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RESUMO

 Devido ao baixo potencial de preservação de seus esqueletos multi-elementais, fósseis 
articulados de ofiuroides podem ser usados como um guia tafonômico apurado de condições 
excepcionais de fossilização. Fundamentado nesse princípio, o objetivo do trabalho é investigar
a história tafonômica dos leitos produtores de ofiuroides ao longo de três sítios paleontológi-
cos do leste do estado do Paraná, no Brasil, onde sequências devonianas epicontinentais da 
Formação Ponta Grossa são bem representadas. Através de investigação de campo, de aná-
lises tomográficas e da descrição de 218 amostras, cinco graus tafonômicos foram elencados 
para retratar as histórias deposicionais desses leitos de ofiuroides na Formação Ponta Grossa. 
Três graus tafonômicos de alta ordem (A1-A3) refletem ofiuroides repentinamente soterrados 
em vida. O grau A1 abrange esqueletos esparsos de ofiuroides articulados e orientados em 
posturas normais, paralelas ao plano de acamamento. O grau A2 agrupa aglomerados de ofiu-
roides articulados orientados em horizontes específicos, por vezes com espécimes em postu-
ras invertidas. O grau A3 compreende esqueletos completos a incompletos de ofiuroides em 
posturas de escape, inclinadas em baixos ângulos nos planos de acamamento, ocasionalmente
com evidências de braços autotomizados. Por sua vez, dois graus tafonômicos de ordem mais 
baixa (B1-B2) incluem um número limitado de esqueletos desarticulados, refletindo espécimes
de ofiuroides soterrados entre horas a poucos dias após a morte. O grau B1 é constituído por
ofiuroides desarticulados em uma sequência normal de degradação post-mortem, com pontas 
dos braços ausentes ou dissociadas próximo no sedimento. O grau B2 reúne ofiuroides em um 
padrão seletivo de desarticulação, com mistura de segmentos intactos e porções dissociadas 
no sedimento, sugerindo perturbação macrobentônica das carcaças. Esses registros indicam 
que descargas fluviais foram os mecanismos primários de soterramento de ofiuroides na For-
mação Ponta Grossa, visto que podem transportar grandes volumes de sedimentos ricos em 
água doce para zonas distais de bacias marinhas, favorecendo um entorpecimento em massa 
de equinodermos errantes. Enquanto isso, tempestades provavelmente foram apenas um pro-
cesso subordinado de soterramento, levando em conta que remobilizam sedimentos sem um
anestésico-chave. Além disso, com o auxílio de microscopia eletrônica de varredura, compres-
sões carbonáceas foram registradas pela primeira vez em equinodermos fósseis, ressaltando 
a querogenização de órgãos viscerais do disco de alguns ofiuroides, aparentemente com piri-
tização associada. Considerando a associação com variados litotipos e comunidades bentôni-
cas, é provável que os ofiuroides tenham prosperado em diferentes fundos marinhos ao longo
da Formação Ponta Grossa, embora sendo preservados apenas sob uma janela tafonômica 
restrita, especialmente em regiões marinhas distais livres da interferência de ondas, correntes 
e grupos bioturbadores. Essa janela preservacional parece ter sido potencializada em siste-
mas regressivos devido ao aumento gradual da influência fluvial sobre o antigo mar epiconti-
nental da formação. Portanto, diante da presença de ofiuroides excepcionalmente articulados 
e com restos orgânicos conservados, a Formação Ponta Grossa pode ser devidamente clas-
sificada como um Konservat-Lagerstätte de equinodermos do Devoniano do Brasil.

Palavras chave: Equinodermos, Graus tafonômicos, Turbiditos extrabasinais, Compressões 
carbonáceas, Ponta Grossa Konservat-Lagerstätte.



ABSTRACT

 Due to the low preservation potential of their multi-elemental skeletons, articulated ophiu-
roid fossils can be used as an accurate taphonomic guide to exceptional fossilization condi-
tions. Based on this principle, the objective of this work is to investigate the taphonomic his-
tory of ophiuroids-producing beds across three paleontological sites in eastern Paraná state, 
Brazil, where epicontinental Devonian sequences from the Ponta Grossa Formation are well 
represented. Through fieldwork, tomographic analysis, and description of 218 samples, five 
taphonomic grades were listed to represent the depositional histories of these ophiuroid beds
in the Ponta Grossa Formation. Three high-order taphonomic grades (A1-A3) reflect ophiuroids 
suddenly buried in life. Grade A1 encompasses sparse skeletons of ophiuroids articulated and 
oriented in normal postures, parallel to the bedding planes. Grade A2 groups clusters of arti-
culated ophiuroids oriented in specific horizons, sometimes with specimens in inverted pos-
tures. Grade A3 comprises complete to incomplete skeletons of ophiuroids in escape postu-
res, inclined at low angles in the bedding planes, occasionally with evidence of autotomized 
arms. In turn, two lower-order taphonomic grades (B1-B2) include a limited number of disar-
ticulated skeletons, reflecting ophiuroid specimens buried between hours to a few days after 
death. Grade B1 consists of disarticulated ophiuroids in a normal post-mortem degradation 
sequence, with arms tips absent or dissociated close in the sediment. Grade B2 combines 
ophiuroids in a selective disarticulation pattern, with the mixing of intact segments and disso-
ciated portions in the sediment, suggesting macrobenthic disturbance of the carcasses. These 
records indicate that fluvial discharges were the primary burial mechanisms for ophiuroids in 
the Ponta Grossa Formation, as they can transport large loads of freshwater-rich sediment 
to distal zones of marine basins, favoring mass dormancy of errant echinoderms. Meanwhile, 
storms were probably only a subordinate burial process, given that they remobilize sediments 
without a key anesthetic. Furthermore, with the aid of scanning electron microscopy, carbo-
naceous compressions were recorded for the first time in fossil echinoderms, highlighting the 
kerogenization of visceral organs of the disk of some ophiuroids, apparently with associa-
ted pyritization. Considering the association with varied lithotypes and benthic communities, 
it is likely that ophiuroids have thrived in different seabeds along the Ponta Grossa Forma-
tion, although being preserved only under a restricted taphonomic window, especially in distal
marine regions free from the interference of waves, currents, and bioturbators. This preserva-
tion window seems to have been potentiated in regressive systems due to the gradual increase 
in fluvial influence over the ancient epicontinental sea of the formation. Therefore, because of 
the presence of exceptionally articulated ophiuroids with preserved organic remains, the Ponta 
Grossa Formation can be adequately classified as a echinoderm Konservat-Lagerstätte from 
the Devonian of Brazil.

Keywords: Echinoderms, Taphonomic grades, Extrabasinal turbidites, Carbonaceous com-
pressions, Ponta Grossa Konservat-Lagerstätte.
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1. INTRODUÇÃO

 Ofiuroides são um grupo de equinodermos com ocorrência historicamente conhecida 
nos depósitos devonianos do sul do Brasil (e.g., Derby, 1878; Clarke, 1913; Petri, 1948; Melo, 
1988). Embora apenas duas espécies tenham sido descritas até agora (Clarke, 1913; Fraga
& Vega, 2020a), esses equinodermos têm sido coletados ao longo de décadas de expedições
de campo em sítios fossilíferos da margem sudeste da Bacia do Paraná, onde a Formação 

Ponta Grossa aflora. Além disso, a maioria desses fósseis é excepcionalmente articulada e 
preserva mesmo os elementos mais delicados, tal como os ossículos das pontas dos braços.

Essa condição preservacional é um indicador tafonômico valioso porque o esqueleto dos ofiu-

roides é altamente vulnerável à degradação orgânica, que pode rapidamente desarticular e 

dispersar seus numerosos ossículos entre horas a poucos dias após a morte (Schäfer, 1972; 
Brett et al., 1997). Ainda no caso de equinodermos de vida livre, como os ofiuroides, a preser-
vação de esqueletos intactos requer, portanto, um rápido aporte de sedimentos para soterrar 

esses animais ainda vivos ou logo após a morte (Ausich, 2021).

 Portanto, em razão dessa frágil arquitetura esqueletal, é adequado usar fósseis articu-

lados de ofiuroides como rastreadores apurados de antigos leitos de soterramento episódico 
(Donovan, 1991; Ausich, 2021). Embasado nessa premissa, o objetivo central deste trabalho
é investigar a história tafonômica de leitos produtores de ofiuroides em três afloramentos na 
porção leste do estado do Paraná (Figura 1), onde siltitos e folhelhos fossilíferos do Devoniano 

Inferior da Formação Ponta Grossa são bem representados. Em especial, esses depósitos são

escolhidos aqui por terem produzido um número bastante expressivo de ofiuroides, com cen-

tenas de exemplares disseminados em coleções paleontológicas da região sul e sudeste do 
Brasil (e.g., Silva & Bedani, 2013; Fraga & Vega, 2020b).
 Como resultado, essa pesquisa ajuda a refinar os modelos deposicionais e diagenéti-
cos de preservação de ofiuroides, enfatizando a magnitude e a periodicidade de eventos epi-
sódicos, mesmo ao longo de sequências pelíticas aparentemente dominadas por monótonas 

taxas de sedimentação. Essa atribuição é útil porque a maior parte do conhecimento tafo-

nômico da Formação Ponta Grossa provém de invertebrados de esqueleto rígido, tais como 
moluscos e braquiópodes (e.g., Kotzian, 1995; Zabini et al., 2010; Bosetti et al., 2012; Com-

niskey et al., 2016 Horodyski et al., 2019), mais resistentes a processos bioestratinômicos e 
episódios de retrabalhamento que o frágil arranjo multi-elemental dos ofiuroides. Diante disso,
esperamos contribuir na reconstrução das dinâmicas de sedimentação do mar epicontinental 

do Devoniano paranaense, indicando se os ofiuroides habitaram regiões restritas ou, ainda, 
se prosperaram em diferentes leitos marinhos, mas somente foram preservados sob circuns-

tâncias tafonômicas excepcionais.

2. CONTEXTO GEOLÓGICO E PALEONTOLÓGICO

 As amostras disponíveis para o presente estudo originaram-se de três exposições de 
rochas na borda sudeste da Bacia do Paraná, no Brasil. Essa região corresponde à Formação

1



Ponta Grossa, uma unidade litoestratigráfica devoniana composta principalmente por rochas 
siliciclásticas marinhas fossilíferas (Figura 1). A formação ainda é historicamente dividida entre 

os membros Jaguariaíva, Tibagi e São Domingos (sensu Lange & Petri, 1967), que preservam

2

Figura 1: Mapa geológico da Formação Ponta Grossa no estado do Paraná. Registro de ofiuroides derivado de
Petri (1948), Melo (1985), Bosetti (2004), Bosetti el al. (2010), Matsumura (2010), Comniskey (2011), Horodyski et 
al. (2019) e Fraga & Vega (2020b). A posição geográfica do sítio do Jardim Sabará é estimada. Base geomor-
fológica modificada de Topodata (2008).
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evidências de um antigo ciclo transgressivo-regressivo do Oceano Panthalassa. Essa divisão 

tripartite pode ser rastreada em subsuperfície ao longo da maior parte da Bacia do Paraná e é

especialmente útil durante o mapeamento dos diversos pequenos afloramentos de superfície 
na região (Assine et al., 1998; Assine & Simões, 2018; Sedorko et al., 2021).
 O Membro Jaguariaíva, datado do Pragiano tardio-Emsiano inicial, é constituído prin-

cipalmente por folhelhos escuros e siltitos arenosos frequentemente bioturbados, e tem sido 

interpretado como uma antiga plataforma epicontinental dominada por ondas (Assine et al., 

1994; Milani et al., 2007; Grahn et al., 2013). Embora a recorrente piritização dos sedimentos 
sugira anoxia do fundo, a abundante fauna malvinoxhosaniana (sensu Penn-Clarke & Harper, 

2021) registrada nesse membro sugere que a coluna d'água foi substancialmente oxigenada 

sob condições climáticas normais (Ng, 2013). Apesar disso, somente alguns poucos horizon-

tes produtores de ofiuroides foram documentados até agora ao longo de intervalos de folhelho 
micáceo do Membro Jaguariaíva (Petri, 1948; Fraga & Vega, 2020b).
 Por sua vez, o Membro Tibagi, datado do Emsiano tardio, é constituído por uma peculiar 

sucessão com granocrescência ascendente de arenitos fossilíferos de granulação fina a muito 
fina, localmente intercalados com folhelhos siltosos, representando uma progradação deltaica
das terras orientais do Gondwana (Assine et al., 1998; Grahn et al., 2013). Essa sequência pro-

gradacional tem produzido abundantes leitos de braquiópodes desarticulados, provavelmente 

acumulados por fluxos turbulentos ao longo de canais submarinos distais (Popp & Barcellos-

-Popp, 1986). De fato, Petri (1948) registrou um horizonte produtor de ofiuroides intercalado em
"arenitos Tibagi". Contudo, tal atribuição estratigráfica é incerta porque considerava o Membro 
Tibagi apenas como uma litofácies e, portanto, passível de repetição ao longo da Formação 

Ponta Grossa (para mais comentários, confira Melo, 1985).
 Por outro lado, o Membro São Domingos, datado do Emsiano tardio-Frasniano inicial, 

é caracterizado por sequências de folhelho argiloso escuro frequentemente intercaladas com 

finas camadas de arenito (Assine et al., 1994; Grahn et al., 2013). Esses sedimentos sinalizam
um importante evento transgressivo que conectou as bacias do Paraná e do Parnaíba, promo-

vendo um declínio de muitos grupos malvinoxhosanianos durante o Devoniano Médio (Melo,

1988; Assine, 1995; Milani et al., 2007; Grahn et al., 2016). Por conta disso, o membro abrange 
estratos fossilíferos dominados especialmente por moluscos bivalves e pequenos braquiópo-

des linguliformes, em típicas configurações de depósitos associados a tempestades (Horodyski
et al., 2019). Apesar disso, a parte inferior dessa unidade ainda agrupa a maior diversidade e 
abundância de equinodermos devonianos conhecida no Brasil, com diferentes horizontes de 

ofiuroides registrados em fácies pelíticas (e.g., Petri, 1948, Melo, 1985; Bosetti & Moro, 1989; 
Bosetti, 2004; Matsumura, 2010; Comniskey, 2011; Fraga & Vega, 2020b).
 Mais recentemente, Grahn et al. (2013) revisaram as idades desses estratos por meio
de meticulosos levantamentos palinológicos, e elevaram o Membro São Domingos ao nível de

formação. No entanto, como destacado por esses autores, pelo menos 52% da seção de 240
metros do paraestratótipo atribuído à "Formação São Domingos" são constituídos por rochas 

3



similares às da própria Formação Ponta Grossa. Nesse cenário, considerando (i) que a maior

parte dos afloramentos na região é restrita a pequenas exposições intemperizadas e recobertas
por densa vegetação e (ii) que a margem sudeste da Bacia do Paraná é cortada por centenas 

de diques que podem deslocar muitas dessas exposições em superfície, a proposta de dife-

rentes formações afeta substancialmente a mapeabilidade de superfície, condição crucial para
a proposição de formações geológicas no Brasil (Petri et al., 1986). Por essas razões, apesar 
da diversidade litológica desses estratos devonianos, a divisão litoestratigráfica de Lange &
Petri (1967) ainda é uma alternativa prática dentro do contexto regional.

3. TAFONOMIA ATUALÍSTICA DE OFIUROIDES

 Nas últimas décadas, experimentos de campo e de laboratório têm registrado importan-

tes taxas de degradação para vários grupos de equinodermos modernos (e.g., Meyer, 1971; 
Schäfer, 1972; Lewis, 1986; Allison, 1990; Kerr & Twitchett, 2004; Gorzelak & Salamon, 2013; 
Salamon et al., 2014). Particularmente, todas essas investigações chamam a atenção para o 
limitado potencial de fossilização dos ofiuroides, que normalmente são preservados articu-

lados apenas sob circunstâncias bastante excepcionais. No entanto, é importante destacar 

que as taxas de degradação podem ter sido diferentes para ofiuroides paleozoicos uma vez 
que algumas variáveis são puramente especulativas para os mares antigos. Mesmo assim, 

muitos limites de confiança também podem ser traçados se os processos tafonômicos são 
conhecidos para os representantes modernos (Allison, 1990; Kroh & Nebelsick, 2010).
 O endoesqueleto dos ofiuroides é formado por centenas a milhares de ossículos de 
carbonato de cálcio com alto teor de magnésio. Embora esses numerosos elementos esque-

léticos possam ter formas bastante variáveis entre as diferentes espécies, eles são estruturas 

distintamente porosas, unidas por ligamentos e fibras musculares ou somente dispersas ao 
longo da epiderme como pequenos ossículos (Ubaghs, 1967; Lewis, 1980; Ausich, 2021). Por 
causa dessa delicada construção esqueletal, a decomposição tem um efeito severo quando 

a fina camada orgânica que cobre o corpo desses animais é enfraquecida, reduzindo rapida-

mente carcaças articuladas a uma porção de ossículos dissociados no fundo do mar (Lewis, 

1986; Kerr & Twitchett, 2004).
 Esta desarticulação precoce do corpo dos ofiuroides é guiada pela concomitância de 
muitas variáveis ecológicas dos mares; no entanto, alguns fatores bióticos podem ser ainda 
mais críticos neste processo. Em sua pesquisa nas águas quentes do Mar do Caribe, Meyer 

(1971) documentou algumas carcaças frescas de ofiuroides sendo seletivamente atacadas por 
necrófagos bentônicos até serem reduzidas a segmentos de braço e ossículos desarticulados 
entre cerca de três a seis dias. Por outro lado, Schäfer (1972) observou ainda a desarticula-

ção de alguns braços de ofiuroides em apenas 15 horas após a morte desses organismos 
nas águas frias e cheias de vida no sul do Mar do Norte. Portanto, esses dados destacam o 

quão rápido a desarticulação pode ser, mesmo dentro de diferentes habitats, principalmente 

quando necrófagos são uma das variáveis potencialmente presentes.

4



 Alternativamente, também é essencial identificar os níveis de efeito de variáveis abió-

ticas isoladas para estimar o período de tempo que um determinado fóssil de ofiuroide per-
maneceu exposto no fundo do mar antes do soterramento final. Por exemplo, Kidwell & Bau-

miller (1990) descreveram que as taxas de decomposição anaeróbica de tecidos moles de 
equinodermos são somente ligeiramente menores que aquelas de condições aeróbicas nor-
mais. Com base nisso, é improvável que apenas fundos anóxicos tenham sido uma variável 

eficiente para preservar esqueletos multi-elementais intactos sob sedimentação de fundo. No 
entanto, é adequado considerar que a escassez de necrófagos e bioturbadores em condi-

ções anóxicas pode ter ajudado a retardar sutilmente a desarticulação de carcaças de equi-
nodermos (Brett & Baird, 1986; Donovan, 1991).
 Em outros aspectos, experimentos laboratoriais também indicaram a importância da 

temperatura da água durante a decomposição microbiana de ofiuroides modernos. Nesse 
sentido, Allison (1990) registrou a degradação controlada de alguns ofiuroides a 6°C e veri-
ficou que suas carcaças podem permanecer intactas por pelo menos 11 dias em condições 
livres de distúrbios físicos. De forma similar, Kerr & Twitchett (2004) quantificaram que ape-

nas a atividade microbiana já era suficiente para desassociar ossículos de ofiuroides sob leve 
agitação de água após cerca de 30 dias a 4°C, após 14 dias a 15°C, mas logo após 8 dias a 
25°C. Consequentemente, esses experimentos reforçam as noções de Swift et al. (1979) de 
que as taxas de decomposição aceleram com o aumento da temperatura.

 No entanto, estudos recentes também tem documentado que ofiuroides podem persis-

tir bem articulados após a morte por pelo menos algumas horas durante significativo trans-

porte. Em experimentos com tambores de rolamento, Gorzelak & Salamon (2013) mostraram 
que os braços de carcaças frescas de ofiuroides normalmente são desarticulados apenas 
após o primeiro dia, mas que cinco dias já são suficientes para converter algumas partes 
distais dos braços em ossículos dissociados durante contínua simulação de transporte. Con-

tudo, essa desarticulação pode ser ainda mais rápida se as carcaças tiverem passado por 

um período de decomposição antes do transporte (Kerr & Twitchett, 2004). Além disso, ape-

sar da baixa densidade do esqueleto dos ofiuroides, a abrasão e o arredondamento ainda 
podem ter um importante impacto sobre os ossículos transportados por longas distâncias 

(Gorzelak & Salamon, 2013; Salamon et al., 2014).
 Dessa maneira, esses resultados demonstram como a condição esqueletal é um indi-

cador sensível da quantidade de tempo que os ofiuroides permaneceram expostos na zona 
tafonomicamente ativa, logo antes do soterramento final. No entanto, poderiam esses dados 
atualísticos também ser coerentes com a degradação de ofiuroides extintos? É bastante pro-

vável. Embora a arquitetura esqueletal dos ofiuroides encrinasterídeos da Formação Ponta 
Grossa inclua alguns elementos similares aos de asteroides, tais como uma estrutura ambi-

tal alargada e ossículos laterais ventralmente dilatados com fileiras de pústulas, as pesquisas 
concordam que a taxa de desarticulação post-mortem de ofiuroides e asteroides é igualmente 
rápida (e.g., Schäfer, 1972; Allison, 1990; Brett et al., 1997; Gorzelak & Salamon, 2013). Sendo 
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assim, é correto supor que mesmo ofiuroides devonianos foram tão suscetíveis aos proces-

sos tafonômicos quanto seus representantes modernos.

4. MATERIAIS E MÉTODOS

4.1 SÍTIOS E REPOSITÓRIOS DE AMOSTRAS
 Esse trabalho é embasado em 218 amostras generosamente cedidas pelas coleções 
paleontológicas da Universidade Guarulhos (UNG), da Universidade do Contestado (UNC), da 

Universidade Federal do Paraná (UFPR) e do Instituto Geológico de São Paulo (IG) (Anexo

I). Essas amostras foram coletadas principalmente por pesquisadores e alunos de graduação 

ao longo de dezenas de expedições de campo a três sítios da Formação Ponta Grossa (sensu
Lange & Petri, 1967), na porção leste do Paraná (Figura 1). Todavia, devido ao caráter essen-

cialmente didático dessas expedições, posições estratigráficas detalhadas estão disponíveis 
apenas para parte dos fósseis de ofiuroides. Portanto, para contornar essa limitação, 15 dias 
de atividades de campo foram desenvolvidas ao longo desses três respectivos sítios a fim de 
descrever litologias, traçar seções estratigráficas, refinar horizontes fossilíferos conhecidos e, 
na medida do possível, rastrear novos leitos produtores de ofiuroides.
 A Ferrovia Jaguariaíva-Arapoti (24°14'27.4"S, 49°43'03.6"W) agrupa um amplo trecho 
de rochas fossilíferas próximo ao município de Jaguariaíva, no nordeste do Paraná. O ponto 

investigado aqui corresponde ao km 3.95 desse corte ferroviário, onde algumas sequências 
basais do Membro Jaguariaíva são bem preservadas (Figuras 1; 2A). Devido à falta de mios-

poros, Mauller et al. (2009) e Grahn et al. (2013) propuseram uma idade pragiana tardia para
as rochas desse trecho basal da ferrovia sobretudo através da análise de quitinozoários (veja 

biozona Ramochitina magnifica). Embora tal atribuição de idade seja mais antiga que outras 

propostas emsianas (e.g., Lange, 1967; Oliveira, 1997), ela é bastante importante por ser com-

patível com os dados palinológicos mais recentes de outras bacias paleozoicas ao longo da 

América do Sul (e.g., Daners et al., 2017; Muro et al., 2017; Rubinstein et al., 2018).
 O Rio Caniú (25°18'50.9"S, 50°05'32.9"W) é um sítio historicamente conhecido locali-
zado em um corte de rodovia da PR-151, próximo à divisa entre os municípios de Palmeira e 
Ponta Grossa, na porção sudeste do Paraná (Figura 1). Atualmente, apesar da seção aflorante 
ser bastante limitada, ela ainda abrange lajes ricamente fossilíferas da base do Membro São 

Domingos (Figura 2B). Por um lado, Oliveira (1997) sugeriu uma idade givetiana para este sítio 
com base em alguns acritarcos presumivelmente relacionados ao Devoniano Médio. Contudo, 

considerando que algumas dessas formas são muito pouco conhecidas (e.g., Geron elegans), 

enquanto outras foram registradas posteriormente no Devoniano Inferior (Evittia sommeri e 

Dictyotidium cohora), essas assembleias de acritarcos por si mesmas falham em apoiar, com 

segurança, idades devonianas mais jovens. Em contrapartida, Bosetti et al. (2012) indicaram 

uma idade emsiana tardia através da investigação de alguns marcadores palinomorfos poten-

cialmente úteis das camadas basais do Rio Caniú (e.g., Cordobesia oriental e Acinosporites 

apiculatus).
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Figura 2: Visão geral dos três sítios estudados. (A) Sucessão de siltitos arenosos com intercalações de argili-
tos e folhelhos piritizados através do km 3.95 do Depósito da Ferrovia Jaguariaíva-Arapoti. (B) Pequena expo-

sição de folhelhos e siltitos arenosos no Depósito do Rio Caniú. (C) Sucessão de argilitos e folhelhos interca-

lados com horizontes de arenito siltoso no Depósito do Aeroporto Sant'Ana.

 Por fim, o Aeroporto Sant’Ana (25°10'50.5"S, 50°08'45.8"W) é um sítio ao longo de 
um corte ferroviário dentro do município de Ponta Grossa, no sudeste do Paraná (Figura 1). 

A seção aflorante é particularmente bem marcada a cerca de 150 m a oeste do cruzamento 
com a PR-151, onde camadas proeminentes do Membro São Domingos aparecem (Figura 
2C). Nos últimos anos, Bosetti et al. (2012) examinaram um horizonte argiloso deste aflora-

mento e propuseram uma idade emsiana tardia fundamentada principalmente na coocor-

rência de alguns miosporos bioestratigraficamente relevantes (e.g., Acinosporites apiculatus 

e Zonotriletes brevivelatus). Em particular, este horizonte datado é interessante aqui porque 

corresponde justamente a um dos potenciais intervalos produtores de ofiuroides fósseis do 
Depósito do Aeroporto Sant'Ana (Intervalo AIII, veja a Seção 5.1.3).
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4.2 TÉCNICAS LABORATORIAIS
 Todas as amostras fósseis estudadas correspondem a moldes negativos de antigos 

esqueletos carbonáticos dissolvidos dentro do sedimento circundante, uma condição comum 

em meio aos fósseis de equinodermos da Formação Ponta Grossa. Por conta desse padrão 

de preservação, alguns aspectos tridimensionais do esqueleto podem ser obscurecidos, o 

que normalmente exige a confecção de contramoldes de silicone para facilitar a investigação 

e, em especial, a identificação taxonômica dos espécimes. No entanto, a confecção de con-

tramoldes não é um método conveniente aqui desde que a maioria desses fósseis está pre-

servada sobre lajes frágeis de sedimentos muito friáveis. Além disso, alguns materiais deste 

estudo ainda estão devidamente resguardados contra a utilização de técnicas nocivas - um 

incentivo adicional para a busca por alternativas não destrutivas.

 Diante disso, alguns dos espécimes fósseis foram separados para serem escaneados 

por Tomografia Computadorizada de Raios X (TC) em um scanner i-CAT, cedido pelo Labo-

ratório de Imagem (LABIM) do curso de Odontologia da UFPR. Curiosamente, o sistema de 

imagem 3D de feixe cônico deste scanner odontológico oferece uma alternativa não destru-

tiva bastante conveniente para a paleontologia, podendo revelar qualquer esqueleto de ofiu-

roide enterrado ou parcialmente obscurecido no sedimento por conta do grande contraste de 

densidades entre a rocha circundante e o molde esqueletal negativo preenchido por ar. Todos 

os conjuntos de dados volumétricos produzidos por essas análises de TC foram processados 

e renderizados virtualmente através dos softwares RadiAnt e InVesalius.

 Em contrapartida, algumas amostras de pequeno porte, com espécimes relativamente 

bem preservados, também foram separadas para serem analisadas sob Microscopia Eletrô-

nica de Varredura (MEV) e Espectroscopia de Energia Dispersiva (EDS), com o propósito de

analisar em detalhe certos aspectos preservacionais e de gerar mapas elementais de algumas 

películas escuras presentes sobre o molde esqueletal desses ofiuroides. Essas análises foram 
realizadas por meio de um TESCAN MIRA3, um TESCAN VEGA3 e um JEOL JSM-6010LA do 
Laboratório de Materiais e Estruturas (LAME-LACTEC), do Centro de Microscopia Eletrônica 
(CME-UFPR) e do Laboratório de Análises de Minerais e Rochas (LAMIR-UFPR), na respectiva

ordem. Além disso, tendo em vista a conservação dos fósseis, nenhuma metalização foi apli-

cada sobre as superfícies investigadas.

 Por último, os espécimes fósseis representativos para cada um dos graus tafonômicos
foram selecionados para serem fotografados, sob iluminação oblíqua, por meio da câmera de 

um iPad Pro (12 megapixels e abertura f/2.2). Um padrão semelhante de fotografia também foi 
utilizado para a captura de imagens das seções aflorantes. No entanto, note que a maior parte 
das imagens finais apresentadas aqui são um resultado de pequenos ajustes, especialmente 
de cor e contraste, realizados no Adobe Photoshop Lightroom. Além do mais, observe também 

que as ilustrações vetoriais foram produzidas aqui através de uma combinação de ferramentas 
do Adobe Illustrator, algumas vezes com importantes incrementos de pintura digital realizados 

através dos softwares Procreate e Adobe Photoshop.
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4.3 AVALIAÇÃO TAFONÔMICA
 Embora as amostras de ofiuroides tenham sido coletadas em diferentes regiões (Seção 
4.1), a distribuição estratigráfica dos espécimes é limitada somente a determinados horizontes 
fossilíferos dentro dos sítios estudados. Por essa razão, o conceito de grau tafonômico (sensu 
Brandt, 1989) é conveniente aqui porque nos permite detalhar a história geológica ao nível 
de leito por leito, ou seja, ao nível de camadas fossilíferas individuais - algo geralmente muito 

específico para o conceito de tafofácies. Além do mais, graus tafonômicos também propor-
cionam um método prático para comparar faunas temporal e espacialmente divergentes, 

tendo em vista que leitos do mesmo grau refletem histórias deposicionais semelhantes entre 
si (Brandt, 1989). Dessa maneira, altos graus tafonômicos denotam assembleias fósseis bem 
preservadas e marcam taxas de deposição episódica, enquanto diminuições do grau tafonô-

mico sugerem baixa preservação devido ao maior período de exposição das carcaças antes 

do soterramento final (Brett & Baird, 1986; Brandt, 1989).
 Por outro lado, também adaptamos aqui o modelo de descrição tafonômica originalmente 
criado para trilobitas por Speyer & Brett (1986). Esse modelo compreende cinco tópicos sis-

tematizados e fornece um padrão útil para análises tafonômicas focadas em um grupo fóssil 
específico, como os ofiuroides encrinasterídeos dessa pesquisa. A síntese dos principais atri-
butos empregados neste levantamento tafonômico de ofiuroides é mencionada na Tabela 1. 
Em particular, observe que os padrões comportamentais citados são derivados das docu-

mentações de Ishida & Fujita (2001), enquanto os atributos bioestratinômicos e diagenéticos 
são essencialmente adaptados a partir daqueles já abordados na clássica literatura de equi-

nodermos fósseis (e.g., Lewis, 1980; Donovan, 1991; Brett et al., 1997).
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Tabela 1: Atributos relevantes para avaliação tafonômica de ofiuroides. *Tendo em vista o tamanho diminuto 
dos ossículos dos ofiuroides, a identificação segura de padrões de fragmentação está limitada aqui somente 
à observação de espinhos laterais e marginais.

Atributos tafonômicos Principais características

Padrões 
comportamentais

Posturas Posições de repouso, de caminhada ou de escape em relação à colu-
na de sedimentos

Padrões 
bioestratinômicos

Articulação Porcentagem de esqueletos multi-elementais totalmente articulados

Desarticulação Proporção entre espécimes incompletos, segmentos de braço isolados 
e ossículos ofiuroides dissociados no sedimento

Densidade de 
empacotamento

Abundância de ofiuroides (variando de aglomerados de espécimes a 
esqueletos esparsamente distribuídos no sedimento)

Orientação Tipo de arranjo esqueletal em planta

Tipo de arranjo esqueletal em seção transversal

Proporção de superfícies orais do disco voltadas para cima

Fragmentação* Incidência de espinhos fraturados

Padrões 
diagenéticos

Achatamento Deformação do arranjo original das séries de ossículos

Infiltração lamosa Poros estereomáticos preenchidos por cimento argiloso escuro

Dissolução carbonática Ossículos carbonáticos preservados apenas como moldes negativos

Compressão carbonácea Superfície do disco coberta por uma película escura rica em carbono 
e, por vezes, substancialmente enriquecida em ferro e enxofre



5. RESULTADOS E DISCUSSÕES

5.1 SEDIMENTOLOGIA DOS DEPÓSITOS ESTUDADOS
5.1.1 Depósito da Ferrovia Jaguariaíva-Arapoti
 O Depósito da Ferrovia Jaguariaíva-Arapoti compreende uma proeminente sucessão 

de rochas com cerca de 100 m de espessura, onde a seção tipo do Membro Jaguariaíva foi 

historicamente definida (sensu Lange & Petri, 1967). Quase toda essa sucessão é marcada 
pela abundante presença de braquiópodes; contudo, leitos produtores de ofiuroides são pouco 
conhecidos e, até agora, essencialmente confinados entre os 44 e 48 m da seção completa 
do depósito (ver Ciguel, 1989). Em especial, note que a seção de 4.2 m de espessura des-

crita aqui abrange apenas os estratos expostos no km 3.95 da ferrovia (Figura 2A; Anexo II), 
onde fósseis de ofiuroides foram reconhecidos anteriormente em atividades de campo. Com 
base nessa seção parcial, identificamos quatro intervalos litológicos e, ao menos, cinco leitos 
produtores de ofiuroides (Anexo II).  
 O primeiro intervalo (JI) é constituído por uma sequência de cerca de 1.4 m de espes-

sura rica em estratos bioturbados de siltito arenoso micáceo (Anexo II). A maioria destes sedi-

mentos são dispostos como corpos lenticulares cinza-amarelados com contato basal ero-

sivo, normalmente se estendendo por algumas dezenas de metros ao longo do afloramento. 
Os estratos são dominados por traços fósseis, particularmente Zoophycos, que obscurecem 

a maioria das lentes arenosas presentes na matriz siltosa. Os macrofósseis são tipicamente 

governados por grandes formas malvinoxhosanianas (sensu Penn-Clarke & Harper, 2021), tal 

como productídeos, espiriferídeos, conulariídeos e braquiópodes discinídeos, que podem apa-

recer sob diferentes orientações e graus de articulação dentro dessas camadas siliciclásticas. 
Por outro lado, a ocorrência de esqueletos multi-elementais é baixa, embora alguns trilobitas, 

crinoides e ofiuroides possam aparecer esporadicamente dispersos dentro de determinados 
leitos mais estéreis (i.e., pouco fossilíferos) deste intervalo (Anexo II:E).

 O segundo intervalo (JII) agrupa aproximadamente 90 cm de espessura de uma suces-

são homogênea rica em folhelhos siltosos escuros intercalados com horizontes esparsos de 

concreções piritosas (Anexo II). Os folhelhos siltosos prevalecem na maior parte desse inter-
valo como leitos fossilíferos piritizados, tipicamente endurecidos em afloramento. Braquiópo-

des rinconelídeos geralmente são numerosos nesses folhelhos, acumulando-se sobre exten-

sos pavimentos de conchas próximos de bivalves e tentaculitídeos (Figuras 3B-C). Entretanto, 
alguns espécimes de ofiuroides, asteroides e estiloforídeos também podem estar associados 
a esses pavimentos ou aparecer como esqueletos articulados dispersos em leitos de folhelho 

relativamente estéril (Anexo II:C-D). Por outro lado, as concreções piritosas concentram-se em 
horizontes de até 7 cm de espessura, que podem se estender notavelmente ao longo do aflo-

ramento. Em especial, o núcleo das concreções pode ser maciço ou rico em macrofósseis, tais
como conulariídeos e/ou aglomerados de rinconelídeos (Figura 3D).
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 O terceiro intervalo (JIII) é bem caracterizado por uma sequência de cerca de 30 cm 
de pelitos fossilíferos, em especial, dominada por argilitos siltosos (Anexo II). Esses sedimen-

tos prevalecem na base desse intervalo como camadas maciças cinza-esbranquiçadas, com 

algumas incidências esparsas de pequenas escavações horizontais piritizadas. De maneira 
geral, bivalves, trilobitas e braquiópodes rinconelídeos são numerosos dentro desses leitos, 
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Figura 3: Principais grupos fósseis associados a ofiuroides no Membro Jaguariaíva. (A) Pavimento de valvas de

rinconelídeos (Australocoelia) e tentaculitídeos (Tentaculites) (NR 3880). (B) Aglomerados de braquiópodes rin-

conelídeos (Australocoelia) (NR 6490). (C) Conchas piritizadas de moluscos bivalves (Nuculites, Palaeoneilo) e

braquiópodes rinconelídeos (Australocoelia) (NR 7244). (D) Conulariídeo (Conularia) (NR 8968). (E) Tentaculi-

tídeos (Tentaculites) e valvas de braquiópodes (Derbyina) (NR 5466). (F) Trilobita calmoniídeo (Paracalmonia)

e valvas de braquiópodes rinconelídeos (Australocoelia) (UFPR 0976 PI). Barras de escala ilustram 1 cm.
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formando notáveis concentrações fossilíferas (Figuras 3A, E-F), onde restos intactos e desarti-
culados de ofiuroides podem estar associados (Anexo II:A-B). No entanto, em direção ao topo
desse intervalo, há um aumento substancial na ocorrência de pequenas escavações verticais
dentro da matriz sedimentar. Macrofósseis tornam-se menos abundantes nesses leitos supe-

riores e, no geral, restritos apenas a valvas desarticuladas de rinconelídeos.

 Por fim, o quarto intervalo (JIV) abrange uma proeminente sucessão de cerca de 1.65 
m de espessura dominada por estratos bioturbados (Anexo II). Em particular, a porção basal 

desse intervalo é marcada por uma fina camada de arenitos siltosos laranja-amarelados com 
estratificação cruzada hummocky de pequena escala, localmente rica em intraclastos de argila 
e fragmentos de conchas. Por sua vez, esse horizonte hummocky é sobreposto por uma notá-

vel sequência massiva de siltitos cinza-esbranquiçados, onde traços fósseis verticais podem 

ser abundantes. No entanto, macrofósseis normalmente são restritos somente a ocorrências 

esparsas de braquiópodes dentro desses leitos de siltito, como restos desarticulados de pro-

ductídeos, rinconelídeos e espiriferídeos.

5.1.2 Depósito do Rio Caniú
 Embora historicamente documentados mais de 5 m de espessura (ver Ciguel, 1989), 
décadas de mudança na paisagem reduziram o Depósito do Rio Caniú a uma pequena seção 

de cerca de 2.1 m, onde emergem importantes lajes de pelitos fossilíferos (Figura 2B). Mesmo 

assim, esse depósito ainda tem produzido um número valioso de ofiuroides encrinasterí-
deos, com diversos espécimes bem preservados disseminados em coleções paleontológi-
cas da região. Entretanto, reconhecer esses mesmos leitos produtores de ofiuroides dentro 
do depósito pode ser um desafio porque a maioria dos fósseis disponíveis não possui regis-

tro estratigráfico exato. Apesar desta limitação, identificamos aqui 3 intervalos litológicos e, 
ao menos, 11 leitos de ofiuroides por meio de levantamentos de campo (Anexo III).
 O primeiro intervalo (RI) abrange aproximadamente 70 cm de folhelhos siltosos escu-

ros com algumas finas intercalações de siltitos arenosos cinza-prateados (Anexo III). Os folhe-

lhos siltosos predominam aqui como leitos piritizados ricos em cristais micáceos, onde con-

chas dispersas ou localmente sobrepostas de pequenos braquiópodes discinídeos podem 

ser abundantes (Figura 4B). De maneira semelhante, os siltitos arenosos aparecem como 
lentes excessivamente ricas em cristais micáceos, embora localmente diferenciando-se pela 

presença de ondulações simétricas obscurecidas na matriz sedimentar (Anexo III). Em espe-

cial, o intervalo ainda é curiosamente marcado em direção ao topo pela crescente incidên-

cia de leitos produtores de aglomerados de ofiuroides, além da atípica preservação de colô-

nias de briozoários incrustantes sobre conchas de discinídeos (Figura 4B; Anexo III:E-F).

 O segundo intervalo (RII) é bem representado por uma sucessão heterolítica de cerca 

de 40 cm de espessura rica em siltitos micáceos e arenitos de granulação muito fina a média, 
normalmente arranjados como finas lentes bioturbadas cinza-amareladas (Anexo III). Grânulos 
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e seixos de quartzo e de fragmentos líticos podem ser comuns, normalmente concentrando-se 

ao longo de horizontes lenticulares de até 15 cm de comprimento dentro da porção superior 
desse intervalo (Anexo III). Em especial, restos de tasmanitídeos podem ser numerosos em 

todos esses leitos; porém, a ocorrência de macrofósseis é escassa e, em parte, limitada ape-

nas a colunais de crinoides e conchas desarticuladas de moluscos bivalves.

Figura 4: Principais grupos fósseis associados a ofiuroides no Membro São Domingos. (A) Pavimento rico em 

moluscos bivalves (Nuculites, Palaeoneilo), braquiópodes orthotetídeos ("Schuchertella") e colunais de crinoides 

(UFPR 0936 PI). (B) Pavimento de valvas de braquiópodes discinídeos (Orbiculoidea) e de briozoários incrus-

tantes (APg-41). (C) Blastoide (Pachyblatus?), asteroide (Magnasterella) e pluricolunais de crinoides (UFPR 

0344 PI). (D) Braquiópodes lingulídeos infaunais indeterminados (NR 6121). (E) Gastrópode (Bucanella) (NR 

6765). (F) Aglomerados de tentaculitídeos (NR 7635). Barras de escala representam 1 cm. 
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 O terceiro intervalo (RIII) é caracterizado por uma sequência intercalada de folhelhos 

e siltitos arenosos com cerca de 1 m de espessura (Anexo III). Os folhelhos aparecem como 

lentes finas de coloração cinza escuro, com aspecto tipicamente craquelado em afloramento. 
Restos de bivalves e pelmatozoários são frequentes nesses folhelhos, mas esqueletos articu-

lados de ofiuroides e asteroides também podem ocorrer sobre determinados planos de estra-

tificação (Figura 4C; Anexo III:B-E). Por sua vez, os siltitos arenosos prevalecem no intervalo 

como camadas cinza-amareladas maciças e bioturbadas, ocasionalmente ricas em grânulos 

facetados de quartzo. Bivalves, gastrópodes e braquiópodes productídeos são relativamente 

abundantes nesses siltitos (Figuras 4A, E), enquanto ofiuroides são limitados a alguns esque-

letos articulados e segmentos de braços desarticulados (Anexo III:A, C). Além disso, é válido 

ressaltar que esse intervalo ainda é marcado por alguns leitos de arenito mal selecionado, por 

vezes com estratificação cruzada hummocky de pequena escala, onde bivalves, ofiuroides e 
pluricolunais de crinoides podem estar casualmente preservados (Anexo III:D).

5.1.3 Depósito do Aeroporto Sant'Ana
 O Depósito do Aeroporto Sant'Ana é constituído por uma seção de cerca de 7.8 m de 
espessura (Zabini et al., 2010; Bosetti et al., 2012), onde uma sucessão relativamente bem 
marcada de pelitos fossilíferos emerge (Figura 2C). De forma geral, moluscos bivalves e bra-

quiópodes lingulídeos são numerosos e aparecem praticamente ao longo de toda a seção 

do depósito. No entanto, até agora, a distribuição vertical de ofiuroides só é conhecida em 
alguns horizontes ao longo dos estratos basais desse depósito que, em especial, são ilustra-

dos aqui por uma seção de 4.2 m de espessura (Anexo IV). Desta forma, dentro desta seção 
basal do afloramento, reconhecemos 4 intervalos litológicos e, pelo menos, 6 leitos produto-

res de ofiuroides por meio de trabalho de campo e dos dados estratigráficos disponíveis.
 O primeiro intervalo (AI) abrange uma sequência de cerca de 1.6 m de espessura de 
folhelhos argilosos intercalados com leitos de siltito micáceo (Anexo IV). Os folhelhos argilo-

sos aparecem como grandes camadas cinza-escuras, localmente ricas em concreções piri-
tosas e/ou finas lâminas micáceas. Bivalves e lingulídeos infaunais são abundantes nesses
folhelhos, formando grandes pavimentos de concentração de conchas fragmentadas e desar-

ticuladas. Contudo, alguns ofiuroides e lingulídeos também podem estar casualmente preser-
vados in situ nesses leitos (Anexo IV:E). Por outro lado, os siltitos micáceos ocorrem como 

camadas cinza-amareladas de estrutura maciça a laminada, com algumas incidências pontuais

de ofiuroides, lingulídeos e rinconelídeos (Anexo IV:D). Em especial, o topo do intervalo ainda é 
caracterizado pela presença de um horizonte lenticular cinza-amarelado de arenito siltoso bas-

tante friável com estratificação cruzada hummocky de pequena escala, onde alguns bivalves, 
ofiuroides, productídeos, espiriferídeos e tentaculitídeos podem estar casualmente preser-
vados (Anexo IV:C).

 O segundo intervalo (AII) é formado por uma sucessão heterolítica de 40 cm de espes-

sura rica em siltitos micáceos intercalados com lentes de arenito siltoso (Anexo IV). Em 
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particular, a parte basal dessa sucessão é bem marcada por um proeminente leito piritizado 

de arenito de granulação fina com estratificação cruzada hummocky, que gradualmente se 
afunila ao longo do afloramento (Anexo IV). Os siltitos micáceos que prevalecem acima for-
mam camadas bioturbadas acinzentadas ricas em lâminas argilosas milimétricas. A ocor-

rência de macrofósseis é tipicamente escassa nesses siltitos, embora alguns fragmentos de 

crinoides e lingulídeos possam estar localmente preservados. Por sua vez, os arenitos silto-

sos se concentram na parte inferior dessa sucessão principalmente como corpos lenticula-

res amarelados, com uma peculiar incidência de grânulos de quartzo dispersos na matriz.

 O terceiro intervalo (AIII) engloba a maior sucessão do Depósito do Aeroporto Sant'Ana, 

com cerca de 1.9 m de espessura de leitos de pelito fossilífero (Anexo IV). Esses pelitos pre-

valecem na maioria do intervalo como argilitos maciços cinza-esbranquiçados, normalmente 

gradados e ricos em pequenos nódulos de pirita. Argilitos laminados também ocorrem local-

mente e são definidos pela alternância de horizontes de siltito micáceo. Lentes de arenito de
granulação fina ainda ocorrem em meio a esses pelitos, algumas vezes reunindo densos pavi-
mentos de tentaculitídeos orientados (Figura 4F). Em geral, toda esta sucessão argilosa tem 
produzido numerosos leitos fossilíferos, variando desde bivalves articulados a fragmentos de 

lingulídeos, desde discinídeos dispersos a tentaculitídeos sobrepostos, por exemplo. Apesar

disso, a maioria dos ofiuroides preservados aqui é intacta e provém da parte inferior do inter-
valo, geralmente próximo a lentes de detritos esqueléticos (Anexo IV:A-B).

 Por fim, o quarto intervalo (AIV) é definido por pelo menos 40 cm de camadas de are-

nito e siltito argiloso (Anexo IV). Em particular, esse intervalo inicia-se com uma proeminente 

camada laranja-amarelada de arenitos de granulação fina, com base erosiva e estratificação 
cruzada hummocky. Ao contrário do intervalo AII, este horizonte hummocky apresenta uma 

continuidade lateral relativamente bem definida ao longo do afloramento, além de preservar 
ocorrências pontuais de bivalves sobre algumas depressões da estratificação (i.e., swales). 
Alternativamente, a maioria dos siltitos argilosos que se sobrepõem acima aparece como lei-
tos bioturbados amarelados, às vezes com lentes arenosas e/ou nódulos de pirita. No entanto, 
macrofósseis são escassos e quase sempre mal preservados nesses leitos siltosos.

5.2 GRAUS TAFONÔMICOS DE OFIUROIDES
5.2.1 Grau tafonômico A1
 Ofiuroides: Marginix notatus; Encrinaster pontis geralmente subordinado.

 Atributos tafonômicos: Esqueletos multi-elementais desarticulados excessivamente 

raros (<10%); espécimes em sua maioria completos (i.e., com cinco braços presentes), fraca-

mente empacotados e dispostos em posturas de repouso, com braços radialmente estendi-

dos; esqueletos apresentam a superfície oral do disco voltada para baixo e os segmentos do 
braço geralmente paralelos ao plano de acamamento; ossículos da estrutura ambital e das 
pontas dos braços quase sempre excepcionalmente bem preservados; pouca ou nenhuma 
fragmentação evidente; pares de ossículos laterais e ambulacrais normalmente achatados 
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nos braços proximais, com algumas bacias podiais bastante deformadas; dissolução completa 
do esqueleto carbonático. Difere-se dos demais graus tafonômicos pela baixa densidade de 
empacotamento de ofiuroides, pela predominância de espécimes articulados paralelos aos 
planos de acamamento e pela alta proporção de partes esqueléticas delicadas excepcional-

mente bem preservadas como moldes negativos.

 Sedimentos associados: Argilitos e folhelhos cinza-arroxeados a cinza-esbranqui-

çados, geralmente maciços e bastante friáveis em afloramento; cristais de mica e pequenos 
nódulos de pirita podem ser comuns em alguns horizontes; bioturbação ausente.
 Fauna associada: Braquiópodes geralmente agrupam pequenos discinídeos (Orbi-

culoidea) e lingulídeos infaunais, com rinconelídeos (Australocoelia) localmente presentes; 
moluscos agrupam bivalves isolados (Nuculites, Edmondia, Palaeoneilo); outros grupos subor-
dinados podem ser crinoides, ostracodes, serpulitídeos, estiloforídeos e tentaculitídeos.

 Ocorrência estratigráfica: Múltiplos leitos do Depósito do Aeroporto Sant'Ana (inter-

valos AI e AIII); alguns poucos leitos argilosos dos depósitos da Ferrovia Jaguariaíva-Arapoti 
(intervalo JII) e do Rio Caniú (intervalo RIII, em parte).

 Discussão: O grau tafonômico A1 engloba esqueletos erráticos de ofiuroides disper-
sos sobretudo em sequências pelíticas litologicamente homogêneas (Tabela 2). A maior parte 

desses estratos é constituída por leitos tabulares de argilitos e folhelhos estéreis a espar-

samente fossilíferos, com continuidade lateral relativamente bem marcada e facilmente ras-

treável ao longo de grandes seções aflorantes (Anexos II:C; IV:A, E). No entanto, em menor 
proporção, algumas lentes pelíticas também podem preservar importantes sinais desse grau 

tafonômico dentro de seções heterogêneas e mais difíceis de rastrear lateralmente, o que é 
bem ilustrado no Depósito do Rio Caniú (Anexo III:B). De qualquer forma, todas essas cama-

das incluem tipicamente sedimentos finos bem selecionados, livres ou muito pobres em estru-

turas sedimentares primárias e biogênicas.

 A predominância de leitos argilosos maciços e a presença de pavimentos de conchas 

sem seleção evidente de forma ou tamanho de bioclastos sugerem um fundo marinho lamoso 

extremamente calmo para esse grau tafonômico, abaixo do limite médio de base das ondas 
de tempestade (Figura 5A). Além do mais, a ausência de traços fósseis, a frequência de nódu-

los de pirita e a relativamente baixa diversidade/abundância dos grupos bentônicos associados
apontam para condições inóspitas de fundo (sensu Raiswell & Berner, 1985), possivelmente 
ligadas à deficiência de oxigênio próximo à interface água-sedimento. No entanto, esses fun-

dos ainda parecem ter sido ao menos minimamente oxigenados para sustentar uma ocorrência

pontual de grupos mais resilientes de alimentadores de suspensão, tal como bivalves nucu-

lídeos e lingulídeos infaunais preservados em aparente posição de vida.

 Apesar das configurações calmas de fundo, os antigos leitos A1 provavelmente foram 
governados por um sistema deposicional ativo e relativamente constante de partículas finas 
sob condições de tempo bom. Isso é indicado pela significante proporção de cristais finos de 
mica (>0.2 mm) concentrados na base dos horizontes produtores de ofiuroides, compondo até 
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10% da matriz de alguns folhelhos. Devido à sua natureza placoide e taxas de sedimentação 
limitadas, a presença de micas é um parâmetro prático para delinear áreas de deposição ativa 

de sedimentos de granulação fina ou, ainda, zonas livres de processos expressivos de erosão 
submarina (winnowing) (Doyle et al., 1968; Komar et al., 1984). Além disso, a ausência de pavi-
mentos densos ao longo destes sedimentos reforça que a sedimentação de fundo não apenas

estava presente, como também foi contínua o suficiente para diluir a maioria dos restos esque-

léticos associados em alguns milímetros dentro dos planos de acamamento.

 Entretanto, será que essas condições adversas de fundo poderiam ter sustentado uma 
população de ofiuroides? É provável que sim. Equinodermos modernos podem colonizar dife-

rentes fundos pobres em oxigênio, tendo em vista que suas taxas metabólicas são bastante 

reduzidas, com consumo de oxigênio substancialmente menor e mais estável que de outros 

grupos bentônicos, tais como os artrópodes (Webster, 1975; Hughes et al., 2011). A título de 
exemplo, estudos de campo mostraram que muitos ofiuroides podem sobreviver mesmo sob 
condições de disoxia moderada (<1 ml DO1 l-1), e que a mortalidade drástica desses equino-

dermos está apenas na janela de transição para anoxia (<0,2 ml DO l-1) (Riedel et al., 2012; 
Riedel et al., 2014). Portanto, é adequado presumir que os leitos A1 foram pelo menos capa-

zes de suportar uma pequena população de ofiuroides encrinasterídeos.
 Além disso, essa natureza autóctone das ocorrências de ofiuroides também é indicada 
pelo arranjo intacto de quase todos os esqueletos presentes no grau A1 (Figura 6). Mesmo 
os ossículos mais delicados, bastante suscetíveis à desarticulação, costumam estar presen-

tes e bem preservados, o que é atestado pela grande incidência de pontas de braços e ossí-

culos da estrutura ambital (Figura 6D-E). Nesse aspecto, e por conta da escassez de sinais 
de orientação corporal (Tabela 2), nenhum transporte de espécimes logo antes do soterra-

mento é atribuído aqui. Sendo assim, sugerimos que os ofiuroides encrinasterídeos vagaram
pelos leitos A1 como alimentadores oportunistas, possivelmente aproveitando da escassez de

1 [DO] Dissolved oxygen (oxigênio dissolvido). 

Atributos tafonômicos A1 A2 A3 B1 B2

Postura dominante Repouso Caminhada Escape – –

Articulação >90% >80% >60% <10% –

Grau de empacotamento Baixo Mod. a alto Baixo a mod. Baixo a mod. Baixo

Lados orais voltados para cima – 10-30% <20% + + –

Inclinação em seção transversal – <20% >60% + –

Orientação em planta Aleatória Aleatória Ale. a bimodal Aleatória Aleatória

Fragmentação + – – – –

Achatamento esqueletal + + + + + + + + +

Infiltração lamosa + + + + + + + + +

Dissolução carbonática Completa Completa Completa Completa Completa

Compressão carbonácea – – + + – –

Tabela 2: Síntese de atributos dos cinco graus tafonômicos identificados. Abundância relativa: não observado (-),
raro (+), comum (+ +), abundante (+ + +). Abreviações: Ale., aleatória; Mod., moderado.
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competição epibentônica por restos orgânicos depositados nesses fundos lamacentos (veja 
também a Seção 5.3 para mais discussões).
 Por outro lado, com respeito à preservação do esqueleto, é autoexplicativo que o soter-

ramento final desses ofiuroides reflete um evento episódico de rápida sedimentação. Na rea-

lidade, esse é um pressuposto válido para todos os fósseis articulados de asterozoários em 

razão dos ossículos fracamente conectados desses equinodermos (Donovan, 1991; Brett et 
al., 1997; Ausich, 2021). Dessa forma, apesar de sua ocorrência errática, os encrinasterídeos 
são marcadores tafonômicos importantes uma vez que nenhum evento episódico de deposi-
ção é claro e rastreável aqui apenas por meio da litologia ou dos resquícios de conchas bival-

ves e linguliformes dentro dessas amplas sequências argilosas. Pelo contrário, as investiga-

ções desses pelitos geralmente tendem a apontar inicialmente apenas para uma monótona 
dinâmica de sedimentação, o que obviamente não é verdade à luz dos ofiuroides.
 Entretanto, como plumas argilosas puderam se depositar tão rapidamente ao ponto 

de preservar ofiuroides intactos sob esses leitos pelíticos? Em especial, a chave para esta 
questão reside no comportamento químico dos minerais de argila. Embora as partículas de 

argila sejam transportadas de maneira dispersa em água doce devido às suas cargas repul-

sivas, uma vez imersas no mar, elas são neutralizadas pelo extenso volume de íons dissolvi-

dos na água salgada, rapidamente levando à formação de floculados de argila (Figura 5B-C) 
(Kranck, 1973; Schieber et al., 2007). Curiosamente, este evento de floculação modifica dras-

ticamente a dinâmica de assentamento de plumas lamosas em água salgada. Como resul-

tado, ao atingirem regiões mais calmas, flocos de argila podem sedimentar em taxas similares 
às de grãos de areia, varrendo flocos menores sob eles à medida que caem e se concen-

trando temporariamente no fundo da coluna de água como uma camada de alta densidade, 

conhecida como lama fluida (Figura 5D-E) (Nishida et al., 2013; Sutherland et al., 2014).
 Aparentemente, o desenvolvimento desses horizontes de lama fluida pode ter sido 
decisivo aqui para a preservação excepcional de ofiuroides encrinasterídeos. Desde que a 
saúde da coluna de água influencia diretamente na alimentação, no movimento e nas trocas 

Figura 5: Modelo esquemático de depósitos produzidos por uma pluma hipopicnal. (A) Visão geral do desen-

volvimento de uma pluma hipopicnal sobre uma bacia marinha. Observe que o rápido evento de sedimenta-

ção dos floculados acontece sobre regiões mais distais, normalmente fora da zona de intensa agitação das 
ondas. (B) Principais elementos em suspensão dentro da zona proximal da pluma. Em especial, observe que 

as partículas finas (silte e argila) são transportadas de maneira dispersa por conta de suas cargas repulsivas. 
(C) Detalhe do processo de floculação de partículas impulsionado pelos íons dissolvidos na água do mar. (D) 

Detalhe da zona de sedimentação dos floculados na coluna d'água. Note que flocos maiores varrem flocos 
menores a medida que caem, propiciando a formação de macro-flocos de argila (granulometria equivalente a 
areia fina). (E) Detalhe da lama fluida produzida pela rápida sedimentação de floculados. Perceba que a lama 
fluida acumula-se sob a forma de um leito temporário de alta concentração de floculados de partículas finas, 
em que a sedimentação é substancialmente reduzida devido ao fluxo ascendente de fluidos deslocados pela 
sobrecarga dos próprios flocos.
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Figura 6: Padrões preservacionais de ofiuroides do grau tafonômico A1. (A) Superfície oral do holótipo de Mar-

ginix notatus (UFPR 0588 PI), Depósito do Rio Caniú (RIII), realçando a preservação excepcional dos delicados 
ossículos do esqueleto. (B) Superfície oral de M. notatus (APg-80), Depósito do Aeroporto Sant'Ana (AIII); as 
setas indicam o forte achatamento diagenético das séries de ossículos laterais dos braços. (C) Superfície aboral 

de um espécime juvenil de M. notatus (APg-04), Depósito do Aeroporto Sant'Ana (AI); observe a preservação
intacta dos espinhos laterais e dos delicados ossículos da estrutura ambital. (D) Superfície aboral de um espé-

cime juvenil de M. notatus (APg-123), Depósito do Aeroporto Sant'Ana (AIII); em especial, as setas marcam o 
sutil deslocamento de alguns espinhos laterais, talvez em resposta ao achatamento esqueletal diagenético. (E) 

Detalhe da superfície oral da parte distal de um braço de M. notatus (APg-68), Depósito do Aeroporto Sant'Ana 
(AIII), ressaltando a preservação intacta dos delicados ossículos da ponta em forma de chicote. (F) Superfície 

oral de um espécime de Encrinaster pontis (UFPR 0603 PI), Depósito da Ferrovia Jaguariaíva-Arapoti? (JII?). (G)

Detalhe da superfície oral distal de um braço de M. notatus (APg-45), Depósito do Aeroporto Sant'Ana (AIII). (H) 

Detalhe da superfície aboral do disco de um espécime de M. notatus (APg-78), Depósito do Aeroporto Sant'Ana
(AIII). Barras de escala representam 1 cm.
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gasosas de todos os equinodermos, quando circundados por lama fluida, eles podem se tor-
nar gradualmente anestesiados devido à obstrução de seu sistema hidrovascular por partícu-

las argilosas (Seilacher, 1982; Seilacher et al., 1985). Esse fenômeno de obstrução induz a 
morte por asfixia, que ainda pode ser bastante acelerada sob plumas de lama fluida rica em 
água doce (Rosenkranz, 1971; Schäfer, 1972; Sass & Condrate, 1995). Portanto, eventos de 
sufocamento por lamas argilosas parecem ter sido uma armadilha bem-sucedida para imo-

bilizar, matar e, em seguida, soterrar carcaças articuladas de ofiuroides.
 A ausência de estruturas de tração nos leitos A1 é um sinal importante dessa deposi-

ção de partículas argilosas a partir de plumas de sedimento em suspensão, tipicamente sem 

perturbação de fundo (Figura 5). Nessa perspectiva, sugerimos que rios de grande porte, pro-

venientes das antigas terras orientais do supercontinente Gondwana, podem ter sido poten-

ciais produtores de plumas hipopicnais de longa duração (Figura 5A), possibilitando a transfe-

rência de extensos volumes de componentes leves, tais como argila, silte e matéria orgânica, 

para as regiões mais distais da Bacia do Paraná durante o Devoniano. Além disso, tendo em 
vista que essas plumas lamosas são ricas em água doce intersticial derivada da própria des-

carga fluvial (Zavala et al., 2012), a rápida sedimentação dos floculados ainda pode ter con-

tribuído para a imobilização em massa de ofiuroides, facilitando o processo de soterramento 
de esqueletos intactos mesmo ao longo de dias a semanas de suave consolidação dos hori-

zontes de lama fluida sobre o fundo do mar.
 Essa história deposicional também é demonstrada pela predominância de espécimes 

de Marginix notatus na base de camadas pelíticas estéreis e maciças, bastante disseminadas 

lateralmente em afloramento, o que implica em antigas interfaces água-sedimento soterra-

das por altas taxas de deposição de finos. Em particular, esses ofiuroides quase sempre exi-
bem posturas de repouso com braços radialmente estendidos (sensu Ishida & Fujita, 2001), e 

mesmo as pontas frágeis, em forma de chicote, costumam estar paralelas ao plano de aca-

mamento, o que pode ter sido um reflexo do relaxamento corporal durante a asfixia dos espé-

cimes (Figuras 6C, E, G; 7A-C). Horas a alguns dias depois, com o avanço do assentamento 
da lama, a consolidação de camadas delgadas (3-5 cm) já pode ter sido suficiente para soter-
rar esses ofiuroides abaixo da zona tafonomicamente ativa (ZTA), antes do desenvolvimento 
de novos pavimentos de concha sobre estes fundos não perturbados (Figura 7D).

 Embora essas condições favoráveis de soterramento tenham preservado esqueletos 
intactos, o enriquecimento diagenético foi malsucedido neste grau tafonômico. Se considerar-
mos o rápido soterramento, a cobertura de sedimentos finos logo induziria à decomposição 
anaeróbica da matéria orgânica devido à penetração limitada de oxigênio. Em tese, essa con-

figuração manteria os ofiuroides pelo menos próximos à zona de redução do sulfato (ZRS), 
o que, por sua vez, teria beneficiado a mineralização precoce dessas carcaças com pirita. 
Entretanto, não há sinais de piritização em ofiuroides dentro do grau A1. Isso é curioso por-
que nódulos de pirita framboidal e moldes de braquiópodes piritizados podem ser abundan-

tes em alguns desses mesmos leitos, enfatizando que elementos-chave para a gênese da 



Figura 7: Modelos deposicionais idealizados dos graus tafonômicos A. (A-D) Grau A1. (A) Marginix notatus em postura de repouso; pontas dos braços erguidas em um
hábito de alimentação por suspensão. (B) Leito de lama fluida gerado pelo colapso de flocos de argila suspensos; observe que a alta concentração de flocos impede que
as partículas se assentem prontamente sobre o fundo, sufocando o ofiuroide. (C) A carcaça fresca começa a ser soterrada com a suave sedimentação da lama fluida. (D) 

Geração de um novo pavimento de conchas sobre o leito de evento. (E-H) Grau A2. (E) Pequeno aglomerado de Encrinaster pontis em posturas de repouso e caminhada.

(F) Entorpecimento dos espécimes por um fluxo hiperpicnal lamoso, rico em água doce, durante a fase final de uma descarga fluvial; note que a cabeça do fluxo é lenta, 
não erosiva e, portanto, incapaz de remobilizar os ofiuroides. (G) Após a estagnação do fluxo, as carcaças começam a ser soterradas com a deposição da lama fluida. 
(H) Formação de um pavimento de conchas após a consolidação da lama; note a espessura limitada do leito final de evento. (I-L) Grau A3. (I) Espécimes de E. pontis ao

longo de um pavimento de conchas. (J) Rápido soterramento do fundo por um fluxo turbulento de sedimentos areno-siltosos. (K) Preservação dos ofiuroides em posturas
de escape, como um reflexo de tentativas frustradas de escavar para fora do sedimento; observe ainda que o esforço drástico de escape algumas vezes pode induzir a
autotomia de braços. (L) Desenvolvimento de bioturbações esparsas após a consolidação do leito de evento. Abreviação: IA-S, interface água-sedimento.
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