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Ritmo e modo da evolucio
microbiana pré-cambriana

J. WILLIAM SCHOPF

Tempo and mode in evolution (1), as tinicas evidéncias fésseis da hist6ria

da vida consistiram apenas daquelas conhecidas do Eon Fanerozéico,
referentes aos mais recentes 550 milhdes de anos (Ma, mega-anna, isto é, 10°
anos) do tempo geoldgico (Fig. 1). Assim, a visio de Simpson do processo
evolutivo era baseada, necessariamente, na vida fanerozdica — a familiar progres-
s3o0 desde algas até plantas com flores (angiospermas), desde trilobitas até seres
humanos —, uma histéria de animais e plantas sexuados, de evolugio relativamen-
te rdpida, bem-sucedidos em fungio de seus sistemas de érgios especializados
(flores, folhas, dentes, membros) utilizados para repartir e explotar ambientes
particulares. Em suma, Simpson elucidava a evolugdo normal, desempenhada pe-
las regras normais do jogo — especiagio, especializagio € extingdo.

N A £rocA em que George Gaylord Simpson (1944) escreveu o cldssico

Embora estas regras bem estabelecidas sejam certamente aplicdveis aos
eucariotos megascépicos do Fanerozdico, existem razdes suficientes para questio-
nar se elas se aplicam, da mesma forma, a fase anterior ¢ muito mais longa da
histéria evolutiva da Terra, a fase pré-cambriana (2), dominada pelos micrébios
(figura 1). Ao invés de plantas e animais multicelulares € sexuados, a biota durante
amaioria do Pré-Cambriano foi dominada por simples procariotos assexuados. Em
lugar de uma evolugio rdpida, muitos micrébios pré-cambrianos evoluiram, evi-
dentemente, num passo espantosamente lento. Ademais, em vez de possuir siste-
mas de 6rgios especializados para a exploragio de nichos ecolégicos especificos, os
membros mais bem-sucedidos deste grupo de microorganismos primevos — as
cianobactérias fotoautotréficas — eram generalistas ecolégicas adaptadas para resis-
tir aos rigores de uma ampla gama de condigbes ambientais. Ao contririo da evo-
lugio normal, aszegras primitivas da evolugio procariotica parecem ter sidoespeciagio,

Jeneralizagio e sobrevivéncia por periodos excepeionalmente longos.

A existéncia de uma distingdo no ritmo ¢ no modo evolutivos entre as
histérias da vida no Fanerozoéico e no Pré-Cambriano nio ¢ idéia nova (Schopf,
1978: 110-134), mas tem, recentemente, recebido énfase adicional (Schopf, 1992:
599-600), merecendo, portanto, exame minucioso € cuidadoso. Todavia, a avali-
agio desta generalizagio depende, de forma critica, da qualidade e da quantidade
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das evidéncias fésseis disponiveis; visto que o estudo intensivo do registro fossil
pré-cambriano data de pouco mais de um quarto de século (Schopf, 1992: 179-
183), uma comparagio completa entre a histdria da vida precoce e a dos perfodos
geolégicos mais recentes ndo é possivel por ora. Portanto, para tentar uma pri-
meira aproximagio, o que se fard aqui serd analisar o que € conhecido do registro
f6ssil das cianobactérias pré-cambrianas, isto €, o registro dos membros mais
bem-estudados, abundantes e amplamente distribuidos, comumente distintivos e
evidentemente dominantes das biotas procari6ticas mais antigas. Também dentre
os fésseis microscopicos pré-cambrianos sio conhecidos representantes de outros
grupos procarioticos (Schopf, 1992: 1123-1166; 195-218), mas seu registro é
muito pequeno. Desta forma, as conclusdes aqui esbogadas com relagio ao regis-
tro féssil antigo referem-se, estritamente, as cianobactérias, cuja histdria evolutiva
pode, ou ndo, ser representativa dos procariotos em geral. Para avaliar esta gene-
ralizagio, hd de se fazer duas perguntas fundamentais. Primeira: foi o ritmo da
evolugio cianobacteriana pré-cambriana marcadamente mais lento do que aquele
tipico dos eucariotos fanerozoicos? Segunda: se foi, como explicar tal diferenga?

Eucariotos  Eucariotos  Procariotos Formagio
Hoje Metazodrios sexuados(?) unicelulares filamentosos da Terra
0 Ma 6(}0 1|100 18(|)0 34165 4500
Fanerozdico Pré-Cambriano
e Registro Fossil Documentado
Caracteristicas da Biota Dominante:
Vida Fanerozdica Vida Pré-Cambriana
Duragio: ~550 Ma (~15% do registro)  >2,915 Ma (>85%)
Organismos Eucarioros: : ProcarioTos: Microscopi-
Megascépios, Multicelulares cos, Unicelulares, Coloniais
Fisiologia: Aerdbica Anaerébica, facultativa
aerébica
Reprodugio: Sexuada ’ Assexuada
Ecologin: Especialistas em Generalistas em
pequenas populagoes grandes populagbes
Ritmo evolutivo: Horotélico Hipobraditélico
Curta duragio das espécies Longa duragio
Modo evolutivo: Desenvolvimento morfolégico  Bioquimico-intracelular-
(6rgios) / Extingdes / Radiacbes metabdlico / Estase

Figura 1: Comparagio das histérias da vida fanerozéica e pré-cambriana
Ritmos de evolugio
No seu livro Tempo and mode, Simpson (1994) cunhou termos para “trés

distribui¢Ges de taxas [evolutivas] decididamente diferentes”, inferidas a partir de
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comparagdes entre tixons atuais e fanerozdicos: taquitélica, para linhagens de
evolugio rdpida; hovotélica, a distribuigio padrio, “normal”; de taxas evolutivas
tfpicas da maioria dos animais fanerozbicos; e braditélica, para evolugio
morfoldgica lenta. Incluidos entre as linhagens braditélicas estio os chamados
f6sseis vivos (como os braquidpodes lingul6ides, Limulus, celocantideos, croco-
dilos e o gambd), que sdo “grupos que sobrevivem ainda hoje e que demonstram
relativamente poucas mudangas desde os tempos remotos quando eles, primeira-
mente, surgiram no registro f6ssil” (Simpson, 1944: 125). A braditelia de Simpson
aproxima-se, significativamente, do conceito de evolugio suspensa (arrested
evolution), desenvolvido anteriormente por Ruedemann (1918: 107-134 ¢ 1922:
54-55; 256-272), sendo que ambas as idéias estdo baseadas na comparagio
morfoldgica entre tdxons modernos e formas fésseis, virtualmente indistingufveis,
mas 100 milhSes de anos (ou mais) mais antigas.

Hipobraditelin. Recentemente, acrescentou-se a esta lista um quarto termo,
lipobraditelia (Schopf, 1987: 25A), “para referir-se a taxa de mudanga evolutiva
excepcionalmente baixa que € exibida por tixons cianobacterianos, ou seja, por
morfoespécies que aparentam pouca ou nenhuma mudanga morfolégica ao lon-
go de muitas centenas de milhGes de anos e, comumente, por petrfodos maiores
de um ou mesmo dois bilhdes de anos” (Schopf, 1992: 596). Seguindo o racio-
cfnio exemplificado por Simpson, a hipobraditelia é baseada na comparagio estri-
tamente morfoldgica entre tixons vivos e fésseis. Por meio de outras informagdes,
tais como biomarcadores quimicos (Schopf, 1992: 595-598), composigbes
isotdpicas de carbono (Schidlowski ¢ al., 1992) e distribui¢do paleoambiental
(Knoll & Golubic, 1992), pode-se discernir algo da paleofisiologia de cia-
nobactérias f6sseis, mas o conceito de hipobraditelia nao implica, necessariamen-
te, na identidade fisiolégica, bioquimica ou genémica entre tixons modernos €
f6sseis. Este conceito pode ser aplicado as cianobactérias porque em sedimentos
antigos s3o preservados as caracterfsticas morfolégicas e os padroes de divisao
celular usados hoje em dia para diferenciar os virios nfveis da hierarquia taxonémica
destes microorganismos (Schopf, 1992; Knoll & Golubic, 1992; Golubic, 1976);
como enfatizado por Knoll e Golubic (1992: 453): “Essencialmente todas as
feigbes morfolégicas salientes utilizadas na classificagio de cianobactérias vivas
podem ser observadas em microfésseis bem-preservados”.

J4 em 1968, foram documentadas, em nfveis de género e espécie, seme-
Ihangas pormenorizadas tanto para t4xons filamentosos (das Oscillatoriaceae) como
cocoides (Chroococcaceae), interpretadas como evidéncias de excepcional
“conservadorismo evolutivo morfolégico” (Schopf, 1968). Desde entio, tais se-
melhangas tém sido reconhecidas repetidamente. De fato, j4 ¢ pritica comum,
entre paleobi6logos do Pré-Cambriano, cunhar nomes genéricos de modo a de-
notar semelhanga ou até identidade inferida entre fésseis de supostas cianobactérias
antigas e formas modernas morfologicamente andlogas através dos apropriados
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prefixos (palaeo-, eo-) ou sufixos (-opsis, -ites) acrescentados aos nomes de géneros
cianobacterianos modernos (tabela 1). A validade destas comparages varia de
caso em caso, € apesar de mais de 40 epitetos terem sido propostos dessa maneira
(para géneros referidos a diversas familias cianobacterianas; tabela 1), a utilizagio
de tal procedimento, em si, ndo constitui evidéncia conclusiva de hipobraditelia.

Género
moderno

Tabela 1
Nomes de géneros f6sseis do Pré-Cambriano baseados na semelhanga com
géneros cianobacterianos modernos.

Género pré-cambriano Numero de

¢ autor(es)

Familia Oscillatoriaceae

Lyngbya Palacolyngbya Schopf
Lynglya “cf. Lyngbya” Schopf,
Xu, Xu & Hsu
Microcolens  Eomicrocoleus
Horodyski & Donaldson
Oscillatoria  Archaeoscillatoriopsis
Schopf
Oscillatoria  Oscillatoriopsis Schopf
Oscillatoria  Oscillatorites Schepeleva
Oscillatovia  “cf. Oscillatoria”
Schopf & Sovietov
Phormidium  Eophormidium Xu
Schizothrix  “Schizothrisx” Edhorn
Schizothrix  Schizothropsis Xu
Spirulina Palacospirulina Edhorn
Spirulina Spirillinema
Shimron & Horowitz
Spirulina “off. Spirulina®
Schopf & Blacic
Familia Chroococcaceae
Anacystsis Palacoanacystsis Schopf
Aphanocapsa  Aphanocapsaopsis
Maithy & Shukla
Aphanocapsa  Eoaphanocapsa
Nyberg & Schopf
Aphanothece  Eoaphanothece Xu
Chroococcus ~ “Chroococcus-like”
Mendelson & Schopf
Eucapsis Eucapsamorpha
Golovenoc & Belova
Eucapsis “Encapsis?”
Licari, Cloud & Smith
Gloeocapsa Eogloeocapsa
Golovenoc & Belova
198

espécies

11
1

1

22

[-—

DO bt et QO et

Ano
publicado
1968
1984
1980
1993
1968
1960
1976
1984
1973
1984
1973
1972
1971
1968
1977

1984
1984

1982
1985
1969

1984

Pais(es) do(s)
autores

EUA

EUA, China

EUA, Canadd

EUA

_EUA

Russia

EUA, Russia
China
Canadd
China
Canadi
Israel

EUA

EUA

India

EUA
China

EUA

Ruissia

" EUA

Ruissia
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Gloeocapsa “Glococapsa-like” Zhang 1 1985 China
Merismopedia  “cf Merismopedin”
Schopf & Fairchild 1 1973 EUA,Brasil
Microcystis  Eomicrocystis Maithy 2 1975 India
Microcystis  Microcystopsis Xu 1 1984 China
Microcystis  Palaeomicrocystis Maithy 2 1975 India
Synechococcus  Eosynechococcus Hofmann 13 1976 Canad4
Familia Entophysalidaceae
Entophysalis  Eoentophysalis Hofmann 6 1976 Canad4
Familia Pleurocapsaceae
Hyella Eohyella Zhang & Golubic 4 1987 China, EUA
Myxosavcina  “cf. Myxosarcina”
Schopf & Fairchild 1 1973 EUA,Brasil
Pleurocapsa  Eoplenvocapsa Liu 1 1982 China
Pleurocapsa  Palaeoplenrocapsa Knoll,
Barghoorn & Golubic 6 1975 EUA
Familia Nostocaceae .
Anabaena Anabaenidium Schopf 4 1968 EUA
Aphanizo- Palaconphanizomenon
menon Mikhailova 1 1986 Russia
Isocystis Palacoisocystis Xu 2 1984 China
Nostoc Nostocomorpha Sin & Liu 1 1978 China
Nostoc Palaeonostor Nautiyal 1 1980 India
Nostoc Veteronostocale Schopf 2 1968 EUA
Familia Rivulariaceae
Calothrix Palacocalothris Xu 2 1984 China
Rivularin Primorivularia Edhorn 3 1973 Canadi
Familia Scytonemataceae '
Plectonema Eoplectonema Lin 1 1984 China
Scytonemn Palacoscytonema Edhorn 5 1973 Canad4

Fonte: Mendelson & Schopf, 1992

Uman nota de precaugio. A aplicagao do conceito de hipobraditelia apresenta
certas armadilhas em potencial, das quais trés merecem atengdo especial. Primei-
ra, devido a enorme magnitude do tempo pré-cambriano (figura 1) e apesar do
notédvel progresso paleontoldgico em anos recentes (Schopf, 1992), a documen-
tagdo da histéria bidtica primitiva ainda continua incompleta. Comparado ao
imensamente melhor documentado registro de organismos fanerozdicos ~ e mes-
mo dentro das préprias subdivisdes do Proterozéico (3), de longe a porgio do
Pré-Cambriano mais bem-estudada — o registro cianobacteriano conhecido € es-
casso, representado, em média, por apenas ~21 ocorréncias taxonémicas (4) de
espécies filamentosas e ~46 ocorréncias de formas cocéides para cada intervalo
de 50 Ma do Pré-Cambriano (Schopf, 1992; Mendelson & Schopf, 1992). Em
segundo lugar, a afinidade cianobacteriana atribuifda a alguns fésseis microbianos
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pré-cambrianos pode ser bastante insegura em alguns casos (menos de 10%,
evidentemente), especialmente quando se trata de formas minusculas e
morfologicamente simples (por exemplo, representantes atipicamente pequenos
das Chroococcaceae e das Oscillatoriaceae) que, no estado féssil, sao essencial-
mente indistingufveis de vdrios procariotos nio-cianobacterianos (Schopf, 1992).
Em terceiro lugar, de acordo com o chamado sindrome do Fusquinha (Schopf et
al., 1983), a auséncia de mudangas na forma externa de procariotos
morfologicamente simples nao reflete, necessariamente, estase evolutiva da
maquindria fisiolégica interna. Este problema ¢ especialmente dificil de avaliar,
mas talvez nio seja tio crucial, pois desde bem cedo, no Proterozdico até o pre-
sente, as mesmas familias cianobacterianas e muitos dos mesmos géneros e até
espécies morfoldgicas parecem ter habitado ambientes iguais ou muito parecidos

aos modernos, “fornecendo informagoes, ‘por tabela’; de atributos fisiol6gicos™
(Knoll & Golubic, 1992: 451).

Hipobraditelia Cianobacteriana

As cianobactérias sio hipobraditélicas? Podem ser classificados em dois
grupos os dados que dizem respeito a esta questdo. Primeiro, grande volume de
evidéncias indica que a proposta ¢ plausivel e, de fato, provavelmente certa, mas
pela auséncia de informagoes de apoio relevantes, principalmente com relagio ao
paleoambiente e a tafonomia (5), estas evidéncias nio sio plenamente
comprobatdrias da hipétese. Segundo, pequeno niimero de estudos aprofundados
apoia, firmemente, esta proposta, mas sao poucos e sua abrangéncia taxondémica
¢ limitada. Portanto, eles no estabelecem a generalizagio desta proposi¢ao. Con-
tudo, considerados em conjunto, estes dois grupos de dados constituem forte
subsidio a favor desta proposta.

Evidéncias da plausibilidade. Na Figura 2 sio apresentadas fotomicrografias
de pares de cianobactérias atuais e proterozdicas, morfologicamente comparé-
veis, inclusive o exemplo ilustrativo, comumente citado (Schopf, 1968; Schopf
& Blacic, 1971; Golubic & Campbell, 1979; Campbell, 1979), da semelhanga
entre o f6ssil Palaeolyngbya (Fig. 2B) e seu sdsia morfolégico moderno, Lyngbya
(Fig. 2A). J4 foram feitas numerosas outras comparagdes em niveis de género ¢
espécie, como, por exemplo, entre Cephalophytarion grande, de 850 Ma, e o mem-
bro moderno das Oscillatoriaceae, Microcoleus vagrinatus (Schopf, 1968; Campbell,
1979) e entre Eosynechococccus moovei € o ataal Gloeothece coerulea (=Gloeobacter
violaceus) das Chroococcaceae (Golubic & Campbell, 1979). Exemplos como
estes — mais o fato de que durante o ultimo quarto de século tais semelhangas,
repetidamente, tém sido anotadas e consideradas significativas biolégica e
taxonomicamente por grande nimero de pesquisadores em muitos paises (Ta-
bela 1) - fornecem um poderoso argumento a favor da plausibilidade da
hipobraditelia cianobacteriana.
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10 em

Figura 2: Comparagio de cianobactérias modernas ¢ pré-cambrianas. Exemplos modernos (A, C, E, G) provém
de esteiras de comunidades estromatoliticas do norte do México. (4) Lynghya (Oscillatoriaceae), enfeixado por
bainha mucilaginosa cilindrica (seta). (B) Palacolyngbyn, enfeixado da mesma maneira (setas), da Formagao
Lakhanda, ~950 Ma, do leste da Sibéria. (C) Spirulina (Oscillatoriaceac). (D) Heliconema, uma cianobactéria
parecida com Spirulina, da Formagio Microedikha, ~850 Ma, do leste da Sibéria. (E) Gloeocapsa (Chroococcaceae),
colénia de quatro células, envolvida por bainha distinta e espessa (seta). (F) Gloeodiniopsis, cianobactéria fossil
envolvida por bainha  maneira de Glococapsn, da Formagio Satka, ~1.550 Ma, do sul da Bashkiria (seta). (G)
Entophysalis (Entophysalidaceae).(H) Eoentophysalis, cianobactéria féssil colonial parecida com Entophysalis, do
Grupo Belcher, 2 Ga, Northwest Territories, Canad4 (Fonte: Golubic & Hofmann, 1976).
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A plausibilidade do conceito € indicado, de modo semelhante, por recentes estu-
dos quantitativos realizados com grandes conjuntos de micrébios pré-cambrianos
e modernos. Foram compilados dados morfométricos (relativos a atributos como
tamanho; forma e variabilidade celulares; estrutura e espessura de bainhas) (6 )
para 615 espécies e variedades de cianobactérias vivas (Schopf, 1992: 195-218)
como também para uma extensa amostragem, em nfvel mundial, de microfésseis
proterozdicos parecidos com cianobactérias (Mendelson & Schopf, 1992), tanto
formas filamentosas (650 ocorréncias taxonOmicas registradas de 160 formages
geoldgicas) como formas cocéides (1.400 ocorréncias de 259 formagGes geol6-
gicas). Para evitar confusio devido a variagbes na pritica de taxonomia, fésseis
com morfologias semelhantes entre si foram informalmente agrupados, indepen-
dentemente de suas designages binomiais originais, em morfoespécies, cada uma
com variabilidade morofolégica compardvel aquela exibida em espécies
cianobacterianas vivas (Schopf, 1992: 1126-1146). Das 143 morfoespécies
filamentosas assim reconhecidas, 37% so essencialmente indistingufveis de espé-
cies cianobacterianas modernas jd establecidas na familia das Oscillatoriaceae
(Schopf, 1992: 1126-1146). Da mesma forma, 25% dos 120 téxons informais de
fosseis esferoidais correspondem, morfologicamente, em nével de espécie, a formas
modernas (principalmente, das Chroococcaceae) (Schopf, 1992: 1126-1146).
Virtualmente, todos os morfotipos fésseis podem ser referidos a géneros moder-
nos das cianobactérias, € o padrio e as variagdes na distribui¢io de tamanho
exibidos por tixons de fésseis proterozodicos cilindricos, parecidos com bainhas
tubulares, s3o essencialmente idénticos aos das bainhas tubulares que envolvem
os tricomas de espécies modernas das Oscillatoriaceae (Fig. 3).

30 Bainhas tubulares modernas ¢ fésseis

Bainhas de cianobactértas modernas da Famflia Oscillatoriaceae (199 téxons representados)

S—tntne

r

Banhas tubulares proterozéicas (64 tdxons representados)

iy

Porcentagem por cada classe por tamanho

o 1 i l’ 1 h‘\

0 20 40 60 80 100 120
) Didmetro (um)
Figura 3: Comparagio dos padrdes e variagio de tamanho entre microfésseis pré-

cambrianos cilindricos, parecidos com bainhas, e bainhas tubulares de cianobactérias
atuais das Oscillatoriaceae (Fonte: Schopf, 1992).
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Aproximadamente a metade das ~2.000 ocorréncias de fosseis incluidas
nesse estudo morfométrico provém de estromatoélitos (7) carbondticos precoce-
mente silicificados e o restante de folhelhos e siltitos cldsticos. Dados referentes
aos paleoambientes especificos representados por estas litologias sdo disponiveis
para muito poucas das mais de 300 ocorréncias de unidades geolégicas fossiliferas.
Com diferentes graus de incerteza (mas quase sempre sem evidéncias conclusi-
vas), tem-se presumido, para a maioria destes estratos, deposi¢io em ficies mari-
nhas costeiras, relativamente rasas, desde sabkhas (8) e lagunas até planicies de
lama e plataformas carbondticas da zona litordnea. Hoje em dia, em tais ambien-
tes, as formas das Oscillatoriaceae, formadoras de esteiras (9) (representadas,
principalmente, por Oscillatoria, Lyngbya, Phoymidium, Spirulina, Microcoleus e
Schizothrix), bem como formas subordinadas das Chroococcaceae (tais como
Chroococcus, Aphanocapsa, Aphanothece e Synechococeus) (Golubic, 1976: 113-140;
Pierce et al., 1992) sio comuns. Como se pode ver na figura 4, estas mesmas duas
familias, juntamente com morfotipos atribuiveis a maioria dos géneros citados,
sdo igualmente comuns entre os tixons fésseis que possuem correlativos, em
nivel de espécie, na biota moderna.

Considerando todos estes dados, torna-se dificil ndo concluir que “a cons-
titui¢do bioldgica de comunidades de esteiras microbianas [proterozdicas] foi,
provavelmente, bastante semelhante a de comunidades modernas de ambientes
compardveis” (Knoll, 1975: 411).

Estudos em detalhe. Além dos estudos da morfologia celular e das compara-
¢Oes generalizadas entre ambientes provavelmente (mas nio comprovadamente)
similares, o que falta para transformar o conceito de hipobraditelia de uma hipé-
tese plausivel em argumento contundente sio dados de apoio relativos aos
paleoambientes e a tafonomia dos fésseis em questio (Knoll & Golubic, 1992).
J4 foram realizados vérios estudos detalhados desta natureza (Knoll & Golubic,
1975; Golubic & Hofmann, 1976; Knoll & Golubic, 1979; Greenet al., 1987 ¢
1988) enfocando representantes fésseis de duas famflias cianobacterianas, as
Entophysalidaceae ¢ as Pleurocapsaceae, cujos membros sao decididamente mais
distintivos, morfologicamente, do que os membros das Oscillatoriaceae e
Chroococcaeae acima discutidos. Golubic & Hofmann (1976) compararam
Eoentophysalis belchevensis (Fig. 2H), de 2 Ga (giga-anna, ou bilhdes de anos, isto
¢, 10° anos) atrds, a duas Entophysalidaceaec modernas (Entophysalis major e E.
granulosw). Demonstraram nio somente que as formas fésseis € as modernas sio
morfologicamente compar4veis (em forma celular e em forma e arranjo dos invé-
lucros, originalmente mucilaginosos, envolvendo as células) e apresentam fre-
qiiéncias de distribuigdo de células em divisdo semelhantes e padrdes essencial-
mente idénticos de desenvolvimento celular (resultantes de divisio celular em
trés planos perpendiculares), como também que tanto o tixon féssil como os
modernos formam estruturas estromatoliticas microtexturalmente semelhantes
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em ambientes litordneos a marinhos rasos; que eles passam por fases semelhantes
da degradagio post-mortem; e que eles ocorrem em comunidades microbianas
compardveis tanto em composi¢ao taxondmica quanto em diversidade bioldgica.
Num estudo detalhado posterior, Knoll & Golubic (1979: 15) compararam a
morfologia, os padroes de divisio celular, a ecologia e a seqiiéncia de degradago
post-mortem entre outro tixon pré-cambriano das Entophysalidaceae, Eoentophysalis
cumulys, com cerca de 850 Ma, e Entophysalis granulosa, moderno. Concluiram
que o “microorganismo [fdssil] € idéntico em todas suas caracteristicas marcantes
aos membros do género [cianobacteriano] vivo”.

Também j4 foram comparadas em detalhe vérias espécies fosseis e vivas das
Pleurocapsaceae. Por exemplo, Polybessurus bipartitus, registrado primeiramente
de estromatdlitos com ~770 Ma de South Australia (Fairchild, 1975; Schopf,
1977), ¢ um microfdssil das Pleurocapsaceae, cilindrico, gregdrio e
morfologicamente distintivo, caracterizado por multiplas bainhas, em forma de
copo, sucessivamente empilhadas e, freqilentemente, estendidas para formar tu-
bos longos, predominantemente perpendiculares ao subestrato. Espécimes deste
tdxon, detectados em rochas de aproximadamente a mesma idade do leste da
Groenléindia, foram interpretados por Greenet al. (1987: 928) como correlativos
bem préximos em sua morfologia, reprodugio e comportamento as populagdes
da espécie Cyanostylon (Pleurocapsaceae), presente “em ambientes [das Ilhas
Bahamas] semelhantes aos em que os fésseis proterozoicos ocorrem”. Uma se-
gunda espécie f6ssil das Pleurocapsaceae, Palaeoplenrocapsa wopfueri (também do
depdsito australiano de 770 Ma), foi comparada por Knoll ez al. (1975: 2492) a
Pleurocapsa fuliginosa, moderna, forma andloga tanto morfoldgica quanto ecolo-
gicamente ao féssil, e considerada como “evidéncia adicional do conservadorismo
evolutivo das [Cyanobacteria]”. Duas outras espécies fésseis das Pleurocapsaceae,
morfologicamente distintas, Eohyella dichotoma e Eohyella rectroclada, citadas como
“exemplos convincentes da grande semelhanga entre procariotos proterozdicos e
seus correlativos modernos” (Knollez al., 1986: 857), foram descritos por Green
et al. (1988) em secgdo geoldgica da Groenlandia oriental como sendo
“indistinguiveis em morfologia, desenvolvimento e comportamento de espécies
vivas de Hyelln das Bahamas™.

Estes estudos detalhados das Entophysalidaceae e Pleurocapsaceae - englo-
bando andlises de ambiente, tafonomia e comportamento, além da morfologia
celular — fornecem evidéncias particularmente convincentes das semelhangas en-
tre microorganismos fdsseis € modernos em nivel de espécie.

Cianobactirias sito hipobraditélicas. Desta forma, numerosos pesquisadores,
espalhados pelo mundo, j4 anotaram e consideraram como significativas as seme-
lhangas pormenorizadas da morfologia celular entre cianobactérias fdsseis ¢ vivas
(tabela 1, figura 2). Uma porgio substancial das cianobactérias das Oscillatoriaceae
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¢ Chroococcaceae, conhecidas no Proterozéico, é morfologicamente andloga a
formas vivas em nivel de espécie (figura 4), e quase todos estes fOsseis sio referfveis
a formas modernas em nivel de género. Ainda, estudos aprofundados de vdrios
pares de espécies fésseis e vivas, morfologicamente distintivas, das Entophy-
salidaceae € Pleurocapsaceae permitem comparagbes detalhadas da morfologia,
desenvolvimento, estrutura populacional, ambiente e tafonomia que mostram
que as cianobactérias antigas e modernas s3o essencialmente indistinguiveis em
suas caracterfsticas ressaltadas, pelo menos com relagio a esses tdxons.

Consideradas em conjunto, estas observagdes apoiam uma conclusio éb-
via — a morfologia (e, evidentemente, também a fisiologia) de diversos tdxons
das principais famfilias cianobacterianas evoluiram pouco ou nada durante cen-
tenas de milhSes de anos ou até durante milhares de milhdes de anos. Com
efeito, comparada a histéria da vida posterior, esta ampla hipobraditelia ¢ sur-
preendente. Na evolugdo fanerozdica, a estase braditélica € notdvel, principal-
mente, por sua raridade (Simpson, 1944; Ruedemann, 1918 ¢ 1922), mas no
Pré-Cambriano, desde talvez 3,5 Ga atrds, este fendmeno parece ter sido uma
caracteristica geral do grupo de microorganismos procariéticos que dominava
a biota da Terra (Schopf, 1993). Por que as cianobactérias mudaram t3o pouco
durante toda sua longa histéria evolutiva neste planéta?

Sobrevivéncia dos organismos
ecologicamente nio especializados

Para entender as causas fundamentais da hipobraditelia cianobacteriana, ¢
instrutivo rever a ponderada andlise de Simpson em seu livro Téwmpo and mode,
pois embora desconhecesse o registro f6ssil procariético do Pré-Cambriano, inte-
ressava-se muito pelas linhagens fanerozdicas caracterizadas por taxas evolutivas
lentas (braditélicas). Mesmo mencionando a possibilidade da “reprodugio
assexuada (como inibidor da variabilidade genética)” ser conducente a evolugio
lenta (Simpson, 1944: 137), ele a preteriu nos casos que lhe eram familiares, em
favor de outros dois fatores como causas principais: populagdes de grande tama-
nho (p. 138); e versatilidade ecoldgica, ou seja, um excepcional grau de adapta-
¢ao “a alguma posigio ou zona ecoldgica com amplos limites seletivos, um ambi-
ente particular continuamente disponivel” (p. 140-141). Considerando que a evo-
lugdo extraordinariamente lenta envolve “ndo somente taxas excepcionalmente
lentas de [mudanga evolutiva] como também sobrevivéncia por periodos de tem-
po extraordinariamente longos” (p. 138), e que “os filos mais especializados ten-
dem a se extinguir antes que os menos especializados” (p. 143), Simpson propds
“a regra da sobrevivéncia do relativamente nao especializado” (p. 143).

Embora a intengdo de Simpson fosse aplicar este conceito a organismos
fanerozobicos, sobretudo aos animais, estas mesmas consideragbes (acrescidas agora
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do fator de reprodugio assexuada) aplicam-se as cianobactérias pré-cambrianas.
Primeiro, com relagio a reprodugio, as cianobactérias s3o estritamente assexuadas,
faltando-lhes até os processos parassexuados conhecidos em alguns outros gru-
pos procari6ticos. Porém, dadas a not4vel longevidade da linhagem cianobacteriana

* e suas taxas de mutagao moderadas ou mesmo baixas, a auséncia de variabilidade
genética gerada sexuadamente nio pode ser invocada como a tnica explicagio
para sua hipobraditelia. Segundo, como virtualmente todos os” outros
microorganismos conhecidos, as cianobactérias ocorrem em populagGes de gran-
de tamanho. Considerando sua facilidade de distribuigio (por correntes mari-
nhas, vento e furacGes, por exemplo), pode se supor que o grande tamanho
populacional das cianobactérias também influiu em sua estase evolutiva (figura 1).
O terceiro e provavelmente mais importante fator, contudo, ¢ a versatilidade eco-
légica do grupo.

OSCILLATORIACEAE
(53 spp.)

Porcentagem dos 20
morfotipos fosseis

referfveis a0 género moderno

Oscillatoria  Lyngbya F i her

30 2spp)
20 CHROOCOCCACEAE(19 spp)
Porcentagem dos
morfotipos f6sseis s

referfveis ao género moderno

Microcystis
Chr

Figura 4: Distribuigio de morfotipos cianobacterianos pré-cambrianos especificamente
correlativos a géneros modernos das Oscillatoriaceac ¢ Chroococcaceae

Resumidos na Tabela 2 estio os limites conhecidos de sobrevivéncia (e de
crescimento sob condig¢bes naturais) de membros modernos das Oscillatoriaceae
e Chroococcaceae, as familias cianobacterianas pré-cambrianas mais primitivas
(Giovannoni et al., 1988) e mais comuns (Schopf, 1992). Tolerancia similar ¢
exibida, também, por membros modernos de outras familias cianobacterianas.
Por exemplo, um espécime moderno das Nostocaceae foi ressucitado ap6s mais
de um século armazenado em estado dessecado (Davis, 1972) e relata-se, ainda, o
caso de uma populagio de Scytonemataceae que teria sobrevivido e crescido num
meio a pH 13 (Valentyne, 1963). Com efeito, as cianobactérias exibem notdvel
flexibilidade ecoldgica. Mesmo que nio seja conhecida qualquer espécie das
Oscillatoriaceae ou Chroococcaceae capaz de tolerar toda a gama de condi¢des de
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Tabela 2

Sobrevivéncia (e crescimento sob condi¢bes naturais, em itdlico) de membros das
Oscillatoriaceae e Chroococcaceae (Fontes: Referéncias 33-61)

Luminosidade
(#Es'm?) 1-5 50-60 >2.000
Condigoes culturas crescimento zona de intermarés
’ dtimo
Géneros: 1C, 2E, 2F 1e2 le2
Salinidade:
total (%): <0,001 20,1 3,5 27,5 100 a 200
Condig6es: dgua doce marinhas Great Salt Lake salinas
(EUA)
Géneros: l1e2 le2 2D 1B, 1C]1D,
1E 2F
Acidez/
Basicidade (pH): 4 7-10 10-11
Condigdes: dguas crescimento lagos
termais dtimo alcalinos
Géneros: 2F le2 1E 2E
Temperaturas:
altas (°C): 55470 74 111 112
Condigoes: dguas termais  dguas termass  dessecado dessecado
Géneros: 1C, 1D, 1E 2F 1E 1B
2C, 2F
Temperaturas
baixas (°C): -269 -196 -55 2a+4
Condigoes: He liquido H, liquido litofilizado lagos antdrticos
freeze-dried
Géneros: iC 1D, 1E 1A 1C, 1D
Dessecagio
(em anos): 88 82 ausénein de chuva
Condi¢6es: dessecado dessecado Deserto de Atacama,
Chile
Géneros: 1C 2E 1E, 2B, 2D
Oxigénio (%): <0,01 1 20 100
Condigbes: lagos andxicos  flovescimentos, O, ambiente culturas
lamn
Géneros: 1¢2 le2 le2 © 2B
Diéxido de
carbono (%): 0,001 0,035 35 40
Condigoes: culturas CO, ambiente  culturas culturas
Géneros: 2B le2 1E, 2A, 2B, 2D, 2F 2B
Irradiagio
(tipo): luz UV raios-x raios-¥ altamente
ionizante
Condi¢bes: 290-400 nm* 200 kr** 2.560 ky*** explosio
termonuclear
Géneros: 14, 1E, 2C 1C 1B 1B, 1E

* Absorvida na bainha mucilaginosa pelo pigmento escitonemina; #m, nanoémetro; **kr,
kiloroentgen; este valor representa duas vezes a tolerfincia exibida pelas microalgas eucariéticas;
**¥ este valor representa dez vezes a tolerincia exibida pelas microalgas eucariéticas.

1, Oscillatoriaceae:(1A) Lynbgya; (1B) Microcoleus; (1C) Oscillatorin; (1D) Phormidium; (1E)
Schizothrix;, (1E) Spirulina. 2, Chroococcaceae:(2A) Agmenellum; (2B) Anacystis; (2C)
Aphanocapsa; (2D) Coccochlovis; (2E) Microcystis, (2F) Synechococcus.
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crescimento observadas (por exemplo, formas termofilicas, dominantes em dguas
a 70°C, raramente crescem abaixo de 50°C e espécies adaptadas a lagos alcalinos
ndo ocorrem em fontes termais 4cidas), ambos os grupos incluem impressionan-
tes generalistas ecoldgicas, capazes de sobreviver com éxito em virtualmente qual-
quer dos principais ambientes atuais (tabela 2). Adicionalmente, muitos dos gé-
neros modernos das Oscillatoriaceae e Chroococcaceae, para os quais j4 foi de-
monstrada uma tolerincia ecoldgica ampla (tabela 2), s3o justamente os mesmos
que possuem correlativos pré-cambrianos em nivel especffico (figura 4). Final-
mente, numerosas cianobactérias, incluindo elementos tanto das Oscillatoriaceae
como das Chroococcaceae (Stewart, 1980), s3o capazes de fixar nitrogénio da
atmosfera. Providas de luz, CO, uma fonte de elétrons (H,, H,S, H,0) e alguns
dos elementos tragos, tais cianobactérias sao colonizadoras altamente eficazes,
habilitadas para invadir e florescer num amplo espectro de hébitats.

A grande tolerancia ecol6gica das cianobactérias ¢, quase certamente, produ-
to de sua histdria evolutiva precoce. Evidéncias f6sseis sugerem que membros das
Oscillatoriaceae (Schopf, 1993) e Chroococcaceae (Knoll & Barghoorn, 1997;
Schopf & Packer, 1987) existiam ji hd ~3,5 Ga. Desta forma, elas devem ter se
originado e se diversificado, inicialmente dentro de ambiente deficiente em oxige-
nio, um ambiente sem uma camada de ozdnio capaz de absorver luz UV. Num
ambiente desse tipo, a habilidade de realizar fotossintese a baixas intensidades de
luz (tabela 2), acoplada a presenga de vesiculos de gds para controlar a posigio do
microorganismo dentro da coluna de 4gua (Jensen, 1993), teria permitido que
cianobactérias planctonicas pudessem habitar a por¢io profunda da zona fética
marinha, evitando, assim, exposi¢do a luz UV deletéria, uma estratégia exibida por
Synechococcus moderno. Da mesma forma, diversas caracteristicas das cianobactérias
modernas formadoras de esteiras bentOnicas — especificamente, mecanismos efici-
entes de reparo de DNA; sintese do pigmento escitonemina, que absorve luz UV,
secregao de copiosa mucilagem extracelular; motilidade fototdtica; formagio de
estromatolitos — podem ter sido adaptagGes para sobreviver ao alto fluxo de luz UV
nas dguas rasas da orla marftima. Radiagio adaptativa num ambiente prisco defici-
ente em oxigénio ¢ também sugerida pela habilidade, exibida pelas cianobactérias,
de poder viver tanto na presenga como na auséncia de oxigénio (tabela 2), pela
capacidade de alternar entre fotossintese dxica e anéxica (Olson & Pierson, 1987),
pela ocorréncia, em muitos tixons, de nitrogenase, sensivel a oxigénio (Stewart,
1980), e pela restri¢ao, aos membros mais recentemente evoluidos das cianobactérias,
de heterocistos, que isolam a nitrogenase do oxigénio ambiente (Giovannoni et al.,
1988). Adicionalmente, tanto a baixa afinidade para CO, do Rubisco (10)
cianobacteriano quanto a presenga de mecanismos intracelulares para concentrar
CO, (Badger, 1987) podem refletir adaptacdes iniciais da linhagem ao ambiente
primordial rico em CO, (Kasting, 1992).

Finalmente, a extraordindria resisténcia das cianobactérias — sua sobrevi-
véncia em ampla gama de condigbes de luminosidade, salinidade, temperatura e
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pH bem como dessecamento prolongado e irradiagao intensa (tabela 2) — pode
ser produto de seu grande sucesso em competir com outros micrébios precoces
pelo espago fotossintético disponfvel dessa época. Ao contrdrio da fotossintese
das cianobactérias baseada em clorofilaa, que libera O,, todas as outras formas de
fotossintese procaridtica s3o andxicas e baseadas em bacterioclorofila. Uma vez
que a biossintese da bacterioclorofila € inibida por oxigénio molecular (Olson &
Pierson, 1987), cianobactérias, com sua capacidade de produzir e tolerar O,,
teriam suplantado os fotoautdtrofos anéxicos sensfveis ao oxigénio em grande
parte da zona fética do globo. Como resultado de seu €xito nesta competigio por
espago fotossintético, as cianobactérias expandiram, presumivelmente até ocupar
uma grande variedade de nichos habitdveis durante uma fase precoce e evidente-
mente curta de radiagdo adaptativa (Giovannoni et 4l., 1988), transformando-se,
neste processo, em generalistas ecolégicas excepcionais. A versatilidade ecoldgica
das cianobactérias parece remontar, portanto, a este estigio precoce da histéria
do Planéta quando elas se estabeleceram como os produtores primdrios domi-
nantes do ecossistema pré-cambriano.

Tendo em vista sua hist6ria evolutiva, talvez nio seja tio surpreendente que
a regra de sobrevivéncia dos relativamente pouco especializados (em termos eco-
légicos), elaborada por Simpson, seja aplicdvel as cianobactérias, muitas das quais
se qualificam como verdadeiros fosséss vivos. Segundo Stanley (1984: 280), orga-
nismos tio extraordinariamente longevos seriam, “simplesmente, campedes em
esquivar-se da extingao”. Desta forma, como jd foi sugerido previamente (Schopf,
1992: 598), s6 pode caber as cianobactérias hipobraditélicas o titulo de “grandes
campedes de longevidade” de todo o tempo geoldgico!

Uma visao bipartida da histdria da vida

Esbogada em grandes pinceladas, a hist6ria bi6tica parece divisivel em duas
fases distintas (Schopf, 1978 e 1992), cada qual caracterizada por seus proprios
ritmos e modos evolutivos e por suas préprias regras evolutivas (figura 1).

Durante o Eon Fanerozéico, mais recente e curto (desde ~550 Ma até
hoje), a histéria da vida € tipificada pela evolugio horotélica dos eucariotos, do-
minantemente multicelulares, megascépicos, sexuados e acrébicos, evolugio esta
baseada em fases alternadas de ciclos de vida, especializadas ora para a reprodugao
ora para a assimili¢do de nutrientes. Mudangas na fase dominante (comumente
dipléide) resultaram, principalmente, da modificagio estrutural dos sistemas de
orgios utilizados para repartir e explotar ambientes particulares. Como conse-
qiiéncia, em grande parte desta especializagdo ecolégica, o Fanerozdico foi pon-
tuado por episédios recorrentes de extingio, seguidos, em cada caso, de radiagGes
adaptativas das linhagens que sobreviveram.
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Ao contrério da evolugio fanerozdica, muito da histéria da vida pré-
cambriana, uma histéria anterior e muito mais longa do que a fanerozdica, foi
tipificado pela evolugio hipobraditélica dos procariotos (especialmente, das
cianobactérias), dominantemente microscépicos, assexuados, metabolicamente
diversificados e, comumente, ecologicamente versdteis. Inovagdes evolutivas
ocorreram em nivel bioquimico e intracelular. Uma vez estabelecidas, as linha-
gens exibiram estase a longo prazo. Extingbes raramente ocorreram dentre os
generalistas ecoldgicos procariéticos e, evidentemente, tornaram-se uma forga
evolutiva significativa somente tardiamente no Pré-Cambriano, quando afetaram,
principalmente, elementos relativamente especializados do fitoplincton eucariético,
caracterizados por células grandes (Vidal & Knoll, 1982; Mendelson, 1992;
Schopf, 1992).

Embora ainda incompletamente documentada, esta interpretagao bipartida
da histéria da vida parece ser coerente com o que nds conhecemos, no momento,
do registro f6ssil. Resta estabelecer se, como Tempo and mode de Simpson, ela
resistird as provas que sé o futuro trard.

Notas

1 As notas de rodapé foram acrescentadas ao original pelo tradutor. Tempo € mode, em
inglés, sdo aqui traduzidos como #itmo € modo, respectivamente.

2 Pré-Cambriano: mais antigo dos dois éons da histdria geoldgica da Terra, engloban-
do o perfodo desde a formagio do Planeta, hd 4.500 Ma, até o aparecimento, hd
~550 Ma, de abundantes f6sseis de metazodrios biomineralizados (conchas, carapa-
gas etc.). O Pré-Cambriano representa 85% do tempo geoldgico e € subdividido em
duas eras, o Arqueano, mais antigo (4.500-2.500 Ma) e o Proterozdico, mais recente
(2.500-550 Ma).

3 O Proterozdico ¢ subdividido em trés suberas:Palegproterozdico (2.500-1.600 Ma),
Mesoproterozdico (1.600-1.000 Ma) e Neagproterozdico (1.000-550 Ma).

4 Ocorvéncias taxonémicas referem-se a0 nimero de morfotipos fésseis taxonomica-
mente distinguiveis por perfodo de tempo (como neste caso) ou por formagio geo-
légica. .

5 Tafonomia engloba estudos das condigbes e processos de preservagio de fésseis desde
a morte e decomposi¢ac dos organismos até sua descoberta nas rochas.

6 Bainka:Em microorganismos procariéticos, o invélucro extracelular, mucilaginoso
(geralmente, composto de mucopolipeptideos), que envolve células individuais ou
colonias; em formas filamentosas, costuma ser tubular.

7 Estromatdlitos: Estruturas biossedimentares megascépicas, tipicamente finamente

laminadas, produzidas pelas atividades metabélicas e de crescimento de comunida-
des microbianas bentonicas, sobretudo cianobacterianas, e processos fisico-quimi-
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cos do meio-ambiente relacionados a sedimentagao, erosao, insolagio, imersio/
emersdo etc. Formam-se, comumente, em ambientes carbondticos, podendo ser
preservados em calcdrios.

8 Sabkha: Planicie costeira supralitoranea em regiGes desérticas, raramente atingida
pelas dguas marinhas, caracterizada, tipicamente, por precipitagio de sais por eva-
poragdo (evaporitos).

9 Esteiva microbiana:Termo informal para lamina organossedimentar, fina e coesa, que
recobre o subestrato como conseqiiéncia do crescimento intenso de uma comunida-
de microbiana bent6nica, com ou sem a incorporagio de material inorgénica (sedi-
mentos). O sucessivo empilhamento de esteiras microbianas € sua subseqiiente
litificagio comumente resultam na formagao de estromatdlitos.

10 Rubisco: Acroénimo para “Ribulose 1, 5 bis-phosphate carboxylase/oxygenase”, enzima
do ciclo dé Calvin que catalisa a carboxilizagdo (com CO,) e clivagem da ribulose 1,
5-difosfato para formar duas moléculas de 3-fosfoglicerato.
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Resumo

No decorrer do dltimo quarto de século, semelhangas detalhadas, em niveis de género e
espécie, entre microfdsseis pré-cambrianos e cianobactérias atuais, tém sido repetida-
mente anotadas e consideradas significativas bioldgica e taxonomicamente por grande
nuimero de pesquisadores espalhados pelo mundo.Estas semelhangas sao particularmente
bem-documentadas em membros das Oscillatoriaceae e Chroococcaceae, as duas fami-
lias cianobacterianas pré-cambrianas mais amplamente distribuidas ¢ abundantes.Em
espécies de duas outras familias, as Entophysalidaceae e Pleurocapsaceae, semelhangas
morfolégicas, em nivel de espécie, entre fésseis e formas modernas apoiam-se em com-
paragbes profundas, abrangendo ambiente, tafonomia, desenvolvimento e comporta-
mento. Morfologica e, provavelmente, fisiologicamente, tais fdsseis vivos cianobacterianos
evidenciam uma taxa de mudanga evolutiva extraordinariamente lenta (hipobraditélica),
evidentemente em conseqiiéncia da larga tolerincia ecoldgica caracteristica de muitos
membros do grupo, constituindo, assim, notdvel exemplo da “regra de sobrevivéncia
dos relativamente pouco especializados”, elaborada por Simpson. Tanto no ritmo quan-
to no modo de evolugio, muito da histéria pré-cambriana da vida — aquela parte que foi
dominada pelas microscépicas cianobactérias e outros procariotos — parece ter sido
marcadamente diferente da evolugdo mais recente, fanerozdica, dos organismos
eucariéticos, megascopicos, especializados e horotélicos.

Abstract

Over the past quarter-century, detailed genus — and species-level similarities in cellular
morphology between described taxa of Precambrian microfossils have been noted and
regarded as biologically and taxonomically significant by numerous workers worldwide.
Such similarities are particularly well-documented for members of the Oscillatoriaceae
and Chroococcaceae, the two most abundant and widespread Precambrian cyanobacterial
families.For species of two additional families, the Entophysalidaceae and
Pleurocapsaceae, species-level morphologic similarities are supported by in-depth fossil-
modern comparisons of environment, taphonomy, development, and behavior.
Morphologically and probably physiologically as well, such cyanobacterial ving fossils
have exhibited an extraordinarily slow (hypobradytelic) rate of evolutionary change,
evidently a result of the broad ecologic tolerance characteristic of many members of the
group (and a striking example of Simpson’s “rule of the survival of the relatively
unspecialized”). In both tempo and mode of evolution, much of the Precambrian history
of life — that dominated by microscopic cyanobacteria and related prokaryotes — appears
to have differed markedly from the more recent Phanerozoic evolution of megascopic,
horotelic, adaptationally specialized eukaryotes.
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simpdsio, organizado pela Academia Nacional de Ciéncias dos EUA e realizado em
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