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Resumo

Este trabalho trata da caracterização sistemática e paleobiológica de malacostráceos siluro-devonianos da For-
mação Manacapuru, Bacia do Amazonas, coletados em afloramentos situados na região do Sítio Belo Monte, sudoeste 
do Estado do Pará. Foram individualizados Paranebalidae indet. A e Paranebalidae indet. B, filocarídeos, e Stenasellidae 
indet., isópode. No intervalo Siluro-Devoniano os filocarídeos leptostráceos e os isópodes flabelíferos tiveram expressi-
va radiação e expansão biogeográfica, coincidente com a expansão contínua dos ecoespaços marinhos a partir do Pale-
ozoico Médio. A associação de malacostráceos estudada é composta por formas de carapaça robusta, dominantemente 
articulados, com baixos graus de fragmentação e abrasão, indicando baixo nível de energia do meio durante o evento de 
soterramento. A preservação dos pleópodes e urópode articulado ao corpo em Stenasellidae indet. e do pleonito articula-
do ao pleópode de Paraneballidae indet. B sugerem articulações mais robustas ou soterramento rápido, e morte catastró-
fica destes indivíduos, constituintes da biocenose original.  O exopodito isolado em Paraneballidae indet. A pode indicar 
conexão mais frágil entre seu epipodito e exopodito em relação aos demais pleópodes, que sofreu transporte a curta 
distância, devido a preservação dos delicados espinhos de sua margem posterior, e por isso considerado um elemento 
da tanatocenose durante o evento de soterramento. O padrão de fossilização pode significar que o pequeno registro de 
malacostráceos na Formação Manacapuru esteja associado com a presença de sedimentos terrígenos nas rochas onde 
estes fósseis foram encontrados, que não propicia a boa preservação de animais com o corpo levemente mineralizado.
Palavras-chave: Malacostráceos; Formação Manacapuru; Siluro-Devoniano

Abstract 

This work deals the systematic and paleobiologic studies on malacostraca siluro-devonian in two outcrops of the 
Manacapuru Formation, located at Belo Monte site, Pará state, Amazonas Basin. Were identified the taxa Paranebalidae 
indet. A and Paranebalidae indet. B, phyllocarids, as well as Stenasellidae indet. isopod. During the siluro-devonian times 
these malacostraceans were very rich and diverse, cosmopolitan, lived in all marine regions and common elements of the 
benthic life. The specimens had robust and articulated carapaces with fragmentation and abrasion low grades that sug-
gest low energy during the burial and less time of permanence in the taphonomic active zone.  The pleopods and uropod 
articulated in Stenasellidae indet. and the exopodit and pleonite articulated with the pleopod in Paraneballidae indet. B 
suggest stronger articulations or fast burial and catastrophic death of these elements of biocoenosis. The isolated exopo-
dite of Paraneballidae indet. A reveals weaker articulations among the others epipodites and exopodites, as well as short 
distance transport before the final burial, due the preservation of delicate spines of posterior margin and therefore con-
sidered as an element of thanatocoenosis. The pattern of the fossiliferous record may be related to siliciclastic sediments 
in the rocks of Manacapuru Formation, which does not lead to accumulation of animals with poorly mineralized body. 
Keywords: Malacostraca; Manacapuru Formation; Silurian-Devonian
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1 Introdução 

A Bacia do Amazonas, situada entre os crá-
tons das Guianas ao norte e do Brasil ao sul, pos-
sui área de aproximadamente 500.000 km2. Abrange 
parte dos estados do Amazonas e Pará, e separa-se 
a leste da bacia tafrogênica do Marajó através do 
Arco de Gurupá, e a oeste da Bacia do Solimões pelo 
Arco de Purus. O arcabouço estratigráfico da Bacia 
do Amazonas apresenta duas importantes megasse-
qüências de primeira ordem que totalizam 5.000 m 
de preenchimento sedimentar e ígneo (Cunha et al., 
2007; Vasquez & Rosa-Costa, 2008). 

A Formação Manacapuru é uma sequência 
clástica marinha siluro-devoniana incluída no Gru-
po Trombetas, correspondente ao estágio inicial de 
deposição nesta sinéclise (Cunha et al., 2004, 2007).  
Até o momento, o conhecimento de sua Paleonto-
logia está restrito às associações de microfósseis 
(acritarcas e quitinozoários), alguns braquiópodes 
inarticulados e icnofósseis.

Na região de instalação da Usina Hidroelétri-
ca (UHE) de Belo Monte foi registrada por  Tomassi 
et al. (2015) a ocorrência de afloramentos das forma-
ções Pitinga, Manacapuru, Jatapu, Maecuru e Alter 
do Chão, onde durante o salvamento paleontológico 
foram recuperadas 1744 amostras, que estão depo-
sitadas na coleção paleontológica do Museu Para-
ense Emílio Goeldi, com macrofósseis de vegetais, 
graptozoários, braquiópodes, moluscos, artrópodes, 
peixes agnatos e icnofósseis, além de outros soma-
tofósseis não identificados, e mais palinomorfos 
(miósporos, acritarcos, cistos de algas, esporos de 
fungos e tipos indeterminados). Especificamente nas 
rochas atribuídas à Formação Manacapuru, os auto-
res registraram a ocorrência de braquiópodes lingulí-
deos e rinconeliformeos, conularídeos, tentaculitíde-
os, raros malacostráceos e cefalópodes nautilóides.

Dentre a supracitada coleção, Tomassi et al. 
(2015) noticiaram e figuraram a presença inédita de 
malacostráceos para a Formação Manacapuru, sem 
entretanto adequado tratamento sistemático. O estu-
do desses espécimens representa o registro inédito 
de filocarídeos e amplia o conhecimento sobre os eu-
malacostráceos do Paleozoico do Brasil, atualmente 
restrito aos isópodes do Permiano da Bacia do Paraná. 

O escopo da presente pesquisa é a caracteri-
zação sistemática e paleobiológica dos quatro exem-
plares de malacostráceos procedentes de dois aflo-
ramentos (Ponto 1- 3°7’36”S, 51°47’23”W e Ponto 
2- 3°7’44”S, 51°46’14”W) situados nas margens da 
rodovia BR 230, região do Sítio Belo Monte, sudo-
este paraense (Figura 1).  

2 Materiais e Métodos

A consecução desta pesquisa contou com le-
vantamento bibliográfico completo sobre os aspec-
tos geopaleontológicos da Formação Manacapuru 
bem como caracteres de morfologia, sistemática e 
biologia/paleobiologia de filocarídeos e isópodes. 
Os equipamentos utilizados para descrição e ob-
tenção das dimensões incluíram ponteiras manuais 
com pontas diamantadas, estereomicroscópio Leika 
S6E e paquímetro de precisão, e para a classificação 
sistemática e caracterização paleobiológica foram 

Figura 1 Mapa de localização dos pontos de coleta dos exem-
plares estudados.
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utilizadas as bibliografias pertinentes aos temas e de 
enfoques diversos a partir das necessidades relacio-
nadas à investigação paleontológica em tela.

 As abreviaturas aqui utilizadas para indicar 
as dimensões dos filocarídeos são ce- comprimento 
do exopodito, le- largura do exopodito, cpl- compri-
mento do pleonito, lpl- largura do pleonito, cplp- 
comprimento do pleópode e lplp- largura do pleó-
pode. Para o isópode, ccp- comprimento do corpo, 
lcp- largura do corpo, ccf- comprimento do céfalo, 
lcf- largura do céfalo, cpl- comprimento dos pleó-
podes, lppl- largura proximal dos pleópodes, ldpl- 
largura distal dos pleópodes, cur- comprimento do 
urópode, lur- largura do urópode.

3 Geologia

A Bacia do Amazonas (Figura 2) situada en-
tre os crátons das Guianas, ao norte e do Brasil, ao 
sul, possui área de aproximadamente 500.000 km2. 
Abrange parte dos estados do Amazonas e Pará, e 

separa-se a leste da bacia tafrogênica do Marajó atra-
vés do Arco de Gurupá, e a oeste da Bacia do Soli-
mões pelo Arco de Purus. O arcabouço estratigráfico 
da Bacia do Amazonas apresenta duas importantes 
megassequências de primeira ordem que totalizam 
5.000 metros de preenchimento sedimentar e ígneo 
(Cunha et al., 1994; Cunha et al., 2007; Vasquez & 
Rosa-Costa, 2008). O registro sedimentar e ígneo 
da Bacia do Amazonas nada mais é que um refle-
xo tanto das variações eustáticas do nível do mar, 
quanto dos eventos tectônicos paleozoicos ocorren-
tes na borda oeste da pretérita placa gonduânica. Já 
a sua borda leste sofreu influência da tafrogenia do 
Atlântico Sul. Como consequência dos fenômenos 
orogênicos, ocorreram movimentações epirogênicas 
no interior da atual Placa Sul-Americana, resultando 
na formação de grandes arcos e discordâncias regio-
nais. Além disso, esses eventos controlaram as in-
gressões e os recuos dos mares epicontinentais, com 
consequente influência nas fácies e ambientes depo-
sicionais ligados às variações eustáticas do nível do 
mar. (Cunha et al., 1994; Cunha et al., 2007).

Figura 2 Principais 
bacias sedimentares 
brasileiras (Fonte: 
www.phoenix.org.br).
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Após a discordância relacionada com a Oro-
genia Caledoniana, que separa os sedimentos do es-
tágio inicial de deposição na sinéclise, um novo ci-
clo transgressivo-regressivo ocorreu na bacia, onde 
foram depositados sedimentos marinhos com novas 
incursões glaciais, que se estenderam até as bacias 
africanas, sem atingir a Bacia do Solimões. A tra-
ma estratigráfica paleozoica da Bacia do Amazonas 
comporta uma megassequência constituída por ro-
chas sedimentares de naturezas variadas, associadas 
a um grande volume de intrusões de diques e soleiras 
de diabásio mesozoicos (Cunha et al., 1994; Cunha 
et al., 2007).  Esta megassequência paleozoica pode 
ser dividida em quatro sequências de segunda ordem, 
aqui designadas como Sequência Ordovício-Devo-
niana, Sequência Devono-Tournaisiana, Sequência 
Neoviseana e Sequência Pensilvaniano- Permiana, 
todas delimitadas por quebras significativas da sedi-
mentação, decorrentes dos eventos tectônicos atuan-
tes nas bordas da Placa Gonduânica, retratadas pelas 
expressivas discordâncias regionais que as separam 
(Cunha et al., 2007).

A Sequência Ordovício-Devoniana é defini-
da por alternâncias entre sedimentos glaciais e ma-
rinhos, com sedimentos típicos de ingressões, que 
repousam em onlap sobre o Arco de Purus, que im-
pedia a conexão com a Bacia do Solimões. Este ci-
clo transgressivo-regressivo marca o estágio inicial 
de deposição na bacia. As rochas dessa sequência 
compõem o Grupo Trombetas (Ludwig, 1964), que 
abrange as seguintes formações com suas respecti-
vas idades (Grahn, 2005): Autás Mirim, composta 
por arenitos e folhelhos neríticos neo-ordovicianos 
(Caradociano?-Ashgillano); Nhamundá, definida 
por arenitos neríticos e glaciogênicos eossilurianos 
(Llandoveriano- Wenlockiano inferior); Pitinga, ca-
racterizada por folhelhos e diamictitos marinhos si-
lurianos (Llandoveriano médio- Pridolano inferior); 
Manacapuru, constituída por arenitos e pelitos nerí-
ticos neossilurianos- eodevonianos (Ludlowiano in-
ferior- Lochkoviano superior); e a Formação Jatapu, 
composta por arenitos e siltitos marinhos parálicos, 
datados através de seu conteúdo palinológico como 
lochkoviana a eo-emsiana (Melo & Loboziak, 2003).

A Formação Manacapuru constitui a unida-
de de topo do Grupo Trombetas, sendo composta 

litologicamente por arenitos finos a médios inter-
calados com siltitos acinzentados e laminados, que 
ocorre em todo o flanco norte da Bacia do Amazonas 
e rios Jarauaçu e Xingu no seu flanco sul. De am-
biente deposicional nerítico a litorâneo, caracteriza 
uma sequência transgressiva-regressiva, onde foram 
reconhecidos depósitos de praia e deltaico. A idade 
siluro-devoniana para esta unidade geológica está 
baseada em análises bioestratigráficas com quitino-
zoários e acritarcas (Ferreira et al., 2006; Vasquez 
& Rosa-Costa, 2008). Além destes palinomorfos, 
os sedimentitos Manacapuru guardam icnofósseis e 
braquiópodes lingulídeos (Ramos et al., 2001; Silva 
et al., 2000, 2001).

4 Malacostráceos Filocarídeos e Isópodes

Os malacostráceos estão dispostos em arran-
jos filogenéticos empíricos compostos dominante-
mente pelas subclasses Peracarida, Eucarida, Syn-
carida, Phyllocarida e Hoplocarida, sendo as duas 
primeiras, as linhas evolutivas melhor sucedidas, de-
vido a sua pluralidade morfoanatômica e ambiental 
(Schram,1981; Storer, 2003; Ruppert et al., 2005). 

Os filocarídeos são os malacostráceos mais 
primitivos, atualmente representados por 36 espé-
cies agrupadas em 10 gêneros e três famílias. Seu 
padrão corporal básico inclui uma delgada carapaça 
bivalve com até 50 mm de comprimento cujo tórax 
é recoberto, por um rostro saliente e um abdômen 
alongado (Bertini, 2016). 

Por sua vez, os isópodes perfazem uma ordem 
de peracarídeos com grande representatividade nu-
mérica e diversidade específica, com cerca de 4.000 
espécies descritas. A sua classificação sistemática 
clássica está baseada nos caracteres morfológicos 
das formas adultas, resultando em arranjos filoge-
néticos empíricos. Para avançar nestes estudos fo-
ram incluídos como elementos de classificação, as 
sequências moleculares, neuroanatômicos das partes 
moles e genéticos que, combinados, podem definir 
as relações filogenéticas entre os táxons. Entretanto, 
os resultados obtidos até o momento não são com-
patíveis com o registro fóssil, onde a grande varia-
bilidade morfológica principalmente das regiões da 
carapaça e estilo bifásico das ecdises, aliados com a 
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ausência de partes moles tornam os arranjos sistemá-
ticos ainda mais complexos. (Tudge, 1997). 

A forma mais comum de preservação dos 
isópodes corresponde à porção posterior, onde o 
exoesqueleto se diferencia primeiro, peculiaridade 
que dificulta a identificação taxonômica, já que as 
feições diagnósticas estão no céfalo, região normal-
mente mal preservada no registro fóssil. Para o gê-
nero Palaega estão definidas cerca de 27 espécies, 
que provavelmente não corresponde ao número real, 
já que apenas 30% delas possuem céfalos preserva-
dos (Wieder & Feldmann, 1992; Feldmann & Goo-
laerts, 2005). A grande irradiação adaptativa e alto 
grau de endemismo da família Cirolanidae permitem 
compreender a evolução da ordem Isopoda como um 
todo, muito embora os estudos até o momento sejam 
pontuais (Almeida, 2003).

Os malacostráceos primitivos fósseis brasi-
leiros estão representados por oito espécies de isó-
podes, sendo cinco no Permiano do Estado de São 
Paulo (Pseudopalaega granulifera, P. microcelata, 
Protourda tupiensis e P. circunscriptia-  Formação 
Tatuí) e Pseudopalaega iratiensis- Formação Ira-
ti), uma no Cretáceo do Estado do Rio Grande do 
Norte (Unosuropode castroi- Formação Açu), uma 
no Cretáceo do Estado do Maranhão (Codoisopus 
brejensis- Formação Codó) e Palaega tremembeen-
sis, na Formação Tremembé,  Oligoceno do Estado 
de São Paulo (Martins-Neto, 2001, 2005; Lindoso 
et al., 2013) . Além destes foram reconhecidas 12 
espécies de eucarídeos pigocefalomorfos, a saber, 
Clarkecaris brazilucus, Iraticaris damianii, Liocaris 
huenei, L. angusta, Paulocaris pachecoi, P. clarkei, 
P. marianoi, P. brasiliensis, Permocaris purperae, 
Pittinucaris wuerdigae, Pygaspis brasiliensis e P. 
quadrata (Martins-Neto, 2005; Adami-Rodrigues et 
al., 2016).

5 Sistemática 

A classificação sistemática e a nomenclatura 
morfológica básica usada nas descrições deste tra-
balho estão baseadas principalmente em Calman 
(1904), Hansen (1921), Rolfe (1969), Dahl (1985), 
Walker-Smith & Poore (2001), Martin & Davis 
(2001) e Moreira (2015) para os filocarídeos, bem 
como Richardson (1905), Hessler (1969), Mag-
niez (1974, 1999), Schram (1981), Perez-Farfan-
te & Kensley, (1997), Brusca & Brusca (2007), 
Valério-Berardo (2016) e Kaiser et al. (2018) para 

os isópodes. Além dessas foram utilizadas variadas 
bibliografias complementares específicas incluindo 
as originais onde as categorias taxonômicas hierar-
quicamente superiores foram propostas, descritas e 
algumas descrições foram revisadas e/ou comple-
mentadas, tais como Latreille (1802, 1803, 1817), 
Packard (1879), Clauss (1880), Grobben (1892), 
Sars (1896), Calman (1904) e Dudich (1924). 

Classis Malacostraca Latreille, 1802

Sub Classis Phyllocarida Packard, 1879

Ordo Leptostraca Claus, 1880 

Sub Ordo Nebaliacea Calman, 1904

Família Paraneballidae Walker-Smith & 
Poore, 2001

Paraneballidae indet. A 

Figura 3A

Descrição: Exopodito do quarto pleópode su-
bretangular achatado, alongado, quatro vezes mais 
comprido do que largo, com margens paralelas e 
extremidade distal produzida obliquamente forman-
do um curto ângulo agudo. Margem anterior lisa, 
retilínea e suavemente recurvada em direção à por-
ção distal. Margem posterior suavemente côncava e 
ornamentada por uma fileira de pelo menos 13 es-
pinhos paralelos entre si, regularmente espaçados, 
com extremidades pontiagudas, retilíneos proximal 
e medianamente passando a suavemente recurvados 
na porção distal. Esta série de espinhos é definida 
por quatro unidades maiores intercaladas por outras 
três menores que se tornam mais contíguas no senti-
do proximal- distal.

Material: um fragmento de um pleópode 
(MPEG-3445a-I; MPEG-3445b-I), procedente de 
afloramento (Ponto 1) na localidade Sítio Belo Mon-
te, margem da rodovia BR 230, sudoeste do Estado 
do Pará. 

Medidas: ce: 27 mm; le: 3,8 mm.

Discussão: A preservação de uma parte isola-
da da carapaça não favoreceu a sua classificação em 
nível genérico e específico.

Paraneballidae indet. B 

Figuras 3B, 3C
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Figura 3  (A) Paranebalidae indet. (MPEG-3445a-I); (B), (C) Paranebalidae indet. B (MPEG-3443-I); (D) Stenasellidae indet. (MPE-
G-3444a-I).
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Descrição: Sexto pleonito quadrangular es-
treito com margens laterais retas, margem anterior 
indistinta e margem posterior com espinhos agudos 
e bem espaçados dorsalmente, com pleópode arti-
culado. Pleópode uniarticulado, reduzido, cuja arti-
culação entre as partes proximal e distal forma uma 
proeminência suave, pouco convexa e topo arredon-
dado. Porção proximal robusta, com bordo anterior 
retilíneo e liso; bordo posterior suavemente cônca-
vo e apresentando 13 espinhos bem desenvolvidos, 
levemente truncados, que afunilam-se da base para 
o topo, aumentam de tamanho e se tornam gradual-
mente mais espaçados no sentido distal, sendo que 
os dois últimos, alcançam quase o dobro do tamanho 
dos demais. Porção distal subretangular curta com 
margens laterais retas e paralelas, terminando com 
um espinho bem desenvolvido em forma de lâmina 
encurvada (foice)  e extremidade pontiaguda 

Material: um fragmento composto por um 
pleonito e um pleópode articulados (MPEG-3443-I), 
procedente de afloramento (Ponto 2) na localidade 
Sítio Belo Monte, margem da rodovia BR 230, su-
doeste do Estado do Pará. 

Medidas: cpl: 10 mm; lpl: 7 mm; cplp: 5 mm; 
lplp: 2 mm.

Discussão: A preservação de uma porção res-
trita da carapaça impediu o reconhecimento dos ca-
racteres morfológicos que permitissem a sua carac-
terização sistemática em nível de gênero e espécie.

Sub Classis Eumalacostraca Grobben, 1892

Super Ordo Peracarida Calman, 1904

Ordo Isopoda Latreille, 1817

Sub Ordo Asellota Latreille, 1803

Superfamília Aselloidea Latreille, 1802

Família Stenasellidae Dudich, 1924

Stenasellidae indet. sp.  

Figura 3D

Descrição: Corpo alongado, cilíndrico, acha-
tado dorsoventralmente com seis pares de pleópo-
des distintos, bem desenvolvidos e subiguais. Céfalo 

com largura e comprimento similares, margens ante-
rior, posterior e laterais arredondadas, e apresentan-
do um sulco frontolateral estreito e raso, que pode 
corresponder à área de inserção da antena direita. 
Pleópódes com margens laterais retas, mais espessos 
na porção proximal, afunilando-se em direção à ex-
tremidade distal, que possui terminações em ângu-
los agudos. Urópode bem desenvolvido, estiliforme, 
birramoso e projetado além da margem posterior. 
Pleonitos não diferenciados, assim como os proto-
poditos, endopoditos e exopoditos dos pleópodes e 
urópode. 

Material: um exemplar (MPEG-3444a-I; 
MPEG-3444b-I), procedente de afloramento (Ponto 
1) na localidade Sítio Belo Monte, margem da rodo-
via BR 230, sudoeste do Estado do Pará. 

Medidas: ccp: 15 mm; lcp: 4 mm; ccf: 2,4 
mm; lcf: 2,3 mm; cpl: 2,5 mm; lppl: 0,2 mm; ldpl: 
0,1 mm; cur: 3 mm; lur: 3 mm. 

Discussão: Apesar de estar com baixo grau 
de abrasão e apresentar céfalo, pleópodes e urópo-
de ainda articulados, a não preservação dos detalhes 
destes caracteres bem como a preservação indiferen-
ciada dos pleonitos, feições diagnósticas em nível 
de gênero e espécie, a classificação sistemática do 
exemplar ficou aberta, restrita em nível de família.   

6 Considerações Paleobiológicas
6.1 Filogenia

Os crustáceos constituem um grupo para ou 
polifilético de artrópodes arranjados em um clado in-
dependente denominado Pancrustacea, Tetraconata 
ou Hexapoda- Crustacea (Koenemann et al., 2010). 
Os malacostráceos são os crustáceos mais abundan-
tes e melhor sucedidos que guardam um extenso re-
gistro fossilífero (Schram, 1982). 

Os filocarídeos estão organizados nas classes 
Archaeostraca, extinta e Leptostraca, viventes desde 
o Permiano até hoje (Collette & Hagadorn, 2010a), 
desde regiões litorâneas até abissais do ambiente 
marinho (Walker- Smith & Poore,2001).

A classificação sistemática dos Archaeostra-
ca necessita de uma profunda revisão, pois muitas 
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espécies foram definidas com base em espécimens 
isolados e fragmentados, particularmente as famílias 
Caryocarididae do Ordoviciano e Ceratiocarididae 
do Siluriano (Collette & Hagadorn, 2010a). Os Lep-
tostraca possuem muitos caracteres que permitem 
separá-los de outros malacostráceos, tais como a 
transformação do rostro fixo para móvel, modifica-
ção morfológica da primeira antena, aspecto birra-
moso da segunda antena, redução dos pleópodes cin-
co e seis, modificação dos toracópodes para outras 
funções além da locomotora, para respiração, ob-
tenção de alimentos e proteção, e desenvolvimento 
larval (Walker- Smith & Poore,2001). A sua análise 
filogenética por sua vez utiliza os aspectos morfoló-
gicos da carapaça, rostro, setas, olhos, antenas, man-
díbulas, maxilas, toracópodes, pleonitos e pleópodes 
(Walker- Smith & Poore, 2001).

A evolução dos Leptostraca foi marcada ini-
cialmente pela diferenciação bifurcada do telson. 
Em um estágio posterior as novidades filogenéti-
cas foram o aspecto móvel do rostro e olhos, mo-
dificações na carapaça, que se ampliou passando 
a recobrir o tórax, e uma extensão que envolveu a 
parte posterior do abdômen, que podem represen-
tar adaptação ao modo de vida epibentônico ou en-
dobentônico (Raw, 1955; Dahl,1983, 1992). Como 
caracteres plesiomórficos foram mantidos os sete 
segmentos abdominais anteriores ao telson e a furca 
anal (Raw,1955). Este padrão corporal conservativo 
originou em tempos silurianos o padrão de organiza-
ção eumalacostráceo (Dahl,1983, 1992).

Considerando que Phyllocarida (Archaeostra-
ca e Leptostraca) e Malacostraca bem como Leptos-
traca e Cephalocarida são grupos irmãos, além do 
caráter parafilético dos Peracarida, foi possível su-
por que Malacostraca seja um clado parafilético. En-
tretanto, estudos moleculares e morfológicos onde 
foram analisados alguns caracteres como o número 
de segmentos (toracômeros e pleômeros), a posição 
da abertura genital e o aspecto birramoso da primeira 
antena, comuns a todos os malacostráceos, permiti-
ram definir como monofilético este grupo, teoria re-
forçada pela caracterização de Leptostraca e Euma-
lacostraca como grupos irmãos (Richter & Scholtz, 
2001; Collette & Hagadorn, 2010a). 

Com base em análises cladísticas, Brusca & 
Wilson (1991) listaram 13 sinapomorfias que permi-
tiram considerar os isópodes como um grupo mo-
nofilético, sendo que uma de suas dez subordens, 
Flabellifera, foi considerada parafilética. Segundo 
estes autores, o grupo foi originado a partir de um 
ancestral similar a um Tanaidaceae moderno, com 
pleotelson reduzido e urópodes estiliformes. 

Todas as subordens mais primitivas, Phreatoi-
cidea, Asellota, Microcerberidea, Oniscidea e Cala-
bozoidea possuem distribuição geográfica restrita, 
sendo que Asellota surgiu no mar de Tethys, o ponto 
de origem de diversas espécies, e é considerada uma 
das mais primitivas entre os isópodes, por guardar 
alguns caracteres plesiomórficos (Fresi et al., 1980). 

A mudança na morfologia do plano corporal 
básico, principalmente na ampliação região do tel-
son e maior robustez das placas coxais laterais, fa-
voreceu uma considerável radiação devido a maior 
eficácia na sua hidrodinâmica, conquista da super-
fície do substrato e também que experimentassem 
novas estratégias alimentares incluindo parasitismo 
e carnivoria (Brusca & Wilson,1991).

6.2 Geohistória, Paleoecologia e Paleobiogeografia

Os registros mais antigos dos filocarídeos da-
tam no Cambriano Inferior, e sua diversidade espe-
cífica e tamanho de suas populações parecem ter di-
minuído expressivamente em direção aos dias atuais 
(Bertini, 2016).

No Cambriano é conhecida apenas uma espé-
cie, e a partir deste momento a sua diversidade au-
menta substancialmente no Paleozoico. No Ordovi-
ciano já são contabilizadas 13 espécies formalizadas 
e outras 17 apenas sugeridas, sem tratamento taxo-
nômico adequado, todas atribuídas à família Caryo-
carididae. No Siluriano a família Ceratiocarididae 
está representada até o momento por 80 espécies, 
declinando no Devoniano, juntamente com os aris-
tozóides e nota-se também aqui uma marcada ex-
pansão dos Echinocarididae e Rhinocarididae, onde 
esta última predominou no Carbonífero (Collette & 
Hagadorn, 2010a). A partir do Permiano, estenden-
do-se por todo o Mesozoico e Cenozoico existe uma 
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escassez de registro de filocarídeos, restrito a ape-
nas um táxon de Leptostraca no Permiano e ou-
tras raras ocorrências desde então. Atualmente a 
diversidade do grupo é moderada, contabilizando 
dez gêneros e 39 espécies (Dahl, 1987; Collette & 
Hagadorn, 2010a). 

Estas lacunas inviabilizaram até agora a 
compreensão sobre o brusco desaparecimento dos 
Archaeostraca no Triássico, precedido de um mar-
cado declínio no Permiano, bem como não é claro 
o esparso registro de Leptostraca. A hipótese mais 
provável é que o ambiente de vida da maioria des-
tes indivíduos, marinho litorâneo, não é propício à 
acumulação de tanatocenoses e nem com a fragi-
lidade de suas carapaças, destruídas rapidamente 
após a sua morte (Spears & Abele, 1999; Collette 
& Hagadorn, 2010b).

Os filocarídeos são cosmopolitas, mais abun-
dantes em regiões tropicais e temperadas, tipicamen-
te marinhos, habitando desde os estuários das regi-
ões intermarés até 2000 m de profundidade, sendo 
mais comuns até a cota batimétrica de 400 m. De 
hábito predominantemente epibentônico, estão as-
sociados a bancos de algas e ambientes pobres em 
oxigênio dissolvido e ricos em matéria orgânica. A 
sua estratégia alimentar varia entre suspensívora, 
sedimentívora e carnívora saprófaga (Rolfe, 1969; 
Rode & Lieberman, 2002; Brusca & Brusca, 2007; 
Bertini, 2016).  A carapaça alongada, comprimida 
lateralmente e suavemente afunilada anteriormente 
representam adaptações à vida bentônica (Walker- 
Smith & Poore,2001; Collette & Hagadorn, 2010b). 

Os isópodes possuem ampla distribuição ge-
ográfica e importância ecológica no substrato dos 
diversos ambientes aquáticos. A maioria vive no am-
biente marinho distribuídos em todas as profundi-
dades (Flabellifera e Valvifera), mas existem repre-
sentantes na água doce- rios, lagos, lagoas, água de 
chuva retida entre folhas de plantas tropicais e caver-
nas. Também colonizaram terra firme, e experimen-
tam estratégias alimentares variadas, entre herbívo-
ros, carnívoros, omnívoros, ectoparasitas de peixes e 
saprófagos (Wilson & Hessler, 1987; Ruppert et al., 
2005; Poore & Bruce, 2012; Valério-Berardo, 2016). 

Os primeiros isópodes (subordem Phreatoi-
cidea) surgiram em ambiente marinho raso durante 
o Paleozoico Inferior/Paleozoico Médio, e os estu-
dos sobre a biogeografia do grupo restringe-se às 
subordens Valvifera e Asellota, ambas cosmopolitas 

(Brusca & Wallerstein, 1979; Wallerstein & Brusca, 
1982). A partir dos isópodes ancestrais, os Asellota 
apareceram entre o Carbonífero e o Triássico, e es-
palharam-se por todo o ambiente marinho, inclu-
sive em águas profundas. Já os Valvifera surgiram 
em latitudes temperadas do hemisfério sul durante 
o Cretáceo, atingindo em seguida as latitudes tro-
picais. A distribuição biogeográfica mais ampla 
dos Asellota parece estar relacionada com o seu 
datum de surgimento ter sido anterior, e desta for-
ma os seus eventos biológicos de radiação e expan-
são biogeográfica tiveram maior alcance (Brusca, 
1984; Wilson, 1998, 2009).

6.3 Tafonomia

A associação estudada é composta por formas 
comprimidas, tridimensionais, pouco fragmentadas, 
com espessura delicada. O baixo grau de fragmenta-
ção reflete baixo nível de energia durante o evento 
de soterramento, pois apenas um meio pouco ener-
gético pode manter praticamente completos bioclas-
tos de tamanho tão reduzido. Da mesma forma, foi 
baixo o grau de abrasão, pois os bioclastos não che-
garam a ser destruídos pelo simples atrito com os 
sedimentos do substrato. Estas feições gerais tam-
bém podem representar um evento de mortandade 
em massa causado por soterramento rápido. 

Segundo Collette & Hagadorn (2010a) o 
transporte dos restos destes malacostráceos é sele-
tivo, dependendo do tamanho, forma, densidade e 
grau de conexão das partes isoladas. Em ordem de-
crescente de distância por transporte hidráulico estão 
os pleópodes, toracópodes e rami, fracamente articu-
lados com o corpo, seguido pelos abdomens com os 
pleonitos e finalmente as carapaças (Figura 4).

A preservação dos filocarídeos está direta-
mente relacionada com o seu pequeno tamanho, fina 
espessura e exoesqueleto delgado, frágil e pouco 
mineralizado, bem como por processos diagenéti-
cos, metamórficos ou tectônicos, que podem achatar, 
alterar, distorcer ou destruir seus restos. Um efeito 
muito comum é encontrar somatofósseis enrolados 
que provém da dissecação imediata de carapaças 
muito frágeis após a morte dos indivíduos. Ao con-
trário, exemplares fósseis não enrolados sugerem 
carapaças mais espessas e mais mineralizadas (Ra-
cheboeuf et al., 2009).

A preservação tanto do molde externo do isó-
pode (Stenasellidae indet.- Figura 3D), que apresen-
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ta ainda pleópodes e urópode ainda articulados ao 
corpo, quanto do molde externo do sexto pleonito 
articulado ao pleópode (filocarídeo Paraneballidae 
indet. B- Figuras 5Ae 5B) sugerem articulações mais 
robustas ou soterramento rápido, e morte catastrófi-
ca dos indivíduos, ainda naquele momento, consti-
tuintes da biocenose original. 

O registro do exopodito isolado (filocarídeo 
Paraneballidae indet. A- Figura 5C) pode indicar que 

a conexão entre epipodito e exopodito dos pleópo-
des um a quatro seja bem mais frágil do que entre 
epipodito e exopodito dos demais pleópodes, e por 
isso tenham se desarticulado mais rapidamente. En-
tretanto, a sua ocorrência como elemento isolado em 
qualidade preservacional inferior aos demais, pode 
sugerir também que o indivíduo a que pertencia, fa-
zia parte da tanatocenose, e tenha sofrido transporte 
a curta distância, já que foram preservados os delica-
dos espinhos de sua margem posterior. 

Figura 4 Formas de preser-
vação dos fragmentos de 

carapaças dos filocarídeos 
da Formação Manacapuru e 

sua respectiva localização no 
padrão corporal básico destes 

malacostráceos. (A) e (B) sex-
to pleonito articulado ao pleó-
pode de Paraneballidae indet. 

B; (C) exopodito isolado de 
Paraneballidae indet. A.

Figura 5 Representação esquemática da bioestratinomia dos filocarídeos e isópode da Formação Manacapuru. Biocenose- (I) indivídu-
os viventes; Tanatocenose- (II) morte; (III) desarticulação; (IV) acumulação dos restos por transporte seletivo e acumulação dos restos 
em função da velocidade da corrente (modificado de Collette & Hagaddorn, 2010b).
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Para a preservação de um molde externo é 
necessário granulometria fina do fundo onde a cara-
paça foi depositada, e quando é mantida a diferença 
do relevo entre o nível do substrato e o molde em si, 
é possível afirmar que a rocha sofreu baixo grau de 
compactação, típico de nível diagenético raso (Col-
lette & Hagadorn, 2010b). A ausência de feições de 
enrolamento por dissecação sugere que as carapaças 
eram mais espessas e mais mineralizadas.

O pequeno registro destes malacostráceos na 
Formação Manacapuru pode estar associado com a 
presença de sedimentos terrígenos nas rochas onde 
estes fósseis foram encontrados, que não propiciam 
a preservação de animais com o corpo levemente 
mineralizado. Nos exemplares estudados, a preser-
vação diferenciada dos pleonitos em Stenasellidae 
indet. e a baixa qualidade preservacional do exopo-
dito em Paraneballidae indet. A parecem corroborar 
esta hipótese.
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