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ABSTRACT  SOFT TISSUES: HOW DO THEY FOSSILIZE? The preservation of soft tissue (not resistant) always
draws attention, both for the quality of the fossils preserved, as for their rarity. This contribution makes extensive review of
the subject and dispels some myths about the current fossilization of such materials, including anaerobiosis, quick burial.
Additionally it also demonstrates the important role of replacement morphological structures by microbial colonies. Among
the factors that influence the preservation of not resistant tissues are pH, decomposition processes, rapid burial and rapid
mineralization by carbonates or phosphates. It is possible to cite examples of sedimentary facies in which there is preservation
of non resistant tissues as pyrobituminous shales, lithographic limestones, shales and diatomites. Note the role of microbial
colonies, both in the form of microspheres, as those non-spherulitic. The three main myths that have been sought to be
clarified in the article are: (1) the presence of oxygen, (2) the rapid burial and (3) the microbial colonies. Citation: Gobbo S.R.,
Bertini R.J. 2014. Tecidos moles (ndo resistentes): como se fossilizam? Terree Didatica, 10(1):02-13. <http://www.ige.unicamp.br/terraedidatica/>.
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RESUMO A preservagdo de tecidos moles (ndo resistentes) desperta atengao pela qualidade dos fdsseis preservados,
e pela raridade. Este trabalho faz ampla revisdo do assunto, desfaz alguns dos mitos correntes sobre fossilizagdo destes
materiais, como anaerobiose e soterramento rdpido, bem como assinala a relevancia do papel da replicagem de estruturas
mortfolégicas por colonias microbianas. No dmbito dos fatores que influenciam a preservagao de tecidos ndo resistentes estdo
PpH, processos de decomposicdo, soterramento rdpido e mineralizacdo rdpida por meio de carbonatos ou fosfatos. E possivel
citar exemplos de fdcies sedimentares nas quais hd preservagao de tecidos ndo resistentes, como os folhelhos pirobetuminosos,
calcdrios litogrdficos, folhelhos e diatomitos. Destaca-se o papel das colénias microbianas, tanto na_forma de microesferas,
como aquelas ndao-esferuliticas. Os trés mitos principais que se procurou desfazer no artigo sdo: (1) a presenga de oxigénio;
(2) o soterramento rdpido e (3) as colénias microbianas.

PALAVRAS-CHAVE: Tafonomia, fossilizacao, Paleontologia, necrdlise, fossil-lagerstdtten
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Introducéao

A raridade da presenga de organismos de teci-
dos nio resistentes, ou com poucas partes duras, no
registro geoldgico, ¢ um dos mais ébvios tenden-
ciamentos resultantes dos processos de fossilizagio
(Allison e Briggs, 1991). Estima-se que cerca de
dois tercos da biota de uma comunidade marinha
normalmente nio se fossiliza, por ser constituida
apenas por animais de corpo mole (Lawrence 1968,
Allison 1986, Allison e Briggs 1993), como, por
exemplo, cniddrios meduséides. Porém ocasio-
nalmente ocorrem descobertas impressionantes de
fosseis de animais sem tecidos resistentes, como os
diversos espécimens de dguas-vivas do Cambria-
no Médio da Formacio Marjum em Utah (Fig. 1.
Cartwright et al. 2007).

Assim que um organismo morre inicia-se o
processo de decomposi¢io, também chamado de
necrolise. Consiste na decomposi¢io dos teci-
dos nio resistentes. A necrélise porém ocorre de
maneira diferencial, alguns tecidos comegam a se
decompor em horas, outros em dias, portanto é
preciso conhecer os tipos histolégicos e seu poten-
cial de preservagio. Geralmente para o estudo da
fossilizagio se definem os tecidos em dois tipos,
nao resistentes e resistentes. Mas o que sao “tecidos
moles” ou nio resistentes?

Diversos autores, em contribuicdes relaciona-
das 2 Tafonomia, mencionam o termo soft fissues
sem, entretanto, o definir (Allison ¢ Briggs 1993,
Briggs e Wilby 1996, Wilby et al. 1996, Wilby ¢
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Figura 1. Imagem e desenho interpretativo de cnidario
medusoéide com tentaculos preservados, do
Cambriano Médio da Formagdo Marjum, Utah.
Escala 5 mm (Cartwright et al. 2007).

vascular, nervoso. Como exemplo tem-se peles,
musculos, tenddes, ligamentos, vasos sanguineos,
nervagoes, penas, pélos, quitina.

Poucos autores utilizam o termo soft tissue para
vegetais, entre eles Gastaldo et al. (2005) por exem-
plo, que preferem mencionar “(soff) tissue”, entre
parénteses, para tecido parenquimatoso vegetal,
definido como sendo uma estrutura histolégica
pouco especializada. Desta maneira, podemos con-
siderar que os tecidos vegetais relativamente pou-
co resistentes 4 preservagio seriam caules, ramos
novos ¢ folhas das plantas vasculares, enquanto talos
e frondes seriam os correspondentes para algas ¢
outros vegetais nio vascularizados. Esclareca-se
que no desenvolver desta contribui¢io tecidos nio
resistentes se referem a estruturas histoldgicas de
metazoarios, ou animais multicelulares, entretanto,

Briggs 1997, Martill e Unwin 1997,
Martill 1998, Hollingworth et al.
2001). Também sio encontradas as

TIPO DE
ORGANISMOS

TECIDOS/ESTRUTURAS

Naio resistentes Resistentes

variagdes para o vocibulo, tanto em
inglés quanto em portugués como,

¢ Talofytas
por exemplo, partes moles (soft Y

Vegetais avasculares

Girogonites(oogdnios cal-
cificados de caréfytas),
envoltdrio externo de
€esporos

Talos e frondes.

parts,) ou a referéncia a animais de
corpo mole (soft bodies) como utiliza
Allison (1988 a, b, ¢, d).

Vegetais vasculares
ou Traquedfytas

Raizes e ramos novos,
folhas, flores,
parte carnosa de
frutos

Envoltério externo de esporos
¢ pélens, lenho, cuticulas
da epiderme.

Utiliza-se o termo tecidos
moles (soft tissues), ou nio resisten-

Testas calcdreas, silicosasou
orginicas, espiculas, con-
chas e outros esqueletos
carboniceos (ex. corais e
equinodermos) e quitino-
sos (artrépodes).

Tecidos conjuntivo,
epitelial, mus-
cular, vascular,
Nervoso.

tes (Fig. 2), para designar estruturas | Invertebrados
histolégicas nio biomineralizadas,
com a matriz extracelular rica
em fibras de coligeno e elastina.
Vertebrados

Geralmente este vocibulo ¢ utili-

Tecidos conjuntivo,
epitelial, mus-
cular, vascular,
Nervoso.

Dentes, escamas, 0ssos

zado para tecidos animais, assim
sao considerados como estruturas

Figura 2. Exemplos de estruturas e tecidos de diferentes organismos, de acordo

com seu potencial de preservacdo. Os néo resistentes tem menor potencial

histoldgicas nio resistentes os teci-
dos conjuntivo, epitelial, muscular,

de preservagao, enquanto estruturas e tecidos resistentes apresentam maior
potencial de preservagéo.
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quando for de interesse, tecidos vegetais
serdo mencionados.

Acima definiram-se os tecidos nio
resistentes. Mas como classificar 0ssos,
dentes e conchas? Estas sio estruturas
histolégicas animais biomineralizadas,
também chamadas de “partes duras”, ou
no inglés hard parts, que sio relativamen-
te resistentes 3 decomposi¢io, por serem
constituidas de minerais estiveis. Aqui
serdo chamadas de partes resistentes aque-
las com maior potencial de preservagio no
registro fossil.

Nos vegetais o potencial de preserva-
¢ao é maior para esporopolenina, compos-
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to orginico envolvendo esporos e graos
de pélen, seguida da cutina, que compde
a camada cerosa recobrindo a superticie
de caules, folhas e estruturas reproduti-
vas. Em seguida temos lignina e celulose,
que compdem a porcio lenhosa (Scott e
Collinson 1983). A esporopolenina é con-
siderada como um dos compostos orga-
nicos mais resistentes, podendo supor-
tar grandes variagdes de pH, incluindo
ataques 4cidos, e de temperatura, pois resiste até
320°C, sem alteragdes na sua estrutura quimica
(Ianuzzi e Vieira 2005). Porém os processos tafo-
ndmicos para preservagio de vegetais sio distintos,
em relagio a restos animais, e nio serio tratados
nesta contribuigio.

A fossilizagio ocorre de maneira bastante dife-
renciada, dependendo da composi¢io quimica ori-
ginal dos organismos, dos ambientes e até mesmo
dos processos envolvidos. Sio conhecidos tanto
fésseis de organismos originalmente constituidos
apenas de tecidos nio resistentes, como também se
conhecem restos esqueléticos resistentes que nao
se preservam. Mas de maneira geral, considerando
apenas a composi¢io quimica original dos organis-
mos, os modelos demonstram que a presenca de
partes resistentes favorece a fossiliza¢io (Fig. 3),
conforme mencionado por diversos autores (Alli-
son e Briggs 1991, Kowalevski 1997).

Os tecidos nio resistentes, em geral, sio muito
susceptiveis A decomposigio e excepcionalmente se
preservam. Como pode ser observado no modelo
tafondmico reciproco de Kowalewski (1997, Figura
3), quanto maior a presenga de partes duras na bio-
cenose original, maior a completitude do registro
téssil. Porém por outro lado, justamente por serem
quimicamente estiveis e dificeis de decompor, as

Celenterados
medusdides e
animais com
tecidos ndo
resistentes

Equindideos
e vertebrados

|p1oods2 2 jouodwa) sounysiw

Moluscos com
conchas

Potencial de fossilizagdo

Figura 3. Modelo tafonémico reciproco (Kowalewski 1997). De acordo
com este modelo, a presenca de partes resistentes favorece a
preservacao, ou completitude do registro féssil, por resisténcia a
decomposi¢ao, mas ao mesmo tempo aumentam as possibilidades
de mistura temporal e espacial (time averaging). Por outro lado
animais sem partes resistentes tendem a ter baixa possibilidade
de preservacao, ou incompletitude do registro féssil, porém com
baixas possibilidades de mistura temporal e espacial.

partes resistentes podem favorecer situagdes onde
ocorrem misturas cronolégica e espacial. Processos
que causam mescla de fésseis de diferentes idades
foram reunidos no que Walker e Bambach (1971)
denominaram de mistura cronoldgica, e / ou tem-
poral (time-averaging), que podemos definir como
sendo a reunido de biocenoses de diferentes épocas
em uma mesma camada estratigrafica.

Isto ocorre porque partes resistentes podem
acumular-se antes do enterramento, ou mesmo ser
re-exumadas e re-depositadas com outras bioceno-
ses mais recentes (Flessa et al. 1993). Mas como
pode ser observado no modelo tafonémico reci-
proco de Kowalewski (1997, Fig. 3), a preservagio
de tecidos nio resistentes em geral estd associada
a baixas condic¢des de mistura espacial e temporal.
Por este motivo este assunto nio serd aprofundado
nesta contribuicio e sugere-se, para maiores deta-
lhes sobre mistura cronoldgica, a leitura de Holz
¢ Simdes (2002).

A mistura espacial por sua vez ocorre quan-
do carcacas sio transportadas ¢ depositadas fora
do ambiente em que o organismo viveu. Como
exemplo pode-se citar um organismo que vive em
ambiente continental, mas ¢ transportado por um
rio e se deposita em ambiente marinho. Neste caso
o transporte também age de maneira a selecionar
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os componentes bidticos, ¢ em geral as partes nio
resistentes também sio eliminadas neste processo.
De acordo com o acima exposto, a0 serem encon-
trados tecidos nio resistentes preservados, tém-se
também uma situag¢io com baixo potencial de mis-
turas cronoldgica e espacial.

Na eventualidade de misturas temporal ou
espacial podemos dizer, de maneira sucinta, que
a reuniio de vérias biocenoses diferentes, tempo-
ral ou espacialmente, em um mesmo momentum
estratigrifico, dificulta ao paleobiolégo desenvolver
inferéncias paleoecoldgicas, sejam elas de inter-
pretagio paleoambiental ou mesmo de dinimicas
populacional ou de comunidades (Flessa et al.
1993). Mas também pode-se dizer que o contririo
¢ verdadeiro, pois é em localidades onde se pre-
servam organismos com partes nio resistentes que
existe maior resolugio para interpretagoes paleo-
ambientais e de comunidades.

Em algumas situagoes a decomposi¢io parcial
de tecidos nio resistentes pode levar a andlises
taxondmicas e filogenéticas erréneas. Tais tenden-
clamentos ocorrem freqiientemente, por exemplo,
com vegetais fésseis, na preservagio de elementos
isolados tais como folhas, troncos, frutos e polens,
que com alguma frequéncia podem ser conside-
rados espécies independentes ¢ nio espécimens
(partes, estruturas) de uma mesma espécie.

Assim como ocorre em animais extintos, sem
representantes modernos, especialmente aqueles
de corpo mole, que apresentam elementos esque-
letais isolados como, por exemplo, os conodontes.
Estes s6 tiveram suas afinidades filogenéticas até
certo ponto estabelecidas quando um exemplar
excepcionalmente bem preservado, com detalhes
anatdmicos dos tecidos nao resistentes, foi encon-
trado em depdsitos carboniferos da Escécia (Briggs
et al. 1983).

Realmente os tecidos nio resistentes sio mais
raramente preservados no registro féssil, quan-
do comparados aos clementos biomineralizados
ou partes duras. Porém quando encontramos
organismos compostos de tecidos nio resistentes
preservados temos informagdes que vio desde a
composi¢io da comunidade, como no caso dos
fosseis ediacaranos, que eram constituidos prin-
cipalmente de organismos de corpo mole, que de
outra forma talvez nao fossem conhecidos, como
podemos conhecer detalhes da anatomia, como
Orgaos internos.

Cefalépodos coledideos, constituidos exter-
namente de tecido nio resistente, e internamente

de uma concha em forma de pena, encontrados
na localidade de Oxford Clay, na Inglaterra, apre-
sentam uma preservagio extraordiniria. Muitos
exemplares estavam tio delicadamente fossilizados,
que estudos da anatomia interna foram feitos e
indicaram a presenca dos sacos de tinta, do man-
to muscular e dos tenticulos com seus ganchos e
ventosas (Donovan e Crane 1992, Hollingworth et
al. 2001). Um dos exemplares foi fossilizado segu-
rando um peixe com seus tenticulos, permitindo
assim conhecer detalhes comportamentais (Hollin-
gworth etal. 2001). Outros casos, como os peixes da
Chapada do Araripe, Nordeste do Brasil, também
apresentam uma preservagio tio impressionante
que se pode estudar a estrutura dos tecidos a nivel
sub-celular (Martill 1990).

Assim retornamos a pergunta: como se preser-
vam tecidos moles? Para responder a esta questio
temos que recorrer a Tafonomia (do grego taphos,
sepultamento; nomos, leis), ciéncia que investiga os
processos que ocorrem da morte do organismo até
a formagio do féssil e sua exumagio. Tafonomia é
um termo criado por Efremov (1940), que assim
a definiu: “estudo da transigio de restos orginicos
da biosfera para a litostera”.

Além de estudos tafondmicos sio utilizados
também os principios da Actuopaleontologia,
também denominada Paleontologia Atualistica,
ramo da Paleobiologia desenvolvido por Richter
(1928), que se ocupa do estudo de vida e morte
de organismos atuais em seus habitats, incluindo
processos post-mortem, para extrapolar estas infor-
magdes na interpretagao de registros fésseis (Holz
e Simoes 2002).

Despertam grande interesse de estudo, quando
fossilizados, especialmente os organismos constitu-
idos apenas de tecidos nio resistentes, sem conchas
¢ esqueletos, pois representam importante par-
cela da biocenose original, geralmente eliminada
por tendenciamentos tafondmicos. Como vimos
acima, a principal tendéncia tafondmica ¢ justa-
mente preservar organismos que possuem partes
duras, eliminando aqueles constituidos apenas de
tecidos moles.

O transporte ¢ um dos responsiveis por esta
tendéncia, pois animais de tecidos nio resistentes
podem se desintegrar no transporte, devido a agio
de agentes tais como dgua, vento e gelo. Além disto,
estes organismos tém uma necrélise mais rapida,
dificilmente se preservando. Somente partes duras
como conchas, dentes e ossos permanecem integros
A agdo destrutiva do transporte ¢ por isto consti-
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tuem a maior parte dos fésseis encontrados. Entio
encontrar um jazimento f4ssil, também chamado
de orictocenose, com organismos de tecidos nio
resistentes preservados, é como abrir uma janela
para o passado, pois sabemos que ambientes pre-
servando organismos de corpo mole tem menores
misturas cronoldgica e espacial, de acordo com o
modelo da Figura 3.

Ambientes que permitem uma excepcional
preservacio dio origem aos chamados fossil-lagers-
tatten (Seilacher 1970). Lagerstitte apresenta o plu-
ral Lagerstdtten, derivando das palavras em alemio
lager e statte, que significam literalmente “lugar de
estoque”. Nio existe um termo correspondente
em portugués, ¢ a defini¢io mais completa ¢ “um
corpo rochoso contendo um ndmero incomum
de informagdes paleontoldgicas, devido i qualida-
de e / ou quantidade da preservagio”. O mesmo
autor diferencia os fossil-lagerstdtten em dois tipos:
Konzentrat-Lagerstdtten e Konservat-Lagerstdtten.

Konzentrat-Lagerstdtten sao assim definidos por
apresentarem concentragio incomum na quantida-
de de fosseis, em geral de elementos desarticulados
com partes resistentes, formando verdadeiras bone-
-beds ou shell-beds. Este tipo representa, em geral,
depésito com grandes possibilidades de misturas
temporal e espacial, seja por baixas taxas de sedi-
mentacio e / ou retrabalhamento.

Konservat-Lagerstitten sio dep0sitos excepcionais
pela qualidade incomum na preservagio dos fésseis
(Konservat, termo alemao para qualidade, conserva-
¢30), quando tecidos nio resistentes se preservam,
seja na forma de moldes, impressdes ou mes-
mo por replicagem, como serd
abordado mais a frente. Estes
depésitos s3o muito importantes
por representarem literalmente
“uma janela para o passado”, pois
exibem ocorréncias dos orga-
nismos sem partes duras que
raramente se preservam. Assim
espera-se, nestes casos, que a
estrutura da comunidade esteja
mais bem representada, permi-
tindo estudos paleoecoldgicos
mais acurados.

Este tipo de lagerstdtte requer
condig¢bes ambientais especifi-
cas para preservagio de partes
moles. Se pretende-se compre-
ender a fossilizag¢io de estrutu-
ras histoldgicas nio resistentes

temos que comegar por definir os paleoambientes
favordveis a este tipo de preservagio. Sdo chamados
de “ambientes sedimentares estéreis”, definidos
como aqueles “em que as condi¢des ambientais
excedem as tolerincias ecolégicas de bactérias
decompositoras” (Allison ¢ Briggs 1991). Entre os
exemplos mais conhecidos temos Ambar, turfeiras,
permafrost, areias movedigas, cavernas secas, evapo-
ritos (depdsitos de sal).

Sa0 conhecidos por serem sistemas antissépticos,
pela presenca de sal, dcidos hdmicos ou resinas, ou
ambientes de condigdes extremas, secos ou frios, mas
onde necessariamente a dgua encontra-se indisponi-
vel. Estes paleoambientes tém produzido intimeros
exemplos de tGsseis com tecidos nio resistentes pre-
servados, como as mimias das turfeiras de Sphagnum
do Norte da Europa, que preservam desde pele até
6rgaos internos, devido a0 ambiente constituido de
dguas 4cidas, baixas temperaturas e depletados em
oxigénio. Porém, neste caso em particular, os dcidos
htimicos dissolvem o fosfato de célcio dos ossos
preservando apenas os tecidos moles (Pringle 2002).

Mas existe outro tipo de fossiliza¢io que per-
mite uma preservagio ainda mais excepcional de
tecidos nio resistentes, que é chamada de “replica-
gem por minerais autigénicos”, que sdo formados
durante a sedimenta¢io ou na fase de diagénese pre-
coce, particularmente fosfato de cilcio. Neste caso,
tecidos moles com detalhes musculares, nervos,
vasos sanguineos, sio preservados em sua forma
tridimensional. Este é o caso, por exemplo, da For-
magao Santana (Bacia do Araripe / Brasil - Fig. 4),

que sera enfatizado neste trabalho.

b

Figura 4. Santanaraptor placidus. A - Nodulo calcario com membro posterior que
apresenta tecidos nao resistentes preservados. B-C: Detalhes do tecido mole
preservado de Santanaraptor placidus; B - fibras musculares. C - vasos
sanguineos (Kellner et al. 1999).
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MINERALIZACAO DIAGENETICA

Figura 5. Relacdes entre decomposicdo, mineralizagao
e preservacdo. Observa-se que a preservagao de
tecidos néo resistentes se deve a uma associagao
de dois fatores: um minimo de decomposicéo e uma
mineralizacao diagenética precoce (modificado de
Martin 1999).

Pela seqiiéncia esperada da decomposi¢io de
um organismo (que pode ser visualizada na Figu-
ra 5) os tecidos nio resistentes sao os primeiros a
serem afetados, a nio ser que algum evento inter-
rompa a decomposi¢io ¢ permita uma minerali-
zagao diagenética precoce. Por mineralizag¢io dia-
genética consideramos a precipitagio de minerais
durante o processo de diagénese.

Diagénese é o conjunto de processos fisicos
(compactagio) e quimicos (dissolucio, cimenta-
¢do, neoformagio de minerais) que atuam sobre
o sedimento, desde sua deposicio até litificacio ¢
reexposigio a superficie (Holz e Simoes 2002). Mas
como isto acontece?

Fatores que influenciam a preservacao de
tecidos nao resistentes

1. Decomposicao

A decomposi¢io de tecidos nio resistentes,
também chamada de necrdlise, é em geral ripida e
ocorre logo ap6s a morte do organismo. A necrélise
¢ causada por animais sapréfagos e microorganis-
mos, a partir de processos fisicos e quimicos. Estes
podem ocorrer em ambientes aerébicos e anaerd-
bicos, respectivamente em presenga ou auséncia
de oxigénio livre.

Normalmente se espera que a decomposi¢io
bioldgica seja alta em ambientes aerébicos e redu-
zida em anaerdbicos, mas Allison e Briggs (1991)
tém uma perspectiva diversa sobre este aspecto.
Segundo estes autores a proposta de que o ambiente

andxico é um inibidor intrinseco da decomposigio
é equivocada, ¢ que sozinha é insuficiente para
promover a preservagio de partes nio resistentes.
Allison (1988a), em experimentos atualisticos de
decomposicio em ambiente andxico, considera
que praticamente nio existem diferencas nas taxas
de decomposig¢des aerdbica e anaerdbica. Porém
a condi¢io de anoxia do meio é importante, pois
deve inibir necrofagia e bioturbacio, o que facilita
preservagio de partes duras articuladas, mesmo
quando nio hi fossilizacio de tecidos moles. Ape-
sar dos autores citados utilizarem o termo andéxico,
devemos aqui considerar preferencialmente uma
condicio de desoxia, pois anoxia seria auséncia
total de oxigénio livre, o que nem sempre ocorre.

2. Soterramento rapido

Soterramento rdpido é sempre considerado,
pelos autores em geral, como uma varidvel impor-
tante para uma preservagio excepcional. No caso
especifico de preservagio de tecidos nao resisten-
tes, Allison e Briggs (1991) consideram este fator
como significativo, principalmente se a cobertura
de sedimentos for suficiente para proteger a carcaga
de necrofagia e distarbios produzidos por animais
da infauna. Como explicitado acima estes autores
consideram que a condigio de anoxia, promovida
pelo soterramento ripido, tem uma influéncia des-
prezivel na preservacio de tecidos moles em si. Tra-
dicionalmente anoxia e soterramento rapido eram
considerados como os principais requisitos para a
preservagao de tecidos nio resistentes e a formagio
de Konservat-Lagerstdtten, mas hoje novas varidveis
sdo consideradas. De acordo com Allison (1988a)
sdo fatores importantes somente por promover uma
mineralizagio diagenética precoce.

3. Mineralizagao rapida

Embora o soterramento ripido seja importante
para impedir a acio de necréfagos, nio impede a
decomposig¢io anaerdbica. O que realmente passa a
ser um fator importante na preservagio de tecidos
nio resistentes ¢ a prevengio da perda de informa-
¢do causada pela decomposi¢io. Isto normalmen-
te ocorre através da replicagio da morfologia das
estruturas histolégicas moles (musculos, vasos san-
guineos, etc.) através de mineralizagio diagenética
precoce, por pirita, carbonatos ¢ fosfatos (Fig. 6).

A natureza da mineralizagio diagenética pre-
coce depende da quimica da dgua (salinidade,
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Figura 6. Parametros deposicionais requeridos para preservagéo de tecidos nao resistentes por pirita, fosfato ou

carbonato. A piritizacdo diagenética precoce requer soterramento rapido (algumas vezes catastréfico), baixo
conteildo de matéria organica e a presenca de sulfatos. Por sua vez a fosfatizagao diagenética precoce
depende de baixas taxas de sedimentagédo, mas alto conteildo de matéria organica, embora a mineralogia
varie com a salinidade. A preservacdo por carbonatos requer soterramento répido (talvez catastréfico),
sedimento rico em matéria organica, embora a mineralogia possa variar com a salinidade (redesenhado

a partir de Martin 1999).
condigdes redutoras) ¢ disponibilidade de matéria
orginica reativa. Como se pode observar na Figura
6, o soterramento rapido nem sempre é condigio
sine qua non para preservacio de tecidos nio resis-
tentes. A fosfatiza¢io, por exemplo, requer baixas
taxas de sedimentagio.

3.1. Folhelhos pirobetuminosos

Estes depésitos sdo caracteristicos de ambien-
tes andxicos. A atividade biolégica é muito
reduzida na interface dgua / sedimento. Esta ¢ a
origem de acimulos fésseis famosos, como por
exemplo, Holzmaden, do Toarciano (andar final
do Eo-Jurissico) e Messel (Eoceno), ambas loca-
lidades situadas na Alemanha. Como previamente
mencionado acima no texto (Kellner et al. 1999),
no Brasil podemos mencionar os membros Cra-
to ¢ Romualdo da Formagio Santana, Aptiano /
Albiano do Ceari, embora no segundo deles a pre-
servagao ocorra mais especificamente no Ambito
de concregdes calcdrias, portanto diferentemente
daquilo que ocorre em Holzmaden ou Messel.
Todavia nio sendo um verdadeiro lagerstditten, os
proganossauros da Formagio Irati, Eo-Permiano
da Bacia do Parand, também exibem algumas
preservacdes de tecidos nio resistentes, como
membranas interdigitais, por exemplo (Rosler
1974, Rosler e Tatizana 1985, Raimundo-Silva
et al. 1997).

3.2. Carbonatos

Mineralizagio diagenética precoce por carbo-
natos é o processo mais freqiiente de preservacio
de tecidos nio resistentes. A decomposi¢io de car-
bono orginico, sob condi¢des anaerdbicas, produz
fons de bicarbonatos, que podem se combinar com
cdlcio ou ferro. Carbonato de célcio se forma prefe-
rencialmente em condi¢des marinhas, enquanto em
ambientes de dguas continentais o ferro pode gerar
concentragdes suficientes para precipitar siderita.

3.3. Fosfatos

A mais espetacular preservagio de tecidos nao
resistentes, em termos de qualidade da informagio
morfoldgica, ocorre pela mineralizagio diagenética
precoce de fosfatos. Mas para a formagio de fosfatos
autigénicos é necessario que a concentragiao de fos-
fatos exceda muito aquela de carbonatos. Existem
casos em que a fosfatizagio tem como fonte o f6s-
foro presente na prépria carcaga, ou seja, disponivel
no microambiente pela decomposi¢io de outras
partes do préprio organismo (Wilby e White 1995).
Isto ocorre em fosfatizagdes um tanto limitadas,
que acontece de maneira desigual, fossilizando bem
algumas partes do organismo enquanto outras nio.

Fosfatiza¢bes mais extensas requerem uma
fonte externa de fésforo (Wilby 1993), ou seja, no
ambiente externo, na coluna de dgua, o fésforo
deve estar saturado, ou pelo menos em grande
disponibilidade. Esta é uma questio interessante,
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e existem evidéncias de que, ao longo do tempo
geoldgico, esta disponibilidade de fésforo nos oce-
anos diminuiu.

Donoghue et al. (2006) revisam as ocorréncias
de embrides fosfatizados de Neo-Proterozdico até
Eo-Ordoviciano, incluindo Doushantuo ¢ Chen-
gjiang na China, Burgess no Canadi, Orsten na
Suécia. Sio compariveis em preservagio, e deno-
minadas de fosfatizacio tipo Orsten, um tipo espe-
cifico de replicagem por fosfato de cilcio a partir de
biofilmes. Este tipo de fossiliza¢o parece ter uma
“janela” de tempo restrita a este intervalo de tem-
po, entre Neo-Proterozdico e Eo-Ordoviciano, ¢
representaria, segundo estes autores, um momento
onde havia mais fésforo disponivel nos oceanos, em
relacio a periodos geoldgicos posteriores. Apds o
Ordoviciano a replicagem do tipo Orsten nio volta
a ocorrer.

Coincidentemente o fim da preservagio Orsten
estd também relacionado ao aumento de biotur-
bagdes, que dificultariam o desenvolvimento dos
biofilmes microbianos. Esta fase ¢ chamada de
“agronomic revolution” e representa o aparecimento
da infauna de ambientes deséxicos, cuja atividade
oxigenaria o substrato (Sepkoski 1982).

Porém nem todo tipo de replicagio por fosfati-
zagio é do tipo Orsten, pois outros tipos de replica-
gem por fosfatos sio registradas na literatura, como
nos vertebrados da Chapada do Araripe (Martill
1990). Mas parece que nestes casos a disponibi-
lidade de fdsforo ¢é relacionada a um ambiente
especifico, ou entio a um microambiente em torno
da carcaca em decomposi¢io, como mencionado
anteriormente.

Allison (1988b) comenta que é necessirio um
aumento de pH para ocorrer a precipitagio de
fosfatos, e que o microambiente em volta dos ani-
mais proteiniceos em decomposi¢io geralmente
apresenta pH alto (condigoes alcalinas). Esta con-
centragio requer altos aportes de material orginico,
e taxas muito baixas de sedimentacio. Areas onde
o nivel do mar estd subindo, 4reas transgressivas,
portanto, podem ser importantes locais para forma-
¢io de fosfatos. Fontes de fostatos inorginicos, por
exemplo, atividade vulcinica, pode ser importante
em alguns casos.

4.pH
O pH da dgua nio é um fator decisivo na pre-

servagio de tecidos nio resistentes (soft tissues) por
“replicagem”, conforme abordado aqui. Briggs

e Wilby (1996) enfatizam que na preservagio de
animais de corpo mole por mineraliza¢io, o papel
do pH ¢ muito localizado, no microambiente em
torno da carcaga em inicio de decomposicio. Nes-
tes casos ocorre uma acidificagao inicial, produzida
por metabolismo microbiano, tais como CO, e
H,S. Esta queda do pH, em ambientes saturados
por CaCO,, facilita a precipitagio de apatita. Esta
situacio ocorre quando biofilmes microbianos cres-
cem sobre as carcagas, gerando um microambiente
“fechado” (Martill 1988, Wilby et al. 1996, Briggs
2003 a, b). Em artrépodos o préprio exoesqueleto
pode favorecer este tipo de rea¢io no interior dos
restos do organismo, conforme sugere Briggs e
Kear (1994). A fonte de fésforo requerida para a
replicagem pode vir da prépria decomposicio de
outras partes da carcaga, ou de uma fonte externa

no ambiente (Wilby ¢ Briggs 1997).

Exemplos de localidades e facies
sedimentares com tecidos nao resistentes
preservados

De acordo com Gall (1990), algumas ficies
sedimentares s3o mais favordveis 2 fossilizacio de
tecidos nio resistentes. Representam a diversida-
de de situagdes paleoambientais propicias a cada
tipo de fossilizagio. Entre elas destacam-se as que
seguem.

1. Folhelhos betuminosos

Depésitos de folhelhos betuminosos sio carac-
teristicos de ambientes andxicos. A atividade biolé-
gica é muito reduzida na interface dgua/ sedimento.
Esta é a origem de actimulos fésseis famosos, como
por exemplo, Holzmaden, do Toarciano (andar
final do Eo-Juréssico) e Messel (Eoceno), ambas
localidades situadas na Alemanha. Como previa-
mente mencionado acima no texto (Kellner et al.
1999), no Brasil podemos mencionar os membros
Crato e Romualdo da Formagao Santana, Aptiano
/ Albiano do Ceard, embora no segundo deles a
preservagio ocorra mais especificamente no Ambito
de concregoes calcirias, portanto diferentemente
daquilo que ocorre em Holzmaden ou Messel.
Todavia nio sendo um verdadeiro lagerstitten, os
proganossauros da Formacio Irati, Eo-Permiano da
Bacia do Parand, também exibem algumas preser-
vagoes de tecidos nio resistentes, como membranas
interdigitais, por exemplo (Rosler 1974, Rosler e
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Tatizana 1985, Raimundo-Silva et al. 1997).

2. Calcarios litograficos

Sio conhecidos pela qualidade de seus

A - BIOCENOSE

S

fésseis, com preservagdes excepcionais,

incluindo iniimeros exemplos de tecidos nao
resistentes. Entre os depdsitos mais conhe-
cidos estio Solnhofen, Neo-Jurissico da
Alemanha; Montsech, Eo-Creticeo da Espa-
nha; Membro Crato da Formagio Santana,
Aptiano/ Albiano do Brasil; Cerin, Jurissico
da Franga; Monte Bolca, Tercidrio da Itilia.

3. Folhelhos e diatomitos

Rochas argilosas, por serem granulome-
tricamente finas, permitem boa fossilizagio
de organismos com tecidos nio resistentes.
Como exemplo pode se citar os folhelhos
verdes de Greés a Voltzia, Bundsandsteino
superior, Eo-Tridssico da Franca. Varves
lacustres, com a preservagio de organismos
com estruturas histolégicas moles, estio associadas
a diatomitos miocénicos na Anatdlia.

4. 0 papel das colonias microbianas

A fossilizag¢io de tecidos nio resistentes nio
depende apenas de caracteristicas litoldgicas ou da
natureza do paleoambiente. Processos microbianos
sdo geralmente necessarios para induzir a anoxia das
dguas de fundo e intersticiais, levando 2 precipita-
¢3o de minerais diagenéticos precocemente. Além
disto, os microorganismos podem desempenhar
papéis mais diretos na fossilizagio.

Biofilmes microbianos, formados por bactérias
ou algas, se formam no topo do substrato ou na
coluna de dgua, podendo também revestir restos
orginicos. Muitos autores (Seilacher et al. 1985,
Allison 1988a e b, Gall 1990, Wilby 1993, Wilby
e White 1995, Wilby et al. 1996, Harding ¢ Chant
2000, apenas para citar alguns dos trabalhos mais
conhecidos) apontam a intervenc¢io de massas
algilicas e coldnias microbianas, que proliferam
sobre a carcaca, promovendo inicialmente fosfo-
génese através da degradagio da parte orginica,
posteriormente formando uma barreira, selando as
reagdes quimicas que estio ocorrendo na carcaca,
impedindo que este fésforo liberado dos tecidos
pela necrdlise se difunda pela coluna de dgua, prote-
gendo a carcaga contra degradagdes fisica e quimica.

Allison (1988b), por exemplo, cita que bacté-

o

— S

Figura 7. Esquema da formagdo de col6nias microbianas em

sedimentos. A - biocenose, B - mortalidade em massa, C
- formagao de tapetes microbianos em camadas ricas em
matéria organica (modificado de Gall 1990). D - Colbnias
microbianas (indicadas pela letra m) fossilizadas na localidade
de Cerin (Franga). As coldnias ocorrem no topo de pacotes
escuros de sedimentos carbonaticos (escala 1 cm - Wilby et
al. 1996)

rias podem precipitar apatita em células, quando as
concentragdes de fosfatos no meio sio altas.

Comunidades bentdnicas microbianas, de acor-
do com Gall (1990), sio associagdes complexas de
procariontes fotossintéticos como cyanobactérias,
diversas algas unicelulares ¢ microorganismos
quimiotréficos. As formas estéricas e filamentosas
sio representativas destes grupos microbianos de
fundo, bem como a producio de mucilagem abun-
dante, que cresce na supertficie dos sedimentos, ou
dos tapetes microbianos (Fig. 7).

Nos ambientes atuais, as associagdes de micro-
organismos se desenvolvem em condi¢oes extre-
mas, ou onde a competi¢ao bidtica é reduzida. Os
microorganismos tém crescimento muito ripido
e abundante produ¢io de mucilagem, que isola
a carcaca do restante do meio. Além desta ac¢io
mecdnica, 0s miCroorganismos promovem a preci-
pitacio de carbonatos que fixam as morfologias das
estruturas. A proliferacio destes microorganismos
¢ limitada a ambientes bem especificos, em geral
apresentando estratifica¢io da coluna de dgua,
onde o fundo ¢ anéxico e hostil a outros animais,
mas ¢é propicio ao desenvolvimento destas colonias
(Gall 1990).

Acredita-se ainda que as coldnias microbianas
impedem as carcagas de flutuar, as protegendo de
necréfagos e intemperismos virios (Wilby et al.
1996). Alem disto podem funcionar como pseu-
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domorfos (réplicas) das partes nio resistentes,
como demonstra Wilby et al. (op. cit.), a0 descrever
uma associacio féssil entre altas concentragdes de
fosfatos, coldnias microbianas e tecidos moles,
fossilizados em calcdrios jurissicos de Cerin, na
Franca. A fosfatizagio de tecidos nio resistentes,
por apatita autigénica ou hidroxiapatita, permite a
preservagio com alta fidelidade de detalhes (Martill
1990, Briggs et al. 1983, Wilby 1993).

Wilby (1993) descreve duas fibricas, ou dois
tipos de substituigio, dos tecidos nio resistentes
originais:

4.1. Microesferas

Microesferas possuem cerca de 1 um de di-
metro e sio geralmente esféricas ou subesféricas
na forma. Sio geralmente compostas por “micro-
cristais” equi-dimensionais, que variam de 50 a
100 nm de comprimento, que mostram orientagio
inteiramente randdmica (Fig. 8A), ou de irradiagio
com ou sem um orificio central (Fig. 8B). Tecidos
nio resistentes pseudomorfizados por uma colegio
destes cristais agregados geralmente mostram uma
resolugio subcelular, e podem se assemelhar muito
a tecidos biomineralizados in vivo (Pautard 1981,
Frasca 1981 apud Wilby 1993).

4.2. Microcristais nao-esferuliticos

Neste caso tecidos nio resistentes sio substitu-
idos ou cobertos preferencialmente por “microcris-
tais” de aparéncia granular, que nio estio agregados
em cachos. As dimensdes maximas dos cristais estao
entre 20 ¢ 100 nm. Desde que estes “microcristais”
sejam muito pequenos, ¢ orientados espacialmente
de acordo com o substrato biolégico original, serdo
capazes de mostrar detalhes macromoleculares
(Fig. 9). A comparagio de tecidos substituidos por
“microcristais” individuais, em relagio com os
substituidos por microesferas, claramente ilustra
a diferenca na informagio que as duas tramas sio
capazes de preservar. Esta comparag¢io, onde pode-
mos observar com clareza a diferenga na qualidade
da informagio de replicagem, pode ser vista na
Figura 10.

Consideracaes Finais

A formagio de tecidos nio resistentes depende
de diferentes fatores, mas os trabalhos citados ao
longo deste artigo desmontam alguns dos antigos
mitos sobre fossilizagio.

Figura 8. Aspectos de microsferas. 8A - Microesferas
compostas de “microcristais” randomicamente
orientados (escala 100 nm), Fm. Santana. 8B -
Microesferas compostas de “microcristais” radiados
e com orificios centrais (escala 500 nm), Fm.
Santana (Wilby 1993)

7

Figura 9. Tecido conectivo substituido por trama de
cristais nao esferuliticos, Fm. Santana (escala 50
nm) (Wilby 1993)

Figura 10. Células sanguineas preservadas por diferentes
fabricas. A - Célula sanguinea substituida por
fabrica de cristais nado-esferuliticos, Fm. Santana
(escala 10 um). B - Célula sanguinea substituida
por fabrica de cristais micro-esferuliticos, Fm.
Santana (escala 10 um) (Wilby 1993)
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Mito 1. Presenca de oxigénio

“O ambiente aerébico promove decomposi-
¢30 e 0 anaerdbico a inibe.” Como vimos acima
ambientes acrébicos promovem decomposi¢io
tanto quanto anaerdbicos, mas a anoxia, ou pelo
menos desoxia do meio, deve inibir necrofagia ¢
bioturbag¢io, o que facilita a preservagio de partes
duras articuladas, mesmo quando nio hi preser-
vagio de tecidos nio resistentes.

Mito 2. Soterramento rapido

Realmente o soterramento ripido promove
a desoxia ou até a anoxia no meio, 0 que, COMoO
citado no mito anterior, inibe necrofagia ¢ biotur-
bagio, mas nio impede decomposi¢io da matéria
orginica em si.

Mito 3. Coldnias microbianas

Colo6nias microbianas nio sio mencionadas
como sendo importantes na formagio de depésitos
com tecidos nio resistentes preservados mas, como
vimos a0 longo do trabalho, esteiras microbianas
desenvolvem-se em ambiente andxico / desdxico,
impedindo as carcagas de flutuarem, promovendo
a fosfogénese, ¢ “replicando” as estruturas morfo-
légicas para formar pseudomorfos.
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