992a, b; Leme et al., 2008a, b, 2010), 

levando a novas fontes de comparação para Corumbella. 

Assim, fica claro que a comparação do fóssil Corumbella com outros 

cifozoários permite a obtenção de dados mais robustos a respeito de sua 

paleoautoecologia, além de também refinar as possíveis relações filogenéticas 

entre os grupos. 

2. Objetivos 

O fóssil C. werneri tem sido interpretado como pertencente ao Filo 

Cnidaria (Hahn et al. 1982; Babcock et al, 2005), Classe Scyphozoa (Pacheco et 

al, 2011; Warren et al., 2012). Mas apenas análises que consideraram o viés 

tafonômico na observação dos aspectos morfológicos (Pacheco et al., 2011) 

foram capazes de contribuir na proposta de um modelo interpretativo para a 

reconstituição e diagnose de Corumbella (Pacheco et al., 2015). Somados a isso, 

estudos de micromorfologia e ultraestrutura dos exoesqueletos de Corumbella, 

têm revelado afinidades evolutivas desse fóssil com coronados e conulários 

(Warren et al., 2012; Van Iten et al., 2014; Pacheco et al., 2015; Mendoza-

Becerril et al., 2016).  

Deste modo, para o efeito de estudos paleobiológicos, paleoecológicos e 

evolutivos, a morfologia e ultraestrutura de Corumbella werneri foram analisadas 

e brevemente comparadas com a de outros organismos fósseis. Além também 

de se observar e discutir a biota associada ao fóssil em questão. Dessa forma o 

presente trabalho teve os seguintes objetivos: 

 (A) Verificar a composição química e mineralógica do tegumento de 

Corumbella e suas possíveis implicações na esqueletogênese deste organismo;  

(B) Investigar aspectos paleoecológicos de Corumbella;  

(C) Refinar as afinidades evolutivas de Corumbella; 

(D) Averiguar a existência de outros táxons associados aos fósseis de 

Corumbella. 
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 Assim, o estudo e a interpretação destes objetivos aqui propostos 

poderiam preencher certas lacunas remanescentes sobre a paleobiologia deste 

organismo fóssil, possibilitando ainda uma melhor compreensão sobre aspectos 

paleoambientais da Formação Tamengo. Assim, novos dados irão compor novas 

discussões sobre a evolução dos animais no limite Ediacarano-Cambriano. 

3. Contexto geológico 

 A Faixa Paraguai é composta por unidades neoproterozoicas na América 

do Sul e se estende do norte do Paraguai até o estado de Mato Grosso (Figura 

3) (Alvarenga et al. 2000). Em sua porção norte aflora o Grupo Araras. Nesta 

unidade, a estratigrafia é caracterizada por dolomitos da Formação Mirassol 

d’Oeste na base, logo acima de calcários e folhelhos da Formação Guia, 

seguidos por dolomitos e brechas dolomíticas da Formação Serra do Quilombo, 

sendo estes cobertos por dolomitos, arenitos e calcários da Formação Nobres 

(Nogueira, 2003; Nogueira & Riccomini, 2006).  
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Figura 3:  A: Mapa dos Grupos presentes na Faixa do Paraguai (Elaborada por Lucas Warren).; B: Mapa 
do grupo Corumbá indicando as formações geológicas da região (Modificado de Parry et al., 2017).; C: 

Litoestratigrafia do Grupo Corumbá e da Formação Tamengo com destaque nos horizontes e os registros 
fósseis (Modificado de Morais, 2013). 

Já a porção sul da faixa é definida pelo Grupo Corumbá, sendo este 

considerado uma sucessão siliciclástica-carbonática Neoproterozoica 

(Alvarenga et al. 2000; Gaucher, et al. 2003). Este grupo consiste, da base para 

o topo, nas formações Cadiueus e Cerradinho definidas pela presença de rochas 

A B 
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siliciclásticas e depositadas antes das deposições carbonáticas (Gaucher, et al. 

2003). Acima seguem as formações Bocaina, composta por dolomitos e 

fosforitos, Tamengo, com carbonatos, margas ricas em material orgânico, e 

Guaicurus com os depósitos de siltito laminado e principalmente folhelhos 

(Gaucher, et al. 2003; Boggiani et al., 2010; Oliveira, 2010). A presença de siltitos 

laminados na Formação Guaicurus indica que a deposição de sedimentos 

ocorreu num ambiente de baixa energia (Parry, et al. 2017). É necessário 

evidenciar que as características encontradas dn Formação Tamengo compõem 

contextos muito similares a outros ambientes marinhos do Ediacarano, como, 

por exemplo grupos Nama (Namíbia) e Miette (Canadá) (Almeida & Hasuy, 1984; 

Boggiani, 1998; Grotzinger et al., 2000; Hofmann & Mountjoy, 2001; Gaucher, et 

al. 2003; Alvarenga, et al. 2009; Boggiani, et al. 2010). 

Recentemente a Formação Tamengo foi datada em ~542 Ma pelo método 

de U-Pb (Parry, et al. 2017).  

Em adição, fósseis de Corumbella e Cloudina são encontrados no topo da 

unidade em questão, indicando assim que as idades radiométricas e o conteúdo 

fossilífero se adequam cronologicamente. 

 

4. Material e métodos 

4.1   Amostras de mão 

 Adicionalmente às amostras relatadas em Pacheco et al. (2015), foram 

analisadas e processadas 150 amostras de mão, acondicionadas no Laboratório 

de Estudos Paleobiológicos da Universidade Federal de São Carlos no Campus 

Sorocaba (LEPBio/UFSCar Sorocaba), além de duas amostras do Instituto de 

Geociências e Ciências Exatas da Universidade Estadual de São Paulo 

(UNESP/Rio Claro). 

 
4.2   Esteromicroscopia e imagens digitais  

Estas técnicas foram utilizadas em função do alto poder de resolução da 

ampliação das imagens oferecidos pelo esteromicroscópio, e pelo fato do 

aplicativo (ZEN lite software Zeiss©) viabilizar diretamente na tela do computador 

a obtenção dos principais parâmetros de análise em Corumbella, como a 

morfologia e disposição na rocha. 
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4.3   Espectroscopia Raman  

A espectroscopia Raman vem sendo muito utilizada em análises químicas 

e mineralógicas de diversos fósseis brasileiros (Becker-Kerber et al., 2017b; 

Osés et al., 2016, 2017), incluindo os do Ediacarano (Pacheco et al., 2015; 

Becker-Kerber et al., 2017a). Esta técnica não destrutiva utiliza um feixe de laser 

que, ao incidir na amostra, tem parte da radiação espalhada em forma de fótons. 

Essa diferença entre fótons espalhados e incidentes é a intensidade Raman, a 

qual caracteriza a molécula em estudo (Sala, 2009; Neuville et al., 2014). As 

amostras deste trabalho foram analisadas no Laboratório Nacional de Luz 

Síncrontron (LNLS/ CNPEM), por meio de um espectroscópio da marca 

Renishaw micro-Raman, laser de 633 nm e 788 nm. 

4.4   MEV-EDS  

A utilização destas técnicas permite a identificação e quantificação de 

elementos ligados ao fóssil, dessa forma permitindo melhor visualização da 

composição mineralógica do tegumento de C. werneri. O MEV-EDS foi realizado 

no Brazilian Nanotechnology National Laboratory (CNPEM-LNNano) em 

Campinas. A técnica de MEV utilizou o equipamento SEM FEI Quanta 650 FE 

programado para detecção de elétrons secundários, com voltagens de 10 e 20 

kV. Já a análise por EDS foi realizado usando um detector X-Max no modo de 

mapeamento. Este método mede a emissão de eletromagnetismo emitido pela 

incidência do raio X na amostra. O resultado gerado consiste de um ou vários 

picos característicos para cada elemento, o que permite a análise das amostras 

de forma não destrutiva. 

4.5   MicroCT  

O uso de Microtomografia de raios X permitiu a obtenção de dados 

morfológicos importantes sobre o fóssil e outras estruturas associadas, como 

detalhes de partes internas e partes ainda não reveladas na rocha sem a 

necessidade de alteração ou destruição da amostra em questão (Tafforeau et 

al., 2006). A técnica consiste em um laser, o qual incide na amostra e é registrado 

por um detector produzindo uma imagem. Esta imagem pode variar dependendo 

de vários fatores, sendo um deles relacionado ao tipo do laser utilizado 

(Tafforeau et al., 2006). A técnica dos síncrontrons de última geração, aplicada 
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neste estudo, utiliza um laser monocromático (Tafforeau et al., 2006), diferente 

do policromático (Janssens et al., 2000). Este fato impede o aparecimento de 

artefatos, como o “Beam hardening effect” durante o processamento das 

imagens (Tafforeau et al., 2006). Isso se deve ao estudo de materiais densos 

como os fósseis (Tafforeau et al., 2006), assim os síncrontrons de última geração 

permitem maior resolução durante o processamento das imagens 3D. 

O equipamento “V|tome|x”, Phoenix X-Ray/General Electric configurado 

para 9 kV e 3 μ foi utilizado para estas análises. Sendo estas realizadas por 

colaboradores Universidade Técnica de Munique, entre 2011 a 2014, pela 

equipe coordenada pelo Prof. Dr. Franz Pfeiffer. 

4.6   Análise filogenética 

A análise cladística seguiu os procedimentos de Marques & Collins (2004) 

e Van Iten e colaboradores (2006) utilizando o algoritmo branch-and-bound no 

programa PAUP* 4.0 (Swofford, 2001) segundo o qual apenas uma árvore foi 

obtida. 

4.7   Análise palinológica  

 A análise palinológica aqui aplicada foi realizada em colaboração com 

pesquisadora Andrea Ribeiro, no laboratório de Palinologia da Petrobrás no Rio 

de Janeiro. O delineamento do método pode ser observados na figura 4. 

 

Figura 4: Fluxograma evidenciando os principais passos da análise palinológica aplicada neste estudo 
(Modificado de Filho et al., no prelo) 

 Os estudos palinológicos permitem a identificação de certos organismos 

microscópicos, como por exemplo os acritarcas. Estes, por sua vez implementam 

os estudos de paleoambiente de Corumbella werneri, tornando assim esta 

metodologia importante. 
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5. Resultados: 

5.1   Composição química e mineralógica do exoesqueleto de C. werneri. 

Até o momento, a natureza biomineralizada do esqueleto de C. werneri 

permanece em discussão. Alguns autores afirmam que Corumbella possuía um 

exoesqueleto rígido (Van Iten et al., 2014), porém com certo grau de flexibilidade 

(Pacheco et al., 2015), a despeito de uma natureza quitinosa ou organo-

mineralizada. Enquanto outros autores a consideram um organismo de corpo 

mole (Wood et al., 2017; Zhu et al., 2017).  

Os resultados obtidos neste trabalho por meio de espectroscopia Raman 

(Figura 5 A) e EDS (Figura 5 C) indicaram a presença de calcita e querogênio no 

exoesqueleto de Corumbella. 

  

 

 

Figura 5: Análise do exoesqueleto de Corumbella werneri. A.Espectroscopia Raman evidenciando picos 

de calcita (280 cm-1, 711 cm-1, 1084 cm-1) e picos de querogênio (1326 cm-1, 1603 cm-1, 2642 cm-1, 3208 
cm-1). B. Imagem eletrônica do fóssil; Carapaça do fóssil (Linha branca cheia); Linha mediana do Fóssil 
(Linha branca tracejada). C. Mapeamento de EDS evidenciando o cálcio em vermelho.  

5.2   Refinamento das relações filogenéticas de Corumbella werneri. 

 A partir das análises filogenéticas aplicadas nos estudos de Corumbella e 

outros cifozoários a matriz previamente construída por Van Iten e colaboradores 

(2006) foi atualizada e incrementada com novos caracteres. Os caracteres 17, 

18, 39 e 43 foram atualizados para englobar o fóssil de C. werneri. Ainda, foram 

adicionados seis novos caracteres pertencentes a coronados e Corumbella 

(caracteres 88 até 93) na matriz. As descrições dos caracteres (Apêndice 1), 

assim como a matriz de atributos (Apêndice 2) estão disponíveis no final do 

trabalho. É necessário entender que devido à falta de amostras do registro fóssil, 

ainda é incerto se Corumbella werneri possuía uma forma de vida medusoide, 
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assim caracteres relacionados a este traço foram considerados como de estado 

desconhecido (?). 

 Como resultado apenas uma árvore filogenética foi formada (Figura 6; 

Comprimento=125 passos, Índice de consistência=0.77, índice de 

retenção=0.74).  

 

Figura 6: Cladograma da relação entre Cnidaria (Comprimento=125 passos, Índice de consistência=0.77, 
índice de retenção=0.74). Baseado neste resultado Corumbella é interpretada como grupo irmão de 
Conulatae. Junto com conulários, Corumbella forma Paleoscyphozoa: um grupo irmão de Coronatae. 

5.3   Presença de outros táxons relacionados à C. werneri. 

5.3.1 Estruturas ovoides: 

 Algumas micro estruturas foram encontradas associadas aos fósseis de 

Corumbella coletados na Formação Tamengo (Figura 7). 
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Figura 7: A: Amostras contendo as estruturas ovoides (seta branca) em associação à Corumbella (seta 
preta). B: Microscopia de varredura evidenciando as estruturas ovoides. C e D: Imagens de MicroCT 

evidenciando as subdivisões (seta preta).  Escalas: A - 1mm, B – 1mm, C e D - 100µm. Imagem A: Mírian 
Pacheco; Imagem B: Isaac Jamil Sayeg (IGc/USP); Imagens C e D: Drs. Pidassa Bidola e Julia Herzen 
(TUM, Munique). 

Estas estruturas apresentam formatos que variam de oval a esférico 

(Figura 7 A, B), sendo por isso denominadas ovoides (Bidola et al., 2015). As 

micrografias de CTs revelaram subdivisões internas, com formas também 

esféricas a sub-esféricas (Fig. 7 C, D), muitas vezes concêntricas.  

Foi observado que os diâmetros podem variar bastante (entre 0,05 e 0,84 

mm), assim como a distribuição dos ovoides na amostra (às vezes aglomerada, 

outras vezes mais dispersa). Essa média de tamanho e a disposição das 

camadas concêntricas internas aparentemente não são compatíveis com 

artefatos diagenéticos, que tendem a apresentar concentricidade em torno de 

núcleos amorfos. 

Tanto as micrografias de CTs quanto as lâminas petrográficas (Figuras 7 

e 8), mostraram não haver uma organização preferencial dessas subdivisões 
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internas. Em especial, a análise de seções delgadas revelou a presença de grãos 

de quartzo dispersos no interior dos ovoides.  

 

 

Figura 8: Micrografia de lâmina petrográfica evidenciando as subdivisões da estrutura (Linha tracejada) e a 
presença de macrocristais de quartzo (seta branca). Escala: 0,5mm. Imagem de Esthella Ferreira e 
Guilherme Sampaio. 

Desta forma, a natureza biogênica destas estruturas foi investigada 

seguindo critérios de biogenicidade consagrados na literatura (Buick et al., 1981; 

Kudryavtsev et al. 2001; Schopf et al., 2005; 2012; Wacey, 2010; Brasier et al., 

2014), a saber: 

(i) O fóssil deve ser condizente com a idade atribuída à rocha 

Neste caso, os ovoides se enquadram, pois é esperado encontrar, no 

Ediacarano, microrganismos capazes de interagir com o substrato e gerar esse 

tipo de morfologia, ou mesmo fases embrionárias de animais, similares ao que é 

relatado para a Formação Doushantuo na China, por exemplo (Xiao & Knoll, 

2000). 

 

(ii) Inserção do possível fóssil na rocha, eliminando a possibilidade de que a 

estrutura seja uma contaminação moderna 
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Este critério foi evidenciado por meio do preparo e observação de seções 

delgadas de algumas estruturas ovoides (Figura 9), o que refutou a possibilidade 

de contaminação. 

 

 

Figura 9: Micrografia de lâmina delgada evidenciando deslocamento de sedimento pela estrutura ovoides 
(seta preta). Escala: 0,5mm. Imagem de Esthella Ferreira e Guilherme Sampaio. 

 

(iii) O tempo de deposição da rocha deve ser equivalente à inserção do possível 

fóssil. 

A disposição sub-horizontal de algumas porções dos agregados (Figura 

7) refuta a deposição das estruturas concomitantemente a dos finos sedimentos 

do argilito. Assim é possível que as estruturas tenham surgido posteriormente à 

deposição dos sedimentos, e anteriormente aos processos diagenéticos de 

litificação. Isto pode ser explicado pelas deformações ao redor da estrutura. 

Estas deformações são similares a estruturas formadas por escape de 

gás/fluido, e podem estar associado a esteiras microbianas (Menon et al., 2016).  

 

(iv) As características inerentes a organismos devem estar presentes, tais como 

formas biologicamente plausíveis, variação de tamanho, frequência, graus 

variados de preservação, preservação tridimensional etc. 
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Neste caso os ovoides possuem seu tamanho dentro de um espectro 

restrito condizente com uma origem biológica.  

Diversos espécimes apresentavam seu interior estruturado de forma 

heterogênea (i.e. subdivisões, presença de macrocristais de quartzo e presença 

de bordas opacas) (Figura 9). Entretanto, ressalta-se, possivelmente por 

questões preservacionais, também foram encontrados espécimes que já não 

apresentavam algumas dessas estruturas heterogêneas.  

 

(v) Sinal Raman de  biogenicidade (e.g. querogênio). 

 Nas amostras analisadas foram observadas intensidades de querogênio, 

e goethita, especialmente na borda e no interior das estruturas ovoides que 

indicam fortemente uma presença posterior de matéria orgânica, fortalecendo 

assim sua origem biogênica (Figura 10).  
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Figura 10: Espectros Raman das estruturas ovoides. A: Análise da borda da estrutura evidenciando picos 
de goethita (395 cm-1) e querogênio (1300 cm-1 e 1600 cm-1). B Análise do interior da estrutura evidenciando 

picos de goethita (395 cm-1 e querogênio (1300 cm-1 e 1600 cm-1). Programa: Origin 8.0. 

5.3.2 Acritarcas: 
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 Os resultados das análises palinológicas deste estudo revelaram a 

presença de Bavlinella sp e Leiosphaeridia spp (Figura 11) nas diferentes 

amostras tratadas, de uma localidade ainda inédita para acritarcas na Formação 

Tamengo, a pedreira de Lyon. Acritarcas acantomórficos haviam sido 

anteriormente relatados nas pedreiras Corcal, Porto Sobramil e no Parque da 

Cacimba da Saúde (junto a um registro de Chuaria) (Pacheco, 2012).  

 

Figura 11: Micrografias de acritarcas encontrados em amostras de Corumbella. A- Aglomerado de Bavlinella 
sp. e Leiosphaeridia spp.; B – Detalhe em Leiosphaeridia ssp.; C – Aglomerado de Bavlinella, sp..; D – 
Detalhe em Bavlinella sp. 

6. Discussão: 

6.1   Composição química e mineralógica do exoesqueleto de C. werneri. 

Estes dados foram obtidos em amostras de mão e lâminas delgadas; e 

corroboram estudos recentes, que fizeram uso de outras técnicas, como XRF, 

FT-IR (Delgado et al., 2014) e EDS (Pacheco et al., 2015) para análise de 

amostras de mão. Em todos os casos, altas intensidades de cálcio e calcita foram 

detectadas no exoesqueleto do animal fóssil quando em comparação com a 

rocha.  
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Por outro lado, sabe-se que bactérias redutoras de sulfato são capazes de 

precipitar calcita sobre matéria orgânica, durante processos de decomposição 

(que podem ocorrer na diagênese) (Baumgartner et al., 2006; Prieto-Barajas et 

al., 2018). A baixa permeabilidade dos sedimentos também pode induzir a 

precipitação de minerais, como calcita (McCoy et al., 2015).  

A exemplo de fósseis Ediacaranos, conchas de Cloudina preservadas em 

carbonato apresentam deformação plástica e outras alterações. A ação 

deslocadora e deformadora do carbonato de cálcio também pode ser observada 

durante a permineralização de ossos de vertebrados (Holz & Schultz, 1998). 

Algumas características microestruturais (e diagnósticas de espécie) de 

Cloudina foram preservadas apenas em espécimes fosfatizados (Cai et al., 

2017).  

Diante disso, embora a presença de cálcio em altas intensidades no 

exoesqueleto de Corumbella deva ser interpretada com cautela, ressalta-se que 

todas as análises espectroscópicas e elementares até agora realizadas 

revelaram sempre uma elevada intensidade diferencial na carapaça em 

comparação à rocha. Adicionalmente, a microestrutura de placas poligonais dos 

exoesqueletos de Corumbella do Grupo Itapucumi são morfologicamente 

compatíveis com a microestrutura resultante da interação entre quitina e cálcio 

em esqueletos de organismos biomineralizadores, tais como os Bryozoa (Taylor 

et al., 2014). Neste sentido, há um forte indicativo de esqueleto organo-

mineralizado para Corumbella, que merece maiores investigações.  

Assim, apenas um esforço sistemático de coleta, considerando também 

outras seções (como as do Grupo Itapucumi, Paraguai) poderá ajudar a 

responder questões fóssil diagenéticas que podem interferir na caracterização 

ultraestrutural e morfológica (tão importantes para o estudo da esqueletogênese) 

de espécimes de Corumbella da Formação Tamengo. Neste sentido, estudos 

petrográficos aliados ao uso de técnicas como electron micro probe analyzer 

(EMPA) e Laser ablation inductively coupled plasma mass spectrometry (LA-ICP-

MS) encontram-se em andamento, e podem ajudar a responder essas questões. 

6.2   Refinamento das relações filogenéticas de Corumbella werneri. 
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Observando a figura 6 é possível perceber a proximidade de Corumbella 

werneri e o grupo dos conulários, indicando assim a formação de um novo grupo 

monofilético denominado Paleoscyphozoa – Paleocifozoário. Este novo clado 

extinto de cifozoários por sua vez é grupo irmão dos coronados viventes. 

Algumas das características compartilhadas entre Paleoscyphozoa e coronados 

são: I- Proteção do corpo mole feito por partes duras (teca ou exoesqueleto em 

Paleocifozoários e periderme em coronados); II- Morfologia externa induz 

estruturas internas (e.g. carenas e cúspides) (Figura 2) (Chapman & Werner 

1972; Wurmbach & Siewing 1985). 

 Corumbella também apresenta traços compartilhados com certos 

coronados como é o exemplo do gênero Stephanoscyphistoma Jarms, 1990. 

Ambos possuem um exoesqueleto alongado e flexível, sendo estes uma possível 

evidencia indireta de que C. werneri poderia possuir um músculo retrator 

longitudinal ou até mesmo um epitélio muscular bem desenvolvido. Entretanto 

algumas diferenças importantes podem ser observadas entre ambos os 

organismos. A periderme do coronado em questão, assim como de muitos 

outros, é cônico-cilíndrica e apresenta septação interna de forma seriada 

(Werner 1967, 1971, 1979), o que difere do que é observado na Corumbella 

(Exoesqueleto piramidal e septação continua) (Figura 2 C, D). Dessa forma estas 

diferenças enfraquecem a hipótese de maior proximidade entre Corumbella e 

coronados (contra Hahn et al. 1982). 

Já quando Corumbella é comparada com os conulários é possível perceber 

uma maior semelhança entre diversas características relacionadas ao 

exoesqueleto. I- A forma piramidal (Pacheco et al., 2011) com quatro faces e 

quatro bordas laterais (Babcock & Feldmann 1986; Babcock et al. 1987; Van Iten 

1991; Leme et al. 2008a, b, 2010; Ford et al. 2016). II- A presença da linha 

mediana na face externa correspondendo à carena na região interna, sendo isto 

visto em Corumbella e diversos conulários (Figura 2 E, F). III- Ainda relacionado 

à linha mediana, no gênero de conulários Climacoconus Sinclair, 1952 pode se 

observar a linha mediana em zigue-zague assim como é visto em C. werneri 

(Sinclair 1940; Moore & Harrington 1956b; Babcock & Feldmann 1986; Van Iten 

1992a; Hagadorn & Waggoner 2000; Babcock et al. 2005; Leme et al. 2008a, b, 

2010)  IV- Por fim, é possível observar anéis poligonais em Corumbella, os quais 
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podem ser homólogos aos cordões dos conulários (Figura 6). Assim, baseado 

nas características e comparações supracitadas fica evidente a relação entre 

estes grupos de cifozoários. 

6.3   Taxons associados: 

6.3.1 Estruturas ovoides 

Em um primeiro momento, esse padrão de disposição de formas 

concêntricas e assimétricas assemelha-se tanto a artefatos diagenéticos 

encontrados em seções de fosforitos, por exemplo quanto a estágios 

embrionários de cnidários e poríferos (Jarms et al., 1999; Chen et al., 2002; 

Boury-Esnault et al., 2003). 

O padrão encontrado nestas estruturas é compatível com a posição dos 

núcleos de regiões concêntricas (também aleatoriamente distribuídas) dispostos 

no interior dos ovoides. Embora esse tipo de morfologia interna seja comum em 

embriões de alguns poríferos (subdivisões internas sem organização 

preferencial e presença de sílica), não se pode descartar a hipótese de que esse 

mesmo padrão de estrutura ocorra entre esteiras microbianas ou nem mesmo 

revelem uma natureza biogênica. 

Após a consideração e análise, os critérios biogênicos indicam que as 

estruturas ovoides da Formação Tamengo possam ter origem biogênica. 

Descartou-se a possibilidade de essas estruturas ovoides serem estágios 

embrionários de metazoários, devido às deformações causadas no sedimento, 

muito características de escapes de gás. Entretanto, não foi possível revelar a 

natureza da associação dessas estruturas à Corumbella. Não se sabe ao certo 

se houve alguma interação ecológica entre essas estruturas e os metazoários 

ou se a formação dos ovoides acompanhou algum processo bioestratinômico. 

6.3.2 Acritarcas 

Acritarcas são um grupo de microfósseis de grande importância para 

estudos bioestratigráficos, paleoecológicos e paleoambientais. Isto se deve ao 

fato destes organismos terem ocorrido em quase todo o Neoproterozoico 

(Sergeev, 2009), com seu primeiro registro no começo do Criogeniano, 

passando pelo Ediacarano e chegando no Cambriano (Gaucher & Sprechmann, 
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2009). A presença destes organismos atesta uma gama de mudanças drásticas 

no ambiente global, como mudanças climáticas e eventos oceânicos (Knoll, 

2000; Huntley et al., 2006; Gaucher & Sprechmann, 2009), o que demonstra 

ainda mais a importância destes microfósseis.  

O Criogeniano foi marcado por uma grande variação na diversidade de 

acritarcos, tendo altos picos durante o meio do período, porém terminando em 

declínio (Gaucher & Sprechmann, 2009). Já durante o início do Ediacarano 

houve uma recuperação dos níveis de diversidade, tendo seu maior pico no 

Ediacarano médio em que diversas assembleias surgiram (Gaucher & 

Sprechmann, 2009). Durante este intervalo de tempo houve a coocorrência de 

acritarcos com organismos como Cloudina e Namacalathus Grotzinger et al. 

2000 (Grant, 1990; Gaucher, et al., 2003). Embora o Ediacarano médio tenha 

favorecido a diversificação dos acritarcos, o final do período levou à extinção 

mais severa da história deste grupo (Vidal & Moczydlowska-Vidal, 1997; Knoll et 

al., 2006). Devido a esta extinção, houve a dominância de grupos como 

Leiosphaeridia spp. Eisenack, 1958, Bavlinella faveolata Shepeleva, 1962, entre 

outros (Gaucher & Sprechmann, 2009). Esta baixa diversidade recorrente do 

Ediacarano tardio ocorreu concomitantemente com a diversificação de 

metazoários esqueletonizados (Narbonne & Gehling, 2003; Narbonne, 2004; 

Fedonkin, et al., 2007). 

Os dados encontrados neste trabalho abrem novas perspectivas para 

futuros trabalhos sobre bioestratigrafia nesta unidade geológica, corroborando 

e/ou refinando o estabelecimento de biozonas, que, até então, têm contado 

apenas com fósseis guias caracterizados por fragmentos de conchas de 

Cloudina e Corumbella (Adorno et al., 2017). Ressalta-se que a utilização de 

fósseis fácies independentes e não bentônicos, como os acritarcas 

acantomórficos, apresenta maior grau de confiabilidade no estabelecimento de 

biozonas.  

Além disso, a detecção apenas de acritarcas não ornamentados, como os 

leiosferídeos, nesses afloramentos da Formação Tamengo, são um indicativo da 

baixa diversidade de assembleias de acritarcas já no final do Ediacarano (Xiao 

et al., 2016), o que pode fortalecer ainda mais futuros trabalhos 

bioestratigráficos; que, aliados a estudos isotópicos, podem colocar esta unidade 
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geológica em um patamar mais completo para correlações com outras unidades 

Ediacaranas do mundo. 

7. Conclusões: 

Os dados mineralógicos aqui apresentados corroboram outros estudos 

semelhantes (Delgado et al., 2014; Pacheco et al., 2015), além de adicionar 

novas evidências e indicativos sobre a esqueletogênese de Corumbella werneri. 

As altas intensidades de cálcio (EDS) e calcita (Raman) no fóssil, juntamente 

com o indicativo de picos de querogênio permitem que novas discussões a 

respeito de um esqueleto biomineralizado para Corumbella sejam feitas. Outro 

ponto a ser adicionado é relacionado à microestrutura de placas poligonais, as 

quais são compatíveis à interação quitina e cálcio, indicando um esqueleto 

organo-mineralizado. Embora os dados apresentem resultados similares entre 

as análises, é necessário um maior esforço amostral tanto na Formação 

Tamengo, quanto em outras formações ao redor das Américas. Estão em 

andamento estudos que utilizarão microssondas para análise das carapaça de 

C. werneri e comparações entre espécimes das Formação Tamengo e Grupo 

Itapucumi, em colaborações dentro e fora de nosso grupo de pesquisas. Os 

resultados obtidos a partir desta análise, além de corroborar os dados deste 

trabalho, permitem um entendimento fundamental da mineralogia e da 

fossildiagênese da carapaça de Corumbella werneri. 

O refinamento da relação filogenética de C. werneri permitiu que alguns 

caracteres da matriz fossem atualizados e que outros novos fossem adicionados 

para assim melhor englobar a diversidade de cnidários. Adicionalmente devido 

a estas análises, a proximidade e características compartilhadas entre 

Corumbella e conulários permitiram que o grupo Paleocifozoa fosse cunhado. 

Este grupo seria composto pelos cifozoários mais antigos que se tem no registro 

fóssil. 

A observação e análise de outros táxons e estruturas associadas ao fóssil 

Corumbella se deve sobretudo aos resultados das estruturas ovoides e dos 

acritarcas. As estruturas ovoides foram medidas e testadas dentro de certos 

critérios consagrados de biogenicidade. Após as análises ficou claro que estas 

estruturas têm alto potencial para serem consideradas estruturas biogênicas. Já 
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para a análise dos acritarcas, pode se observar a dominância de Bavlinella sp e 

Leiosphaeridia spp. Está dominância é corroborada pela baixa diversidade que 

tomou conta do final do Ediacarano. Isto permite que a presença destes 

acritarcas suplementem as datações geológicas para esse período.  
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9. Apêndice: 

9.1    Appendix 1. List of characters and states. 

 

Cellular and microstructural characters 

1 – Cnidocil (0 – mobile; 1 – immobile). 

2 – Mitochondrial DNA (0 – circular; 1 – linear). 

3 – Gap junction plaques (0 – absent; 1 – present). 

4 – Mesoglea (0 – non-cellular; 1 – cellular). 

5 – Collagen structure (0 – homotrimerous; 1 – heterotrimerous). 

Cnidome characters 

6 – Cnidae (0 – absent; 1 – present). 

7 – Stenoteles (0 – absent; 1 – present). 

8 – Euryteles (0 – absent; 1 – present). 

9 – Desmonemes (0 – absent; 1 – present). 

10 – Mastigophores (0 – absent; 1 – present). 

11 – Basitrichousisorhizas (0 – absent; 1 – present). 

12 – Apotrichousisorhizas (0 – absent; 1 – present). 

13 – Isorhizas (holotrichous or atrichous) (0 – absent; 1 – present). 

14 – Heterotrichousanisorhizas (0 – absent; 1 – present). 

15 – Birhopaloids (0 – absent; 1 – present). 

16 – Rhopalonemes (0 – absent; 1 – present). 

Life habit and symmetry characters 

17 – Life habit (0 – benthic adults; 1 – planktonic adults). 

18 – Symmetry (0 – radial; 1 – radial tetramerous; 2 – biradial). 

Characters of reproduction 

19 – Sexual condition (0 – hermaphroditic; 1 – gonochoric). 

20 – Location of medusa formation (0 – lateral, budding from an entocodon; 1 – oral; 2 – 

direct development without polyp stage). 

21 – Type of apical medusa formation (0 – strobilation; 1 – metamorphosis without 

transverse fission). 

22 – Strobilation type (0 – polydisk; 1 – monodisk). 
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23 – Oocyte development (0 – oocytes develop without accessory cells; 1 – oocytes 

develop with accessory cells; 2 – oocytes develop within follicles; 3 – oocytes develop 

from uptake of somatic or other germ line cells). 

24 – Spermatophore (0 – absent; 1 – present).  

25 – Location of gonads (0 – gastrodermis; 1 – epidermis). 

Characters of body organization 

26 – Nectosome (0 – absent; 1 – present). 

27 – Pneumatophore (0 – absent; 1 – present). 

Characters of the planula  

28 – Planula larva in the life cycle (0 – present; 1 – absent). 

29 – Planula ciliation (0 – ciliated; 1 – non-ciliated). 

30 – Number of endodermal cells of the planula (0 – varied number; 1 – constant, n = 16). 

31 – Glandular cells in the planula (0 – absent; 1 – present). 

32 – Nervous cells in the planula (0 – absent; 1 – present). 

33 – Relationship between axes of planula and adult (0 – oral-aboral axis in the adult 

derived from the longitudinal axis of the planula; 1 – oral-aboral axis in the adult derived 

from the transverse axis of the planula). 

Post planula characters 

34 – Ephyrae (0 – absent; 1 – present). 

35 – Actinula (0 – absent; 1 – present). 

36 – Polypoid phase (0 – absent; 1 – present). 

37 – Polymorphic polyps (0 – absent; 1 – present). 

38 – Desmocytes (0 – present; 1 – absent). 

39 – Periderm (0 – absent; 1 – limited to the basal area of body or to podocysts; 2 – 

present). 

40 – Podocysts (0 – absent; 1 – present). 

41 – Structure of polyp tentacles (0 – hollow; 1 – solid). 

42 – Number of tentacular whorls (0 – one; 1 – 2 or more). 

43 – Septa in polyp (0 – absent; 1 – gastrodermic folds present; 2 – present). 

44 – Hydrotheca / gonotheca (0 – absent; 1 – present). 

45 – Stomodeum (0 – absent; 1 – present). 

46 – Organization of the nervous system (0 – in 1 or 2 nets; 1 – with nerve rings). 

47 – Canal system (0 – absent; 1 – present). 
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48 – Gastrodermic musculature (0 – not organized in bunches; 1 – organized in bunches 

of gastrodermic origin; 2 – organized in bunches of ectodermic origin). 

 

Medusoid characters 

These characters apply to an adult life phase that typically follows an intermediate polyp 

stage. While homology between cnidarian medusoid phases has long been debated, the 

strong similarity in morphology of different medusae leads us to score these characters 

across the medusozoan groups. Anthozoa has no comparable life history phase and is 

scored accordingly throughout. 

 

49 – Medusoid phase (0 – absent; 1 – present). 

50 – Pedalium of coronate type (0 – absent; 1 – present). 

51 – Rhopalia / rhopalioids (0 – absent; 1 – present). 

52 – Complexity of rhopalium / rhopalioids (0 – simple hollow structures; 2 – rhopalia; 3 

– rhopalia with complex eyes). 

53 – Nerve ring(s) (0 – absent; 1 – one; 2 – two). 

54 – Gastric filaments (0 – absent; 1 – present). 

55 – Coronal muscle (0 – well developed; 1 – marginal and tiny). 

56 – Pedalium of the cubozoan type (0 – absent; 1 – present). 

57 – Velum (0 – absent; 1 – present). 

58 – Umbrellar margin (0 – smooth and continuous; 1 – lobed). 

59 – Tentacles (0 – absent; 1 – present). 

60 – Tentacular bulbs (0 – absent; 1 – present). 

61 – Statolith composition (0 – MgCaPO4; 1 – CaSO4). 

62 – Septa (0 – absent; 1 – present). 

63 – Septal shape (0 – straight; 1 – Y-shaped). 

64 – Radial canals (0 – absent; 1 – present; 2 – present in the form of complex structures). 

65 – Circular canal (0 – absent; 1 – partially present; 2 – fully present). 

66 – Velarium (0 – absent; 1 – present). 

67 – Coronal furrow (0 – absent; 1 – present). 

68 – Gonadal location (0 – manubrium; 1 – radial canals). 

69 – Statocysts (0 – absent; 1 – endodermic; 2 – ectodermic). 

70 – Perradial “mesenteries” (0 – absent, 1 – present). 

71 – Adult medusoid shape (0 – bell; 1 – pyramidal; 2 – cubic; 3 – actinuloid). 
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72 – Shape of horizontal cross-section (0 – circular; 1 – quadrate, i.e., with 4-parted 

symmetry). 

73 – Urticant rings (0 – absent; 1 – present). 

74 – Oral arms with suctorial mouths (0 – absent; 1 – present). 

75 – Tentacular insertion (0 – umbrellar margin; 1 – away from the umbrellar margin). 

76 – Manubrium (0 – absent; 1 – present). 

77 – Nervous system organization (0 – GFNN absent; 1 – GFNN present). 

78 – Structure of medusa tentacles (0 – hollow; 1 – solid). 

79 – Tentacular morphology (0 – straight tentacles in their whole extension; 1 – tentacles 

with an angular inflection). 

80 – Peronia (0 – absent; 1 – present). 

81 – Ocelli (0 – absent; 1 – present). 

82 – Peripheral system (0 – absent; 1 – present). 

83 – Umbrellar furrow (0 – absent; 1 – present). 

84 – Development of the umbrella (0 – fully developed; 1 – aboral cone). 

85 – Number of tentacular whorls (0 – 1 whorl; 1 – 2 whorls). 

86 – Velar canals (0 – absent; 1 – present). 

87 – Frenulae (0 – absent; 1 – present). 

88. Midline on polyp (0- absent; 1-present). 

89. Transverse cross section of the polyp (0- circular; 1- quadratic). 

90. Mineralized periderm (0- absent; 1- present). 

91. Corner sulcus (0- absent; 1- present). 

92. Pores and papillae alternating on polygonal plates (0- absent; 1- present). 

93. Polypoid hardened septa (0- formed by the thickened theca; 1- formed by the insertion 

of alternate rings in the midline). 
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9.2    Appendix 2. Re-coded data matrix of characters. ?: unknown state; 

N: non-comparable; x/y: polymorphic. 

TAXA 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 1 

0 

 1 

1 

1 

2 

1 

3 

1 

4 

1 

5 

1 

6 

1 

7 

1 

8 

1 

9 

2 

0 

 2 

1 

2 

2 

2 

3 

2 

4 

2 

5 

2 

6 

2 

7 

2 

8 

2 

9 

3 

0 

Anthozoa 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 1 0 1 0 0 0 0 2 1 N N N 1 0 0 0 0 1 1 0 

Stauromedusae ? 1 0 0 ? 1 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 

1

2 1 1 1 N 2 0 0 0 0 1 0 1 

Conulatae ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 1 ? ? ? ? 1 ? ? 0 0 ? ? ? 

Cubozoa 1 1 0 0 ? 1 1 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 

1

2 1 1 1 N ? 

0

1 0 0 0 1 1 0 

Coronatae ? ? 0 1 ? 1 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 

Semaeostomeae 1 1 0 1 1 1 0 1 0 0 0 0 1 1 0 0 1 

1

2 1 1 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 

Rhizostomeae ? 1 0 1 ? 1 0 1 0 0 0 0 1 1 0 0 1 

1

2 1 1 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 

Limnomedusae 1 1 ? 0 ? 1 0 1 0 

0

1 0 0 1 0 0 0 1 

0

2 1 0 N N 3 0 1 0 0 1 1 0 

Actinulida ? ? ? 0 ? 1 1 

0

1 ? 0 0 0 1 0 0 0 1 N 1 2 N N ? 0 1 0 0 0 N N 

Trachymedusae ? 1 1 0 ? 1 1 1 0 0 0 0 1 0 0 0 1 N 1 2 N N 3 0 1 0 0 1 1 0 

Narcomedusae ? ? ? 0 ? 1 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 N 1 2 N N 3 0 1 0 0 1 1 0 

Laingiomedusa

e ? ? ? 0 ? 1 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 N ? ? N N ? 0 1 0 0 ? ? ? 

Leptothecata 1 1 ? 0 ? 1 0 

0

1 0 1 1 0 1 0 0 0 1 

0

2 1 0 N N 3 0 1 0 0 1 1 0 

Siphonophorae 1 1 1 0 ? 1 1 1 1 1 0 0 1 

0

1 1 

0

1 1 

0

2 

0

1 0 N N ? 0 1 

0

1 

0

1 1 1 0 

Anthoathecata 1 1 1 0 ? 1 

0

1 1 1 1 

0

1 0 1 

0

1 0 0 1 

0

2 1 0 N N 3 0 1 0 0 1 1 0 

Corumbella ? ? ? ? ? ? ? ? ? ?  ? ? ? ? ? ? 0 1 ? ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

TAXA 

3 

1 

3 

2 

3 

3 

3 

4 

3 

5 

3 

6 

3 

7 

3 

8 

3 

9 

4 

0 

 4 

1 

4 

2 

4 

3 

4 

4 

4 

5 

4 

6 

4 

7 

4 

8 

4 

9 

5 

0 

 5 

1 

5 

2 

5 

3 

5 

4 

5 

5 

5 

6 

5 

7 

5 

8 

5 

9 

6 

0 

Anthozoa 1 1 0 0 0 1 

0

1 0 0 0 0 0 2 0 1 0 0 1 0 N N N N N N N N N N N 

Stauromedusae 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 1 2 1 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 ? 

Conulatae ? ? ? ? ? 1 0 ? 2 ? ? 0 2 0 ? ? ? 2 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 

Cubozoa ? ? 0 0 0 1 0 1 1 ? 1 0 1 0 0 1 1 2 1 0 1 2 1 1 0 1 0 0 1 0 

Coronatae ? ? 0 1 0 1 0 1 2 0 1 0 2 0 0 0 1 2 1 1 1 1 0 1 0 0 0 1 1 0 

Semaeostomeae 1 1 0 1 0 1 0 0 1 1 1 0 2 0 0 0 1 2 1 0 1 1 0 1 0 0 0 1 1 0 

Rhizostomeae 0 0 0 1 0 1 0 1 1 1 1 0 2 0 0 0 1 2 1 0 1 1 0 1 0 0 0 1 0 N 

Limnomedusae 0 1 0 0 0 1 

0

1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 N 2 0 0 0 1 0 1 0 

Actinulida N N N 0 0 0 N N N N N N N N N N N N 1 0 0 N ? 0 ? 0 N 0 1 0 

Trachymedusae 0 0 0 0 1 0 N N N N N N N N N N N N 1 0 0 N 2 0 0 0 1 0 1 0 

Narcomedusae 0 0 1 0 1 0 N N N N N N N N N N N N 1 0 0 N ? 0 0 0 1 1 1 0 

  Laingiomedusae ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 0 0 N ? 0 ? 0 1 1 1 1 

Leptothecata 1 1 0 0 0 1 1 0 2 0 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 N 2 0 0 0 1 0 1 1 

Siphonophorae 1 1 0 0 0 1 1 0 

0

2 0 0 ? 0 0 0 ? 0 0 1 0 0 N 2 0 0 0 1 0 0 1 

Anthoathecata 1 1 0 0 0 1 1 0 2 0 

 0

1 

0

1 0 0 0 0 0 0 1 0 

 

0 N 2 0 0 0 1 0 1 1 

Corumbella ? ? ? ? ? 1 0 ? 2 ?  ? ? 2 0 ? ? ? ? ? ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 
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8 

4 

8 

5 

8 

6 

8 

7 

8 

8 

8 

9 

9 

0 

Anthozoa N N N N N N N N N N N N N N N N N N N N N N N N N 0 0    

Stauromedusae N 1 1 0 0 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 

0

1 0 0 0 0 0 0    

Conulatae ? 1 1 ? ? ? ? ? ? ? 1 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ?    

Cubozoa 1 1 1 

0

1 0 1 0 1 1 0 2 1 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 1 1    

Coronatae 1 1 0 1 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0    

Semaeostomeae 1 0 N 2 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0    

Rhizostomeae 1 0 N 2 1 0 0 1 1 0 0 0 0 1 N 1 1 N N 0 1 0 0 0 N 0 0    
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Limnomedusae ? 0 N 1 2 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 

0

1 0 0    

Actinulida ? 0 N 0 0 0 0 0 1 0 3 0 0 0 0 1 ? 1 0 0 0 0 0 1 1 0 0    

Trachymedusae 0 0 N 1 2 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0    

Narcomedusae ? 0 N 0 2 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 ? 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0    

Laingiomedusa

e N 0 N 1 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 ? 1 1 1 0 1 1 0 0 0 0    

Leptothecata 0 0 N 1 2 0 0 1 2 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 

0

1 0 0 0 0 0 0    

Siphonophorae N 0 N 1 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 N 1 1 N N 0 0 0 0 0 N 0 0    

Anthoathecata N 0 N 1 2 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 

0

1 0 0 1 0 0 0 0 0 0    

Corumbella ? ? ? ? ? ? ? ? ? ?  ? ? ? ? ? ? ? ? ? ?  ? ? ? ? ? ? ? 1 

0

1 ? 

TAXA 

9 

1 

9 

2 

9 

3 

                             

Anthozoa 1 1 0                            

Stauromedusae 0 0 0                            

Conulatae ? ? ?                            

Cubozoa ? ? 0                            

Coronatae ? ? 0                            

Semaeostomeae 1 1 0                            

Rhizostomeae 0 0 0                            

Limnomedusae 0 1 0                            

Actinulida N N N                            

Trachymedusae 0 0 0                            

Narcomedusae 0 0 1                            

Laingiomedusa

e ? ? ?                            

Leptothecata 1 1 0                            

Siphonophorae 1 1 0                            

Anthoathecata 1 1 0                              

Corumbella 0 1 1                              

 


