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ABSTRACT: Taphonomy is defined as the Paleontological discipline that studies how biological Manuscrito:

information changes from life assemblages toward fossil assemblages. Taphonomy has  Recebido: 18/08/2015

recently been utilized in several statistic frameworks, and has improved new theories about  Gorrigido: 12/01/2016

the fossil record in recent analog environments. Here we present an extensive review of the  pceito- 01/02/2016

taphonomic process wherein non-contemporaneous fossils are found in the same fossil

layer (called-term time-averaging), and how it may bias biological information in the fossil ~ Citation: Ritter M.N., Erthal F. 2016.
record. Moreover, we explain how mollusk scale time-averaging is a function of the relative  Time-averaging e suas implicagdes

rates of hard part input and sedimentation, at the accumulation site.

Introdugao

A principal caracteristica do registro f6ssil é
sua incompletude. A informagio biolégica (e.g.
morfologia, riqueza, diversidade, equitabilidade)
preservada no registro fdssil ¢ o resultado de alte-
ragoes nio lineares que ocorrem desde a morte até
o soterramento final de um organismo, ¢ mesmo
durante a diagénese (rota tedrica vivo-morto-fossil)
(Behrensmeyer et al. 2000). Neste sentido, a Tato-
nomia visa compreender de forma quali- e quan-
titativa as alteracOes nesta rota e, assim, ampliar o
entendimento dos atributos biolégicos preservados
no registro f6ssil (Behrensmeyer & Kidwell 1985).
Em outras palavras, a Tafonomia permite determi-
nar o quanto o registro f4ssil é enviesado (biased)
por um filtro preservacional. Concomitantemente,
esta drea de estudo é uma importante ferramenta
aos paleontSlogos por possibiliti-los mensurar o
quanto dos dados bioldgicos originais foi suprimi-
do ou o quanto eles foram alterados, e desta forma
reconstruir mais fielmente atributos biolégicos de
comunidades pretéritas.

Em outras palavras, a Tafonomia visa quan-
tificar os complexos processos produzidos desde
a associacio viva (living assemblage), passando pela
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associagio morta (death assemblage) até a associagio
t6ssil (fossil assemblage). Os termos biocenose (equi-
valente 2 associagio viva), tanatocenose (equivalen-
te A associa¢io morta), tafocenose (equivalente 2
associagio féssil em sedimento niao consolidado) e
orictocenose (2 associagio f6ssil) sio aqui conside-
rados termos arcaicos (Kidwell 2011, comunicagio
pessoal). Todos os termos acompanham o sufixo
de origem grega “cenosis” que significa comunidade.
Uma comunidade dificilmente estd representada
em uma associagio (morta e féssil), mas sim partes
de uma ou mais comunidades sem necessariamente
terem relagio temporal e espacial.

Por considerar os remanescentes biolégicos
outrora vivos sob o ponto de vista sedimentol6gi-
co, a Tafonomia é uma ciéncia de interface entre
a ecologia e a geologia sedimentar (Martin 1999).
Nio obstante, a Tafonomia é um dos principais
aspectos quantitativos da paleontologia e, portanto,
tem valor fundamental em andlises paleoecoldgicas
(Kowalewski & Flessa 1994).

Dentre os diversos métodos de estudo da Tafo-
nomia, um campo, em especial, se preocupa em
coletar e observar dados em associagdes (mortas
¢ vivas) em ambientes recentes para auxiliar em
diversas interpretagdes do registro féssil. Este ramo
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¢ denominado Tafonomia Atualistica (Kowalewski
& Labarbera 2004), principal campo de pesquisa
dos autores. A maioria dos exemplos descritos aqui,
portanto, serd com base neste método de pesquisa.

De forma geral, o registro féssil — apesar de
pobremente preservado e naturalmente enviesa-
do — pode prover informagdes tteis ¢ confidveis
sobre condigdes pretéritas tanto ecolégicas quanto
ambientais (NRC 2005). Os principais processos
envolvidos na rota de alteragio tafondmica, deter-
minam enviesamentos na riqueza e na diversidade
das associagdes fosseis, podendo agir de maneira
diferencial, conforme o tipo de sedimento ou
localizagio geogrifica. Ou seja, complexos pro-
cessos modificam as caracteristicas de associagdes
ou comunidades vivas originais. Porém, ¢ possivel
resgatar informagoes das tltimas se soubermos
associar os danos causados aos ambientes ou pro-
cessos que os promoveram. Este ¢ um dos objeti-
vos dos estudos tafonémicos em ambientes atuais.

Uma questio tafondmica singular é estimar
quanto tempo estd contido em uma camada fossili-
fera. Em outras palavras, qual a resolugio temporal
do registro f6ssil que estd sendo estudado? Ou ain-
da, quantas geragdes estiao contidas nesta camada?
Sabe-se que o registro tdssil é pontuado por raros
depdsitos contemporineos (instantineos), tanto
quanto por depésitos condensados; nestes tltimos
em uma tnica camada centimétrica podem estar
contidos milhares de anos de informagio. A expres-
siva maioria do registro f6ssil, contudo, é composta
por remanescentes biolégicos nio contemporaneos,
time-averaged, contidos entre estes dois extremos.

O time-averaging ainda é frequentemente inter-
pretado como um viés negativo do registro f6ssil,
apesar de ser um processo intrinseco. Muitos
estudos ainda desconsideram esta propiedade ou
meramente atribuem qualitativamente uma maior
ou uma menor magnitude de time-averaging, des-
considerando seus efeitos is interpretacoes sobre o
registro féssil investigado. Nao obstante, poderfa-
mos assumir que os paleontélogos nio devem mais
se preocupar se hd ou nio mistura de organismos
nio contemporineos em uma camada féssil, mas
sim como decifrar esta idiossincrasia, compreen-
dendo seus efeitos sobre a informagio bioldgica
preservada em associagdes fdsseis.

Este artigo de revisao visa ilustrar os vieses (bias)
do time-averaging sobre o registro féssil, com base
em estudos realizados em ambientes recentes com
invertebrados (moluscos), embora outros grupos
sejam pontualmente contemplados.

Generalidades

Papel da Tafonomia na incompletude do registro
fossil

A Paleontologia nio poderia existir como Cién-
cia se remanescentes orginicos biolégicos nio fos-
sem capazes de resistir aos processos tafondmicos e
tornarem-se parte do registro fossilifero (Kidwell &
Behrensmeyer 1988, Meldahl et al. 1997). O regis-
tro féssil é uma histéria da vida na Terra pontuada
por falhas, ou seja, somente é possivel conhecer
uma pequena parcela da vida pretérita. Além disto,
esta minoria nio é uma fotografia (instante especifi-
co; snapshot), mas sim um retrato distorcido devido
aos processos de fossilizagio. Tais processos estio
relacionados desde ao hibitat original dos organis-
mos até o ambiente final de deposigio, assim como
a processos tectdnicos, diagenéticos e climiticos.
Quando um paleontélogo encontra um registro de
vida pretérito leva em consideragio que encontrou
algo improvavel: uma pequena fragio da histéria
bioldgica da Terra. Seu objetivo primordial, como
cientista, é pesquisar e divulgar o miximo de infor-
magdes a seu respeito. Mas, para tal, paleontélogos
também precisam compreender quanta informagio
foi perdida ou alterada. A Tafonomia, em suma, é a
ciéncia que objetiva especificamente entender isso,
pois compreender que nio temos parte da “hist6ria”
é um fato positivo e por si sé é uma informacio,
inclusive quantificivel.

Dentre os fatores relacionados a preservacio
podem ser mencionadas as caracteristicas intrin-
secas a cada organismo. Para os moluscos, por
exemplo, possuir ou nio partes mineralizadas em
seus tecidos, a constituigdo quimica das partes
mineralizadas (e.g. aragonita, calcita) e o hibito de
vida (e.g. epifaunal, infaunal, comensal, carnivoro)
sao fatores importantes neste sentido. Organis-
mos com partes mineralizadas, como moluscos
bivalves, tém uma probabilidade relativa maior
de se tornarem fésseis do que organismos com
partes exclusivamente moles, como a maioria dos
animais vermiformes, por exemplo, embora estes
podem deixar registro de suas atividades na forma
de icnofédsseis. A despeito de organismos de corpo
mole serem raros no registro f6ssil, quando preser-
vados, geralmente sio excepcionalmente ricos em
informagao biolégica (e.g. fauna de Burgess Shale),
enquanto que remanescentes biolégicos com par-
tes mineralizadas, apesar de mais abundantes, sio
espacial e temporalmente menos fidedignos as suas
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Figura 1. Modelo tafonémico reciproco que relaciona
fatores intrinsecos dos organismos (como
presenca ou nao de partes mineralizadas) com a
incompletude do registro féssil, isto €, a resolucéo
temporal do registro féssil € uma fungéo reciproca
da durabilidade relativa dos fésseis (modificado de
Kowalewski 1997).

respectivas comunidades originais (Kowalewski
1997, Fig. 1).

A maioria dos estudos tafondmicos no ambien-
te moderno concentram-se €¢m Organismos com
partes mineralizadas, pois eles possuem consi-
derdvel representatividade numérica no registro
f6ssil possibilitando analogias entre os resultados
(Kidwell 2013), ainda que atualmente as comuni-
dades marinhas possuam até 67% de representantes
com partes nio mineralizadas (Lawrence 1968).
Por apresentarem uma maior resisténcia intrin-
seca a destruigio, estes organismos mineralizados
podem registrar diferentes processos tafondémicos
e ambientais, como soterramento e reexposi¢io

Legenda:

D = Diplocraterion isp.

A = Arenicolites isp.

R = Rosselia isp.
S = Siphonichnus isp.
o

A interface sedimento-dgua ou solo-ar, mistura
espacial ¢ temporal, alterando assim a informagio
biolégica original (Behrensmeyer et al. 2000).
Por esta razio, o presente artigo de revisio focard
nestes organismos e especialmente nos moluscos
bivalves. Nio obstante, Kidwell (2013) propos a
generalizacio do termo “shells” (conchas), incen-
tivando novos estudos tafondmicos com outros
grupos taxondmicos, utilizando os bivalves como
hipétese nula. Esta 16gica pode ser aplicada pelo
leitor nesta revisio

Como se forma o registro fossil?

Poderfamos considerar que a maioria dos
organismos atuais com partes mineralizadas
provavelmente se tornari féssil, ou ainda, que o
registro destes organismos serd representativo. Por
exemplo, 76% dos géneros atuais de bivalves estio
representados no registro f6ssil (Valentine et al.
2006). Mas, quais sio os principais processos que
transferem esta preservagio expressiva da biosfera
a litosfera? Esta questdo pode ser exemplificada
com a formacio de depésitos de moluscos (conchas
sensu lato) em ambientes marinhos de margem
passiva.

A producio de uma concentragio fossilifera em
um ambiente marinho siliciclastico de margem pas-
siva pode ser controlada pela interagio entre dois
fatores: taxa de sedimentag¢io e produgio biolégica
(aporte bioclistico) (Kidwell 1985, 1986a). O pro-
cesso inicial de formagio do registro f6ssil ocorre
na Zona Tafonomicamente Ativa (ZTA) (Davies et
al. 1989, Olszewski 1999, Fig. 2). A ZTA apresenta
diferentes caracteristicas dependendo do ambiente
{ i ) o . ’QIA
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Figura 2. Resumo esquematico da interface sedimento-agua no ambiente marinho, incluindo a interface onde ocorrem
os processos de alteracdo da informacao biolégica, denominada Zona Tafonomicamente Ativa (ZTA) (baseado em
Aller 1980, 1982, Berner 1984, Aller & Yingst 1985, Thamdrup et al. 1994, Ku et al. 1999, Kasten et al. 2003,
Cai et al. 2006, Konhauser 2007, Buatois & Mangano 2011, Ritter & Erthal 2011 e referéncias) (fora de escala).
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sedimentar. Em ambientes marinhos, por exemplo,
seu limite inferior corresponde aproximadamente 3
profundidade de bioturbag¢io (Kidwell & Bosence
1991). Em contrapartida, em ambientes estuarinos,
devido a alteragdes geoquimicas decorrente do
influxo misto salino e dulceaquicola, a dissolugio
contrabalanga negativamente o aporte de conchas
(Ritter & Erthal 2011, Ritter et al. 2013), podendo
alcangar, por vezes, 25 cm (Cristini & De Fran-
cesco 2012).

Kidwell (1985, 1986a) elencou dois modelos
simplificados para explicar a natureza do registro
fossil: (1) quando varia¢des na taxa de sedimenta-
¢ao exercem controle primdrio sobre a natureza do
registro f6ssil (R-sediment); ou (i) quando varia-
¢des na taxa de aporte biocldstico predominam
(R-hardpart). Deve-se levar em conta que estes
modelos desconsideram dois importantes fatores
tafondmicos: bioturbacio e transporte, devido 2
complexidade na modelagem (Miller & Cummins
1993, Olszewski 2004).

Estes dois modelos também predizem o pro-
vivel estado de alteragio tafondmica dos bioclas-
tos. No modelo R-sediment a correlagio é positiva
entre o ntmero de conchas “sobreviventes” a
ZTA (tradugio livre do termo em inglés shellines,
Tomasovych et al. 2006a) e 2 alteragio tafonémi-
ca, pois as conchas ficaro expostas por um longo
periodo na ZTA quando a sedimentagio for baixa
(Kidwell, 1986a). Assim, seria esperado encontrar,
em dep6sitos que seguem este modelo, bioclastos
muito fragmentados, com bioerosio e elevados
niveis de incrustac¢io (TomaSovych et al. 2006a).

Embora o modelo R-sediment aparentemente
explique a formagio da maioria dos depédsitos em
limites de sequéncias (Kidwell 1989), o modelo

A

Modelo R-Sediment

Tempo

Decréscimo na taxa de sedimentagéo
Aporte bioclastico constante

Tempo

R-hardpart explica melhor momentos em que a taxa
de sedimentagio é constante ¢ o aporte biocldstico
é varidvel (Kidwell 1986a) (Fig. 3). Neste caso, a
correlagio serd negativa entre shellines e a alteragio
tafondmica (TomaSovych et al. 2006a, Fig. 3). Em
outras palavras, seria possivel encontrar depdsitos
com clevada abundincia de bioclastos e com pou-
ca alteragdo tafondmica, o que representaria mais
fielmente variacoes de produtividade da populagio
20 invés do decréscimo da taxa de sedimentagio,
conforme o padrio encontrado por Tomasovych
et al. (2006b).

A despeito dos modelos citados (R-sediment ¢
R-hardpart) apresentarem limitacoes por desconsi-
derarem o transporte ¢ a bioturbagio, eles enfatizam
a importincia qualitativa da taxa de sedimentagio
sobre a formagio do registro féssil em ambientes
marinhos. Sendo assim, a formagio, bem como os
atributos tafondmicos de concentragdes conchiferas
expressivas (shell beds) estao relacionados, em lti-
ma instincia, as posi¢des caracteristicas dentro de
sequéncias deposicionais e parassequéncias em que
hi redugio na taxa de sedimentacio em relacio ao
aporte bioclastico (Kidwell 1991a, 1991b).

Neste sentido, as concentracdes conchiferas
em ambientes marinhos de margem passiva se for-
mam em momentos especificos se analisados sob
o contexto da Estratigrafia de Sequéncias, que em
suma visa compreender tudo sobre acomodagio,
isto é, 0 espaco avaliado para sedimentagio. Deste
modo, a formagio de concentragdes conchiferas
estd relacionada aos tratos de sistemas deposicio-
nais. Trato de sistemas refere-se ao aclopamento de
matrizes sedimentares tridimensionais ou litof-
cies que se formam em uma bacia contemporanea
(sistema deposicional), e seus nomes referem-se a

B Modelo R-hardpart

Taxa de sedimentagéo constante
Aumento do aporte bioclastico

Figura 3. Dois cenarios tedricos que simulam um aumento na concentracdo de bioclastos, com variagcdes na taxa de
sedimentagao e no aporte bioclastico. A. A diminuicdo da taxa de sedimentacdo em relacdo a um aporte bioclastico
constante ird produzir depésitos com expressiva concentracdo de bioclastos, porém com elevada alteragédo
tafonémica, segundo o modelo R-sediment de Kidwell (1986a). B. Em uma situagao semelhante, mas em que o
aporte bioclastico aumenta relativamente a taxa de sedimentacéo, esté representado no modelo R-hardpart. Neste
caso, as alteragdes tafonémicas serdao menores, representando mais fielmente as variacoes de produtividade na
(pretérita) comunidade (modificado de TomaSovych et al. 2006a, 2006b).
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sua posi¢io dentro de um ciclo de varia-
¢do do nivel do mar, como resposta ao
balanco sedimentar (acomodacio ¢ fonte
de sedimentos). Por exemplo, é esperada
a formagio de concentracoes conchife-
ras na superficie de inundagio mixima
(SIM), que marca a mudanga entre o trato
de sistema transgressivo (TST) e o trato
de sistema de nivel alto (TSNA) (Fig. 4)
(Beckvar & Kidwell 1988, Banerjee &
Kidwell 1991, Kidwell 1991a, 1991b, Zec-
chin & Catuneanu 2013). O TST refere-
-se ao empilhamento vertical de sistemas
deposicionais no sentido bacia-continente
que apresentam um padrio de empilha-
mento denominado retrogradacional. O
TSNA, por sua vez, marca o préximo esta-
glo, quando pouco espago de acomodagio
¢ adicionado e os sistemas deposicionais
migram agora em dire¢io a bacia (oceano),
em empilhamento progradacional (Fig. 5).

Os dep6sitos associados a2 SIM estio
geralmente relacionados a uma grande
redugio da taxa de sedimentacio, for-
mando depdsitos marinhos condensados
(se¢ao condensada, SC). As concentragoes
conchiferas associadas 2 base do TST
geralmente apresentam maior heteroge-
neidade tafondmica em comparacio is
da SIM, por exemplo (Fig. 4) (Kondo et
al. 1998, Firsich & Pandey 2003). Estas
concentracdes podem conter tanto fés-
seis marinhos quanto continentais, como
a mistura de invertebrados marinhos,
vegetais e vertebrados terrestres (Peters
et al. 2009).

Kidwell (1991b) apontou quatro
modelos de concentracdes conchife-
ras relacionados a mudangas na taxa de
sedimentac¢io. Na situacio de concentra-
¢oes conchiferas dos tipos I e II, as quais
terminam em superficies de omissio ¢
erosio, respectivamente, bioclastos acu-
mulam durante a desaceleracio na taxa
de sedimentagio, desde taxas positivas

Limite de
sequéncias

Grau de desarticulagéo Riqueza

""""" [ ] ]
...... ] ]

Conchas raras
ou ausentes

] [ ]

I:I baixo | |médio | | alto

L]

Figura 4. Uma sequéncia deposicional esquemaética ilustrando os

momentos especificos em que sdo formadas concentragcdes
conchiferas em margens passivas, e dois atributos tafonémicos
para ilustrar que cada tipo de acumulacéo bioclastica apresenta
caracteristicas tafondmicas particulares. LS: limite de sequéncias.
SD: Uma superficie deposicional donwlap pode delimitar o topo
da SC (vide também as figuras 5 e 6, bem como explicagdo no
texto). O TSNA nao esté representado devido a se tratar de uma
sequéncia deposicional proximal (baseado em Fiirsich & Pandey
2003).

seeameenneneeanne> - OCEANO (Bacia sedimentar)

Limite de
TS NA sequéncias

ONLAP

‘Superﬁcie
limitrofe dos tratos

l:l:l Depésitos conchiferos condensados

Figura 5. Esquematizag@o resumida de uma sequéncia deposicional

ilustrando o trato de sistema transgressivo (TST) e o trato de
sistema de nivel alto (TSNA) (modificado de Kondo et al. 1998).
Na figura também é possivel visualizar os limites de sequéncias,
e as terminacdes do tipo onlap, toplap e downlap, que estao
associadas ao truncamento dos estratos com as superficies
limitrofes dos tratos ou da sequéncia deposicional.

Correlacionando s ideias de Kidwell (1986a) e

responsaveis por sedimentos pobres em conchas
até taxas nulas ou negativas requeridas para formar
uma superficie de erosio (acamadamento plano
ou desconformidade). Além disto, concentragdes
conchiferas dos tipos III e IV, que estio sobre des-
continuidades, se formam no contexto de aumento
da taxa de sedimentagio (Fig. 6).

de trabalhos posteriores (e.g. Kidwell 1989, 1991a,
1991b, Abbott 1997, Fiirsich & Pandey 2003, Holz
& Simdes 2005, Patzkowsky & Holland 2012, Zec-
chin & Catuncanu 2013) ¢é possivel inferir que as
concentragdes conchiferas do tipo II podem ser
formadas no final do TSNA, enquanto as do tipo
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Figura 6. Modelo que ilustra como sao formados
quatro tipos de concentracoes conchiferas e suas
superficies limitrofes (erosiva ou nao), assumindo
que o aporte bioclastico é constante (modificado
de Kidwell 1986a). Observe que as superficies
limitantes estao grifadas com diferentes cores
para ilustrar a correlagdo com as superficies
correspondentes da Fig. 4, de acordo com Kidwell
(1991b).

IV sdo formadas no inicio do TST como depésitos
transgressivos residuais. As dos tipos I e III podem
ser correlacionadas a uma sec¢io condensada, com
a SIM limitando-as inferiormente (tipo III), ou
superiormente em alguns casos (tipo I; e.g. Parras &
Casadio 2005) (Fig. 4). Contudo, o limite superior
da SC pode estar relacionado a uma superficie de
downlap, que marca uma diminuigio gradativa no
material bioclistico, que pode apresentar elevado
grau de bioerosio e incrustagio (Abbott 1997,
Patzkowski & Holland 2012). Tal padrao de empi-
lhamento, correlacionado 2 superficie de downlap,
deve-se a um aumento sistematico na taxa de sedi-
mentacio, durante o inicio do TSNA. Desta forma,
asuperticie de downlap é como a progradagio de um
delta sobre sedimentos plataformais relictos (Fig.
5) (Abbott 1997).

Além disto, a resolugio temporal também
varia entre as concentracOes conchiferas, isto &,
a resolucio serd maior ou menor dependendo da
posicio estratigrafica relativa do depésito fossili-
fero, devido a variagOes na taxa de sedimentagio.
Todavia, este tema serid abordado de modo mais
detalhado a frente.

Time-averaging

Conceito

O termo time-averaging foi utilizado pela pri-
meira vez por K.R. Walker ¢ R.K. Bambach no

Annual Meetings of the Geological Society of America de
1971. Os autores propuseram que o registro féssil é
composto por individuos nio contemporineos, ou
seja, a taxa de sedimentagio, na maioria dos casos,
nio possui capacidade de recobrir um organismo
bentdénico (ou um vertebrado) em um tempo
inferior que a sua geragio, causando a mistura de
geracdes de individuos em uma tinica camada sedi-
mentar. Assim, concluiram que o registro féssil é
time-averaged ¢ que cada camada f6ssil (associagio
f6ssil) representa décadas de acumulagio durante as
quais apenas flutuagdes ambientais de longo prazo
estio preservadas.

Em outras palavras, time-averaging é a acumula-
¢do de remanescentes biolégicos durante um inter-
valo de tempo muito maior que o tempo de vida
de um organismo. Desta maneira, time-averaging é
o processo ¢ a resolugdo temporal é a duragio do
time-averaging (Kidwell & Behrensmeyer 1993).
Quando o time-averaging é alto, a resolucio temporal
é baixa (Flessa 1993).

Time-averaging também pode estar relacionado
a processos pelos quais eventos que aconteceram
em tempos diferentes aparecem sincrénicos no
registro féssil (Kowalewski 1996). Ou ainda, pode
ser caracterizado como o fenémeno no qual orga-
nismos de uma associa¢io nio foram contempora-
neos em vida, mas sio encontrados em um mesmo
deposito f6ssil (Olszewski 1999).

Na literatura nacional o termo time-averaging é
comumente traduzido como “mistura temporal”.
Contudo, Kowalewski & Bambach (2003) utiliza-
ram o termo femporal mixing para se referir ao inter-
valo de tempo contido em uma amostra ou camada
t6ssil e time-averaging para se referir estritamente
a0 processo proposto originalmente por Walker
& Bambach (1971). Desta forma, a utiliza¢io do
termo em portugués “mistura temporal” pode ser
demasiadamente genérica e imprecisa, pois pode
se referir somente a0 intervalo de tempo de uma
camada e n3o ao processo especifico de mistura de
geracOes e suas implicagdes. Consequentemente,
o termo mistura temporal aqui serd utilizado como
sinénimo de intervalo de tempo, para a amplitude
entre a menor e a maior idade de uma acumulagio
morta ou f6ssil. Para padronizar e simplificar serd
mantido aqui o termo time-averaging original do
inglés, em que o registro paleontoldgico varia ao
longo de um continuo temporal de dias a milhoes
de anos. Isto implica que todos os registros sio
time-averaged (Kowalewski 1996).

Como visto anteriormente, a formacgio de
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concentracdes conchiferas estd relacionada ao
balanco sedimentar vs. aporte bioclistico. O balan-
¢o sedimentar estd relacionado ao ambiente (e.g.
marinho, fluvial) e ao elemento arquitetural (e.g.
canal, plataforma interna). J4 o aporte bioclastico
estd relacionado a produtividade bioldgica destes
ambientes. A interagio entre estes dois fatores ird
produzir depdsitos com maior ou menor magnitu-
de de time-averaging. Se a taxa de sedimentagio for
maior do que o tempo de vida de uma geragio ou
se a sedimentagio for abrupta, terfamos no registro
féssil uma fotografia das espécies que viveram em
um momento especifico (associagio censo, como
serd explicada a seguir).

Escalas de magnitudes

Sio vérios os fatores que controlam o grau
de time-averaging, mas a taxa de sedimentagio é o
controlador primidrio (Schindel 1980), j4 que ela é
capaz de determinar aproximadamente a separa-
¢ao estratigrafica de faunas sucessivas. Mas, como
a sedimentacio é geralmente episédica, o tempo
contido em um tnico depdsito nio é simplesmente
relacionado 3 taxa de sedimentagio média (Kidwell
& Bosence 1991). A profundidade no ambiente
marinho é uma varidvel importante neste sentido,
devido tanto a zonagdo de organismos bioturbado-
res, quanto as variagdes na taxa de sedimentacio. A
bioturbag¢io e a sedimenta¢io sio maiores em dreas
relativamente mais rasas, por exemplo (Kidwell &
Bosence 1991).

A sedimentacio como determinante primario
da magnitude do time-averaging é varidvel segun-
do o nivel de base em sistemas deposicionais. As
variagdes na taxa de sedimentacio refletem dire-
tamente na magnitude do time-averaging. Segundo
uma classificagio compilada por Kidwell & Bosence
(1991), para associacoes de organismos bentdnicos
que possuem partes mineralizadas, existem pelo
menos quatro principais escalas de magnitudes de
time-averaging, descritas com maior detalhe abaixo
(Fig. 7).

1. Censo ecoldgico: sao associagdes t6sseis com
alta resolugio temporal, isto €, com pouco ou
nenhum grau de time-averaging. Sio formadas
geralmente a partir de um stbito soterramento
(obruption), idealmente com uma camada sedi-
mentar de mais de 30 cm, para inibir a mistura
por organismos bioturbadores em ambientes
marinhos, ou 10 cm em locais onde eles sio
ausentes (Kidwell & Bosence 1991). Ecolo-

gicamente, ¢ o tipo de acumulagio f6ssil que
mais corresponde a uma amostra ecolégica
fidedigna da comunidade pretérita, apesar
de ser o mais raro (Kidwell 1998). Contudo,
este tipo de associagio nio necessariamen-
te precisa ser nio enviesado. A auséncia de
esqueletos sem vestigios de suas partes moles
pode indicar a nio preservacio destas ¢ de
outras estruturas mais frigeis (como organis-
mos sem partes mineralizadas). Assim como
a auséncia de organismos bentdnicos vigeis
¢ de representantes necténicos na associagio
t6ssil, pode ser um indicativo da nio preserva-
¢ao uniforme da comunidade (Kidwell 1998).
Em termos absolutos, a durag¢io do tempo
pode ser verdadeiramente instantinea (e.g.
dias, semanas, uma estacio), mas em alguns
casos o tempo pode ser de alguns anos, devido
a longa duragio da janela de preservagio em
ambientes marinhos com baixa temperatura e
pouco oxigenados (Kidwell 1998).

. Mistura intra-hébitat: é o registro de uma

comunidade que permaneceu ecologicamente
estdvel por bastante tempo, o que resulta na
mistura de individuos de distintas geragdes ao
longo deste intervalo temporal. Esta magnitu-
de de mistura de idades é apontada por alguns
pesquisadores como o conceito exclusivo de
time-averaging (Kowalewski & Bambach 2003).
As espécies presentes em tais registros sao
ecologicamente compativeis, mas podem estar
presentes espécies efémeras em conjunto com
espécies persistentes, além de muitas geragoes;
e, a comunidade pode ter passado por mudan-
gas ecoldgicas de longo ou curto prazo. Logo,
muitos processos tafondmicos de adi¢io e
destruicio de restos esqueléticos podem ter
atuado nesse tipo de associagio, produzindo
um estado de preservagio geral bastante varid-
vel. Representam, assim, depdsitos que se for-
mam em uma escala de poucos a milhares de
anos (o equivalente a maioria das associagoes
marinhas atuais) (Flessa & Kowalewski 1994,
Carroll et al. 2003, Kosnik et al. 2009, Krause
et al. 2010, Dexter et al. 2014, Tomasovych et
al. 2014, 2016, Ritter et al. 2015). E possivel
visualizar situagdes em que geragdes de rema-
nescentes bioldgicos vio sendo adicionados
continuamente durante a formagio de uma
associagdo com time-averaging intra-hibitat
(time-averaging continuo, Fiirsich & Aberhan
1990), bem como podemos nos deparar com
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o registro de uma associagio em que Os rema-
nescentes sio adicionados apenas esporadi-
camente, como eventos de mortalidade em
massa ou retrabalhamento por tempestades,
resultando em uma associagio temporalmente
incompleta (time-averaging descontinuo; Fiir-
sich & Aberhan 1990) (Kidwell & Bosence
1991, Kidwell 1993, Kowalewski & Bambach
2003). Por exemplo, Simdes & Kowalewski
(1998) analisaram concentracoes fossiliferas
do Permiano Superior da Bacia do Parani ¢
documentaram que remanescentes derivados
de uma dnica tempestade podem representar
uma complexa mistura de associacdes censo
com mistura intra-hdabitat, ilustrando um
exemplo de time-averaging descontinuo.

. Condensag¢io ambiental: sao associagdes fGsseis

formadas pela acumulagio de faunas de habitats
sucessivos, onde houve mudanca ambiental
rapida em relagio a taxa geral de sedimentagio/
agradagdo. As espécies da associacio podem
ser significativamente incompativeis ecologi-
camente, ainda que nio existam necessaria-
mente evidéncias de transporte. Por exemplo,
encontrar atualmente a ~100 m de profundi-
dade na Plataforma continental Sul-Brasileira
tanto espécies de bivalves estuarinos quanto de
espécies marinhas na mesma associacio, sio
um bom exemplo de depésitos condensados
ambientalmente,

devido as variacoes

no nivel relativo do

mar durante o Qua-

ternirio (Erthal et Dinamica de populagdes
al. 2014). Tais dep6-
sitos sdo formados
geralmente devido a
baixas taxas de sedi-
mentagao por pro-
longados periodos,
nos quais ocorrem
mudangas ambien-
tais (c.g. no clima,
no substrato, na pro-
fundidade) e assim
remanescentes bio-

10°

Sucessdes ecolbgicas
Especiagdes
Mudangas biogeogréficas

Destrui¢éo de habitats,
extingdes regionais

Extingdes em massa

um hdbitat podem
ser misturados em
uma tnica cama-
da (Fiirsich 1978,
Kidwell & Bosence

N

Censo
Ecolégico

10'

1991, Kidwell & Flessa 1995). As assinaturas
geoquimicas podem variar significativamente
entre os individuos de uma mesma espécie
ou entre virias espécies. Associagdes que: (i)
estio depositadas ao longo de limite de ficies;
(il) ocorrem como coquinas microestratigrafi-
camente complexas; e (iii) apresentam preen-
chimento das conchas diferente da matriz cir-
cundante; estdo todas sujeitas a permanecerem
condensadas ambientalmente. Acumulacio de
ossos de mamiferos da megafauna em cavernas
também é um bom exemplo (Kidwell & Flessa
1995), assim como remanescentes de vertebra-
dos pleistocénicos encontrados atualmente na
PSB ¢ na beira da praia (Lopes & Buchmann
2011). Sao associagdes formadas durante cen-
tenas de anos a dezenas de milhares de anos,
¢ provavelmente sio comuns no registro £6ssil
(Kidwell & Bosence 1991, Kidwell 1998).

. Condensacio bioestratigritica: é o processo

que gera associagdes de espécies cujo alcan-
ce evolutivo nio se interpola. Uma ou mais
espécies se extinguem ou se originam durante
a acumulagio dessas associagdes, ¢ ocorrem
grandes mudancas ambientais durante a acu-
mulagio. Geralmente ha evidéncia de taxas de
sedimentacio muito baixas, além de retraba-
lhamento. A preservagio em geral tende a ser
baixa, mas altamente varidvel. Sio depdsitos

Anos
10° 10° 10 10° 10° 10’

Condensagéo
bioestratigrafica

légicos de mais de Figura 7. Magnitudes do time-averaging comparadas com escalas de processos ecoldgicos,

Mistura
intra-habitat

Condensacéo
ambiental

evolutivos e geoldgicos. Observar, por exemplo, que associaces condensadas
ambientalmente podem conter informagdes relacionadas a especiacdo, a mudangas
biogeogréficas a variagdes ambientais em escala regional (como alteracdes
paleoceanogréficas), mas nao apresentam resolucdo temporal compativel com
sucessdo ecoldgica e dindmica de populagdes, as quais estdo mais relacionadas a
mistura intra-habitat (baseado em Kidwell & Bosence 1991 e Erwin 2006).
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formados em uma escala de tempo de centenas
de milhares a milhdes de anos, e sio raras no
registro f6ssil. Associagdes condensadas bioes-
tratigraficamente também podem ser forma-
das por exumacio e retrabalhamento de tixons
mais velhos em horizontes sedimentares mais
jovens, processos sem time-averaging (Kidwell
1991a, Kidwell & Bosence 1991, Kowalewski
& Bambach 2003). Nestes casos, quando hi
simplesmente o retrabalhamento, como den-
tes de dinossauros em depdsitos paledgenos,
alguns autores utilizam o termo remanié (tra-
ducio livre do francés retrabalhado) (Craig
1966, Walker 1994, Kidwell 1998). Exemplos
de condensacio bioestratigrifica sao as associa-
¢oes de microfésseis em ambientes marinhos
profundos, em que a taxa de sedimentagio é
extremamente baixa, e camadas centimétricas
podem conter o registro de milhares de anos.

O reconhecimento das escalas relativas destas
magnitudes no registro féssil nio é simples, mas
pode ser realizado por meio de uma anélise tafond-
mica integrativa. Pode-se atribuir uma magnitude
relativa de time-averaging comparando resultados
tafondmicos com evidéncias estratigraficas ¢ sedi-
mentoldgicas, além da prépria evidéncia paleonto-
légica (Kidwell 1998).

Neste sentido, uma expressiva parcela do regis-
tro féssil nio é nem uma associa¢io censo nem
uma associa¢ao condensada bioestratigraficamente,
mas estd entre estes dois extremos, ou serd uma
associagio ambientalmente condensada ou uma
associa¢io com mistura intra-hidbitat (Kidwell
1998). Depésitos condensados ambientalmente
geralmente estio associados a limites de tratos de
sistemas enquanto associagdes com mistura intra-
-habitat estdo relacionadas i parassequéncias, isto
é, camadas dentro dos tratos de sistemas, sem evi-
déncia de alteragio na sedimentologia, compondo
uma ficies (Fiirsich 1978, Kidwell 1993, 1998,
Brett 1995, Holland 1995). Associacdes fésseis
ambientalmente condensadas geralmente apresen-
tam um padrio tafonémico bimodal ou polimodal
e hi incompatibilidade ecoldgica entre as espécies
(Kidwell & Bosence 1991, Kidwell 1993), como por
exemplo, encontrar em uma tnica amostra féssil
da PSB remanescentes de vertebrados continentais,
bivalves estuarinos e espécies marinhas.

A magnitude do time-averaging também ¢ varii-
vel segundo a posigio dentro de um ambiente sedi-
mentar. Por exemplo, ele pode ser menos expressi-
vo em 4reas marinhas costeiras em relagio a dreas

plataformais mais abertas e profundas (Kidwell
1998). Todavia, sdo esperadas associa¢oes conden-
sadas ambientalmente em margens continentais
atuais do tipo passiva, em func¢io da baixa sedimen-
tacio pelo menos desde o Ultimo Méximo Glacial
(UMG), formando andlogos a depésitos Jurassicos
correspondentes ao paleoceano Tethys (Fiirsich &
Oschmann 1993, Kidwell & Flessa 1995).

Os quatro tipos principais de escalas (e tipos)
de time-averaging propostas por Kidwell & Bosence
(1991), descritas acima, podem variar horizon-
talmente em um mesmo contexto sedimentar ¢
dentro de sequéncias deposicionais, como em
ambientes lagunares costeiros, que sao dinimi-
cos e heterogéneos, apresentando um mosaico de
associagdes e condigdes tafondmicas (Kidwell 1998,
Ritter & Erthal 2013).

A informagio geoldgica sobre a origem de uma
camada sedimentar ¢ muitas vezes utilizada como
um indice relativo para mensurar a magnitude do
time-averaging, mas tanto evidéncias tafonémicas
quanto paleoecolégicas sugerem que uma ampla
variedade de mistura temporal pode ser encontra-
da em uma tnica ficies (Kidwell 1993). De fato,
utilizando datagdes (racemizagio de aminoacidos e
carbono 14) em bivalves, Kowalewski et al. (1998)
comprovaram que mesmo dentro de uma tinica
facies, o grau de time-averaging ¢ muito superior a
uma geragio e nio pode ser desconsiderado.

Um interessante corolario do time-averaging é
que a maioria dos dados paleontolégicos sao oriun-
dos de lacunas estratigrificas: concentragdes con-
chiferas sio o registro de organismos que viveram
durante diastemas estratigraficos (hiatos sedimenta-
res) e nao durante o tempo em que as camadas onde
eles sdo encontrados se formaram (Kowalewski &
Bambach 2003). Consequentemente, o registro
téssil pode frequentemente prover um registro
relativamente completo de intervalos aparentemen-
te perdidos no registro estratigrifico. Em outras
palavras, o registro sedimentar (camada) capta o
evento deposicional, mas os fésseis desta camada
sa0 o registro do diastema (nio deposi¢io) anterior
a0 evento deposicional (Kowalewski & Bambach
2003) (Fig. 8).

Neste caso, a expressiva maioria do registro
t6ssil time-averaged (marinho raso e plataformal)
estd contida no intervalo entre 10*-10* anos, que
equivale a diastemas estratigrificos. As letras
A, B e C da Fig. 8 representam associagoes fdsseis
hipotéticas. O exemplo A pode estar associado
a fésseis encontrados em limites de sequéncias
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Figura 8. Resolugdo temporal do registro féssil. A
distribuicdo deste registro é definida tanto pela
resolucao deposicional (eixo x) quanto pela
resolucao estratigrafica (eixo y) (adaptado de
Kowalewski & Bambach 2003).

estratigrificas, em que existem desconformidades
devido a erosio. Neste arranjo conceitual, associa-
¢oes condensadas ambientalmente e condensadas
bioestratigraficamente, as quais podem ter escala
temporal superior a 10° anos, estio incluidas de for-
ma generalizada no conceito de remanié, diferente
do considerado neste trabalho, em que remanié esta
restrito ao retrabalhamento de fésseis reconheci-
damente sem correlacio.

No contexto da l6gica das magnitudes do time-
-averaging, proposta por Kidwell & Bosence (1991),
Kidwell (1991a) categorizou a formagio de concen-
tragdes fossiliferas em quatro tipos em fungio do
seu histérico de acumulacio: (1) concentra¢oes-
-evento (Event concentrations), (2) concentracoes-
-compostas (Multiple-event concentrations), (3) con-
centragdes-hiato (Hiatal or condensed concentrations)
e (4) concentragdes-residuais (lag-concentrations)
(Fig. 9). Cada uma também pode ser relacionada a
uma ou mais magnitudes relativas de time-averaging
(Kidwell 1993).

1. Concentragdes-evento significa a preservagio
de episddios ecoldgicos breves, relacionados a
associagOes censo, em que basicamente é cap-
tado um momento especifico de uma comu-
nidade ou populag¢io pretérita. Deste modo, o
depésito pode ser causado por processos fisi-
cos, como tempestades, biolégicos (predagio,
pulsos de mortalidade em lagunas devido a
variagdes na salinidade), ou ainda por proces-

sos de sedimentagio ripida, como depdsitos de
fluxo de massa. Por exemplo, concentragdes
fésseis relacionadas a tempestades marinhas
do Juréssico da India (Fiirsich & Oschmann
1993, Kidwell 1991, 1993).
2. Concentragdes-compostas sio o registro da
acre¢do ou do amalgamento de mdltiplas
geragdes e eventos geoldgicos, produzindo
uma densa acumulagio fossilifera, geralmen-
te apresentando uma estrutura estratigrfica
interna complexa e heterogeneidade tafonémi-
ca (Kidwell 1993). Se o registro for de diversas
variagdes de curto prazo, é esperado encontrar
associagdes com mistura intra-hibitat. Estas
concentracdes obviamente nio apresentam
acuidade de informagio biolégica como as
concentragdes-evento, nio obstante o fato de
que associagdes censo possam ficar preserva-
das dentro de camadas amalgamadas (Kidwell
1991a). Ademais, estes depdsitos podem ser
erodidos e os remanescentes biolégicos reex-
postos a2 ZTA, possibilitando a colonizagio
por outros organismos de contexto ecoldgico
e ambiental distintos, formando depédsitos
condensados ambientalmente. Neste proces-
s0, a presenga de conchas facilita a colonizagio
por outros organismos, processo conhecido
como retroalimenta¢io tafondmica (taphonomic
feedback; Kidwell & Jablonski 1983, Kidwell
1986b), passivel de ocorrer também em dep6-
sitos relictuais da PSB (e.g. Ritter et al. 2014a).
3. Concentracdes-hiato sio complexas sob o
ponto de vista tafonémico e estratigrifico,
geralmente estio preservadas em nivel de
ficies ou camadas, associadas a baixas taxas de
sedimentacio e sio associacOes condensadas
ambientalmente (Kidwell & Bosence 1991).
Por exemplo, coquinas relacionadas a dreas
marinhas rasas, conhecidas como lag transgres-
sivos, comumente contém superficies descon-
tinuas como resultado de camadas subsidiirias,
devido a baixa sedimentagio (Kidwell 1991a).
Em contraste 4s concentragdes-residuais que
apresentam menor resolugio temporal relativa
(veja mais detalhes a seguir), as concentra¢oes-
-hiato sio compostas por remanescentes bio-
16gicos que sdo amplamente contemporineos
com o periodo de baixa sedimentacio. Assim,
estas classes de associagio f6ssil sio um registro
paleoecoldgico e tafondmico direto das con-
di¢des ambientais durante a lenta acumulagio
sedimentar (Banerjee & Kidwell 1991). Um
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exemplo sdo as concentragdes-hiato relaciona-
das a periodos transgressivos, que preservam
o registro microestratigrafico de sucessivas
associacoes de espécies bentOnicas e estruturas
sedimentares (Kidwell 1989). Sob o ponto de
vista estratigrifico, estas concentragdes estio
relacionadas a2 SIM (se¢des condensadas) e
apresentam elevado grau de time-averaging,
podendo ocorrer até associacdes condensadas
bioestrigraficamente. Entretanto, elas também
podem estar relacionadas 2 lag transgressivos,
como no final do TSNA (Parras & Casadio
2005).

4. As concentragdes-residuais sio geralmente
pouco espessas (<1 m) e marcam horizontes
estratigraficamente erosivos ou desconformi-
dades (Kidwell 1991a). Sob o ponto de vista
estratigrafico, estdo associados a limites de
sequéncias deposicionais, como uma superfi-
cie regressiva, em que depdsitos mais antigos
(remanié) podem ser exumados e misturados
a depdsitos mais recentes. Também ocorre o
transporte de fdsseis de origem continental
em dire¢do i bacia sedimentar, que entio serao
misturados a espécimes marinhos, devido
a redugio relativa do nivel de base (erosio)
(Kidwell 1993). Isto pode ser encontrado
atualmente na PSB, devido a presenca de
paleocanais fluviais relacionados ao UMG
(Weschenfelder et al. 2014). Nio obstante,
concentragdes-residuais também podem ser
registradas em depdsitos lagunares, se a sua
formagio estiver atrelada a uma superficie basal

erosiva (Kidwell 1991, Parsons-Hubbard et al.
2014, Ritter et al. 2014b).

Em suma, como ji explanado no tépico sobre
a formacio do registro f6ssil e aqui contextualiza-
do com as magnitudes relativas de time-averaging,
a formagio de concentracdes conchiferas nio é
aleatdria e muitas generalidades podem ser cons-
truidas a partir disto (Banerjee & Kidwell 1991,
Kidwell 1991a, 1991b, Martin 1999). Por exemplo,
concentragdes-hiato ou compostas de dguas rasas
(que podem ser formadas por associagbes con-
densadas ambientalmente) s3o comuns no inicio
do TST (depésitos onlap) e durante sua fase final
(toplap) (veja Fig. 5), apresentando um time-avera-
ging relativamente inferior a concentragdes-hiato
relacionadas a uma sec¢io condensada (Scarponi
et al. 2013). Ainda, associagOes censo que formam
concentragdes-evento estio relacionadas a camadas
internas dos respectivos tratos (parassequéncias), ¢
estdo presentes, por exemplo, no TSNA (Parras &
Casadio 2005).

Estimativas quantitativas no ambiente moderno

Quanto tempo remanescentes biolégicos
podem permanecer na ZTA? Ou ainda, quanto
tempo estd representado em uma acumulacio
f6ssil? Respostas a estas perguntas vém sistemati-
camente nos elucidando o grau de heterogeneidade
temporal das associagdes fosseis. Estimativas do
time-averaging sio imprescindiveis as reconstrugoes
paleoambientais e paleoecoldgicas, pois associagdes

fésseis que se acumularam por

milhares de anos, por exemplo,
Remanié podem ter registrado uma gran-
de variedade de condicdes tanto
o © ocst ambientais quanto de interagoes
2 ecolégicas (Flessa & Kowa-
o : .
< @E . IEf§c_anla lewski 1994). Em contrapartida,
- e 1acies . - .
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Figura 9. Diferentes tipos de associacOes que podem ser preservadas em cada tipo

& Kowalewski 1994, Kidwell

de concentragao fossilifera, e sua respectiva magnitude de time-averaging 2013). Adicionalmente, embo-

(modificado de Kidwell 1993).

ra o registro féssil nos permita
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inferir com acuidade uma série de informagcoes
sobre a vida pretérita, respondendo questdes des-
de evolutivas até sobre mudangas ambientais, ele
nio nos permite estimar de modo direto o grau de
time-averaging de uma associagao f6ssil. Ainda que
de forma indireta e, como vimos anteriormente, é
relativamente possivel classificar uma associagao
f6ssil pela magnitude deste viés tatondmico. Neste
sentido, assim como em diversas outras 4reas da
Paleontologia, cada vez mais os paleontélogos tém
se utilizado de andlogos modernos na Tafonomia
(Kidwell & LaBarbera 1993, Parsons-Hubbard et
al. 2011). Além disto, diversos estudos tém sido
desenvolvidos em ambientes modernos com o
objetivo de estimar o grau do time-averaging, ainda
que principalmente em ambientes marinhos tro-
picais ¢ com moluscos (Kidwell 2013).

Kidwell & Bosence (1991) apontaram trés
principais modos de identificagio do grau de fime-
-averaging no registro f6ssil: por meio (i) de datagdes
em remanescentes biolégicos em ambientes and-
logos modernos; (ii) de estudos ecolégicos atuais,
como por exemplo, para determinar quantos anos
de coleta s3o necessirios para equiparar a riqueza da
associagio viva com a da morta; e (iii) de evidéncias
integrativas, como tafonomia e estratigrafia.

Neste sentido, a coleta exaustiva de informa-
¢o bioldgica como modo de se inferir o grau de
time-averaging ¢ impraticvel, visto que sua escala
geralmente é de milhares de anos. Entretanto, Staft
et al. (1986) e Staff & Powell (1986), utilizando
uma escala temporal geologicamente instantinea
(2 anos), mas com coletas sazonais ao longo deste
periodo, perceberam que ao comparar a riqueza da
associagao viva com a associa¢ao morta, a riqueza
da dltima era sempre maior, como consequéncia
tedrica do amplo espectro temporal de acumulagio
da associa¢io morta. Kidwell & Bosence (1991), a
partir de robusta revisio bibliogrifica, inferiram
que o grau de time-averaging contido em associa-
¢oes fbsseis (e mortas) de plataformas atuais ocor-
re na escala de dezenas de milhares de ano, fato
posteriormente comprovado empiricamente por
Flessa & Kowalewski (1994). Deste modo, quan-
do possivel e dentro dos limites tecnolégicos do
método, as datagdes de remanescentes bioldgicos
em ambientes modernos tém sido amplamente ¢
reconhecidamente utilizadas como o método cien-
titico mais eficiente e preciso de se inferir o grau de
time-averaging de associagdes f6sseis (Kidwell 1993).

O primeiro trabalho a apresentar idades diretas
como estimativa do grau de time-averaging foi o de

Flessa etal. (1993), em um ambiente intermarés no
Golfo da Califérnia, Baia La Choya, México. Pos-
teriormente, em um esforco exaustivo de revisio
bibliografica, Flessa & Kowalewski (1994) compila-
ram mais de 700 idades de 276 localidades ao redor
do mundo com o objetivo de estimar o grau de time-
-averaging de conchas em ambientes sedimentares
marinhos atuais, da plataforma interna (<10 m de
profundidade) ¢ em dreas da plataforma externa até
a borda do talude (600 m). Estes autores notaram
que quando todos os valores sio plotados em um
grifico de barras, é possivel visualizar uma curva de
tendéncia assimétrica a direita. Este padrio deve-se
ao fato das conchas mais recentes serem numeri-
camente dominantes nas associagdes, pois as mais
antigas vio sendo sistematicamente destruidas na
ZTA ou incorporadas ao registro f6ssil (Flessa &
Kowalewski 1994) (Fig. 10).

Outro dado importante, ressaltado pela plota-
gem da curva de tendéncia (Fig. 10), é o fato das
conchas recentes dominarem numericamente a
associacio. Neste sentido, este dado ilustra que a
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Figura 10. Distribuicdo da frequéncia de todas as idades
oriundas de datagbes de conchas compiladas por
Flessa & Kowalewski (1994). A: ambientes rasos
(<10 m; 128 conchas). B: ambientes plataformais
(até 600 m; 158 conchas). O eixo das abscissas
representa classes de idade com duracao de 3.000
anos. Gréficos construidos a partir dos dados originais
(fig. 2, p. 158), com adigéo de uma linha de tendéncia
logaritmica.
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adigao de conchas 2 ZTA ¢ sistematica (e constante
como postulado nos modelos de Kidwell, 1986a),
e as conchas mais antigas vio sendo destruidas
por processos tafondmicos ¢ de forma aleatéria
(Meldahl et al. 1997), apesar de algumas poucas
persistirem na interface sedimento-igua. Esta curva
de tendéncia, assimétrica a direita, é um resultado
padrio em todos os estudos similares até agora no
ambiente marinho (Kidwell 2013).

A partir destes trabalhos no ambiente moder-
no, foi empiricamente comprovado a relagio entre
a taxa de sedimentacio e a taxa de destrui¢io de
conchas. Quanto mais elevadas forem as taxas de
destruicio de conchas na ZTA, menor serd o grau
de mistura de geragoes, como ocorre em ambientes
carbonaticos (Kidwell et al. 2005). Ademais, uma
menor taxa tanto de destrui¢io de conchas quan-
to de sedimentago ird produzir o maior grau de
mistura de geragdes nio contemporaneas (Fig. 11).
Em contrapartida, alta taxa de destrui¢io de conchas
associada com elevada taxa de sedimentagio ird pro-
duzir lentes de associagdes censo, pois as conchas
nao permaneceriam por um longo periodo na ZTA
devido 2 alta sedimentagio (Meldahl et al. 1997).

De modo geral, a maioria dos trabalhos que
visaram estimar o grau de time-averaging de asso-
cilagdes recentes foi realizada com moluscos e em
ambientes marinhos rasos. Todos os trabalhos
encontraram que o fime-averaging representa uma
escala de milhares de anos, como previamente
Kidwell & Bosence (1991) haviam proposto, assim
como a curva de tendéncia é assimétrica A direita, j4
que >50% das conchas estio contidas no intervalo
mais recente (Meldahl et al. 1997).

Entretanto, a maioria destes estudos, ainda que
apresentando dados pertinentes ¢ inéditos, nio
eram bons andlogos para o registro fGssil na era
Paleozoica. Os moluscos atuais tém suas conchas
constituidas por aragonita (em sua maioria) ¢ 0s
mares paleozoicos eram dominados por braquié-
podes constituidos por calcita a apatita.

As estimativas de time-averaging ainda eram
incompletas para braquiépodes em ambientes atu-
ais, devido principalmente ao alto custo das data-
¢des radiocarbonicas. O uso de métodos auxiliares,
como a racemizacio de aminodcidos tém facilitado
datagdes de um ndmero bem mais expressivo de
exemplares, como por exemplo, Carrol et al. (2003)
dataram 82 conchas de braquiépodes oriundas da
costa do estado de Sio Paulo (Bafa de Ubatuba).
Os autores encontraram uma amplitude desde
recente até 3.000 anos; e assim como nos moluscos,
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Figura 11. A mistura de geracOes de remanescentes
biolégicos no ambiente marinho é controlada pela
correlacao entre as taxas de sedimentacao e de
destruicdo de conchas (adaptado de Meldahl et
al. 1997).

as conchas recentes dominaram numericamente a
associagio. Também na Bafa de Ubatuba, Barbour
Wood et al. (2006) e Krause et al. (2010) reforga-
ram esta questao ao comparar o titne-averaging entre
braquiépodes (calciticos) e bivalves (aragoniticos),
generalizando as conclusdes de Carrol et al. (2003).
Adiferenga de idade entre os dois grupos foi menor
que variagOes entre amostras (e.g. Kowalewski
et al. 1998) de diferentes locais e com condigdes
ambientais distintas.

Basicamente, todos os estudos apresentados até
o momento confirmaram que o grau de time-avera-
ging de corais, moluscos, foraminiferos e braquié-
podes é da ordem de alguns a dezenas de milhares
de anos (Tab. 1). Estes dados, de certo modo, foram
generalistas sobre a estimativa deste viés, e desta
forma outras questdes decorrentes deste conhe-
cimento comegaram a ser levantadas. Como ji
apontado, o time-averaging é basicamente determi-
nado por trés parimetros de forma independente:
(1) taxa de sedimentagio; (ii) aporte biocldstico e as
carateristicas da mistura sedimentar (bioturbagio) e
(i1i) durabilidade relativa de conchas na ZTA. Além
de estimar geocronologicamente esta mistura de
idades, trabalhos pioneiros comegaram a investigar
a influéncia destes interferentes no grau de time-
-averaging em acumulacdes sedimentares recentes.

Neste ponto, Kidwell et al. (2005) realizaram
um estudo pioneiro em uma plataforma tropical
com sedimentagio tanto carbondtica quanto sili-
ciclastica. Seus resultados permitiram aos autores
apontar importante viés tafondmico nas estimativas
de time-averaging: em ambientes carbondticos a taxa
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Tabela 1. Estimativas de magnitude do time-averaging para o ambiente marinho. Observe que a maioria dos estudos
esta concentrada em ambientes marinhos rasos. Os dados de Flessa & Kowalewski (1994) foram excluidos porque
nao apresentam datacoes individuais de conchas. “Moluscos” refere-se aqui a datagoes feitas tanto em bivalves

e gastrépodes.

Trabalho Organismo- An.lbiente Regido Estimativa
alvo sedimentar (anos)
Flessa et al. (1993) Bivalves Intermarés Golfo da Califérnia >10°
Wehmiller et al. (1995) Moluscos Marinho raso Golfo da Califérnia 10%-10°
Martin et al. (1996) MOIQSC,O 5S¢ Intermarés Golfo da Califérnia >10°
Foraminiferos
Goodfriend & Stanley Moluscos Deltaico Delta do rio Nilo >10°
(1996)
Anderson et al. (1997) Moluscos Marinho raso Golfo do México >10°
Kowalewski et al. (1998) Moluscos Intermarés Golfo da Califérnia 10%-10°
Carrol et al. (2003) Braquiépodes Marinho raso Bafa de Ubatuba, SP >10*
Edinger et al. (2007) Corais Marinho raso Papua Nova Guiné 10%-10°
Kosnik et al. (2009) Gastrépodes Marinho raso Grande Barrelra/df: Recifes 10%-10°
da Austrilia
Krause et al. (2010) Bivalves Marinho raso Baia de Ubatuba, SP >10*
Krause et al. (2010) Braquidpodes Marinho raso Baia de Ubatuba, SP >10*
Kidwell (2013) Bivalves Plataformal Costa da Califérnia >10*
Dexter et al. (2014) Bivalves Marinho raso Baia de Ubatuba, SP >10*

de dissolu¢io de conchas ¢ alta e, consequente-
mente, espécies mais robustas apresentario maior
time-averaging relativo, como comprovaram Kosnik
et al. (2009). De forma antagdnica, em ambientes
siliciclasticos adjacentes, a taxa de dissolugio é menor
e o time-averaging serd relativamente maior que no
ambiente carbonitico (Kidwell et al. 2005). Em
outras palavras, em ambiente marinho tropical existe
uma via dupla: em ficies carbondticas, enquanto a
resolugio temporal é relativamente alta (baixo time-
-averaging), a fidelidade composicional é baixa. Nas
facies silicicldsticas ocorre o contririo: a fidelidade
composicional é mais bem preservada do que a reso-
lucio temporal. Isto porque nestes ambientes silici-
clasticos existe relativamente uma maior preservacio

de sistemas ¢ sequéncias estratigraficas (Kidwell &
Holland 2002). Estas conclusdes foram reporta-
das previamente de forma qualitativamente (e.g.
Kidwell & Bosence 1991, Fiirsich & Pandey 2003),
mas ainda nio haviam sido precisamente estimadas.
Recentemente, Scarponi et al. (2013) reportaram
seus resultados baseados numa sucessio quater-
ndria transgressiva-regressiva da planicie do rio Po
(Itdlia), nos quais verificaram que a grau de reso-
lugio temporal do registro f6ssil diminui de modo
sistemitico através do TST e alcanca seu minimo
(maior time-averaging) dentro da SC, aumentando
gradativamente em dire¢io ao TSNA. Além disto,
esta linha de estudo integrativa, Tafonomia e Estra-
tigrafia de Sequéncias, tem sido um assunto impor-
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Figura 12. Magnitudes relativas estimadas de time-averaging para plantas e vertebrados
(modificado de Behrensmeyer et al. 2000).
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tante em estudos recentes (Patzkowsk & Holland
2012, Huntley & Scarponi 2015).

Ao contririo do que esperado, ja que o perfil
de dano tafondmico ¢ varidvel e previsivel segundo
o contexto estratigrafico (Fiirsich & Pandey 2003),
o time-averaging nao ¢é diretamente correlaciondvel
com o estado de preservagio tafonémico, como
demonstrado em diversos trabalhos desde a década
de 1990 (Powell & Davies 1990, Flessa et al. 1993,
Carrol et al. 2003). Isso quer dizer que uma con-
cha muito danificada (incrustada, fragmentada)
nao serd, necessariamente, mais antiga que outra
concha que esteja sem alteragio em uma associagio.

Ainda que este trabalho de revisio vise molus-
cos (principalmente bivalves) em ambiente mari-
nho, as escassas estimativas de time-averaging para
vertebrados e plantas nio apresentam escalas de
magnitude diferentes daquelas apresentadas na
Tabela 1 (Behrensmeyer 1982, Aslan & Behrens-
meyer 1996, Miller 2012) (Fig. 12).

Como ressaltou Kidwell (2013), o conheci-
mento geral sobre time-averaging ¢ baseado em
organismos marinhos benténicos (com partes
mineralizadas; refratirios) e diversas lacunas de
conhecimento para outros grupos ainda precisam
ser exploradas e refinadas, como para os vertebrados
¢ para as plantas.

Efeitos no registro fossil

De forma geral, a magnitude do time-averaging
aumentou relativamente ao longo do Fanerozoi-
co (Kidwell 1998), como consequéncia direta do
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aumento da espessura dos depdsitos conchiferos
desde 0 Mesozoico, em compara¢io ao Paleozoi-
co, sugerindo um aumento na produtividade e
robustez das conchas, assim como o aumento da
bioturbacio (Kidwell 1990, 1993, 1998, Kidwell
& Brenchley 1994, 1996). No Paleozoico, por
exemplo, conchas de braquiépodes eram menos
espessas ¢, assim mais propensas a fragmentagao,
nio produzindo depédsitos com mais de poucos
centimetros (Kidwell 1998).

A primeira consequéncia evidente é que o
time-averaging, processo intrinseco ao registro f6s-
sil, diminui sua resolugio temporal (Kowalewski
1996). As associagdes censo podem ter variagdes
temporais pertinentes em estudos neontoldgicos
(estacOes, meses, anos), o que impossibilita estu-
dar a informacio completa, mas nio impede de
fazer relevantes e constantes descobertas sobre
a vida pretérita na Terra. Consequentemente, o
time-averaging é de fato um viés tafonémico que
altera a informagio biolégica original, mas que
nao necessariamente é simplesmente negativo no
espectro do objetivo da Paleontologia, como este
topico pretende demonstrar.

O time-averaging em associa¢oes fésseis altera
a informagao original de populacées (ou comuni-
dades) de diferentes maneiras (Fiirsich & Aberhan
1990). Na associacio f6ssil podem estar presentes
espécimes que nio foram contemporaneas, devido
a alteragdes ambientais ou recrutamento irregular
(nos casos de invertebrados marinhos que perten-
cem ao meroplancton). Como consequéncia direta,
adiversidade e a abundincia das associagdes fosseis
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Figura 13. Efeito do time-averaging em dois tipos de comunidades biolégicas. A. Representa uma associagao viva
relativamente estavel ao longo do tempo. B. llustra uma associagédo que variou amplamente sua riqueza ao longo
do tempo. Em A a associacao fossil sera semelhante, em termos de nimero de espécies, em relacdo a associagao
viva. Em B a associagéo féssil podera nado representar a associagéo viva em nenhum momento (modificado de

Behrensmeyer & Chapman 1993).
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serdo maiores do que da respectiva populagio ou
comunidade viva original (Staft et al. 1986, Fiirsich
& Aberhan 1990, Kidwell 2001). Ademais, espécies
que antes eram raras poderdo ser abundantes na
associagio f6ssil, devido 2 preservagio diferencial
(Kidwell 2002, Kidwell & Tomasovych 2013). Ou
scja, a riqueza de uma associagio f6ssil dependerd
basicamente das flutuagdes ambientais durante o
periodo de sua formagio (Fig. 13). Se as alteracoes
forem minimas, a riqueza serd maior, mas com um
desvio préoximo a média. A situagio contriria, em
que alteragdes ambientais expressivas aconteceram,
ariqueza final serd muito maior que a média. Neste
exemplo hipotético, assume-se que a associagio
seja do tipo com mistura intra-hdbitat, como em
ambientes marinhos plataformais (Miller 1988).
Desta forma, a adigio de espécies ird depender
basicamente da alteracio da populagio ao longo
do tempo como resposta s mudangas ambientais.

O grau que as associagdes fGsseis podem revelar
processos que operam na escala de tempo ecolégico
(dezenas a centenas de anos) ¢ bastante limitado
pela extensio do time-averaging. Por outro lado, um
depésito com time-averaging apresentard apenas as
condigdes ecolégicas mais frequentes (Roy et al.
1996, Kidwell 2002), porque as flutuagdes de curto
prazo nio serdo preservadas, isto &, o time-averaging
exclui pequenas variagdes que poderiam ser ruidos
de informagio biolégica, um fato considerado rela-
tivamente positivo (Olszewski 1999).

O grau de time-averaging também é relativamen-
te importante ou nio dependendo do objetivo do
trabalho. Ele é subordinado da escala temporal dos
processos biolégicos ou geoldgicos investigados
(Kidwell & Flessa 1995). Time-averaging significante
ocorre quando a escala de mistura temporal exce-
de a escala temporal do processo de interesse. Por
exemplo, estudar processos de sucessio ecoldgica
em associagdes com fime-averaging superior a 10*
anos (Fig. 7). Consequentemente, time-averaging
insignificante ocorre quando a escala do processo
de interesse ¢ superior a escala do time-averaging
(Kowalewski 1996). Em estudos relacionados as
extingdes, o time-averaging pode ser insignificante,
pois a resolugio temporal deste processo geral-
mente é superior a milhdes de anos, bem superior
a maioria dos tipos de time-averaging (Kidwell &
Holland 2002).

O time-averaging causa um efeito postulado
teoricamente em sua definigio original (Walker
& Bambach 1971), em que as associagOes fésseis
apresentardo uma riqueza relativamente maior 2

associagao viva original, devido as flutuacoes eco-
légicas nesta comunidade durante o periodo de
sua formagao, na ordem de 10* anos (veja Tab. 1).
Além de eliminar ruidos ecolégicos de curto prazo,
as associagoes fésseis ganham informagio biolégica
a0 preservar mais espécies do que um dnico censo,
comparando a uma amostra ecoldgica atual (veja
Fig. 13). De fato, em acumulagdes de moluscos
marinhos recentes, a associagio morta possui em
média 25% mais riqueza do que a associagio viva
original (Kidwell 2002). Estudos de fidelidade
quantitativa, que mensuram o quanto de informa-
¢ao bioldgica uma associagio f6ssil (ou morta) capta
da informacio original, oriunda da populac¢io ou
comunidade viva (Behrensmeyer et al. 2000), tém
ilustrado este padrio em diferentes grupos (veja

Amostras da associagéo viva

amostra da associacdo morta

Figura 14. Afigura ilustra uma &rea marinha hipotética. A.
Parte superior ilustra um levantamento faunistico
de espécimes vivos, onde a diversidade de cada
amostra (a) esté representada. O tamanho da area
do circulo é proporcional a riqueza especifica.
B.Devido tanto ao time-averaging quanto ao
transporte, uma Unica amostra da associagéo
morta captou grande parte da riqueza (~60 %)
original das associagoes vivas originais. Em outras
palavras, houve a transferéncia de diversidade
da associacao viva (a) a associagdo morta
(diversidade-p). A diversidade B pode ser obtida
através da soma simples dos componentes da
diversidade de cada ponto amostral (a), isto é, B
= a, + o, +.... o, (modificado de Ritter & Erthal
2015).
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Kidwell 2013 para moluscos; Miller et al. 2014
para vertebrados; e Hassan 2015 para diatomdceas).

Outro tema tratado por estudos de fidelidade
quantitativa em ambientes atuais é como a relagio
espacial influencia os dados ecoldgicos de associa-
¢Oes mortas e fosseis. O fime-averaging aumenta arti-
ficialmente a riqueza da associa¢io f6ssil, inclusive
adicionando ao registro féssil espécies que eram
raras na associagio viva (especialmente se espécies
raras possuem maior potencial de preservagio,
como em Erthal et al. 2011, 2015), enviesando o
efeito natural de espécies mais abundantes serem
numericamente dominantes. Em associacoes atuais
de moluscos marinhos, por exemplo, a riqueza (ou
qualquer outra métrica ecoldgica) pode variar em
decorréncia da escala espacial, como por exemplo, a
diversidade pode ser semelhante entre duas amos-
tras préximas como consequéncia simplesmente da
distancia entre elas, e nio devido a uma verdadeira
diferenga ecoldgica (efeito denominado autocorre-
lagdo espacial; Legendre & Fortin 1989).

Uma associacio fGssil naturalmente tem adi¢ao
de material ex4tico (transportado) de dreas adjacen-
tes na composigio final da associagio ou como con-
sequéncia de condensacio ambiental (Tomasovych
& Kidwell 2009b). Ainda que o transporte intra-
-habitat (e.g. plataforma interna) seja negligenci-
dvel como viés tafonémico (Miller 1988), a escala
observada pode alterar este fato (Tomasovych &
Kidwell 2009a). O aumento relativo da riqueza,
efeito causado pelo time-averaging, ¢ em ultima
instincia dependente da escala espacial analisada.
O time-averaging e o transporte de remanescentes
biolégicos (ou como consequéncia do aporte larval
aleatdrio da associagio viva) adicionam espécies de
um determinado gradiente espacial (denominada
ampla escala, ou em termos ecolégicos, diversidade
regional ou beta, B) em escala local (o) da associa-
¢do morta (ou f6ssil), ou seja, a diversidade-f3 da
associagio viva € transferida para a alfa na associagio
morta. Uma tinica amostra da associagio morta (ou
t6ssil) pode captar até 60% da diversidade regional
da associa¢io viva original (Tomasovych & Kidwell
2009a). Em suma, a diminui¢io da resolugio espa-
cial minimiza o efeito do time-averaging sobre a
riqueza, principalmente de espécies endémicas ou
com baixa abundincia (Tomasovych & Kidwell
2009a, Kidwell & Tomasovych 2013) (Fig. 14).

Entretanto, este viés considerado positivo (por
aumentar a riqueza de uma amostra f6ssil), pode
diluir informagdes importantes em estudos de evo-
lugio e alteragio morfolégica ao longo do tempo

“ | .
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Alteracdes fenotipicas

Figura 15. Diagrama esquematico ilustrando como
mudancgas evolutivas preservadas durante a
formacédo de uma associagéo fossil time-averaged
podem inflar sua variacdo fenotipica. Note que
a associacao fossil final contem individuos que
apresentam a variacgao fenotipica média ao longo
de cinco intervalos temporais distintos (linhas
pontilhadas). E que, portanto, o caracter fenotipico
oriundo da associacao féssil apresentara uma
média tafonomicamente ponderada devido ao time-
averaging (modificado de Hunt 2004).

(Kidwell & Aigner 1985). Altera¢oes morfolégicas
¢ evolutivas de curto prazo podem ocorrer dentro
da escala de formagio de associagdes fésseis com
time-averaged (Thompson 1998) e podem ser imper-
ceptiveis dentro da resolugio temporal do regis-
tro fossil. Pequenas variagdes ao longo do tempo
podem ser estatisticamente importantes, por alterar
a média de um determinado caractere analisado.
Contudo, estas alteragdes nio serdo distinguiveis
independentemente no registro féssil, mas sim
serio vistas como uma soma tafonomicamente alte-
rada, dando a falsa sensacio de que espécimes com
ampla variedade morfoldgica coexistiram durante
um determinado periodo de tempo (Fig. 15).
Ainda que teoricamente isto seja possivel,
alguns estudos tém apontado que o registro féssil
pode ser considerado um retrato inflado de oscila-
¢oes naturais dentro do desvio padrio de um carac-
tere analisado (e.g. Bush et al. 2002 em moluscos;
Hunt 2004 em ostracodes). Desta forma, altera-
¢Oes fenotipicas acontecem de forma muito lenta
durante o periodo estimado de time-averaging (Hunt
2004) em ambientes atuais, com excegio talvez de
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anos (Kidwell & Bosence 1991).



Consideracoes Finais

Como apontado previamente por Kidwell
(2013), a expansio dos estudos aqui apresentados
para outros grupos de interesse paleontoldgico é
essencial para ampliar o conhecimento sobre o fime-
-averaging. A Tafonomia como ciéncia, precisa ser
mais efetiva em resolver problemas relacionados a
quantidade de informacio que o registro f6ssil pode
remeter para cada grupo preservado (e suas idios-
sincrasias) em variados contextos deposicionais, ¢
em escalas espaciais diversas.

De certa forma, mesmo para os moluscos, o
conhecimento ainda nio foi esgotado e questoes-
-chave permanecem em aberto, principalmente
em ambientes fluviais, parilicos e mesmo mari-
nhos subtropicais, onde estudos sio praticamente
inexistentes.

Ademais, estudos que estimem a magnitude de
time-averaging de associa¢des condensadas ambien-
talmente ou concentracdes-residuais precisam ser
realizados de modo mais sistemitico. E teorica-
mente esperado maior amplitude de idade nestas
associagOes, mas qual serd o padrio de idade e qual
serd a meia-vida dos remanescentes biol6gicos, ou,
quantos anos estes permanecem na ZTA? Qual
¢ a implicagio destes resultados para estudos de
reciclagem de material carbonitico na ZTA e para
estudos paleoecoldgicos? Quais as consequéncias
na fidelidade composicional destas associagdes?
Em suma, novas perguntas ainda serdo levantadas a
partir destes estudos (e seus resultados), claramente
carentes de dados mais sélidos.

Esta revisio apresentou uma sintese dos conhe-
cimentos sobre o time-averaging, processo intrinseco
do registro f6ssil, principalmente com base em
moluscos marinhos. Esta sintese explanou basi-
camente que o time-averaging nio é simplesmente
uma variagio de idades de fésseis em uma mesma
camada, em fungio da sedimentagio ser menor do
que o tempo de vida de uma geragio, mas sim um
processo complexo e que tem uma série de conse-
quéncias a interpretagio do registro féssil. Concluir
que uma determinada associa¢io féssil é ou nio
time-averaged é uma afirmativa 6bvia e que deveria
ser desconsiderada em estudos paleontolégicos. A
questio importante é como este processo alterou
a informagio biolégica.

Obviamente, qualquer alteracio da informa-
¢ao original é um ponto negativo a priori, mas nem
sempre, desde que conhegamos bem este processo.
O time-averaging hi tempos ¢ visto com algo posi-

tivo (Behrensmeyer & Kidwell 1985), tanto por
aumentar (artificialmente) o ndmero de espécies
preservadas (incluindo espécies raras), bem como
por climinar ruidos de varia¢es ambientes inci-
pientes, ao captar informagdes mais frequentes.

Esta revisio elucida, por conseguinte, que
estudos ainda sdo necessirios e que o ambiente
moderno é uma 6tima fonte de informagdes ani-
logas, principalmente porque a robustez numérica
dos dados ¢ maior. Por fim, também fica evidente
que associacdes condensadas ambientalmente,
comuns em 4reas marinhas atuais (em margens
passivas), ¢ uma das lacunas a serem preenchidas
sobre este assunto.
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Resumo: A Tafonomia é uma érea da Paleontologia que estuda como a informagao bioldgica é alterada na rota tedrica vivo-morto-
fossil. Esta ciéncia tem se tornado cada vez mais quantitativa e se utilizado de estudos em ambientes modernos para generalizar os
efeitos ao registro fossil. Aqui é apresentada uma extensa revisao sobre o processo tafondmico denominado time-averaging, no qual
fosseis nao contemporaneos sao encontrados em uma mesma camada fossil, com base principalmente em invertebrados marinhos
(moluscos). Além dos efeitos ao registro féssil, s@o apresentadas as principais variéveis que atuam na formagao do registro fossil

em um ambiente marinho de margem passiva.
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