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Noduli contenenti fossili provenienti dal lagerstätten di Mazon Creek, Carbondale Formation, Illinois, USA;   
alcuni noduli (centro destra e in basso della pagina) mostrano cnidari ascrivibili alla specie Essexella asherae Foster 1979. 

(foto: licenza CC0 1.0).
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Cava abbandonata in prossimità del villaggio di Bundenbach (Germania), in essa affiorano gli scisti devoniani 
che caratterizzano il famoso konservat lagerstätte di Hunsrück Slate. 
(foto: R. Smith).
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Eccezionale lastra con quattro Rhizostomites admirandus Haeckel 1866, e lo scopritore: Mr. W. Mages. 
Giurassico superiore, Titoniano inferiore, Painten I-Lagerstätte, Solnhofen area, Germania. Foto: N. Musmarra. 
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Rilievo artificiale (Torino Hill, presso il Pit 11) che si erge dal Braidwood Lake, creato durante i periodi di attività mineraria, Illinois, USA. 
E’ in corrispondenza di questa area che si rinvengono i noduli sideritici che hanno restituito le eccezionali faune a cnidari del Carbonifero 
superiore; (foto: N. Musmarra).
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Pr efa zione

MEDUSE E AFFINI… A SORPRESA

L e meduse, esseri semitrasparenti e fatti quasi solo di acqua, dalle forme e dai movimenti aggraziati 
come quelli dei ballerini, sono affascinanti e inquietanti a un tempo; gradevoli alla vista ma non certo 

al tatto, suggerirono agli antichi l’immagine di un mostro (naturalmente femmina) con gli occhi paralizzanti 
e i capelli fatti di serpenti velenosi (i tentacoli urticanti). 

Quando l’autore di questo libro mi scrisse che stava completando un’opera dedicata alle meduse, pensai 
che si trattasse di un bel volume di zoologia riccamente illustrato (le meduse sono molto fotogeniche, chi 
non ne ricorda splendide immagini a colori tipo National Geographic, Airone etc.?). Il fatto è che io sono un 
lettore frettoloso e mi era sfuggito che Bonino parlava di meduse fossili. Ma come? Se c’è un organismo 
la cui fossilizzazione appare improbabile, per non dire impossibile, è proprio questo, pensavo. Noi geologi 
sappiamo bene che la materia organica (detta anche “molle” rispetto a quella “dura” dei minerali) si conserva 
e litifica (mineralizza e diventa pietra) solo in condizioni particolari, localizzate nel tempo e nello spazio: 
assenza di ossigeno e quindi di decomposizione, ambienti subacquei tranquilli o stagnanti e così via. 
Figuriamoci poi la più impalpabile e meno consistente delle sostanze organiche, come quella delle meduse! 
Ebbene, scorrendo le pagine di questo libro, mi dovetti ricredere, come deve fare chi pratica onestamente 
la scienza di fronte all’evidenza dei fatti.

Non che sia facile imbattersi in meduse fossili, specialmente in Italia (a parte la zona di Bolca nel 
Veronese). Le spoglie di questi animali ebbero le maggiori probabilità di conservarsi quando non esistevano 
ancora altri animali (predatori o “spazzini”) che le mangiassero, cioè prima di 3-400 milioni di anni fa, 
quando il ritmo lento dell’evoluzione non aveva ancora prodotto la varietà e la complessità degli ecosistemi 
moderni. Quelle di Bolca sono le più “giovani” delle meduse fossili trovate finora e sono state preservate 
grazie all’assenza di ossigeno sui fondali melmosi dove cadevano alla loro morte.

E. Bonino, con la pazienza e la metodicità che solo un sincero appassionato può avere, è andato a 
scovare esempi di meduse fossili in giro per il mondo, in musei, in pubblicazioni, sul terreno, e li riporta qui 
con abbondanza di illustrazioni, in gran parte foto da lui stesso scattate. La mia impressione è che non gli 
sia sfuggito neppure un caso e che la sua rassegna sia completa. 

Ogni “caso” è un capitolo relativo a una formazione geologica o “unità stratigrafica”, il cui nome è la 
“carta di identità” di un pacco di strati (la stratificazione indica che si tratta di rocce sedimentarie, ovvero 
antichi depositi di mari, laghi, fiumi, zone costiere, deserti etc.).
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La parte descrittiva e sistematica del libro è comunque preceduta da una sezione introduttiva dove 
si spiega come sono fatte le meduse attuali, come e dove vivono, con quali e quanti altri esseri viventi 
interagiscono, come fossilizzano e così via. Gli ambienti “fossili”, cioè le rocce in cui si trovano resti di 
meduse antiche, sono in grande maggioranza ambienti costieri, sia spiagge esposte alle onde sia specchi 
d’acqua protetti e tranquilli, a volte impaludati, come lagune, baie, cale etc. E qui trovavano condizioni di vita 
favorevoli altri organismi sensibili alla predazione e alla decomposizione: alghe e batteri che costruivano 
“tappeti” appiccicosi che trattenevano particelle di sedimento di passaggio. Utilizzando il diossido di 
carbonio (CO2) per costruire la loro massa corporea, essi favorivano la deposizione di carbonato di calcio 
(CaCO3); si formavano così accumuli di sostanza organica alternata a carbonato (calcare) che prendevano 
varie forme e fossilizzavano come “stromatoliti”. 

In realtà, tra gli studiosi c’è chi considera le stromatoliti dei veri fossili e chi invece preferisce chiamarle 
“tracce fossili” o “pseudofossili”. Quale sarebbe la differenza? I veri fossili sono strutture biologiche (ossa, 
gusci di animali, foglie, alberi etc.), conservate e mineralizzate, mentre le “tracce” sono il risultato di 
un’attività dell’organismo (ricerca di cibo, di rifugio o di…compagnia) su un substrato fisico. 

Per fare un esempio, una medusa “spiaggiata” imprime sulla sabbia l’impronta del suo corpo; questo 
viene poi decomposto e distrutto, ma l’impronta permane e può fossilizzare come struttura fisica (traccia 
fossile). Questo vi dà un’idea di come i geologi (ma non solo loro) amino le discussioni di nomenclatura e di 
classificazione, che spesso sono poi di lana caprina. Lasciamole quindi agli specialisti.

Quella dei “medusoidi” e degli “pseudofossili” non è però una questione del tutto accademica.
Tra i rivenditori di fossili, minerali (cristalli) e rocce, ce ne sono che spacciano per meduse oggetti che 

magari non sono né meduse né tantomeno fossili; è quindi opportuno che un potenziale cliente lo sappia e 
sappia, se non distinguere il vero dal falso, almeno farsi venire qualche dubbio. 

Bene ha fatto dunque l’Autore a dedicare un corposo capitolo su questo tema in fondo al volume.

In conclusione, è stata una piacevole sorpresa quella di scoprire un’opera veramente inaspettata sia 
come mole (all’inizio pensavo che bastasse un articolo di 20-30 pagine per esaurire questo argomento) sia 
come quantità e qualità delle illustrazioni sia, infine, come vivacità di grafica e impaginazione. 

Tutto questo, poi, abbinato a un rigore scientifico nella trattazione che ne fa un’opera di alta divulgazione 
e di studio allo stesso tempo. Credo che anche il lettore frettoloso, semplicemente sfogliandola, sarà 
invogliato a porsi delle domande e a togliersi delle curiosità leggendola con attenzione.

Franco Ricci Lucchi, 1 Novembre 2018
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I l mondo delle meduse mi ha da sempre affascinato, 
intrigato, impressionato. 

Il fluttuare dei lunghi tentacoli, trappola micidiale per 
chi ne entra in contatto, il movimento ritmico e sontuoso 
dell’ombrella in quell’universo in cui si fanno dolcemen-
te trasportare e cullare, mondo a noi quasi inaccessibi-
le che è l’ambiente marino. Entità quasi sovrannaturali, 
aliene, che immediatamente ci portano a Eoni e mondi 
lontani; da sempre sono state considerate come i pri-
mi organismi complessi ad apparire sulla Terra, tra i 
primi importanti colonizzatori degli oceani… eppure si 
scopre che in realtà il loro avvento, il loro vagabondare 
nei sette mari, è assai recente se comparato alla lunga 
storia della terra. Non si conoscono testimonianze cer-
te della loro esistenza prima del Cambriano, mentre i 
primi resti fossili (oh me-
raviglia!) accertati sono 
conservati nei sedimen-
ti quarzitici del Cam-
briano inferiore (intorno 
ai 520 Milioni di anni fa) 
nelle Zabriskie Quar-
tzite nel sud-est della 
California. Elementi di-
scoidali, con strutture 
concentriche, deformi, e 
la cui attribuzione a un 
gruppo specifico non è 
possibile; impronte che 
sono soggette a conti-
nue critiche e revisioni.  
In epoche più antiche, 
nell’Ediacarano, sono 
stati rinvenuti organi-
smi interpretati come 

appartenenti al phylum dei cnidari: alcune forme ri-
sultano essere munite di tentacoli (o strutture mor-
fologicamente simili), di forma generalmente conica 
(presumibilmente appartenenti ai Conularidi, gruppo re-
centemente inserito in seno a questo phyla), altre sotto 
forma di impronte spesso di non facile interpretazione.  
L’origine dei Cnidaria si può presumibilmente localizza-
re alla base dell’Ediacarano, in seguito alla fine della 
grande glaciazione del Marinoano, evento che ha dato 
il via allo sviluppo di forme di vita via via più complesse, 
come testimoniano le faune e le flore del Lantian Biota, 
in Cina. Sfogliando il volume avrete modo di compiere 
una sorta di viaggio nel tempo, dal Precambriano ci-
nese sino all’Oligocene della Provenza francese, per 
scoprire le meduse e i cnidari rinvenuti e studiati nei 
differenti siti fossiliferi… 

...meduse fossili… 

...la domanda che 
immediatamente sorge 
spontanea è: ma come 
diamine è possibile che 
si possa conservare 
un organismo, compo-
sto quasi prevalente-
mente di acqua, in un 
ambiente marino che 
risulta in continuo mo-
vimento ed evoluzione?  
L’Attualismo (princi-
pio che vuole spiegare 
come fenomeni geolo-
gici o fisici che operano 

attualmente, hanno sem-
pre agito con la stessa 

Introduzione

▲ Rhizostomites admirandus Haeckel 1866, Giurassico superiore, 
Titoniano inferiore, Painten I-Lagerstätte, Solnhofen area, 
Germania; (foto: E. Bonino). Diametro esemplare: 20cm.
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intensità e modalità nel passato), in questo contesto 
ambientale (marino e costiero) e temporale non è ap-
plicabile. 

Ma partiamo dal principio: i primi organismi ad 
apparire sulla Terra sono state delle alghe unicellulari; 
esse si sono riprodotte colonizzando massivamente 
gli oceani, le piattaforme continentali, presumibilmente 
anche alcuni particolari ambienti continentali, in 
corrispondenza di sorgenti idrotermali e in condizioni 
di temperatura e chimismo estreme (da cui il termine 
di organismi estremofili). Questi ambienti così 
differenziati hanno favorito un’estrema adattabilità 
a molteplici condizioni ambientali. Queste alghe, si 
organizzarono in primis creando tappeti algali semplici, 
sviluppandosi essenzialmente secondo strutture 
di accrescimento per livelli orizzontali, in ambienti 
caratterizzati dalla presenza di acque relativamente 
calme. Successivamente, e per quasi tre miliardi di 
anni, apparvero e si svilupparono secondo modalità 
estremamente diversificate e complesse: le stromatoliti 
(dal greco strōmatos “livello, strato”, e lithos “roccia”). 
Una risposta e un adattamento particolarmente 
riuscito, in funzione della dinamica ambientale: delle 
vere e proprie comunità in cui molteplici specie di alghe 
microscopiche collaborano per la mutua sopravvivenza 

e dando origine a biocostruzioni estremamente 
complesse. I mari, le coste, le spiagge, le zone tidali 
furono di conseguenza colonizzate da tappeti algali, 
colonie che si poterono sviluppare grazie all’assenza di 
organismi pascolanti sulle battigie, specie detritivore,  
o creanti processi di bioturbazione, che avrebbero 
miscelato il sedimento superficiale e interrotto lo 
sviluppo delle colonie medesime. I continenti erano 
completamente spogli, ma dove erano presenti 
specchi d’acqua le alghe si sviluppavano con colori 
che oggi si osservano esclusivamente in ambienti 
particolarmente ostili, come nelle sorgenti idrotermali o 
in zone ipersaline, in cui la vita di organismi superiori è 
resa estremamente difficile e selettiva.

Ma perché parlo delle alghe, e che relazione esiste 
con le meduse fossili? Semplice: praticamente tutti i siti 
fossiliferi che hanno restituito organismi a corpo molle 
(e di conseguenza di difficile conservazione) hanno 
evidenziato in maniera diretta o indiretta la presenza 
di colonie di tappeti algali ricoprenti l’interfaccia di 
deposizione. Le alghe, come si vedrà nel rispettivo 
capitolo (pag. 37), hanno avuto un ruolo molto importante 
nella conservazione delle carcasse durante il processo 
di fossilizzazione, creando le condizioni macro e 
micro-ambientali affinché il processo di decadimento 
e disgregazione della materia organica avvenisse il 
più lentamente possibile, favorendo la precipitazione 
di minerali, la sostituzione dei tessuti molli con argille 
e/o solfuri, e la conseguente conservazione degli 
organismi seppelliti nel sedimento. 

Le alghe, colonizzando le spiagge e sviluppandosi 
all’interno di sedimenti costantemente umidi, come 
le zone soggette a maree e lagune (ambienti 
particolarmente favorevoli all’accumulo di organismi 
quali le meduse), hanno dato origine a un sedimento 
che possedeva un comportamento meccanico 
semi-elastico, permettendo la conservazione della 
morfologia delle meduse, le impronte di pascolo dei 

◄ Le colonie di batteri estremofili danno origine alle bande colorate 
che caratterizzano le pozze d’acqua idrotermale nel Grand Prismatic 
Spring, Midway Geyser basin, Yellowstone National Park. Il colore 
bruno e arancio è dato dalla presenza di cianobatteri ascrivibili ai 
generi Phormidium, Synechococcus, e Calothrix; (foto: J. Brew).
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primi organismi pionieri sulla terraferma e persino le 
effimere impronte di gocce di pioggia sulla sabbia e sul 
fango depositatosi sugli argini di lagune o pozze in via 
di essiccazione. Ed è per questo che nella prima parte 
del volume, dopo una introduzione sulla morfologia 
delle meduse, il record fossile, e la loro evoluzione, 
troverete alcuni capitoli che trattano del ruolo delle 
alghe unicellulari nel processo di fossilizzazione. 

La seconda parte del libro illustra i principali siti a 
fossilizzazione completa che hanno restituito tracce di 
meduse; un breve paragrafo introduce 
il contesto paleogeografico-geologi-
co, seguito da una descrizione dei 
cnidari rinvenuti e dalle tavole 
illustrative. Mi sono general-
mente focalizzato sulle 
meduse sensu stric-
to, non trattando di 
celenterati come 
le colonie di coralli 
(antozoi), i ctenofo-
ri, i sifonofori, salvo 
in corrispondenza 
di siti in cui sono sta-
te rinvenute specie 
significative all’evolu-
zione di questo phyla, 
o quando è risultato 
interessante citarne la 
presenza in particolari 
condizioni di fossiliz-
zazione. Il lavoro ha 
richiesto un notevole 
sforzo di ricerca bibliografica con lo sviluppo di intensi 
contatti con centri di ricerca, musei e collezionisti pri-
vati situati in tutto il mondo. Non nascondo che, dato 
l’avanzare incessante della ricerca scientifica e il rin-
venimento di nuovi siti fossiliferi a ritmi decisamente 
serrati, in seguito all’edizione di questo libro alcune 
informazioni potrebbero risultare datate, e nuovi rinve-
nimenti e interpretazioni su determinate specie potran-
no risultare completamente rivisitate. Inoltre il settore 
dello studio dei cnidari è estremamente complesso in 
quanto molte (troppe?) sono le segnalazioni di meduse 

fossili che si sono rivelate invece particolari strutture 
sedimentarie, o ichnofossili; anche questo argomento 
sarà brevemente trattato nella parte finale del volume 
(pag.185).

Infine, perché il titolo Spiagge Cambriane?  
All’inizio il progetto era quello di illustrare il processo di 
terrestrializzazione dei primi organismi complessi che 
abbandonarono i mari del Cambriano per iniziare la len-
ta, ma inesorabile, colonizzazione delle terre emerse.  
Artropodi,  molluschi, vermi... sono stati i precursori, 

e le tracce dei loro antichi spostamen-
ti sono magnificamente registrate 

nei sedimenti arenacei delle 
zone costiere, dove le con-

dizioni di fossilizzazione 
potevano permetterne 

la conservazione. In 
corrispondenza di 

questa interfaccia 
mare/cont inente 
si vennero anche 

a registrare im-
portanti fenomeni 

di spiaggiamento di 
meduse, che giunte 

sino ad oggi, testimo-
niano della ricchezza 
faunistica che dove-
va essere presente 
nei mari dell’epoca.  
Al fine di evitare la pub-
blicazione di un volume 
troppo corposo, e con 

due tematiche che si stavano delineando assai differenti, 
ho preferito scindere il testo in due parti: Meduse e Ter-
restrializzazione. Il volume qui presente tratta delle me-
duse e la loro testimonianza fossile, mentre il secondo, 
di prossima pubblicazione tratterà degli organismi che 
hanno operato per una “rivoluzione del substrato” anche 
in ambiente sub-aereo, a partire dal Cambriano medio.  

Vi auguro una buona lettura

▲ Impronta di medusa su una superficie ricoperta da ripple marks. 
Cambriano superiore, Mount Simon Formation, Mosinee, Wisconsin, USA;  
(foto: E. Bonino). Larghezza campione 40cm.
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I  Cnidaria sono un Phylum che, ai giorni nostri,   
enumera approssimativamente 10100 specie, 

presenti esclusivamente in ambiente acquatico, in 
prevalenza marino, più raramente dulciacquicolo 
(Zhang, 2011). Le forme adulte possono assumere 
due forme, polipo e medusa, il cui sviluppo è dettato 
dall’ambiente in cui vivono (ing. phenomorphs). 
Entrambi derivano da una forma embrionale che 
prende nome di planula. I polipi possiedono una 
forma approssimativamente colonnare e sono sessili, 
mentre le meduse sono forme planctoniche, aventi 
generica forma a campana e di morfologia variabile 
da discoide a globosa. Entrambi possiedono tentacoli 
che possono presentarsi in numero variabile a multipli 
di quattro, cinque, sei o otto, disposti in serie che si 
sviluppano a partire della parte apicale (nei polipi) e 
marginale (nelle meduse).

Localizzati in prossimità della base nell’albero filo-
genetico dei metazoa, i Cnidaria (come i Ctenofora), 
sono un gruppo di animali diploblastici, caratterizzati 
cioè da una blastula (si tratta di un embrione segmen-
tato in cui le cellule sono organizzate intorno una sfera 
cava) composta da due membrane principali: l’ecto-
derma (o epitelio esterno, epiderma) e l’endoderma 
(o epitelio interno, gastroderma): queste sono separa-
te da una massa gelatinosa che prende nome di me-
soglea. 

Gli cnidaria sono inclusi all’interno dei celenterati (dal 
greco Koilos = cavità ed Enteron = intestino) in quanto 
caratterizzati da una semplice cavità gastro-vascolare 
(il coelenteron) che presenta un singolo orifizio 
che funziona da bocca e ano, detto stromodeum.  
Mancano di un sistema nervoso centrale ma 
possiedono semplici reti nervose e non hanno 

un sistema circolatorio (Brusca & Brusca, 2003).  
Il coelenteron funziona da supporto idrostatico quando 
soggetto alla pressione dei muscoli localizzati nella 
parte marginale dell’ombrella, sia come camera 
accogliente le planule (Shostack, 2005). Le meduse 
possiedono in generale una simmetria tetraradiale, 
con la sacca digestiva suddivisa in quattro parti 
simmetriche, dalle cui pareti si sviluppano le gonadi, 
facilmente riconoscibili se si osserva l’organismo dalla 
parte superiore e attraverso la mesoglea. Organismi 
relativamente semplici, gli cnidaria sono ricoperti 
nelle parti periferiche, e in particolare nei tentacoli, 
da un elevato numero di strutture cellulari urticanti 
che sono tipiche di questo gruppo: gli cnidociti (o 
nematociti o cnidoblasti), da cui l’origine greco del 
nome cnidari che significa animali che pungono, 
urticante o ortica. Gli cnidociti hanno funzione 

Cnida r i a

Liquido urticante

Filamento 
urticante

Struttura 
tubolare

con arpioni

Cellula 
ectodermica

Nucleo

Cnidociglio Opercolo

Cnidociste o 
nematociste

Capsula di cheratina
a doppia parete

Cnidoblaste 
a riposo

Cnidoblaste in seguito all’espul-
sione del filamento urticante

▲ Rappresentazione di uno cnidoblaste. Questi organi servono 
sia per catturare prede che per difendersi da eventuali predatori, e 
sono uno dei caratteri che definiscono i Cnidari. Modificato (EB), da 
Robin et al., (1988).
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Si ritiene che i tappeti algali abbiano avuto un ruolo 
molto importante nel processo di preservazione 

dei tessuti molli dalla decomposizione, dalla 
predazione e dai processi meccanici (onde, correnti). 
I tappeti algali creano particolari condizioni di 
micro-ambienti in cui la concentrazione in ossigeno 
è bassa, favorendo processi di mineralizzazione 
estremamente veloci. Chafetz & Buczynski (1992) 
hanno osservato come il processo di precipitazione 
del carbonato di calcio (CaCO3) in un tappeto algale 
avviene non nei livelli superiori e nella zona fotica, in 
cui proliferano i cianobatteri filamentosi fotosintetici, 
bensì nei livelli immediatamente sottostanti, dove 
sono presenti batteri solfato-riduttori anaerobici 
e autotrofi. Questa stratificazione verticale è 
attualmente osservabile come variazione di colore 
da verde (aerobi fototrofi, i cianobatteri), a rosa-
violetto (batteri fotosintetici eterotrofi) a nera (batteri 
eterotrofi anaerobici e chemo-organotrofi che non 
richiedono né luce né ossigeno e appartenenti ai 
gruppi dei Chromatiaceae e Chlorobiaceae).

I cianobatteri sono noti per essere stati i primi 
organismi a sintetizzare l’ossigeno. Nonostante ciò, 
occorre tenere presente che la fotosintesi avviene 
secondo due modalità distinte, cioè aerobica e 
anaerobica. Poiché risulta evidente che l’atmosfera 
terreste agli albori della formazione della Terra 
(nell’Archeano inferiore) fosse di tipo anossico 
(Farquhar et al., 2000; Hazen et al., 2008; Sverjensky 
& Lee, 2010), questo non esclude l’esistenza di 
cianobatteri che potessero effettuare il processo di 
fotosintesi in condizioni anaerobiche.

Esiste un gran numero di cianobatteri filamentosi 
capaci di effettuare una fotosintesi in condizioni 
anossiche utilizzando molecole di H2S al posto di 
H2O come donatori di elettroni. Tra essi vi sono i 

batteri solfo-riduttori o ferro-riduttori Chloroflexus e 
Beggiatoa, che sono in grado di operare secondo 
questi schemi e le cui colonie possono creare 
importanti tappeti algali (vedi Bailey et al., 2009; 
Noffke et al., 2013).

I tappeti algali sono caratterizzati da una 
stratificazione verticale composta da differenti 
associazioni di micro-organismi. Essa è il risultato 
di un gradiente fisico-chimico che permette l’attività 
metabolica degli organismi che la compongono 
(Jørgensen et al., 1983). I cianobatteri si trovano sulla 
parte superiore del tappeto algale, perché hanno 
bisogno di luce per attivare i processi di fotosintesi 
essendo organismi con metabolismo aerobico. Essi 
possono essere coperti da sabbia o da mucillagini 
e contenere pigmenti come la scitonemina (vedi 
anche Balksus et al., 2011). 

Questa sostanza di colore giallo-bruno che si trova 
nella zona esterna di alcuni cianobatteri, a formare 
una sorta di “scudo” protettivo, è sintetizzata in 
seguito ad un’esposizione importante di radiazioni 
ultraviolette (UV). Questo pigmento possiede un 
ampio assorbimento tra i 325-425 nm (UV-A, viola-
blu), un picco in corrispondenza di 252 nm (UV-C) e 
un picco secondario a 280-320 nm (UV-B), Proteau 
et al., (1993). Cianobatteri che mostrano una 
sorta di protezione analoga sono stati rinvenuti in 
microfossili nelle stromatoliti datate al Proterozoico 
(2.5 Ga). 

Dato che il flusso dei raggi ultravioletti prodotti dal 
Sole, e non filtrati dalla giovane atmosfera terrestre, 
era molto più intenso di quello attuale (Kasting, 1993), 
è presumibile che lo sviluppo di questo pigmento 
possa essere stato molto importante nell’evoluzione 
di queste alghe in ambienti subtidali, maggiormente  
esposti a queste nocive lunghezze d’onda. 

Ci a nobatt er i
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L a seconda parte del volume ha come scopo di illustrare, sebbene in maniera non esaustiva (nuovi 
rinvenimenti e pubblicazioni scientifiche sull’argomento si susseguono a ritmi relativamente serrati), i siti 

fossiliferi che hanno dato alla luce associazioni fossili a cnidari (o supposti tali) più rilevanti, permettendone 
di studiarne l’evoluzione dal Precambriano ad oggi. 

Ad una generica descrizione del sito, l’età, e le caratteristiche paleogeografiche e paleoecologiche, ho 
voluto affiancare le forme fossili che sono (o possono essere state) legate allo sviluppo del phylum dei 
Cnidari. Una rappresentazione artistica (EB) del possibile ambiente di vita di questi organismi accompagna 
inoltre le tavole riprodotte.

I capitoli che si susseguono sono organizzati secondo uno schema cronologico, prendendo origine 
dal Lantian Biota nell’Ediacarano inferiore della Cina, sino all’Oligocene della Provenza francese.  
La tavola visibile nella pagina a lato schematizza invece la distribuzione geografica attuale dei siti fossiliferi 
e la distribuzione cronostratigrafica dal Precambriano al Cenozoico. 

Nel corso dell’opera inoltre state trattate alcune località in cui si rinvengono forme discoidali semplici, 
talune complesse, che presumibilmente non si sono originate in seguito al processo di fossilizzazione 
di organismi, ma bensì in seguito a processi sedimentari come anche estensivamente descritto in varie 
pubblicazioni da J.W. Hagadorn e G. Young (vedi la parte bibliografica per i riferimenti). Alcune di queste 
forme sono riprese nella terza parte del volume, dove si tratta di pseudofossili.

Molteplici sono infatti i rinvenimenti di forme discoidali di varia dimensione, distribuite anche in gran 
numero su estese superfici, che hanno indotto in errore, portando ad ipotizzare la presenza di importanti 
fenomeni di spiaggiamento di meduse, o di singoli individui, non ancora descritti. 

Introduzione a l l e tavol e

► Tavola sinottica in cui sono illustrati i siti fossiliferi attuali a Cnidari (principalmente meduse o forme affini), e la distribuzione lungo la scala 
cronostratigrafica (modificata (EB) da Cohen et al., 2013). La distribuzione dei paleocontinenti, rappresentata nei globi terrestri della tavola a 
pag. 58, nei capitoli che seguono e nel poster allegato al volume, è estratta da Scotese, Paleomap Project (2016). I globi sono stati elaborati 
nel software ESRI ArcGIS Pro e Adobe Photoshop CC.
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▲ Riproduzione del livello “E” affiorante presso la località di Mistaken Point mostrante una ricca associazione di organismi 
come Fractofusus misrai Gehling & Narbonne 2007 e petalonamae ascrivibili al genere Charniodiscus; (foto: E. Bonino).  
Cast avente dimensioni di 70x70cm.
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Burgess Shale Formation

A: Cambrorhytium fragilis WALCOTT 1911, USNM 198639, Cambriano, Miaolingiano, Burgess Shale Formation, 
Walcott Quarry, Yoho National Park e Kicking Horse Pass in Columbia Britannica, Canada; 
(cortesia Smithsonian Institution, foto: J-B. Caron). Scala lineare: 5.5mm.

B-D: Cambrorhytium major WALCOTT 1908, USNM 198636, Cambriano inferiore, Miaolingiano, Burgess Shale 
Formation, Walcott Quarry, Yoho National Park e Kicking Horse Pass in Columbia Britannica, Canada. Si osservi 
nella parte apicale (D) la presenza di probabili minuti tentacoli; 
(cortesia Smithsonian Institution, foto: J-B. Caron).  Scala lineare: 12mm.

C: Cambrorhytium major WALCOTT 1908, USNM 57627, Cambriano inferiore, Miaolingiano, Burgess Shale 
Formation, Walcott Quarry, Yoho National Park e Kicking Horse Pass in Columbia Britannica, Canada; 
(cortesia Smithsonian Institution, foto: J-B. Caron).  Scala lineare: 10mm.
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Marjum Formation

A: Medusa appartenente alla Classe Semaeostomeae, UU07021.09, Marjum Formation, Cambriano, Miaolingiano, 
Drumiano, Sponge Gully, Utah, USA. Vista della sub-ombrella; (foto: Q. Sahratian, University of Utah).
Scala lineare: 5mm.

B: Medusa appartenente alla Classe Cubozoa, UU07021.02, Marjum Formation, Cambriano, Miaolingiano, 
Drumiano, Sponge Gully, Utah, USA; (foto: Q. Sahratian, University of Utah). Scala lineare: 5mm.

C: Medusa appartenente alla Classe Cubozoa, UU07021.01, Marjum Formation, Cambriano, Miaolingiano, 
Drumiano, Sponge Gully, Utah, USA; (foto: Q. Sahratian, University of Utah). Scala lineare: 5mm.

D: Medusa appartenente alla Classe Semaeostomeae, UU07021.10, Marjum Formation, Cambriano, Miaolingiano, 
Drumiano, Sponge Gully, Utah, USA; (foto: Q. Sahratian, University of Utah). Scala lineare: 5mm.

E: Medusa appartenente alla Classe Coronatae, UU07021.05, Marjum Formation, Cambriano, Miaolingiano, 
Drumiano, Sponge Gully, Utah, USA; (foto: Q. Sahratian, University of Utah). Scala lineare: 5mm.

F: Medusa appartenente alla Classe Narcomedusae, UU07021.03, Marjum Formation, Cambriano, Miaolingiano, 
Drumiano, Sponge Gully, Utah, USA; (foto: Q. Sahratian, University of Utah). Scala lineare: 5mm.

G: Cambrorhythium major WALCOTT 1908, KUMIP204361, Marjum Formation, Cambriano, Miaolingiano, 
Drumiano, Wheeler Amphiteatre, House Range, Millard Cty., Utah, USA; (foto: J. Kimmig, Kansas University, 
Museum of Invertebrate Paleontology). Scala lineare: 10mm.

A B

C D

E F

G

Marjum Formation
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A

B

C

D

Ichnofossili Mount Simon / Wonewoc Formation

E F

G H

I

Ichnofossili Mount Simon / Wonewoc Formation
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N umerose impronte di meduse sono state 
descritte nelle dolomie dell’Ordoviciano 

superiore (stage regionale Katian, 453-445.2 Ma) 
presso William Lake (Williams Member, Stony 
Mountain Formation), Manitoba centrale, Canada 
(Young et al., 2007). 

I fossili a conservazione eccezionale che si 
rinvengono in queste dolomie sono localizzati in 
tre orizzonti principali: essi sono accompagnati da 
strutture come ripple marks simmetrici, laminazioni 
incrociate, clasti argillitici, modelli di cristalli di sale, 
gallerie orizzontali e strutture di dewatering. I fossili 
presenti sono caratteristici di ambienti lagunari 
ristretti, con acque basse e tendenza a fenomeni 
di ipersalinità e anossia, e tra i gruppi fossili 
predominanti si rinvengono brachiopodi lingulida.

Gli esemplari di meduse meglio conservate 
si presentano tridimensionali, e i tessuti che 
corrispondono al manubrio, stomaco e canali sono 
stati sostituiti da materiale piritico e calcareo. 
L’ombrella e i tentacoli sono visibili come variazioni 
di colore all’interno della matrice dolomitica. La 
maggior parte degli esemplari corrisponde a 
idromeduse, di cui alcune presentano similitudini 
con le attuali anthomeduse e leptomeduse; altri 
individui possono essere associati a scifomeduse. 

Secondo Adler & Röper (2012), queste meduse 
invece non sono da considerarsi come delle 
idromeduse, ma bensi’ forme analoghe a delle 
scifomeduse, prossime ai generi ‘Medusina’ 
descritti nel lagerstätten di Solnhofen (Haeckel, 
1869; Kieslinger, 1939) e nel Cambriano inferiore 
della Svezia (Walcott, 1898; Nathorst, 1909). 

Le strutture cruciformi descritte nelle faune di 
Manitoba corrisponderebbero quindi, secondo questi 
autori, alle cavità gastriche e/o ai tentacoli orali delle 
scifomeduse. I differenti gradi di fossilizzazione 
delle meduse suggeriscono differenti stadi nei 
processi tafonomici. Il materiale organico iniziale è 
stato sostituito da pirite e carbonati, in particolare 
gli organi legati alle gonadi, manubria, stomaco e 
canali. Questo indica un processo di seppellimento 
rapido, una litificazione relativamente veloce e una 
sostituzione dei materiali organici delle gonadi da 
parte di minerali autigeni (Briggs, 2003). 

Nei livelli contenenti modelli di cristalli di sale, 
le meduse conservate sembra che abbiano subito 
un processo di disidratazione prima di essere 
seppellite, mentre altri individui, fossilizzati in 
associazione con Eurypteridi, risultano essersi 
conservati in presenza di un tappeto algale.

Ston y Mou nta i n For m ation 
(Ca na da)
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S e nel Siluriano e Devoniano non sono descritte 
meduse con certezza assoluta, il Carbonifero 

superiore della Carbondale Formation in Essex 
e Astoria (Contee di Grundy, Will, Kankakee e 
Livingston) nell’Illinois (USA) ne mostra, invece, una 
ricca associazione. Migliaia di esemplari sono stati 
rinvenuti nel konservät lagerstätte noto con il nome di 
Mazon Creek, il cui nome deriva da un corso d’acqua 
affluente all’Illinois River. I numerosi siti di estrazione, 
in cui si rinvengono le stupende faune a corpo molle 
e flore all’interno di noduli sideritici, sono stati a lungo 
sfruttati dall’industria del carbone e, parzialmente, 
per l’estrazione di minerali di ferro (siderite) dai noduli 
stessi; noduli che possiedono dimensioni variabili da 
1 a circa 30 cm, con diametro medio di 12-13 cm.  
La roccia madre contenente i noduli è il Francis Creek 
Shale Member, caratterizzata da alternanze di letti 
di carbone e scisti argillitici di potenza variabile tra 
6 a 18m. Questo membro, datato al Pennsylvaniano 
medio (Moscoviano superiore, 306-311 Ma), si è 
depositato quando l’Illinois si trovava a latitudini di 
circa 10° rispetto al paleo-equatore. L’ambiente era 
caratterizzato da estese paludi originatesi da delta 
fluviali influenzati da processi tidali, lungo il bordo 
continentale della Laurasia e gli Appalachi occidentali 
sino al centro del subcontinente nord-Americano. 
Questo particolare ambiente, che potrebbe essere 
comparabile a quello che si rinviene nell’attuale 
Louisiana in prossimità del Golfo del Messico, ha 
permesso la conservazione di faune marine (Essex 

fauna), terrestri e di acqua dolce (Braidwood fauna) 
dagli impressionanti dettagli anatomici. Ben noto è il 
giacimento del Peabody Coal Pit 11, in corrispondenza 
delle zone di scavo delle vecchie miniere di carbone 
abbondanti nell’area. Il Pit 11 attualmente è utilizzato 
come bacino di raffreddamento della vicina centrale 
nucleare di Braidwood, ma almeno un centinaio di 
località differenti sono venute alla luce negli ultimi 
anni. Da questo sito sono state estratte da 100 
a 150 specie vegetali e circa 512 specie animali 
rappresentanti 11 Phyla e 23 Classi (Wittry, 2012).  
Il processo di fossilizzazione ha richiesto la presenza 
di un rapido seppellimento, avvenuto in conseguenza 
di importanti eventi atmosferici, come alluvioni e 
tempeste. L’importante accumulo di sedimenti ha 
favorito lo sviluppo di processi chimici che hanno 
permesso la riduzione dei solfati, fenomeno che ha 
inibito il decadimento della materia organica a causa 
dalla scarsa attività microbica aerobica. Questo 
processo chimico ha dato origine a composti ricchi in 
ammoniaca (NH3) e metano (CH4) che hanno aumentato 
il pH nelle immediate vicinanze dell’organismo sepolto. 
Questo processo, sviluppatosi quindi in ambiente 
anaerobico, ha portato alla rapida concentrazione di 
bicarbonati (HCO3

-) intorno alla carcassa creando un 
micro ambiente di elevata alcalinità e permettendo 
la precipitazione di carbonati. La presenza di ferro 
bivalente (Fe2+) nel sedimento (fornito anche dal 
decadimento di vegetali) ha dato origine a una sorta 
di gel di carbonato ferroso (FeCO3) che ha “sigillato” 

Ca r bonda l e For m ation
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Mazon Creek II

A: Drevotella proteana NITECKI & RICHARDSON 1972, RCMCA0020, Carbonifero, Pennsylvaniano medio, Francis 
Creek Shale, Peabody Coal Pit 11, Braidwood, Illinois, USA; (foto: R. Coleman). Scala lineare: 10mm.

B: Mazohydra megabertha SCHRAM & NITECKI 1975, FMNH PE32074. Carbonifero, Pennsylvaniano medio, 
Francis Creek Shale, Peabody Coal Pit 11, Braidwood, Illinois, USA; (foto: J.M. Wittry, Field Museum of Natural 
History, Chicago, Illinois). Scala lineare: 2mm.

C: Etacystis communis NITECKI & SCHRAM 1976. Carbonifero, Pennsylvaniano medio, Francis Creek Shale, 
Peabody Coal Pit 11, Braidwood, Illinois, USA; (foto: E. Bonino). Scala lineare: 10mm.

D: Escumasia roryi NITECKI & SOLEM1973. Carbonifero, Pennsylvaniano medio, Francis Creek Shale, Peabody 
Coal Pit 11, Braidwood, Illinois, USA; (foto: E. Bonino). Scala lineare: 10mm.
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I Grès à Voltzia appartengono alla formazione del 
Buntsandstein superiore e sono datati al Triassico 

medio (Anisico, 243~238 Ma); affiorano essenzialmente 
nel massiccio dei Vosgi, in Francia. Queste arenarie 
si presentano in facies assai variabili, essendosi 
deposte in un ambiente continentale di tipo deltizio, 
evolventesi verso un ambiente più tipicamente marino, 
in un clima intertropicale caldo umido. I depositi deltizi 
sono facilmente riconoscibili dalla presenza di canali di 
meandri che si sviluppano intersecandosi e troncandosi 
in occasione di successivi eventi alluvionali. Nelle zone 
interne più riparate, un regime a deposizione più fine 
ha dato origine a livelli argillosi che hanno permesso lo 
sviluppo di una vegetazione stabile, con equiseti, felci 
e conifere come Voltzia, pianta che ha dato il nome a 
questa celebre formazione geologica. La maggior parte 
dei fossili contenuti nei Grès à Voltzia provengono da 
questi livelli argillosi finemente laminati (Gall, 1971). 
Le condizioni ambientali particolarmente favorevoli di 
questo ambiente, hanno portato alla fossilizzazione di 
una fauna e una flora eccezionali, con la conservazione 
di tessuti molli in organismi come insetti e meduse.  
E’ dal sito della cava di Vilsberg e d’Arzviller, nei Vosgi 
settentrionali, che una decina di esemplari di meduse 
fossili sono state rinvenute e pubblicate da Grauvogel 
& Gall (1962). 

Queste meduse ascritte alla specie Progonionemus 
vogesiacus, possiedono dimensioni variabili tra 8 e 
40mm di diametro, e si presentano sotto forma di 

impronte brunastre su una matrice argillosa di colore 
verdastro. L’eccellente stato di conservazione di questi 
individui è dovuto, secondo gli autori, a una rapida 
sedimentazione, unita a un processo di disidratazione 
che ha portato alla formazione di un livello organico 
relativamente resistente. Di essi si osservano 
chiaramente l’ombrella, il manubrium, i tentacoli (con 
probabilmente conservate le batterie di nematocisti) 
e le gonadi. Sulla base di un’analisi esclusivamente 
morfologica, queste meduse vengono associate alla 
classe degli Idrozoa (ordine Limnomedusae); questa 
classificazione è supportata dal fatto che questo ordine 
si rinviene attualmente anche in ambienti caratterizzati 
da acque dolci o di transizione (come la specie 
Gonionemus vertens Agassiz 1862), ambienti che 
corrispondono a quello in cui si sono depositate queste 
argille e arenarie fossilifere.

A

B

C D

Vossenveld Formation

▲ Esemplare di Gonionemus vertens Agassiz 1862;  
(foto: licenza CC-BY-SA 2.5).
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Bolca

A: Simplicibrachia bolcensis BROGLIO-LORIGA 1973, Eocene inferiore, Ypresiano superiore, Cuisiano medio, 
Lessini orientali, Verona, Italia; (foto: Museo di Arsago Seprio, licenza CC-BY-SA-4.0).  
B: Simplicibrachia bolcensis BROGLIO-LORIGA 1973, Eocene inferiore, Ypresiano superiore, Cuisiano medio, 
Lessini orientali, Verona, Italia; (foto: Museo dei Fossili di Bolca, licenza CC-BY-SA-4.0).  
C-D: Simplicibrachia bolcensis BROGLIO-LORIGA 1973, mB1-2 e mB2, Eocene inferiore, Ypresiano superiore, 
Cuisiano medio, Lessini orientali, Verona, Italia; (foto: R. Zorzin, Archivio Museo Civico di Storia Naturale di 
Verona). Scala lineare: 50mm. 
E: ipotetiche ephyrae di incerta attribuzione, Eocene inferiore, Ypresiano superiore, Cuisiano medio, Lessini 
orientali, Verona, Italia; (foto: Broglio Loriga & Sala Manservigi 1973 - Minor unpublished fossils of the 'Pesciara' 
of Bolca (Verona, Italy)-11). Scala lineare: 20mm. 
F-G: ipotetiche ephyrae di incerta attribuzione, Eocene inferiore, Ypresiano superiore, Cuisiano medio, Lessini 
orientali, Verona, Italia; (foto: Sala Manservigi 1979 - Altre Scifomeduse fossili della Pesciara di Bolca 
(Verona)-6). 
Scala lineare: 20mm. 
H: Medusa indeterminata, B.11-12, Eocene inferiore, Ypresiano superiore, Cuisiano medio, Lessini orientali, 
Verona, Italia; (foto: R. Zorzin, Archivio Museo Civico di Storia Naturale di Verona). 
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Velumbrella bayeri

Rinvenuto all’interno del Farmers Member nella 
Borden Formation (Rowan County, Kentucky, USA) e 
datato al Mississippiano inferiore (Osagean Stage, 348-
340 Ma), questo organismo a morfologia discoidale è 
stato descritto in Yochelson & Mason (1986) come una 
forma associata ai cnidari idrozoi condroforine.

Il Farmers Member è considerato come 
appartenente a una successione torbiditica che mostra 
con evidenza le sequenze di Bouma, con impronte di 
corrente e le caratteristiche ichnofaune. La litologia 
è composta da arenarie medio-fini alternate a peliti. 
Secondo Kepferle (1977) la profondità a cui si sono 
deposti questi sedimenti doveva essere variabile tra i 
40 e 150 m in un ambiente deltizio. 

Il supposto pneumatoforo si presenta circolare, con 
diametro di circa 64 mm, portante strutture radiali (in 
numero di 24) che si sviluppano da un foro centrale 
e che gli autori considerano come la parte orale 
dell’organismo. Fini strutture concentriche sono visibili 
sulla superficie dell’organismo, mentre non sono stati 
individuati tentacoli o il velum (come nel genere Velella. 
Data l’unicità del rinvenimento e l’assenza di ulteriori 
caratteri morfologici che ne permettono una corretta 
classificazione, questo organismo è stato interpretato 
come una condroforina prossima al genere Porpita, in 
virtù della similitudine con il supporto galleggiante di 
questo idrozoo. 

Il genere Velumbrella è stato assegnato anche 
all’eldonide Velumbrella czarnockii Stasińska 1960, 
rinvenuto nel Cambriano inferiore della Ociesęki 
Sandstone Formation in Polonia (vedi pag. 191-192); 
risultando che gli eldonidi si considerano come estinti 
alla fine del Devoniano, probabilmente una revisione 
tassonomica di questo genere appare necessaria.

▲ Esemplare di Velumbrella bayeri Yochelson & Mason 1986, 
Pal376326; Osagean Stage, Mississippiano, Carbonifero; (foto: 
Smithsonian Institute). Diametro esemplare: 64 mm.
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Affioramento della località tipo del Membro di Yu’anshan, Formazione di Chingchussu (Chengjiang Biota), 
Yunnan Province, Cina meridionale. 
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Tipico affioramento di calcari litografici presso la cava di Gungolding, Giurassico superiore, Titoniano inferiore  
Formazione di Solnhofen, Baviera, Germania. 

(foto: N. Musmarra, W. Mages).
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Medusa in un mare del Cambriano con trilobiti e Marrelle. 
Alessio Bonino (9 anni)
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Medusa in un mare del Cambriano e Anomalocaris. 
Alessio Bonino (9 anni)
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