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ABSTRACT: The processes of alteration of biological information acting during the Manuscrito:

incorporation of dead remains to the fossil record can be determined from the dam-  Recebido: 19/08/2015

age type present. Such features, called taphonomic signatures, are directly related ~Corrigido: 16/03/2016

to environmental factors operating right after death and during the residence time of  pceito. 02/05/2016

bioclasts in the sediment, prior to final fossilization. Therefore, it is possible to predict

environmental conditions from the identification of the taphonomic pattern presentin  Citation: Erthal F., Ritter M.N., Kotzian C.B.,
preservable remains. The purpose of this text is to explore the key types of damage 2016. Assinaturas tafondmicas em moluscos
found in molluscan remains (shells) according to their environmental origin. Moreover, recentes e seu significado paleoambiental.
we shall explain how does work the sedimentary interval where taphonomic signatures Terree Didatica, 13(1):4-29. <http://www.
originate, with insights into bioturbation and geochemical aspects present at this altera-  ige.unicamp.br/terraedidatica/>.

tion zone. More emphasis is given to studies conducted using marine mollusks, for they

are abundant in the literature. We will also demonstrate how taphonomic signatures Keywords: Actualistic taphonomy, marine

in mollusks are useful for understanding paleoenvironments.

Introducao

Cada vez mais a ecologia e a biologia se utili-
zam de fésseis como fonte de dados para aumentar
a escala temporal do comportamento de espécies,
comunidades e ecossistemas (Flessa & Kowalewski
1994, Kidwell & Flessa 1996, Kidwell & Holland
2002, Kidwell 2013). De forma equivalente, acu-
mulag¢des atuais de restos bioldgicos sdo utilizadas
como fonte de informagio para reconhecer os
processos de destruigio de informacio, e assim
determinar as alteragdes de informagio incorpo-
radas no registro fossil (Allison & Briggs 1991,
Allison & Botjer 2011). Sabe-se, por exemplo, que
o dano tafondmico em moluscos e braquiépodes
de acumulagdes marinhas superficiais nio res-
ponde de maneira linear a variagio dos principais
aspectos sedimentares (granulometria ¢ composi-
¢io do sedimento) e oceanogrificos (salinidade,
temperatura, correntes, etc.; Best & Kidwell 2000a,
Parsons-Hubbard 2005, Tomasévych e Zuschin
2009, Parsons-Hubbard et al. 2011).

mollusks, fossil record.

Tafonomia € o estudo de o quanto a fossiliza-
¢do afeta a quantidade e qualidade da informagio
bioldgica presente nos restos bioclasticos. Um dos
seus grandes objetivos é quantificar a influéncia
do ambiente sobre o grau de destrui¢io dos res-
pectivos restos fésseis. As informagdes ambientais
que sio obtidas com base no contexto geolégico
(sedimentar) podem ser bastante reveladoras; con-
tudo, a quantificagdo mais aproximada possivel da
relacio entre o ambiente e a tafonomia sé pode
ser realizada com o estudo de restos biolégicos em
acumulag¢des modernas. Por isso inclusive, a tafo-
nomia ¢ um dos principais aspectos quantitativos
da paleontologia e, portanto, tem valor fundamental
em andlises paleoecoldgicas (Fiirsich & Oschmann
1993, Kowalewski & Flessa 1994, Kidwell 2015).

Dentre os diversos métodos de estudo da Tafo-
nomia, um campo em especial se preocupa em
coletar e observar dados de associacdes (mortas e
vivas) em ambientes atuais para auxiliar em diver-
sas interpretagdes do registro féssil. Este ramo ¢é
denominado Tafonomia Atualistica (Kowalewski &



Labarbera 2004). A maioria dos exemplos descri-
tos aqui, portanto, serd com base neste método de
pesquisa. De forma geral, o registro t6ssil — apesar
de pobremente preservado e naturalmente envie-
sado — pode prover informagdes tteis ¢ confidveis
sobre condigdes pretéritas tanto ecoldgicas quanto
ambientais (NRC 2005, Erthal 2012, Erthal et al.
2011, 2015, Kidwell & Tomasévych 2013).

Enviesamento tafondmico (taphonomic bias) é
qualquer processo que leva a uma diferenga nio
aleatéria entre uma condicio mensurada em uma
comunidade de organismos vivos ¢ a mesma con-
dicio, se fosse medida em uma associagio mor-
ta (potencial comunidade féssil) derivada desta
comunidade (Parsons & Brett 1991, Rothfus 2004,
Moore & Norman 2009). Os principais processos
envolvidos na rota de alteracio tafondmica (Fig. 1),
que alteram (muitas vezes seletivamente) a infor-
magio bioldgica contida em remanescentes biolé-
gicos, condicionam 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 processos modificam as
caracteristicas de associagdes ou comunidades vivas
originais, assim como uma grande variedade de
processos age destruindo ou modificando cada um
dos restos biolégicos apds a morte, durante a incor-
poracio no sedimento (Aller 1982,Aller & Yingst
1985, Cai et al. 2006, Konhauser e Gingras 2007,
Fig. 2). Porém, é possivel resgatar informagdes das
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Figura 1. Diagrama mostrando as diferentes fases apés a morte dos organismos até
sua preservagao como fésseis, e 0s processos que determinam vieses na analise
paleobioldgica final (modificado de Kidwell & Flessa 1996).

dltimas se soubermos associar os danos causados
aos ambientes ou processos que 0S promoveran.
Este € o objetivo bisico dos estudos tafondmicos
em ambientes atuais. Naturalmente, melhores
resultados s3o obtidos quando os trabalhos sio con-
duzidos utilizando organismos que deixem restos
refratirios, ¢ para moluscos marinhos de modo
geral, os resultados sio aparentemente bons: pelo
menos 74% dos géneros de bivalves viventes estio
representados no registro féssil (Behrensmeyer
et al. 2000, Kidwell 2001, Kowalewski et al. 2003,
Valentine et al. 2006).

Nio obstante, o poder explicativo e a qualidade
de vérios tipos de dados paleobiolégicos tém sido
mais bem compreendidos com a intensifica¢io de
pesquisas que integram informagdes do registro
f6ssil com estudos em ambientes modernos (Cum-
mins et al. 1986, Fiirsich & Flessa 1987, Powell et al.
1992, Flessa et al. 1993, Fiirsich & Oschmann 1993,
Best 2008, Rodrigues et al. 2008, Tomasovych e
Zuschin 2009, Parsons-Hubbard etal. 2011, Powell
etal.2011a,2011b, 2011c). Recentemente, 0 nime-
ro de trabalhos tafonémicos atualisticos aumentou
consideravelmente, por exemplo, com iniciativas
como o SSETI (Shelf and Slope Experimental Tapho-
nomy Initiative) (veja Parsons-Hubbard et al. 2011
e suas referéncias). A tafonomia de moluscos em
plataformas carboniticas tropicais estd bem descrita
e quantificada (Best & Kidwell 2000a, 2000b, Best
et al. 2007, Best 2008), mas ainda pouco é conhe-
cido em ambientes subtropicais, siliciclisticos (e.g.
Rodrigues et al. 2008).

Moluscos estuarinos e
continentais possuem pre-

servagio varidvel, muitas
vezes deixando menos espé-
cies em acumulagdes fos-
silizdveis (Cummins 1994,
Martello et al. 2006, Erthal
etal. 2011, 2015, Yanes 2012,
Tietze e De Francesco 2012,
Ritter e Erthal 2013, 2016,
Ritter et al. 2013, 2014).
Porém, em ambientes mari-
nhos rasos subtropicais,
como a parte sul da Amé-
rica do Sul, ainda siao raros
os estudos tafondmicos,

Associagao

soterrados

com excegio de alguns tra-
balhos de pesquisadores na
Argentina (Aguirre ct al.
2011, Archuby et al. 2015).
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Figura 2. Aspectos que influenciam a alteracdo dos restos bioclasticos ap6és a morte até a fossilizacdo (adaptado de

Stienne, 2010).

No Brasil, a maioria destes estudos concentra-se
na costa de Sao Paulo (Barbour Wood et al. 2006,
Rodrigues et al. 2008, Simdes et al. 2007, 2009,
Krause et al. 2010, Rodrigues & Simoes 2010).

Propositos dos estudos tafonomicos

O dano tafondmico em moluscos de associa-
¢Oes marinhas superficiais nio responde de maneira
linear A variagio dos principais aspectos sedimen-
tares e oceanograficos. Neste aspecto, a Tafonomia
Atualistica tenta compreender e quantificar de que
modo processos que introduzem vieses em asso-
cia¢des modernas afetam a informagio no registro
f6ssil. Tiés fontes de vieses merecem destaque: fide-
lidade quantitativa ou composicional, destrui¢io
tafondmica diferencial e time-averaging. Este Gltimo
foi abordado por Ritter & Erthal (2016).

Um aspecto importante da tafonomia é a men-
suracio da fidelidade composicional, isto é, deter-
minar a propor¢io da associagio viva (em termos
de riqueza, abundincia e estrutura) que realmente
¢ preservada no registro {Gssil (sensu Behrensmeyer
et al. 2000). Em ambientes marinhos, associagoes
mortas de moluscos possuem, na média, 25% mais
espécies do que qualquer censo tinico da associagio
viva (Kidwell 2002a). Isso ocorre porque associa-
¢oes mortas acumulam restos biolégicos ao longo
de geragdes, e qualquer amostragem da associagio
viva vai captar apenas a condigio momentinea da

comunidade (Lockwood & Chastant 2006, Valen-
tine et al. 2006). Ainda assim, alguns tixons com
conchas menores e estruturas mais reativas podem
estar ausentes no registro fossil (Kidwell 2001,
2002a, 2002b, Cooper et al. 2006, Valentine et al.
2006). Em ambientes fluviais, associacoes fGsseis
apresentam baixa similaridade composicional se
comparadas com associa¢oes locais vivas e mortas
(Erthal et al. 2011).

Outro viés tafondmico é a preservacio dife-
rencial ou destrui¢io tafondmica diferencial.
Alguns tixons podem ser mais bem preservados
que outros, como consequéncia, por exemplo, da
espessura das conchas, vilido em ambientes fluviais
(Erthal etal. 2011, 2015), mas nio necessariamen-
te em ambientes marinhos (Behrensmeyer et al.
2005). Ainda, organismos da epifauna registram
dano tafondmico com mais intensidade que os da
infauna (Best & Kidwell 2000b).

Em ambientes estuarinos, conchas carbondticas
(particularmente ostras) podem ter baixo potencial
de preservagio, mesmo em 4reas onde aparente-
mente existem shell beds (Davies et al. 1989a; Ritter
& Erthal, 2011, Ritter et al. 2013). Isso acontece
porque a grande quantidade aparente de conchas
nao significa necessariamente boa preservabilida-
de; pode implicar apenas grandes taxas de aporte
de conchas. Além disso, conchas nio sio recursos
estdveis; podem tanto ser continuamente renova-
das, quanto ser removidas por perda tafonémica em
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geral (Davies etal. 1989, 1989b, Powell et al. 2006).

No sedimento carbondtico o estado de preser-
vacio das conchas ¢é pior, o que é causado princi-
palmente pela maior destruicio por bioerosio e por
maior intensidade de dissolugio que no sedimento
silicicldstico. Neste, devido a alta turbidez da dgua,
associada s clevadas taxas de sedimenta¢io, os
restos esqueléticos sio soterrados mais ripida e
intensamente, ¢ também h4 uma menor coloni-
zagio por organismos epibiontes causadores de
bioerosio. Além disso, o enriquecimento em ferro
do sedimento siliciclastico favorece um pH maior
da 4gua percolante, prevenindo a dissolu¢io, ao
contririo das ficies carboniticas (Best et al. 2007).
Os enviesamentos ¢ os tipos de dano que os bio-
clastos podem sofrer, contudo, sio produzidos por
uma combinagio complexa de condi¢des quimicas,
fisicas e bioldgicas, em algum grau dependente do
ambiente deposicional (Davies et al. 1989a, Allison
e Bottjer 2011).

Mudangas bioldgicas na riqueza taxondémica
ou na dominincia ecoldgica também influenciam
os vieses tafondmicos, ao alterar a probabilidade
de determinados tixons serem preservados, sem
correlagio direta com o ambiente deposicional
(Kosnik et al. 2011). Além disso, é necessdrio que
a caracterizagio tafondmica seja feita utilizando-
-se tanto conchas inteiras quanto fragmentos, os
identificdveis, além de uma detalhada descrigio do
ambiente sedimentar (Davies et al. 1989b, Kidwell
et al. 2001). Portanto, para predizer o ambiente
deposicional baseando-se nas marcas em conchas
da praia — no nosso contexto — é bastante adequado
conhecer a assinatura de ambientes estudados ¢
entdo testar a aplicabilidade de novas amostras as
predig¢des. Isso jd vem sendo feito de maneira mais
ou menos sistematica em plataformas continentais,
e alguns padroes preditos de fato se concretizam
(Parsons-Hubbard 2005).

Assinaturas tafonomicas

As assinaturas tafondmicas sio geralmente
utilizadas para fazer correlagdes entre o ambiente
e o perfil de dano tafondmico; por isto, elas terdo
maior énfase. A formagio de uma associa¢io morta
¢ o primeiro passo para a formagio da associagio
téssil. Durante esta transigao (morto — fssil),
muitos elementos biogénicos sio perdidos, ¢ o
componente biocldstico restante é sujeito a uma
variedade de processos destrutivos e processos de
condensagio espacial e temporal (time-averaging)

(veja Ritter & Erthal 2016). Essa destrui¢io pode
ocorrer no sentido estrito, implicando em perda de
restos esqueletais (conchas, por exemplo), ou num
sentido mais amplo, que significa perda de algum
tipo de informacio da associa¢io morta original.

Segundo Behrensmeyer et al. (2000), em
todos os ambientes o material biocldstico morto
estd sujeito ao ataque de alguma combinagio dos
seguintes fatores: (1) oxidagio fisica; (ii) hidrdlise;
(ii1) luz UV (especialmente em ambientes con-
tinentais); (iv) microperfuragio (microboring; por
algas, fungos, larvas etc.); (v) maceragio microbiana
(da matriz orginica, tanto em condigbes aerébi-
cas quanto anaerdbicas); (vi) dissolucio (da fase
mineral, incluindo precipitagio e recristalizagio
dos minerais).

Assinaturas tafonémicas sio o registro de pro-
cessos que modificam esqueletos mortos, ou seja,
danos causados a conchas, a 0ssos etc. As principais
assinaturas utilizadas estdo resumidas na Tabela 1
e serdo detalhadas adiante. Por serem facilmente
reconheciveis, as assinaturas sio mais facilmente
mensuradas em restos de moluscos, por eles serem
facilmente preserviveis e coletdveis (Kowalewski e
Hofmeister 2003, Behrensmeyer et al. 2005).

Os tipos de dano tafondmico podem ser classi-
ficados conforme a natureza dos processos extrin-
secos que as originam (de acordo com Smith &
Nelson 2003; Fig. 3): (i) processos de origem fisica:
fragmentagio e abrasio; (ii) processos de origem
quimica: dissolugio, precipitagio e descoloragio
e; (i) processos de origem bioldgica: bioerosio e
incrusta¢io. Entretanto, uma assinatura tafonémica
pode ser produzida por processos extremamente
distintos (como serd discutido).

DESTRUTIVOS CONSTRUTIVOS
Remogéo de e Adigdo de
grdos <—— Abrasio novos graos
et da <4——Fragmentagéo Adigao de
estrutura BIOLOGICO estrutura
Diminuigéo do | 4—— Bioerosdo inido de gréos
tamanho de Inscrustagso ——F Aumento do
gréo l Bioturbagdo ) tamanho do gréo
Quimico
Dissociagéo de
cacor 4 Dmou RIS
Cimentaggo ——p>

Figura 3. Diagrama generalizado mostrando os processos
tafon6micos em ambiente marinho de acordo com a
temperatura (adaptado de Smith & Nelson 2003).
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Tabela 1. Resumo das principais assinaturas tafonémicas e suas interpretagdes (adaptado de Parsons & Brett 1991,
Kidwell & Bosence 1991, Hannisdal 2004, Parsons-Hubbard 2005, Tomasovych e Rothfuss 2005, Best 2008,
Rodrigues, 2006; Erthal, 2012; Staff et al. 2002).

Assinatura Significado provivel

Desarticulagao Energia do ambiente, transporte.

Fragmentacio Energia do ambiente, transporte, retrabalhamento, dissolugio e predagio.

Bioerosio Os padrdes de bioerosio podem indicar ambientes especificos. Tragos
microendoliticos possuem zoneamento batimétrico previsivel

Incrustagio Os organismos incrustantes podem indicar ambientes especificos, bem
como limites de variagio de temperatura, salinidade, aporte fluvial, taxas de
sedimentacio.

Brilho Energia do ambiente, transporte, retrabalhamento

Ornamentagio Energia do ambiente, transporte, dissolugio quimica

Depésito de éxido

Processos quimicos na zona tafonomicamente ativa.

Imuragio (conchas

Precipitacio, tempo de exposi¢io na interface sedimento-igua.

recobertas por lama
ou micrita)

Cor Processos quimicos ¢ tempo de permanéncia na TAZ; estado redox do
sedimento na SWI ou na TAZ.

Cor oxidada
prolongada.

Podem indicar ambiente sedimentar oxidante ou exposi¢io subaérea

Cor reduzida

Podem indicar ambiente sedimentar redutor ou fundos andxicos.

Corrasao

Processos quimicos ¢ tempo de permanéncia na TAZ. Dissolugao na SW1I
ou na TAZ. O grau de corrasio pode indicar a frequéncia de ciclos de
soterramento ¢ reexposi¢io.

A presenga e o grau das assinaturas tafondmicas
demanda quantificagio. Alguns tipos de dano tafo-
ndémico podem ser de natureza binomial (ausente e
presente), como a assinatura fragmentacio, e nesse
caso a condigio de dano atribui-se o valor 0 (zero)
quando ausente ¢ 1 quando presente. No caso de
assinaturas com diferentes estados de dano, pode
ser atribuido um valor inteiro crescente para cada
estado de dano. Por exemplo, 0 representa a con-
di¢io natural (i.e., sem dano), 1 representa a con-
di¢do de menor dano, 2 representa a condigio de
dano maior que 1 (nio necessariamente o dobro)
e assim por diante. Por seguranga, jd que pode ser
dificil atribuir valores numéricos hierarquicamente,
todas as assinaturas tafondmicas devem ser contadas
como 0 (zero) quando ausente, ¢ 1 quando pre-
sente. Outro aspecto importante desconsiderado
na literatura (e.g. Kidwell et al. 2001, Powell et al.
2008) ¢ a atribui¢io do valor 0 (zero) i condigio
natural (auséncia de dano tafonémico) (Davies et
al. 1989b, Best & Kidwell 2000a, 2000b, Parsons-
-Hubbard 2005, Best 2008).

Processos de origem hioldgica

Assim como os processos de destrui¢io qui-
mica da informagio bioldgica (i.e. dissolucio e
precipitagio), os danos tafondémicos de origem
biolégica constituem um espectro que varia entre
a alteracio totalmente destrutiva (bioerosio) e
processos totalmente construtivos (incrustagio),
dentro do qual Smith & Nelson (2003) incluem
bioturbagio como mecanismo redistributivo. Por
nio deixar um registro especifico (assinatura) em
conchas de moluscos, a bioturbacio seri tratada
em segio separada.

Bioerosao

A bioerosio é um processo bioldgico de com-
plexas intera¢des biogeoquimicas capaz de modi-
ficar significativamente os bioclastos e superficies
carboniticas rochosas. E um agente tafonoémico
importante na maioria dos ambientes marinhos,
e, por deixar tragos fésseis (icnofdsseis) bastan-
te caracteristicos, tem aplicagdes importantes na
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Figura 4. Principais controles ambientais sobre a bioerosao. Taxas de bioerosao aumentam com a produtividade e
diminuem com a sedimentacao e profundidade (adaptado de Edinger 2003).

paleoecologia. Os causadores de bioerosio (“bio-
erodidores”, tradugio livre de bioeroders) podem
ser algas, fungos, esponjas (principalmente Clio-
na), bivalves, poliquetos, foronideos, briozoirios
ctenostomados, gastropodes e cirripédios (Young
& Nelson 1988, Edinger 2003, Taylor & Wilson
2003) (Fig. 5).

A intensidade ¢ o tipo de bioerosio deixada
em restos fésseis podem gerar informagio sobre
taxas de soterramento, ambientes deposicionais,
paleoprodutividade, e profundidade da zona fética.
Os tragos deixados por organismos biocorrosivos
podem ser especificos da espécie causadora e/ou do
ambiente onde ocorre, sendo, portanto, uma fer-
ramenta bastante atil para determinagio paleoam-
biental (Taylor & Wilson 2003, Santos & Mayoral
2008). Além disto, a bioerosio facilita a dissolugio
por aumentar a drea disponivel 3 agio do dltimo,
e por favorecer a degradacio da matriz orginica,
principalmente em dguas temperadas (Young &
Nelson 1985, Smith & Nelson 2003).

As taxas de bioerosio sio controladas por
quatro fatores que podem ser inferidos direta ou
indiretamente: (1) produtividade bioldgica priméria
(planctdnica), (ii) taxa de soterramento (taxa de
sedimentagio), (iii) profundidade da coluna d’dgua
(que estd relacionada 2 amplitude da zona fética), e
(iv) a densidade/arquitetura do substrato, sendo que

este tltimo fator também é um dos controladores
da taxa de dissolucio quimica, isto é, abidtica, que
conchas sofrem em meio marinho (Edinger 2003,
Lecinsky et al. 2002; Fig. 4).

A permanéncia dos substratos bioerodidos na
superficie do sedimento acima da interface sedi-
mento-igua interfere na intensidade da bioerosio,
mas ¢ dificil determinar qualquer linearidade da
influéncia da exposi¢io subaquosa na bioerosio.
A bioerosio ocorre com maior intensidade onde
hi pouco input de bioclastos carboniticos, além
de facilitar a dissolug¢io, por aumentar a razio
drea/peso disponivel, e por favorecer a degrada-
¢3o de matéria orginica (Young & Nelson 1985).
Obviamente, o retrabalhamento de substratos ora
enterrados pode iniciar novos ciclos de bioerosio, e
o soterramento oblitera os bioerodidores (Edinger
2003, Lecinsky et al. 2002).

Segundo Edinger (2003), hi trés tipos prin-
cipais de organismos bioerodidores: microper-
furadores e macroperfuradores internos (ambos
constituidos por organismos endobiontes, ou seja,
que produzem uma habita¢io interna no substrato
atacado) e raspadores ou arranhadores externos.
Microperfuradores sio principalmente cianobac-
térias, algas endoliticas filamentosas ou fungos.
Macroperfuradores nao se alimentam de seus subs-
tratos hospedeiros, mas escavam habita¢des dentro
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deles, utilizados para protecio contra predadores.
Bivalves, gastrépodes, quitons, cracas, briozodrios
e varios vermes constituem os organismos macro-
perfuradores.

Os macroperfuradores possuem um amplo
espectro de materiais carboniticos (incluindo nio
apenas conchas, mas rochas em geral) que podem
ser biocorroidas quimicamente. Bivalves, polique-
tos € outros organismos corrosivos podem ter agio
principal em regides temperadas, assim como podem
ser comuns em uma variedade de ambientes mari-
nhos, salobros ¢ de dgua doce. Raspadores externos
se alimentam de algas nas camadas superficiais de
moluscos, corais e rochas sedimentares, e sua ativi-
dade estd, portanto, limitada necessariamente a zona
fotica (Edinger 2003, Lecinsky et al. 2002) (Fig. 4).

A maioria dos macroperfuradores ¢ filtradora
heterotréfica (suspensivora): cresce mais rapido
¢ consequentemente bioerode mais material em
dguas com maior produtividade primaria. Também
por estas razdes, o crescimento de algas endoli-
ticas microperfuradoras sobre as quais bioerodi-
dores externos raspam também ¢ estimulado por
nutrientes. Ou seja, todos os tipos de bioerosio sio
dependentes da produtividade priméria marinha.

A bioerosio, e secundariamente a dissolucio,
podem ser fatores importantes na destrui¢io de
conchas no meio marinho moderno. Em alguns
ambientes intermarés e sublitorais, organismos

Figura 5. Exemplos de bioeroséo.
A) Densa rede de
microbioerosoes produzidas
por fungos em fragmento de
concha de bivalve; escala
= 0,01 mm. B) Hifas
exploratérias de fungos,
em detalhe da concha da
figura anterior; escala =
0,01 mm. C-E) Tracos
microendoliticos (moldes
em resina) produzidos pelo
fungo Orthogonum lineare
(escala= 0,4 mm, 0,2 mm
e 1 mm respectivamente).
F) Bioerosao causada
pela esponja Cliona sp.
(Entobia isp.). G) Bactéria
microendolitica (Ropalia
catenata). H) Detalhe de
G. ) Taneis produzidos por
bactéria microendolitica
Hyella reptans (escala = 1
mm). Adaptado de Golubic et
al. 2005, Radtke & Golubic
2005, Pantazidou et al.
2006, Hauser et al. 2008,
Hannon e Meyer 2014.

microperfuradores podem ser os agentes primarios
de destruigio de conchas. Nesses casos, a impor-
tincia da bioerosio aumenta com a produtividade
(relacionada com a concentragio de clorofila, por
exemplo), e diminui com a taxa de sedimentagio
(Fursich & Flessa 1987, Cutler & Flessa 1995,
Lecinsky et al. 2002, Zuschin et al. 2003). Este pro-
cesso também pode ser responsavel por destrui¢io
seletiva de informagio de organismos aragoniticos
em dguas temperadas, o que constitui um enviesa-
mento significativo (Young & Nelson 1985).

A presenga de camadas de conchas, ¢ de um
registro féssil, requer que as conchas (quando
fossilizadas) tenham sofrido erosio muito baixa.
Embora nio existam quantificacdes das taxas de
destruicio de conchas por bioerosio, a perda de
material conchifero deve ser considerivel em todos
os ambientes. Embora as conchas possam ganhar
peso com incrustagio, em ambientes com alta pro-
dutividade a bioerosio pode ser tio intensa a ponto
de destruir completamente os restos esqueléticos
(Edinger 2003, Lecinsky et al. 2002).

Incrustacéo

Incrustacio é o resultado do estabelecimento de

um organismo (epibionte) sobre outro organismo
(hospedeiro), sendo um fendmeno comum ji que
0s organismos incrustantes no meio marinho tam-
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bém sio produtores de carbonato (Smith & Nelson
2003). Conchas de moluscos ¢ braquiépodes sio os
exemplos mais préximos de hospedeiros suscetiveis
dincrustagio. A maioria das espécies incrustantes é
representada por epibiontes suspensivoros ou fil-
tradores, como foraminiferos, briozo4rios, cracas,
moluscos sésseis e vermes (Lecinsky et al. 2002,
Taylor & Wilson 2003) (Fig. 6). A incrusta¢io é uma
importante fonte de informagio paleoecoldgica
que geralmente nio é observada em associagdes
fosseis (e.g interagdes interespecificas, abundancia,
diversidade, estratégias de recrutamento e sucessio
ecoldgica). Algumas algas coralineas incrustantes
podem reduzir a incidéncia de bioerosio (revisio
em Smith & Nelson 2003).

Em comunidades modernas, até 85% da area
coberta originalmente pode ser perdida, assim
como até 60% da riqueza de espécies. Um aspecto
ecoldgico importante disso é que formas sucessoras
posteriores podem apagar o registro de colonizado-
res prévios. Por outro lado, espécies incrustantes
primdrias tendem a ter esqueletos mineralizados e
espécies secunddrias nio, tornando-se um viés no

registro £6ssil em diregio ao primeiro grupo (Taylor
& Wilson 2003). Contudo, conchas de associagdes
mortas locais podem apresentar incrustagdes de
vermes serpulideos e de briozodrios, que possuem
bom potencial de preservacio. Em ambientes reci-

Figura 6. Exemplos de incrustacado. A) Interior de um bivalve (Glycymeris)
incrustado por serpulideos, briozoarios, e bioerodido por esponja (Cliona sp.).

fais proximais (no Mar de Java, por exemplo), a
intensidade e o tipo de incrustagio correlacionam-
-se muito com a produtividade. O biovolume dos
incrustantes é maior que em recifes mesotréficos,
¢ a bioerosio tende a ser maior também. Esse fato
sugere que a intensidade de bioerosio e incrustagio
em conchas pode servir como um indicador relativo
de produtividade no registro féssil (Lecinsky 1993;
Lecinsky et al. 2002).

Processos de origem fisica

Fragmentacao

7

Um fragmento é uma porg¢io de um resto
esquelético que possuiu menos de 90% do scu
tamanho e formato originais (Zuschin et al. 2003).
Fragmentos de conchas podem permanecer mais
tempo expostos aos processos tafondémicos, por
isso possuem sensibilidade as assinaturas tafond-
micas de modo diferente a de bioclastos inteiros
(Davies et al. 1989a). Embora um fragmento seja
de ficil identificagio, a origem da fragmentacio é
de dificil interpretagio, pois pode ser o resultado
de processos ecolégicos ou tafondmicos, ou mesmo
de uma combinagio diversa de processos (Fig. 7).
Além disso, caracteristicas relativas 2 natureza do
material biogénico (i.e. intrinsecas), como o tipo
de estrutura microcristalina,
arranjo arquitetural e contetido
organico da concha em molus-
cos influenciam fortemente a
resisténcia do resto esquelético
A fragmentagio (Harper 2000,
Smith & Nelson 2003).

Aintensidade de fragmen-
tagdo pode variar muito em
relagio ao tipo de ambiente.
Em alguns ambientes, a frag-
mentacio pode ser rara e nio
ter nenhuma relagio com
a energia da 4gua ou com a
profundidade. Em ambientes
com predominio de ondas
e correntes, a fragmentagio
pode refletir os diferentes
regimes hidrodinimicos. Tam-

Foraminiferos: B) Rosalina spp. C) Cornuspiramia antillarum. D) Homotrema bém pode ser o resultado de
rubrum. E) Cracas (Megabalanus sp.) incrustadas em uma concha de bivalve. eventos de maior magnitude,

Incrustacao por briozoérios: F) Escharoides sp. sobrecrescendo Liripora sp.
(aumento de 13x), G) Desmediaperoecia sp. sobrecrescendo briozoario
quiléstomo (aumento de 18x). Adaptado de Taylor e Wilson (2002; 2003) e

Hauser et al. 2008.

como furacées, indicando o
ambiente deposicional, nio o
de origem (Davies et al. 1989a,
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Figura 7. Esquema generalizado dos fatores que influenciam a fragmentacdo de conchas em meio marinho (modificado

de Zuschin et al. 2003).

Kowalewski et al. 1995, Best & Kidwell 2000a).
De acordo com a sua origem, a fragmentagio
pode ser classificada em pré-morte (ecoldgica) ou
pés-morte (tafondmica). A predagio é o princi-
pal fator ecoldgico de fragmentagio, e sob essa
defini¢io também se encontra a perfuragio pre-
datéria. Por ser uma condicio bastante conspicua
em moluscos, ¢ também em diversos outros orga-
nismos com partes biomineralizadas, a predagio
tem grande valor como ferramenta paleoecolégica
(Kowalewski & Kelley 2002, Simdes et al. 2007).
Apébs a morte e consecutiva deposi¢io de restos
esqueléticos no sedimento, eles podem ser apenas
enfraquecidos, principalmente por dissolugio
(em especial em sedimentos fluviais e lagunares;
Ritter et al. 2013, Erthal et al. 2015), mas também
por abrasio e bioerosio. Tais processos também
podem efetivamente fragmentar o material esque-
lético. A fragmentagio geralmente ¢ mais intensa
quando esses agentes atuam em conjunto, embora
seja dificil mensurar separadamente os efeitos da
abrasio mecanica, perfuragio e corrosio, tanto em
associacoes fosseis quanto recentes (Kidwell et al.
2001, Zuschin et al. 2003, Kotzian & Simdes 2006).
Os fatores ecoldgicos de fragmentagio incluem
predagio por duréfagos, raspagem por organismos
pastadores, perfuracio etc. A maioria dos vestigios
de predagio permite identificar o organismo ou
grupo de organismos que os originaram, fato este
que também tem amplo valor paleoecolégico. Por
exemplo, a perfuragio predatéria em bivalves,
produzida por gastrépodes muricideos ¢ diferen-
te daquela produzida por gastrépodes naticideos.
Além disto, hd um padrio de variagio ambiental na
predacio: em ambientes marinhos, conchas comu-
mente apresentam predacio (com consequente
predagio), enquanto que em ambientes de dgua
doce isso é praticamente irrelevante (Zuschin et

al. 2003, Erthal et al. 2015).

A fragmenta¢io também pode variar de acordo
com a espessura da concha de moluscos. Conchas
mais espessas, quando fragmentadas, podem indicar
um maior retrabalhamento e maior tempo de per-
manéncia na zona tafonomicamente ativa. Conchas
espessas podem ainda acumular uma maior quanti-
dade de danos tafonémicos que conchas delgadas, e
também tendem a ter maior time-averaging (Kidwell
etal. 2001, Kotzian & Simdes 2006). Além disso, o
modo de vida influencia a incidéncia de fragmen-
tacio. Conchas de espécies de epifauna estio mais
suscetiveis a deterioragio rapida, e mostram maio-
res indices de fragmentacio do que as da infauna.
A escavacio profunda protege a endofauna dos
predadores quebradores de conchas, enquanto a
epifauna também estd mais exposta ao impacto de
clastos saltatérios.

Abrasao

Conchas de moluscos sio constituidas por carbo-
nato de célcio e por uma rede proteica que mantém
0s cristais Inorganicos coesos, 20 Mesmo tempo em
que confere certa elasticidade. Apds a morte, as con-
chas perdem esta malha orginica (por decomposicio
microbiana, por exemplo) deixando os cristais carbo-
niticos soltos e diminuindo a resisténcia das conchas
a fragmentagio (Taylor 1973, Glover & Kidwell 1993,
Zuschin et al. 2003). A combinacio de dissolucio
com alta energia ambiental acelera o processo de
perda dos cristais, e a primeira evidéncia tafondmi-
ca deste fendmeno recebe, genericamente, 0 nome
de abrasio. Em ambientes fluviais, 16ticos, a abrasao
pode ser relacionada ao atrito da dgua (subsaturada
em carbonato de cilcio) (Newell et al. 2007; Fig. 8).

Em moluscos marinhos tropicais, de plata-
formas carbondticas, a abrasio tende a ser maior a
medida que se passa de dreas mais restritas (como
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Figura 8. Exemplo de abrasao em molusco fluvial. A)
Abrasao da regiao do umbo. B) Perfuracao da
regiao do umbo. C) Alargamento da perfuracao e
consequente fragmentacao da concha (adaptado
de Newell et al., 2007).

lagunas) para dreas mais abertas e/ou mais rasas

(Parsons-Hubbard 2005). A intensidade de abra-

sdo correlaciona-se inversamente com a taxa de

sedimentac¢io (Powell et al. 1992, Smith & Nelson

2003). Em atdis, recifes e lagunas, a abrasio parece

independer de caracteristicas intrinsecas, como

espessura da concha, e também ¢ um bom indica-
dor da intensidade de ondas e correntes (Hauser et
al. 2008). Embora seja dificil atribuir um grau de
durabilidade de acordo com o tixon ou tamanho do
bioclasto, Smith & Nelson (2003) classificam bival-
ves com concha mais espessas (por exemplo) como
mais durdveis frente 2 abrasio, e corais delicados

e equindides como mais frigeis e menos duraveis.

A medida que os fragmentos dos restos esque-
léticos se tornam cada vez menores estes passam

a se comportar como particulas sedimentares,

tornando-se suscetiveis ao atrito com o sedimen-

to, produzindo margens arredondadas. Ou scja, a

abrasio de fragmentos, ¢ consequente arredonda-

mento, ¢ um bom indicativo de energia ambiental,
assim como ¢ mais frequente em sedimento mais
grosseiro (Smith & Nelson 2003). Conchas mais
ornamentadas (com espinhos, costelas, varizes)
perdem sua ornamentagio devido a abrasio (Smith
& Nelson 2003, Powell et al. 2011b). Dessa forma,

o grau de abrasio pode ser medido em termos de
perda de ornamentagio e também do lustre (brilho)
original. De acordo com Aguirre & Farinatti (1999),
a abrasio pode ser um bom indicativo do tempo
que o bioclasto (conchas) permanece na zona de
arrebentagio (i.e. drea com maior agitagio da dgua
¢ do sedimento).

Processos de origem quimica

Dissolucao

O desequilibrio quimico entre o carbonato de
cdlcio na dgua do mar e no esqueleto dos organis-
mos marinhos resulta na dissolu¢io do material
biocléstico. De forma geral, a dissolugdo é mais
intensa préximo 2 interface sedimento-igua, onde
a dgua percolante (porewater) estd insaturada em
CaCO, (Fig. 9). A desagregagio gradual do arran-
jo cristalino apés a perda da matriz orginica pro-
duz um aspecto superficial gredoso, e é chamada
maceragio. A este processo Alexanderson (1979)
atribui importincia fundamental na destruigio de
restos biocldsticos. Além da textura gredosa, varios
aspectos visuais como afinamento de margem ¢
pontuagdes/crateras/furos refletem destruigio por
dissolugio (e.g. Kotzian & Simdes 2006, Ritter et
al. 2013, Erthal et al. 2015).

O grau de insaturagio da dgua e a espessura da
zona insaturada podem ser determinados pela taxa
relativa de redugio quimica do Anion sulfato (que
aumenta a alcalinidade) e por processos de trans-
porte, como difusio molecular e retrabalhamento
biogénico (bioturbag¢io, Fig. 10), que funcionam
diminuindo a alcalinidade (Aller 1982, Cai et al.
2006, Best et al. 2007). No meio marinho, as taxas
de dissolugdo variam enormemente, podendo
ultrapassar a taxa de produgio de carbonato bio-
clastico (Aller 1982, Powell et al. 1992; Davies et
al. 1989a). Para a zona tafonomicamente ativa —
TAZ — em regides de clima temperado, Davies et
al. (1989a) estimam uma capacidade de dissolugio
da ordem de 1000 g CaCO,/m*/ano, quase o dobro
da taxa de produgio, em sedimentos clasticos tro-
picais. Contudo, a taxa de destrui¢do dos restos
bioclésticos decresce significativamente com a pro-
fundidade de soterramento (Cummins et al. 1986).

Fatores relativos 3 composigio quimica da dgua
do mar e do sedimento de fundo (i.e. substincias
dissolvidas) influenciam a dissolu¢io em conchas
carbondticas, assim como baixo pH e/ou concen-
trago de carbonato de cilcio. A temperatura ¢ a
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[Oxidantes]

Figura 9. Resumo generalizado da zona tafonomicamente ativa em ambiente deposicional marinho raso siliciclastico
(adaptado de Cherns et al. 2011, Ritter e Erthal 2011, Knaust 2013, Tomasévych et al. 2014). Diversas variaveis
podem ser inferidas como | = Input bioclastico (produtividade), N = Ndmero de bioclastos disponiveis sob a
acao da TAZ, p = taxa de destruicao tafondmica, y = taxa de retrabalhamento, f = taxa de soterramento final,
W,, = espessura da camada bioturbada, W, = espessura da TAZ, D = Profundidade. SZ = Zona de sequestro
(ainda pode haver retrabalhamento). FBZ = profundidade de soterramento final. SWI = Interface sedimento-agua.

salinidade também podem modular a solubilidade
do material carbonitico (Alexanderson 1979, Aller
1982). Além disso, fatores relativos i natureza dos
bioclastos (fatores intrinsecos) podem retardar ou
impedir a perda de concha por dissolugio. O arran-
jo microarquitetural, a constituigdo mineral (ara-
gonita, calcita ou ambas), a quantidade de matriz
orginica ¢ a relagio superficie/volume exposto
sa0 aspectos que regulam a intensidade e a taxa de
dissolugio em conchas de moluscos (Taylor 1973,
Crenshaw 1980, Glover & Kidwell 1993, Kidwell
& Brenchley 1996, Harper 2000).

Em regides temperadas, a dissolugio pode nio
ser muito comum na interface sedimento dgua,
embora ocorra (Cutler & Flessa, 1995). J4 em
ambientes tropicais com sedimento silicicldstico
de origem mafica, a preservagio parece ser maior
(em termos de dissolugio de conchas calcdrias) do
que nas dreas carboniticas adjacentes. Uma conse-
quéncia dessa preserva¢io diferencial ¢ um maior
time-averaging em sedimentos silicicldsticos tropicais
(Kidwell et al. 2005, Best et al. 2007).

Apenas ap6s a dissolugio da matriz orginica
por acio microbiana, a dissolugdo dos cristais car-
bondticos se torna significativa. Como a organiza-
¢3o da matriz orginica produz padroes diferentes
de dissolugio em conchas, hi um potencial para a
introdugio de vieses conforme grupos ecolégicos
e linhagens evolutivas de moluscos, pois esses
diferem na microestrutura de suas conchas (Flessa

& Brown 1983, Glover & Kidwell, 1993, Harper
2000). A matriz orginica pode ser consumida por
atividade microbiana, o que afrouxa os cristais
deixando-os mais suscetiveis ao ataque solvente da
dgua. Mesmo quando a dgua superficial é supersatu-
rada em carbonato de cilcio, a respiragio microbia-
na da matéria orginica aumenta os niveis de CO,,
acidificando a dgua de poro suficientemente para
iniciar a dissolugio de fases carbondticas menos
estdveis, como calcita magnesiana e aragonita (Smi-
th & Nelson 2003).

A solubilidade das conchas nio ¢ determinada
exclusivamente pelo mineral constituinte. Con-
digbes ambientais sio também importantes para
determinar a ordem de perda de peso da concha.
Em modelos experimentais, as taxas de dissolugio
verificadas sio extremamente baixas se forem con-
siderados indices reais de destruicao de conchas
na interface sedimento-igua. Adicionalmente, a
ordem de perda de peso nio varia de maneira linear,
e isso pode ser devido ao fato de o contetido orgini-
co influenciar a proliferagio de micrébios, que por
sua vez podem favorecer a dissolu¢io (Cummins
et al. 1986, Glover & Kidwell 1993, Harper 2000).

A propensio a dissolugio também pode variar
de acordo com a morfologia da concha. A drea
interna a linha palial, que durante a vida do molusco
estd em contato permanentemente com o tecido
do manto, pode sofrer dissolugio em vida, ji que
em situagdes anaerdbicas o bivalve pode produzir
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dcidos que acabam por dissolver parte da concha.
Essa situagio pode ocorrer, por exemplo, em bival-
ves em ambiente de meso-macromaré, expostos
constantemente ao ar (Crenshaw 1980).

A maioria dos estudos em associagoes modernas
marinhas em enfocado os 10 ou 20 cm superiores
da coluna sedimentar, que ¢ onde ocorre a maior
parte da mortalidade e acaimulo de partes duras.
Por isso, compreender a taxa de destruicio que
ocorre no topo da camada sedimentar logo abaixo
da [Amina d’dgua é fundamental para determinar
os enviesamentos produzidos por diferentes tipos
de modos de vida, composic¢io de concha, e por
variagdes no meio ambiente local, ¢ para inferir
o potencial de preservacio de comunidades vivas
ou paleocomunidades a partir do registro f6ssil
(Cummins et al. 1986, Powell et al. 1992, Best &
Kidwell 2000b).

Precipitacao/imuracéo

Ao contririo da dissolucio, a precipitacio
resulta na cimentagio de restos bioclisticos, geral-
mente ocorrendo em locais onde a dgua do mar é
supersaturada em carbonato de cilcio. Em 4guas
tropicais, portanto quentes (onde a sedimentagio ¢é
predominantemente carbonitica), a precipitagio de
carbonato inorginico é comum ¢ bem distribuida
(Smith & Nelson 2003). Aguas frias apresentam pou-
caou nenhuma precipitagio inorginica de carbonato,
em parte devido a maior solubilidade do CaCO, em
baixas temperaturas (Cutler & Flessa 1995).

De acordo com revisio de Smith & Nelson
(2003), o substrato, a hidrologia e a presenga de
compostos orginicos influencia a cimentagio
carbondtica. A presenga de matéria orginica pode
inibir a precipitagio mesmo quando a dgua do mar
¢ altamente supersaturada em carbonato de cilcio
(a presenga de matéria orginica favorece a ativida-
de microbiana, que tende a diminuir opH da dgua
intersticial).

Alteracao de cor

O processo de perda da cor natural da concha,
com ou sem posterior aquisi¢ao de uma cor secun-
daria, é genericamente chamado de descoloragio
(Best 2008). Entretanto, a perda da cor natural pode
ser um evento diferente ¢ independente da altera-
¢io secunddria de cor. A perda da cor natural pode
ocorrer devido a0s mesmos processos que causam
dissolu¢io/abrasio, mas a produgio de cores secun-
dirias num bioclasto estd associada essencialmente

a precipitagio quimica de 6xidos e hidréxidos ricos
em ferro (produzindo cores avermelhadas), sulfeto
de ferro (produzindo cores cinza e preta) e filmes
de minerais aluminossilicatos (produzindo uma
grande variedade de cores; Lecinsky et al. 2002, Best
2008, Powell et al. 2011a). Certas cores (como a
marrom) possuem origem duvidosa, possivelmente
relacionada 3 deposi¢ao de biofilmes carboniticos
(Aller 1982), ou presenca de matéria orginica vege-
tal (Best 2008). A cor verde é comumente associada
a algas (Parsons-Hubbard 2005, Best 2008).

As camadas superficiais do sedimento marinho
apresentam um zoneamento quimico razoavel-
mente fixo, com um balango delicado gerido pela
difusio de O,, consumo de matéria orginica e
producio de metano, redugio de sulfatos e nitratos,
além dos gradientes de citions metilicos, princi-
palmente ferro e manganés (Aller & Yingst 1985,
Cantfield et al. 1993a, Kristensen 2000; Fig. 10).
Portanto, a precipitagio de fragdes metilicas/
inorganicas (produzindo cores secunddrias) pode
indicar a permanéncia dos bioclastos em camadas
bem especificas do sedimento marinho superficial.
Este zoneamento geoquimico a partir da aquisigio
de cores secunddrias em bioclastos ainda precisa ser
melhor entendido também em ambiente fluvial.

Bioturbagao

A medida que os organismos de infauna (equi-
nodermos, crusticeos, moluscos e vermes em geral)
se movimentam e¢/ou se alimentam, produzem
tubos que transportam fluidos e sedimento (Aller
1980, Konhauser 2007, Konhauser e Gingras 2007,
Buatois ¢ Mangano 2011). O rearranjo do sedi-
mento superficial por esse movimento é chamado
de bioturbagio (Knaust ¢ Bromley 2012). Este
processo inicial é ubiquo no sedimento marinho,
predominantemente em sedimento inconsolidado,
ocorre independentemente do tipo de sedimento, ¢
nao ¢ relacionado a produgio de carbonato biogé-
nico (Smith & Nelson 2003). Em geral, a biotur-
bacio nio adiciona ou subtrai sedimento, apenas
homogeniza e destréi as estruturas sedimentares
primarias (Buatois e Mangano 2011; Fig. 9). Certos
organismos depositivoros podem produzir tubos
de mais de 30 cm dentro de sedimentos marinhos
superficiais, particularmente em sedimento fino
(Aller & Yingst 1985).

A bioturbagio afeta a intensidade de exposi¢io
dos bioclastos na interface sedimento-igua (SWI, do
inglés Sediment Water-Interface) ¢ os processos diage-
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néticos que ocorrem logo abaixo dessa zona, com
implicagoes geoquimicas importantes, incluindo o
aprofundamento da zona oxidante ¢ a permeabilida-
de e porosidade do sedimento, por que é criado um
mosaico tridimensional de interfaces dxicas/andxicas
no sedimento (Aller 1982, Kristensen 2000, Smith &
Nelson 2003) (Fig. 9). A distribuigdo vertical e a con-
centragio da dgua de poro (PW, do inglés porewater)
sdo influenciadas pela presenga, tipo, espagamento
e tamanho dos tubos produzidos pela bioturbacio,
ja que os organismos bioturbadores afetam o trans-
porte de solutos, as taxas de reagio e a distribuicio
de microorganismos no sedimento superficial (Aller
1980,Aller & Yingst 1985, Aller 1994).

Um importante processo causador de fragmen-
tacio € a bioturbacio, muito embora nio produza
evidéncias diretas sobre os bioclastos. Além disso,
bivalves da infauna profunda podem ter suas con-
chas fragmentadas durante a exumagio/inumagio
(processo de escavamento/soterramento), devido
A carga de sedimento. Sedimentos mais grosseiros
também podem favorecer a fragmentagio de con-
chas de bivalves infaunais (Parsons & Brett 1991,
Zuschin et al. 2003).

A preservagio de conchas pode ser melhor em
regides onde o distarbio fisico por tempestades ¢
agio de correntes inibe o desenvolvimento de bio-
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de sedimentos mais profundos,
anoxicos, com acidificagao

(Baixo potencial de preservagdo
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deposigdo de pirita, favorecendo
a preservagao de bioclastos

Figura 10. Série de fatores geoquimicos e diagenéticos que potencialmente podem
alterar a constituicdo quimica da agua de poro em sedimento marinho e,
consequentemente, influenciar a taxa de destruicao de conchas e esqueletos
carbonaticos. Adaptado de Lovley e Phillips 1986, Lovley et al. 1993, Aller
1994, Kasten et al. 2003, Ku e Walter 2003, Haag et al. 2005.

de ferro em sedimento anéxico, com

turbacio, agregando conchas em camadas distintas
protegidas da dissolugio. Esse disttirbio fisico pode
nio ser severo a ponto de destruir o carbonato por
abrasio (Aller 1982). Contudo, o retrabalhamento
de particulas biogénicas promove a oxidagio da fase
s6lida do 4nion sulfeto, que por sua vez aumenta
a acidez devido 2 liberacio de dcido sulfirico (Cai
et al. 2006). A acidez da dgua pode ser aumentada
em dreas com alta taxa de produgio de CO, por
organismos heterétrofos. Isso é particularmente
importante em estudrios ¢ desembocaduras de
rios, onde também ha uma menor atividade fotos-
sintética que remova esse CO, da dgua (Marshall
et al. 2008). Além disso, uma complexa série de
condigdes e reagdes quimicas com a participagio
de matéria orginica dissolvida, redug¢io de fons
metilicos como Mn**, Fe** ¢ oxirredugio de sulfa-
tos, favorece o aumento ou a diminuigio do pH da
dgua na ou logo abaixo da interface sedimento-igua
(Kasten et al. 2003, Cai et al. 2006).

Algumas faunas endoliticas sio claramente
associadas a profundidade. Cianobactérias sio
dominantes em zona intermarés, algas verdes ¢
vermelhas sio comuns em profundidades variando
entre 2 ¢ 30 m, ¢ fungos sio dominantes em pro-
fundidades na faixa entre 100 ¢ 300 m de ambientes
carboniticos (Radtke & Golubic 2005). A mistura

do sedimento (por bioerosio,
retrabalhamento, transporte)
pode episodicamente soterrar
e re-expor conchas na interfa-
ce sedimento-dgua, de modo
que tanto a bioerosio quanto
a incrustagio podem ser de
natureza episddica. Além disso,
incrustagio nio ocorre abaixo
da interface sedimento-igua,
enquanto que a bioerosio por
oinces H™  cianobactérias pode ocorrer até
: W 160 cm abaixo desta interface
——— (Smith & Nelson 2003). Tanto
::&?:zi:ggﬁgfc?com os agentes incrustantes quando
- Acidificagdo os bioerodidores aparentemen-
- Oxidagao de pirita . R
- Baixo potencial de te sio muito bem-sucedidos
preservagao de bioclastos L, . .
em 4guas ricas em nutrientes
(Lescinsky et al. 2002, Santos e
Mayoral 2008, Smith & Nelson
2003). A bioturbagio ¢ muito
mais significativa em locais onde
a sedimentagio ¢ baixa, ja que a
alta sedimentagio pode obliterar
o efeito da bioturbagio.
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Zona tafonomicamente ativa

No intervalo fisico abaixo da interface sedimen-
to-dgua, e incluindo a prépria interface, ocorrem os
processos de alteracio dos restos bioldgicos apds a
morte. Esse intervalo tafonomicamente dinimico e
agressivo é conhecido por Zona Tafonomicamente
Ativa (TAZ, do inglés Taphonomically Active Zone,
Olszewski 1999, 2004). A figura 9 apresenta um
resumo esquematico das principais caracteristicas
presentes na TAZ. Diversas varidveis regulam o
potencial de preservacio dos restos esqueletais,
como o aporte biolégico (produtividade e ntimero
inicial de bioclastos na TAZ), a taxa de sedimenta-
¢do e a granulometria predominante do sedimento,
a profundidade do bioclasto na coluna sedimentar, a
taxa de bioturbagio, e a espessura da coluna d’agua,
da TAZ e da camada bioturbada. Outras varidveis
também podem ser inferidas, como a probabilidade
de destrui¢io (que é dependente da agressividade
da TAZ), a probabilidade de retrabalhamento (que
depende primariamente da taxa de bioturbagio ¢ da
energia ambiental) e a probabilidade de sequestro
(taxa de soterramento final de bioclastos). Con-
tudo, muitas destas varidveis sio virtualmente
impossiveis de serem efetivamente mensuradas
na natureza.

Os primeiros poucos centimetros (as vezes
dezenas de centimetros) hospedam processos qui-
micos, fisicos e bioldgicos, que alteram os bioclastos
carboniticos (Smith & Nelson 2003). Os processos
mais ativos sao predominantemente destrutivos, ¢
cada um deles pode ser seletivo, agindo diferen-
temente conforme o tipo de resto biocldstico. O
soterramento final ocorre quando a taxa de sedi-
mentagio é muito alta, o que desloca a TAZ para
cima na coluna sedimentar, ou por retrabalhamento
fisico ou biogénico (bioturbagio). O intervalo de
sedimento tafonomicamente inerte — quando nio
ha mais processos de destruigio de material esque-
lético — é chamado de Zona de Soterramento Final
(FBZ, do inglés Final Burial Zone).

Possivelmente, as acumulagoes de conchas atu-
ais e fdsseis sio o resultado do depdsito de associa-
¢des mortas durante microeventos (de tempestade,
morte massiva etc.), ¢ que posteriormente foram
alteradas por bioturba¢io. Todavia, a bioturbagio
pode ter um papel duplo: promover a preservagao
ao soterrar conchas, protegendo-as da dissolucio na
superficie do sedimento ou na SWI, e favorecer a
dissolugdo, ao mudar a quimica da dgua intersticial
do sedimento (Aller 1982, Cummins et al. 1986,

Davies et al. 1989a, 1989b).

O soterramento nio evita a destruigao do
material esquelético, apenas o atrasa. Enquanto
a dissolucio, por exemplo, pode ser mais intensa
logo acima da SWI, o retrabalhamento pode expor
conchas soterradas parcialmente a repetidos ciclos
de exposigio a dgua insaturada. Além disso, orga-
nismos bioturbadores podem mudar a quimica
da 4gua intersticial no sedimento raso, e causar
dissolugio lenta ao longo do tempo. Portanto, a
destruicio tafonémica é lenta do ponto de vista de
tempo geoldgico, porém apenas abaixo da zona de
bioturbagio (Aller 1982).

A destruigio de conchas pode ser muito intensa
e rdpida apés a morte do individuo. Cummins et
al. (1986) mostram que muitos componentes do
input inicial de conchas em associagdes mortas (que
sdo potencialmente soterriveis) estio pobremente
preservados. Adicionalmente, conchas soterradas
previamente (durante eventos ripidos, como tem-
pestades) podem ser exumadas e ficar expostas 2
dissolugio antes do soterramento final por taxas de
sedimenta¢io de longo prazo (Aller 1982, Davies
et al. 1989a).

As variagdes na quantidade de conchas abai-
x0 dos primeiros ~10 ¢cm da coluna sedimentar
podem ser atribuidas a varia¢oes reais na taxa de
adi¢io de conchas, que provavelmente sio variagdes
na produtividade da comunidade original. Em estu-
do de Meldahl et al. (1997), quase todos atributos
biolégicos (e.g riqueza, abundincia) demonstram
algum tipo de dependéncia da profundidade em
escala temporal grande e pequena.

Contudo, nio hi relagio sistemitica entre a
idade das conchas e sua condi¢io tafondmica (grau
tafondmico) em nenhum ambiente, provavelmente
devido i complexa ¢ aleatéria natureza de inuma-
¢io/exumacio na TAZ. Em alguns casos, porém, a
variagio de idade tende a ser maior quanto maior
for a alteragio tafondmica. Conchas altamente
alteradas tendem a ter maior amplitude de idade,
enquanto conchas menos alteradas sio em sua
maioria jovens (Fiirsich & Flessa 1987, Flessa &
Kowalewski 1994).

Na TAZ, o time-averaging ocorre por meio de
uma adi¢io constante de conchas, embora a remo-
¢ao de bioclastos ocorra aleatoriamente, principal-
mente por meio de dois mecanismos importantes:
(1) conchas sio removidas (perdidas) aleatoriamen-
te por dissolugio, ¢ isso ocorre de maneira altamen-
te varidvel ao longo dos ambientes deposicionais.
Além disso, localmente pode haver influéncia da
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proveniéncia dos sedimentos. Areias silicicldsti-
cas de origem mifica (ricas em ferro) tendem a
favorecer a preservacio por diminuir a dissolugio
na TAZ; enquanto que dguas frias favorecem a
dissolugio simplesmente devido 2 insaturagio em
carbonato de cilcio da dgua do mar (Alexandersson
1979, Best et al. 2007, Cai et al. 2006); (i1) conchas
sao removidas da TAZ toda vez que sio soterradas
adiante, entrando na FBZ.

Além disso, muito provavelmente o soterra-
mento final nio ocorra constantemente, e talvez
nem sempre seja definitivo. Bioclastos que teori-
camente ji estariam na FBZ podem ser remobili-
zados em eventos de maior magnitude (tempesta-
des). Nesse sentido, o fime-averaging considerado
isoladamente nio é um indicador confidvel nem
de idade, nem da taxa real de adigio de conchas a
FBZ (Davies et al. 1989b, Tomasovych etal. 2014).

A taxa de degradacio pode cair sensivelmente
com a profundidade. Individuos que morrem em
profundidade (organismos de infauna, por exem-
plo), ou os que sio rapidamente enterrados, pos-
suem uma chance elevada de preservag¢io. Embo-
ra existam processos que possam desfavorecer
conchas soterradas rapidamente, uma vez que os
restos deixem a superficie, sua taxa de degradagio
certamente diminui. O soterramento raso, e a sub-
sequente exumagio, podem ser causados por retra-
balhamento biogénico, processos de tempestade,
migracio de ripples de ondas e correntes, migragio
de canais ou alguma combinagio desses processos
(Cummins et al. 1986, Davies et al. 1989a, 1989b,
Meldahl & Flessa 1990).

Conforme Alexandersson (1979), um processo
significativo para perda de conchas carboniticas na
TAZ ¢ a maceragio (desintegracio de conchas em
seus elementos estruturais macroscépicos), a qual
tem efeitos paleontoldgicos ébvios. Primeiro, um
grande ntimero de fésseis calcdrios potenciais é
perdido pelo sedimento — conchas e esqueletos sio
transformados em lama carbondtica. Em ambientes
de alta latitude, a maceragio pode ser muito mais
eficiente na destrui¢io de conchas que microper-
furadores. Segundo, a maceragio gera uma classe
especial de carbonatos de tamanho fino, consistindo
de elementos esqueléticos estruturais, geralmente
de origem desconhecida ao final do processo.

De acordo com Alexandersson (1979) e Cutler
& Flessa (1995), os ambientes marinhos de bai-
xas ¢ altas latitudes podem funcionar como dois
extremos de uma série diagenética de carbonato
de célcio na dgua do mar. A dissolucio de conchas

carboniticas é muito mais intensa em altas latitudes,
¢ a bioerosio pode ser equivalente. Por outro lado,
a precipitacio associada 2s incrustagdes por algas é
mais intensa em baixa latitude. Essa diferenca no
destino do carbonato biogénico entre altas e baixas
latitudes deve ser considerada, portanto, quando
a composi¢io e a diversidade de espécies forem
avaliadas em diferentes latitudes.

Considerando apenas as taxas inferidas de
produgio de carbonato de cilcio (em ambiente
marinho clistico, normalmente, alcanca no maxi-
mo 500g/m?ano) e as taxas globais de dissolu¢io
de carbonato de cilcio (inferidas em aproximada-
mente 1000g/m%ano), é possivel perceber que hi
um grande desbalango. Isso leva i ripida dissolugio
de todo carbonato biogénico produzido na zona
tafonomicamente ativa (Cummins et al. 1986).

Para haver a preservagio de bioclastos carbo-
niticos (e.g. conchas carboniticas de moluscos,
foraminiferos, ostracodes), qualquer carbonato
biogénico produzido deve ser ripida e eficiente-
mente soterrado. Devido a bioerosio mais intensa
e a dissolugio intersticial maior, uma menor pro-
por¢ao de conchas carboniticas pode ser soterrada
permanentemente em ficies carbondticas tropicais,
se comparadas as ficies silicicldsticas tropicais, nas
quais a bioerosio é negligivel (Davies et al. 1989b,
Kidwell et al. 2005).

A fracio inorginica (mineral) de conchas car-
boniticas pode ser pouco reativa durante os pri-
meiros estigios de soterramento. Como os cristais
carbondticos de calcita e/ou aragonita sé ficam
disponiveis para a dissolu¢io depois que a matriz
orgAnica foi destruida, hd uma janela de tempo onde
a concha pode ser protegida da destruigio. Entio,
quanto menor a taxa de destrui¢io microbiana do
contetido orginico da concha, maior essa janela, o
que pode favorecer a sobrevivéncia da concha na
camada superficial de sedimento (Berner & Westri-
ch 1985, Cummins et al. 1986, Davies et al. 1989a,
Glover & Kidwell 1993).

Resumindo, a TAZ funciona como uma espé-
cie de janela entre a associagio morta ¢ a potencial
associac¢do féssil. Os principais enviesamentos
do registro féssil, como a preservagio seletiva de
determinados tixons (particularmente aqueles com
partes mineralizadas), s3o introduzidos durante
a passagem do organismo através desse intervalo
destruidor de informagio. Mais que isso, a TAZ
¢ todo o conjunto de processos de alteragio da
informagio de comunidades bioldgicas, e nio estd
restrita, espacialmente, a uma determinada faixa de
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sedimento ou meio aquoso.

Aspectos geoquimicos na TAZ

Existe uma zona muito restrita (na escala de
milimetros) de subsaturagio em carbonato logo
abaixo da SWI, onde também ocorre a penetra-
cao de O, (Aller 1982, Kristensen 2000, Cai et al.
2006). Além dos processos de destruigio em si, na
SWI ocorre grande parte do retrabalhamento, que
¢ principalmente biogénico. Adicionalmente, o
tempo que os restos biogénicos permanecem nessa
zona é importante para determinar o grau de time-
-averaging a que esses individuos e a associagio como
um todo estario sujeitos (veja Ritter & Erthal 2015).
As conchas podem deixar a TAZ por destrui¢io
completa ou por soterramento permanente (Fig. 9;
Cummins et al. 1986, Davies et al. 1989a, Cutler &
Flessa 1995, Meldahl et al. 1997, Olszewski 1999).

A bioturbagio influencia a profundidade de
penetragao de oxigénio molecular (O,) ou dgua rica
em oxigénio no sedimento, aumentando a extensio
vertical dos processos aerébicos (Berkeley et al.
2007; Fig 10). A acidez do sedimento superficial
pode ser aumentada pela agio de organismos bio-
turbadores, cujos tubos produzidos no sedimento
sao irrigados com 4dgua percolante, que possui pH
diminuido em relagio 3 dgua acima do sedimento
(Aller & Yingst 1985). Isso resulta na dissolu¢io
de carbonato. Além disso, eventos de tempestade
podem produzir intensidades de retrabalhamento
maiores que a bioturbagio, de modo a mobilizar
grandes quantidades de sedimento (Aller 1982,
Davies et al. 1989a).

O grau de insaturagio da dgua de poro ¢ deci-
sivo sobre a preservacio de bioclastos carboniticos,
porque a dissolucio é uma das razdes mais impor-
tantes para a destruigio e perda de carbonato, ja que
a dissolucio deixa as conchas mais suscetiveis para
abrasio fisica e fragmentagio (Cai et al. 2006, Hu
et al. 2011). Particulas grandes, como conchas de
bivalves adultos, podem sobreviver longo tempo
antes da preserva¢io abaixo da TAZ. Estudos atu-
alisticos reconhecem que restos esqueléticos gran-
des sdo passiveis de serem preservados pelo menos
como restos identificiveis (Cummins et al. 1986,
Flessa & Kowalewski 1994, Meldahl et al. 1997).

A bioturbacio pode intensificar a dissolugio
dentro da TAZ por reoxigenar uma coluna de
sedimento superficial inicialmente anéxica e redu-
tora (condigio essa que favorece a preservagio de
conchas carboniticas; Aller 1982, 1994, Konhauser

2007). Na maioria dos depdsitos sedimentares sob
dguas oxigenadas, a atividade de organismos da
macrofauna bentonica produz efeitos significativos
nas reagoes diagenéticas e na composigio de sedi-
mentos eventualmente preservados (Aller 1990).
A oxigenagio do sedimento durante o retrabalha-
mento também estimula a respira¢io aerébica com
producio local de dcido carbdnico, levando a uma
maior dissolugio de bioclastos carboniticos (Aller
1982, Cai et al. 2006). Entretanto, quanto mais oxi-
genada (rasa) for a dgua superficial, menor é a pene-
tragio do oxigénio no sedimento (Kristensen 2000).

No intervalo sedimentar, a dissolu¢io de car-
bonato de célcio biogénico ocorre primariamente
pelo deslocamento para a direita na seguinte reacio
quimica em equilibrio: CO, + H,O + CaCO, =
Ca** + 2HCO;". O pH na dgua de poro e a pressao
parcial de gis carbonico (pCO,) sio os principais
causadores deste deslocamento (Sanders 2003). O
zoneamento geoquimico na TAZ estd diretamente
relacionado 2 energia liberada durante a oxidagio
da matéria orginica, mediada principalmente por
bactérias, na presenca de determinados compostos
oxidantes (Fig. 11). O oxigénio molecular (O,) estd
presente apenas nos poucos primeiros milimetros
da coluna sedimentar, dificilmente ultrapassando
1 cm. O nitrato (NO;"), cujo potencial oxidante é
ligeiramente menor que o do O,, atinge os proximos
poucos cm da coluna, extinguindo-se em seguida
(Cai & Reimers 1993, 1995, Canfield & Raiswell
1991, Canfield et al. 1993a, 1993b, Kristensen 2000,
Konhauser 2007). Quando todo oxigénio disponivel
¢ consumido na oxidagio da matéria orginica, man-
ganés, ferro e sulfato dissolvido podem atuar como
aceptores de elétrons (oxidantes) na decomposicio
de carbono orginico, que ocorre de forma anaerdbica
(andxica) (Koretsky et al. 2005, Berkeley et al. 2007).

Tons metilicos, como mangangés e ferro em seus
estados de maior oxidagio (Mn** e Fe’") sio abun-
dantes nas camadas sedimentares mais inferiores, e
sao importantes aceptores de elétrons (ou seja, oxi-
dantes) em sedimentos marinhos (Aller 1990, Can-
field etal. 1993b, Thamdrup etal. 1994). O manganés
¢ usado preferencialmente para a oxidagio em relacio
ao ferro, mas é mais abundante em sedimentos de
dguas mais profundas, enquanto o ferro é domi-
nante em sedimentos mais costeiros (Canfield et al.
1993a). Além disso, o ferro pode funcionar como um
importante regulador de pH da dgua de poro (igua
percolante no sedimento), modulando a preservacio
de restos esqueletais (Canfield 1989). A preservagio
de tecidos moles, nio calcificados, frequentemente
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ocorre por intermédio da adsor¢io de elementos
metilicos que preservam detalhes da morfologia,
especialmente em sedimentos andxicos (Allison
1988, Butterfield 2003, Forchielli et al. 2014).

Em camadas sedimentares mais andxicas (onde
fons metilicos ji foram totalmente exauridos como
aceptores de elétrons) passa a haver redugio de
sulfatos, com formacio de sulfeto de hidrogénio,
eventualmente com precipitagio de pirita (sulfeto
de ferro; Berner 1984, Ku & Walter 2003). Esta é
outra via importante de preservagio fossilifera, ja
que muitas vezes os fésseis de organismos mari-
nhos sio preservados por piritizagio (e.g., Briggs
et al. 1996, Cai & Hua 2007, Retallack 2011). Por
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outro lado, organismos de concha com alto con-
tetido orginico podem servir como substrato para
bactérias redutoras de sulfato, gerando H,S para
a precipitagio de sulfetos metilicos (Konhauser
1998, Zabini et al. 2012). A perda tafondémica de
restos bioclasticos é tida como sendo um processo
simples de decaimento (exponencial) que diminui
com a profundidade, pois os agentes oxidantes
tornam-se menos potentes com a profundidade
(Alexandersson 1978, Aller 1982, Cummins et al.
1986, Powell 1992, Olszewski 1999, 2004, Toma-
sovych et al. 2006).
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Precipitagdo de
carbonato

<G>
—ed

Formagéo de sulfeto de Fe,
sulfurizagéo de matéria organica

P Cr—

Em camadas
anodxicas

Ferro presente

Figura 11. Representacao esquematica do zoneamento quimico, com influéncia da bioturbagéo, em um ambiente marinho.
A presenca de bioturbagdo aumenta a profundidade de percolagéo do oxigénio molecular, levando a oxidagéo de
sulfetos com ulterior acidificagdo. Na presenca de minerais de Ferro em sedimento anoéxico hé deposicao de pirita
com favorecimento da preservacao de matéria organica. (adaptado de Konhauser e Gringas 2007, Konhauser 2007).
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Assinaturas tafonomicas
e inferéncias
paleoambientais

Os diversos processos de
destrui¢io de conchas até aqui
exploradas agem, geralmente,
eliminando uma parcela con-
siderdvel da associagio morta

PROCESSOS DE CONCENTRAGAO

A ondas de tempo bom
B ondas de tempestade
C fluxos de tempestade
D fluxos distais de tempestade

E correntes de longo prazo

F produgao de partes biogénicas

nivel de base de ondas de tempestade

original. O primeiro e mais
bésico enviesamento (perda
de informacio) ¢ introduzido,
portanto, na riqueza ¢ diversi-
dade da associagio resultante.
Esses elementos esqueletais
podem ser perdidos por disso-
lugao, fragmentacio, bioerosio,
abrasio e processos de time-ave-
raging (Ritter & Erthal, 2016).
Espécies que nio possuem
partes mineralizadas dificil-
mente formam uma associa-

PRODUTOS

concentragao de tempestade

concentragdo de témpo bom 7

: 2 concentrag&o selecionada por corrente
concentragao residual transgressiva
e R —

3 9

tempestito proximal concentragéo condensada

. tempestito distal 7

Pe—— 5

concentragdo de corrente 7

S ——
concentragdo primariamente biogénica

¢ao fGssil. Evidentemente,
nem todos os organismos
potencialmente preserviveis
sio preservados, e virios
estudos vém sendo realizados
no sentido de determinar o
impacto da perda tafondmica
durante a formag¢io de uma

I
» N

longo prazo

isem transporte|

concentragéo fisica concentragéo fisica
curto/longo prazo

sem transporte

longo prazo
transporte

E SUA DURAGCAO

associa¢io morta (Flessa &

acao de ondas

| bioerosao

Brown 1983, Fiirsich & Flessa

destruicdo fisica

concentragéo fisica | incrustagdo

longo prazo |

1987, Powell et al. 1992, Har-

curto prazo destruicao fisica

| sem transporte

transporte I e concentragéo

PRINCIPAIS PROCESSOS TAFONOMICOS

per 2000, Kidwell et al. 2005;
Kidwell 2013).

Associagoes mortas (assim
como fésseis) podem ser agru-
padas conforme caracteristicas
tafondmicas (i.c. assinaturas

tafondmicas). Uma variedade de condi¢des tafond-
micas pode ser reconhecida dentro de sequéncias
sedimentares, por que hd uma correlagio entre a
intensidade de danos e condi¢des ambientais par-
ticulares (Fig. 12). O conjunto de individuos ou
associagdes dentro de um contexto deposicional
(uma camada, uma formagio geoldgica etc.) com
base em atributos tafonémicos é denominado tafo-
facies (Speyer & Brett 1986, Parsons & Brett 1991).

A anilise de tafoficies ¢ baseada em dois tipos
de dados substancialmente diferentes: (i) carac-
teristicas tafondmicas das conchas propriamente

longo prazo\ muito longo prazo|

Figura 12. As condigbes hidrodinamicas de acumulagao de restos bioclasticos em
ambiente marinho produzem concentracdes com caracteristicas tafondmicas
diversas. Tais caracteristicas, por sua vez, podem ser Uteis para explicar
0 padrao de acumulagdo dos restos esqueletais. Adaptado de Firsich e
Oschman 1993.

(registros dos processos tafondmicos — assinatu-
ras tafonOmicas); e (ii) caracteristicas tafonomi-
cas das relagdes entre as conchas, e suas relagoes
com o ambiente, como orientagio, frequéncia
de tamanhos, grau de empacotamento e tipo de
acumulagio. O mérito da anidlise de tafoficies estd
justamente no fato de atributos tafondmicos serem
o resultado de processos ambientais especificos
(Davies et al. 1989a).

Isso permite que, partindo da assinatura tafo-
ndémica medida em associagdes mortas atuais, scja
possivel inferir processos ¢ condi¢oes ambientais
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Figura 13. Influéncia de ambientes marinhos tipicos na intensidade de alteracao tafondémica (A=alto grau, M=médio
grau, B=baixo grau, O=sem alteragdo) em moluscos (adaptado de Parsons-Hubbard 2005).

pretéritas (Fig. 13). Processos tafondmicos de fun-
do compreendem todos os estigios de preservagio
que operam ao longo de grandes periodos de tempo
(Brett & Baird 1986). A taxa de soterramento, ener-
gia do ambiente e a bioturba¢io sio os principais
mediadores da intensidade do dano tafonémico de
longo prazo (Speyer & Brett 1991, Best & Kidwell
2000a, Parsons-Hubbard 2005, Lockwood & Work
2006, Best et al. 2007).

Para descrever e comparar tafoficies, é neces-
sdria uma caracterizagio tafondmica incluindo
fragmentos, mesmo os inidentificiveis, assim como
conchas inteiras, e a delimitacio de intervalos do
testemunho em classes sedimentares descritas
quantitativamente. Fragmentos também sio de
interesse duplo em anilise de tafoficies, porque
(1) a fragmentagio é um aspecto tafonémico per se,
e que pode variar dependendo do ambiente; e (i)
os fragmentos podem conter outras assinaturas
tafondmicas ambientalmente sensiveis (abrasio,
incrustacio). As taxas de destruigio tafondmica
sao geralmente altas e cada fragmento pode conter
diferentes informacoes tafondmicas (diferentes
atributos), sendo de extrema utilidade em andlise
de tafoficies atuais e fésseis. Além disso, jd que o
perfil tafondmico pode ser diferente entre exempla-
res inteiros, fragmentos identificiveis e fragmentos
inidentificiveis, essa distingio, quando da anilise
tafondmica, pode ser extremamente ttil (Davies et
al. 1989a, Kidwell et al. 2001, Zuschin et al. 2003,
Parsons-Hubbard 2005).

Os contrastes tafondmicos entre ambientes e
entre ficies sedimentares — diferengas estas que
formam a base para as tafoficies — existem porque

cada ambiente, teoricamente, possui uma rota
tafondmica distinta. Por exemplo, conchas em
ambiente de baixa energia, como regides de inter-
maré superior e inframaré podem seguir uma via
dominada por incrusta¢io/bioerosio; enquanto
conchas em ambiente de alta energia (intermaré
inferior e inframaré rasa) seguem por uma via
dominada por abrasio. Também por essa razio,
assinaturas tafondmicas compostas (conjunto de
virios atributos tafonémicos) sio mais sensiveis a0
ambiente que somente a composigio taxondmica
(Meldahl & Flessa 1990, Parsons-Hubbard 2005).

Em alguns casos, as caracteristicas tafondmicas
das conchas podem representar uma medida do
tempo que as conchas permaneceram na, ou perto
da superficie do sedimento, no habitat original, ou
durante a transi¢ao para o ambiente final de deposi-
¢ao (ou seja, pode ser uma estimativa do tempo de
permanéncia na TAZ) (Speyer & Brett 1986, 1991,
Davies et al. 1989a). Porém, nao hi uma relagio
linear estabelecida entre atributos tafondmicos ¢ a
resolugio temporal das associagdes mortas ou fés-
seis. Ou seja, os bioclastos muito danificados nio
sdo, necessariamente, mais antigos que os bioclas-
tos “bem preservados” numa mesma acumulagio.

Segundo Yesares-Garcia & Aguirre (2004) e
Parsons-Hubbard (2005), a utilizagio de técnicas
de estatistica multivariada, como anilise de agru-
pamentos, ordenamento, e andlise de componentes
principais, sao bastante apropriadas para a delimi-
tacio de tafoficies. E necessirio o uso de muitos
fatores tafondmicos (a anilise deve incluir diversas
condigoes ou estados tafondmicos). Além disso, por
meio de estatistica multivariada é possivel demons-
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trar que as tafoficies sio agrupamentos priticos
importantes, ¢ nio artefatos metodolégicos.

Consideracoes finais

Os efeitos de fatores ambientais sobre assina-
turas tafondmicas de associagbes mortas de molus-
cos marinhos sio relativamente bem conhecidos.
Entretanto, grande parte do conhecimento adqui-
rido tem focado a a¢io de fatores particulares sobre
assinaturas também especificas (e.g. Powell et al.
2011a,2011b, 2011c). A influéncia de um conjunto
de fatores ambientais sobre o perfil tafonémico de
uma associac¢io ainda nio é tio bem compreendido.

Moluscos em plataformas continentais tropicais
(mais carbondticas) sio frequentemente utilizados
com o objetivo de delimitar tafoficies, ou seja,
padroes de dano tafonémico relacionado a fatores
sedimentares ou ambientes especificos. Embora
seja claro que o dano em moluscos pode ser atribui-
do mais facilmente ao tipo de ambiente do que com
sua constituigio especifica, as taxas de alteracio e o
efeito do tempo de exposi¢io no sedimento sio de
dificil compreensio, mesmo em estudos de longo
prazo (e.g. Powell et al. 2011a, 2011b).

Em ambiente marinho subtropical, os estudos
existentes, utilizando tafonomia de moluscos, ainda
sao bastante raros, pontuais e antigos, a ponto de
nio possuirem o rigor quantitativo que passou a
ser padronizado somente a partir do trabalho de
Kidwell et al. (2001). Embora exista esta tentati-
va de padronizagio, o nivel de abordagem ainda
continua muito disperso em trabalhos recentes ¢ a
comparacio entre os trabalhos continua sendo um
problema metodolégico.

O padrio de dano tafondmico das associa-
¢oes atuais de moluscos marinhos é controlado
primariamente pelo ambiente final de deposi¢io.
Aspectos sedimentares, geoquimicos e biolégicos
podem ser altamente varidveis entre subambientes
de um mesmo sistema deposicional (pelo menos
em plataformas carboniticas atuais), dificultando a
determinacio de tafoficies particulares. Apesar de
o time-averaging em associagdes mortas atuais ser
considerivel, e influenciar muito da variagio tafo-
ndmica observada, é certo que o ambiente controla
o dano tafondmico em moluscos marinhos.

Entretanto, ainda nio estd totalmente claro
como ¢ a regulagio de fatores ambientais sobre
o desenvolvimento e preservagio de associagdes
mortas de modo que seja possivel interpretar o
registro t6ssil adequadamente. Estudos experimen-

tais apontam que hi uma relagio bastante com-
plexa e nio linear entre os processos tafondmicos
que ocorrem ao longo de gradientes ambientais e
batimétricos. No registro féssil, contudo, muitas
vezes apenas os aspectos ambientais mais gerais,
que atuaram em escala ampla, podem ser reco-
nhecidos, como a agdo de correntes e tempestades
(e.g. Fursich & Oschmann 1993). Portanto, para
determinar com maior confiabilidade a relagio
entre aspectos tafonémicos e fatores ambientais
no registro f6ssil, também sio necessirios estudos
atualisticos de ampla escala espacial, abrangendo
gradientes ambientais mais gerais.

Um dos maiores problemas para determinar o
papel da variagio ambiental sobre o tipo de dano
tafondmico ¢ a falta de estudos de cariter mais
abrangente, em larga escala espacial. Por exemplo, a
totalidade dos estudos atuais, utilizando moluscos,
nunca abrange intervalos de latitude maiores que 3°
(e.g. Brettetal. 2011). J4 para gradiente batimétrico,
hd intervalos significativos (e.g. 276 m; Callender et
al. 2002), assim como para diversos tipos de sedi-
mento (e.g. Best & Kidwell 2000a, Staft et al. 2002).

Naturalmente, a tafonomia ainda tem desa-
fios a superar. Uma questio crucial em aberto é
a natureza da variacio dos vieses tafondmicos ao
longo do tempo. A quimica do oceano, por exem-
plo, tem mudado ao longo do Fanerozoico, e isto
influenciou a preservacio relativa de esqueletos
calciticos e aragoniticos. Qutro aspecto importan-
te é a diversidade global; a Terra sofreu diversos
eventos de extingido em massa. Contudo, qual é a
dimensio do impacto das extingdes nos processos
tafondmicos? Embora a tafonomia seja uma cién-
cia consolidada dentro da Paleontologia, cientistas
e pesquisadores ‘nio-tafénomos’ frequentemente
ignoram os processos tafondmicos ou desconside-
ram os vieses causados pelos processos descritos
nesta revisao.
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Resumo: A partir do tipo de dano (injiria) presente nos restos bioclasticos é possivel inferir os processos de alteragao de informagao
biolégica que agem durante a incorporacao destes restos no registro fossilifero. Tais danos, denominadas assinaturas tafonémicas,
possuem direta relagao com os fatores ambientais que atuaram apds a morte e durante a permanéncia dos bioclastos no sedimento
antes da fossilizacao final, e durante a eodiagénese. Assim, é possivel interpretar as condigdes ambientais a partir da identificagao
do padrao de assinaturas tafondmicas presentes (perfil de dano) nos restos fossilizaveis. O propdsito deste texto é explorar os prin-
cipais tipos de dano presentes em restos de moluscos (conchas) de acordo com sua origem ambiental. Além disso, sera explicado
como funciona, tafonomicamente, o intervalo sedimentar onde as assinaturas se originam, com detalhamento da bioturbacao e
dos principais aspectos geoquimicos presentes nesta zona de alteracao dos restos bioldgicos. Sera dada maior énfase em estudos
conduzidos com restos de moluscos marinhos, por serem mais bem conhecidos e mais numerosos na hibliografia. Também ser4
demonstrada a viabilidade de interpretacao paleoambiental a partir das assinaturas tafondmicas em moluscos.

Palavras-chave: Tafonomia atualistica, moluscos marinhos, registro fossil.
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