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OBJETIVOS E PRINCIPIOS

Rita de Cassia Tardin Cassab

A vida na Terra surgiu hd aproximadamente 3,8
bilhdes de anos e, desde entdo, restos de animais e
vegetais ou evidéncias de suas atividades ficaram pre-
servados nas rochas. Estes restos e evidéncias sdo de-
nominados de FOSSEIS e constituem o objeto de
estudo da PALEONTOLOGIA.

O termo Paleontologia, usado na literatura geo-
l6gica pela primeira vez em 1834, foi formado a partir
das palavras gregas: palaios = antigo, ontos = ser, logos
= estudo. J4 a palavra féssil originou-se do termo lati-
no fossilis = extraido da terra.

A histéria dos fésseis é também a histéria da
migragdo dos continentes, das mudangas climdticas, das

“ extingdes em massa e das modificagdes ocorridas na

fauna e flora ao longo do tempo geoldgico.

A Paleontologia desempenha um papel impor-
tante nos dias de hoje. J4 ndo é mais uma ciéncia her-
mética, restrita aos cientistas e universidades. Todos
se interessam pela histéria da Terra e de seus habitan-
tes durante o passado geoldgico, para conhecerem

[ . K Pty

melhor suas origens./ an iy

Fundamentos e Objetivos

/. Os principios e métodos da Paleontologia fun-
damentam-se em outras duas ciéncias: a Biologia ¢ a

Geologia. E na Biologia que o paleont6logo busca sub-
sidios para estudar os fésseis, ja que eles sdo restos de
um antigo organismo vivo/ Em retorno, a Paleontologia
fornece aos bidlogos uma dimensio do tempo em que
os grandes ecossistemas atuais se estabeleceram e tam-
bém informagGes complementares is teorias evolutivas.
Na Geologia, os fésseis sdo utilizados como ferramen-
tas para datacio e ordenagio das seqiiéncias
sedimentares, contribuindo para o detalhamento da
coluna cronogeo]()gica./Ajudam na interpretagio dos
ambientes antigos de sedimentagio, bem como na
identificacdo das mudangas ocorridas na superficie do
planeta através do tempo geoldgico. [ e
Portanto, os principais objetivos da Paleon-
tologia sdo:
— fornecer dados para o conhecimento da evolugio
biolégica dos seres vivos através do tempo;

— estimar a datagfio relativa das camadas, pelo grau
de evolugio ou pela ocorréncia de diversos grupos
de plantas e animais fésseis. A sucessdo das camadas
de rochas e seu contetido féssil estd resumida na co-
luna cronoestratigrifica, onde os grandes grupos e
sistemas estdo arranjados em seqiiéncia, com as ro-
chas mais antigas na base e mais novas no topo;

— reconstituir o ambiente em que o féssil viveu, contri-
buindo para a paleogeografia e paleoclimatologia;
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— auxiliar na reconstituigdo da histéria geolégica da
Terra, através do estudo das sucessdes faunisticas e
floristicas preservadas nas rochas. A distribuigio das
espécies nos diversos ecossistemas durante o passa-
do geoldgico torna possivel a identificagio da seqiién-
cia de eventos na histéria da Terra, que muitas vezes
ocorre em escala global;

— identificar as rochas em que podem ocorrer substincias
minerais € combustiveis como o fosfato, carvio e o pe-
tréleo, servindo de apoio 2 Geologia Econémica.

Ramos da Paleontologia

A Paleontologia pode ser estudada através de duas
abordagens principais. Uma mais descritiva, que tem
como objetivos a identificagio do féssil, sua
reconstitui¢do e suas relagdes filogenéticas, visando o
estabelecimento de correlagGes cronoestratigrificas e
interpretagoes paleoambientais.

A segunda, denominada de Paleobiologia, mais
conceitual, dd &nfase 2 identificagio das leis que atuaram
em fendmenos como a origem da vida, a formacio e
estruturagio da biosfera, as extingdes, investigando a
influéncia dos paleoambientes nos processos evolutivos
dos organismos. Na abordagem paleobiolégica os estu-
dos sio direcionados para tépicos como evolugio, eco-
logia ou tafonomia dos organismos (Hoffman, 1990).

Os paleontélogos sempre se direcionam para um
determinado nicleo de estudos: Paleoboténica,
Paleontologia de Invertebrados, Paleontologia de Ver-
tebrados, Micropaleontologia e Paleoicnologia.

A Paleoboténica estuda as plantas fésseis de um
modo geral. Na maioria das vezes apenas uma parte da
planta fica preservada, acarretando novas especializa-
¢oes: uns se dedicando ao estudo dos lenhos, outros aos
das folhas. Uma grande parte estuda os polens e esporos,
que devido a sua excepcional preservagio, sdo ampla-
mente usados para datagdo e sdo abordados dentro da
Micropaleontologia, mais especificamente na
Paleopalinologia.

Alguns paleontélogos se dedicam ao estudo dos
invertebrados fésseis. Moluscos (bivilvios e gastré-
podes), braquiépodes, equindides e conchostriceos sio
grupos que possuem boa representagéo no territério bra-
sileiro. Os invertebrados fésseis, principalmente os
marinhos, possibilitam estabelecer correlagdes crono-
estratigrificas de bacias distantes e sdo utilizados para
delimitar provincias paleobiogeogrificas, devido 4 boa
dispersdo de suas larvas, como € o caso dos moluscos.

Atualmente um grande niimero de paleontdlogos
dedica-se ao estudo dos vertebrados. Como esses f6sseis
atraem bastante a comunidade leiga, esses profissionais
além de suas pesquisas tém também atuado na divulga-
¢do cientifica da Paleontologia.

A Micropaleontologia desenvolveu-se muitoa
partir da necessidade econdmica de se estudar os
microfésseis para a industria do petréleo. Eles sdo ex-
celentes elementos para a correlagio e datagfio das ca-
madas, devido a sua extensa variabilidade morfolégica,
grande abundéncia nas rochas sedimentares e ripida
evolugdo. Os microfésseis podem ser partes diminutas
de organismos como espiculas de esponjas, dentes de
peixes, espinhos de equindides, polens e esporos ve-
gertais ou carapagas completas como as dos protistas,
conchostriceos e micromoluscos.

A Paleoicnologia estuda os icnofésseis, que sio
estruturas biogénicas resultantes da atividade dos seres
vivos. Correspondem a marcas como pistas, pegadas,
perfuracoes, escavagdes, marcas de repouso, refletindo
o comportamento do organismo quando em vida.

Dentro de cada ramo da Paleontologia, o pale-
ontdlogo ainda direciona suas pesquisas para outras dre-
as como:

— Paleoecologia, que estuda as relacdes dos organis-
mos entre si e destes com o meio. Usando os compo-
nentes da fauna e flora e virios parimetros, tenta in-
ferir dados como a profundidade, salinidade, produ-
¢do orgdnica, nivel de oxigenagio do meio e as con-
dicdes climdticas da época.

— Tafonomia, que é o estudo das condicdes e proces-
$0s que propiciaram a preservacio dos fésseis, desde
a sua morte até ser encontrado na natureza.

— Sistemdtica, que classifica e agrupa os organismos
com base na andlise comparativa de seus atributos e
nas relagdes entre eles.

Preservacio dos Fésseis

A fossilizagdo de um organismo resulta da agio
de um conjunto de processos fisicos, quimicos e biol6-
gicos que atuam no ambiente deposicional. Tém mais
chances de serem preservados aqueles organismos que
possuem partes biomineralizadas por carbonatos,
fosfatos, silicatos ou constituidas por materiais orgéni-
cos resistentes, como a quitina e a celulose. Mesmo
assim ocorrem no registro geolGgico muitas preserva-
¢Oes excepcionais de partes moles.
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Ap6s a morte dos organismos, no ciclo natural da
vida, as partes moles entram em processo de decompo-
sicao devido 2 agdo das bactérias e as partes duras ficam
sujeitas as condigdes ambientais, culminando com sua
destruigio total (figura 1.1). A fossilizagdo representa a
quebra deste ciclo e portanto deve ser sempre vista
como um fenémeno excepcional. No decorrer do tem-
po geolégico, apenas uma percentagem infima das es-
pécies que um dia habitaram a biosfera terrestre preser-
vou-se nas rochas. Muitas espécies surgiram e desapa-
receram sem deixar vestigios, existindo portanto mui-
tos hiatos no registro paleontolégico.

Virios fatores atuam na preservagio dos indivi-
duos e favorecem a fossilizagdo. O soterramento ripi-
do apés a morte, a auséncia de decomposi¢io bacte-
riolégica, a composi¢io quimica e estrutural do esque-
leto, o modo de vida, as condi¢gdes quimicas que im-

Produtores

peram no meio, sdo alguns desses fatores, cujo soma-
tério determinard o modo de fossilizagio.

Mesmo depois dos fésseis jd estarem formados,
outros fatores concorrem para a sua destruigdo nas ro-
chas, como dguas percolantes, agentes erosivos, vulca-
nismo, eventos tecténicos e metamorfismo. As ro-
chas onde os fésseis sdo encontrados indicam as con-
digbes que prevaleceram no ambiente onde esses or-
ganismos viviam ou para o qual seus restos foram
transportados.

Tipos de Fossilizacio

Os fésseis podem se preservar de diferentes
modos, dependendo dos fatores e das substdncias qui-
micas que atuaram apés a morte do organismo. Pode-

‘\ ~_Camivoros ____—~
Matéria
inorganica
Decompositores

Fossilizacao

Figura 1.1 Ciclo natural da vida, com as possiveis transformagoes da matéria orginica.
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reunir os tipos de fossilizacio em dois grandes gru-
tos e vestigios. Restos, quando alguma parte
smo ficou preservada e vestigios, quando
; os apenas evidéncias indiretas do organismo ou
de suas atividades.

A. Restos

Os restos, na maioria das vezes, consistem nas
partes mais resistentes dos organismos, tais como con-
chas, ossos e dentes, denominadas partes duras. Com
a evolugio dos conhecimentos, tém-se descoberto no
registro fossilifero muitas partes moles preservadas,
como visceras, pele, misculos, vasos sangiiineos, que
tém contribuido para um melhor conhecimento da
anatomia e fisiologia dos organismos fésseis.

As partes duras, devido 4 sua natureza, tém mais
chances de se fossilizarem. Sua composigiao pode ser
de silica (Si0,), bastante resistente as intempéries,
como as espiculas de algumas esponjas; de carbonato
de cdleio (CaCO,) sob a forma de calcita ou aragonita,
das quais sdo constituidas as placas esqueléticas de
equinodermas e conchas de moluscos; de guitina, um
polissacarideo complexo, menos durivel do que a mai-
oria dos esqueletos minerais € que compde 0 exoes-
queleto dos insetos.

Os restos vegetais apresentam-se sempre disso-
ciados no registro féssil, dificultando o estudo da planta
como um organismo completo. De um modo geral as
folhas, caules, sementes e polens encontram-se sepa-
rados nos sedimentos.

Preservacdo das partes moles

A preservagao de partes moles € um evento ex-
rraordindrio. Ap6s a morte, 0s organismos entram ra-
pidamente em processo de decomposi¢io e, depen-
dendo do ambiente, raramente se conservam. Por
exemplo, plantas e animais de florestas tropicais de-
compodem-se com tanta rapidez, devido 4 grande quan-
tidade de dgua e oxigéniordisponivel no ambiente,
que somente em condi¢des muito especiais, como um
soterramento rapido, estes organismos podem se
fossilizar. Aguas ricas em cilcio neutralizam os 4cidos
dentro dos sedimentos, permitindo que partes moles,
como pele, misculos e 6rgaos internos de vertebra-
dos permanegam intactos.

Sio conhecidos na literatora alguns casos excep-
cionais, onde organismos completos se preservaram, tan-
to as partes moles como as duras. Ficaram de tal forma
protegidos que permaneceram intactos até os dias de
hoje. Citaremos, a seguir, alguns destes exemplos.

As ocorréncias de nédulos de dmbar contendo
insetos, aracnideos, rds e outros organismos sdo bas-
tante conhecidas. O Ambar é uma resina féssil, prove-
niente de virias espécies de gimnospermas e angios-
permas, encontradas em grandes quantidades nos ter-
renos tercidrios na costa sul do Baltico e na Repiiblica
Dominicana.

As condigdes glaciais na Sibéna e no Alasca pos-
sibilitaram a preservacio de mamutes lanosos e rino-
cerontes. Estes animais permaneceram congelados
desde a tltima glaciagio do Pleistoceno (45.000 anos)
e muitos deles ainda apresentavam a pele e os muscu-
los em perfeito estado. Seu contetido estomacal esta-
va intacto ¢ com isto foi possivel conhecer os vegerais
de que eles se alimentavam.

Fasseis de preguicas com as partes moles pre-
servadas por dessecagiao foram encontrados em terre-
nos pleistocénicos da Patagdnia. Este tipo de fossili-
zagdo ocorre em locais com clima seco e drido onde,
ap6s a morte, 0 animal desidrata rapidamente, fican-
do protegido do ataque das bactérias.

Este processo de fossilizagio por desidratagio é
denominado por alguns autores de mumificag@o. Ou-
tros, empregam também esta denominagdo para os or-
ganismos que s€ preservaram inteiramente, como 0s
mamutes congelados e os insetos conservados no ambar.

Mamutes lanosos e rinocerontes pleistocénicos
conservaram-se em ozocerite, uma parafina natural ou
cera féssil, na regido da Galicia, na Espanha.

Virios mamiferos pleistocénicos extintos foram
encontrados em lagoas asfilticas nos Estados Unidos e
na Pol6nia. A turfa e o alcatrdo com suas propriedades
anti-sépticas impediram o processo de decomposigio,
possibilitando a fossilizac¢io.

A preservagao das partes moles estd mais fre-
giientemente associada a mineralizagoes dos carbona-
tos, e em menor escala a de sulfetos e fosfatos. Um
exemplo é o caledrio litogrifico do Jurissico da Alema-
nha, onde o féssil Archaeopteryx foi encontrado. O ex-
celente estado do féssil, onde até as penas estavam
impressas, deslumbrou a comunidade cientifica na
época do achado. Como exemplo de ocorréncias de
partes moles fosfatizadas, temos o caso das lulas, no
Juréssico da Inglaterra e trilobitas com apéndices com-
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pletos, encontrados no Cambriano da Suécia. Ce-
falépodes do Devoniano da Alemanha, tiveram suas
partes moles inteiramente piritizadas.

Entre os melhores exemplos de fossilizagio de
tecidos moles estd o Folhelho Burgess, da Columbia
Britdnica, Canadd. Virios organismos marinhos como
algas, esponjas, animais vermiformes e artrépodes, fi-
caram preservados. Além desses, ocorrem algumas for-
mas bizarras, que parecem ter sido apenas parte de
um organismo, sem similares no registro
paleontolégico. Hd extensa literatura sobre esta asso-
ciagdo fossilifera, entre as quais destacamos Gould
(1990).

No Brasil, os fésseis da Formagio Santana,
Cretdceo da Bacia do Araripe, constituem o melhor
exemplo brasileiro deste caso. Uma numerosa e diver-
sificada fauna de vertebrados, com domindncia de pei-
xes, além de vegertais, insetos e outros grupos € en-
contrada em nédulos calcdrios. A descricao deste pro-
cesso, desde a morte do organismo até a formagio do
nédulo, foi descrita por Martill (1988) e estd repro-
duzida na figura 1.2. Atualmente, um grande nimero
de pesquisadores trabalha com os fésseis desta for-
magao.

Ha virios estudos sobre a ocorréncia de tecidos
moles em fdsseis brasileiros. Kellner & Campos (1999)
identificaram tecidos epidérmicos, fibras musculares
¢ vasos sanguineos em arcossauros da Formacio
Santana. Simone & Mezzalira (1993) descreveram ves-
tigios de partes moles em bivilvios creticeos da Ba-
cia Bauru.

Preservagoes das partes duras

A maioria dos fésseis existentes no registro
geoldgico sio partes biomineralizadas dos organismos,
denominadas de partes duras. S3o as conchas de mo-
luscos e braquiépodes, testas de foraminiferos, carapa-
cas de equindides, ossos e dentes de vertebrados.

Mesmo nas rochas mais antigas, sdo encontradas
muitas partes duras que se conservaram sem alteragdes
na sua composi¢io quimica original. Algumas conchas
de moluscos ainda apresentam tragos de sua cor origi-
nal e com o nacarado perfeito. Devido ao alto grau de
intemperismo que atua nas rochas, essas ocorréncias
no Brasil sdo raras, mas Hessel & Carvalho (1987) estu-
daram conchas de gastrépodes creticeos da Bacia de
Sergipe que apresentavam a coloragio original.

As partes duras podem ser preservadas através
de virios processos de fossilizagdo: incrustagio, permi-
neralizagiio, recristalizagdo, substituigio e carbonificagio,

Na incrustagdo, as substincias transportadas
pela dgua cristalizam-se na superficie da estrutura, re-
vestindo-a por completo, preservando assim a parte
dura. Este é o processo de fossilizacio que ocorre ge-
ralmente com organismos mortos ou transportados para
cavernas. Os animais morrem, a parte orginica desa-
parece ¢ entdo os ossos sio incrustados de carbonato
de cdlcio. Além da calcita, outras substincias podem
também participar deste processo como a pirita, a
limonira e a silica.

A permineralizag@o é um tipo de fossilizagio
bastante freqiiente. Ocorre quando um mineral pre-
enche os poros, canaliculos ou cavidades existentes no
organismo. Os ossos e troncos de drvores sdo muito
porosos ¢ bastante suscetiveis a essa forma de preser-
vacao. As substincias minerais, como o carbonato de
cilcio e a silica, que sdo capazes de ser carreadas pela
dgua, penetram nas cavidades lentamente, permitin-
do muitas vezes que a estrutura original seja preser-
vada. Minello (1993) estudou lenhos fésseis permi-
neralizados da regidao de Mara e Sio Pedro do Sul,
RS.

A recristalizagéio ocorre quando hd modifica-
¢des na estrutura cristalina do mineral original, a com-
posi¢io quimica permanece a mesma. Por exemplo, a
conversio da aragonita das conchas de moluscos em
calcita; a mudanga no arranjo cristalino da calcira, de
micro- para macrocristalina; da opala, amorfa, para
calceddnia, criptocristalina. Sempre que ocorre
recristalizagio hd a destruigdo das microestruturas,

A aragonita é um polimorfo instdvel em relagio a
calcita nas temperaturas € pressdes comuns. Aquecen-
do-se no ar, a aragonita comega a se transformar em
calcita, a 400 °C, mas em contato com a dgua ou com
solucdes contendo CaCO, dissolvido, a transformagio
pode ocorrer em temperatura ambiente (Dana, 1970).

A carbonificagdo ou incarbonizacdo é um
processo de fossilizagio onde ocorre a perda gradual
dos elementos voldteis da matéria orginica, o oxigé-
nio, hidrogénio e nitrogénio sdo liberados, ficando ape-
nas uma pelicula de carbono. Este tipo de fossilizagio
ocorre com maior freqiiéncia nas estruturas constitui-
das por lignina, celulose, quitina e queratina. Apesar
das alteragdes ocorridas na composi¢io quimica origi-
nal, muitas vezes a microestrutura fica preservada e
permite o estudo da anatomia dos vegetais fésseis.
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Outro processo de fossilizagio é a substitui¢@o. E
o que ocorre quando, por exemplo, o carbonato de cdlcio
que constitui as conchas € substituido por silica, pirita ou
limonita, e até mesmo por novo carbonato de cilcio.
Nesses casos, os fosseis sdo réplicas das conchas primitivas.
Mendes (1959) estudou braquiépodes silicificados do

Figura 1.2 Modelo de Martill (1988) para a origem dos nédulos carbondticos da Formagio Santana.

Carbonifero da Bacia do Amazonas. Quando esse processo
¢ muito lento, detalhes da estrutura dos tecidos podem
ficar preservados, e segundo Mendes (1982), nos troncos
vegetais em que se deu esse tipo de substituigdo foram
encontrados restos de tecidos carbonificados. Esse pro-
cesso denomina-se histometabase.
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B. Vestigios

Os vestigios sdo evidéncias da existéncia dos
organismos ou de suas atividades. Os animais e vege-
tais que deram origem aos fésseis ndo se preservaram.

Tomemos como exemplo uma concha. Durante
o0 soterramento, suas cavidades internas sio preenchi-
das pelos sedimentos circundantes. Com o decorrer do
tempo, clas sdo dissolvidas pelas dguas percolantes,
restando somente o espago que era ocupado anterior-
mente pela concha. Ficaram formadas duas impressoes,
o molde externo, que é a moldagem da superficie
externa e o molde interno, que revela a morfologia ou
estrutura interna do organismo ou parte dele. Se o espa-
¢o formado foi posteriormente preenchido por outro
mineral, formou-se uma réplica do original, que deno-
minamos de contramolde (figura 1.3).

Asas de insetos, folhas de vegetais e outros 6r-
gaos similares compostos de quitina ou celulose, po-
dem ficar impressos nas rochas. Sdo consideradas como
positivas quando estdo em alto-relevo e negativas, em
baixo-relevo.

— Molde

interno

Apoés o soterramento

Preenchimento do espaco
ocupado anteriormente
pela concha

Dissolugao da concha

Contramolde

Vestigios das atividades vitais dos organismos
sdo freqiientes no registro sedimentar e sua presenga
nos sedimentos contribui para fazer interpretagoes
paleoambientais. Estes fésseis sdo denominados de
icnofésseis. Os mais fregiientes sdo as pistas, tubos e
sulcos produzidos por animais invertebrados, resultan-
tes do seu deslocamento no substrato e as pegadas
deixadas por vertebrados nos sedimentos incon-
solidados. H4 também testemunhos de outras ativi-
dades biolégicas como nutrigio ¢ reprodugdo. E difi-
cil reconhecer os autores destas marcas, pois em geral
eles ndo se fossilizam.

Com relagio as atividades de nutricio os mais
encontrados sdo os excrementos fossilizados, denomi-
nados de coprdélitos. Podem ser produzidos por ver-
tebrados ou invertebrados. Seixos, denominados de
gastrolitos, sdo interpretados como as pedrinhas que
as aves e alguns répteis tém no aparelho digestivo para
auxiliar na digestio.

Ovos fossilizados, principalmente de répteis,
também tém sido encontrados com freqiiéncia. Hd ain-
da outros vestigios menos comuns, mas bastante inte-

Molde externo

Figura 1.3 Formagio de moldes e
contramoldes de uma concha.
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Figura 1.4 Exemplos de fGsseis-vivos: (A) Gingko sp. Género vivente das ginkgoales, com registro mais antigo no Jurissico.
(B) Lingula sp. Género de braquiépode com ocorréncia desde o Ordoviciano. (C) Limulus sp. Artrépode xifosuro, surgido no
Cambriano, que pode ser encontrado ainda hoje em algumas regides estuarinas. (D) Latimeria chalumnae, conhecido como celacanto,
¢é a tnica forma vivente de peixes Actinistia. Era considerado como extinto no Mesozdico, até a descoberta, em 1938 ,de alguns
exemplares na costa de Madagascar (modificado de Boardman ¢ a/ii, 1987 e Pough er alii, 1993).

ressantes, como as marcas de dentadas de répteis em Outras Consideragoes

conchas de cefalépodes e de mamiferos sobre ossos;

sulcos feitos nas rochas pelos bicos das aves; ninhos Somente os restos ou vestigios de organismos
fossilizados; regurgitos de aves de rapina contendo com mais de 11.000 anos sao considerados fésseis. Este
dentes ¢ ossos de micromamiferos, tempo, calculado pela tiltima glaciagdo, € a duragao esti-

—
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mada para a época geoldgica em curso: o Holoceno ou
Recente.

Os fésseis ocorrem em sua grande maioria em
rochas sedimentares. Excepcionalmente, alguns foram
encontrados em rochas metamdérficas de baixo grau e
em rochas igneas eruptivas.

Nio ¢ imprescindivel que o organismo fos-
silizado seja um ser extinto. Muitos animais e vegerais
que vivem nos dias de hoje sdo encontrados no registro
fossilifero. Alguns grupos sofreram poucas modificagoes
ao longo do tempo geolégico, e hid formas conhecidas
desde o Paleozéico. Sio denominados de fosseis-vi-
vos ou formas-reliquias e como exemplos podemos
citar o Ginkgo biloba, Lingula sp., Limulus sp. ¢ Latimeria
chalumnae (figura 1.4).

Quando os restos ou vestigios possuem menos
de 11.000 anos, sio denominados de subfosseis. Sio
encontrados alguns exemplos na literatura, como um
bisdo preservado em turfeira e um homem antigo, mu-
mificado, em depésitos de caverna. Encaixam-se neste
caso os sambaquis, acimulos de conchas, ossos e carvio
resultantes da atividade humana, muito freqiientes no
litoral brasileiro.

Ainda sdo utilizados os termos dubiofésseis e
pseudofésseis. Sdo considerados como dubiofésseis
algumas estruturas que podem ser de origem orgéinica,
mas cuja natureza ainda nio foi qdmprov‘ada. Jd os
pseudofésseis sio estruturas comprovadamente inor-
gAnicas, que se assemelham a organismos, tais como os
dendritos de pirolusita (6xido de manganés) cujo hibi-
to cristalino lembra impressdes de um vegetal.
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HISTORICO DAS PESQUISAS
PALEONTOLOGICAS NO BRASIL

Rita de Cassia Tardin Cassab

A Paleontologia consolida-se como ciéncia no
inicio do século XIX. Nesta época organizaram-se as
primeiras sociedades cientificas paleontolégicas, que,
divulgando as pesquisas através de suas publicagoes
periodicas, serviram de suporte para o pleno desen-
volvimento desta ciéncia. Uma dessas sociedades, a
Paleontographical Society of London (a qual ainda hoje
€ atuante), publicou sua primeira monografia em 1847.
Quanto aos fésseis brasileiros, a primeira referéncia bi-
bliografica data de 1817, pois até entio eles haviam sido
mencionados apenas em cartas ou relatérios de viagem.

O Museu Real, hoje Museu Nacional, criado por
D. Jodo VI em 1818, foi a primeira institui¢io oficial

brasileira com cardrter cientifico. Passou a ser a guardia

dos fésseis encontrados por todo o pais, dando inicio a
uma importante cole¢do. Mais tarde em 1875, o gover-
no cria a Comissdo Geolégica do Império com o obje-
tivo de desenvolver pesquisas geoldgicas intensas. Apés
longo trabalho de campo, ainda no inicio das ativida-
des, a Comissdo foi dissolvida e o material coletado
depositado nas colegdes do Museu Nacional.

Foi o Servigo Geolégico e Mineralégico do Bra-
sil, criado em 1907, que desempenhou um importante
papel no desenvolvimento. das ci€ncias geolégicas no
pais. Foram realizados muitos trabalhos de campo com
vasta coleta de material, possibilitando a realizagao de

pesquisas sistemdticas, que resultaram em mais de
uma centena de publicagtes. Até 1950 este 6rgio foi
um centro irradiador das Geociéncias no pais. Nesta
institui¢do formou-se o primeiro nitcleo de
paleontélogos brasileiros, principais responsdveis pela
difusdo desta ciéncia.

Apés a Segunda Guerra Mundial, por volta de
1950, o grande crescimento da indistria nacional acar-
retou uma demanda de gedlogos, estimulando a cria-
¢do de vdrias escolas de Geologia nas principais capi-
tais. Isto possibilitou a formacdo de novos profissio-
nais, que atuaram na difusdo da Paleontologia € no
aparecimento de novos niicleos de estudos.

Na Petrobras, as pesquisas para a indistria do
petréleo proporcionaram um grande avango no conhe-
cimento da estratigrafia das bacias sedimentares brasi-
leiras. Foram introduzidos novos métodos de trabalho
em Paleontologia, desenvolvendo-se nesta instituicio
um importante centro de estudos.

Artualmente, s3o as comunidades os agentes mais
importantes na valorizagio e preservagio do patriménio
féssil. Apoiadas pelas prefeituras, elas tém desempe-
nhado um papel fundamental, através da criagio de
museus, onde as pesquisas de cardter regional sdo de-
senvolvidas e divulgadas.
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Apresenta-se, a seguir, um resumo das fases
‘mais marcantes da Paleontologia brasileira.

Primeiras Noticias

Até a primeira metade do século XIX, as notici-
as sobre fGsseis brasileiros foram esporidicas e limita-
ram-se apenas a notificar o encontro destes. Referiam-
se quase sempre a grandes ossadas (mamiferos quater-
ndrios) encontradas em escavagdes para pogos d’dgua
ou similares.

Segundo consta na literatura, o primeiro traba-
lho que menciona a presenga de fésseis no Brasil data
de 1817. Relata a ocorréncia de restos de mamiferos
pleistocénicos nos arredores da vila de Minas do Rio
de Contas, na Bahia. Foi publicado no livro Choro-
graphia Brazilica (Geografia Brasileira) por Manuel
Aires de Casal, padre e gedgrafo portugués.

Contribui¢do dos Estrangeiros

Os viajantes

Os primeiros trabalhos significativos sobre os
fésseis brasileiros estdo publicados em relatérios de
viagens de cientistas europeus interessados em conhe-
cer a natureza da América do Sul. Eles empreenderam
longas expedicbes pelo Brasil, organizando muitas co-
legdes, posteriormente enviadas aos seus paises de ori-
gem para estudo.

Entre os primeiros naturalistas europeus desta-
caram-se Johann Baptist von Spix e Carl Friedrich
Philipp von Martius. De 1817 a 1820 eles realizaram
uma grande viagem pelo pais, publicando suas obser-
vagbes no livro Reise in Brasilien (1823), que contém
informacdes sobre a Geologia e Paleontologia de algu-
mas dreas visitadas. Nesta publicacio aparece figura-
do pela primeira vez um peixe fossil da Bacia do Araripe
e um osso de mamifero pleistocénico.

Outra grande viagem foi feita em 1841 pelo
botinico inglés George Gardner. Em visita ao interior
do Nordeste coletou peixes fosseis no Ceara, estuda-
dos e datados como cretdceos por Louis Agassiz, mais
tarde professor da Universidade de Harvard.

Peter Wilhelm Lund

Os trabalhos do cientista dinamarqués Peter
‘Wilhelm Lund foram de grande importincia. Ele ra-

dicou-se no pais dedicando-se ao estudo da fauna de
mamiferos pleistocénicos das grutas calcdrias da bacia
do rio das Velhas, em Minas Gerais. Entre 1836 e 1844,
organizou uma vasta cole¢io de fdsseis desta localida-
de, descrevendo mais de uma centena de novas espé-
cies e publicando cerca de 30 trabalhos. Grande parte
do material estudado estd hoje depositado em Copen-
hague. Pela sua dedicacio e pelo pioneirismo de seus
trabalhos, foi denominado Pai da Paleontologia Bra-
sileira.

Contribui¢io dos ingleses

Na segunda metade do século XIX, foram os
ingleses que mais se interessaram pelo estudo dos fos-
seis brasileiros. Samuel Allport (1860) organizou uma
colecdo paleontolégica com material proveniente das
vizinhangas da cidade de Salvador, cujos peixes fo-
ram estudados por Paul G. Egerton, os moluscos por
John Morris e os conchostriceos por Rupert Jones,
todos especialistas do Museu Britdnico. Em 1869, W.
Carruthers descreveu restos vegetais das camadas de
carvio do Rio Grande do Sul. Joseph Mawson (1886 a
1913) e Arthur Smith Woodward (1887 a 1939) estu-
daram vertebrados do Cretdceo da Bahia. Este dlo-
mo, destacado cientista da época, deixou cerca de 15
trabalhos sobre vertebrados fGsseis brasileiros, a mai-
oria a respeito de peixes.

Expedi¢oes Thayer e Morgan

Foram realizadas trés grandes expedicoes pelo
Brasil dando nevo impulso as pesquisas geolégicas e
paleontol6gicas. Predominam nesta fase os cientistas
norte-americanos.

A primeira foi a Expedicao Thayer, realizada em
1865 e chefiada por Louis Agassiz, que explorou o vale
do rio Amazonas ¢ parte da costa atldntica. Participou
desta expedigio o geblogo canadense Charles Fre-
derick Hartt, que mais tarde dedicaria grande parte
de seus estudos a Geologia e Paleontologia do Brasil.
Por iniciativa prépria, retornou em 1867, com o obje-
tivo de complementar as investigagdes anteriores.
Publicou o resultado de suas pesquisas na obra Geo/ogy
and Physical Geography of Brazil, em 1870, com infor-
magoes sobre fésseis de virias localidades do Brasil.

Duas novas expedicoes geoldgicas foram reali-
zadas em 1870 e 1871 — as Expedicoes Morgan, ambas
chefiadas por Hartt. Concentraram seus interesses na
geologia da Amazdnia, reconhecendo terrenos paleo-
z6icos e cretdceos no Pard. Tomou parte nestas expe-
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digbes o gedlogo norte-americano Orville Adalbert
Derby, que radicou-se no Brasil, dedicando-se a diver-
sas atividades de cunho geolégico e paleontolégico.

As expedicdes cientificas estrangeiras deram
importante contribui¢io 2 Geologia e Paleontologia do
Brasil, mas como as cole¢des eram enviadas aos seus
paises de origem para estudo, grande parte do material
encontra-se hoje em museus da Europa ¢ Estados
Unidos.

Comissdo Geologica do Império

Criada em 1875, a Comissdo Geoldgica do Im-
pério foi a primeira instituigdo governamental de caré-
ter geol6gico. Tinha entre seus objetivos promover o
conhecimento do solo brasileiro para fins de ocupagio e
exploragio econdmica do pais. Seu mentor intelectual
foi Charles Frederick Hartt, que atuou como coordena-
dor da equipe. Por um ano estiveram em trabalho de
campo, percorrendo virias provincias e organizando todo
o material para estudos posteriores. De volta, em 1878,
instalou-se no Rio de Janeiro, mas logo depois a Comis-
sao foi extinta, sob a alegagio de falta de verbas.

Apds sua exringdo, a cole¢io que foi organizada
ficou depositada na Secio de Geologia e Mineralogia
do Museu Nacional. Orville Derby, ao assumir a dire-
¢ao da secdo em 1879, incentivou seu estudo, o que
resultou na publicagio de trabalhos importantes. En-
tre eles estio os de John M. Clarke, publicados em
1896 e 1899, sobre invertebrados paleozdicos da Ama-
zonia ¢ o de Charles A. White, de 1887, sobre fésseis
cretdceos e rercidrios das bacias Pernambuco-Paraiba,
Sergipe-Alagoas e do Pari.

Museu Nacional

Criado em 1818 por D. Jodo VI, 0 Museu Real
tinha como objetivo “propagar os conhecimentos e
estudos das ciéncias naturais” do Brasil, Apesar de ser
a mais antiga institui¢do cientifica da América do Sul,
50 no final do século XIX é que o Museu Nacional,
através de sua Sec¢do de Geologia e Mineralogia, teve
importante atuagdo na drea das geociéncias.

Frederico C. L. Burlamaqui, diretor durante 20
anos desta instituigdo, foi um dos primeiros pesquisa-
dores a se interessar pela Paleontologia no Brasil, pu-
blicando em 1855 uma monografia sobre mamiferos
pleistocénicos do Brasil e estimulando a organizagdo
das colegoes.

O Museu Nacional possui atualmente um im-
portante acervo de fésseis, muitos dos quais obtidos
por cientistas estrangeiros durante suas viagens pelo
Brasil. Renomados paleontélogos j4 pertenceram ao seu
quadro de funciondrios. Hoje estd integrado a Univer-
sidade Federal do Rio de Janeiro, onde seus técnicos
atuam em projetos de pesquisa e participam dos cur-
sos de pés-graduagio,

Comissao de Estudos das Minas
de Carvio do Brasil

Em 1904, o Governo Federal criou esta comis-
sdo com o objetivo de pesquisar os depdsitos de carvio
no sul do pais. Designou-se como chefe o gedlogo nor-
te-americano Israel C. White, que encerrou suas ativi-
dades em 1908 com a publicagdo de um extenso rela-
torio.

Pelo ineditismo das pesquisas, este relatério
causou grande repercussido no pais. Constava de trés
partes: a primeira, escrita por Israel White, sobre as
camadas de carviio ¢ rochas associadas, destacava-se
pelo seu valor econémico; a segunda, de autoria de Mac
Gregor, contém a descrigdo do réptil permiano
Mesosaurus brasiliensis e a terceira € uma monografia
feita por David White sobre a floras fosseis das cama-
das de carvdo. Esta tltima permitiu pela primeira vez
a correlagio de unidades litoestratigrificas brasileiras
com as indianas, constituindo-se assim em uma evi-
déncia das mais expressivas a favor da existéncia do
antigo continente Gondwana.

Servico Geolégico e Mineralégico
do Brasil

Os estudos sobre carvio despertaram interes-
ses para outras dreas da Geologia, motivando em 1907
a criagdo do Servigo Geolégico e Mineralégico do Bra-
sil. O novo 6rgdo tinha como principal objetivo reali-
zar pesquisas para o aproveitamento dos recursos na-
turais que pudessem servir de base a projetos de obras
piiblicas, inclusive contra as secas.

Fazia parte também de suas atribuigbes a ma-
nutengdo de um laboratério e um museu. O laborat6-
rio, tinha como tarefa realizar andlises quimicas e
paleontelégicas que servissem de suporte para as pes-
quisas, j4 o museu era responsivel pela divulgagio do
conhecimento produzido nas diversas dreas da Geolo-
gia do Brasil.
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O Servigo Geolégico possibilitou a realizagido
de muitas expedigoes pelo pais. Através delas se teve
oportunidade de coletar vasto material fossilifero, do
qual resultaram intimeros trabalhos, publicados em
seus boletins. Foi uma etapa de grande avango na
Paleontologia brasileira.

Prosseguia-se com a remessa de f6sseis para es-
tudo no exterior, resultando na publicacio de algumas
monografias, que se tornaram cldssicas na Paleontologia
brasileira: a de John M. Clarke, em 1913, “Fésseis
Devonianos do Parani” e as de Carlota J. Maury, “Fés-
seis Tercidrios do Brasil”, “O Cretdceo da Parahyba” e
“0 Cretdceo de Sergipe”, respectivamente em 1924,

1930 e 1936.

Foi Matias Gongalves de Oliveira Roxo quem
conseguiu despertar em alguns pesquisadores brasilei-
ros o interesse pela Paleontologia. Engenheiro de mi-
nas, formado em 1905 pela Escola de Minas de Ouro
Preto, era discipulo de Orville Derby quando entrou
para o antigo Servico Geolégico e Mineral6gico em
1910. Com a formagdo do primeiro niicleo de paleon-
télogos brasileiros, superou-se a necessidade do en-
vio de fésseis para estudo no exterior.

Em 1934, o Servigo Geolégico e Mineralégico
do Brasil sofre uma reorganizag¢io administrativa trans-
formando-se no Departamento Nacional da Produgio
Mineral (DNPM). E interessante ressaltar que neste
novo organograma constava oficialmente uma Segio
de Paleontologia, produto do bom trabalho de seus téc-
nicos, Hoje o acervo do DNPM estd sob a responsabi-
lidade do Museu de Ciéncias da Terra, criado para abri-
gar as colegbes desta instituigdo.

Importantes paleontélogos pertenceram ao seu
quadro de funciondrios: Paulo Erichsen de Oliveira, que
se destacou no estudo dos invertebrados fésseis;
Llewellyn Ivor Price, dedicou-se ao estudo dos répteis
cretdceos e Rubens da Silva Santos, aos peixes; Friedrich
Wilhelm Sommer, na micropaleontologia; ¢ Elias Dolia-
niti, com os vegetais fosseis. Dois gedlogos alemies,
trabalharam no DNPM e muito contribuiram para a
paleontologia brasileira: Wilhelm Kegel e Karl Beurlen.

Wilhelm Kegel (apés aposentar-se na Alema-
nha, onde foi diretor do Servigo Geolégico) veio para
o DNPM em 1949. Tinha especial interesse por
invertebrados fésseis e muito contribuiu para o conhe-
cimento da Paleontologia e Estratigrafia da Bacia do
Parnaiba, publicando mais de 40 artigos.

Karl Beurlen, em 1950, iniciou seus estudos so-
bre invertebrados fésseis brasileiros, publicando, ain-

da em Berlim, dois trabalhos sobre crusticeos da For-
magdo Irati. Durante seu tempo no DNPM, divulgou
suas pesquisas em mais de 30 artigos, difundindo no-
vas idéias sobre paleogeografia, paleoecologia e am-
bientes de sedimentagdo. Mais tarde integrou-se i
equipe da Escola de Geologia de Recife e, juntamente
com seus alunos, passou a se dedicar ao estudo da Ge-
ologia e Paleontologia das bacias da regidao Nordeste.

Expansdo das Institui¢oes de
Pesquisa Paleontolégica

Por ter sido a Capital do Império e mais tarde
da Reprblica, o Rio de Janeiro sediava a maioria das
instituicdes onde eram desenvolvidas pesquisas pa-
leontolégicas. Por este fato, estio nesta cidade as duas

colegdes historicamente mais importantes: a do Mu-
seu Nacional e a do DNPM.

Com o desenvolvimento econdmico do pais fo-
ram surgindo novas instituigoes que realizam trabalhos
de Paleontologia com cardter mais regional. O Museu
Paraense Emilio Goeldi, criado em 1889, em Belém,
possibilitou a organizacio de colegdes e a realizagio
de pesquisas mais voltadas para a regiao amazonica.
Em Sdo Paulo, o Instituto Histérico e Geogrifico ini-
ciou seus trabalhos sob a orientagdo de Orville Derby.

Por volta de 1950, hd uma grande demanda de
gedlogos motivada pela estatizagio de virias industri-
as, entre elas as do petréleo e siderurgia. Por iniciativa
do Ministério da Educacio e Cultura e com apoio da
Petrobras, foi organizada a Campanha de Formagio de
Gedlogos (CAGE) abrindo-se escolas de Geologia em
Sio Paulo, Rio Grande do Sul, Rio de Janeiro, Recife
e Ouro Preto. Estas escolas foram mais tarde
encampadas pelas universidades federais e possibili-
taram a formagdo de novas frentes de trabalho em
Paleontologia.

Petrobras

O Conselho Nacional de Petréleo (CNP), cria-
do em 1938, tinha como objetivo intensificar as pes-
quisas geoldgicas sobre este combustivel f6ssil. Foram
instalados niicleos nas regides onde a exploragio era
mais intensa: Belém, Ponta Grossa, Salvador e mais
tarde em Maceid.

Ap6s a criagio da Petrobras, em 1953, foi refor-
mulado o processo exploratério, dando prioridade as
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pesquisas da parte continental das bacias sedimentares.
Foram contratados especialistas estrangeiros para ini-
ciarem trabalhos na drea da Micropaleontologia e re-
organizarem os antigos nicleos do Conselho Nacio-
nal do Petr6leo, transformando-os em laboratérios re-
gionais. Em pouco tempo, formou-se uma equipe de
técnicos brasileiros, que logo passaram a cooperar com
0$ estrangeiros.

Em 1974, as atividades micropaleontolégicas
foram centralizadas no laboratério do Rio de Janeiro,
que teve atuagio determinante na solugdo dos proble-
mas estratigrdficos da recém-descoberta bacia petroli-
fera de Campos. Em 1979 o laboratério do Rio de Ja-
neiro foi transformado em Setor de Paleontologia
(SEPALE), constituindo-se as equipes por especiali-
dade e em 1981 incorpora-se ao CENPES - Centro de
Pesquisas e Desenvolvimento Leopoldo A. Miguez de
Mello. Nesta nova fase, além das antigas atribuigoes,
seus técnicos comecam a desenvolver projetos de pes-
quisas para atender aos diversos setores da empresa. E
uma etapa de grande produgdo intelectual, alcangan-
do o mais alto nivel de conhecimento desde sua im-
plantagdo. Integram-se com as universidades através
de convénios, cursos, estigios e palestras participan-
do ativamente das atividades técnico-cientificas e aca-
démicas do pais, contribuindo também na formagio
dos novos paleontélogos.

Paleontologia Contemporinea

Cabe hoje a sociedade o mais importante pa-
pel na preservagio dos sitios fossiliferos e na divulga-
¢ao desta ciéncia. Virios museus foram criados nos
ultimos anos, realizando exposi¢des, palestras, dando
treinamento a professores, difundindo entre a popu-
lagdo os fundamentos da Paleontologia ¢ a necessida-
de de protegio dos depdsitos fossiliferos. Muitos des-
ses museus possuem convénio com universidades, re-
cebendo suporte académico em troca de apoio as pes-
quisas relativas aos fésseis da regido.

Destacam-se o Centro de Pesquisas Paleon-
tolégicas Llewellyn Ivor Price, em Peirépolis,
Uberaba, Minas Gerais; o Museu de Paleontologia de
Monte Alto, em Sdo Paulo; o Centro Paleontolégico
de Mafra, em Santa Catarina; o Museu de Paleon-
tologia da Universidade Regional do Cariri, em
Santana do Cariri, no Ceard; o Complexo Turistico
Vale dos Dinossauros, em Sousa, na Paraiba, entre
Muitos outros.

Leituras Recomendadas

Um levantamento histérico das pesquisas
paleontol6gicas no Brasil leva-nos obrigatoriamente aos
trabalhos do professor Josué Camargo Mendes. Ele de-
dicou-se a divulgacdo da Paleontologia, sendo de sua
autoria a maioria dos livros diddticos e textos sobre esta
ciéncia. Neste capitulo utilizamos Mendes & Petri
(1971), Mendes (1974) e Rocha Campos & Mendes
(1990). Consultamos também a obra “Geologia do Bra-
sil” de Oliveira & Leonardos (1940), que traz toda a
cronologia da Geologia brasileira até a data de sua pu-
blicacio.

Para ampliar seus conhecimentos sobre a
Paleontologia brasileira, sugerimos a leitura dos livros
de Freitas (2001) e Tosatto (2001), que tratam sobre
Charles Frederick Hartt e Orville Adalbert Derby, res-
pectivamente. Recomendamos ainda os trabalhos de
Figueiroa (1994) e Lopes (1994) com respeito a Co-
missdo Geoldgica do Império e o de Alvim (1946),
que descreve e documenta a criagdo do Departamento
Nacional da Produgio Mineral (DNPM). Nos traba-
lhos de Viana (1985) e de Raja Gabaglia & Milani (1990)
sao relatados o surgimento e evolugiio da Petrobras.
Petri (2001) faz uma avaliagio de nossa Paleontologia,
sintetizando um século de pesquisas paleontolégicas
no Brasil.

As publicagdes mencionadas ao longo do texto
podem ser encontradas na “Bibliografia e Indice da
Geologia do Brasil”. Sdo 13 volumes, abrangendo o
periodo de 1640 a 1978, onde as referéncias bibliogri-
ficas estdo agrupadas por autor, com extenso indice para
consulta. Destes, destacaremos aqui os organizagos por
Iglesias (1943), Iglesias & Meneguezzi (1960, 1967),
Price (1978) e Guedes & Conte (1983).
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TAFONOMIA:
AMBIENTES DE

Marcello Guimaraes Simoes
Michael Holz

Observagoes rafondmicas sdo tio antigas quan-
to as paleontolégicas, entretanto, a Tafonomia (do
grego: fafos = sepultamento; #omos = leis), desenvol-
veu-se independentemente na Paleontologia de
Invertebrados, Vertebrados e Paleobotinica e, de modo
tardio, na Micropaleontologia e Palinologia. Atualmen-
te, ciéncias relacionadas a Paleontologia, como a Ar-
queologia e a Paleoantropologia, tém demonstrado
também grande interesse pela Tafonomia (Brain, 1969;
Behrensmeyer, 1976; Hill, 1979). Entretanto, somen-
te a partir da década de 1980 é que houve, na literatu-
ra paleontolégica internacional, um aumento
exponencial no niimero de artigos publicados referen-
tes 4 Tafonomia, termo proposto por Efremov (1940)
para designar o estudo das “leis” que governam a tran-
sicdo dos restos orginicos da biosfera para litosfera. Esta
defini¢do €, no entanto, muito ampla consistindo, em
parte, em um sinénimo dos termos processos de
fossilizacdo, paleobiologia, bioestratinomia e
actuopaleontologia. De acordo com a moderna defi-
nigdo apresentada por Behrensmeyr & Kidwell (1985),
a Tafonomia refere-se a0 estudo dos processos de pre-
servagdo e como eles afetam a informagio no registro
fossilifero, compreendendo duas amplas subdivisoes:
a - Bioestratinomia, que engloba a histéria
sedimentar dos restos esqueléticos até o soterramento,

PROCESSOS E
FOSSILIZACAO

incluindo as causas de morte de um determinado or-
ganismo, sua decomposicio, transporte ¢ soterramento;
b — Diagénese dos fésseis, reunindo os processos fi-
sicos e quimicos que alteram os restos esqueléticos apds
o soterramento (Seilacher, 1976; Flessa ez alii, 1992).
Alguns autores incluem também, no ambito da Tafo-
nomia, o estudo da Necrélise, abrangendo a morte ¢
decomposic¢io dos organismos (Weigelt, 1927; Cadée,
1991; Allison & Briggs, 1991). Outros consideram ain-
da, na andlise tafondmica, a fase de soerguimento tectd-
nico e a influéncia das técnicas e mérodos de coleta e
preparagdo dos fésseis (Clark er a/if, 1967). A figura
3.1 resume esquematicamente algumas das relagdes
entre as dreas e disciplinas acima mencionadas.

Um dos aspectos mais apaixonantes da Tafono-
mia refere-se justamente a sua natureza interdisciplinar,
envolvendo conhecimentos paleontolégicos, geoldgi-
cos, biolégicos e ecolégicos e a ampla escala (tempo-
ral/geogrifica) de andlise dos dados. Seilacher (1970)
foi o primeiro autor a tratar 0s restos organicos como
particulas sedimentares, as quais estiio sujeiras aos
mesmos processos de transporte, concentracio e sele-
¢do dos demais clastos, no ciclo exégeno, sofrendo,
portanto, importantes distorgdes ou tendenciamen-
tos no registro da biota. Neste trabalho, ele empre-
gou apropriadamente os termos retrato de morte
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Eventos
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ﬁ Figura 3.1 Relagdes entre a
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Tafonomia, suas subdivisdes e 0s even-
tos responsiveis pela origem das con-
centragoes fossiliferas.

Soterramento

Transporte

A

Morte

1\

Nascimento —

(= Todesbild) e retrato de vida (= Lebensbild). Normal-
mente, as concentragdes fossiliferas mostram o retrato
de morte, que € distorcido e repleto de tendenciamentos
introduzidos pelos processos tafondémicos, possuindo
pouco valor paleoecolégico (Simoes & Kowalewski,
1998). A meta da Paleontologia é a compreensio do
retrato de vida, a partir da identificagdo e descri¢io dos
processos tafondmicos/sedimentares e temporais que
atuaram para formar o retrato de morte.

De um modo geral, pode-se dizer que a Tafono-
mia nasceu da necessidade do paleontdlogo em enten-
der como os organismos e seus restos chegaram a ro-
cha e quais foram os fatores e processos que atuaram
na formagfo das concentragdes fossiliferas. Rapidamen-
te, notou-se que a passagem dos restos orginicos da
biosfera para a litosfera ndao podia ser descrita por “leis”,
nem visualizada como ocorrendo dentro de certos pa-
drdes constantes e repetitivos. A partir dai a Tafonomia
ganhou terreno no dmbito da Geologia e Paleobiologia,
J4 que abrange os processos sedimentolGgicos (e.g., re-
gime hidrdulico), responsdveis pela origem das con-
centragoes fossiliferas; auxilia na determinagio de ca-
madas-guias, no estabelecimento de tafofacies, sendo
também importante ferramenta na andlise de bacias;
na resolugdo temporal dos estratos fossiliferos e no es-
tabelecimento de seqiiéncias estratigrificas. A Tafo-
nomia pode contribuir decisivamente em diferentes
campos, possibilitando, por exemplo, a identificacio
de eventos sedimentares e causa mortis de organismos
fésseis, permitindo reconstituigdes paleoecolégicas
acuradas (Simoes & Kowalewski, 1998) ou auxiliando

na determinagio do padrio de comportamento social
em paleocomunidades (Smith er a/iz, 1988; Wood e
alii, 1988; Coombs ]Jr., 1989). Sua aplicabilidade na
Paleontologia €, portanto, quase ilimitada.

Terminologia

A seguir, serdo definidos alguns dos termos
freqiientemente utilizados em Tafonomia (Kidwell &
Bosence, 1991):

a) Assembléia fossil (= zanatocenose, orictocenose)

Qualquer acumulagio relativamente densa de
partes duras esqueléticas, a despeito de sua composi-
¢do taxondmica, estado de preservagio ou grau de mo-
dificacio pés-morte. Pode representar acumulagoes ge-
radas em um breve ou prolongado periodo de tempo.
Uma assembléia féssil pode conter elementos trans-
portados ou autictones consistindo em assembléias
autéctones, parautéctones ou aléctones.

b) Assembléia autéctone (= “census assemblage”,
Kidwell & Bosence, 1991)

Composta por fésseis derivados de uma comu-
nidade local e preservados em posigdo de vida.

c) Assembléia parautéctone (= tafocenose; “within-
habitat time-averaged assemblage”, Kidwell &
Bosence, 1991)

Formada por espécimens autéctones que nio
foram transportados para fora de seu hédbitat original.

Il
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d) Assembléia aldctone (= assembléia transportada)

Composta por espécimens transportados para fora
de seu hibitat de vida.

Coleta e Descri¢do Tafonémica de
Assembléias Fossiliferas

A. Coleta

A estratégia de coleta dos dados tafonémicos
depende da natureza do estudo que ser realizado, da
gualidade e natureza dos afloramentos fossiliferos in-
vestigados e do(s) tipo(s) de preservagio do(s)
fassil(eis) estudado(s). Nao faz parte do escopo deste
capitulo a descricdo de técnicas de preparagio e cole-
ta de fosseis (Feldmann ez a/ii, 1989), porém, como
regra bidsica durante a coleta, a orientagio azimutal da
concentragio fossilifera no afloramento, bem como o
seu topo e base devem ser devidamente anotados.
Deve-se dar preferéncia a coleta de blocos de rochas
contendo as concentragoes fossiliferas e ndo a coleta
individual de fdsseis, pois virias feicdes importantes
(e.g., distribuigdo dos fésseis na matriz, orientacio) po-
derdo ser perdidas. Além disto, em muitos casos, 0s
blocos deverio ser seccionados, para a observagio, em
corte, das fei¢cdes bioestratindmicas (e.g., grau de
empacotamento, distribui¢do dos fésseis na matriz)
(Simbes & Kowalewski, 1998).

Os restos de paleovertebrados, geralmente espar-
sos quande preservados em sistemas continentais, sio
coletados com especial atengdo na orientagio espaci-
al, quando trata-se de elementos isolados como ossos
longos ou costelas. No afloramento, a atitude (mergu-
lho/diregdo) do elemento Gsseo € anotada antes de iso-
lar 0 osso das rochas encaixantes, anotando-se sua rela-
¢do com os limites da camada e das estruturas
sedimentares internas. No caso da retirada de segmen-
tos mais completos (esqueletos inteiros), o material é
isolado no afloramento, recoberto por gesso até for-
mar um bloco compacto que assegure que perdas de
elementos Gsseos nido vdo ocorrer durante o transpor-
te para o laboratério. Antes da retirada completa do
bloco do afloramento, marca-se no gesso a dire¢do nor-
te-sul e a atitude das camadas, para que o preparador
possa, em laboratério, anotar a posig¢ao relativa dos os-
sos na medida que estes forem retirados da rocha ma-
triz. 4

O paleontélogo deve ter sempre em mente que
as limitagdes de exposi¢io dos afloramentos fossiliferos,
o intemperismo, e os processos de fossilizacio podem
conduzir a perda de informagdes paleontoldgicas das

associagdes biéricas. Portanto, uma coleta malfeita pode
agravar substancialmente este problema, limitando seu
estudo.

B. Descri¢ao

Acumulagdes densas de restos de conchas e os-
sos (shell beds e bone beds) sio feigdes notdveis do regis-
tro sedimentar fanerozéico, ocorrendo nos mais diver-
sos tipos de rochas siliciclasticas e carbondticas, depo-
sitadas em diferentes tipos de ambientes, principal-
mente marinhos. Diversas sdo as feicdes macroscépicas
empregadas na descri¢io das concentracdes fossiliferas,
as quais serdo importantes, também, na identificagio
dos diferentes processos fisico/quimicos e biolégicos
responsdveis pela sua origem. Tais feicdes podem ser
agrupadas em cinco categorias distintas:

a) Feigoes sedimentolégicas

— grau de empacotamento dos bioclastos;
volume de bioclastos (%) no depésito;
grau de selecio dos bioclastos;

tamanho dos bioclastos;

I

relagdo (%) de bioclastos e matriz;
— estruturas sedimentares inorginicas e biogénicas as-
sociadas.

b) Feigoes bioestratindbmicas dos bioclastos

— orientagio dos bioclastos em planta e segio;

— grau de articulagdo das carapagas ou esqueletos;
— fragmentagio;

— COFrosao;

— Incrustagio.

c¢) Feigoes estratigraficas da assembléia fossilifera

— espessura;

— extensdo lateral;

— geometria do depésito;

— contatos estratigréificos (superficies de erosdo/omissio);

— estrutura interna ou microestratigrafia;

— posicdo na seqiiéncia deposicional, especialmente
em relagiio s parasseqiiéncias.

d) Feigdes paleoecolégicas da assembléia fossilifera

— nimero de espécies;
— abundincia relativa de espécies;
— composi¢io taxondmica;
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— modo de vida;
— classes de tamanho (idade);
— mineralogia e microarquitetura (originais).

e) Feigoes diagenéticas dos bioclastos
— mineralogia e microarquitetura (preservadas).

A seguir, serdo apresentadas algumas das fei-
¢bes mais relevantes para andlise tafondmica.

B.1 Feigoes sedimentolégicas

O grau de empacotamento e selegido dos bio-
clastos de uma concentragio fossilifera sio um dos
principais atributos sedimentolégicos a serem consi-
derados na anilise tafondmica. Na rabela 3.1 € apre-
sentada a descricdo destas feicdes, bem como o seu
significado paleocambiental.

B.2 Feigoes bioestratinomicas

Comumente, a modificagio pds-morte dos res-
tos esqueléticos é funcio de sua susceptibilidade 2
acdo de um conjunto de processos bioestratindmicos e
o tempo de exposi¢ao a estes processos. O transporte
¢ a reorientagdo, a desarticulag¢do (separagio dos res-
tos esqueléticos por decomposi¢io bacteriana dos teci-
dos de conexdo), a fragmentacdo (quebra dos elemen-
tos esqueléticos), a corrosdo (combinagio de abrasio
mecinica e corrosio biogeoquimica dos bioclastos),
compdem o conjunto de processos bioestratindmicos
que devem ser analisados em uma assembléia
fossilifera,

Normalmente, estes processos ocorrem em se-
qiiéncia, com a reorientacio ¢ desarticula¢io ocorren-
do rapidamente apés a morte de um organismo, se-
guindo a fragmentagio e corrosio, se 0s restos esque-
léticos sofrerem prolongada exposi¢do na interface
dgua/sedimento (Brett & Baird, 1986). Por exemplo,
nos hibitats marinhos bem oxigenados a desarticu-
lagdo das conchas de bivalves ocorre, freqiientemente,
em poucas semanas (Schifer, 1972).

A seqiiéncia ou ordem de desarticulag¢do é um
importante fator na andlise da histéria tafondmica de
um vertebrado, porque fornece subsidios importantes
para o entendimento dos processos € eventos 0Corri-
dos no periodo pdés-morte/pré-soterramento. Nos ver-
tebrados, a seqiiéncia de desarticulagao é determina-
da pelo tipo de articulagdo do elemento dsseo no es-
queleto. Sob condigdes de clima imido ou em ambi-
ente marinho, a desarticulagio inicia com a desconexio
do crinio, devido a alta mobilidade da jungio atlas-

axis, seguindo a desarticulagdo das escipulas, dos mem-
bros e da coluna vertebral caudal. Por tltimo, hd a de-
sarticulagao da coluna vertebral dorsal-sacral (Toorts,
1965; Dodson, 1973; Hill, 1979). Em vertebrados ter-
restres, sob clima drido, esta seqiiéncia é prejudicada
devido 2 mumificaciio (preservagio parcial das partes
moles por desidratacao) das carcagas. Fartores adicio-
nais, como a ag¢do de necréfagos e, no caso de verte-
brados terrestres, o pisoteio (frampling), podem con-
tribuir também para a desarticulagdo esquelérica.

O transporte scletivo de carapacas de inverte-
brados marinhos dependera do tamanho, forma e den-
sidade do esqueleto e da energia do agente transpor-
tador. Transporte acentuado (dezenas de metros/qui-
lémetros) de conchas estd associado aos eventos de alta
energia (tempestades), quando os animais bentdnicos
da infauna, de ambientes de dguas rasas sdo exumados
e transportados por correntes de tempestades e, pos-
teriormente, redepositados em ambientes plataformais,
especialmente as conchas pequenas e delgadas.

Para transporte seletivo de restos 6sseos em
sistemas continentais, dominados por fluxos
unidirecionais (ripo canal de rio), estudos especificos
apontam resposta dos elementos dsseos frente aos di-
ferentes regimes hidrdulicos (Voorhies, 1969; Dodson,
1973). Por exemplo, esternos e vértebras sacrais, mais
porosas, tendem a boiar antes de afundar na dgua, sen-
do, portanto, facilmente transportadas. O mesmo vale
para 0ssos pequenos como falanges ou tarsais/carpais.
Jd os ossos longos (fémures, hiimeros) nao fluruam, mas
podem ser transportados num processo andlogo i
saltacdo, enquanto as mandibulas e crinios se compor-
tam como carga de fundo ou residual, com tendéncia
de ficarem soterrados apés pouco ou nenhum trans-
porte. Trés grupos de transportabilidade para restos de
vertebrados, em ambiente de canal (Voorhies, 1969),
sdo reconhecidos: Grupo I - redine todos os elementos
quase que imediatamente removidos da carcaga por
uma corrente aquosa (tarsais, carpais, falanges, etc.),
formando aciimulos altamente selecionados; Grupo I1
— engloba os elementos removidos gradualmente por
rolamento e saltagio; € o Grupo III — inclui os ele-
mentos pesados e pouco transportados, como crinios
e mandibulas.

Ja foi mencionado que o grau de transporte e
reorientacdio dos restos esqueléticos estd intimamente
relacionado com a energia do meio e a forma e densi-
dade dos bioclastos. No geral, fésseis de invertebrados
marinhos preservados em posigio de vida (iz situ) e,
portanto, sem transporte e reorientagdo, sio um exce-
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lente indicador de sedimentagio rdpida (episédica), sem
significativo distiirbio junto ao substrato. Contrariamen-
te, inversdo completa do exoesqueleto de corais, por
exemplo, reflete a atuagio de fortes ondas e correntes
junto ao fundo, sugerindo a ocorréncia de eventos de
tempestade. O grau de transporte e reorientacio pode
ser determinado a partir da andlise de diferentes atribu-
tos bioestratindmicos (e.g., grau desarticulago/articula-
¢do dos bioclastos, arredondamento, corrosao,
bioerosao), bem como pelo arranjo tridimensional dos
bioclastos na matriz sedimentar.

O arranjo tridimensional dos bioclastos pode
ser analisado a partir da disposi¢do dos restos esque-
léticos nos sedimentos, em planta ou secio (corte).
Este arranjo depende de diversos fatores, como o pro-
cesso de transporte dos bioclastos e suas caracteristi-
cas hidrodinimicas; da rotacdo e desarticulagio du-
rante o processo de compactagio; das caracteristicas
ecolégicas e necrolégicas dos organismos produtores
de bioclastos e a atuagdo de organismos predadores,
necréfagos ou bioturbadores que modificam a dispo-
sicdo dos restos esqueléricos jd incorporados dao
substrato. Simoes ez afii (1999) demonstraram,por
exemplo, que conulariideos devonianos preservados
em posi¢iao de vida, nos sedimentitos da Formagao
Ponta Grossa, podem ter tido sua posigdo original mo-
dificada (com o eixo orientado 90° em relagio ao pla-
no de acamamento) pela acdo de organismos no inte-
rior do substrato, uma vez que as formas que estio
preservadas horizontalmente ocorrem nos estratos com
alto indice de bioturbagio.

O estudo da orientagdo em planta (= azimural)
dos bioclastos fornece importantes dados a respeito da
dindmica deposicional, particularmente com respeito
ao sentido de fluxo das paleocorrentes. Normalmen-
te, os bioclastos alongados (conchas de gastropodes,
tentaculites, troncos, ossos longos) sdo mais apropria-
dos para este tipo de estudo. As conchas de
gastropodes, por exemplo, orientam-se com o dpice
da concha voltada contra a corrente, enquanto as
espiculas de esponjas orientam-se com o dpice apon-
tando o sentido da corrente. Ossos longos ficam orien-
tados paralelos ao fluxo, com a epifise maior ou mais
larga apontando contra a corrente (Voorhies, 1969;
Abler, 1984).

A orientagdo azimutal dos bioclastos pode ser
representada em histogramas ou diagramas de roseta.
Diversos padroes de orientagio dos bioclastos podem
ser reconhecidos: unimodal, bimodal e polimodal (fi-
gura 3.4). Orientagio unimodal dos bioclastos indica a
atuagio de correntes unidirecionais, enquanto que a ori-
entacdo bimodal reflete a atuacio de correntes
oscilatérias (ondas, correntes de maré), estando os

bioclastos alongados, alinhados perpendicularmente a
direcdo da corrente. Orientagdo polimodal decorre da
atuagio de fluxo com velocidade inferior aquela neces-
sdria para movimentar os bioclastos ou da presenca de
fluxo rurbulento durante a formagio da assembléia
fossilifera. Durante o transporte, a interferéncia entre
os bioclastos ou entre estes e outras particulas (bio-
cldsticas ou cldsticas) pode dar origem também a um
padrido polimodal (Kidwell e7 a/iz, 1986; Kidwell &
Bosence, 1991).

Nio existe ainda nomenclatura consistente para
descri¢io da distribuicdo dos bioclastos observados em
corte (se¢do). Os termos concordante, perpendicular
e obliquo, tém sido utilizados, respectivamente, para:
a — bioclastos com eixo longo alinhado paralela ou
subparalelamente em relagéo ao plano de acamamento
(concordante), b — bioclastos dispostos na matriz em
ingulo reto, em relagio ao plano de acamamento (per-
pendicular) e ¢ — bioclastos exibindo posigdes interme-
didrias (obligiio) (figura 3.5). Adicionalmente, os bio-
clastos convexos (conchas de bivilvios, braquiépodes)
podem estar distribuidos concordantemente na matriz,
com a convexidade voltada para baixe ou para cima. A
tabela 3.2 dd uma idéia dos processos que originam as
feigdes bioestratinémicas acima.

B.3 Outras fei¢oes bioestratindémicas

Embora agentes biolégicos possam causar de-
sarticulagdo dos restos esqueléticos, esta feigio re-
sulta, normalmente, do retrabalhamento, a partir de
processos fisicos, especialmente do transporte. Tem
sido notado que a desarticulagio diminui com o de-
créscimo da energia do meio, tanto que, nos ambien-
tes marinhos de plataforma aberta, a proporgio de
valvas articuladas de bivalves é maior do que nos
hdbitats de dguas rasas (Henderson & Frey, 1986). Ja
o soterramento rdpido, as condigdes andxicas e a bai-
xa energia do meio parecem ser os responsaveis pela
ocorréncia de restos esqueléticos arriculados. Spever
& Brett (1986) e Brett & Seilacher (1991) destacam
que espécimens bem articulados parecem ocorrer pre-
ferencialmente nos ambientes caracterizados, freqiien-
temente, por soterramente catastréfico ou por baixas
temperaturas € anoxia. Tais condig¢des inibem ou dimi-
nuem a agio de organismos necréfagos da infauna ou
epifauna e o curto periodo de tempo entre a morte € 0
soterramento impede que as valvas se desarticulem.

No caso de vertebrados, uma possibilidade de
preservagio de esqueletos completos, tanto em siste-
mas deposicionais continentais quanto marinhos, en-
volve transporte de carcagas inteiras. A produgio de
gases intestinais durante a necrélise causa um inchago
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suportado por matriz

Figura 3.2 Grau de empacotamento dos bioclastos na
matriz sedimentar, modificado de Kidwell & Holland (1991).

e uma conseqiiente diminui¢do na densidade das carca-
¢as, sendo levadas pelos rios ou pelas correntes litora-
neas. Observagoes atualistas e interpretagoes de regis-
tros fossiliferos permitem visualizar transporte por
flutuagdo, por periodos de dias e até semanas, envol-
vendo dezenas a centenas de quilomertros de desloca-
mento (Schifer, 1962, Wood et a/iz, 1988). Com o avan-
go dos processos de necrélise, os tecidos se rompem,
havendo escape de gases. Neste momento, as carcagas
afundam, sendo soterradas pela sedimentacgio. O re-
gistro paleontolégico mostrard carcagas inteiras, relati-
vamente completas e articuladas, preservadas de ma-

neira cadtica, com entrelacamento de membro, tor¢oes
cervicais, refletindo a maneira aleatéria como a carcaca
afundou ou encalhou, podendo ainda ser reorientadas
e “acomodadas” no fundo, antes de serem cobertas
pela sedimentagdo (Holz & Barberena, 1994).

Fragmentagdo pode ter origem hidrdulica ou
biogénica. Ondas e correntes atuando sobre substratos
duros (areia, cascalho) sdo os agentes mais efetivos na
fragmentagio das carapagas de organismos marinhos.
Por outro lado, em condigoes de correntes turbulen-
tas, conchas pequenas e finas podem ser literalmente
colocadas em suspensio, sendo transportadas “flutu-
ando” acima do substrato. Conseqiientemente, o grau
de fragmentagdo exibido por estas conchas é menor
do que o apresentado pelas conchas maiores e pesa-
das, as quais sdo transportadas junto ao substrato, so-

frendo atrito com o fundo e com outros bioclastos.

A tabela 3.3 sintetiza algumas das principais fei-
¢oes bioestratindmicas observadas nas assembléias de
invertebrados e seu possivel significado paleoambiental.

Os restos de vertebrados sdo, a principio,
resistentes 4 fragmentagio, porque um osso € um
elemento com certa elasticidade, devido a sua es-
trutura interna (canais, 0ss0 esponjoso), capaz de
absorver um certo grau de impacto. Contudo, os-
sos apresentam sinais evidentes de fragmentacio
nos casos de acimulos altamente transportados,
retrabalhados e concentrados ao longo de um gran-
de periodo de tempo. Um exemplo deste tipo de
concentragio fossilifera é o registro de
mesossaurideos nos sedimentos da Formacao Irati
(Permiano) da Bacia do Parand, que, em muitos
niveis, apresentam-se na forma de acimulos de
ossos desarticulados e fragmentados, produro da
acdo de ondas sobre as carcagas de animais mor-
tos, durante eventos de grandes tempestades (Holz
& Soares, 1995).

Abrasio, bioerosao e dissolugéio ocorrem,
primeiramente, nos restos esqueléticos que permane-
cem expostos na interface dgua/sedimento, por pro-
longados periodos de tempo. Estes processos, contu-
do, ndo atuam com a mesma intensidade em todos os
ambientes aquéticos. Em condigdes de dguas muito
rasas, agitadas, abrasio mecinica é o principal agente
de desgaste dos restos esqueléticos (Brett & Baird,
1986). Adicionalmente, experimentos em laboratério
demonstraram que areia grossa, mal selecionada, € um
importante agente abrasivo, desgastando e destruin-
do conchas de bivélvios em poucas horas (Driscoll &
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Figura 3.3 Grau de selegiio dos bioclastos na matriz
sedimentar, modificado de Kidwell & Holland (1991).

Weltin, 1973). Por outro lado, o processo de abrasdo nao
atua tdo intensamente nos ambientes de dguas mais
profundas, de fundo argiloso, onde a bioerosdo e dis-
solugdo sdo os principais agentes de destruicio dos
bioclastos (Driscoll, 1970; Driscoll & Weltin, 1973).
Geralmente, o desgaste de fei¢ches anatdmicas proe-
minentes do esqueleto de invertebrados (umbo, carena,
ornamentagao, da concha de bivilvios e braquiépodes)
sdo bons indicadores de abrasao.

Restos Gsseos resistem melhor frente aos agen-
tes de abrasdo, a ndo ser quando pré-fossilizados. Os-
sos de animais recém-mortos sdo, em sua maioria, ele-
mentos pouco densos, passiveis de flutuar, apresen-
tando, como jd dito, cerra elasticidade. Quando pré-
fossilizados (e.g., durante a fase eodiagenética em um

<

Mytilus

Figura 3.4 Padroes de orientag¢io azimutal dos
bioclastos na matriz, em planta. (A) unimodal (correntes
unidirecionais), (B/C) bimodal (correntes oscilatérias) e (D)
polimodal (fluxo turbulento), modificado de Allen (1990).

horizonte de solo) e retrabalhados por eventos poste-
riores de erosdo e transporte, 0s 05s0s jd perderam sua
elasticidade original e aumentaram sua densidade, vin-
do a sofrer maior desgaste ¢ fragmentagdo (Reif, 1971;
Behrensmeyer, 1976).

Dissolucdo dos restos esqueléticos pode estar
associada 2 atividade das dguas intersticiais, de orga-
nismos, no caso de bioerosio por organismos perfura-
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Figura 3.5 Terminologia empregada na descrigio dos bioclastos na matriz, modificado de Kidwell e a/ii (1986).

dores ou das dguas subterrineas e superficiais, em re-
lagio ao intemperismo. Sob condigdes de dguas nio
saturadas em carbonartos ou de pH baixo os restos car-
bondticos tendem a se dissolver (Brett & Baird, 1986;
Speyer & Brett, 1988).

O termo corrosdio ¢ empregado para as feigdes
de desgaste originadas conjuntamente pelos proces-
sos de abrasdo, bioerosdo ou dissolugido. Na pririca, o
grau de corrosdo apresentado pelos restos esqueléticos
estd diretamente relacionado com o tempo de exposi-
¢do na interface dgua/sedimento. Brett & Baird (1986)
ilustraram, por exemplo, corais rugosa exibindo corro-
sdo diferencial entre a porgio superior e inferior do
corallum. Normalmente, a por¢io superior do corallum
apresenta-se intensamente corroida, em decorréncia
de sua exposi¢io na interface dgua/sedimento.
Bivélvios, gastrépodes ou braquiépodes com conchas
exibindo corrosdo ao longo de toda superficie indicam
prolongada exposi¢do no fundo, porém, com fregiiente
retrabalhamento, expondo toda a superficie das con-
chas aos processos de desgaste fisico, quimico e bio-
l6gico. Bioclastos intensamente bioerodidos ou incrus-
tados indicam, rambém, prolongada exposi¢io na
interface dgua/sedimento, especialmente nos casos
onde é possivel a identificagdo de muiltiplos epis6di-
os de incrustagio, possibilitando o reconhecimento de

sucessoes ecoldgicas nas comunidades de organismos
incrustantes, em substrado duro, isto é, a chamada retro-
alimentagio tafondmica (Kidwell & Jablonsky, 1983).

A tabela 3.4 apresenta uma sintese das impli-
cacdes rafondmicas dos processos discutidos acima.

B.4 Feicoes estratigréficas

A geometria e a estrutura interna constitu-
em duas importantes feigdes estratigrificas das acu-
mulagdes esqueléticos. A tabela 3.5 contém os princi-
pais termos utilizados na descricdo destas feigoes.

B.5 Feicoes paleoecoléogicas

A composi¢io taxondmica das concentragdes
fossiliferas pode ser monotipica ou politipica, se com-
posta por um unico tipo de esqueleto ou por virios
tipos de esqueleto. Uma concentragdo monotipica
pode, entretanto, ser poliespecifica, se formada, por
exemplo, somente por conchas de braquiépodes de
diferentes espécies. Por outro lado, roda concentra-
¢do monoespecifica é obrigatoriamente monotipica.

Existe, porém, muita confusio no emprego dos
termos acima. Por exemplo, uma concentrag@o forma-
da exclusivamente por gastrépodes e bivilvios seria

Lo
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uma concentragao monotipica, uma vez que € consti-
tuida apenas por conchas de moluscos? Nio, de acor-
do com a classifica¢io de Speyer & Brett (1988), para
os diferentes tipos de esqueletos de invertebrados. De
acordo com esta classificacdo, cinco categorias dife-
rentes sdo reconhecidas (tabela 3.6).

As concentragdes monotipicas apresentam gran-
de valor tafonémico ou paleoecolégico, pois refletem
na maioria das vezes mortandade em massa, condi-
¢oes de alto “stress” ambiental, de intensa selegio
hidrodindmica ou preservacio diferencial, durante o
processo de diagénese. Contrariamente, uma baixa
seleg@o hidrodindmica pode levar a formagio de uma
concentra¢do politipica e poliespecifica.

Em concentragdes fossiliferas de vertebrados,
o carirter monotipico de muitas ocorréncias €, comu-
mente, resultado de mortandade em massa. Por exem-
plo, a natureza monotipica das concentragdes esque-
léticas encontradas nas ficies fluvial meandrante da
Formagido Judith River (Cretdceo de Alberta/Canada),
as quais contém grandes concentragdes de ossos de
dinossauros (ceratossauros) é explicada da seguinte
maneira: 0s ceratossauros viviam em manadas muito
grandes, nas dreas correspondentes as planicies de
inundagiao do sistema fluvial que gerou a Formagio
Judith River. Essas manadas, ao tentarem atravessar
os rios, em época de cheia, talvez levadas pelo panico
na situagio de nivel d’dgua crescente, sofriam baixas
considerdveis. Os animais morriam nas iguas ¢ enca-
lhavam nas margens, onde eram temporariamente ex-
postos e retrabalhados até serem definitivamente in-
corporados aos sedimentos das barras fluviais (Wood &
alii, 1988). Mecanismo semelhante parece ser respon-
sdvel pela origem de concentragbes monotipicas de
mamiferos eocénicos do Wyoming, nos Estados Uni-
dos (Turnbull & Martill, 1988).

A mineralogia e microarquitetura (originais)
constituem importantes feigbes a serem analisadas.
A biomineralizagio envolve a elaboragio de endo ou
exoesqueletos duros pelos organismos, os quais sio
normalmente compostos de substincias minerais ¢
por uma matriz orginica (carbonato de cilcio +
conchiolina, nas conchas de moluscos). A composi-
¢do mineral primdria (inalterada), pré-diagenértica,
das partes duras dos esqueletos tem grande impor-
tincia para o entendimento de certos tipos de pre-
servagao.

Fatores fisico-quimicos, ambientais e fisiol6-
gicos controlam as propriedades quimicas dos esque-
letos dos organismos. Muitos minerais diferentes sao
encontrados nos esqueletos de invertebrados viventes,
porém dois polimorfos de carbonato de cilcio (calcita e
aragonita) sdo os mais importantes, seguidos pelo
fosfato de cilcio (hidréxido apatita) e silica. Contudo,
a mineralogia do esquelero de organismos extintos ndo
pode ser determinada com precisdo. A tabela 3.7 re-
sume as principais informagdes sobre a composicio
mineral das partes duras de organismos viventes.

Além da composi¢io mineralégica, outra pro-
priedade interna importante das partes duras dos or-
ganismos diz respeito ao arranjo fisico dos cristais no
esqueleto. A estrutura esquelérica pode ser examina-
da a partir de dois niveis de detalhe. O primeiro, en-
volve o estudo detalhado da forma e arranjo dos cris-
tais (ultra-estrutura esquelética) no esqueleto, como,
por exemplo, o exame do tamanho, da forma e orien-
tagdo dos cristais de aragonita, dentro da camada naca-
rada da concha de um bivalve. O segundo, analisa as
relacdes das grandes unidades de estruturas unifor-
mes dentro do esqueleto (microarquitetura), como,
por exemplo, a forma e a distribui¢gdo da camada naca-
rada na concha. Infelizmente, porém, a microarqui-
tetura original da concha raramente fica preservada,
pois durante o processo diagenérico a substituigdo pode
se dar assincronicamente em relagdo 4 dissolugio. Em-
bora o espago deixado pela concha possa ser preen-
chido por um mineral, recuperando a sua forma geral,
a microarquitetura, obviamente, ndo poderi ser recu-
perada. Chama-se esta reprodugio ou substituigio de
pseudomorfo ou contramolde.

Contrariamente aos restos de invertebrados, que
podem se alterar substancialmente durante a fossili-
zacdo, ossos € dentes de vertebrados podem ficar pre-
servados sem alteragdo substancial. Os mecanismos
basicos de preservagio sdo a incrustagdo ¢ a permine-
ralizacdo (Mendes, 1988), de modo que a estrutura
orginica de ossos fosseis pode ser estudada e andlises
de iséropos (e.g., O O para determinagio de
paleotemperatura), a partir do fosfato ésseo, podem
fornecer dados muito acurados (Martill, 1991). Con-
tudo, um 0sso, no ciclo pés-soterramento, nio é um
sistema fechado e alteragdes diagenéticas significati-
vas podem ocorrer.
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B.6 Feigoes diagenéticas dos bioclastos

Muitos dos minerais que compdem o endo ou
exoesqueleto dos organismos (tabela 3.7) sfo instdveis
as modificacoes quimicas no ambiente diagenético e
pos-diagenético, podendo se recristalizar, sofrer disso-
lugdo ou substituigio. Dentre os principais exemplos
de minerais instdveis, destacam-se: a — aragonita, que
transforma-se em calcita (calcitizacdo); b — calcita
magnesiana, que transforma-se em calcita normal e
¢ — a opala, que transforma-se em calcedénia (Men-
des, 1988).

Diversos fatores sdo responsiveis pela dissolu-
¢do das partes duras esqueléricas, especialmente as
dguas intersticiais (diagénese) e as dguas subterrineas
e superficiais (intemperismo), associadamente com as
variagdes no pH no ambiente (Mendes, 1988). Por
exemplo, o carbonato de célcio € dissolvido sob condi-
¢oes de acidez (pH < 7), enquanto a silica ¢ solivel
sob condigdes de alcalinidade. Podem influenciar ain-
da o processo de dissolugiio a ocorréncia de poros e
cavidades nas partes duras esqueléticas e na rocha.

A tabela 3.8 sintetiza os principais tipos de pre-
servagio apresentados pelas partes duras dos organis-
mos.

De outro lado, o espago vazio deixado pela dis-
solugdo do esqueleto pode ndo ser preenchido, restan-
do apenas sua impressao fisica na matriz, que dari ori-
gem aos moldes internos (convexo) e externos (con-
cavo). Por exemplo, no caso das conchas dos bivilvios
o molde externo € aquele que preserva a ornamenta-
¢do os espinhos, enquanto o molde interno € aquele
que conserva as impressoes musculares, denti¢io etc.
Em alguns casos, entretanto, a falta de espacgo deixa-
do pela dissolugdo de uma concha de bragquiépode,
por exemplo, a pressio do molde externo sobre o in-
terno pode imprimir, neste, aspectos da morfologia
externa (ornamentagio) da concha, dando origem aos
chamados moldes internos compostos.

Nﬂ Erasxl, fésssl,s de bivalvios (Hererope
catharinae) da Formagio Rm Bonito (Pernnane} da
Bacia do Parand, exibem este tipo de pre vagio,

identificado e descrito por Raehar(]ampes (1966).

Para o caso de vertebrados, estudos em an-
damento mostram a ocorréncia de a]terag'es
diagenéticas mgmﬁcanvas, tanto morfoldgicas,
quanto composicionais, em ossos da paleo-

herpetofauna do Mesotridssico do Gondwana sul-
brasileiro. Neste caso, os fésseis apresentam um
tipo de fossilizacio onde a permineralizagio foi
seguida pela agio deslocadora de carbonato de cil-
cio (calcita). As solugdes permineralizantes pene-
traram no tecido ésseo, durante a fase eodiage-
nética, preenchendo os canais € os poros do tecido
6sseo, posteriormente, expandindo a estrutura 6s-
sea, devido 2 intensa cristalizagio da calcita, le-
vando a alteragdes, em volume, da ordem de 100%.
Concomitante, com a expansio diagenética, a
apatita da estrutura interna do osso sofreu corro-
sio, tendo como resultado final um “osso” féssil
muito inchado e constituido ndo mais de apatita,
mas dominantemente de calcita. Essa alteragio
diagenérica tem levado a erros taxondmicos, apre-
sentando espécies e géneros ndo naturais, mas ge-
rados diageneticamente (Holz & Schultz, 1998).

Mortandade na Biota e Eventos
de Sedimentagio

Uma das mais fascinantes atividades do tafd-
nomo € a investigagdo da causa de morte dos organis-
mos que compdem as concentracoes fossiliferas, e a
identificagio do evento que a causou. Basicamente, sdo
reconhecidos dois tipos de mortandade na natureza.
Uma é a morte seletiva, que afeta determinadas fai-
xas de idades na populagio e é causada por fatores como
envelhecimento, doenga e predacdo. De uma maneira
geral, a morte seletiva € dita morte natural, afetando
os individuos mais jovens e mais velhos da populagio.
A concentragdo fossilifera, resultante deste processo,
ird apresentar dominantemente os elementos das clas-
ses de idades mais susceptiveis ao fenémeno (e.g., jo-
vens, senis), e um estudo estatistico das classes de tama-
nho (idades) ird apresentar uma distribuicio bimodal,
mais ou menos acentuada (figura 3.7). Porém, todo
cuidado no tratamento dos dados deverd ser tomado,
pois estes padrdes podem ser resultantes, também, de
transporte seletivo.

O outro tipo de morte é a ndo seletiva ou ca-
tastréfica, que ocorre quando algum evento de gran-
de magnitude (enchentes descomunais, tempestades,
secas, marés vermelhas, erup¢bes vulcdnicas) atinge
grande parte da populagdo indistintamente. Neste
caso, as classes de idade irdo apresentar uma distri-

—
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Figura 3.6 Geometria das concen-

tragbes fossiliferas, modificado de Kidwell
et alii (1986).

bui¢do que reflete mais ou menos fielmente a compo-
sicao original da comunidade, com proporg¢io entre
juvenis, adultos e senis, de acordo com a estrutura
populacional original (figura 3.7).

A idade dos fésseis de uma concentracio fos-
silifera pode ser estimada utilizando-se critérios es-
pecificos para os diferentes faxa estudados. Para inver-
tebrados, por exemplo, sdo usadas fei¢des como o ta-
manho, o niimero de enrolamentos ou de linhas de
crescimento da concha. J4 para os vertebrados utilizam-
se feigbes como o desgaste dentdrio, a sinostose € o
tamanho dos ossos.

Uma vez determinado o tipo de mortandade
ocorrida, uma outra questdo essencial emerge, isto é:
qual foi o evento responsdvel pelo padrio constatado,
especialmente em se tratando de morte catastréfica?
A resposta para esta questdo estd na andlise sedimen-
tolégica e estratigrifica dos sedimentitos que contém
estas concentragoes fossiliferas, bem como de sua andli-
se bioestratinomica. O paleontélogo deve lembrar que

o e e

o registro sedimentar é dominantemente episédico, 1sto
é, apenas 0s eventos de maior magnitude deixam seu
registro, obliterando o registro do dia-a-dia, quando a
sedimentag¢do é menos expressiva. Isso se aplica tanto
para sistemas continentais, quanto marinhos. Um siste-
ma fluvial, por exemplo, apresenta baixas taxas de
erosdo, transporte ¢ sedimentaciio, durante boa parte
de seu periodo de existéncia, 0 que ¢ a situagdo normal,
observiavel no dia-a-dia. Eventos seculares, como
grandes enchentes, mudam completamente esse pano-
rama: o rio aumenta sua capacidade e sua carga, maior
quantidade de sedimento é mobilizado, ocorrem rom-
pimentos de diques marginais, com inundagdes nas
planicies adjacentes. Este evento ficard registrado na
forma de migracdo lateral das barras fluviais e na sedi-
mentacdo final na planicie de inundacio.

O mesmo se aplica para os sistemas marinhos.
Na plataforma marinha, sob condigdes normais, uma
fauna bentdnica desenvolve sucessivos ciclos de vida,
sem ser afetado por nenhum evento significativo de
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sedimentagdo. Conchas desarticuladas resultantes de
‘mortandade nio-seletiva, de animais da epifauna, por
exemplo, ficardo distribuidas pela plataforma, mistu-
radas a fauna vivente. Durante uma tempestade de
‘maior magnitude, o nivel de a¢do das ondas fica muito
mais baixo, podendo retrabalhar significativamente as
camadas de fundo. Com isso, a fauna bentdnica é exu-
mada e transportada de seu hdbitat natural. Muitas
conchas pequenas e pouco espessas sao mantidas em
suspensio, durante a tempestade, e elementos recém-
mortos poderdo vir a ser concentrados juntamente com
os elementos mortos ji existentes, quando a tempes-
tade amainar. O resultado deste processo é um leito
altamente concentrado de bioclastos (coquinas), asso-
ciadas 2 facies sedimentares de tempestitos, caracteri-
zadas, principalmente, pela ocorréncia comum de es-
truturas sedimentares, do tipo estratificagio cruzada
monticular (hummaocky cross stratification). A anilise do
tipo de mortandade e do evento deposicional, portan-
to, pode fornecer importantes evidéncias sobre as con-
digdes ambientais as quais a paleobiota estava sujeita.

Associado ao estudo do tipo de mortandade
pode-se, a partir das caracteristicas bioestratindmicas,
sedimentolégicas e estratigrificas das concentragoes
fossiliferas, inferir a chamada mistura temporal ou #ime-
averaging (Fiirsich & Aberhan, 1990; Kowalewski,
1996) envolvido na génese destes depdsitos. Desde que
toda concentracio fossilifera parece exibir, com maior

ou menor intensidade, certo grau de mistura temporal
(mistura numa mesma concentragio fossilifera, de ele-
mentos ou restos esqueléticos ndo contemporineos),
todo estudo paleoecolégico deralhado deveri ser pre-
cedido de uma acurada andlise tafondmica (Simies &
Kowalewski, 1998).

Classifica¢do das Concentragoes
Fossiliferas

Seilacher (1970, p.34) empregou o termo
fossillagerstiitten, para designar “um corpo rochoso que
contém, devido & qualidade e quantidade, um niimero
incomum de informagoes paleontolégicas™. O autor dis-
tinguiu, basicamente, dois tipos de fossillagerstitten: a
— as ocorréncias por concentracido (Konzentrations-
lagerstéitten) € b —as ocorréncias por conservacio (Konser-
vatlagerstitten). Trata-se de uma das primeiras tentati-
vas de classificacdo genética das concentragoes fossili-
feras. O primeiro tipo caracteriza-se por concentragoes
contendo partes duras, desarticuladas, concentradas por
algum agente exdgeno, representando mistura de
biotas de tempos diferentes. O segundo tipo repre-
senta concentragdes caracterizadas por decomposigio
incompleta das proteinas, preservando substincias or-
ganicas ndo mineralizadas (quitina) e esqueletos com-
pletos, sendo que varios fatores podem impedir sua
decomposic¢io (sedimento sapropélico, armadilhas
de conservagao como turfeiras ou dmbar, fluxos de
massas).

Estrutura populacional original (hipotética)

Morte Morte
nao seletiva seletiva
(catastréfica) (natural)

Figura 3.7 Padrdes de classes de
tamanho (idades) decorrentes de morte
nio-seletiva (catastréfica) e de morte se-

0000000000000 00000000000OOROOOY

rapido soterramento rapido
soterramento  retardado

soterramento

letiva (narural), modificado de Shipman
(1981).
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f'&ballms posteriores refinaram a proposta ori-
e levaram i classificagdes genéticas bastante
es (Boy, 1977; Breut & Seilacher, 1991). Es-
icagoes estdo fundamentadas, principalmen-
= deralhada das fei¢des tafondmicas des-
riormente (grau de empacotamento, sele-
mentacdo, desarticulagdo, corrosdo) as quais
exibir uma distribuigdo caracteristica ao lon-
m perfil de dguas rasas-profundas (enshore-
Por exemplo, bioclastos fragmentados sio
ns nos ambientes de dguas rasas, enquanto
¢ mais freqiiente nos ambientes de dguas

ntracoes fossiliferas em sistemas
oS

‘No ambiente marinho, ondas de tempo bom,
s de tempestades, fluxos de tempestade, corren-
cionais ou oscilatérias de longa duragio e
ade biol6gica sdo considerados os principais
responsiveis pela génese das concentragoes
s. As concentragdes fossiliferas resultantes
 processos podem ser geneticamente agrupadas
versos tipos (Fiirsich & Oschmann, 1993), cujas
s feigdes sdo descritas a seguir:

s geradas por ondas de tempo bom

- Concentragdes suportadas por bioclastos, exi-
ﬁﬂwhaxo grau de sele¢do. Bioclastos fragmentados,
‘des lados, com alto grau de abrasio sio dominan-
tes, wom:ndo em associagio com outros elementos
esqueléticos ndo fragmentados. Estes, entretanto, sdo
raros. Bioclastos incrustados e bioerodidos podem es-

tar presentes. Em seciio, os bioclastos podem estar dis-
postos na matriz com a convexidade volta para cima
(e.g., bivilvios). Em planta, os bioclastos podem apre-
sentar distribuicao bimodal, a qual é caracteristicamen-
te formada por ondas, o que estaria de acordo com os
altos valores de abrasio e fragmentagio dos bioclastos.
Em muitos casos, a baixa selegdo da matriz e dos
bioclastos pode indicar deposi¢io em um ambiente
intermarés (shoreface).

b) Concentragoes geradas por ondas de tempestade

A principal diferenga entre estas concentragoes
e aquelas geradas por ondas de tempo bom diz respei-
to 2 melhor qualidade de preservagio dos bioclastos
nas concentragdes formadas por ondas de tempestade.
Tais concentragdes exibem base erosiva, gradagio e
alguma selegio dos bioclastos (mistura de conchas frag-
mentadas ¢ completas). Em planta e secdo, os
bioclastos estdo distribuidos caoticamente na matriz.
Bioclastos articulados (e.g., conchas de bivilvios) sdo
comuns, estes, porém, nao exibem sinais de abrasao,
bioerosdo e incrustacdo. A ocorréncia freqiiente de con-
chas articuladas fechadas de invertebrados da infauna,
nestas concentragdes, indica exumagio, reorientagio
e rapido soterramento de animais ainda vivos, o que é
melhor explicado por ondas de tempestades (Fiirsich
& Oschmann, 1993; Simdes, 1996).

¢) Concentracdes geradas por fluxos de tempes-
tade

Concentragdes suportadas pelos bioclastos (e.z.,
coquinas), com base erosiva e gradacio descontinua.
Em secdo, os bioclastos estdo caoticamente distribui-
dos na matriz, com a convexidade voltada para cima
ou para baixo, aninhados ou empacotados, as vezes
exibindo alto indice de fragmentacio e abrasio ou con-
tendo mistura de bioclastos bem preservados (Fiirsich
& Oschmann, 1986, 1993; Simdes e @/iz, 1994, 1995,
1996). A principal diferenga entre tais concentragies
e as geradas por ondas de tempestade diz respeito 4
narureza da matriz que, no caso das concentragoes for-
madas por fluxos de tempestade, € indicativa de trans-
porte.

d) Residuos (Lags) transgressivos

Concentragdes contendo bioclastos fragmenta-
dos ou nao, desarticulados, exibindo intensa bioerosio
e incrustagdo. Em planta, os bioclastos estio caotica-
mente distribuidos, embora, em segio, estes possam
estar horizontalmente arranjados, de acordo com o pla-
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no de acamamento. O alto grau de retrabalhamento e a
intensa ocorréncia de bioerosdo e incrustagio indicam
que os elementos esqueléticos sofreram prolongada
exposic¢io e transporte na interface dgua/sedimento,
durante periodos de omissdo ou erosio do fundo. Tais
concentragdes registrariam longos periodos de tempo.

e) Concentragdes condensadas

Concentragdes contendo bioclastos bem pre-
servados em associagdo com outros exibindo intensa
fragmentagdo, bioerosao e incrustagdo. Cimentagio
diagenética precoce (e.g., hardground) é comum. As-
sociados podem ocorrer também concregdes retra-
balhadas. Elementos esqueléticos exibindo histérias
tafondmicas distintas (mistura de bioclastos bem pre-
servados e bioclastos incrustados) indicam a comple-
xidade destas concentragdes, sendo que o longo in-
tervalo de tempo decorrido na sua génese é eviden-
ciado ndo apenas pela presenca das concreges retraba-
lhadas, como pela ocorréncia de Aardgrounds.

f) Concentragoes “primariamente” biogénicas

Concentragdes suportadas por bioclastos ou nao,
contendo alta porcentagem de f6sseis preservados em
posi¢io de vida, normalmente, incluindo invertebrados
da epifauna, tais como: a — bivilvios gregdrios, b — bra-
quidpodes ¢ ¢ — corais. A presenga de conchas fragmen-
tadas € reduzida, embora conchas incrustadas sejam co-
muns. A presenga de fésseis da epifauna preservados
em posi¢do de vida indica pouco ou nenhum distiirbio
de fundo, durante a génese destas concentragdes.

A figura 3.8 fornece uma idéia da distribuigdo
batimétrica e ambiental das concentragdes descritas
acima.

B. Concentragdes fossiliferas em sistemas
continentais

A preservagdo de restos orginicos pode ocorrer
no meio subaéreo e subaquoso, embora o tdltimo seja
muito mais efetivo neste sentido. Fésseis ja foram re-
portados em sedimentos edlicos e tufos subaéreos, além
de ocorréncias em fendas cdrsticas (Schonfeld, 1911;
Walker, 1973; Boy, 1977; Graham, 1981). As principais
ocorréncias nos sistemas continentais, porém, sio de
origem fluvial, lacustrina e de ambiente costeiro.

B.1 Ocorréncias em sistema fluvial

Carcacas de vertebrados e restos vegetais po-
dem ser incorporados a carga do canal (figura 3.9) e
encalhar nos meandros do sistema de canais, sendo pos-
teriormente recobertos pela sedimentagio (A). Esque-
letos de vertebrados, neste caso, podem ser preserva-
dos relativamente inteiros e articulados. Os restos na
planicie de inundacdo (B) podem ser soterrados nas
épocas de cheia, quando ocorrem rompimentos de di-
ques e inundagio da planicie. A migragdo lateral, ca-
racteristica dos sistemas meandrantes, pode erodir de-
pésitos preexistentes, mobilizando restos pré-
fossilizados, dentro do horizonte de solo (C) e na pla-
nicie de inundagdo. Desta forma, ossos e fragmentos
vegetais sdo incorporados a carga no canal, onde se
misturam com 08s0s mais recentes, provenientes de
animais recém-mortos e ainda sujeitos a necrélise e
desarticulagio. As concentragdes fossiliferas nos siste-
mas fluviais sdo, portanto, representativas de uma am-
pla faixa de tempo, podendo misturar restos de diver-
sas geragdes e comunidades distintas (da ordem de
centenas a milhares de anos; Kidwell & Behrensmever,
1993a). Em casos de intenso retrabalhamento do sis-
tema fluvial, devido a acentuada avulsio de canais, o
periodo de tempo representado pelas concentragdes
fossiliferas, 4 denominada mistura temporal, pode che-
gar 4 ordem de 10° anos (Behrensmevyer, 1982). Em
outras palavras, o periodo desde o tempo deposicional
do primeiro organismo morto até o dltimo a integrar a
concentragio fossilifera é relativamente amplo e nio
pode ser esquecido no momento em que as paleoco-
munidades forem reconstituidas.

B.2 Ocorréncias em sistema lacustre

Existem virios tipos de lagos (lagos pantano-
sos, lagos tempordrios), mas os mais efetivos para pre-
servagio dos restos esqueléticos sdo os lagos eutrdficos
(= ricos em nutrientes), ja que o acimulo de sedimento
sapropélico favorece a conservagio. Restos vegerais
representados por troncos, folhas, sementes, frutos e,
mais raramente, por flores, além de conchas de bival-
vios e outros moluscos (gastrépodes dulcicolas ou ter-
restres), bem como de crustdceos, sio comuns nos se-
dimentos lacustres. Troncos e vertebrados podem ser
transportados para dentro do sistema lacustre pelas
correntes dos rios e constituirem registros aléctones.
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Tipos de concentragdes
esqueletais

_ AGUAS PROFUNDAS

Nivel de base das ondas
pestad:

Figura 3.8 Distribuigio ao
longo de um gradiente de dguas
rasas/profundas dos processos

A questio do tempo envolvido na formagdo des-
as concentragoes fossiliferas lacustres pode, em al-
guns casos, ser resolvido com bastante acuracidade.
‘Depésitos virvicos permitem determinar, em casos €x-
‘tremos, at€ o ano da morte de determinado organis-
mo (Wilson, 1987). Outra maneira de resolver a repre-
sentarividade temporal média destas ocorréncias ¢é se
utilizar de taxas de sedimentagio de lagos holocénicos,
extrapolando os dados, posteriormente. Empregando
este procedimento, a maioria das ocorréncias fossili-
feras, em leitos com centimertros a decimetros de es-
pessura, apontam um periodo de tempo médio de depo-
si¢do, da ordem de 10° anos (Webb & Webb, 1988), a
despeito do problema da ocorréncia de eventos espo-
rddicos (tempestades, correntes de turbidez). Estes
eventos mobilizam, em muito pouco tempo, grande
quantidade de sedimento, impedindo o amplo empre-
go do cdlculo de taxas médias de sedimentacio.

concentradores de material bio-
cldstico e seus respectivos produ-
tos (Fiirsich & Oschmann, 1993).

B.3 Ocorréncias em sistemas costeiros

Os sistemas ditos transicionais, como estudri-
os, deltas e lagunas, sio dominados, em maior ou
menor grau, pela agdo dos processos marinhos (e.g.,
ondas, marés, correntes) que constituem poderosos
agentes de retrabalhamento. Os sedimentos que me-
lhor preservam organismos vindos dos ambientes con-
tinentais, sdo os deltaicos, especialmente, os dos del-
tas dominados pelos processos fluviais. Deltas de maré
e aqueles dominados por ondas ndo sdo propicios para
preservacio, a ndo ser na forma de depésitos intensa-
mente retrabalhados e com amplo aciimulo de esque-
letos de geragdes muito distintas (mistura temporal).

Actimulos de invertebrados sdo freqiientes nes-
ses sistemas, como foi discutido antes. Entretanto, nes-
tes sedimentos, restos de vertebrados sdo raros. Exis-
tem também poucas ocorréncias de paleovertebrados
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em sedimentos estuarinos ou de plataforma, uma das
mais conhecidas, é, possivelmente, a de mesossauri-
deos da Formacgio Irati (Permiano) da Bacia do Parand
(Boy, 1977; Holz & Soares, 1995).

Comentdrios Finais

Sabemos hoje que na formagdo de uma ocorrén-
cia fossilifera atuam uma ampla gama de processos bio-
légicos e geoldgicos, coadjuvados por processos geo-
grificos-climdricos, que em seu total formam uma equa-
¢ao de muitas varidveis. Desta forma, por exemplo, ndo
existem, com algumas exce¢des, modelos tafondmicos
semelhantes aos existentes para a génese de ficies.
Cada caso € um caso. Este ditado é vilido para a andlise
tafondmica. Para cada drea de trabalho, para cada grupo
taxondmico estudado, para cada andar ou periodo geo-
l6gico considerado, para cada faixa de paleolatitude, os
fatores ambientais mudam, os processos biologicos e
geolégicos ndo se repetem e o padrio € o tempo de
acumulagio e soterramento podem ser diferentes. O
tafébnomo deve ter um bom conhecimento
paleobiolégico, conhecer a taxonomia e os dados so-
bre peso, altura, composi¢cdo mineralégica, estrutura
populacional do grupo féssil em estudo, mas deve tam-
bém ser profundo conhecedor dos preceitos da andlise
faciolGgica e da Estratigrafia ¢ Sedimentologia. Esta
dualidade é que faz da Tafonomia uma ciéncia tio fas-
cinante.

A Tafonomia transcendeu o campo do estudo de
mortandade e actimulo como evento isolado ¢
atemporal, e estd se inserindo em um contexto mais
amplo, ganhando terreno dentro da Geologia e da
Paleobiologia. Uma das preocupacgdes bésicas, atual-
mente, diz respeito 4 resolugdo temporal das
rafocenoses, com tentativas de quantificar a chamada

Figura 3.9 Diferentes tipos de ocorréncias fossiliferas em sistema fluvial. Explica¢io no texto.

mistura temporal, e dar dimensdo temporal aos niveis
fossiliferos e as rochas encaixantes (e.g., Kidwell &
Behrensmever, 1993a, b, ¢; Simoes & Kowalewski,
1998). Outra tendéncia atual na Tafonomia € a de in-
tegrar os dados, em especial sobre a génese de fossi/-
lagerstdtten, aos arcabougos estratigrificos, em especial
a Estratigrafia de Seqiiéncia (Holland, 1995). A
integragdo 3 Estratigrafia Dindmica, ciéncia que es-
tuda os ciclos e eventos de sedimentagio e os meca-
nismos de controle sobre sua freqiiéncia e magnitu-
de, é outro caminho que a Tafonomia comega a tri-

lhar (Brett & Seilacher, 1991),
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Tabela 3.1 Descri¢dao das principais fei¢cdes sedimentologicas de concentragoes fossiliferas
e seu significado paleoambiental

FEICOES SEDIMENTOLOGICAS

Feicio Tipos

Descrig¢do

Significado Paleoambientall

Grau de Empacotamento

Densamente empacotado

Concentragdo suportada por
bioclastos com as particulas
pequenas ou o cimento ocupando
os intersticios (figura 3.2).

Reflete:

— acentuada selegio hidriu-
lica ou biogénica da matriz;
baixa taxa de sedimenta-
¢do; aumento brusco na
disponibilidade de
bioclastos (e.g., mortan-
dade em massa).

Fracamento empacotado

Concentracdo suportada pela matriz,

Pode refletir baixo grau de

(frouxo) onde os bioclastos grossos exibem retrabalhamento.
pouco contato fisico (figura 3.2).
Disperso Concentragio suportada pela matriz, Pode refletir baixo grau de
exibindo bioclastos esparsamente retrabalhamento
distribuidos (figura 3.2).
Grau de Selegao Unimodal Concentragio com bioclastos, 80%  Reflete:
dos bioclastos grossos (> 2 mm), — selegio hidrdulica ou bio-
ocupando uma ou duas classes génica; condigoes ecold-
de tamanho (&) (figura 3.3). gicas levando 4 morte
0rganismos com o0 mesmo
estagio de desenvolvimen-
to ontogenético; elimina-
¢do diagenética de bio-
clastos quimicamente ins-
tiveis, com enriqueci-
mento proporcional dos
bioclastos quimicamente
estdveis.
Bimodal Concentragio com bioclastos bem
selecionados em relagido a moda
primiria, mas apresentando uma
segunda moda distinta (figura 3.3).
Polimodal Concentragio com 80% dos Pode refletir baixas taxas de

bioclastos distribuidos em trés

ou mais classes de tamanho
(figura 3.3).

retrabalhamento ou
transporte.
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‘Tabela 3.2 Relagdes entre a distribui¢do dos bioclastos na matriz e os processos sedimentares
e biol6gicos que ddo origem a essas feigoes

Distribui¢do dos Bioclastos na Matriz  Processos Envolvidos

(CONCORDANTE Reflete:
* redeposigdo de fragmentos biocldsticos ou conchas, ndo
colocadas em suspensao;
rotagdo de bioclastos durante o processo de compactagio;
completa exumagio de organismos da infauna, dispostos
b verticalmente no substrato (bivilvios escavadores), por
correntes tracionais de fundo (Emig, 1986);
* soterramento /# sifu de animais da epifauna bissada, com o
plano de simetria disposto horizontalmente, em relagio ao
substrato (Stanley, 1970).

CoNCORDANTE (Convexidade para Cima) Reflete:
s redeposigio por correntes tracionais de fundo ou a posigio
de vida (preservagio 7 sifu) de invertebrados marinhos
(Kidwell & Bosence, 1991).

CoNCORDANTE (Convexidade para Baixo) Reflete:
® migragio de marcas onduladas, reorientando as conchas,
dando origem a acimulos de valvas predominantemente
voltadas para baixo (Clifton &Boggs, 1970);
® bioturba¢do na interface 4gua/sedimento ou dentro do
substrato (Kidwell & Bosence, 1991).

PERPENDICULAR Reflete:
* atuagdo de correntes e ondas oscilatérias sobre locais com
grande actimulo de conchas (Kidwell & Bosence, 1991);
® preservacio /# situ de invertebrados marinhos solitdrios
(e.z., bivilvios escavadores profundos) ou gregarios
(e.g., bivdlvios da epifauna bissada) (Fiirsich, 1980;
Anelli ez alii, 1998).
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Tabela 3.3 Relacdes entre as feigoes bioestratindmicas de concentragdes fossiliferas marinhas e
seu possivel significado paleoambiental

Feigdes Bioestratindbmicas

Implicagcoes Paleoambientais

Agrupamento de conchas de epifauna ou semifauna
preservadas com as valvas articuladas fechadas,
em posicio de vida.

Bivilvio escavador preservado com a concha articulada
fechada em posigio de vida.

Bivilvio preservado com a concha articulada aberta

(butterflied).

Bivilvio escavador preservado com a concha articulada
fechada, mas ndo em posicio de vida.

Carapacas de equinodermas articuladas ou pouco
desarticuladas.

Trilobitas intactos, enrolados.
Trilobitas intactos com carapaga nio enrolada.
Exoesqueleto de cnidérios (corais) invertidos

Fésseis de invertebrados preservados em posigio
hidrondmica instével

Diferenga acentuada na porcentagem de valvas
pediculares e braquiais em conchas de braquiépedes.

Diferenca acentuada na porcentagem de céfalos ou
pigidios em carapagas de trilobitas.

Bioclastos fragmentados.

Bioclastos pequenos de tamanho similar, exibindo

fragmentagio ou outras fei¢des indicativas de transporte.

Esqueletos ramosos de corais, briozodrios e
graptozodrios preservados intactos ou pouco
fragmentados.

* Soterramento instantineo (i situ) de conchas de
braquiépodes ou bivilvios gregirios.

* Soterramento rdpido, sem resposta de escape.

* Soterramento ripido, porém nio instantineo.

* Soterramento ripido, com erosio do substrato.

* Soterramento rdpido, episédico.

¢ Soterramento episddico associado a uma resposta do organismo
(enrolamento) a um distirbio ambiental.

* Soterramento episddico sem resposta do organismo a um
distirbio ambiental.

* Erosdo episédica do fundo por ondas ou correntes; ambientes
afetados por tempestades.

® Soterramento rdpido com pouco ou nenhum distiirbio do
fundo; ambientes de baixa energia abaixo do nivel de base
das ondas de tempestade.

* Prolongada exposigio na interface dgua/sedimento, com ou
sem transporte, em ambientes de energia moderada alta.

e Retrabalhamento em ambiente de alta energia.

* Retrabalhamento por organismos bioturbadores ou fratura
mecinica por ondas em ambientes de 4guas muito rasas.
Compactagio.

* Transporte seletivo por correntes. Normalmente, indica
ambiente de alta energia.

* Condigio de dgua calma.
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Tabela 3.4 Implicagdes tafondémicas dos processos fisicos, quimicos e biol6gicos de
destruicéiio dos restos esqueletais

| Outras Fei¢des Bioestratindmicas Implicacoes Paleoambientais

|

ABRASAO * Abrasdo é um importante indicador de energia do ambiente.
Abrasfo intensa € mais freqlientemente verificada nos ambientes
praiais ou nos ambientes afetados por fortes ondas ou correntes.

BIOEROSAO ¢ Bioerosio abrange muitos processos corrosivos diferentes,
produzidos por organismos. Os organismos perfuradores sdo os
principais agentes de bioerosdo, que diminui o potencial de
preservacio dos esqueletos. Intensa bioerosdo pode decorrer de
prolongada exposi¢do na interface dgua/sedimento.

DISSOLUGAO * Mudangas quimicas nas dguas podem causar dissolugio dos restos
esqueletais. Dissolugio representa flutuagdo na temperatura,
pH ou pCO, nos esqueletos de carbonato de cilcio. A silica ¢
soltivel sob condigdes de alcalinidade (pH > 7), ja o carbonato de
cilcio se dissolve sob condigoes de acidez (pH < 7).

ARREDONDAMENTO * Fraturas nos esqueletos tornam-se arredondadas devido aos
q
processos de dissolugio, abrasdo ou bioerosdo. Arredondamento
fornece uma estimativa do tempo decorrido, a partir da fratura.

INCRUSTACAO e O crescimento de organismos sobre substratos duros, formados
por restos esqueléticos, € comumente observado no registro
geoldgico, sendo um bom indicador de exposi¢io do esqueleto
na interface dgua/sedimento.
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Tabela 3.5 Principais feicdes estratigrificas de concentracoes fossiliferas,
de acordo com os termos descritivos definidos por Kidwell &7 a/ii (1986)

Feicdo Tipo Descrigédo
Geometria
Pavimento * Feigdo bidimensional; concentragdes lateralmente continuas
(figura 3.6)

Barbante (stringers) * Feigdo bidimensional; concentracdes localizadas na escala
de um afloramento (figura 3.6).

“Clump” ® Feigdo tridimensional; agrupamento de elementos esqueléticos
com margens pouco definidas (¢.g., bioclastos reorientados
na martriz por agio de animais bioturbadores) (figura 3.6).

Lente (/ens) ® Feigdo tridimensional; concentragio com geometria regular,
adelgacando-se lateralmente (e.g., acumulagdes de material
biocldstico na base de canais) (figura 3.6).

Camada (bed) ® Feigdo tridimensional; concentracdes de espessura varidvel,
dependendo da topografia e, lateralmente continuas, de forma
tabular ou de lengol (figura 3.6).

Estrutura Interna
Simples ® Termo estritamente descritivo, aplicado para concentracdes
que ndo exibem variagdo vertical ou lateral das fergdes
i tafondmicas (composi¢do taxondmica, biofibrica). Os
tempestitos distais constituem um exemplo de concentragio
com estrutura interna simples.

Complexa ® Termo estritamente descritivo, aplicado para concentragdes
que exibem grande variagdo vertical ou lateral das fei¢des
tafondmicas (e.g., acumulagdes contendo alterndncia de niveis
com conchas articuladas e desarticuladas ou com fésseis em
posigdo de vida e reorientados; concentragbes amalgamadas
vertical e lateralmente) (veja, por exemplo, Simdes &
Kowalewski, 1998). Concentragdes com estrutura interna
complexa refletem multiplos eventos de erosio e deposigio,
mas elas podem ser geradas por um tnico evento, se este
afetar areas com grande variagio geomorfolégica e batimétrica.
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(segundo Spever & Brett, 1988)

Tabela 3.6 Classificagdo dos diferentes tipos de esqueleto de invertebrados

Macigo Arborescente Univalve

Bivalve Multielemento

| CORAIS
Rugosa
Tabulata

BRIOZOARIOS
Trepostomata
Cryptostomata

BRAQUIOPODES
Inarticulados
Articulados

MOLUSCOS
Bivilvios
Gastrépodes
Cefalépodes
Escafépodes

ARTROPODES
Trilobitas
Ostracodes
Conchostriceos
Insetos
Filocarideos

EQUINODERMAS
Crinéides
Blastdides
Equindides
Ofiuréides

a4«

adq

4<49d4dd

|
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Tabela 3.7 Composigdo mineralégica do esqueleto dos principais tipos de organismos
(de acordo com Mendes, 1988)

Mineral Taxon

Cocolitoforideos (cocélitos)

Foraminiferos planctonicos
CALCITA Braqui6podes articulados

Ostracodes

Cirripedes

Foraminiferos bentdnicos
CALCITA MAGNESIANA Esponjas calcdrias

Ostracodes

Equinodermas

Esclerospdngias
Mileporideos
Hexacorais
Poliplacéforos
ARAGONITA Briozodrios (em parte)
Escafépodes
Pterépodes
Cefalépodes
Vertebrados (otdlitos)

Briozodrios (em parte)

CALCITA e ARAGONITA Rodoficdfitas
Gastrépodes
CALCITA ou ARAGONITA Briozodrios (alguns)
Bivilvios
HIDROXIOAPATITA + Ossos e dentes
CARBONATO
Diatomiceas
SILICA (opala) Silicoflagelados
Radioldrios
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Tabela 3.8 Principais tipos de fossilizagdo,
(segundo Carvalho & Oliveira-Babinski, 1985 e Mendes, 1988)

TIPOS DE FOSSILIZACAO

COMPOSICAO QUIMICA ORIGINAL

PRESERVADA
Sem Adigao de Material Com Adi¢do de Material
4 4
CAO TOTAL CONSERVACAO PARCIAL Incrustacio
em dambar) (e.g., sem partes moles, mas com (e.g., ossos revestidos por

a microestrutura esquelética preservada) crosta externa de carbonato
de cilcio)

Permineralizagiao
(e.g., cavidades e poros de
ossos preenchidos por calcita)

Recristalizacio
(mudang¢a na textura,
minerais visiveis a olho nu)

COMPOSICAO QUIMICA ORIGINAL

ALTERADA
atragdo relativa de Substitui¢dio de elemento
quimico original por outro
. 4
ONIFICACAO SILICIFICACAO
rda gradual dos elementos (Substituigio por silica/Si0,)
oldteis, restando apenas uma PIRITIZACAO
Pl (Substituigdo por pirita/FeS,)
principalmente nas estruturas
constituidas por lignina, LIM_ON ITIZA_CAQ
celulose, quitina e queratina) (Substitui¢io por limonita
2(Fe,0,)3H,0)
CALCIFICACAO
(Substituigio por calcita,
CaCoO,)
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ido um organismo morre, normalmente
processo de decomposi¢io de seus tecidos,
pelos mais frageis e avangando progressiva-
‘que 0s mais resistentes também desapare-
 ocorre porque, como foi visto no capitulo so-
nomia, a dinimica dos processos naturais na
da Terra, incluindo ambientes de terra firme,
ce ou marinhos, sdo naturalmente destrutivos,
nte para a matéria orginica que, na maioria
, € formada por moléculas facilmente
s em condigao pés-morte. Assim, a grande
dos restos de organismos mortos é totalmente
em alguns anos ou, no caso de serem mais
. algumas décadas. Porém, a prépria dinimi-
eza determina mecanismos, sob certas con-
ao invés de levarem a destruigio das carca-
us elementos dissociados, operam de forma
s da decomposigdo e reforgar sua resistén-
lhdadc. podendo chegar a um ponto em que
s de micro-organismos, animais ou plantas tor-
tdo quimicamente estdveis que podem durar
s (ou mesmo bilhdes) de anos sem se decompor.

- Neste capitulo, veremos o desenrolar de alguns
Wmsmos naturais incluidos na fossildiagénese, que
' pela grande maioria do registro de fosseis.
s antes de nos adentrarmos nos detalhes dos meca-

nismos de preservagio ¢ necessdrio compreender al-
guns pontos fundamentais da dindmica fisico-quimica
da superficie e sub-superficie da Terra, envolvida com
a maioria dos tipos de conservacgio natural de restos
orginicos.

A superficie da Terra e sua atmosfera funcionam
como um grande destilador natural de dgua. A evapora-
¢do leva a grandes altitudes uma enorme quantidade de
dgua, dissociando-a das substincias pesadas nela dis-
solvidas quando esta se encontrava em estado liquido
sobre a litosfera. Como conseqiiéncia, as dguas das chu-
vas (dguas metedricas) ao precipitarem-se na superfi-
cie, apesar de trazerem consigo gases dissolvidos como
0 0, e CO,, estio em um grau de pureza no que diz
respeito a determinados compostos minerais
dissolviveis. Dependendo das suas propriedades qui-
micas adquiridas (principalmente o pH) 3 medida que
permeiam no solo e sub-solo, e incorporam substdncias
em solugio, podem promover a decomposigio e trans-
porte de minerais. Ao permear por solos ricos em maté-
ria orginica, por exemplo, esta dgua dissolve substinci-
as orginicas cdusticas, que podem aumentar seu poder
de decomposigio das substdncias minerais da crosta ter-
restre. Este mecanismo responde por um dos processos
mais importantes da fossildiagénese, que é a
disponibilizagio de compostos quimicos do solo e sub-
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solo, em solugio, para os posteriores eventos de preci-
pitagio dos mesmos.

Se considerarmos os ambientes de terra firme,
na maioria das regides do planeta as chuvas concen-
tram-s¢ em um determinado periodo do ano, acumu-
lando na superficie e sub-superficie uma grande quan-
tidade de dgua e promovendo a extensiva dissolugio
de martéria orginica e substdncias inorginicas. Na épo-
ca de estiagem, esta dgua evapora, e uma variedade de
substincias precipitam formando actiimulos dos mais va-
riados compostos quimicos, por exemplo i base de
silica, ferro, manganés e cilcio. Mesmo nas épocas chu-
vosas a formagdo destes minerais pode ocorrer, se a dgua
tornar-se super-saturada e/ou adquirir caracteristicas fi-
sico-quimicas que induzam sua precipitagao. Na verda-
de, este mecanismo € extensivo a todos os ambientes
da Terra, mas em alguns deles pode ter seus efeitos
extremados por questdes circunstanciais. Por exemplo,
lagos salgados ou mares confinados e rasos sdo sujeitos
a intensa evaporagao da dgua e conseqilente precipita-
¢io de substdncias minerais. Nestes ambientes, a quan-
tidade relativa de dgua disponivel e substdncias quimi-
cas dissolvidas pode oscilar muito em um ano.

Praticamente todos os processos de preservagio
de restos orglnicos, dependem, em algum grau, direta
ou indiretamente, da quantidade e dos tipos de subs-
tincias dissolvidas na coluna de dgua ou nas dguas que
percolam os sedimentos. Na grande maioria dos casos é
justamente o processo de precipitagio de compostos
minerais que promove a fossilizagio dos organismos
(figura4.1).

Aqui, é preciso rever a idéia de que a fossilizagio
€ um processo raro. Ao considerarmos a quantidade de
rochas sedimentares que podem encerrar restos orgini-
cos, na superficie da Terra e a calculdvel, mas inconce-
bivel dimensdo do tempo geolégico, vemos que, de
fato, a quantidade de registro f6ssil formado é infima.
Mas quando consideramos certas camadas de rocha em
particular, onde processos fossildiagenéticos ocorreram
em um determinado intervalo de tempo, vemos que a
preservagido pode ter sido extensiva, conservando uma
quantidade de organismos que pode ser mensurada na
ordem de milhdes ou mesmo bilhdes (se considerar-
mos organismos pequenos, principalmente
invertebrados).

A fossildiagénese normalmente é o efeito do
processo de diagénese das rochas sedimentares sobre
os bioclastos nelas incorporados. Se bem que, depen-
dendo do desenrolar dos acontecimentos, o resultado,
em termos de tipo de preservagdo, pode ser diferencia-

Figura 4.1 Desenho esquemdtico mostrando o ciclo
de precipitagio, percolagio e evaporagio de dguas, envolvido
com os processos diagenéricos e fossildiagenéricos. (1) Preci-
pitagio de dgua livie de minerais dissolvidos. (2) Infiltragio
da dgua da chuva no solo hiimico, dissolvendo substincias
orginicas cdusticas e, em seguida, dissolvendo minerais do
sub-solo, transportando-os através da percolagiio nos poros
do sedimento. (3) Precipita¢io dos minerais nos restos orgi-
nicos soterrados devido 3 modificagio das condigdes quimi-
cas ou fisico-quimicas da dgua. (4) Precipitagido dos minerais
nos restos orgdnicos soterrados devido A sua supersaturagio
em conseqiiéncia da evaporagio da dgua (5). (6) L.ago panta-
noso, com lama fina e rica em maréria orginica no fundo.
Neste tipo de ambiente podem ocorrer os processos
fossildiagenéticos tipicos de ambientes estagnados.

do para a rocha matriz e o bioclasto. Isso porque a qui-
mica dos restos orginicos, a0 interagir com 0s proces-
sos diagenéricos pode determinar um resultado sé ob-
servado, em certa dimensdo, no bioclasto. Por exem-
plo, uma rocha litificada principalmente por carbonato
de cilcio, a exemplo dos calcirios, pode exibir conchas
completamente silicificadas, originalmente constitui-
das de carbonatos de cilcio na forma de aragonita. Do
mesmo modo, conchas piritizadas podem estar conti-
das em argilitos ricos em matéria orginica.

O inicio do documentirio fossilifero bem repre-
sentado coincide com o desenvolvimento, no
Cambriano, de esqueletos mineralizados maiores e mais
resistentes, nos invertebrados marinhos. A utilizagio,
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1ismos vivos, de subsrincias resistentes e
1s € sempre um fator de vaniagem para a
0. Na verdade, a variedade de compostos
: de origem orginica, quantitativamente im-
antes no registro féssil ndo é muito grande. Desta-
‘0 carbonato de célcio (na forma de calcita ou
nos invertebrados, fosfato de cilcio (no es-
vertebrados e de alguns invertebrados) e
rotistas ¢ alguns invertebrados). A evolucio
também desenvolveu certas substincias 2
ymplexos compostos orgdnicos que, sob de-
as condigoes (fregiientemente a desidratacio
a de oxigénio) podem manter-se estiveis por

determinado. Nesta categoria, destacam-se a
opolenina dos esporos e polens, exoesqueletos
de artrépodes e certas substdncias
es) que se polimerizam na resina de algumas
ando nédulos de dmbar.

A seguir serdo descritos alguns dos principais
s fossildiagenéticos j4 bem compreendidos,
envolvidos na grande maioria da preservacgao
os ¢ na sua transformacao em fésseis.

lucdo e precipitacdo

processos fossildiagenéticos podem variar em
a e intensidade, sob um controle fisico-quimico
ado por fatores como a quimica da 4gua, a tem-
natureza do substrato rochoso por onde a dgua
presenca de matéria orginica e de micro-orga-
1 ela associados, disponibilidade destes ou da-
s minerais, e a natureza dos restos orginicos em
cdo. A profundidade de soterramento e a tem-
‘da dgua podem influir decisivamente nos ca-
fossildiagenéticos. Mecanismos que ocorrem
s profundidades podem ser influenciados pela
e de organismos endobentdnicos ou pela ativi-
radicular em solos, que aumentam a porosidade e
temente a penetrabilidade da dgua e da ma-
organica.
Residuos da decomposigio de matéria orginica
1 interferir no nivel de saturagio de substdncias
rals na dgua, inibindo a cristalizagdo (Cody, 1991).
\ decomposigio da matéria orginica soterrada pode
~ formar compostos que influenciam o pH das dguas
gwoizntes favorecendo a dissolugio ou precipitagio

- de compostos minerais.

- Se houver uma constante subsidéncia na regido,
‘o afundamento das camadas vai progressivamente afas-

tando o nivel com restos orginicos da influéncia dos
fatores operantes nas camadas mais superficiais e sub-
metendo-o0 a um aumento progressivo da pressio ¢ tem-
peratura, o que modifica as condi¢des que controlam a
fossildiagénese. Situacdes inversas podem ocorrer, se
movimentos tectdnicos elevarem as camadas novamen-
te para niveis mais superficiais.

A variagdo na quantidade de dgua disponivel no
sub-solo pode provocar episédios repetidos de dissolu-
¢d0 e precipitagdo. Se houver uma maior tendéncia a
cimentagio dos poros da matriz rochosa, isso pode levar
a uma progressiva diminui¢do de sua porosidade e, em
conseqiiéncia, diminuigio ou interrupgio da percolagio
pela 4gua. Em alguns casos foi possivel rastrear, pelo
conjunto de “impressdes” fossildiagenéticas e/ou
diagenéticas observado, o histérico de determinados ni-
veis fossiliferos, no que diz respeito s mudangas as quais
o ambiente esteve sujeito (Carpenter ez @/if, 1988; Liu &
Rigby, 1992; Desrochers & Al-Aasm, 1993; Bertrand-
Sarfati ez alii, 1997).

Tudo isso ilustra bem o fato de que, a longo pra-
zo, a fossildiagénese operante em um determinado ni-
vel sedimentar tem seu controle modificado pela vicis-
situde de condigbes a que ele é submetido, em fungio
da inquietude da crosta terrestre.

Silicificagdo

A percolacio de dguas com sais dissolvidos em
niveis sedimentares com bioclastos pode levar a
permineralizacio destes, precipitando novos minerais
que vio preenchendo seus poros vazios mas preservan-
do a estrutura original, ou levam a completa substitui-
¢do do bioclasto por um mineral, sem destruir a sua
morfologia original. A silicificagdo é um dos mais co-
muns processos de preservacio de estruturas biogénicas
por duas razdes principais: a silica € uma substincia co-
mum em toda a superficie do globo ¢ o processo de
remobiliza¢do e precipitagdo da mesma ocorre sob con-
di¢des de temperatura e pressdo de superficie. Em con-
seqiiéncia, organismos recentemente mortos podem
sofrer silicificagio logo depois de seu soterramento. Sao
relativamente comuns ocorréncias de grande quantida-
de de troncos fossilizados, onde podem ser observados
detalhes histol6gicos preservados em silica.
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- 0 na m@rﬁé de Filadélfia, no norte do
, que representam restos silicificados de
sos bosques que ali existiram.

A silica, na forma de quartzo, é muito estivel e
dificilmente estd sujeita 4 dissolucio. Na sua forma
amorfa, como opala-A, ou em estagios cristalinos me-
nos estaveis (Opala - CT), ela pode ser dissolvida em
dguas alcalinas e reprecipitada devido a sua
supersaturacio ou sob condigdes de acidez. A silica so-
livel tem afinidade com radicais quimicos presentes
na matéria orginica em decomposicio e esta parece ser
a chave de sua atuacgdo logo no inicio da fossildiagénese,
copiando via permineraliza¢ao os detalhes dos tecidos
vegetais ainda preservados e prosseguindo o processo
concomitantemente a degradagio gradual dos compos-
tos orginicos, para produzir uma cépia fiel do tecido
original, inclusive da organizagao das células no teci-
do, uma vez que a silica precipita nos espacos deixados
pelos lumens celulares. Normalmente, neste processo,
residuos de materiais orgAnicos mais resistentes e estd-
veis sio mantidos em pequenas quantidades.

Os estdgios menos estiveis da silica s6lida ten-
dem naturalmente para uma situacio de equilibrio a
medida que ocorre dissolucio e precipitagio. Assim, a
modificacdo diagenética comumente ocorre na dire¢io
opala-A 2 opala-C'l" 2 quartzo. Este mecanismo pode
serativado por um aumento na temperatura ¢ pressao,
ou seja, um aumento progressivo na profundidade de
soterramento. Por isto, mesmo depois de silicificados,
os restos orginicos podem sofrer sucessivas
recristalizacoes, € como conseqiiéncia, quanto mais
antigo € um fossil silicificado, menor a probabilidade
de ele ocorrer na forma amorfa ou cristalina instavel.

As fontes mais comuns de silica solivel sdo os
actumulos de testas de microorganismos (silica biogénica
amorfa na forma de opala-A) e os derrames vulcinicos.
Neste tltimo caso, as cinzas hidrolizam-se para mine-
rais de argila em consequéncia do intemperismo e a
silica excedente € liberada nas dguas percolantes.

Silicificagdo é também comum em conchas ori-
ginalmente de carbonato de cilcio. Neste caso, duas
possibilidades sdo consideradas, com base no registro
féssil. Na primeira, ocorre rdpida substitui¢do de calcita
por silica. As dguas percalantes estariam sub-saturadas
em relagdo ao carbonato de célcio e supersaturadas para
a silica. Assim, a 4gua funcionaria como um solvente
para o carbonato a0 mesmo tempo em que promoveria
a precipitacido de silica nos espacos onde o carbonato
foi dissolvide. Este mecanismo é determinado pela aci-

dez do meio, criado pela decomposi¢io das proteinas
presentes na concha recém morta, ou por residuos de
matéria orgdnica do ambiente. A acidez provoca a dis-
solugdo do carbonato de cilcio e a precipitagio simul-
tinea da silica (figura 4.2). A estrutura original da con-
cha, em processo de dissolugio, estaria separada ape-
nas por uma fina ldmina de 4gua da estrutura silicificada
que a substituird. Este processo pode preservar deta-
lhes da estrutura original da concha. O segundo caso
prevé uma substituicdo tardia por um processo seme-
lhante ao da formacgio de geodos, ou seja, o preenchi-
mento de um molde oco criado por dissolucdo. Neste
caso, a estrutura interna é normalmente diferente do
esqueleto do seu predecessor, ndo conservando deta-
lhes delicados da superficie interna ou externa do es-
queleto original.

Entre os invertebrados marinhos, alguns zaxa sdo
mais suscetiveis a silicificagdo (braquiépodes), enquanto
outros sio mais dificilmente afetados, tais como 0s
crindides (Boyd, 1989).

Na Formagio Ttaituba, Carbonifero da Ba-
cia do Amazonas, braquiépodes fossilizados (figura
4.3A) ocorrem em grande quantidade. As conchas
foram silicificadas em uma matriz de carbonato de
cilcio (Mendes, 1972; Fonseca, 1990).

Substituigoes completas de bioclastos podem se
processar com o envolvimento de uma variedade de
outros minerais além da silica. Na figura 4.3B estd ilus-
trado um coprélito (excremento fossilizado) substitui-
do por calcira.

Recristalizacio

Um processo comum na diagénese e
fossildiagénese € a recristalizacio de determinados
minerais, sem a alteragdo de sua composicio. [sto di-se
pelo fato de existirem, para muitos compostos naturais,
virias opgdes de organizagdo cristalina, umas menos ¢
outras mais estdveis. Normalmente hd uma progressiva
e 4s vezes muito lenta tendéncia ao actiimulo da forma
mais estdvel. Isto porque esta forma tende a nao ser
mais dissolvida, justamente pela sua estabilidade cris-
talina, enquanto as formas menos estdvels estdo sem-
pre sujeitas a dissolug@o, em presenca de dgua.

O mecanismo que leva a recristalizagio € nor-
malmente desencadeado pela passagem de dguas de
sub-superficie com capacidade de dissolucio. Depois

|
|
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0 das moléculas retidas na forma crista- Um bom exemplo € o da silica (SiO,) na sua for-
ivel haverd, em algum momento, a ma de opala amorfa (opala-A), comum em estruturas
do composto, possivelmente sob a for- biogénicas, que tende a uma reorganizagio, passando
Isto pode ocorrer tanto no sedimento por uma fase cristalina instavel (opala-C'T’), até atingira
astos. cristalinidade altamente estivel do quartzo. Convém

Figura 4.2 Desenho
esquemitico ilustrando o meca-
nismo de substituigdo simultinea
de calcita por silica em uma con-
cha soterrada. O retdngulo mostra
um detalhe ampliado do proces-
so de substituigiio: o material ori-
ginal (calcita) estd separado por
uma fina camada de solucio
supersaturada em silica dissolvi-
da e insaturada em carbonato de
cilcio. A medida que o carbonato
de cilcio € dissociado em HCO_
e Ca™, a silica (H,Si0,) é imedia-
tamente precipitada copiando em
detalhes a morfologia original (ba-
seado em Schimitt & Bovd, 1981).

Figura 4.3 (A) Brasilioproductus chandlessi, braquiépode silicificado da Formagio [taituba, Bacia do Amazonas (Fonseca,
1990; fotografia de Vera Maria Medina da Fonseca). (B) Coprélito (UFRJ-DG 292 1cV) substituido por calcita espética envolvido
por nddulo de carbonato de edlcio (Formagdo Santana, Bacia do Araripe). Esquerda: corte transversal mostrando o interior do
coprélito e o envoltério de caledrio. Direita: detalhe do material substituido (a) e do nédulo envolvente (b) (Souto, 2003; fotografia
de Paulo Roberto Souto).
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observar que a opala-A pode transformar-se diretamen-
te em quartzo, no processo de fossilizagdo (Carson,
1991).

Em outros casos, ocorre simplesmente um
reordenamento estrutural sem a necessidade de disso-
lucgdo e reprecipitacdio. Um dos casos mais tipicos e
ilustrativos deste tipo de recristalizagdo € o da aragonita
/ calcita. Ambos sdo formas cristalinas do carbonato de
cilcio (CaCO,) e a aragonita € instdvel. A reorganizagio
do carbonato de cilcio pode ser entiio na forma de calcita,
mais estidvel. A aragonita é comum, por exemplo, em
conchas de moluscos e ndo € raro no registro fossil
ocorrerem conchas recristalizadas em calcita (figura 4.4)
que, caracteristicamente mostram uma textura dspera,
ndo preservando os detalhes delicados da superficie
original. Isto porque a reorganizagio cristalina pode
afetar a estrutura do tecido mineralizado.

Estudos em foraminiferos porcelanosos do
Holoceno mostraram sucessivas fases de cristalizagdo
de calcita, cada uma caracterizada pela perda de
magnésio em relagdo a anterior, relacionada a uma mai-
or estabilidade eristalina (Budd & Hiatt, 1993).

O sulfeto de ferro também pode experimentar
sucessivos reordenamentos da estrutura cristalina até
atingir a forma estdvel da pirita.

A recristalizacdo pode se dar diretamente a par-

tir do mineral original do esqueleto ou pode ocorrer em
minerais que substituiram este material.

Incrustagédo

O mecanismo de dissolugdo e precipitagio pode
levar a deposigdo progressiva de minerais sobre uma
estrutura sélida que esteja enterrada no sedimento. No
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Figura 4.4 Segio transversal em concha de Peruviella
dolium (gastrépode) recristalizada em caleita. Albiano superior
da sub-bacia de Sergipe (Cassab, 1982; fotografia de Wagner
Souza Lima).

caso de ser um bioclasto, a crosta formada servird como
uma camada resistente protetora, que aumenta as
chances da peca suportar a possivel a¢dao do
intemperismo de sub-superficie ou de processos
diagenéticos destrutivos posteriores. Incrustagdes sio
também causadas pela agio de determinadas algas, em
condigdes de superficie. A atividade destes organismos
produz uma deposi¢do cumulativa, geracao apds gera-
¢do, sobre os restos de organismos mortos em ambien-
tes marinhos rasos. Em cavernas calcireas, o processo
de incrustagdo também pode operar, devido a grande
quantidade de carbonato de cilcio supersaturando a la-
mina d’dgua.

‘Em Minas Gerais, nas grutas de calcdrio do

Grupo Bambui, o processo de incrustagdo, favore-

cido pelo ambiente quente e imido das cavernas,

~ preservou os restos esquelerais de uma variada
fauna de animais pleistocénicos (Cartelle, 1994).

Concrecgoes

Alguns dos melhores fosseis de vertebrados e
invertebrados sdo formados em conseqiiéncia de pro-
cessos fossildiagenéticos que ocorrem sob condigdes
muito especiais e raras, normalmente desencadeadas
logo ap6s o soterramento das carcagas. Mudanga de so-
lubilidade do mineral envolvido, em dguas percolantes
ascendentes na coluna sedimentar, pode causar sua pre-
cipitagdo localizada. Mas, nos casos envolvendo pre-
servagio de carcacas, é a prépria decomposi¢io de al-
guns tecidos do organismo morto que libera compostos
que modificam localmente as condi¢gdes quimicas das
dguas percolantes e promovem a agregacgio de particu-
las em torno da carcaga, originando uma concreg¢io que
envolve e protege o corpo. As vezes isto ocorre antes
de qualquer desarticula¢do ou decomposicio significa-
tiva. O material em decomposigio serve como um nii-
cleo de agregacio inicial. O mineral pode conrinuar a
agregar-se radialmente nos poros do sedimento
envolvente, resultando por exemplo em concregdes
calcdrias, ou substituindo o sedimento original
(concregdes silicosas), ou ainda deslocando o sedimen-
to a2 medida que se agrega (concregdes de marcassita,
uma forma ndo estdvel de sulfeto de ferro).

Um dos melhores exemplos de formagio de
‘concregoes caledrias vem dos depdsitos fossiliferos
da Formagdo Santana, na Bacia do Araripe, Nordes-
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0. O processo diagenético, analisado por

)88) ¢ Maisey (1991), levou a formagio

¢0€s quE encerram em seu interior pei-
4.5) e invertebrados aquaticos a eles as-

uros. Neste caso em particular, a precipi-
» carbonato de cilcio em torno das carcagas
‘se iniciado mesmo antes do soterramento,
éncia da liberagio de amdnia ¢ aminas
ido da desagregagio de moléculas or-
rando o pH do meio circundante e pro-
 precipitagio de carbonato de cilcio so-
idos moles. O processo continuou 2 medi-
s restos afundavam progressivamente sob
os em acumulagio, até formar um séli-
rio ao redor das carcagas.

norme quantidade de f6sseis da Bacia do

-atribuida a eventos catastréficos (talveza
o em massa de dinoflagelados, que libe-

da irgua) Durante estes episodios de
massa, o actimulo de carcagas no fundo

pelos processos de decomposigdo, a um répi-
sumo do oxigénio dissolvido. A deficiéncia
- mo desacelerava o processo de decom-
dava tempo para que 0 soterramento pro-

‘desencadeamento tem sido motivo de debate
* (Martill, 1988; Maisey, 1991).
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| )

Fotografia de Paulo Brito.

Figura 4.5 Concregao calcirea com Araripelepidotes
semnurus da Formacdo Santana (Bacia do Araripe, Eocreticeo).

Fossilizagdo em ambientes estagnados

Alguns dos melhores modos de preservacio na-
tural de restos orginicos ocorrem em ambientes estag-
nados, como fundo de mares profundos, lagos e pinta-
nos. Nestas condigoes, fatores operam separadamente
ou integradamente, favorecendo a formagio de fésseis
excepcionais.

Os ambientes tornam-se estagnados por uma li-
mitada circulagdo da coluna de 4dgua. Sob tais condi-
¢oes, o material clistico em suspensao deposita-se qua-
se que completamente, ¢ os de granulometria muito
fina, como as argilas, sio os que normalmente decan-
tam por tiltimo, atapetando o fundo com uma lama plés-
tica penetrante € moldavel. Também devido a estagna-
¢do, as carcagas dos organismos que morrem na coluna
d’dgua ou s@o de algum modo levados a ela, afundam
neste fundo lamoso e demoram a sofrer decomposicio.
A limitada circulagio de dgua provoca uma nio renova-
¢io do oxigénio dissolvido e cria um déficit deste com-
posto no meio, dificultando a acio das bactérias
aer6bicas, que sio os mais eficientes decompositores.
Quanto mais matéria orginica morta se acumular no
fundo, maior serd a deficiéncia em oxigénio, dando ao
ambiente um cariter redutor. Em um ambiente como
este, mais tempo as carcagas resistirdo a decomposigio.
O fator tempo opera em favor da fossilizacdo porque
permite que a lama fina recubra os restos orginicos,
adentrando-se em seus espagos vazios e amoldando-se
aos deralhes mais delicados de sua anatomia.

Este processo pode levar a fossilizacio de teci-
dos moles de vertebrados, de organismos conchiferos
e, inclusive, de organismos sem partes duras pois, quan-
do o demorado processo de decomposi¢do finaliza, as
impressoes dos tecidos moles ji estio moldadas no se-
dimento que, eventualmente sofrerd litificagio, preser-
vando as caracteristicas dos organismos mortos.

Ambientes estagnados favorecem ainda um ou-
tro processo natural de decomposi¢do progressiva da
matéria orginica capaz de preservar detalhes
anatdmicos pormenorizados. Em ambiente redutor, o
envelhecimento dos restos orgiinicos nio decompostos
leva a liberagdo progressiva dos componentes mais vo-
liteis da matéria orginica — hidrogénio, oxigénio e ni-
trogénio, provocando a concentragao progressiva de uma
limina muito fina de residuos ricos em carbono que
mantém o desenho anatdmico original, inclusive a ni-
vel microscépico. Este processo é chamado
carbonifica¢do e ocorre sob uma fina camada de sedi-
mento permeado por dgua deficiente de oxigénio. Com
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o aumento progressivo da profundidade de soterramento
€, em conseqiiéncia, da temperatura, a continuidade do
processo pode levar 4 destilagdo de uma limina quase
pura de carbono. E comum em pantanos rasos em que
no fundo hd uma lama fina, rica em matéria orginica, e
€ responsidvel por grande parte do registro fossil de fo-
lhas, exoesqueletos de artrépodes, e outros
invertebrados sem esqueleto mineralizado, dificilmente
preservados em outros ambientes sedimentares. Em
ambientes marinhos, destacam-se as preservagoes de
graptélitos,

Uma notdvel ocorréncia de fésseis delicados
excepcionalmente preservados em um ambiente es-
tagnado € a do folhelho Burgess, no Canadi, que regis-
tra uma comunidade tinica de invertebrados marinhos
do Cambriano. Um outro exemplo é o de Messel, na
Alemanha, onde um antigo lago pantanoso preservou
uma enorme quantidade de restos orginicos, documen-
tando de forma espetacular uma comunidade continen-
tal do Tercidrio, com destaque na preservacio de ma-
miferos exdticos, representantes de grupos ancestrais
das formas modernas.

No Brasil, sio dignos de nota a preservagio,
em ambientes esmgmdﬂs, dos mesossauros da For-
magdo Irati (Permiano da Bacia do Parand) e inse-
tos, folhas e peixes da Formagio Tremembé (Oligo-
Mioceno da Bacia de Taubaté).

Minerais de ferro

O ferro pode ser disponibilizado para os proces-
sos diagenéricos e fossildiagenéticos sendo dissolvido

e transportado na forma de ion ferroso Fe*, sob condi-
¢oes redutoras, ou seja, quando ndo houver oxigénio
disponivel para sua oxidagio. E também conveniente
que outros fons, como o carbonato, o sulfeto, ou o silicato,
que possam formar com ele compostos insoldveis, este-
jam em baixas quantidades na solugdo. A acidez facilita
a solubilizagdo do ferro, que precipita na forma de diver-
sas composi¢des, em variadas faixas de pH. Por isso,
uma quantidade substancial de ions ferrosos livres € mais
facilmente mantida em ambientes com acimulo de
matéria orginica, quando a decomposigao desta cria uma
deficiéncia de oxigénio e mantém as condicoes dcidas
devido a dissolu¢do de compostos orginicos na agua.
S3o nestes ambientes que mais facilmente se forma a
pirita (sulfeto de ferro), pois sob tais condigdes, o enxo-
fre, comum na matéria orginica, também € liberado em
grande quantidade, pela atividade anaerébica de bacté-
rias, e reage prontamente com o ferro livre, causando
sua precipitagdo. A pirita, de coloracdo amarelada, se-
melhante ao ouro (quando ndo oxidada) é comum em
folhelhos escuros, formados em ambientes estagnados
e ricos em matéria orginica. Ocorre comumente tam-
bém em micro-ambientes, onde as condi¢des para sua
precipitagio sdo favorecidas pelo confinamento de res-
tos de matéria orginica em decomposi¢io, dentro de
conchas, carapagas (figura 4.6A) ou carcagas fossilizadas
por outros processos. Pode produzir, pelo procgsso de
substituigdo (piritizagdo), alguns dos mais aprecidveis
tipos de fGsseis; uma vez exposta a condigdes mais oxi-
genadas, a pirita escurece rapidamente.

A fossildiagénese por minerais de ferro ¢ facilita-
da sob condig¢des de umidade. No caso dos 6xidos
férricos, os ions ferrosos dissolvidos sdo carreados aré
que as condig¢des tornem-se oxidantes, onde haveri a

A Q_100um B AN L
Figura 4.6 (A) Ostracodes da Formagio Pojuca, Andar Aratu (Bacia do Recéncavo, Eocretdceo) prenchidos por sulfeto de
ferro. Esquerda: Morfologia externa da concha. Direita: vista interna das carapagas mostrando os cristais de pirita (p) (GUZZO,
1997; fotografia de Jarbas Guzzo). (B) Detalhe do tecido vascular de uma preridéfita (Formagdo Alcdntara, meso-Creticeo da Bacia
de Sao Luis) gue sofreu permineralizagio por minerais de ferro. Os circulos negros sdo deposicoes localizadas de goethita
[FeO(OH)]. A faixa clara, horizontal, com micro-cimaras sequenciadas € um dos vasos condutores (Medeiros, 2001).
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na forma de hematita (Fe,0,) ou goethita
)l, por exemplo. Esta sucessdo de processos
malmente na superficie ou logo abaixo dela.
camadas sedimentares ricas em éxidos férricos
e suspeitas de terem se formado na superficie

idos de ferro esto freqiientemente en-
| processos de permineralizagio ¢ po-

ituras originais. Estruturas delicadas dos
 vasculares de preridéfitas mineralizados por

Fosfatizagio

O fosfato € normalmente disponibilizado em
ambientes ricos em matéria orginica, e pode precipitar,
por exemplo, na forma de apatita (fosfato de cilcio) ou
fosfato férrico. Os fosfatos estdo fregiientemente envol-
vidos na permineralizagio e substitui¢io de carapagas e
outras estruturas de origem orginica. Uma das vias de
fosfatizagdo que produz alguns dos mais raros e espeta-
culares tipos de preservagio é mediada por acio
bacteriana, agindo sobre a matéria orginica em decom-
posi¢do, em ambientes com disponibilidade de oxigé-
nio (por isso freglientemente ocorre préximo 2 superfi-
cie). As bactérias utilizam a matéria orginica como fonte
de energia e suprimento de nutrientes. Seus processos
metabdlicos causam a liberagiio de fésforo que oxida-se
na forma de fosfato. A precipitacio do fosfato ¢ facilitada
pela acidez do meio, conseqiiente da decomposig¢do dos
compostos orginicos. O fosfato, em precipitagio, pode
produzir nédulos e, no caso de estar sendo precipitado
em associagdo com corpos em decomposigo, pode vir a
acumular-se copiando a forma orginica original.

Como a fosfatizacio pode ocorrer muito rapida-
mente e sob condicdes préximas da superficie, ¢ um
meio de fossilizacdo conveniente para a preservagio
de estruturas delicadas, que tém curta duragio antes de
se degradar, e que servem de alimento para bactérias,
como tecidos moles e excrementos (estes tltimos for-
mam coprolitos).

Nas concregdes da Bacia do Araripe, ocorrem
tecidos moles substituidos por fosfato. Um exemplo

notdvel é o de fibras m-umuhﬁ-de peixes detalha-
damente preservadas (¢g: Brito, 1992; figura 4.7).

0 150 pm

Figura 4.7 Tecido muscular fosfatizado de Tribodus
limae (tubario Hibodontideo da Formagio Santana, Bacia do
Araripe) (Brito, 1992, fotografia de Paulo Brito).

Fraturas e deformacoes

Os processos englobados no conceito de
fossildiagénese, incluem também as alteragdes fisicas
decorrentes da pressio do sedimento sobrejacente que,
em dreas de constante subsidéncia e sedimentacio, é
progressivamente crescente. O peso da coluna
sedimentar pode provocar fraturas que, inclusive, po-
dem facilitar a penetraciio de dguas percolantes, facili-
tando a entrada de minerais dissolvidos na estrutura em
processo de fossilizagdo. Este aspecto € observado em
dentes de dinossauros e crocodilos da Formagio
Alcintara, meso-Cretidceo da Bacia de Sio Luis,
Maranhio (figura 4.8). Por outro lado, este processo de

0 0,5 mm
—_—

Figrua 4.8 Detalhe da deposic¢ao de mineral de ferro
no tecido de um dente de dinossauro teropode (Formagio
Alcintara, meso-Cretdceo da Bacia de Sao Luis). O éxido de
ferro (veios negros) dissolvido adentrou-se pela fratura (linha
obliqua) provocada pelo peso do sedimento sobrejacente ¢
penetrou nos poros do tecido original (Medeiros, 2001).
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deterioragido pode, evidentemente, atrapalhar na andli-
se da morfologia da estrutura fossilizada.

Um outro efeito do peso das camadas
sobrejacentes € a ocorréncia de deformagdes na estru-
tura fossilizada que pode, as vezes, alterar detalhes da
anatomia da mesma, podendo gerar confusio na defini-
¢do taxondmica do féssil afetado (figura 4.9). A deposi-
¢do progressiva de minerais em estruturas porosas tam-
bém pode causar deformagies por expansio do tecido
original.

Figura 4.9 Deformagdes de crinios de Ischigualastia
Janseni (Formagdo Ischigualasto, Tridssico Superior da Argen-
tina) devido & compactagdo do sedimento. Os crinios alinhados
horizontalmente representam um mesmo espécimen, em vista
lateral e dorsal. Estas variagdes sio modificagbes de um mesmo
modelo anatdmico, dando a impressido de tratar-se de mais de
um faxon (Schulez, 1991).

Holz & Schultz (1998) descreveram diferen-
tes graus de deformagoes diagenéricas em crinios
de répteis do Tridssico do Rio Grande do Sul (Bacia
do Parand), devido ao deslocamento progressivo de
estruturas do tecido 6sseo provocado pela deposi-
¢do de calcita ¢ hematita.

Palinomorfos deformados (cisalhados) em
conseqiiéncia do falhamento de camadas
sedimentares (figura 4.10) sdo descritos por Arai
(2000).

o 20 um
—_

Figura 4.10 Esporo trilete cisalhado (fotografia de
Mitsuru Arai).

~

Ambar

O dmbar é a fossilizagdo de certas resinas, produ-
zidas em duros internos ou glindulas especializadas na
superficie de determinadas drvores do grupo das coniferas
e das angiospermas. Estas resinas sdo misturas de subs-
tincias que endurecem rapidamente em contato com o
ar, quando liberadas para a superficie, em conseqiiéncia
de algum ferimento produzido na casca da drvore. As
principais resinas envolvidas com a origem do dmbar
sdo formadas por compostos voldteis e ndo voldteis do
grupo dos terpendides, que sao polimeros de unidades
isoprene (C.H)).

Muitos pequenos organismos, notavelmente in-
setos, foram aprisionados pelo fluxo de resinas. Depois
de alguns dias a resina endurece, em conseqiiéncia da
acdo dos raios solares e oxidagdo. Os seus componen-
tes, apos sofrerem desidratagio, atuam entdo como um
agente embalsamador, preservando o organismo em sua
forma original integra. No entanto, para efetivamente
serem fossilizados, ou seja tornarem-se dmbar, e perdu-
rarem por milhdes de anos, é necessirio que estes nd-
dulos de resina endurecida sejam incorporados pelos
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sedimentares e protegidos da agio destrutiva
essmo de superficie. A preservagio em dmbar
2da excepeional, podendo conservar estrutu-
= como organelas, e mesmo moléculas como
merecer destaque entre as formas de
 @mbar ¢ rratado neste livro em um capi-

s vulednicas

L comjunto de processos que respondem por

§ senor entre registros de fossilizagio estd
jatividade vulcinica. Os derrames de materi-
1 superficie da Terra tém uma atuagdo mais
processos diagenéticos, podendo ser uma
te de minerais canalizados, via dissolu-
s mecanismos fossildiagenéticos de sub-su-
em, houve casos em que a stbita ocorréncia
le vulcdnica aprisionou instantaneamente
des de organismos, matando-os por
ato, envenenamento ou calor, e soterrando-os
smente. Nestes casos, € favorecida a possibilidade

& a atividade fossildiagenética posterior leve 2
¢3o de uma grande quantidade de organismos,
do aos paleontblogos uma observagio tdnica e
e integra de comunidades antigas.

Destaca-se como exemplo ilustrativo a ocorrén-
cia de Ashfall (Mioceno tardio do Nebraska, EUA), onde
uma comunidade de grandes mamiferos e outros ani-
mais e plantas associados foram instantaneamente sufo-
cados e soterrados pela acdo de cinzas vulcinicas, sendo
aprisionados em um envoltério de vidro vulcinico, que
favoreceu sua conservagio até que mecanismos
fossildiagenéticos posteriores pudessem completar o

processo de fossilizagio.

Consideracdes finais

Um determinado horizonte sedimentar onde
existam bioclastos em processo de fossilizagdo, pode
experimentar modificagGes acentuadas nos fatores que
controlam a fossildiagénese, em funcdo das vicissitu-
des da coluna sedimentar e de mudangas climdricas de
superficie, que acabam influenciando as camadas em
profundidade. Além disso, sob determinadas condigdes
fisico-quimicas, mais de um processo fossildiagenético
pode ocorrer simultaneamente e ainda, os bioclastos
envolvidos na mesma matriz rochosa podem variar em
natureza quimica, estrutural ou textural. O resultado

desta gama de possibilidades combinadas ¢,
freqiientemente, a observagio de mais de um tipo de
fossilizagdo ocorrendo em um mesmo horizonte
sedimentar ou até em uma mesma estrutura fossilizada.
Bons exemplos de processos combinados de fossilizagio
s@0 0s organismos encontrados nas concregoes da Bacia
do Araripe (Martill, 1988; Maisey, 1991), os carcindlitos
da Formag@o Pirabas, no Pard (Tévora, 2000; figura4.11)
e cascas de ovos de dinossauros da regido de Uberaba
(Magalh3es-Ribeiro, 2002; figura 4.12).

A realidade da andlise fossildiagenética, portan-
to, fregiientemente incorpora o conhecimento de cada
processo envolvido, num contexto integrado e mais
complexo para esclarecer satisfatoriamente a histéria
post-mortem do organismo fossilizado. Esta abordagem
pode fornecer a chave para a compreensao dos aconteci-
mentos que se sucederam, a longo prazo, depois da exis-
téncia daquele organismo.

A 0 1cm B 0 0.4 mm

Figura 4.11 (A) Carcindlito (concrecdo) da Formagio
Pirabas (Eomioceno do Pard). Vista ventral do caranguejo Uea
maracoant. (B) Formacao de franja de carbonato de cdlcio (setas)
em espago vazio no interior de um carcinélito. Nesras
concregoes sdo também observados outros tipos de mecanis-
mos fossildiagenéticos, como a deposi¢io de silica e pirita
(Téavora, 2000; fotografia de Vladimir de Aratjo Tévora).

1.0 mm B 0

Figura 4.12 Segdes delgadas transversais em cascas
de ovos de dinossauros (Formagdo Marilia, Bacia Bauru,
Neocreticeo). (A) Substitui¢io parcial por calceddnia (cd).
(B) Deposigio de carbonato de cilcio secundidrio (c) nas li-
nhas de crescimento (Magalhdes-Ribeiro, 2002; fotografia de
Cldudia Maria Magalhies Ribeiro).
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E importante esclarecer que 0s processos
diagenéticos ndo sdo os dnicos envolvidos com a pre-
servagdo de restos orginicos. A prépria decomposigio
de matéria orginica pode, sob condi¢bes muito particu-
lares e raras, produzir copias mineralizadas da estrutura
original, com um grau de fidelidade que pode até supe-
rar o da fossildiagénese. Os processos necroliticos, como
sdo chamados, podem ser algo semelhantes aos
fossildiagenéricos mas, para serem eficientes como
modo de preservagio, precisam ocorrer rapidamente,
num intervalo de horas ou dias, ap6s a morte do indivi-
duo. A decomposigio dos restos orgénicos ricos em pro-
teinas em ambiente aquitico pode, por exemplo, libe-
rar grandes quantidades de amdnia na prépria coluna
d’dgua, antes do soterramento da carcaga. Sob condi-
¢bes de baixos teores de didxido de carbono, o pH tor-
nando-se elevado, hd a precipitagio de carbonato
diretamente da dgua para os tecidos em decomposigio,
sem a necessidade de soterramento prévio.

De modo compardvel, a decomposigio de maté-
ria orginica, antes do soterramento, pode concentrar
quantidades expressivas de CO, em um micro-ambien-
te, tornando o meio dcido e propenso & precipitagio de
fosfato diretamente sobre os tecidos em decomposigio,
O fosfato necessdrio pode ser disponibilizado pela de-
composi¢do bacteriana de substincias como proteinas e
acidos nucléicos da prépria carcaga.

Processos necroliticos podem ter uma vantagem
na qualidade de preservagio, em relagio 2
fossildiagénese, porque ocorrem quando os tecidos ain-
da estdo em sua condi¢do original, recém mortos, € isto
facilita a substituigdo detalhada das estruturas orginicas.
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 Rosemarie Rohn

Todo fossil é o registro de uma espécie que exis-
‘em determinado intervalo de tempo da histéria da
a. Representa um estdgio da evolugio dos seres

os. Considerando que a evolugio ocorreu numa or-
M bem definida, de maneira irreversivel, os fésseis
constituem uma lmportante ferramenta para discrimi-
nar as rochas mais antigas daquelas relativamente mais
novas. A Escala de Tempo Geoldgico, que continua sen-
do aperfeicoada até hoje, fundamenta-se nesse precei-
to. A Estratigrafia ¢ um ramo da Geologia que utiliza
dados paleontolégicos para determinar a idade relati-
va das rochas, visando reconhecer a sua distribuicido
espacial.

No presente capitulo sio introduzidas as infor-
magoes bdsicas sobre o uso estratigrifico dos fésseis,
recomendando-se, para conhecimentos mais profun-
dos, consultar Mendes (1984), L.emon (1990) ¢ Briggs
& Crowther (1996).

Bacias Sedimentares

Quase todos os f6sseis sio encontrados em ro-
chas sedimentares que se formaram, portanto, em
bacias sedimentares. As ocorréncias em cinzas vul-
cdnicas ou em rochas metamérficas representam
rarissimas exceg¢des. Contudo, os fésseis mais antigos

- USO ESTRATIGRAFICO DOS
OSSEIS E TEMPO GEOLOGICO

do Brasil, ou seja, estromatélitos (construidos por
cianobactérias) e procariontes associados, ocorrem em
rochas metassedimentares do “Embasamento Pré-
Cambriano” (figura 5.1).

As bacias sedimentares podem ser de diversos
tipos, conforme a natureza do espago de acumulagio e
de preservacio dos sedimentos. No Brasil, de acordo
com a localizagdo e sem considerar a sua natureza, as
bacias sedimentares podem ser classificadas em inte-
riores ¢ marginais (figura 5.1).

As grandes bacias interiores (ou intracratonicas)
caracterizam-se por rochas sedimentares acumuladas
durante longos intervalos de tempo sobre grandes ex-
tensoes do continente. Também existem diversas ba-
cias interiores com dimensées pequenas e depdsitos
geralmente bem mais jovens.

As bacias marginais estdo relacionadas i sepa-
ragio da América do Sul e Africa do antigo supercon-
tinente Gondwana iniciada hd cerca de 100 milhdes
de anos.

Existe amplo registro de fésseis no Brasil, tanto
nas bacias interiores, como nas marginais. Em muitas
bacias, a Paleontologia ainda é pobremente conhecida
(por exemplo, nas bacias Parecis—Alto Xingu, Alto
Tapajés, Tacutu), o que pode servir como estimulo para
novas investigacoes.
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1 - Solimdes 15- Iguatu 32- Sanfranciscana
3 - Parnaiba 17- Rio do Peixe 34- Gandarela
4 - Alto Tapaj6s 18- Lavras da Mangabeira  35- Fonseca
5 - Parecis-Alto Xingu 19- Araripe 36- Campos
6 - Parana 20- Serra do Indcio 37- Itaborai
7 - Rio das Barreiras 21- Mirandiba 38- Resende
8 - Agua Bonita 22- Tupanaci 39- Taubaté
9 - Coimbra 23- Afogados da Ingazeira ~ 40- Sdo Paulo
24- Betania 41- Curitiba
25- Pernambuco-Paraiba 42- Pelotas
Bacias Meso-Cenozbicas 26- Sergipe-A.lagoas 43- Acre
10- Marajé 27- Jatoba 44- Tacutu
11- Pirabas 28- Tucano 45- Boa Vista
12- S&o Luis 29- Reconcavo 46- Bananal
13- Barreirinhas 30- Almada 47- Pantanal

Figura 5.1 Disuibuigio das bacias sedimentares da parte emersa do Brasil (modificado de Schobbenhaus & Campos, 1984).

Conceitos Fundamentais da

Estratigrafia

Nas bacias sedimentares, os ambientes deposi-
cionais podem ser marinhos, continentais e transicionais,

apresentando distintas caracteristicas de acordo com as
condigoes fisicas, quimicas, biolégicas, geogrificas e
climdticas reinantes. Independentemente do tipo de
ambiente, os sedimentos depositam-se em estratos.
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f1a € a parte da Geologia que trata do estudo
has estratificadas, sua descrigio, sua interpreta-
s relages miituas.

A designacio facies € empregada para uma ro-
sm determinadas caracteristicas, que podem ser
(liroficies), paleontolégicas (bioficies) ou
n geral, as caracteristicas das ficies permi-
etar 0 processo deposicional ¢ o paleoam-
lguns pesquisadores discriminam as ficies
da sua génese e ndo pelos caracteres descri-
‘estrato pode conter uma ou mais ficies.

amarqués Nicolaus Steno (1638-1687)
fimeiros importantes conceitos da Estra-
somo o Principio da Superposicéo, que pode
fuzido como: “em qualquer empilhamento de
a0 perturbados, a camada inferior é a mais
#s camacdas sucessivamente mais altas sao su-
nte mais jovens’.

tratigrafia experimentou grande avango
s do engenheiro inglés William Smith
longo dos anos, ele verificou que vdrios
m numa ordem vertical definida. Os
m certo local puderam ser observados tam-
0s, sugerindo que eram originalmente
reconhecimento dessa relagio lateral en-
be 0 nome de correlagdo estratigra-
; tificou os estratos em pontos distin-
-do contetido fossilifero, das litologias e dos
s dessas litologias. Ele foi capaz de prever
suas espessuras nas escavagoes dos seus pro-
engenharia. Colecionando informages intui-
a sucessdo de assembléias fossiliferas, ele
suas correlagbes para estratos cada vez mais
es, inclusive quando as litologias eram lateral-
tintas.

= ressaltar que as conclusdes de W. Smith
, em cerca de 60 anos, a teoria de evolu-
espécies de Charles Darwin (1809-1882).
prmente, embora ainda ocorressem controvér-
asucessio de diferentes tipos de animais e de plan-
9 esCratos €, portanto, no tempo, passou a ser
a pela evolugido. Assim, foi possivel concluir
nte aquelas rochas originadas ao mesmo tem-
conter assembléias fossiliferas similares. As
goes intuitivamente iniciadas por W. Smith re-
m “linhas (virtuais) de tempo”, ou melhor,
rizontes cronoestratigréficos.

As figuras 5.2 e 5.3 mostram exemplos de corre-
agdes estratigrificas, da escala de afloramento 4 escala

de bacia. Em qualquer situagio, pode-se enfatizar a im-
portincia da Paleontologia para o reconhecimento de
estratos de mesma idade (figura 5.4).

Os fésseis mais adequados para correlagoes a
longas distincias sio os fosseis-guias (figura 5.3B).
Além da grande distribuicao geogrifica (preferencial-
mente distribui¢io cosmopolita ou pandémica, isto
é, global), esses fésseis devem ter pequena amplitude
vertical (ou seja, evoluido rapidamente ou experi-
mentado ripida extingdo), devem ser facilmente iden-
tificdveis, abundantes e preferencialmente indepen-
dentes do tipo de rocha. Muitos microfésseis, especi-
almente de organismos planctonicos, grios de pélen e
esporos preenchem estes requisitos. Sio muito dteis
nas correlagdes de subsuperficie porque as amostras
de pogos e de sondagens geralmente nio permitem a
obtenc¢io de macrofésseis inteiros ¢ em quantidades
significativas.

Os estratos podem ser denominados de diversas
maneiras, variando de acordo com os critérios de classi-
ficacdo. Por exemplo, a idade das rochas, as litologias
ou o contetido paleontolégico sio critérios para estabe-
lecer, respectivamente, a Cronoestratigrafia, a
Litoestratigrafia e a Bioestratigrafia. Sdo possiveis tam-
bém outras classifica¢des estratigrificas (por exemplo,
a Sismoestratigrafia e a Magnetoestratigrafia), que
fogem ao escopo do presente livro. Em cada pais, de-
vem ser obedecidas certas normas estratigraficas como
as do *Codigo Brasileiro de Nomenclatura Estratigra-
fica” (Petri et alii, 1986a).

Litoestratigrafia

Na Litoestratigrafia, os critérios de classifica-
¢do das rochas sdo as litologias. A unidade fundamen-
tal é a formacdo, a qual € um conjunto relativamente
homogéneo de rochas de uma ou mais litoficies
mapedvel na superficie terrestre ou em subsuperficie,
normalmente na escala 1:25.000 (figura 5.3 A-C). Uma
formagdo pode ser subdividida em membros, prefe-
rencialmente também mapeidveis. Certas camadas, se
forem iiteis (por exemplo, para correlagoes ou para ex-
plorag¢io econdmica), igualmente sio formalizadas
como unidades litoestratigraficas. Um conjunto de for-
magdes geneticamente relacionadas corresponde a um
grupo. Todas as unidades formais sio denominadas
pela categoria litoestratigrafica e por um nome, prefe-
rencialmente geogrifico (por exemplo, Formagio Pon-
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Figura 5.2 (A) Correlagbes estratigrificas num afloramento. (B) Correlagdes estratigrificas numa drea com diversos afloramentos
‘& um poco. As informagBes da drea s3o resumidas numa segdo colunar composta que facilita a visualizagio dos intervalos de ocorréncia
~ dos fésseis.
Grossa, Membro Jaguariaiva, Grupo Parani (figura Bioestratigrafia
D). Na Litoestratigrafia, existem possibilidades adi-
de subdivisdes ¢ denominagdes, as quais po- Na Bioestratigrafia, os critérios de classifica-
ser resgatadas em Petri er a/it (1986a, b). ¢do dos estratos sdo paleontolégicos. Interessa apenas
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Figura 54 Correlagoes estratigraficas ¢ cronoestratigrafia, usando como exemplo o braquipode Tropidoleptus carinatus
{dados de Fonseca & Melo, 1987). (A) Distribuigio global dos fésseis de T, carinatus. (B) Interpretagoes da paleogeografia e das
tozas de dispersio de Tropidoleptus carinatus (modificado de Fonseca & Melo, 1987). (C) Distribuigio cronoestratigrafica de 7
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o contenido fossilifero na sucessio de estra-
teoria, deve refletir a evolugio das espéci-
ivisdes fundamentais sdo as biozonas (ou
e podem ser subdivididas em subzonas ou
s em superzonas (figura 5.5). Essas unidades
gnadas de acordo com o nome de um ou dois
48 caracteristicos (por exemplo, Zona Austra-
rzelofi, figura 5.3D).

Os limites das biozonas podem ser definidos por
critérios paleontolégicos, geralmente pelo
ento ou desaparecimento de certos faxa, pe-
os de sua abundincia mdxima, pela com-
ntre o aparecimento de alguns e desapareci-
outros ¢ também por vdrios tipos de associa-
= taxa (figura 5.5). Os zoneamentos bioes-
:0s podem ser propostos usando um grupo

 diversos grupos em conjunto (por exemplo,
gopodes + trilobitas + bivilvios).

Eum conjunto de estratos de uma bacia podem
stabelecidos distintos zoneamentos, com limites
mente independentes (por exemplo, um
nto para os braquiépodes e outro para os
). Em qualquer situacio, € importante amostrar
em intervalos adequados para reconhecer a
e vertical correta dos #axa (figura 5.6).

As unidades bioestratigrificas também sdo to-
i independentes das litoestratigrificas (figura
). Entretanto, na pritica, determinados fésseis mui-
ezes sO ocorrem em certas litofdcies porque fo-
condicionados ecologicamente pelo ambiente
cional (figura 5.6). Nesses casos, na realidade,
se estabelecer apenas uma “ecoestratigrafia”
= 0s niveis de aparecimento e desaparecimento
faxa nio refletem seu verdadeiro tempo de exis-

noestratigrafia, Geocronologia e
cla de Tempo Geolégico

A Cronoestratigrafia estd intimamente rela-
cionada 2 Geocronologia, o que muitas vezes gera
bastante confusio. A Cronoestratigrafia classifica os
estratos de acordo com a sua idade e a Geocronologia
refere-se exclusivamente ao tempo, que € uma gran-
deza imarterial.

A idade de uma rocha pode ser absoluta ou
relativa. A idade absoluta é expressa em anos (usan-
do-se as abreviagbes: Ma = milhdes de anos; Ba ou

Ga = bilhdes de anos). O principal método para reali-
zar datagdes absolutas é o radiométrico, o qual se
baseia no cilculo do tempo envolvido no decaimento
de uma certa quantidade de is6topos desde o “momen-
to” da cristalizacio de um mineral ou da solidificacdo
de uma rocha. O mérodo do Carbono-14 pode ser apli-
cado a fésseis que apresentam carbono em sua compo-
si¢do, porém ndo mais antigos que 50.000 ou 60.000
anos porque a meia-vida do is6topo € muito curta. No
caso das rochas sedimentares mais antigas, a glauconita
é um dos raros minerais eventualmente datdveis por-
que sua cristalizag¢ido pode ter ocorrido no proprio am-
biente de sedimentacio.

Na falta de datagdes absolutas, a idade das ro-
chas € expressa em termos relativos. Utilizam-se de-
nominagoes como “Periodo Devoniano”, “Era Paleo-
zbica”, com aproximadamente o mesmo sentido que
“Era Medieval”, “Periodo Colonial”, “Anos 60". As
denominagbes empregadas na Tabela de Tempo
Geolégico (figura 5.8) comegaram a ser criadas a partir
do século XVIII, quando o engenheiro inglés William
Smith constatou as sucessoes ordenadas de fdsseis nas
rochas. Outros pesquisadores, inicialmente da Gra-
Bretanha, depois de outros paises da Europa, também
se empenharam para comparar 0s estratos quanto ao
seu contetdo paleontoldgico. As dificuldades eram
grandes porque ainda ndo se sabia quais fosseis real-
mente seriam (iteis para as correlagoes (fosseis-guias).
Em cada drea, as camadas comegaram a ser designa-
das por nomes locais. Tais nomes passaram a ser apli-
cados em dreas cada vez mais amplas a medida que as
correlagdes eram estendidas para diversas bacias.

As origens de alguns nomes consagrados da
Cronoestratigrafia e da Geocronologia sido as seguin-
tes: Cambriano em alusio a Cambria, o nome latino
de Gilia; Ordoviciano, nome derivado de Ordovices,
uma antiga tribo celta; Siluriano, relativo a Silures,
nome dos antigos habitantes do oeste da Inglaterra e
do Pais de Gales; Devoniano, nome de afloramentos
proximos a Devonshire, na Inglaterra; Carbonifero,
designacgio dada aos estratos com camadas de carvio
do centro-norte da Inglaterra; Mississipiano e
Pensilvaniano, unidades também portadoras de car-
vio na América do Norte; Permiano, nome derivado
da provincia russa de Perm no lado oeste das Monta-
nhas Urais; Tridssico, nome proposto para um con-
junto de rochas subdividido em trés partes da Alema-
nha; Jurdssico, em alusio as Montanhas Jura entre a
Franca e a Suiga; Cretdceo, denominagio derivada da
palavra latina erefe que significa greda ou giz.
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Figura 5.5 Principais tipos de biozonas de acordo com o Guia de Nomenclatura Estratigrifica (Petri er alfi, 1986b).

A Tabela de Tempo Geoldgico é subdividida A unidade fundamental da Cronoestratigrafia
em éons, eras, periodos, épocas e idades (figura 5.8). ¢ o sistema que corresponde ao conjunto de rochas
Na Cronoestratigrafia, respectivamente, as unidades depositadas num periodo geol6gico. Por exemplo, o
sio eonotemas, eratemas, sistemas, séries ¢ an- Sistema Devoniano foi depositado durante o Periodo
dares. Devoniano. Os sistemas Tercidrio e Quaterndrio
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AMOSTRAGEM
ACADA1m

AMPLITUDE ESTRATIGRAFICA
DOS TAXONS (A,B,C,D, E, F)
DE ACORDO COM DISTINTOS
INTERVALOS DE
COLETA DE AMOSTRAS

E OCORRENCIAS DO TAXON NAS AMOSTRAS
I AMPLITUDE ESTRATIGRAFICA TOTAL DO TAXON

AMOSTRAGEM
ACADASmM

que os faxa B e D ocorrem apenas em determinadas litoficies.

derivam da antiga classificagio das rochas em Primadrio,
Secundadrio, Tercidrio e Quaternirio empregada no sé-
culo XVII. Contudo, ao invés de Tercidrio, muitos auto-
res adotam os sistemas Paleégeno ¢ Nedgeno.

Figura 5.6 Amplitudes estratigraficas dos zaxa A a F determinadas de acordo com distintos intervalos de amostragem. Notar

Os sistemas fazem parte de unidades maiores
designadas eratemas ¢ eonotemas. As respectivas
unidades de tempo sido as eras e os éons. As rochas
mais antigas da Terra eram anteriormente referidas
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DISTRIBUIGAO DAS
UNIDADES ESTRATIGRAFICAS
NO TEMPO E NO ESPACO

TEMPO

.........

;i UNIDADE LITOESTRATIGRAFICA

.........

- B | UNIDADE BIOESTRATIGRAFICA
- UNIDADE CRONOESTRATIGRAFICA

1a6 LINHAS DE TEMPO

l ESTRATOTIPOS

(sao secdes onde certo nivel foi escolhido para

I representar a base de uma unidade cronoestra-
tigrafica, correspondendo a certo "instante" da
escala de tempo geologico; em outros locais, a
base da unidade eventualmente ndo coincide
com o0 mesmo instante)

% 5.7 Estratotipos e unidades lito, bio e cronoestratigrificas no espago e no tempo (modificado de Holland, 1996).

} sentes 4 “Série Primdria”. Correspon- Proterozéico. O intervalo de tempo ainda anterior,

am &mﬂm de cardter cristalino subjacentes a es- compreendendo a formagio da Terra até a geracio das

uimﬁmlﬂbm Na escala de tempo, estas rochas rochas mais antigas preservadas, ¢ designado Eon

amalmente sdo atribuidas aos e6ns Arqueano e Hadeano. Estes trés intervalos sio informalmente
— - - m—— T —— - —————— . —— —= — :=
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designados como “Pré-Cambriano”, por terem ante-
cedido o Periodo Cambriano, quando surgiram os pri-
meiros invertebrados dotados de conchas ou “esquele-
tos duros” preserviveis. O intervalo de tempo do
Cambriano até hoje corresponde a0 Eon Fanerozéico
(phaneros= evidente; zoon= vida). O Fanerozdico é sub-
dividido nas eras Paleozéico, Mesozéico ¢ Ceno-
zdbico,

Os sistemas podem ser subdivididos em séries,
as quais compreendem as rochas depositadas nas res-
pectivas épocas do tempo geoldgico. As séries freqiien-
temente sdo designadas como sendo as subdivisdes
“inferior”, “médio” e “superior” dos sistemas, corres-
pondendo as subdivistes “en..”, “meso...” e “neo...”
dos periodos. Na lingua inglesa, os respectivos termos
cronoestratigraficos sdo lower, middle e upper ¢ os
geocronolégicos sdo early, middle ¢ late. Por exemplo, a
Série Devoniano Inferior (Lower Devonian) foi depo-
sitada durante a Epoca Eodevoniano (Early Devonian).
A mesma relagio existe entre Devoniano Médio (Middle
Devonian) - Mesodevoniano (Mid Devonian) ¢ Devo-
niano Superior (Upper Devonian) — Neodevoniano (Laze
Devonian). No caso do Sistema Tercidrio, as séries re-
ceberam denominagdes ji consagradas (Paleoceno,
Eoceno, etc.), inicialmente introduzidas com base nas
proporgoes de espécies de invertebrados marinhos
atuais nas faunas f6sseis. Para o Quaterndrio, as séries
Pleistoceno e Holoceno foram originalmente propostas
para designar os depésitos glaciais e os pds-glaciais.

As séries sio divididas em andares (ez, figura
5.2E; figura 5.3D) e as épocas em idades (em inglés,
respectivamente, stages ¢ ages). Por exemplo, o Andar
Emsiano (Emsian Stage) foi depositado durante a Ida-
de Emsiano (Emsian Age).

A menor unidade cronoestratigrifica é a crono-
zona, a qual equivale a uma biozona muito bem co-
nhecida em escala mundial. Obviamente, em teoria, a
precisdo da biozona deveria permitir o reconhecimen-
to de horizontes iséeronos, o que, na pritica, é relati-
vamente dificil. Pode-se realizar, por engano, correla-
¢oes dideronas quando se utiliza fésseis de organis-
mos extremamente dependentes de certas condigoes
ecoldgicas, as quais se instalaram ora em certo local,
ora em outro (“ecoestratigrafia”; figura 5.3B). Outro
nisco de correlagdes didcronas € por utilizagio de f6s-
seis retrabalhados, isto é, derivados de um estrato an-
“tigo erodido e redepositados num estrato mais novo.
A dispersdo de alguma espécic para dreas distantes
rambém pode resultar em diacronismo devido a difi-

- culdades para ultrapassar barreiras. Por exemplo, na

figura 5.4, o braquidpode Tropidoleptus carinarus alcan-
¢ou dreas distantes em momentos diferentes por influ-
€ncia do clima, da elevagdo do nivel relativo do mar e da
movimentagio tectdnica do Gondwana para o norte. Esta
espécie ndo ¢ um bom féssil-guia na escala de andares
do Devoniano, mas poderia ser considerado um bom
fossil-guia do Sistema Devoniano. A resolugio
cronoestratigrifica e a distribuigio geogrifica que se
pode admitir para um “féssil-guia” sempre depende do
potencial dos outros fésseis disponiveis. As vezes, na
falta de um féssil-guia ideal, € necessario tolerar algum
diacronismo nas correlagdes. Na figura 4.8 pode-se
visualizar os intervalos de tempo em que viveram viri-
os grupos de organismos e os intervalos dos represen-
tantes usados como fésseis-guias.

Continuam até hoje as discussoes sobre a
abrangéncia dos intervalos cronoestratigrificos ¢ a
formalizagdo de subdivisdes cada vez menores. A Co-
missdo Internacional de Estratigrafia (ICS) da Unido
Internacional de Ciéncias Geoldgicas (IUGS) objetiva
estabelecer uma escala estratigrafica padrio, aplicavel
mundialmente. Comités de especialistas rigorosamente
eleitos procuram definir a base de cada unidade
cronoestratigrifica num ponto tnico de uma se¢io
muito bem selecionada (GSSP = Global Boundary
Stratotype Section and Poinr), onde se observa alguma
modificagio da fauna ou flora muito marcante (apare-
cimentos ¢ extingoes). O ponto, por defini¢io, repre-
sentaum “instante” de tempo conhecido e serve como
referéncia para determinar a base da unidade
cronoestratigrifica de outros lugares (que ndo obriga-
toriamente coincide com o mesmo “instante” de tem-
po; figura 5.7).

As segoes de referéncia para a defini¢do da base
das unidades cronoestratigraficas normalmente estdo
fundamentadas em fésseis marinhos considerados cos-
mopolitas. Entretanto, em muitos depdsitos sedimen-
tares ndo ocorrem tais fosseis-guias por diversas razoes:
os paleoambientes deposicionais contemporineos tal-
vez tenham sido continentais ou marinhos restritos
(com biotas endémicas) ou simplesmente o registro
sedimentar estd incompleto. Nesses casos, € necessa-
rio estabelecer andares ou séries regionais/locais.
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Os processos e eventos que controlam a génese
do registro fossilifero sdo, essencialmente, os mesmos
que atuam na formagao de um deposito sedimentar, sen-
do que sua natureza, intensidade e freqiiéncia contro-
lam tanto a formagdo das camadas sedimentares, como o
acumulo e soterramento de restos orgdnicos ou
bioclastos (vide capitulo 3).

Desde o abandono da concepgiio gradualista na
geologia sedimentar e o advento da concepgao da sedi-
mentagio episddica, ainda na década de oitenta (Hsii,
1983; Dott, 1983), os paleontdlogos sabem que o registro
sedimentar € pontuado, em todas as escalas, por hiatos de
erosio e nao-deposig¢io, e que os eventos de grande mag-
nitude (rais como enchentes e tempestades), também
conhecidos como episédicos, predominam na coluna
estratigrifica com a sua assinatura, em detrimento do
registro dos processos do dia-a-dia (eventos de fundo).

Existem hiatos de virias ordens de grandeza: de
minutos ou horas (escala de estratificacdo das rochas
sedimentares), de dezenas a centenas de milhares de
anos (truncamentos e erosoes em uma seqiiéncia
tempestitica) e de milhdes de anos entre uma seqiiéncia
deposicional e outra. Estes tiltimos sdo causados pelos
periodo de erosao ¢ nio-deposigio, durante a fase de
reorganizagao tectdnica de uma bacia devido, por exem-
plo, ao levantamento de arcos estruturais ou o desloca-

ESTRATIGRAFIA DE SEQUENCIAS
E O REGISTRO FOSSIL

mento do depocentro. Um pacote de rocha de metros de
espessura pode ser produto de um processo que ndo du-
rou mais que algumas poucas horas (como uma corrente
de turbidez depositando areia), enquanto que uma ca-
mada de poucos centimetros pode representar uma de-
posicao de dezenas de milhares de anos de duragio (por
exemplo as lamas de mar profundo, formando as chama-
das se¢oes condensadas). Desta forma, a paleontologia
atualmente é ciente de que o registro fossilifero
efetivamente encontrado € produrto de uma série de pro-
cessos que resultam em um registro muito incompleto
devido aos hiatos em virias escalas.

As implicagdes para os estudos paleontologicos
sao diversas. H4 muito sabe-se que, por exemplo, o
registro sedimentar com seus hiatos e superficies de
condensagio temporal pode mascarar, obliterar ou real-
car aspectos do registro fossilifero. Assim, o conhecido
efeito Signor-Lipps postula que qualquer evento
paleobiolégico de curta duragio, tal como um pulso de
extingdio, pode aparecer como gradual no registro
fossilifero devido ao problema de amostragem (Signor
& Lipps, 1982). De maneira similar, um hiaro
estratigrifico pode amplificar a intensidade aparente de
um evento de extin¢io, condensando o tempo do ilo-
mo aparecimento de um faxon que se extinguiu ao lon-
go de um longo intervalo de tempo (Gilinsky &
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Bambach, 1987). Kowaleswski (1996) fala em
tafocenoses super-representadas (overcompleteness) para
os casos onde os processos sedimentares resultam em
amalgamento de depdsitos (=eventos) e fosseis, de modo
que, vdrios eventos geoldgicos/paleobioldgicos, sepa-
E rados no tempo, aparecem como um evento tnico. Em
resumo, a influéncia dos controles estratigrificos sobre
a natureza do registro f6ssil € inegdvel e tem recebido
cada vez mais atenc¢io. Assim sendo, pode-se dizer que
na base epistemolégica da andlise paleontol6gica
estd a andlise estratigrafica. Muitos dos modelos
atualmente empregados pela Paleontologia
(biozoneamentos, extingdo em massa versus extingao
gradativa, intervalos de confianga, modelo de equilibri-
. os pontuados) requerem e utilizam conhecimento
estratigrifico de detalhe, estando fundamentados na dis-
tribuigdo vertical e horizontal dos fésseis nas rochas
sedimentares.

Conseqiientemente, fica evidente que qualquer
mudanca significativa no pensamento ou paradigma da
Estratigrafia afeta o pensamento paleontolégico. Em
outras palavras, se a maneira de se analisar e interpretar
o registro sedimentar mudou, deve também mudar a
maneira como o paleontélogo analisa e interpreta o acha-
do fossil.

Um féssil ndo € simplesmente uma entidade
taxondmica abstrata, estanque, atemporal, desprovida de
significado paleoecoldgico. Nesse contexto, a seguinte
questdo pode ser erigida: a Paleontologia mudou sua
maneira como ciéncia? A resposta € um definitivo sim.

O objetivo do presente capitulo ¢ mostrar ao lei-
tor (1) como a estratigrafia mudou conceitual e
metodologicamente; (2) como essa “nova estratigrafia”
se integra aos mais diversos estudos paleontolégicos
(tafonomicos, paleoecoligicos, bioestratigrificos), visan-
db introduzir o leitor nesta nova conceituagio
estratigrafica, mostrando a importincia dessa ferramen-
ta ao paleontélogo e (3) discutir alguns exemplos de
‘suas inter-relagdes e aplicabilidade nos estudos
ﬁﬁﬁzontolégicos, especialmente a partir de exemplos

“Nova Estratigrafia”
;&he pmdlgméuca da Paleontologia mudou

afia tem passado por decisiva modifi-
m modciﬂs e pensamentos, desde o adven-
d;at_thcntagao episédica. No sentido

modelo estratigrifico anterior, fortemente embasado na
Estratigrafia formal e descritiva da chamada “trindade
santa” Lito-Bio-Crono-Estratigrafia, nos tiltimos quinze
anos, tem dado lugar a um modelo mais dindmico, prati-
co (no sentido de ferramenta de trabalho) e universal-
mente aplicivel, desde a escala de camada até a de
seqiiéncia deposicional.

Este modelo ou paradigma é o da Estratigrafia de
Segiiéncias, cujo embrido foi constituido pelos traba-
Thos de pesquisadores da Exxon Research Company na
década de setenta (Payton, 1977) e, sobremaneira, de-
senvolvida no final dos anos oitenta e noventa (Wilgus
et alii, 1988; Emery & Myers, 1996).

A Estratigrafia cldssica tinha como objetivo cen-
tral descrever e empilhar as rochas de uma drea de estu-
do, sem maiores preocupagdes com a génese dos estra-
tos ou com o mecanismo controlador da deposicio.
Embora as grandes descontinuidades do registro
sedimentar estivessem mapeadas e o cardter episédico
e ciclico da sedimentagio fosse conhecido (Sloss ez afi,
1949; Wheeler, 1958), a Estratigrafia se movia dentro
do paradigma do empilhamento e da denominagio (no-
menclatura formal). Uma bacia era bem conhecida se
tivesse um padrio de empilhamento definido e formal-
mente denominado, ndo importando se para cada regido
estudada diversas colunas estratigrificas existissem, al-
gumas as vezes tdo diferentes que chegavam a ser
antagbnicas.

Ja o cerne da moderna Estratigrafia de Seqiiéncias
é o reconhecimento do papel de cada fator que influi na
sedimentagdo (clima, tectdnica, eustasia) e tem, portan-
to, como objetivo estudar ¢ entender o mecanismo e as
causas da ciclicidade na génese das seqiiéncias
deposicionais (vide revisdo em Holz, 1998). E a ferra-
menta que consegue estudar os hiatos deposicionais,
tdo importantes para o paleontélogo, e trazer entendi-
mento sobre sua génese e magnitude temporal.

A metodologia bisica desta nova maneira de fa-
zer Estratigrafia continua tendo como pedra fundamen-
tal a litoficies, mas a maneira de agrupar e empilhar
associagoes faciolégicas difere fundamentalmente em
relagdio aos procedimentos tradicionais da “Estratigrafia
de Bolo de Camadas”. Uma seqiiéncia € gerada ao lon-
go de um ciclo de variagdo relativa do nivel de base (de
origem tectdnica, eustdtica ou ambas), compreendida
entre duas sucessivas quedas.

Assim, € o papel do nivel de base e seu compor-
tamento que controlam o padrdo de empilhamento dos
sedimentos e, conseqiientemente, dos fosseis. Acima
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e base, erosdo e transporte dominam, enquan- bacia, ficando confinado nos ambientes continentais (rios,

ixo do nivel de base o sedimento pode acu- lagos) e junto a linha de costa. Se o nivel de base conti-
nua subindo (= aumentando o espago disponivel para o

sedimento ocupar), a linha de costa vai se retrair
gradativamente, registrando-se uma transgressio.

preservado.
quelas bacias sedimentares em conexio com
o nivel de base é controlado pelo conjunto
a+tectonica, enquanto nas bacias endorréicas No segundo caso (nivel de base baixo ou caindo),
sem contato com o oceano, como foi o caso de o espaco disponivel é rapidamente preenchido pelo se-

s durante a existéncia do Pangea), o con- dimento, e a continuada chegada de sedimentos produzi-
+rectonica controla a variagdo do nivel de dos na drea-fonte ird causar uma regressio (figura 6.1).
Cia do Parand, durante o Tridssico, constitui Considerando-se agora um ciclo completo de
nte exemplo). queda e posterior subida do nivel de base, regressoes ¢
1 palavras simples, o que acontece € o seguinte: transgressoes irdo se suceder em uma ordem determina-
s de nivel de base alto, existe muito espago para da ¢ previsivel. Na fase de queda do nivel de base, a
hido pelo sedimento suprido, e nas fases de diminui¢do do espage ¢ muito acentuada, a ponto de
base baixo o contrdrio ocorre: 0 sedimento pre- ndo existir, na maioria dos casos, nenhum espaco para o
cilmente o espago disponivel. As conseqiiéncias sedimento depositar, havendo apenas erosio. No caso
tuagdes antagbnicas sdo as transgressdes e re- das bacias conectadas com o nivel do mar, deve-se ima-
ginar uma queda eustdrica acentuada, que recue o nivel
do mar dezenas de metros na vertical. Com isso, as dreas

.
- No primeiro caso (nivel de base alto ou aumen-
outrora costeiras e marinhas irao ficar expostas e sujeiras

do), o sedimento nio chega a se distribuir por toda a

Nivel do mar em ascensdo: aumento do espaco, resultando transgressao

Figura 6.1 O nivel de base controla o espago disponivel para o sedimento: (A) se o espago é reduzido, o sedimento prograda
& uma regressio se verifica. (B) Se o espaco € grande, ocorre retrogradagio do sedimento e transgressio. Esse € o principio bdsico
e fundamental que rege toda a sedimentagio em uma bacia sedimentar e, por extensdo, controla os processos bioestratindmicos
que atuam na génese das concentragbes de material biocldstico (ranatocenose e tafocenose).
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2 erosdo. Nessa época, forma-se uma discordincia, ma-
terializada pela superficie erosiva e pela superposi¢io
de sedimentos continentais sobre os sedimentos costei-
ros e marinhos anteriormente depositados. Essa
discordincia forma o limite de uma nova seqiiéncia
deposicional.

Terminada a queda, inicia-se a subida do nivel
de base, primeiro lenta, depois cada vez mais rapida-
mente. Com essa subida, incrementa-se também o es-
paco disponivel. Primeiramente o espago criado é facil-
mente preenchido pelo sedimento, mas, na medida que
a subida do nivel de base acelera, é criado mais espago
do que pode ser preenchido pelo sedimento disponivel,
¢ a transgressdo inicia. A partir do dpice do ciclo de ace-
leragdo (no meio do limbo de subida da curva), a criagio
de espaco desacelera de novo. Nessa fase, o sedimento
comega novamente a ganhar do espaco criado, preen-
chendo-o cada vez mais eficientemente, instaurando uma
regressdo. Passado a época do dpice da subida do nivel
de base, este vai cair de novo aceleradamente, ¢ uma
nova discordincia ird ser gerada (figura 6.2).

Desta forma, todo o sedimento contido entre as
duas discordincias forma um pacote geneticamente vin-
culado chamado de segiiéncia deposicional. Esse é o moti-
vo pelo qual se denomina a moderna estratigrafia pelo
rotulo de Estratigrafia de Seqiiéncias.

Tempo

As fases de nivel baixo, de transgressio ¢ de ni-
vel alto geram associagdes de ficies e sistemas
deposicionais diferentes e caracteristicos, agrupados nos
chamados tratos de sistemas. A fase de queda do nivel de
base gera a discordidncia limitrofe da seqiiéncia
deposicional, em alguns casos sobreposto por sedimen-
tos fortemente regressivos agrupados no chamado trato
de sistemas regressivo. A fase de nivel baixo gera sedi-
mentos regressivos a fracamente transgressivos, agrupa-
dos no chamado trato de sistemas de nivel baixo. A fase
transgressiva do ciclo gera o trato transgressivo, enguan-
to que a fase regressiva do final do ciclo gera sedimen-
tos do chamado trato de nivel alto (figura 6.2).

Como a variagio do nivel de base mostrada na
curva da figura 6.2 ndo € uniforme, mas ocorre através
de variacoes menores que compdem o ciclo maior, a
estratigrafia de seqiiéncias procura reconhecer essas va-
riaghes menores,
parasseqiiéncias, que sao pacotes sedimentares marcados
por uma superficie de inundagio (ficies marinhas) se-
guido por ficies que demarcam progradagio (= ficies
cada vez mais costeiras). Veja figura 6.3.

que formam as chamadas

Desse modo, cada seqiiéncia deposicional com-
porta um nimero determinado de parasseqiiéncias. Nas
fases regressivas do ciclo deposicional, as
parasseqiiéncias sdo progradantes, isto €, se empilham

Seqiiéncia deposicional

A

6.2 Ciclo de variagdo do nivel de base e regime sedimentar durante cada fase de desenvolvimento do ciclo: na regido
la por 1 ocorre regressao ¢ geragdo de uma discorddncia (= base da seqiiéncia deposicional); em 2: fase de regressio
em 3: fase dc forte transgressio, em 4: fase de leve uansgtcssau a fom. regressdo. As quatro regioes na curva
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planicie aluvial

lamas de offshore
~ mar

ndo que denota um claro avango do sedimento
rro da bacia. Jd nas fases transgressivas, o contri-
=: as parasseqiiéncias se empilham de modo
te, denotando o recuo da linha de costa em
continente (figura 6.3). £ a andlise do padrio
mento das parasseqiiéncias que permite ao
o definir o que estd acontecendo na bacia e
jefinir os tratos de sistemas. Esta € uma ferramenta basi-

para a andlise estrarigrafica e tem importantes refle-
a distribuiciio e preservagio dos fosseis na coluna

ientar, como serd discutido adiante.

- A nova visdo estratigrifica tem implicagdes
as ¢ fundamentais na maneira de conduzir a anilise
ntoldgica, e recomenda-se um aprofundamento no
o para o paleontélogo que pesquisa em dreas como
ecologia e a bioestratigrafia. Contudo, mesmo

areias costeiras e marinhas rasas

sz 6.3 Uma progradagdo normal (A) € seguida por um pulso transgressivo (B), que cobre grande parte da drca costeira
ntos de offshore. Apds o evento transgressivo, a progradagio normal continua (C). Desta forma, geram-se pacotes de
delimitados por superficies de inundagiio - as paraseqiiéncias (modificado de Van Wagoner er a/ii , 1991).

com base apenas nos rudimentos acima fornecidos, pode-
se discutir a importincia que a correta compreensio da
estratigrafia tem para o paleontélogo. Para tanto, aqui
serdo apresentados e discutidos alguns exemplos de
aplicagdo da ferramenta da estratigrafia de seqiiéncias
no estudo de fdsseis.

Um Modelo Teérico do Controle
Estratigrafico sobre a Distribuicdo de
Foésseis

No momento que se assume que 0 registro
sedimentar pode seranalisado sob a éptica da estratigrafia
de seqiiéncias, utilizando-se conceitos como o das
parasseqiiéncias e dos tratos de sistemas organizado den-
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tro de seqiiéncias deposicionais, fica claro que a distri-
buigio dos fésseis e suas assinaturas tafonémicas, na co-
luna sedimentar, tém forte controle sedimentar.

Para demonstrar isso, a seguir serd desenvolvido
um modelo tedrico de distribuigio de microfésseis ma-
rinhos, em um dado ponto de uma bacia sedimentar.

100 %

50 %—

Percentagem
de ocorréncia
do organismo

10 15 20 metros

Assume-se que um organismo hipotético tenhaa
sua distribui¢io normal, segundo a curva mostrada no
grifico da figura 6.4A: a populagdo hipotética ocupa pre-
ferencialmente dguas entre 20 e 30 metros de profundi-
dade. Fora dessa faixa batimétrica, o niimero de indivi-
duos diminui rapidamente, resultando uma curva

(18 m = profundidade ideal do organismo hipotético)

Figura 6.4 (A) Distribui¢do hipotética de um faxon
marinho bentdnico, com uma faixa de profundidade ideal,
onde a maioria da populacdo se encontra.

T «  Zona ideal de profundidade

Perfil
4

_do organismo hipotético

Figura 6.4 (B) No perfil marinho, a distribuigio ideal define uma zona de profundidade do organismo benténico (PS=
paraseqiiéncia), Variando o nivel de base, vai variar essa zona.

Sucessivas posicdes da zona ideal de
- profundidade do organismo hipotético

7 6.4 (C) A subida do nivel de base gera um pacote de parasseqiiéncias retrogradantes. Um furo de sondagem (ou perfil
local indicado mostraria um perfil litolégico € uma distribuicio do organismo na coluna conforme mostrado na figura 6.4D.
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Perfil

PS 4

s

-
I Comum | Muito
Abundante Raro"® pusente

Argilito Siltito Arenito
muito fine

faixa de profundidade, conforme indicado nos histogramas.

gaussiana ou de distribui¢do normal. Define-se assim
‘uma zona ideal de ocorréncia do organismo no perfil
o (figura 6.4B). Em termos estratigrificos,
~porganismo habita o topo da primeira paraseqiiéncia do
modelo, designada de PS 1 na figura mencionada.

COSIEIr0-ma

Assume-se agora que a profundidade d’dgua
‘aumenta através de trés pequenos pulsos transgressivos,
“ou seja, geragdo de parasseqiiéncias (figura 6.4C). Deste
‘modo, no final do ciclo hipotético existem quatro
‘parasseqiiéncias com um padrio retrogradacional de
empilhamento. Na drea onde antes havia a ldmina
d'dgua ideal para o desenvolvimento do organismo em
questdo, agora a profundidade € cada vez maior. A zona
ideal para ocorrer o organismo em questdo se desloca na
medida que o nivel de base aumenta (figura 6.4C). Ana-
- lisando-se uma determinada porg¢io na bacia (por exem-
f plo, um furo de sondagem), se constatari que a abundin-
cia do organismo diminui na medida que os pulsos
transgressivos se sucedem. O abrupto aumento da ldmi-

Figura 6.4 (D) Nos limites das parassegiiéncias, ocorreria uma queda na abundéincia do organismo, ¢ ao longo de toda a
oluna sedimentar, uma gradual diminuigdo na sua abundéncia, até seu desaparecimento completo, por causa do deslocamento da

na dgua (=inicio da parasseqiiéncia) ird diminuir a
ocorréncia do organismo, mas na medida que a sedi-
mentagido progradante da parasseqiiéncia se desenvol-
ve, ele voltard a ocorrer em maior quantidade, embora
nio nos patamares da abundincia antes do pulso
transgressivo. Em cada inicio de parasseqiiéncia isso vai
ocorrer, de modo que o registro visto no furo de sonda-
gem mostrard uma coluna sedimentar onde a abundién-
cia do organismo diminui aos pulsos até desaparecer
(figura 6.4D).

Normalmente, é nesse nivel de desaparecimen-
to que o paleontélogo marca uma linha e interpreta um
evento de extingio, marcando, por exemplo, o topo de
uma biozona. Contudo, na realidade o organismo nao
desapareceu nem foi extinto, apenas seu registro foi
afetado pelo controle estratigrafico.

Dentro da Gptica da estratigrafia de seqiiéncias, o
organismo estd contido em sedimentitos de um trato de
sistemas transgressivos. O conhecimento prévio sobre o
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tipo de deposigdo que estd analisando permirird ao
paleontélogo interpretar corretamente a “extingdo” ou
o “desaparecimento” do organismo. Da mesma forma,
ele ndo ficard surpreso se o organismo eventualmente
reaparecer mais acima na coluna sedimentar (“Efeito
de Lézaro” ou “Zaxon Ldzaro”), uma vez que saberd
que depois do trato transgressivo a sedimentagio serd
novamente regressiva, dentro do trato de sistemas de
nivel alrto.

A discussio acima é uma simplifica¢io de uma
idéia desenvolvida por Holland (1995). O autor simu-
lou, com ajuda de um programa de computador, algu-
mas variacoes no nivel de base e analisou a provivel
distribuicdo dos fésseis marinhos dentro da coluna
sedimentar gerada pela simulagio, trabalhando com 50
taxa hipotéticos, cada um tendo a sua curva de distribui-
¢io e sua zona ideal de ocorréncia. Posteriormente, o
autor simulou dois ciclos completos de variagio do ni-
vel de base, obtendo duas seqiiéncias deposicionais de

3,5 milhdes de anos, com um trato de nivel baixo pouco
espesso, um trato transgressivo com duas parasseqiiéncias
e um trato de nivel alto com seis parasseqiiéncias (figura
6.5).

Nota-se que os picos de primeiro aparecimento
coincidem com a formagio inicial das seqiiéncias e com
o inicio dos tratos transgressivos, enquanto que os de
dltimo aparecimento ocorrem no final dos traros
transgressivos. Holland (1993) realizou vérias outras si-
mulagdes com esse modelo, introduzindo um gradiente
tafondmico (preservagio tendenciosa em favor de de-
terminado ambiente), um gradiente de diversidade e de
euritopia/estenotopia e, em rodas as simulag¢des, o con-
trole estratigrifico sobre o padrdo de distribuigio
fossilifera é evidente.

Os ainda poucos estudos que existem sobre esse
assunto indicam que o modelo de Holland (1995) é apli-
cdvel ao registro fossilifero “real”. O préprio autor apli-
ca o modelo a uma sucessio sedimentar do Ordoviciano

Ultimo aparecimento
dos taxa (em %)

Primeiro aparecimento ,
dos taxa (em %) Arcaboucgo estratigrafico
Lo = 1
[y ) =
<
o= =
a 3
- &
LO < = 1
| B ¢
=

s ) ]
70 60 50 40 30 20 10 00

s fransgressivo, 3 = tratos de sistemas de mar alto).

FS=EEer 1 L1 T
00 10 20 30 40 50 60 70

Figura 6.5 Resultado da simulagio de Holland (1995): primeiras e tiltimas ocorréncias dos zxa apresentam nitido controle
Notar em especial a forte incidéncia de primeiros aparecimentos apds os limites de seqiiéncias e de dltimos
s nos tratos de sistemas transgressivos (LS = limite de seqiiéncias, 1 = trato de sistemas de mar baixo, 2 = trato de
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de Indiana (EUA), onde o controle estratigrifico parece
claro (figura 6.6): a distribuigdo estratigrifica de 230 es-
- pecies de invertebrados marinhos ndo € uniforme nem
aleatdria, mas apresenta-se controlada pelas superficies
de inundacio que delimitam os tratos de sistemas das
seqiiéncias C1 a C6. Conforme visto mais adiante, nesse
capitulo, estudos em desenvolvimento na segdo
devoniana da Bacia do Parand, com base em
‘macroinvertebrados marinhos, parecem suportar as ob-
servacoes do autor (vide, entretanto, Kowaleswki ez a/if,
2002, para problemas de comparag¢io entre a distribui-
o batimétrica e determinagdo de zonas ideais de ocor-
réncia entre braquiépodes articulados, viventes e os fas-
seis, segundo os estudos de S. Holland).

As relagoes de dualidade entre as caracteristicas
rafondmicas e paleoecolégicas de concentracdes
fossiliferas geradas em depdsitos marinhos de bacias
intracratonicas e a Estratigrafia de Seqiiéncias, foram
amplamente discutidas por Brett (1995, 1998).

Bretr & Baird (1992), por exemplo, pesquisaram
uma se¢io do Paleozdico superior (Grupo Hamilton) de
Nova York (EUA), onde as faunas estudadas revelaram-
se relativamente estivels morfolégica e taxonomica-
mente por periodos muito longos e, rapidamente, passam
por grandes modificagdes morfoldgicas e ecoldgicas. Os
niveis onde isso ocorre correspondem as superficies de
inundagdo (= limites de parasseqiiéncias) de tratos
transgressivos.

O estudo de Wignall (1993) sobre a extingdo
permo-tridssica revela que esse grande evento bidtico
ocorreu em virios pulsos. Todos esses pulsos coincidem
com superficies de inundagio em tratos transgressivos.
Nio se quer discutir ou duvidar da extingao, mas questi-
onar a sua velocidade ou taxa de extingio (=niimero de
géneros ou familias que se extinguem por unidade de
tempo), ou s¢ja, precisa-se ter em mente que o controle
estratigrfico pode realgar ou obliterar um evento bidtico
porque controla seu registro na rocha.

Litoestr.

Seqiiéncias
deposicionais

Profundidade da
lamina d'agua

aumenta
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Figura 6.6 Primeiras e tltimas ocorréncias em uma secio neo-ordoviciana em Indiana (EUA), segundo Holland (1995).
Notar o controle estratigrdfico sobre a distibuigdo dos fésseis.
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Fica assim demonstrado que existe um efetivo
controle estratigrafico sobre a preservagio dos organis-
mos fésseis no registro sedimentar. Essa conclusio nio
€ nova para a Paleontologia, mas a maneira de interpre-
tar a distribuicdo e, principalmente, os primeiros e dlti-
mos aparecimentos de Zzxa na coluna sedimentar € in-
teiramente renovada pela 6ptica da estratigrafia de
seqiiéncias, demonstrando que o paleontélogo precisa
de um arcabouco estratigrifico genético confidvel para
fazer suas interpretagdes bioestratigrificas e evolutivas
com seguranca.

Exemplos Brasileiros

Uma abordagem similar 2 de Holland (1995)
estd, aos poucos, sendo introduzida em outros campos
da pesquisa paleontolégica no pais. A seguir, serdo
apresentados alguns exemplos provenientes dos resul-
tados obtidos a partir de pesquisas concluidas e em de-
senvolvimento, onde as ferramentas estratigraficas,
tafondmicas e paleoecolégicas sdo combinadas, para o
entendimento do registro féssil. Trés exemplos serdo
discutidos, abrangendo grupos distintos (vegetais,
invertebrados e vertebrados), em sucessdes do
Paleozéico e do Mesozéico.

Distribuigdo estratigraficamente contro-
lada de palinomorfos

Um dos primeiros trabalhos a vincular explicita-
mente o modelo da Estratigrafia de Seqiiéncias 2 pre-
servagio de palinomorfos foi o de Gregory & Hart (1992),
que estabelece um modelo previsivel para o registro de
palinomorfos frente 4s mudancgas no nivel de base. Em
outras palavras, eles trabalham com a metodologia da
Estratigrafia de Seqiiéncias, estabelecendo um
arcabougo cronoestratigrifico e confrontando o registro
palinolégico com este arcabougo.

Sumariamente, o modelo pode ser assim apre-
sentado: nos tratos de nivel baixo, o registro palinolégico
€ dominantemente composto por formas terrigenas
higrofilas até xerdfilas, com componentes marinhos
_minoritariamente presentes; nos tratos transgressivos, a
dimentagio é crescentemente represada na linha de
a € o registro palinolégico na plataforma mostra um
ite teor de elementos marinhos e pélens de am-
s mesofilos-xerdfilos, os quais podem ser dispersos
to a grandes distdncias, e nos tratos de nivel

seus depositos, as formas marinhas diminuirdo e o teor
em poélens mostrard uma tendéncia ao enriquecimento
em componentes hidréfilos e higréfilos.

Holz & Dias (1998) aplicaram o modelo a ocor-
réncia de palinomorfos em uma sucessio do Permiano
inferior no nordeste do Rio Grande do Sul, em uma re-
gido que geologicamente representa uma parte da bor-
da leste da Bacia do Parand. Estes autores estudaram o
registro palinomérfico de quatro grandes grupos: polens,
esporos, algas do género Botryococcus e formas do grupo
Ac¢ritarcha, e o correlacionaram com o arcabouco
estratigrifico obtido pela metodologia da Estratigrafia
de Seqiiéncias (Holz, 1997). O registro palinomérfico
foi plotado na forma de uma curva percentual, tendo ao
lado o arcabougo da Estratigrafia de Seqiiéncias, com o
intuito de testar se o registro palinoldgico é condiciona-
do pelos tratos de sistemas e se as superficies de inunda-
¢do (St e sim) coincidem com modificagdes importantes
no registro palinolégico. O resultado foi bastante con-
sistente, tendo sido demonstrado o controle das varia-
coes do nivel relativo do mar sobre o registro de
palinomorfos em praticamente todas as sondagens estu-
dadas, mostrando que modelos preditivos como o de
Gregory & Hart (1992) s@o vilidos e aplicdveis em
sedimentitos como os da seqiiéncia estudada. Os auto-
res concluiram que a relagao esporo/pélen € indicativa
do nivel relativo do mar, jd que o teor de esporos tende
a aumentar significativamente em periodos de mar bai-
X0, enquanto os polens tém seu registro mais significati-
vo nos tempos de mar transgressivo ¢ alto. A figura 6.7,
por exemplo, mostra o comportamento do registro
palinolégico em um limite de seqiiéncias, evidencian-
do um grande aumento de esporos e concomitante de-
créscimo de pélen devido 2 variagio de ficies caracte-
ristica de um limite deste tipo.

Em sintese, hd uma clara correlagio entre a dis-
tribuigao de palinomorfos e o arcabouco estratigrifico,
de modo que fica evidente que uma andlise estratigrafica
adequada € essencial para um perfeito entendimento
do significado do registro palinolégico.

Assinaturas tafonomicas de
macroinvertebrados benténicos em um
trato de sistemas transgressivo

Para a secdo devoniana (Formagio Ponta Gros-
sa, ?Lockhoviano-Frasniano) da Bacia do Parand na re-
gido de Jaguariaiva (Parand), Simdes & Ghilardi (2000)
integraram a estratigrafia de seqiiéncias de Bergamaschi
(1999) com dados paleoecoldgicos e tafondmicos de alta
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.’:molugﬁo. Os estudos indicam ser evidente que os
invertebrados bentdnicos, bem como as feigdes
‘tafondmicas mostradas, nio estio distribuidas aleatoria-
mente nos sedimentitos da Formagdo Ponta Grossa.
(Simoes ez alii, 2000, 2001; Ghilardi & Simdes, 2001a,
b) O registro estudado engloba sedimentitos gerados
em ambiente plataformal distal (offshore — shoreface infe-
rior) representando tempestitos muito distais (figura 6.8).
‘Esses sedimentos registram cinco seqiiéncias de tercei-
ra ordem (seqiiéncias, B, C, D, E e F de Bergamaschi,
1999). O exame das assinaturas tafonémicas de trilobitas,
braquiépodes, moluscos bivalves e conuldrios,

_ Figura 6.7 O registro de palinomorfos em uma sondagem do Eo-Permiano da Bacia do Parand no Rio Grande do Sul. Notar
a inflexdo das curvas junto ao limite de seqiiéncia identificado como LS 2 e a superficie transgressiva St 2 (modificado de Holz &
Dias, 1998). Siglas: LS — limite de seqiiéncias; St — superficie transgressiva; Sim — superficie de inundagio miximo.

verificadas centimetro-a-centimetro, em um intervalo
de 86 metros de espessura da Seqiiéncia B, registrando
o trato de sistemas transgressivos da seqiiéncia, indica
que: (a) macrofésseis sio mais comuns €
volumetricamente importantes, nos sedimentitos da
base e da por¢do média/inferior do trato; (b) em dire¢iao
a0 topo, os macrofdsseis tornam-se raros; (¢) no topo, nos
sedimentos que caracterizam a superficie de mixima
inundagio, que encerra esse trato de sistemas na drea de
estudo, os macrofésseis estdo praticamente ausentes,
ocorrendo apenas em camadas condensadas, ricas em
conchas de braquiépodes inarticulados, preservados em
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concrecoes e, (d) depésitos de sufocamento (obrution
&pm), contendo macroinvertebrados benténicos de
- infauna e epifauna, suspensivoros, preservados em posi-

¢do de vida sdo notavelmente comuns no registro da
porgdo média do trato de sistemas transgressivo (figura
6.9). De fato, o padrio observado aparentemente reflete
o controle dos regimes sedimentares que caracterizam
o trato de sistemas transgressivos (T'ST, figura 6.9). Ini-
cialmente as taxas de sedimenrtagio sdo relativamente

baixas e o padrio de empilhamento € agradacional (ini-
cio do TST). Assim, fésseis exumados, transportados ou
retirados de sua posi¢ao de vida, predominam. O au-
mento do regime retrogradacional ¢ refletido pela ocor-
réncia dos depésitos de sufocamento, cobrindo a fauna
bentdnica séssil, suspensivora, (conuldrios, braquidpodes
esperiferideos) com sedimentos finos trazidos por cor-
rentes de turbidez, induzidas por eventos de tempesta-
des, o tinico mecanismo capaz de levar substancial quan-

nivel médio do mar

nivel de base
das ondas de
tempestade

desarticulados e espalhados

shoreface shoreface inferior a offshore
Correntes de turbidez induzidas por tempestades cobrem e
Tempestitos com fésseis sufocam a fauna bentdnica (= obrution deposits)

1 - faunas de aguas profunda
2 - faunas de dguas mais profundas

Figura 6.8 A zona de transi¢io skorgface inferior- offshore ¢ 0 ambiente de preservagio da maioria dos fdsseis da Formagio
Ponta Grossa. Os organismos eram soterrados por sedimentos provenientes de correntes de turbidez induzidas por tempestades

(modificado de Simdes ez afii, 2002).

el e .- ! sec¢do condensada
@& >V v : : .
( i S ; depdsitos de sufocamento
y: ' : nédo ocorrem
TST tardio - N :
(retrogradacional) e > v v . depésitos de sufocamento
: Fauna 2
& . T
TST inicial C — - 1 )
(dominantemente : ¥ ¥ depositos de sufocamento
agradacional) S Faunas1e2
Y v, {PS
: segaode '
, Jaguariaiva'

Figura 6.9 Uma secio do Membro Jaguariaiva (Formagio Ponta Grossa) interpretada como representando um trato de
mas transgressivo: o aumento do regime retrogradacional € refletido pela ocorréncia dos depésitos de sufocamento, cobrindo
onica séssil com sedimentos finos trazidos por correntes de turbidez, induzidas por eventos de tempestades. Na
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_ _' sedimento para aquela regido. Jd na dltima
b trato de sistemas transgressivo, predominam as
s de taxas de sedimentagio extremamente bai-
nem as correntes de turbidez alcangam mais
regido mais distal. A conseqiiéncia disso € anoxia,
} eghes condensadas (= pouco sedimento acu-
i urante um vasto periodo de tempo), marcadas
casso registro féssil, possivelmente como reflexo
wdigdes de alto estresse ambiental ¢ fundo pouco
do, que marcam essa fase da histéria do
) paranaense, na segio de Jaguariaiva (Simoes

2).

pse de vertebrados formadas em
marinho transgressivo: o exemplo
ps do Cretaceo da Bacia de

1'ma rica tafocenose de dinossauros ocorre na For-
c30 Alcantara (Neo-Creticeo) da Bacia de Sio Lufs.
floramento fossilifero, um conglomerado chamado
e do Coringa™ no jargio local, fica na Ilha do
onde foi descoberto por Martins (1996) através
de forografias aéreas. O conglomerado € com-
por clastos quartzosos e de metamorfitos, imersos
matriz arenosa, onde se encontram também muitos
entos subarredondados a arredondados de fésseis,
‘atingindo 20 cm de comprimento. Uma descri-
ada do conglomerado e da sistemética de seu
do fossilifero foi apresentada por Medeiros &

lez (2000), que dao destaque a faunula dinossauriana
ropodes e terépodes). Interessante € o registro de
na forma de tubardo (hibodontiformes) junto com a
fauna reptiliana terrestre.

Holz et alii (2001) apresentam um modelo
tafondmico para o sitio fossilifero Laje do Coringa e dos
demais conglomerados fossiliferos encontrados na re-
gido de estudo. Os autores analisaram ndo apenas o laje-
ado fossilifero mas os demais afloramentos na drea pré-
xima, em especial uma falésia préxima ao lajeado
fossilifero e em direta correlagio estratigrifica deste. A
) anilise da geometria deposicional da ocorréncia reve-
lou descontinuidade de duas ordens de grandeza, defi-
nindo macroformas deposicionais em migragio para S-
SW. A figura 6.10 mostra o afloramento da falésia e sua
arquitetura deposicional.

Na sucessdo estudada reconhecem-se duas asso-
ciagdes faciol6gicas, uma de arenitos estratificados
(laminagdo plano-paralela, estratificagdo rtangencial e

swaley) interpretados como conjuntos de mega-ondula-
coes (tidal sand bars) de um flood tidal delta; e outra de
pelitos e arenitos ritmicos, representando o preenchi-
mento de uma baia de maré (subtidal bayfill).

E na base dos arenitos estratificados que ocorrem
os conglomerados fossiliferos, do qual o mais expressi-
vo € o da Laye do Coringa.

Interpreta-se que a regido, na época da deposi-
¢do das litofdcies citadas, era dominada por um processo
transgressivo, onde um complexo de maré (estudrio
lagunar?) estava em retrogradagdo para S-SW e sujeito
a transgressoes e retrabalhamento por ondas (figura
6.11).

As tafocenoses, portanto, foram preservadas den-
tro de um contexto marinho transgressivo e devem ser
alécrones. Evidéncias de intenso retrabalhamento in-
cluem: (1) mistura de elementos Gsseos de animais de
diferentes habitats; (2) grau de fraturamento variavel,
incluindo desde ossos centimétricos fraturados até ele-
mentos dsseos triturados ao nivel de “farinha de osso™;
(3) desgaste intenso mesmo dos elementos maiores,
evidenciado por superficies de arredondamento; (4)
superposi¢io de Grupos de Voorhies (= grupos de ossos
de diferente transportabilidade em fungio da selecio
hidrdulica).

Isso indica que as ocorréncias de conglomerados
intracldsticos com fésseis terrestres representam even-
tos de queda do nivel de base. Os f6sseis foram aportados
de um sitio muito distal em relagio ao local onde foram
definitivamente soterrados e fossilizados.

Durante essas quedas, os depésitos fluviais exis-
tentes em dire¢do ao continente ficavam em boa parte
acima do novo nivel de base e eram erodidos, vindo a
ser depositados mais distalmente, préximo a nova linha
de costa, formando o complexo deposicional de mar bai-
x0. Durante as transgressoes subseqiientes, esses depo-
sitos eram retrabalhados pela ag¢io das ondas e transfor-
mados em depdsitos de ambientes transicionais e mari-
nhos rasos (figura 6.12).

Essa interpretagdo tafondmica € condizente com
a estratigrafia regional. A sedimentagio da Formacao
Alcfintara tem sido interpretada como sendo de preen-
chimento de vale inciso (Rossetti, 1998), ou seja, retra-
tando a sedimentagio de um vale escavado anterior-
mente durante queda do nivel de base. Desse modo,
pode-se afirmar que as tafocenoses estudadas represen-
tam um raro registro de fésseis de dinossauros preserva-
dos em uma sucessio de preenchimento transgressivo
de um vale inciso.
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O estudo desenvolvido permite duas conclusdes:
1) do ponto de vista conceitual, pode-se concluir que a
estratigrafia de seqiiéncias é uma ferramenta importan-
te para o tafdnomo, ji que as tafocenoses sio sempre
produto dos mesmos processos que controlaram a depo-
si¢do dos sedimentos; 2) a Laje do Coringa trata-se de
um registro fossilifero altamente retrabalhado, cujos res-
fos provém de um sitio que foi destruido durante ciclos
de queda e subida do nivel de base.

Conclusdes

A Estratigrafia de Seqiiéncias é conceitual e
odologicamente imprescindivel para o paleontélogo
der e interpretar corretamente o registro fossilifero.

Figura 6.10 As tafocenoses de dinossauros da Formagiio Alcdntara da Bacia de Sdo Luis: afloramento caracteristico da
sucessdo sedimentar onde ocorrem os conglomerados com fragmentos de ossos de dinossauros e sua geometria interna. As letras
E1la E3 designam as superficies que definem a geometria sedimentar.

A nova ferramenta estratigrafica aplica-se em todos os
campos da paleontologia e aos fésseis preservados em
todos os tipos de sistemas deposicionais, uma vez que
atualmente jd existem arcabougos conceituais para apli-
cagio da Estratigrafia de Seqiiéncias ndo apenas a siste-
mas parilicos, onde na verdade ela nasceu, mas também
a sistemas tdo diferentes quanto o edlico e o fluvial. O
paleontélogo, especialmente aquele que enfoca
tafonomia, paleoecologia, bioestratigrafia ¢ evolugio
deve, obrigatoriamente, apoiar suas observacdes em
arcabougos estratigrificos provenientes da Estratigrafia
de Seqiiéncias, afim de realizar interpretacoes mais se-
guras e refinadas, uma vez que o efetivo posicionamento
do féssil na camada sedimentar ocorre com forte contro-
le exercido pelos fatores estratigraficos, fatores que sd a
andlise sob essa nova éprica pode elucidar e trazer a luz.
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{ Figura 6.11 A interpretagio do ambiente deposicional (discussdo no rexto), que gerou as tafocenoses de dinossauros da
Formagao Alcintara do Crerdceo da Bacia de Sao Luis.
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A palavra evolugfio tem sua origem no termo

atino evelutio, que significa desenrolar (Salzano, 1993).
Ermroneamente associado 2 idéia de progresso, este ter-
mo envolve apenas o sentido de mudanga. Portanto,
subentende-se que evoluir implica em mudar. Todas as
‘teorias evolutivas que estejam relacionadas a fendme-
nos biolégicos, fisicos ou sociais sio teorias de mu-
‘danga. Deste modo, o conceito de evolugio pode ser
aplicado ranto 4s mudancgas que operam no mundo bi-
olégico quanto as mudangas culturais e tecnolégicas.

O tema abordado neste capitulo refere-se a evo-
lugdo que ocorre no mundo orgénico, relativo aos se-
res vivos, denominada evolugéo biolégica.

Evolugio biol6gica compreende a modifica-
cdo sofrida por populagdes de organismos através do
tempo; tempo este que ultrapassa o periodo de vida
de uma vnica geracdo (Futuyma, 1993). As mudangas
consideradas evolutivas sdo aquelas herdadas via ma-
terial genético. Contidas no conceito de evolugiao bio-
logica estido as idéias de:

* mudanca continua dos organismos através do tempo;
e irreversibilidade das mudancas (verdadeira para a
. maioria dos acontecimentos evolurivos);

* divergéncia de caracteristicas entre 0s organismos,
refletida pela diversidade encontrada no mundo bio-
légico (Salzano, 1993).

- &

TEORIAS EVOLUTIVAS

-

Histérico do Pensamento Evolutivo

Até o século XVIII acreditava-se que o planeta
Terra era muito jovem, tendo sido criade por Deus hi
poucos milhares de anos ¢ que os seres vivos, igual-
mente, eram criagoes divinas. O naturalista e filésofo
Charles Bonnert (1720-1793) ilustrava bem esta con-
cepg¢do de mundo. Para ele, os seres vivos e o universo
organizavam-se numa escala graduada, do menos para
o mais perfeito. Os seres vivos dispunham-se hierar-
quicamente em uma cadeia, formando uma “escada
da vida”, com 0 homem ocupando o topo. A cadeia era
estdtica, sem mudangas desde o ato da criagdo
(Barberena, 1984).

Ao final do século XVIII, os gedlogos reconhe-
ceram que as rochas sedimentares haviam sido deposi-
tadas em diferentes épocas, propondo que a Terra po-
deria ser muito mais antiga do que se imaginava. A gran-
de contribui¢do da geologia foi a descoberta do “tempo
profundo”, o que limitou temporalmente a existéncia e,
conseqiientemente, a importancia do ser humano na his-
téria do planeta. A idéia, até entdo vigente, de uma Terra
jovem governada pela espécie humana foi substituida
pela nogido de uma vastiddo quase incomensuravel de
tempo, com a presenca do Homem restrita aos instantes
finais do tempo geoldgico (Gould, 1991).
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A nogdo do “tempo profundo™ deve-se a James
Hurtton (1726-1797). Em 1788, ¢le publicou um en-
saio intitulado Theory of Earth (Teoria da Terra), crian-
do o principio do uniformitarismo, o qual sustentava
que 0s mesmos processos fisicos que atuam no pre-
sente foram também os responsdveis por eventos pas-
sados. Baseando-se em observagdes de campo, reco-
nheceu que as inconformidades, as quais representa-
vam hiatos de tempo entre dois episédios na formacio
das rochas, eram as evidéncias mais consistentes da
quase inconcebivel vastidio do tempo. Desta forma,
observou que a histéria da Terra incluia miltiplos ci-
clos de deposigio e soerguimento. Segundo Hutton, a
Terra era muito antiga “sem vestigio de um comego — sem
perspectiva de um fim” (Gould, 1991).

Além disso, a descoberta cada vez mais freqgiien-
te de fosseis nos séculos XVIII e XIX mostrou que ou-
tras formas de vida tinham aparecido e desaparecido
em virias épocas ao longo do tempo. Os fésseis, que
caracterizavam os diferentes estratos de rocha, foram
geralmente considerados como reflexo de uma suces-
sdo de cartdstrofes. Georges Cuvier (1769-1832), o fun-
dador da anatomia comparada, reconstituindo esquele-
tos de animais fGsseis, percebeu as interrupgdes no re-
gistro sedimentar ¢ fossilifero, e comegou a elaborar a
idéia sobre a sucessido dos diversos tipos de animais
através do tempo. Criou a teoria do catastrofismo, pos-
tulando que as descontinuidades que separavam os di-
ferentes animais fosseis eram conseqiiéncia de catds-
trofes que dizimavam faunas inteiras. Acreditava que
ap6s cada evento de extingdo em determinada drea,
faunas provenientes de outros locais ocupavam os am-
bientes agora vagos (“um ir e vir de faunas”).

A teoria do uniformitarismo de Hutton foi re-
tomada e vigorosamente defendida por Charles Lyell
(1797-1875) na sua obra chamada Principles of Geology
(Principios da Geologia/1830-1833). Ele argumenta-
va que todos 0s eventos passados, sem exce¢io, pode-
riam ser explicados pela agido de fendmenos hoje atu-
antes. Deste modo, a idéia central de seu trabalho era
de que “o presente é a chave para o passado”. Lyell ndo
era adepto da sucessdo temporal de fésseis, para ele
uma espécie extinta poderia reaparecer, desde que
houvesse condigdes ambientais propicias para tal. Tam-
bém ndo acreditava em episddios de extingdo e/ou ori-
gem em massa. Para ele, o surgimento das diferentes
formas de vida estava distribuido de modo uniforme ao
longo do tempo geoldgico.

Nem o uniformitarismo de Lyell, nem tampouco
o catastrofismo de Cuvier admitiam a idéia de evolu-

¢ao biolégica. Mas pensamentos sobre evolugdo dos
seres vivos jd floresciam no final do século XVIII. Em
1766, Georges-Louis Leclerc, “Conde de Buffon™ (1707-
1788) foi o primeiro a sugerir que as diferentes espécies
teriam surgido por variagio a partir de ancestrais comuns.
No entanto, foram Jean-Bapuste Lamarck (1744-1829)
¢ Charles Robert Darwin (1809-1882) os primeiros cien-
tistas que procuraram explicar a diversidade dos seres
vivos através da agdo de um mecanismo evolutivo, como
serd visto a seguir.

Lamarckismo

Em sua obra intitulada Philosophie Zoologigue (Fi-
losofia Zooldgica/1809), Lamarck propds que as for-
mas de vida progridem, por transformagio gradual, em
dire¢d@o a uma maior complexidade e perfei¢ao. Sus-
tentou que o caminho da progressio é determinado
por uma “for¢a interna” influenciada por “circunstin-
cias externas”, ou seja, mudangas no ambiente trazem
a necessidade de alteragdes no organismo. Desta for-
ma, o organismo responde usando alguns érgios mais
que outros. Segundo ele, “o uso ¢ o desuso dos drgdos”
alteram a morfologia destes, a qual é transmitida para
as geragoes subseqiientes. Um exemplo cldssico, se-
gundo o préprio Lamarck, seria a evolucio do pescogo
da girafa. De acordo com sua teoria, os ancestrais da
girafa poderiam ter sido animais de pescogo curto, que
na tentativa de alcancarem as folhas mais altas das dr-
vores para alimentarem-se, esticavam Seus pescogos.
Este comportamento intencional e repetitivo fez com
que, geragio apds geracio, os pescogos fossem se tor-
nando gradativamente mais compridos, devido ao es-
forgo. Assim foi atingido o estigio de desenvolvimen-
to do pescogo das atuais girafas. Lamarck, deste modo,
enfatizou a adaprabilidade e a transmissdo de caracteres
adquiridos.

Lamarck foi duramente criticado por Cuvier,
pois este argumentava que o registro féssil nio revela-
va séries graduais intermedidrias de ancestrais e des-
cendentes. Também Lyell se mostrou contririo ds idéi-
as de Lamarck, j4 que num mundo uniformitarista ndo
havia lugar para a evolugio. Virios experimentos reali-
zados posteriormente demonstraram que caracteristi-
cas adquiridas ao longo da vida ndo sdo hereditirias. O
biélogo alemdo August Weismann (1834-1914), por
exemplo, ao cortar a cauda de camundongos por virias
geragdes sucessivas, constatou que os camundongos
desprovidos de cauda sempre davam origem a des-
cendentes com cauda.
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Arualmente, a teoria de Lamarck ndo é aceira,
i comprovado que as caracteristicas adquiridas
a vida ndo sdo hereditdrias, apenas mudangas
| genético podem ser herdadas pelos descen-

3 funda Mtais:
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ssio de caracteristicas adquiridas de

equivocados:
: gﬁes adquiridas dumnte a vida em fun—

mos a0 meio & conseqiicm:e modlﬁcagﬁu dcstas
a0 longo das sucessivas geragoes.

Darwinismo

Ap6s a teoria de Lamarck, nenhum mecanismo
evolutivo satisfatério foi reconhecido, até que a teoria
de Charles Darwin e Alfred Wallace (1823-1913) fosse
apresentada.

A histéria sobre a concepgio do Darwinismo

inicia-se com a viagem ao redor do mundo empreen-

dida pelo jovem Charles Darwin, entre 1831 e 1836,
a bordo do navio do governo inglés H.M.S. Beagle, na
qualidade de naturalista. A partir de suas observagdes
acerca da diversidade de fauna e flora, constatadas
durante essa viagem, Darwin voltou a Inglaterra com
a idéia de que os seres vivos se modificavam com o

tempo. Mas um mecanismo que explicasse como es-

tes evoluiam era ainda desconhecido. Ja em sua casa,
em Downe (Inglaterra), Darwin interessou-se pela
criaciio de animais domésticos. Ele percebeu que os
criadores sempre escolhiam determinadas caracteris-
ticas nos animais e as selecionavam através das viri-
as geracdes, até obterem uma nova raca. As novas
ragas eram mantidas somente se os seus membros
fossem acasalados entre si. Este método era denomi-
nado de “selecido artificial”. Esta “selegdo arrificial”
forneceu a Darwin pistas de como ocorria a selecio

das caracteristicas nos animais selvagens e a conse-
qiiente modificagdo destes ao longo do tempo. En-
tdo, em 1838, Darwin leu o ensaio de Thomas Robert
Malthus (1765-1834) inticulado An essay an the
principles of population (Um ensaio sobre os principi-
os da populagio, 1803), o qual proferia que enquanto
as populagdes humanas cresciam em progressiao geo-
métrica, a oferta de alimentos crescia em progressio
aritmética. Darwin percebeu que isto nfo era obser-
vado na natureza, ji que as populagoes de seres vivos
se mantém num nivel mais ou menos constante. Por
outro lado, ele observou que os individuos dessas
populagdes apresentavam variabilidade, inclusive em
caracteristicas essenciais 2 sua adaptagio ao ambien-
te. Constatou também que, devido a esta variabilida-
de, muitos individuos morriam precocemente, outros
ndo eram bem-sucedidos reprodutivamente, e alguns
eram longevos e capazes de produzir descendentes
férreis em boa quantidade. Desta forma, concluiu que
deveria existir uma “luta pela sobrevivéncia” (i.e.
competigio), onde apenas os mais aptos seriam sele-
cionados ao longo do tempo, transmitindo suas ca-
racteristicas vantajosas aos seus descendentes. A este
processo denominou selegdo natural, em oposigao
a “selecdo artificial”. As diferengas entre as popula-
¢oes iriam se acumulando com a sucessdo das virias
geragdes, a ponto destas se diferenciarem dos tipos
originais, constituindo-se em novas formas ou “es-
pécies”.

Segundo virios autores, as idéias de Darwin es-
tio marcadas pelas concepgdes politicas dominantes na
sociedade inglesa da época; o progresso era de ocorrén-
cia lenta, gradual e constante dentro da estabilidade
monarquica (Freire-Maia, 1988). Dessa forma, as idé€ias
de Lyell foram de grande importincia na teoria
Darwinista. Para que ocorresse evolugao, Darwin acre-
ditava que deveria haver uma certa estabilidade no
ambiente. Sustentou que as falhas no registro geolégi-
co foram as responséveis pela auséncia de formas inter-
medidrias entre as “espécies”. Acreditava que a modi-
ficagdo era direcional, lenta e gradual, sempre
enfatizando a sele¢do natural como a principal causa da
evolugdo. Assim, a selegdo natural ocorreria em um
ambiente calmo, sem catdstrofes, e num intervalo de
tempo longo.

Darwin passou 20 anos testando experimental-
mente suas conviccdes, analisando as evidéncias acu-
muladas durante sua viagem ao redor do mundo e es-
crevendo um longo tratado sobre o assunto, No ano de
1858, Darwin recebeu uma carta de um jovem natura-
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lista, Alfred Russel Wallace, na qual este propunha o
mesmo mecanismo de evolugdo dos seres vivos conce-
bido por ele. Darwin, reconhecendo o valor do trabalho
de Wallace, escreveu um breve resumo de suas teorias.
Os dois trabalhos foram entdo apresentados
concomitantemente em uma reunido da Sociedade
Linneana, em Londres: Sobre a tendéncia das espécies em
[formar variedades e Sobre a perpetuagio das variedades e
espécies por meio da selegio natural. Cabe ressaltar que a
teoria da sele¢ao natural de Wallace foi elaborada com o
mesmo rigor cientifico, mas sem 0 mesmo embasamento
experimental da teoria darwiniana. Enquanto Wallace
escreveu apenas um ensaio com os resultados de suas
pesquisas, Darwin escreveu virios livros relatando seus
experimentos ¢ observagoes. Apesar da obra de Darwin
ser muito mais difundida, Wallace merece ser reconhe-
cido como co-descobridor deste mecanismo evolutivo,
ou seja, a selegdo narural.

Em 1839, foi publicada a 1* edigdo da principal
obra de Darwin — The Origin of Species (A Origem das
Espécies) — onde ele apresentava uma sintese de am-
plo alcance sobre a teoria da evolugio, recorrendo a
todas as fontes relevantes de informagdes que pudes-
sem corroborar suas idéias (i.e. o registro féssil, a
biogeografia, estudos sobre anatomia e embriologia
comparadas, modificacdoes em animais domesticados,
entre outras).

Apesar dos evolucionistas atuais aceitarem so-
mente parte do pensamento de Darwin, sua teoria tem
um reconhecimento quase universal nos meios cienti-
ficos. Desde a publicagdo da Origem das Espécies, o
conhecimento sobre as causas e caminhos das mudan-
¢as evolutivas tem aumentado enormemente, tendo
sido amplamente reformulado sob a ética da moderna
biologia evolutiva.

0 despropor¢io entre o crescimento popu-
al ¢ a qm&dad‘e d‘e’ espago e "aﬁrﬁettb'

eutre 0s indwidnus;

Em'l'mdo desm-’lum apenas 0s ;m_éi’s aptos
eriam vivos, transmitindo suas carac-

s aos seus descendentes (selegio natu-

Destes principios depreendem-se duas te-
ses principais:

— os organismos sdo produtos de uma histéria de
descendéncia com modificacdo lenta e gradual, a
partir de ancestrais comuns;

~ o principal mecanismo de evolugao ¢ o da scle-
¢io natural das caracteristicas hereditdrias dos or-
ganismos.

Importancia do Darwinismo:
— ter sido a base da moderna teoria evolutiva.

Teoria Sintética da Evolugio

O primeiro quarto do século XX foi inaugurado
pelo redescobrimento das leis de Mendel e marcado
pelo desenvolvimento explosivo da Genética.

Em sua teoria, Darwin nio havia conseguido
explicar a natureza da heranca das caracteristicas nos
organismos. De acordo com o pensamento da época,
ele acreditava que a herancga ocorria através de uma
fusio de elementos paternos e maternos, como uma
mistura de tintas. Mas uma hereditariedade desse tipo
levaria a uma ripida redugio da variabilidade das ca-
racreristicas nos organismos. Outro problema a ser re-
solvido era como se dava a conservagdo e o ressurgi-
mento de caracteristicas, apesar da reproducio sexual.
Nenhuma solugio satisfatéria foi encontrada até 1900,
quando houve a divulgacio das experiéncias do mon-
ge Gregor Johann Mendel (1822-1884), apresentadas
em 1865. A esséncia da hereditariedade mendeliana
€ que os fatores hereditdrios, os genes, reunidos em um
individuo, devido a ferrilizagdo de um ovo, separar-se-
do novamente nas células reprodutivas (gameras) do
individuo. Mendel, através de experiéncias com o cru-
zamento de plantas, constatou que a variagdo genética
podia ser mantida indefinidamente numa populagio
com reprodugio sexuada. Isto porque este tipo de re-
produgdo permite a separagdo (segregagio) ¢ a reuniio
dos genes de uma populagdo ao longo das geragoes,
fato este matematicamente demonstrado por ele.

Desde 1901, quando alguns pesquisadores che-
garam 2 conclusdo da existéncia dos genes (fatores
hereditdrios), confirmando todas as proposicoes de
Mendel (o pai da Genética), houve um acentuado im-
pulso no conhecimento cientifico sobre os genes e suas
propriedades.
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shn Haldane, Sewall Wright, Theodosius Dobzansky,
Mayr, Julian Huxley, George Simpson e G.
ivard Stebbins reinterpretaram, a luz de novos da-
dos provindos da genética e outras dreas do conheci-
mento biolégico (botdnica, zoologia, paleontologia,
ecologia), os conceitos obtidos a partir do darwinismo.
Assim nasceu uma nova teoria evolutiva denominada
teoria sintética da evolugdio ou teoria neodarwinista.
A teoria darwiniana, quanto 2 sele¢do natural, ndo so-
freu alteragio em nenhum de seus aspectos essenciais
em virtude da teoria genética, mas sim foi enriquecida
por uma teoria da hereditariedade que permitiu dar uma
maior precisdio ao conhecimento da evolugio, resolven-
do alguns problemas até entdo sem solucio (Futuyma,
1993).

A genértica veio mostrar que as caracteristicas
dos organismos sio determinadas por fatores herdédveis,
os genes. As modificagdes (= mutagdes) ocorridas ao
acaso nos genes, quando ndo letais aos organismos, sdo
a fonte de origem das novas caracteristicas nos seres
vivos e, por conseguinte, responsiveis pela diversida-
de morfoldgica observada nas populagdes. A manuten-
¢do da variabilidade nas caracteristicas dos organismos
¢ garantida inicialmente pela reprodugio, onde ocorre
a recombinag¢io dos genes dentro da populagio e, pos-
teriormente, pelo mecanismo da selegdo natural.

A estrutura bdsica da Teoria Sintérica classica é
que a evolugiao € um fenémeno de duas faces: a pro-
dugdo da variabilidade génica e a sua manutengio. Os
fatores que determinam alteracdes no conjunto génico
(conjunto de todos os genes presentes em determina-
da populagio) sdo denominados “fatores evolutivos”.
A teoria sintérica reconhece como causas da evolugio

os seguintes fatores evolutivos: mutagdo,
recombinagdo génica, deriva genética, sele¢iio na-
tural e migragdo. Mutagio é um fator de produgio e
aumento da variabilidade génica. Recombinagio e
migragdo sio fatores de aumento da variabilidade
génica. Deriva genética, selegio natural e também a
migragio sio fatores de redugio da variabilidade génica
(figura 7.1).

Genétipo versus Fendtipo

O gendtipo € o conjunto dos genes de um
tnico individuo. O conjunto dos diferentes gen6-
tipos (= tipos génicos) de uma populagio forma o
seu conjunto génico, patrimdnio génico ou
genoma.

O conjunto de todas as caracteristicas (mor-
folégicas, fisiolégicas, comportamentais € outras)
de um individuo, manifestadas ao longo da vida e
que se desenvolvem pela interagio dos genes com
o meio ambiente, é denominado fenétipo.

a) Mutacio

E a fonte bésica de roda a variagio hereditdria;
os demais mecanismos evolutivos utilizam a variabili-
dade que é produzida pelas mutagdes. Por isso, as mu-
tagdes tém sido chamadas de “matéria-prima da evo-
lugio™ (ver também quadro sobre genes, cromossomos
e mutagdes). A mutagio pode ser génica (alteragio de
um gene) ou cromossomica (alteragdo do nimero ou
estrutura dos cromossomos).

b) Recombinac¢do génica

E um processo que reorganiza os genes ji exis-
tentes nos cromossomos. O mecanismo primério de
recombinagdo génica é a reprodugdo sexuada, onde
os pares de cromossomos permutam (trocam) peda-
¢os entre si durante a formagio das células reprodutivas
(gametas). Para alguns geneticistas, a recombinaciio en-
volve também a segregacio (separagio) independente
desses pares de cromossomos nas células reprodutivas,
durante a meiose (redu¢io do niimero de cromossomos).
Ambos mecanismos possibilitam um grande nimero
de combinacoes génicas, dando origem a vdrios tipos
de gametas que irdo se unir na fecundagdo. Através da
recombinagdo génica, uma populagio pode ter sua va-
riabilidade génica aumenrtada, sem adi¢ao de novos
genes. A recombinagio génica leva 4 formagao de no-
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Figura 7.1 Modo de atuagio dos principais mecanismos evolutivos propostos pela teoria sintética. (A) populagio de individuos
com um conjunto génico homogéneo; (B) muracio génica nas células reprodurivas de alguns individuos: fonte de origem de novas
caracteristicas morfolégicas, fisiologicas ou comportamentais; (C) cruzamentos entre individuos com e sem mutagio génica; segregacio
dos genes na descendéncia (recombinagio génica), dando origem a alguns descendentes com novas caracteristicas (individuos
mutantes); (D) selegdo natural atuando sobre os individuos mutantes, selecionando-0s quanto i sua adaptagio ao meio; (E) individuos
mal-adaptados (i.e. com “mutagdes nio adaptativas™) morrem sem deixar descendentes férteis ou deixam menos descendentes, os
quais acabam por ser eliminados nas geragoes subseqiientes; (F) individuos bem adaptados (i.e. com “mutagdes adaptativas”) cruzam
com outros individuos (recombinagdo génica), dando origem a descendentes férteis, os quais perpetuam as novas caracteristicas
dentro da populagio; (G) através de sucessivos ciclos reprodutivos ocorre a manutengio da variabilidade genética na populagio
(ocorréncia de individuos com antigas e novas caracteristicas), principalmente por meio de cruzamentos (recombinagio génica) e
selegao natural; outros fatores como deriva genética e migragio podem atuar de modo secundirio; (H) manutengio do processo
evolutivo com o surgimento de novas mutagdes em algum(ns) individuo(s) da populagio.

vos genotipos, expondo-os 2 selegio natural e a outros
agentes (Araiijo, 1984).

¢) Deriva genética

Trata-se de um processo estocistico (aleatério),
importante apenas em populagdes muito pequenas,
onde as freqiiéncias dos genes flutuam ao acaso, inde-
pendentemente da sua contribuigio para a adapracao.
Uma populagio pode ter seu tamanho reduzido sensi-
velmente em decorréncia de eventos climdticos ou
desastres ecol6gicos. Pode acontecer, também, de um
nimero pequeno de individuos de uma populagio mi-
_grarem para outra regiao, mais favordvel a sua sobrevi-
véncia. Em ambos os casos, esses poucos individuos
‘N30 constituem uma amostra significativa do conjunto
‘génico da populagio original. Assim, pela simples agio
‘do acaso, pode haver fixagdo de genes prejudiciais ou
‘eliminacao de genes favoriveis. Nestas situagoes, o

processo de sele¢do natural exerce um papel secundi-
rio, pois o acaso podera atuar no sentido inverso a este.
Um caso particular de deriva genética é o denominado
“efeito do fundador”(ver item B.a).

d) Sele¢do natural

Trata-se do principal fator evolutivo que atua na
alteragdo da variabilidade génica da populagdo, enquan-
to que a migragdo € a mutagdo concorrem de forma se-
cunddria. A selegdo natural é representada pelos agen-
tes do meio externo (i.e. meio fisico, quimico e biold-
gico) que atuam sobre os individuos. Ela organiza e
direciona a variabilidade génica surgida através de pro-
cessos aleat6rios (mutagio, recombinacdo e deriva ge-
nética). A seleciio natural, agora sob a drica da genética,
consiste em selecionar gendétipos que confiram a seus
portadores melhor adapragio ao ambiente em que vi-
vem, fazendo com que estes deixem maior niimero de
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ao longo das geragoes, eliminando, as-
os desvantajosos presentes no conjunto
to, a selegdo natural tende a diminuir a
> génica, pois apenas alguns gendtipos se-
onados”.

~ Constitui outro fator capaz de alterar a variabili-
1 uma populagdo. A mudanga na variabilidade
smpreendida ao se imaginar uma populagio
dada constitui¢do genética, recebendo
de outra populagio com diferente constitui-
aérica, que passam a cruzar com a populagio re-

Osi imigrantes introduzirio genes novos € con-
o para 0 aumento da variabilidade génica da po-
0 Porém, através da migragao € estabelecido um
_gémco” (intercimbio génico) que tende a dimi-
diferencas genéticas entre as populagdes. Logo,
30 € um fator que promove a uniformidade
entre as populagdes, podendo, deste modo,
air para a reducio da variabilidade génica do con-
o génico total das populagdes envolvidas.

= Teoria sintética
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A elucidagdo dos principios bésicos da evolugio
através da teoria sintética retirou do individuo o papel
de promotor da evolugdo. Uma vez que boa parte da
teoria pode ser formalizada em termos de modelos es-
ratisticos (freqiiéncias génicas e genotipicas, por exem-
plo), as populacdes de individuos semelhantes torna-
ram-se as “unidades evolutivas”. Mas o que sdo indi-
viduos semelhantes? Sao os individuos de uma mesma
espécie! E o que é uma espécie? A resposta a esta ques-
tdo era crucial para se estudar a evolugdo. Sem uma
clara idéia do que é uma espécie, nio se poderia levar
adiante uma série de experimentos necessirios 4 com-
provagao, em termos empiricos, da existéncia da evo-
lugdo biol6gica como postulada pela teoria sintética.
Devido a isso, a partir de 1940, virios pesquisadores
esforgaram-se em definir corretamente o que sdo as
“espécies biolégicas™ para poder explicar como elas
surgem com base nos mecanismos propostos pela teo-
ria sintética. E o que serd abordado a seguir.

Espécie e Especiacgio
A. Conceito Biolégico de Espécie

A teoria sintérica postula que a evolugio ocorre
ao nivel da espécie e a mudancga evolutiva provém,
principalmente, da sele¢io natural agindo sobre espé-
cies existentes, de forma a transforma-las ou diversificd-
las, originando novas espécies. Para melhor compre-
ender esta definicido € importante conhecer o mais di-
fundido conceito biol6gico de espécie, originalmen-
te concebido por Mayr em 1942 e aprimorado por ele
em 1977.

Espécies sao agrupamentos de populagdes naturais
intercruzantes, reprodutivamente tsoladas de outros grupos
semelhantes (Mayr, 1977).

Este conceito realga o fato de que:

* uma espécie € constituida por populagdes, ou seja, agru-
pamentos de individuos que ocorrem em uma mesma
drea geogrifica, em um mesmo intervalo de tempo;

® as espécies sdo reais e possuem um conjunto génico
que é compartilhado por todos os seus membros.

Assim sendo, os membros de uma espécie cons-
tituem-se em:

— uma comunidade reprodutiva: na qual os individuos
procuram-se uns aos outros com a finalidade
reprodutiva;

~ uma unidade ecoldgica: que interage com outras es-
pécies com as quais compartilha o meio ambiente
como uma unidade;
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— uma unidade genética: que consiste num grande con-
junto génico em intercomunicagio, enquanto o in-
dividuo é meramente um componente com uma pe-
quena porg¢do do contetido genético total deste con-
junto.

Além disso, este conceito salienta o isolamento
reprodutivo como principal fator determinante de uma
espécie. Dai advém o fato de que entre duas popula-
coes de espécies distintas ndo deve haver intercimbio
génico.

Novos conceitos de espécie biolégica tém sur-
gido nos tiltimos anos, uma vez que o conceito de Mayr
estd restrito, basicamente, aos organismos sexuados. O
mais inovador deles é o chamado “conceito de coe-
sao”, formulado e proposto por Templeton (1981). Este
conceito procura ressaltar os mecanismos que mantém
as espécies “coesas”, ao contririo do conceito de Mayr
que valoriza os mecanismos de isolamento reprodutivo.
A partir destes novos conceitos uma espécie biol6gica
tem sido definida em trés distintos niveis: o genético-
molecular, o morfolégico e o ecoldgico.

Com relagio 2 definigdo de espécie ao nivel
genético-molecular, os fésseis dos organismos tém, sal-
vo rarissimas excegoes (p.ex. insetos conservados em
dmbar, mamutes congelados), as suas caracteristicas
genético-moleculares totalmente destruidas durante os
processos de fossilizagdo. Portanto, na paleontologia
nio hd normalmente como definir uma espécie em ter-
mos genético-moleculares.

A definicdo de espécie ao nivel morfolégico é
a mais classica e usual em paleontologia, tendo em
vista que as caracteristicas morfolégicas sdo as que
mais se preservam nos fésseis. Desde o século XVIII,
quando a paleontologia presenciou um grande incre-
mento dentro dos meios cientificos, vindo assim a
tornar-se um ramo independente da ciéncia, o con-
ceito de espécie em termos morfolégicos é pratica-
mente o unico que tem sido utilizado. Uma espécie
definida com base nestes critérios denomina-se de
morfoespécie ou espécie paleontolégica. A
morfoespécie é, portanto, uma espécie estabelecida
‘em termos das diferencas morfolégicas. A espécie
paleontolégica expressa meramente o grau de dife-
renca morfolégica entre os organismos fossilizados.
Ela pode, indiretamente, refletir a existéncia de es-
‘pécies distintas, uma vez que uma significativa dife-
renciacdo morfolégica entre as formas, normalmen-
te, conduz ao isolamento reprodutivo.

J4 a defini¢io de espécie ao nivel ecolégico é
tualmente utilizada de maneira indireta pelos

paleontélogos. As adaptagoes de um organismo ao meio
(relagdo forma/fungdo em paleontologia) ¢ o hibitat
onde ele vive sempre foram considerados pelos
paleontélogos em suas discussdes a respeito dos fds-
seis (zaxa). Entretanto, este tipo de informagdo nunca é
formalmente incorporado a defini¢ao de uma espécie
em paleontologia. Isto pode ser explicado pelo fato de
que: a) os fésseis representam evidéncias bastante in-
completas dos organismos do passado; b) esses organis-
mos, em geral, ndo foram fossilizados exatamente em
seus ambientes de vida; ¢) os antigos ambientes de vida
desses organismos, quando preservados, demonstram,
através das rochas sedimentares, um registro incomple-
to de todos os seus pardmetros (bidticos ou abidticos).
Desta forma, torna-se bastante dificil e impreciso ao
paleontélogo a incorporacio de informagdes
paleoecolégicas as defini¢des de espécie. No entanto,
se tais informagoes forem suficientemente bem conhe-
cidas, elas podem vir a ser anexadas as defini¢des das
espécies paleontolégicas, tendo em vista 0s conceitos
adotados na biologia moderna.

B. Especiacao

Entende-se por especiagdo os processos que es-
tao envolvidos no surgimento de novas espécies.
Especiacgao consiste, em tiltima andlise, no desenvolvi-
mento de barreiras ao intercAmbio génico entre as popu-
lagdes. Isto porque o processo de especiagio ocorre a
partir do aciimulo de diferengas entre os conjuntos génicos
(diferenciagio genética) epn populagdes de uma mesma
espécie. Estas diferengas génicas, no entanto, podem ser
perdidas a qualquer momento, caso ndo haja um isola-
mento reprodutivo (interrupgio do fluxo génico), pois
um intercruzamento entre os individuos de diferentes
populacbes de uma mesma espécie promove a
homogeneizagio dos conjuntos génicos destas (ver item
e) Migracdo). Apenas com o isolamento reprodutivo as
diferencas genéticas obtidas entre as populagdes tém pos-
sibilidades reais de se preservarem ao longo do tempo.

Observacdo

Nio esquecer que sdo os genes que codifi-
cam e determinam todas as caracteristicas dos se-
res vivos. Logo, quanto mais diferencas génicas
existam entre duas populagdes, mais acentuadas
serdo as diferengas em termos morfoldgicos, fisio-
I6gicos e comportamentais entre elas, pois diferen-
tes genes codificam diferentes produtos génicos,
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A diferenciagio genética (génica e cromosso-
‘hbﬁm) das populagdes em espécies distintas deve-se
4 agdio, conjunta ou ndo, dos fatores evolutivos sele-
qﬁa natural e deriva genética.

Portanto, o desenvolvimento de mecanismos
que propiciem o isolamento reprodutivo das popula-
¢oes de organismos é fundamental para a origem das
novas espécics. Isolamento geogrifico e isolamento
ecolégico tém sido apontados como fatores que auxili-
am na manutengido das diferengas obtidas entre as po-
pulagdes. O isolamento geogrifico (= separagdo espaci-
al) pode propiciar a diferenciacio genérica, a qual pode
levar a um isolamento reprodutivo. J4 o isolamento eco-
l6gico tem base genética e constitui, em si, uma barrei-
ra de isolamento reprodutivo. Ele é muito importante
em plantas ¢ em animais ecologicamente especia-
lizados.

O isolamento reprodutivo é gerado por meca-
nismos genéticos (intrinsecos). Templeton (1981) divi-
de os tipos de especiagio com base nos mecanismos
genéticos em duas categorias. A primeira — Transilién-
cia — apresenta mecanismos que envolvem alteragdes
genéticas (génicas ou cromossdmicas) ou a formagao
de hibridos férteis, com posterior diferenciagio de
nova(s) espécie(s). Essa categoria, por ndo ser testivel
no dmbito da paleontologia, é de pouco interesse aqui.
Apenas o mecanismo “efeito do fundador”™, que envol-
ve deriva genética e estd incluido nesta categoria, tem
real interesse paleontoldgico, como verificar-se-a adi-
ante. J4 os mecanismos da segunda categoria — Diver-
géncia —, por envolverem aspectos geogrificos e eco-
légicos, sdo os unicos passiveis de verifica¢io pa-
leontoldgica.

Existem trés tipos bisicos de especiagdo a partir
dos mecanismos de Divergéncia, os quais, do ponto de
vista estritamente geogrifico, podem ser classificados
em: especiagiio alopdtrica, especiacfio simpdtrica e
especiac@io parapdtrica. A classificacio geogrifica
destes tipos de especiagdo é util em termos
paleontolégicos, tendo sido adotada por Mayr (1942,
apud Grant, 1991). Porém, ndo indica 0s mecanismos
bésicos envolvidos no processo de especiagdo. Por isso,
Templeton (1981) procurou substituir estes nomes por
outros que refletissem tais mecanismos: especiagdo
adaptativa, especiacdo por hdbitat e especiagdo
clinal.

a) Especiagdo alopdtrica (“especiacgio adaprativa”)

Duas populagdes de uma mesma espécie diver-
gem para duas dreas distintas como conseqiiéncia de uma
separagdo espacial (alopatria), ocasionada pelo
surgimento de uma barreira geogrifica (montanha, mar,
rio, floresta, deserto, etc.). Se as duas dreas diferirem
em suas caracteristicas ecoldgicas efou as duas popula-
¢bes ficarem separadas por tempo suficiente para ha-
ver divergéncia genética, mecanismos de isolamento
reprodutivo poderdo surgir. Em conseqiiéncia disso,
haverd especiagdo. Segundo Templeton (1981) a dife-
renciagio genética entre as populagdes separadas €, prin-
cipalmente, desencadeada por processos de adaptagio
aos distintos ambientes (i.e. fatores ecolégicos bidticos
e abidticos) gerados pelo estabelecimento da barreira
(figura 7.2A).

Um tipo especial de especiagio alopdtrica, o efei-
to do fundador, proposto por Mayr (1963, apud Mayr,
1977), merece destaque. A partir de uma populagio gran-
de, um pequeno niimero de individuos migra para além
dos limites de distribuicio da espécie, levando consigo
uma pequena amostra do conjunto génico da popula-
¢do original. A situagdo de populagio pequena ¢ perifé-
rica propicia a a¢do da deriva genética, a qual leva 2
produgiio, nesta populagio, de genéripos diferentes dos
normalmente encontrados na populagio inicial (Arai-
jo, 1984). Como este fendmeno ¢é verificado apenas em
populagdes muito pequenas, 0 que 0cOrre com maior
freqiiéncia € a extingio destas, devido a fixagio de ca-
racteristicas ndo adaptativas ou deletérias. No entanto,
o efeito do fundador, nos casos bem-sucedidos, pode
conduzir a uma especiagio mais ripida ¢ de maior mag-
nitude, gragas a uma agio conjunta da deriva genética ¢
da selegio natural, propiciando diferengas mais acentu-
adas entre as novas espécies (figura 7.2B). Por suas ca-
racteristicas este tipo de especiagio foi fundamental na
elaboragio da “teoria do equilibrio ponruado™ de
Eldredge & Gould, 1972, como serd visto mais adiante.

b) Especiagio simpitrica (“especiacio por hdbitat™)

Especiacio sem separagio geografica. Ocorre
quando duas ou mais populagdes, derivadas de uma
populagio original, coexistem em um mesmo territd-
rio, sem intercruzarem-se. Normalmente, neste tipo
de especiagio acontece, logo de inicio, uma modifi-
cagdo genética que impede o cruzamento entre alguns
dos individuos da mesma populagio, criando assim
uma nova populagio reprodutivamente isolada, den-
tro do mesmo territério. A partir disso, as duas popula-
¢des geradas evoluem separadamente, acumulando di-
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ferengas genéticas (= mudangas morfolégicas, fisiol6-
_gicas, comportamentais) que conduzirio a formacio
de novas espécies ecologicamente diferenciadas, a fim
de possibilitar sua coexisténcia dentro da mesma drea
(figura 7.2C). Portanto, em um processo simpitrico o
isolamento reprodutivo inicial é fundamental para que
ocorra a especiacdo. A diferenciagiio ecoldgica (=
eompatibilizacao ccolégica) é conseqiiéncia do pro-
gesso e ndo desencadeadora deste, apesar de
leton (1981) denominar este tipo de “ especiagio

r divergéncia de hdbitar”.

barreira |
0

Figura 7.2 Tipos de especia-
¢do em termos geogrificos. (A) Es-

A1 peciagio Alopitrica: o surgimento
de uma barreira geogrifica separan-
© 2 doas oes spécie /

| oas populagdes da espécie A que,
g Qo por divergéncia adaptativa, dio ori-
ERE-) gem a uma nova 'espécif: A (.10 ou-
o tro lado da barreira. (B) Efeito do
(] P . & D~

Fundador: migragao de uma pe

quena parte da populagio para ou-
tra drea, além dos limites daquela
ocupada pela populagio original A;
a ripida e significativa diferencia-
¢do da populagido emigrada, por
agdo da deriva genérica, pode dar
origem a uma nova espécie A, (C)
Especiagio Simpitrica: diferencia-
¢io de algumas populacdes locais
desencadeada por mudangas ge-
néticas que geram barreiras de iso-
lamento reprodutivo; a partir da
evolugdo independente das popu-
lagdes reprodutivamente isoladas,
surgem adaptactes a novos nichos
que conduzem ao estabelecimen-
to da nova espécic A dentro da
mesma drea geogrifica. (D)
Especiagio Parapdtrica: diferenci-
agio de populagdes que ocupam
dreas contiguas, porém ecologica-
mente distintas, formando por iso-
lamento reprodutivo uma nova es-
pécie A, (linhas = limite da drea de
distribui¢io da espécie; bolhas cla-
ras = populagtes da espécie A; bo-
lhas escuras = populagoes da espé-
cie A)).

c) Especiagiio parapdtrica (“especiagio clinal™)
Ocorre quando duas ou mais populagdes de uma
mesma espécie ancestral diferenciam-se devido a fato-
res ecolégicos, ocupando dreas contiguas. Portanto, a
diferenciacdo genética é ocasionada, neste caso, por
processos de adaptacio das populagdes periféricas aos
distintos ambientes contiguos a drea de distribuicio
ancestral. Pode-se formar uma estreita zona de contato
entre as duas populagoes diferenciadas, onde é possivel
o intercruzamento, possibilitando a ocorréncia de for-
mas intermedidrias (hibridos). Mesmo nesses casos, nio
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 intercruzamento entre os individuos das populagtes
ruados nos extremos da drea de distribuigio. O desa-
parecimento dos hibridos, formados na zona de contato,
poderi estabelecer o surgimento de duas ou mais espé-
acs novas, reprodutivamente isoladas. Usualmente, es-
tas populagdes apresentam uma mudanca gradual de uma
ou mais caracteristicas ao longo da sua drea geogrifica
total de distribuicio, o que é denominado de “clina”
(figura 7.2D).

C. Padroes de Especia¢do em
Paleontologia

Uma maneira cldssica de visualizar a especiagdo
em paleontologia refere-se ao nimero de espécies que
sdo geradas ao longo do tempo por uma linhagem de
organismos (linhagem evolutiva). Como os fésseis sao
encontrados em estratos de rochas que se sucedem do
mais antigo para o mais jovem, este tipo de classifica-
¢do € bastante 1til na paleontologia.

O mais classico padrio de especiacido concebido
tem como principio a modifica¢io lenta e gradual das
espécies ao longo do tempo e é denominado especiag¢io
filética ou gradual. Neste padrio uma tinica espécie,
pelo lento acimulo de novas caracteristicas genéticas,
vai se transformando em outra espécie (figura 7.3A). A
especiagio filérica ocorre através de anagénese. Este
tipo de especiagdo fornece aos paleontélogos as chama-
das cronoespécies, que sio espécies paleontolégicas
(i.e. morfologicamente distintas) que se sucedem ao lon-
go de uma mesma linhagem evolutiva (Futuyma, 1993).
Cronoespécies, portanto, sio geradas por anagénese ¢
ndo sdo equivalentes as espécies biolégicas, pois neces-
sariamente nido implicam na ocorréncia de processos de
especiagio bioldgica.

Anagénese versus Cladogénese

Anagénese ¢ um processo evolutivo que
leva a mudangas direcionais através do tempo den-
tro de uma tinica linhagem. Ocorre nos organis-
mos, independente da ocorréncia do processo de
especiagio (figura 7.4A e B).

Cladogénese corresponde a um processo
evolurivo que gera ramificagdes nas linhagens de
organismos ao longo de sua histdria evoluriva. Im-
plica obrigatoriamente em especiagio bioldgica (fi-

Portanto, a agio da anagénese (ou dos pro-
cessos anagenéticos) pode ou ndo conduzir a
especiacio, ji a cladogénese (ou os processos
cladogenéticos) sempre resulta em um evento de
especiagio.

O padrao de especiagio gradual foi concebido a
partir da andlise do registro féssil a luz das idéias
darwinistas. Apesar de atualmente este padrio ser cri-
ticado por alguns evolucionistas, ele constitui-se em
um dos pressupostos basicos do gradualismo, como serd
visto a seguir. Além da evolugio filética (gradual), sdo
também apresentadas por vérios autores a especiagio
redutiva (fusdo de espécies através da formagio de
hibridos) ¢ a especiagio aditiva (multiplicagio do
nimero de espécies) (figura 7.3B e C). A especiacio
aditiva ¢ gerada por cladogénese. Deve-se salientar
que a especiacio aditiva corresponde aos modelos de
especiacio bioldgica apresentados no item anterior.

Microevolugio versus Macroevolugio

Os termos microevolugdo e macroevolugdo
foram criados por Richard Goldschmidt (1940) com o
objetivo de separar os mecanismos ncodarwinistas, res-
ponsiveis pela diferenciagio entre as espécies, daque-
les que originam grupos taxondmicos hierarquicamen-
te superiores (géneros, familias, ordens, classes, filos)
(Aratijo, 1984). Pode-se definir microevolugdo como o
conjunto de mudangas que ocorrem dentro das popula-
¢des e que podem levar até sua diferenciagio em espé-
cies (Freire-Maia, 1988). Jd a macroevolugéao, também
conhecida como “evolugio acima do nivel das espéci-
es”, abrange as mudangas suficientemente grandes para
distinguir os faxa superiores (Futuyma, 1993).

Desde a primeira metade do século XX, alguns
cientistas jd questionavam a evolugio lenta e gradual,
tipicamente darwiniana. A partir da observacio de que
o registro féssil revela descontinuidades marcantes, ou
seja, ndo existem formas intermedidrias indicando uma
transformacdo lenta e gradual entre os #axa superiores,
foram apresentados modelos macroevolutivos que se
confrontavam com a teoria neodarwinista. Os macro-
evolucionistas, destacando-se Richard Goldschmidt e
George Simpson, argumentavam que ndo se¢ podia com-
preender a macroevolugio baseando-se apenas nos pro-
cessos neodarwinistas de actimulo lento e gradual de
micromutagoes. Goldschmidt (1940) propés o termo
“mutagio sistémica” ou “macromurtacdo” para desig-
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Figura 7.3 Modos de especiagio em paleontologia. (A) Gradual ou filética: quando hd a transformacgo gradual de uma espécie
em outra. (B) Redutiva (fusdo de espécies): quando hd a formagao de hibridos a partir de duas espécies ancestrais distintas. (C) Aditiva
(multiplicagio de espécies): quando hd o surgimento de novas espécies a partir de uma espécie ancestral.

nar uma grande mutagio capaz de fazer, por exemplo,
surgir uma ave a partir de um réptil. Em 1944, Simpson
levou a paleontologia aos dominios da teoria sintética
através de sua obra intitulada Tempo and mode in evolution
(Tempo e modo em evolugdo), a qual causou um gran-
de impacto na época (Barberena, 1984). A partir das
descontinuidades do registro féssil, Simpson criou a
expressao “evolucio quintica” para denominar a ocor-
réncia de uma mudanga significativa, sem meio-termo.
Para ele, a origem dos grandes grupos sistemdticos se-
ria sempre produzida por uma evolugdo deste tipo.
Simpson nido acreditava nas macromutagdes de
Golschmide (1940), mas apontava a deriva genética
Como 0 processo mais consistente para fazer a ligacio
entre a micro e a macroevolugio. :

A énfase nos processos macroevolutivos foi de-
saparecendo do cendrio cientifico com a morte dos seus
maiores expoentes, sendo que nunca se chegou a um
acordo sobre qual seria 0 mecanismo ou fator capaz de
gerar as grandes novidades evolutivas (Freire-Maia,
1988). Deste modo, a visdo gradualista manteve-se
como uma das principais diretrizes dos processos
evolutivos.

Segundo a teoria sintética, a evolugio em todos
os niveis deve ser explicada pelos fatores microevo-
lutivos (mutagfio, recombinagio, migragdo, selegio na-
tural, deriva genética), ou seja, as mudangas macro-

evolutivas sdo compostas por eventos microevolutivos,
ndo havendo justificativa para se supor a ocorréncia de
fendmenos diferentes dos atualmente propostos (Arat-
jo, 1984).

Apesar disso, dentro da biologia evolutiva ainda
ndo existe um ponto de vista consensual que explique
a origem dos faxa superiores. Até 0 momento nao fo-
ram encontradas respostas completamente satisfatérias
dentro da Teoria Sintética para questdes como (Freire-
Maia, 1988): Por quais mecanismos as diferengas entre
familias, ordens, classes e filos evoluiram? Como surgi-
ram os vertebrados a partir de invertebrados? Como se
deu a origem dos novos érgidos (ex.: bexiga natatéria
dos peixes, mamas dos mamiferos, etc.)? Segundo os
defensores da macroevolugio, os neodarwinistas escla-
recem em parte os fendmenos capazes de gerar as gran-
des novidades evolutivas, ou seja, descrevem os fend-
menos, mas, no entanto, nao fornecem explicagdes
satisfatdrias sobre como e por que estes ocorreram. Na
opinido de Freire-Maia (1988), uma vez que o registro
féssil é o tinico meio através do qual a macromutagio
pode ser estudada, ndo hd justificativas para se explicar
a evolugdo nos seus nivels mais altos a partir somente
de inferéncias microevolutivas. Segundo Furuyma
(1993), a macroevolugio constitui-se ainda hoje em um
dos tépicos mais desafiadores e dificeis de serem resol-
vidos dentro da biologia evolutiva.
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Jualismo versus Pontuismo

Como visto anteriormente, para os darwinistas e
darwinistas, a evolugiio, mesmo ao nivel dos zaxa

superiores, ¢ relativamente lenta e gradual. Por isso, a
“especiacdo realizada segundo o modelo neodarwinista

 foi denominada de gradualismo filético.

Segundo Eldredge & Gould (1972), os princi-
pais postulados do gradualismo filético sio:

* novas espécies surgem pela transformagio de uma
populagiio ancestral em descendentes modificados;

* a rransformacio envolve grande nimero de individu-
o0s, usualmente toda a populagido ancestral;

* a transformacdo ocorre em toda a drea de distribuigdo
geogrifica da espécie ancestral ou numa grande por-
¢do da mesma;

® idealmente, o registro féssil da origem de uma nova
espécie deveria estar constituido por uma longa se-
qiiéncia de formas intermedidrias, quase impercepti-
velmente gradacionais, ligando, de forma continua, o
ancestral ao descendente;

® os hiatos morfolégicos encontrados no registro féssil
sdo devidos as falhas do registro geoldgico (que é
bastante incompleto).

Até meados de 1970, era esta a visio dominada
pelo paradigma do gradualismo filético, que se tinha
sobre especiagido. Nao concordando com este tipo de
interpretacgio, os paleontdlogos Eldredge & Gould
(1972) apresentaram uma nova teoria evolutiva deno-
minada Teoria do Equilibrio Pontuado, conhecida
também como pontuismo ou pontualismo.

Para Eldredge & Gould, a evolugio nio deve
ser vista como um desdobramento gradual, mas sim
como um processo onde ocorre um equilibrio homeos-
tdtico — estase evolutiva — pontuado, apenas raramen-
te, por ripidos e episédicos eventos de especiacio
(Barberena, 1984) (figura 7.5). E importante salientar
que a estase compreende um longo periodo de tempo
em que ndo acontecem mudangas morfolégicas signifi-
cativas, o que nao quer dizer toral estagnacdo. Ocor-
rem, neste periodo, apenas pequenas mudangas ndo
direcionais (oscilagdes genéricas decorrentes dos pro-
cessos microevolutivos) em rorno da média das carac-
teristicas das populagdes. Apesar da especiagdo poder
durar alguns milhares de anos, ela ocorre virias vezes
em termos de tempo geoldgico. Os autores estimam
que a duragdo das fases de “rdpida especiagio” deve
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Figura 7.4 Diagramas representativos dos processos
de anagénese e cladogénese. As ordenadas representam o tempo
e as abscissas representam as mudangas morfoldgicas que ocor-
rem ao longo do tempo. (A) Processo de anagénese onde nio
ocorreu especiagio (= awonadiina). (B) Processo de anagénese
resultando em especiacio filétca, onde a linhagem da espécie
ancestral A deu origem s espécics A, e A,, sucessivamente.
(C) Processo de cladogénese com nitida especiagio da linha-
gem da espécie ancestral A, dando origem as espécies A e A,

compreender cerca de 1% ou menos do periodo de estase,
dentro do tempo total de existéncia das espécies.

Para explicar os eventos de especiagio em sua
teoria, Eldredge & Gould basearam-se no modelo de
especiagio alopidtrica dos isolados periféricos (efeito
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evolutiva, nem acelera sua taxa (modificado de Gould, 1982).

do fundador) de Mayr (1963, 1970 apud Mayr, 1977).
Os autores consideram que novas espécies podem sur-
gir somente quando uma populagdo local torna-se iso-
lada, na margem de distribuigio geogrifica da espécie
progenitora. Esta populagio local constitui um “isola-
do periférico”. Se ocorrer o surgimento de barreiras de
1solamento reprodutivo, estes isolados periféricos cons-
tituirdo uma nova espécie. Como conseqiiéncia da
especiacio alopdtrica, as novas espécies fosseis ndo se ori-
ginan no mesmo local onde viveram seus ancestrais.

Desta forma, para Eldredge & Gould (1972), os
hiatos morfolégicos, interpretados pelos neodarwinistas
como falhas do registro fossilifero, sdo vistos como o
resultado l6gico dos eventos de especiacio alopitrica.
- Assim, em qualquer se¢do geoldgica local contendo a
 espécie ancestral, o surgimento da espécie descenden-

e no registro fossil deve constituir-se em um evento

co representado por uma quebra morfolégica signi-
‘entre as duas (punctuagio). Este evento marca
0 da espécie descendente, vinda da 4rea peri-
e isolada onde se desenvolveu, para a drea
ancestral. A quebra morfoldgica reflete a
pida especiagio” ocorrida na populagio local
la (= isolado periférico). Com a chegada da

morfologia (grau de diferenciagdo da forma original)

B Gradualismo Filético

i

Figura 7.5 Diagramas representativos das tendéncias evolutivas sob os paradigmas do equilibrio pontuado (A) e do gradualismo
filético (B). No cladograma do equilibrio pontuado (A), a sucessdo das diferentes espécies produz uma tendéncia, as linhas verticais
representam os longos periodos de estase através do tempo geoldgico ¢ as linhas horizontais representam os rdpidos eventos de
especiagiio (“punctuagio”). A especiacio que ocorre no modelo filético (B) € lenta e gradual e ndo modifica a dire¢ao da tendéncia

espécie descendente, a espécie ancestral pode conti-
nuar existindo normalmente, retrair-se geograficamen-
te ou extinguir-se. Portanto, se a especiagdo ocorrer ra-
pidamente em pequenas populagdes, distantes da drea
em que a espécie ancestral ¢ mais abundante, muito
raramente encontrar-se-a uma evidéncia real desse
evento no registro fossilifero (Barberena, 1984), tendo
em vista que os organismos raros tém pouca chance de
serem fossilizados.

Muita polémica criou-se apés a publicacdo da
teoria do equilibrio pontuado, tendo os seus autores re-
cebido virias criticas por parte dos neodarwinistas. Em
1977, Gould & Eldredge publicaram um novo trabalho
rediscutindo sua teoria e manifestando-se sobre os tra-
balhos publicados pelos autores que criticaram o
pontuismo. Gould & Eldredge (1977) salientam que
sua teoria ndo invalida a teoria sintética, apenas contra-
ria o ponto de vista de que a evolugdo lenta, gradual e
continua seja 0 modo predominante dentro das mudan-
¢as evolutivas, Para eles, o equilibrio pontuado € o pro-
cesso evolutivo mais comum na natureza.

Os neodarwinistas afirmam que quando hd o
surgimento de novas espécies em isolados pefiféricos, o
niimero de individuos inicialmente é baixo e, portanto,
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ilidade de se encontrar algum f6ssil desses in-
uos ¢ muito pequena ou nula. A nova espécie s6
maior probabilidade de deixar fésseis quando esti-
wver dominando o ambiente, o que significa um aumen-
20 do niimero de individuos. Neste momento, ela pos-
sivelmente j4 serd uma espécie totalmente diferencia-
da. Os neodarwinistas admitem também ripidas mu-
dangas nas taxas evolutivas, e alegam que eventos de
rdpida especiagdo sdo constatados hoje em dia e podem
ser explicados pelos mecanismos microevolutivos. Se-
gundo Salzano (1993), a polémica entre neodarwinistas
€ pontufstas acontece devido a problemas ao nivel de
escala temporal. Uma mudanga que opera por milhares
de geragoes é classificada como lenta pelos geneticistas,
mas pode ser considerada instantinea pelos
paleontélogos, devido a baixa resolugdo do registro
geolGgico. Em geologia, milhares de anos podem estar
materializados e condensados em uma fina camada (de
espessura centimétrica) de rocha sedimentar.

Uma questio ainda em aberto é sobre o fendmeno
da estase. Os neodarwinistas acreditam que a estase ocorra
apenas em freqii€ncias muito baixas. O exemplo clissico
seria 0 dos “fésseis vivos”, que possuem baixas taxas
evolutivas e sdo raros na natureza. Eles sdo também a
favor de que, na maior parte das vezes, quando ocorrem
baixas raxas evolutivas, como no exemplo citado, os
faxa continuam a evoluir por anagénese (mudangas
direcionais), veja figura 7.4A. Jd os pontuistas insistem
na ocorréncia da estase (mudangas ndo direcionais) na
grande maioria das espécies. Desta forma, eles nao acre-
ditam que ocorra evolugdo por anagénese (i.e. através de
baixas taxas evolutivas), veja figura 7.4B, mas apenas
por cladogénese (i.e. através de altas taxas evolutivas),
veja figura 7.4C. Segundo Gould (1982), em termos de
estudos paleontoldgicos, os fendmenos de estase sao pra-
ticamente ignorados. Os paleontélogos preocupam-se
apenas com eventos de rdpida especiagio, quando de-
veriam na verdade investigar os periodos de estase, pois
estes constituem-se em dados reais bem documenta-
dos no registro geolégico.

Biogeografia

A biogeografia € o estudo da distribuigdo geo-
grifica dos organismos. Ela procura estabelecer o pa-
drio de distribui¢io geografica das distintas espécies e
taxa superiores sobre as diferentes regides do globo e
explicar o porqué deste padrdo. A biogeografia relacio-
na-se intimamente com a ecologia e com a geologia,
uma vez que as respostas para alguns dos problemas

biogeogrificos sio mais ecolGgicas e para outros, mais
histéricas (ou geolégicas).

A biogeografia foi decisiva na formulagio da te-
oria da evoluc¢do darwinista. Darwin utilizou a
biogeografia como evidéncia da evolucio e Wallace
despendeu grande parte de sua vida desenvolvendo
conceitos biogeogrificos. O estudo da biogeografia no
ocidente comegou cerca de 200 anos ap6s o inicio das
grandes navegagoes européias. Com a conquista de vi-
rios territérios, em diferentes continentes (América,
Africa ¢ Asia), um grande acervo de animais e plantas
“exoticos” foi coletado e tornou-se conhecido dos na-
turalistas europeus. Além disso, estes passaram a ter a
possibilidade de visitar as dreas de ocorréncia desses
diferentes seres, através do estabelecimento das cold-
nias dos paises europeus nos territérios conquistados.
Tornou-se inevitdvel, entdo, questionar por que dife-
rentes animais e plantas vivem em determinadas regi-
des e nao em outras. Surgiram, a partir disso, os termos
endémico ¢ cosmopolita. Um organismo cosmopoli-
ta € aquele dotado de uma grande distribuicdo geogra-
fica (em escala continental). J4 um organismoe endémico
(indigena ou nativo) é aquele que possui uma distribui-
¢do restrita a uma determinada regido geografica (Men-
des, 1988). O grau de endemismo depende do nivel
taxondmico abordado. Assim, uma familia pode ser cos-
mopolita (ocorrer em quase todos 0s continentes, p. ex.),
enquanto um género ou uma espécie desta mesma fa-
milia pode ser endémico(a) de uma regido (em um ini-
co continente).

A origem da biogeografia é atribuida a Buffon
que, em 1761, declarou que o “Velho” e 0 “Novo” mun-
dos ndo tinham espécies de mamiferos em comum. Esta
observagio levou a formulagio da “Lei de Buffon”, a
qual postulava que diferentes regides do globo, embora
4s vezes compartilhando as mesmas condigdes
ambientais, eram habitadas por diferentes espécies de
animais e plantas (Myers & Giller, 1988). Alfred Wallace
e outros biogeégrafos pioneiros perceberam que mui-
tos faxa endémicos apresentavam distribuicdes que se
sobrepunham parcialmente dentro da mesma drea geo-
grifica — distribuigdes congruentes (Futuyma, 1993). A
partir disso, estabeleceram os chamados reinos
biogeogrdficos, os quais representam extensas dreas
geogrificas (em escala continental) caracterizadas por
um grande conjunto de zave endémicos. Um exemplo
cldssico € a fauna de marsupiais da Austrélia, onde can-
gurus, coalas e outros mamiferos sdo endémicos daque-
le continente. No interior e nas bordas dos reinos, as
barreiras a dispersdo definem, muitas vezes, os limites
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entre associagdes de espécies. Qualquer obstdculo a dis-
persio, seja de natureza abidtica (parimetros fisico-qui-
micos) ou bidtica (parimetros biolégicos), denomina-
se barreira biogeogrifica. Hi virios tipos de barreiras
que influem na distribuiciio dos organismos:

® no meio terrestre: mares, grandes rios, cadeias de mon-
tanhas, desertos, tipos de clima, descontinuidades na
vegetacio;

® no meio aquatico: variagoes de salinidade, temperatu-
ra, profundidade, tipos de substrato e luminosidade.

A parte da biogeografia que estuda a distribui-
cdo geogrifica dos organismos do passado recebe o
nome de paleobiogeografia. Através da aplicagio de
seus conceitos, € possivel detectar a influéncia das
“paleobarreiras™ na distribui¢io dos organismos preté-
ritos (Mendes, 1988). Dai a importincia de se enten-
der, em paleontologia, os principios bdsicos da
biogeografia.

O estudo das distribuicoes geogréficas dos orga-
nismos pode ser dividido em biogeografia histérica e
biogeografia ecolégica. O botinico Augustin Pyrame
de Candolle (1778-1841), ao definir estes termos, reco-
nheceu que as explicagdes “ecoldgicas” dependiam de
“causas fisicas operando no tempo presente” , enquanto que
as “Mistéricas” estavam relacionadas a “causas que ndo
mais existem hofe” (Nelson & Platnick, 1984). Os
biogedgrafos histéricos tenderiam, portanto, a ver as
distribui¢des como conseqiiéncia de acontecimentos
passados, como por exemplo a deriva dos continentes,
ao passo que os biogedgrafos ecol6gicos tenderiam a
relacionar as distribui¢Ges com fatores contemporineos,
como 4s interagoes interespecificas ou a distribuigio dos
hibitats (Futuyma, 1993). Com base nisso, Wiley (1981)
define:

* biogeografia historica, como o estudo das distribui-
¢oes espacial e temporal dos organismos (ao nivel
taxondmico), sendo as explicagoes para estas distri-
buigcdes baseadas em eventos historicos passados;

* biogeografia ecoldgica, como o estudo da dispersio
dos organismos (ao nivel do individuo ou de popula-
¢oes locais) e dos mecanismos que a mantém ou a
modificam.

Esses dois enfoques sobrepdem-se e, na maioria
dos casos, tanto processos histdricos como ecolégicos
devem ser levados em conta na compreensio dos pa-
droes de distribuicdo dos organismos abordados. Mui-
tos padroes historicos tém, em Gltima andlise, bases eco-
l6gicas, e a dispersdo tem um componente historico,

bem como um ecolégico. Entreranto, a meta e o inte-
resse do biogedgrafo ecolégico relacionam-se mais com
a ecologia do que com a sistemdtica, enquanto que o
oposto ¢ verdadeiro para o biogeégrafo histérico. O pri-
meiro estd interessado na dindmica das biotas como uma
unidade ecoldgica e o segundo estd interessado na ori-
gem e relagio de parentesco entre as biotas (Wiley,
1981).

Para os paleontélogos, a biogeografia histérica €
o que normalmente interessa, uma vez que a
biogeografia ecologica, por defini¢do, tem pouca aplica-
bilidade em paleontologia, seja porque trata da distri-
buigio dos organismos atuais, seja porque trabalha ape-
nas ao nivel das evidéncias ecolégicas, dificeis de se-
rem totalmente elucidadas em estudos paleontolégicos.
Além disso, o registro fossil € um importante elemento
dentro do campo da biogeografia histérica, auxiliando
inclusive na compreensio da distribuicdo dos grupos
atuais, como serd visto adiante.

A. Biogeografia Historica: Dispersio
versus Vicaridncia

Inicialmente, deve-se analisar quais sdo as cau-
sas da distribui¢do dos organismos segundo a biogeo-
grafia histérica. A atual distribuicio de um tixon em
uma determinada drea hoje pode ser devido a duas
razoes histdricas:

® scus ancestrais originalmente ji ocorriam ld e seus
descendentes sobreviveram até os dias presentes;

® seus ancestrais originalmente ocorriam em algum
outro lugar e depois eles (ou seus descendentes) dis-
persaram-se para esta nova drea, onde seus descen-
dentes sobrevivem até hoje (Nelson & Platnick,
1984).

Estas duas razoes caracterizam dois tipos de ex-
plicagiio histérica: dispersdio e vicaridncia. Disper-
sdo ocorre quando parte de uma populagdo ancestral,
de distribui¢do limitada por uma barreira biogeografica,
consegue atravessi-la, colonizando uma nova drea além
da barreira. Se 0os membros da populagio colonizadora
permanecerem isolados dos membros da drea de origem,
eles eventualmente evoluirdo para um tixon distinto
(figura 7.6A). Viearidncia ocorre quando uma popula-
¢do ancestral é dividida em pelo menos duas
subpopulagoes devido ao surgimento de uma barreira
geogrifica intransponivel; com o tempo as subpopu-
lagdes evoluem para diferentes zzxa (figura 7.6B). Por-
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(1)

(2)

(3)

(4)

tanto, no fendmeno da vicaridncia o aparecimento da
barreira € visto como “a causa da disjungdo” (separagio

da populagio em subpopulagoes). Logo, a barreira tem

a idade da disjungio. No fenémeno de dispersio a bar-
reira é anterior a disjunc¢do e ndo pode ser apontada
como a causa desta (Nelson & Platnick, 1984). Deve-
se ressaltar que a distribui¢io disjunta de um tixon ou
de um grupo taxondmico qualquer recebe o nome de
“padrido vicariante”. A constatagio de um padrio
vicariante de distribui¢ao ndo explica em si o fenome-
no (dispersdo x vicarincia) que o originou, pois o pa-
driio vicariante (distribuicio disjunta) pode surgir nio
s6 através das barreiras ocasionadas pelas mudangas na
distribuigdo das terras e continentes (agdo da deriva con-
tinental), mas também pela exting¢do de populagdes in-
termedidrias relacionada a alteragbes no ambiente
(Futuyma, 1993).

B Vicariancia

Figura 7.6  Processos de distri-
buigio geogréfica versus especiagio. (A)
Dispersao: (1) populagio ancestral da es-
pécie A distribuida em uma determinada
drea limitada por uma barreira geografica;
(2) dispersio de parte da populagio atra-
vés da barreira; (3) formagdo de duas po-
pulagdes da espécie A; (4) subseqiiente
diferenciagdo das populagdes com o
surgimento daespécie A . (B) Vicaridncia:
(1) populagio ancestral da espécie A dis-
tribuida em uma determinada drea; (2)
aparecimento de uma barreira
biogeogrifica dentro da drea de distribui-
¢do da espécie A; (3) formagio de duas
populagdes da espécie A de cada lado da
barreira; (4) subseqiiente diferenciagio
das populagdes com o surgimento da es-
pécic A, (modificado de Nelson &
Platnick, 1984).

Como exemplo de dispersao temos a atual dis-
tribuigdo de certos mamiferos placentirios (gatos, antas,
veados) na América do Sul, uma vez que estes emigra-
ram da América do Norte, no final do Plioceno, através
do Istmo do Panamad (ver Mendes, 1988). Em termos de
vicaridncia, a distribui¢io das aves ratitas (emas, aves-
truzes, casuares, emus) na América do Sul, Africa e
Australdsia, pode ser explicada pela fragmentagio do
antigo supercontinente do Gondwana durante o
Mesozéico. Este evento provocou o isolamento deste
grupo de aves em subgrupos, os quais sobreviveram
independentemente em cada um dos atuais continen-
tes resultantes da fragmentagio do Gondwana
(Futuyma, 1993).

Por iltimo, deve-se salientar que as explicagdes
relativas a dispersdo e 4 vicariincia diferem entre si, tam-
bém, quanto ao seu grau de generalizagdo: a dispersio
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tende a explicar a distribuigdo de um grupo particular de
organismos e a vicariincia, a distribui¢io de muitos gru-
pos ao mesmo tempo. Para a dispersdo € fator importan-
te 0 “modo de dispersdo” de um grupo particular, sen-
do que este varia de grui)o para grupo. Portanto, uma
explicagio possivel para um grupo de aranhas, por exem-
plo, pode nio ser aceitdvel para um grupo de aves. As
explicagoes relativas a dispersdao tém sua generaliza-
¢do limitada a grupos que tenham modos de dispersio
semelhantes. Por outro lado, para a vicaridncia o modo
de dispersdao em si ndo é importante. Os fatores causais
da vicaridncia sio mudangas geolGgicas e ecoldgicas
que aferam simultaneamente muitos grupos de orga-
nismos com diferentes modos de dispersdo (Nelson &
Platnick, 1984). Logo, as explicagdes vicariantes ten-
dem a explicar padrdes de distribuigdo que requerem
uma explanacdo mais geral (Wiley, 1981).

B. Métodos em Biogeografia Historica

Uma das melhores ferramentas para explicar a
distribui¢do de um grupo é um bom registro féssil. O
registro fossil pode ser empregado como um fator decisi-
vo para determinar-se quando ¢ onde um grupo surgiu e,
conseqiientemente, se ele poderia ou ndo ter sido poste-
riormente fragmentado pela deriva continental
(Futuyma, 1993).

A distribui¢do pretérita de um grupo muitas ve-
zes esclarece se a sua distribuicio arual deve-se a dis-
persdo ou a vicaridncia. Por exemplo, atualmente, as
antas ("Tapiridae) distribuem-se pela América Tropical e
Malisia, O grupo surgiu no Tercidrio, quando os atuais
continentes ji se achavam separados. Fésseis de
wapirideos sdo encontrados na América do Norte, Asia ¢
Europa desde o inicio do Tercidrio Superior até o
Pleistoceno, mostrando que este grupo possuia uma
ampla distribui¢do no passado. Na América do sul, os
tapirides s6 chegaram no Pleistoceno, vindos da América
do Norte, através do Istmo do Panamad. A atual distribui-
¢do disjunta das antas deve-se i extingdo de populagdes

intermedidrias na Europa, Asia e América do Norte e re-

presenta vestigio de um grupo que se dispersou através da
Eurdsia e Américas. J4 grupos mais antigos indicam, atra-
vés do registro féssil, que a deriva dos continentes pode
explicar melhor suas distribuicdes atuais. Os sapos pipideos
da América do Sul e Africa, por exemplo, sido conhecidos
em ambos os continentes, desde o final do Mesozbico,
quando estes ainda estavam parcialmente unidos. Portan-
to, a posterior separacio da América do Sul e Africa expli-
ca a atual distribuicdo disjunta deste grupo.

Em termos de grupos extintos, a mesma meto-
dologia pode ser aplicada. As glossopterideas foram
plantas muito comuns no antigo supercontinente do
Gondwana no final do Paleozéico. A atual distribuigio
disjunta de seu registro féssil na Austrilia, Africa, Amé-
rica do Sul, India e Antirtica deve-se a fragmentagio
posterior do Gondwana, pois essas plantas exclusiva-
mente terrestres jamais poderiam ter cruzado os exten-
sos mares ocednicos que hoje separam aqueles conti-
nentes. Portanto, a distribui¢io pretérita das
glossopterideas por todo o Gondwana deve-se, possi-
velmente, a fendmenos de dispersdo a partir de um cen-
tro de origem situado em alguma regido do antigo
supercontinente. J4 a distribui¢ao dos marsupiais fosseis
(grupo dos cangurus, coalas, gambds) pode ser explicada
pela deriva continental. Esses animais originaram-se
no Gondwana, tendo ficado isolados na Austrilia, Amé-
rica do Sul e Antirtica desde o final do Mesozéico, de-
vido inicialmente 4 fragmentacgio do Pangea, que iso-
lou 0 Gondwana dos demais continentes e, posterior-
mente, devido a completa fragmentacio do Gondwana.
Assim sendo, os marsupiais formaram trés grandes faunas
distintas sobre cada um dos trés continentes austrais
mencionados. A fauna antdrtica extinguiu-se durante o
Terciario devido ao resfriamento e congelamento des-
te continente. As faunas da América do Sul e Austrilia
evoluiram independentemente, dando origem a duas
faunas endémicas distintas. Portanto, a distribuicio
disjunta dos marsupiais fosseis (e dos atuais também!)
pode ser explicada por isolamento devido a deriva con-
tinental, seguida da exringao de populacdes intermedi-
arias.

Na auséncia de um registro féssil adequado, a
histéria da distribui¢do de um grupo pode ser inferida,
muitas vezes, a partir da andlise filogenética. Neste
caso, a biogeografia histérica depende inteiramente de
uma taxonomia filogeneticamente correta. Nio se pode
tentar explicar a distribui¢io de um tixon sem que scus
membros possuam realmente um ancestral comum, ou
em outras palavras, constituam um grupo monofilético.
Muitas vezes € possivel inferir que um grupo se origi-
nou numa drea e se dispersou para outra, se a filogenia
do grupo for determinada pela cladistica ou por méto-
dos semelhantes (Futuyma, 1993).

Filogenia, monofilia e polifilia

Filogenia ¢ a genealogia de um grupo de
faxa, tais como espécies, géneros, etc. As andlises
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O estudo da biogeografia associado a sistemati-
ca filogenética é denominado de biogeografia
filogenética. Este mérodo baseia-se em conceber uma
hipétese de filogenia detalhada para um grupo de orga-
nismos e inferir a sua histéria biogeogrifica a partir da
filogenia estabelecida. Os pontos bésicos da biogeo-
grafia filogenética sao, segundo Wiley (1981):
* as espécies estreitamente relacionadas tendem a subs-
tituir umas as outras no espago geogrifico, apresen-

A

tando padroes disjuntos (= vicariantes) de distribui-
¢io; taxa superiores (géneros, familias, ordens) po-
dem também ser vicariantes, mas fregiientemente de-
monstram graus de superposigao geografica;

e se diferentes grupos de organismos monofiléticos
demonstram o mesmo padrio geogrifico, eles prova-
velmente dividem a mesma histéria biogeogrifica.

Para se aplicar os conceitos da biogeografia
filogenética, utilizam-se dois métodos principais. O
primeiro é conhecido como regra da progressao e
procura descobrir a drea ocupada pelos “tipos primiti-
vos”. Segundo esta regra, espera-se encontrar os tipos
primitivos de um grupo persistindo na sua rea de ori-
gem ¢ as formas mais especializadas ou derivadas, vi-
vendo em dreas mais remotas. O segundo mérodo pro-
cura estabelecer como os grupos de organismos estido
relacionados filogeneticamente através de um diagra-
ma denominado cladograma. Os cladogramas sio
construidos tendo como base as caracteristicas inicas
que determinam os distintos grupos de organismos (fi-
gura 7.7). Assim, se as caracteristicas linicas de cada gru-
po sdo indicativas da existéncia de um ancestral co-
mum, entdo os cladogramas representam também rela-

Figura 7.7 Cladogramas como indicadores de relaches filogenéricas. No cladograma apresentado pode-se verificar que: as
caracteristicas unicamente divididas entre os z2xz 3 e 4 definem este grupo e ndo sdo encontradas nos faxa 1 e 2; as caracteristicas
unicamente divididas entre os 22xa 2, 3 ¢ 4 definem este grupo e ndo sio encontradas no tixon 1. Se as caracteristicas tinicas de cada grupo
indicam a existéncia de um ancestral comum, entdo os cladogramas representam relagbes evolutivas de parentesco. No caso deste
cladograma pode-se admitir que os #zx@ 3 € 4 tém um ancestral comum C, o qual ndo € ancestral dos wxa 1 ou 2; que 0s Zaxa 2, 3 e 4 tém
um ancestral comum B, o qual ndo € ancestral do tdxon 1; e que todos os faxa possuem um tinico ancestral comum A. Com isso, 0
cladograma representa a filogenia (= hist6ria evolutiva) deste grupo de xa e mostra a seqiiéncia de divergéncia (ou diferenciacio) dos
taxa a partir de seus ancestrais comuns. O grupo em questdo pode ser considerado monofilético, pois todos os seus faxa (1, 2, 3 ¢ 4)
possuem um ancestral comum A (modificado de Nelson & Platnick, 1984).
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¢oes evolutivas de parentesco (Nelson & Platnick,
1984),

A partir de relagdes filogenéricas estabelecidas
nos cladogramas, pode-se inferir dispersio ou
vicaridncia. Se espécies consideradas ancestrais (= “ti-
pos primitivos” ) ocorrerem em uma drea 1 e se as espé-
cies de uma drea 2 forem “grupo irmiio”™ (ou seja, inti-
mamente relacionadas) das espécies da érea 1, prova-
velmente a drea 1 € a drea de origem do grupo todo.

A Dispersao

OIC. IS
| dispersao

el L6

¢ especiagio e dispersio

oo

¢ especiagdo

OO®

(2) (2
area: 2 1 4 3
taxon: A A3 A2 A1
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cladograma 1

A A1

A A3

Neste caso, temos uma histéria de dispersao (figura
7.8A). Por outro lado, se uma ampla regido habitada por
um tdxon sofrer uma sucessiva fragmentacio em édreas
menores ¢ isoladas, as relagdes entre os faxa derivados
do tdxon ancestral devem refletir a historia da fragmen-
tacdo. Esta € uma histéria de vicaridncia (figura 7.8B).

Pode-se ainda, em vista a compreender um

processo vicariante, elaborar o chamado cladograma ge-
ogrifico. Este é um cladograma que especifica apenas

B Vicariancia

(1) (1)

1

Figura 7.8 Relagoes cladisticas

como indicadoras da histéria biogeogri-

* fica. (A) Dispersdo: (1) a partir de uma
2 drea-fonte — 2 — parte da populacio da
espécie A dispersa-se para outras dreas —
1 e 3 — dando origem a novas populagoes
que, por sua vez, também podem se dis-
persar — drea 4; posteriormente, as popu-
lagGes diferenciam-se em novas espécies
AyA & A1 (2) as relagaes filogenéticas
* expostas no cladograma 1 refletem a su-
2 cessiva histéria de dispersdo das popula-

¢Oes da espécie ancestral A. (B) Vicaridncia:

A1 (1) a populacio da espécie A, de distribui-

A ¢do continua — drea 1 — € fragmentada em

distintas populagdes pelo surgimento de
A2 sucessivas barreiras biogeogrificas (even-
tos vicariantes); estas populagoes passam
¢ a evoluir independentemente, dando ori-
2 gem a diferentes espécies A, A, e A, nas
diferentes dreas estabelecidas — 2, 3, 4; (2)

A1 as relagdes filogenéticas expostas no
’ cladograma 2 refletem a histdria vicariante
4  das sucessivas populagoes da espécie an-
A2 cestral A (modificado de Futuyma, 1993).

A2 A3 A1

cladograma 2
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a relagdo entre as virias dreas em estudo, sem referén-
‘cia alguma aos organismos que as habiram. Tais
cladogramas sdo obtidos a partir tanto de informagdes
- bioldgicas (andlise dos cladogramas dos organismos),
quanto de informagdes geoldgicas (anilise dos eventos
- geoldgicos). Eles sao muito ficeis de ser construidos ao
nivel continental, mas sao muito dificeis de ser elabo-
rados para pequenas dreas geograficas, uma vez que sao
necessarios dados geoldgicos e geogrificos bastante
precisos. A técnica consiste em comparar um
cladograma geogrifico das dreas estudadas com os vari-
0s cladogramas dos distintos organismos (cladogramas
biolégicos) que as habitam. Se houver uma correspon-
déncia entre o cladograma geografico e os cladogramas
biol6gicos, entdo pode-se inferir que as causas associa-
das com o cladograma geogrifico possam, também, ter
causado as seqii€ncias filogenéticas de diferenciagio
dos faxa (ou especiagio, no caso de espécies) observa-
das nos cladogramas biolégicos (Wiley, 1981).
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EXTINCOES

Cesar Leandro Schultz

A idéia de que uma espécie inteira de criaturas
pudesse desaparecer para sempre ndo era aceita pela mai-
oria das pessoas até meados do século XVIII. Naquela
época, o achado de fésseis que ndo podiam ser atribuidos
anenhuma forma vivente eram “explicados” como sendo
pertencentes a organismos que viviam em lugares remotos
da Terra, e que cedo ou tarde seriam encontrados. Esta
concepgio tem muito a ver com o relato biblico de uma
criagdo de espécies jd “prontas” e simultineas. Na visio
criacionista da época, todas as espécies foram criadas por
Deus na aurora do mundo e permaneceriam até hoje como
sempre foram: sem mudangas (logo, ndo haveria evolugio
€ nem extingdo).

Entretanto, fésseis “inexplicdveis” continuavam se
avolumando, enquanto os locais mais reconditos da Terra
iam sendo explorados e ndo revelavam a presenga de
nenhuma destas criaturas ainda vivas. Em 1798, finalmen-
te, Georges Cuvier, com sua autoridade de naturalista
mundialmente conhecido, apés definir que os elefantes da
Africa e da India pertenciam a espécies distintas, demons-
trou que os mamutes fosseis da Europa e da Sibéria eram
diferentes de qualquer uma das espécies viventes de
elefantes (Smith, 1993). Além disso, seriam animais tdo
grandes que era impossivel que pudessem ainda estar vivos
em algum lugar sem serem percebidos pelo olhar humano.
Assim sendo, tinham de estar extintos. Ironicamente, Cuvier
néio acreditava na evolugio das espécies, mas ao demonstrar

que as extingdes eram possiveis, abriu um importante
caminho para o fortalecimento da teoria evolucionista.

Os Diferentes Tipos de Extingoes

Mas que tipos de fendmenos podem fazer com que
uma espécie desaparega totalmente? Sabemos que mui-
tos animais e plantas ji foram extintos ou estdo correndo
este risco em virtude da atitude predatéria do Homem
frente 4 natureza. Mas e antes do Homo sapiens? Como
explicar a extingdo conjunta de predadores e presas? Por
qué algumas espécies se extinguem e outras ndo? Por qué
algumas extingGes afetam as vezes poucas espécies (ou
mesmo uma tnica) e outras podem exterminar mais da
metade da vida do Planeta?

Esta tltima questdo tem sido, historicamente,
uma das mais discutidas, sendo que duas diferentes esca-
las de abordagem sao normalmente utilizadas.

Extingoes de menor escala
Pseupo-ExTiNGAo ou ExTingAo FILETICA

A relagdo entre Extingdo e Evolugio, hd pouco ci-
tada, para muitos ndo visivel num primeiro momento, é
extremamente importante, pois uma das causas de
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Extingdo é justamente a Evolugio! Sendo vejamos: um
dos pressupostos evolucionistas é justamente o fato de
que as espécies nao sio estdticas e imutdveis ao longo do
- tempo. Ao contririo, como demonstrou Charles Darwin,
as interagdes dos organismos com 0 meio que os cerca
(incluindo outras formas de vida), geram pressoes seletivas
as quais estes organismos tém que se adaptar, € i$so ocasi-
ona mudangas morfolégicas nos mesmos através das gera-
¢bes. A conseqiiéncia disso € que, paulatinamente, um
individuo de uma determinada espécie pode chegar a se
tornar tao diferente daqueles de outras geragoes passadas
que seria dificil, se pudessem ser colocados lado a lado,
considerar que ainda pertencessem a mesma espécie.

Este tipo de processo, em que os descendentes de
uma populagio original se modificam ao ponto de serem
considerados como uma nova espécie e a espécie original
como extinta, € chamado extingdo filética ou pseudo-

Ja é dificil imaginar, mesmo num exemplo teéri-
€0, qual seria 0 ponto exato em que teriamos esta mudan-
¢a de uma espécie para outra. Imagine entio a tarefa de
um paleontélogo, que dispde apenas de uns poucos fds-
seis representando, cada um deles, apenas uma entre as
milhares de geragoes envolvidas neste processo de mu-
danga. Assim sendo, este ponto de extingdo de uma espé-
cie e surgimento de outra é totalmente arbitririo, pois ba-
seia-se apenas nas eventuais diferengas morfolégicas en-
contradas nas partes que foram preservadas dos espécimes
fosseis. Em outras palavras, uma grande parte da informa-
¢do sobre os organismos originais se perde de qualquer
maneira, pois apenas uma fragio dos mesmos se preserva.

Com base neste processo continuo de mudanca,
estima-se que as espécies tendem a durar, em média, en-
tre um e dois milhdes de anos, tempo ap6s o qual os indi-
viduos ji estdo tdo diferentes da forma original que pas-
Sam a Ser um novo /2xon.

Ex1iNGoEs DECORRENTES DAS INTERACOES ENTRE 08
: ORGANISMOS VIVOS

Existem virias situagdes tedricas em que a sim-
les interagiio entre os organismos, no dia-a-dia e ao longo
séculos e milénios, poderia levar 2 extingdo de uma
‘mais espécies, sem deixar descendentes. Estes tipos
extingio sio denominados “de fundo” (background
sinctions), na comparagio com os casos excepcionais das
=s extingdes (ou “extingdes em massa”) que vere-

Um exemplo seria o surgimento de algum preda-
: rmente eficiente e que nio dependesse fun-

damentalmente de uma determinada presa para se ali-
mentar (condigdo que tenderia a estabelecer um equili-
brio entre as populagdes de predador e presa, ou ambos
seriam extintos). Dentre as virias opgdes de presas, ele
poderia eliminar totalmente uma delas. Este tipo de
extingdo pode ser bem exemplificado pela agio do Homo
sapiens desde o seu surgimento, tendo levado (e continu-
ando a levar) iniimeras espécies a extingio.

Qutro modelo seria o surgimento de uma espécie
mais eficiente que passasse a competir com outra por um
mesmo nicho. Isto ocorre, por exemplo, quando duas dre-
as isoladas desenvolvem, ao longo do tempo, suas respec-
tivas cadeias alimentares, com espécies totalmente dife-
rentes e, num dado momento, esse isolamento é quebra-
do e passa a existir a interagdo entre ambas. Isto aconte-
ceu, de fato, por virias vezes ao longo da histéria, devido
a deriva dos continentes, e também em escalas menores,
dentro de um mesmo continente ou no fundo dos ocea-
nos. No leito dos oceanos, esta situagio pode ocorrer pela
aproximacio de duas placas continentais, cada uma com
sua respectiva biota, ou por mudangas na circulagio das
correntes marinhas. Jd no contexto terrestre, um exemplo
clssico é 0 momento da unido entre as Américas do Sul e
do Norte, através da “ponte” formada pela recém emersa
América Central, ao final do Plioceno. A interacio de faunas
e floras que se segue, em casos como estes, ndo envolve
apenas a competi¢do direra por territério ¢ alimento entre
espécies similares dos dois lados, mas também tem um
importante componente invisivel, representado pela guerra
microscépica entre os diferentes tipos de pragas, parasitas
e/ou microorganismos transmissores de doencas trazidos
de ambas as regioes.

Quando existe uma relagdo direta entre uma espé-
cie € um tipo particular de fonte alimentar, a extingdo
desta tltuma pode levar 2 extingio da primeira, as vezes
numa reagio em cadeia, comeg¢ando numa planta, passan-
do por um herbivoro e terminando num carnivoro. Da
mesma forma, espécies que mantém entre si relagdes eco-
l6gicas muito estreitas (mutualismo, parasitismo,
comensalismo) podem se extinguir juntas se uma delas
for de algum modo levada ao desaparecimento.

Graham (1986) discute as extingdes do final do
Pleistoceno, envolvendo, entre outros, a fauna de mami-
feros gigantes entdo existente. Segundo 0 mesmo, virios
autores atribuem este evento de extingdo & predagio in-
tensa efetuada pelos humanos paleoliticos. Para Graham
(1986), no entanto, a mesma ocorreu em decorréncia de
mudangas climdticas (estdgios glaciais/interglaciais) que
desencadearam a necessidade de uma “reorganizagio
bidtica”. A destruigdo de alguns habitats, decorrente do

|
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‘avanco do frio, forgou uma mistura de biotas austrais e
boreais nas dreas mais quentes, enquanto as mudangas na
wegeracdo (florestas dando lugar a savanas ou vice-versa),
‘dependendo das latitudes e das flutuagdes climdticas, ti-
veram impacto direto sobre a cadeia alimentar animal,
especialmente entre os consumidores primérios. Herbi-
voros que viviam em habitats separados passaram a ocu-
par — e competir — pelo mesmo espaco e pelas mesmas
plantas, trazendo atrds deles os carnivoros, e este
desequilibrio gerou uma crise entre a biota, levando viri-
espécies a extingio.

Extin¢des em larga escala ou
extingdes em massa

Todos os tipos de extingiio até agora citados sio
considerados “normais” efou “de fundo” dentro do pro-
cesso de interacdo entre 0s organismos ¢ o planeta como
um todo. Em alguns momentos da histéria da Terra, entre-
tanto, surgiram situagdes em que uma significativa porgio
de tudo o que era vivo no planeta foi totalmente elimina-
da. Estes episddios sio chamados de extingdes em mas-
sa, sendo o mais famoso deles aquele que envolve o fim
dos dinossauros, no limite Cretidceo-Tercidrio, embora o

de mais larga escala tenha sido o que marca o limite
Permiano-Tridssico.

Naio existe um percentual definido que determine
quando uma extingdo é considerada “em massa”, mas os
episodios mais citados costumam apresentar valores mi-
nimos entre dez e vinte por cento de todas as espécies de
uma comunidade. Um exemplo € a do final do Permiano,
quando houve a extingiio de mais de 75% das espécies.
Foram constatados no registro f6ssil pelo menos sete pi-
cos de extingdes em massa, do Cambriano até o presente,
em que foi ultrapassada a marca de 40% de extingio de
géneros marinhos (figura 8.1).

O estudo das extingdes em massa tem atraido uma
maior atengdo dos pesquisadores nas tiltimas décadas, mas
ainda sdo poucos os episddios desse tipo que estio razoa-
velmente bem explicados. Seja como for, parece claro
que eles ndo foram determinados por uma tinica causa, € 0
rol dos agentes potenciais que podem, sozinhos ou com-
binados, terem sido os responsiveis por estas extingdes,
comega com causas terrestres de grande escala (deriva
continental, tectdnica, vulcanismo) e chega aos compo-
nentes extraterrestres (por exemplo: impacto de meteo-
ros e radiagdes cosmicas).

o
L=

Percentual de extingbes

N
(=]

Extingdo em massa
60 — do final do Paleozéico

Extingdo em massa
do final do Mesozobico

\

Erwin, 1993).

200 100 0
Tempo Geologico (em milhdes de anos)

Figura 8.1 Percentagens de extingdes entre os géneros de invertebrados marinhos ao longo do Fanerozéico (modificado de
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CAUSAS TERRESTRES

Impacto
Radiag&o cosmica

O modelo apresentado na figura 8.2 mostra as pos-
siveis interagdes entre varios fatores potenciais de extingio
que resulraram, justamente por sua conjungao no tempo,
na maior de todas as extingoes até hoje conhecida (e por
1850 mesmo uma das mais estudadas), e que marca a passa-
gem do Permiano para o Tridssico.

A aproximagio de todas as massas continentais para
formar um tnico supercontinente, a Pangea, teria sido o
estopim que acionou vArios outros mecanismos potenci-
almente causadores de extingdo. Os resultados dessa fu-
sdo sobre o clima, a circulagio ocednica e a biosfera como
~ um todo teriam sido enormes. Primeiramente, todas as
dreas de margens continentais entre as placas teriam sido
destruidas, acabando com a vida marinha ali existente.

mbém ter-se-ia cessado o espalhamento do assoalho
nico nas cadeias meso-ocednicas, levando ao colapso
o “afundamento” das mesmas. Sem o volume repre-
ado por estas imensas cadeias de montanhas, o espago
mente ocupado por elas foi preenchido pela 4gua

Figura 8.2 As possiveis causas da extingdo em massa do final do Permiano. As causas diretas estdo 4 direita, enquanto as causas
indiretas estdo progressivamente mais 4 esquerda (modificado de Erwin, 1993).

dos oceanos, causando uma enorme regressio nas mar-
gens continentais ainda existentes (nos limites externos
da Pangea). A reducdo de drea das margens continentais
limitaria a capacidade destas de suportarem uma biota
marinha diversificada. Além disso, a exposi¢ao das mar-
gens continentais traria a superficie sedimentos deposita-
dos anteriormente em ambientes redutores, resultando
numa intensa oxidacdo da matéria orginica ali presente
(tirando O, da atmosfera e sufocando os organismos vi-
VOs).

Somemos a isto o aumento do vulcanismo que ocor-
reu sobre os continentes (jogando gases, especialmente o
CO,, diretamente na atmosfera), e teriamos um aqueci-
mento da atmosfera, pelo aumento do efeito-estufa. Como
se ndo bastasse, a formagdo de uma dnica e gigantesca
massa continental teria gerado uma mudanga nos padroes
de circulagdo marinha e atmosférica. As distdncias entre as
bordas do continente e o centro seriam tio grandes que a
umidade trazida dos oceanos pelos ventos ndo consegui-
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ria chegar ao interior. Esta combinacio de efeitos, somada
ao aquecimento global anteriormente citado, faria com
gue houvesse uma enorme desertificacio em toda a
Pangea (de fato identificada pela deposi¢io de espessos
pacortes edlicos em quase todas as bacias desta época).

o equilibrio do efeito-estufa. As particulas em suspen-
sdo, tanto sélidas quanto liquidas, naatmosfera da Terra,
sdo chamadas de aerosséis. Os aerossois e os gases
interferem na taxa de incidéncia da luz solar sobre a
superficie da Terra (figura 8.3), uma vez que absor-
Em resumo, esta combinagio de fatores tecténicos vem, refletem ou desviam boa parte dos raios solares.

e climdticos teria afetado drasticamente tanto a flora quan- Por causa deles, menos da metade da radiagio solar
to a fauna existentes, levando a extingdo uma significati- consegue chegar superficie. Além disso, a Terra tam-
va parcela dos #axa entdo existentes. bém produz o'seu préprio calor, parte do qual também
; € absorvido pela atmosfera ¢ outro tanto € liberado
para o espago. Assim, a temperatura, na superficie da

7 Qefeito sverfucavidams Tortn Terra, resulta da combinagio da quantidade de calor
- Diariamente somos bombardeados com aler- absorvida a partir do sol com aquela provinda do inte-
- tas de que o Homem estd poluindo de tal maneira a rior do planeta. Como boa parte deste calor fica “pre-
~ atmosfera que o aumento do gis carbbnico resultard sa” e circulando pelas camadas mais baixas da atmos-
- num “efeito-estufa” que causard um aumento da tem- fera, justamente onde se concentra a vida, esta regiao

- peratura do planeta, degelo das calotas polares e per- tem uma temperatura bem mais alta do que deveria.
turbacgio das condigbes atmosféricas. Entretanto, na Sem o efeito-estufa, a superficie da Terra seria total-

- composigio da atmosfera terrestre, o gds carbonico mente gelada e praticamente sem vida. Logo, o pro-
(CO,) representa menos de 0,5%, o que parece indi- blema nio estd na existéncia do efeito-estufa, e sim
car, a primeira vista, que a sua imagem de grande na sua variag¢@o ao longo do tempo, que pode resul-
vilio da histéria é improcedente. Entretanto, 0 CO, tar num aquecimento ou resfriamento de todo o pla-

- possui um alto potencial de absorgio de calor, e é essa neta, cujos efeitos podem contribuir para causar
propriedade que o faz um elemento importante para extingoes.

e | Radiag@o entrando na atmosfera = 100%
Radiagdo solar refletida | + | Radiacdo infravermelna | _ 440,

emitida pela Terra
6% 20% 4% 8% 38% Temperatura medida
e e— . % no Espago = -18°C
e
Emiss&o = Y
Emissao por pelas nuvens )
H0 e CO,
15% CALOR RETIDO
} NAATMOSFERA
s o (= EFEITO ESTUFA)
diferenga atual = 33°C
Radiagao
infravermelha
emitida pela
Terra Temperatura medida

na superficie = 15°C

Figura 83 A origem do efeito-estufa natural: a Terra libera para o espago a mesma quantidade de calor que recebe do Sol, mas
parte do calor fica “preso” na atmosfera e esta se aquece significativamente.
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Entretanto, uma questao sempre vem 4 tona quan-

do se imagina a conjugacio destes vérios fatores para for-
mar um cendrio de destruigdo para os seres vivos: Mas a
formagdo da Pangea levou milhdes de anos para acontecer; e
nem todas as placas se chocaram simultaneamente. Assim, mes-
mo admitindo que lodas as causas acima efetfoamente atuaram
durante a formagdo do supercontinente, nem lodas as extingaes
teriam ocornido ao mesmo tempo. Mas, entdo, as extingdes em
massa na@o seriam eventos catastroficos e sim graduais?

Esta discussio coloca em cena um importante con-
ceito denominado taxa de extingdo, isto €, a quantidade
de extingdes por unidade de tempo. Até algumas décadas
atras, os autores consideravam as mudangas de diversida-
de numa escala de periodos geoldgicos (isto €, as extingoes
verificadas ao longo de todo o Cambriano, do Jurdssico e
outras). Uma vez que cada periodo dura dezenas de mi-
lhdes de anos, o dado geral era muito pouco informativo
quantoa esta taxa. Isto se devia ao fato de que uma aborda-
gem com maior resolucdo dependeria de uma anilise
estratigrifica de maior precisdo, principalmente quando
envolvesse correlagies intercontinentais, e isto s6 foi al-
cangado em anos mais recentes (Erwin, 1993).

No caso da extingdo permiana, os dados mais re-

centes indicam que a grande maioria das extingdes ocor-
reu num espago de tempo relativamente curto (entre 3 ¢ 8
milhdes de anos), coincidindo com o dltimo pulso de re-
gressdo, apesar de nio haver divida de que os processos
geoldgicos arrolados como os causadores das mesmas ji
vinham atuando hd muito tempo. Assim, apesar da mu-
danca gradual das condigoes ambientais, parece que, num
determinado momento, foi atingido um ponto critico que
desencadeou uma reagio em cadeia de extingoes, tanto
‘€M terra quanto no mar.

Mas, mesmo com a confirmagio de que houve uma
‘extingiio em massa no final do Permiano, continua sendo
verdade que a Pangea nio se formou de um momento
para outro. Entio, serd que os dois fatores ndo estio
diretamente relacionados? Qual (ou quais) das causas cita-
‘das foram realmente as responsdveis por esta extingio (e

r outras na histéria do planeta)?

Observando a figura 8.2, torna-se evidente a com-
plexidade da tarefa de avaliar a influéncia individual de
cada um dos fatores envolvidos (cada um deles um causa-
dor potencial de extingdo) ou uma eventual combinagio
de alguns deles (ou de todos a0 mesmo tempo!). Desse
modo, € impossivel definir com certeza qual foi a compo-
si¢do de fatores que levou ao ponto critico que desenca-
deou a extingdo em massa do final do Permiano. Mesmo
que fosse possivel, esta informagio valeria apenas para esze
caso especifico, porque em cada uma das outras grandes
extingdes os cendrios (a comecar pela configura¢io dos
continentes) foram diferentes.

Entretanto, como a extingio do final do Permiano
envolve a participacio de quase todos os “vildes” conhe-
cidos e € uma das mais bem estudadas, vamos avaliar, a
seguir, com base principalmente nos trabalhos de Jablonski
(1986) e Erwin (1993), o potencial de cada um dos proces-
sos listados na figura 8.2 como causadores de extingdes.

1. Reducio de Nutrientes

Os produtores primdrios, representados basicamen-
te pelo fitoplancton marinho, formam a base da cadeia
alimentar, e qualquer variagio significativa na sua quanti-
dade pode causar sérios problemas ao ecossistema inteiro.

Os principais nutrientes consumidos pelos produ-
tores primdrios 530 0s minerais trazidos para os oceanos,
provenientes da erosdo das rochas continentais. Baseados
nesse fato, virios autores (entre os quais Bramlette, 1965 ¢
Tappan, 1982) elaboraram hipdteses nas quais a redugdo
da taxa destes nutrientes levaria a uma redugio drdstica na
quantidade dos produtores primdrios, desencadeando uma
reacio em cadeia de proporgdes catastréficas. Contribuiri-
am para estes cendrios a redugio de atividade orogénica
(baixos relevos = menos erosio = menos nutrientes), a
retenc¢do de matéria orginica dentro dos continentes (gran-
des turfeiras = camadas de carvao) e a acumulagio destes
nutrientes no fundo dos oceanos pela falta de correntes de
ressurgéncia. Qutros autores, no entanto, como Lipps
(1970), discordam destas idéias, alegando que, se tal mo-
delo fosse verdadeiro, os oceanos deveriam ser estéreis.
No final do Permiano, por exemplo, houve uma grande
exposicio (e erosdo) das plataformas continentais, geran-
do um aumento na oferta de nutrientes, justamente no
auge da extingao.

Segundo Jablonski (1986), com a possivel excegao
do evento ocorrido no Devoniano Superior, as maiores
extingdes sempre estdo associadas com episédios regres-
sivos, embora a associagio destes com outras causas po-
tenciais permanega incerta. Entretanto, segundo o mes-
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autor, seria pouco provivel que apenas o Efeito Es-
Area (que € a relagdo direta entre o tamanho de
yma drea e o niimero de espécies que nela podem coexis-
u pudesse, mesmo durante uma regressio, produzir
‘extingdes ao nivel de familias. A grande maioria destas
familias poderia persistir ao redor de ilhas ocednicas, que
sofreriam, proporcionalmente, uma redugio muito peque-
_na nas respectivas dreas de dguas rasas durante a regressio.
A persisténcia destes refigios de dguas rasas durante epi-
‘sodios regressivos € atestado pela grande quantidade de
faxa que parecem ter se extinguido durante um determi-
nado evento e mais tarde ressurgem no registro (o chama-
do Efeito L4zaro). Isto determina que aparentes declinios
na diversidade taxondmica, levando 4 extingio, s6 podem
ser aceitos como genuinos se for possivel demonstrar que
sua magnitude supera a do Efeito Lazaro.

O ponto fundamental, porém, € que nio hd como
negar que uma reducio dristica nos produtores primérios
pode levar a uma reacdo em cadeia, com efeitos
catastréficos, e que isto parece ter ocorrido vérias vezes
ao longo da histéria do planeta. Uma das causas poten-
ciais mais proviveis, neste sentido, corresponderia a
episddios de anoxia dos oceanos.

A influéncia das correntes marinhas sobre o
c‘limgdol’hneﬁa

Cada vez mais se tem constatado o quio in-
trinseca e varidvel € a intera¢do entre o mar e a at-
mosfera, e o quanto esta relagdo interfere na vida
sobre a Terra. Mudangas na circulagdo ocednica
podem causar grandes mudangas climdrticas (logo,
também extingdes). A rotagdo da Terra, combinada
com o efeito de coriblise, faz com que as dguas dos
oceanos girem em imensos redemoinhos, um no sen-
tido horério no hemisfério norte e outro no sentido
anti-hordrio no hemisfério sul (figura 8.4). Nas zonas
tropicais as dguas superficiais sdo aquecidas e, pela
evaporagio, tornam-se mais salgadas (logo, mais den-
Esta 4gua mais densa entdo esfria e afunda,
retornando aos trépicos pelo fundo, onde ird reco-
megar o ciclo. Os locais de subida das dguas frias do
fundo para a superficie sio denominados zonas de
ressurgéncia e sdo fundamentais para o equilibrio da
cadeia alimentar, pois as 4guas sobem carregadas de
nutrientes. Além disso, as correntes interferem no
clima. Se ndo existisse a atual circulagio ocednica, o

A

norte da Europa seria totalmente drido e gelado. Ha
pouco mais de 800 anos, os vikings que habitaram a
Groenlindia assim a batizaram (griin = verde + land =
ferra) justamente por ser um odsis verdejante em
‘meio ao gelo ¢ ao frio da regido, o que sugere que,
‘naquela época, o percurso da corrente quente devena
passar mais a Oeste do que nos dias de hoje. No
‘hemisfério sul, 0 exemplo mais conhecido da agio
das correntes sobre o clima ¢ o chamado “El Nifo”,
que ocorre quando hd um excessivo aquecimento
das dguas do Pacifico em alto mar e nido se forma a
corrente de ressurgéncia na costa do Chile. Isto gera
uma drastica redugio na populagio planctdnica e,
consegiientemente, em toda a cadeia alimentar, além
dos efeitos climdticos conhecidos por todos.

2. Periodos de Anoxia/Estagnacao nos Oceanos

Um dos mecanismos mais eficientes de tirar a
vida de um animal € privi-lo do oxigénio. A maioria
dos organismos vivos é totalmente adaptada ao nivel
“normal” de oxigénio da atmosfera, e qualquer
diminuicdo significativa do mesmo é geralmente fatal.
Um dos principais responsdveis por esta variagio é
justamente a quantidade de CO, na atmosfera, e as
anilises das rochas nos mostram que a quantidade deste
composto se alterou muitas vezes ao longo da histéria
do planeta, com conseqiiéncias sobre o clima ¢ a
biosfera, mesmo sem a interferéncia do Homem.

As quantidades de CO, e de O, na atmosfera estio
intimamente ligadas e relacionadas a interagio entre ani-
mais e vegetais (na respiragio ¢ forossintese). Uma boa
parte do carbono disponivel na superficie da Terra estd
retido na estrutura dos organismos vivos. Quando estes
morrem ¢ se decompdem, parte do carbono € liberado
para a atmosfera, mas isto é equilibrado pelo carbono que
¢ absorvido pelos novos organismos que estio surgindo o
tempo todo. As vezes, parte da matéria orgnica dos orga-
nismos mortos ndo se decompoe e pode se acumular nos
sedimentos (dando origem ao carvio, petréleo e gis). Se
estas rochas ricas em carbono, por algum motivo (por exem-
plo, num periodo de regressio), forem expostas na super-
ficie, haverd a oxidagio da matéria orginica, e o carbono
ali contido ird se juntar ao oxigénio do ar, formando CO,.
O aumento da quantidade de CO, leva a um aumento do
efeito-estufa (€ por isso que a queima de petréleo e carvido
nos dias de hoje estd sendo tao discutida), enquanto a di-
minuigio do O, na atmosfera € no mar pode atingir niveis
fatais para os animais.
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Outra fonte de aumento do CO, atmosférico, com
as mesmas conseqiiéncias, € o vulcanismo, que também
coloca grandes quantidades de poeira em suspensido na
atmosfera, restringindo a passagem dos raios solares e in-
terferindo no efeito-estufa.

A busca por evidéncias de um mega-evento de
anoxia no final do Permiano, que pudesse explicar a mai-
or de todas as extingdes, tem sido intensa (Isozaki, 1996;
1997). O maior obsticulo a este modelo, no entanto, resi-
de na consratagio de que a proporgio de carbono existen-
te entre os carbonatos marinhos (carbono inorginico) e a
‘matéria orginica nio mudou através do limite Permiano-
Tridssico, o que restringe a possibilidade de um aumento
de CO,.

Ourtros modelos (Hallam, 1989, 1991; Wignall &
Hallam, 1992) propdem que as extingdes decorrentes de
pdodos de anoxia ndo ocorrem durante periodos regres-
sivos mias sim apés rapidos episédios transgressivos. Para
m seria necessdrio que, em algumas porgdes mais pro-
das dos oceanos, houvesse pouca circulagio da dgua
ndo chegaria ali 0 O, livre vindo da atmosfera). Isto
com que uma grande quantidade de matéria orginica
eniente de organismos mortos), pudesse ali se acu-

Figura 8.4 Rota das principais correntes ocednicas que circulam ao redor da Terra.

mular, formando folhelhos negros. A decomposigio desta
matéria orginica geraria compostos de enxofre e
nitrogénio, que tornariam as dguas em torno ainda mais
impréprias para a vida. Num evento transgressivo riapido,
estas dguas andxicas e toxicas “transbordariam” sobre as
regides antes oxigenadas e cheias de vida, causando a
morte dos organismos ali existentes. Este modelo ndo pre-
vé alteragdes na atmosfera, apenas no meio marinho,
embora com efeitos ripidos e fulminantes.

Um exemplo, em escala local, deste tipo de feno-
meno, estd registrado nas camadas permianas da Forma-
¢do Irat da Bacia do Parand no Rio Grande do Sul. No
meio de uma seqiiéncia de folhelhos betuminosos, ocor-
re um nivel de tempestito. Imediatamente acima deste,
na base da seqiiéncia de folhelhos que se seguiu, uma
camada com cerca de 60 cm de espessura apresenta uma
concentragdo macica de restos articulados de répteis
mesossauros ¢ também de carapagas de crusticeos. Se-
gundo a interpretacao de Lavina ez #/i7 (1991), um even-
to de tempestade teria revolvido o fundo do corpo ddgua
e colocado em suspensdo os compostos tixicos de enxo-
fre e nitrogénio acumulados no fundo andxico, causando
uma mortandade entre os organismos nectbnicos e
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planctonicos que viviam nas regides mais superficiais,
‘oxigenadas.

No caso da extingdo permo-tridssica, o principal
‘argumento contrdrio a esta hipétese € a auséncia de cama-
das significativas de folhelhos negros, que seriam justa-
‘mente os indicadores das condigdes anéxicas. Além disso,
‘todas as evidéncias indicam que a biota marinha foi dizi-
‘mada antes da ocorréncia da transgressio.

Um terceiro modelo (Gruszezynski e alii, 1992)
propoe que grandes extingdes podem ser causadas pela
mudanga siibita no padrao de circulagio em oceanos nos
quais antes existisse, por um bom tempo, uma
“estratificagdo” das dguas, gerando camadas mais oxige-
nadas nos niveis superiores e outras andxicas no fundo. A
mistura repentina faria com que a matéria orginica acu-
mulada fosse rapidamente oxidada, diminuindo brusca-
mente a concentragao de O, da dgua ¢ da atmosfera. Além
disso, fésforo e nitrogénio (os principais nutrientes do
fitoplancton) seriam, também, retirados do sistema e de-
positados na forma de compostos inorginicos, levando 2
extingdo dos organismos por falta de nutrientes. Em terra,
aredugio do O, livre poderia chegar a niveis catastréficos
para os animais, principalmente os maiores.

3. Vulcanismo

A erupg¢do do vulcio Pinatubo, nas Filipinas, em
junho de 1991, langou enormes quantidades de cinzas na
armosfera, formando uma gigantesca nuvem de poeira que
encobriu parcialmente o sol, numa drea de milhares de
quildmetros, por virios meses. Grande parte destas cinzas
caiu sobre o mar do sul da China. Seis anos apos, pesquisa-
dores da Universidade de Hamburgo constataram que, das
60 espécies que originalmente habitavam o fundo mari-
nho da regido, apenas 6 estavam presentes.

Erupgoes vulcinicas isoladas como esta, mesmo
que sejam pontuais numa escala terrestre, sempre nos
transmitem a idéia de algo catastréfico (vide Pompéia e
Herculano, destruidas pelo Vestivio nos tempos romanos).
Nesse sentido, o que aconteceria se tivéssemos a ocorrén-
cia simultinea de virios episddios vulcinicos? O registro
geolbgico mostra que isto jd aconteceu - € varias vezes -
a0 longo da histéria do planeta. Mas quais foram as conse-
qiiéncias destes episddios sobre a vida no planeta? Que
efeitos podem ter causado imensos derrames como os que
estdo registrados hoje no sul do Brasil e na Africa, resultan-
tes da abertura do Atlintico Sul?

O primeiro efeito potencial do vuleanismo sobre
08 Organismos, como ji vimos, é a criagdo de uma nuvem

de poeira que ird bloquear a passagem do sol. Num pri-
meiro momento, isto causaria um ripido resfriamento da
atmosfera e afetaria a fotossintese dos vegerais, podendo
causar uma extingdo destes e, por “efeito-doming”, dos
animais que deles se alimentam. Num segundo momen-
to, 0 actimulo de CO, na atmosfera aumentaria o efeito-
estufa. Além disso, terfamos a ocorréncia de chuvas dci-
das, devido a presenga de enxdfre (na forma de SO, e
H,S), que envenenariam tanto o ar quanto a dgua dos oce-
anos e corpos de dgua doce. Mais acima, a camada de
0zonio seria reduzida, pela reacio do oxigénio com os
gases jogados na atmosfera, diminuindo a protecio que
fornece contra os nocivos raios ultravioleta. O excesso de
radiacdo poderia ser fatal para muitos seres vivos e causar
mutagdes deletérias em outros tantos.

Entretanto, o efeito de uma erupgio vulcanica de-
pende do volume e da composi¢io das lavas e também
do tipo de erupgio. Para colocar grandes quantidades de
poeira na estratosfera, onde permaneceriam por tempo
suficiente para gerar efeitos nocivos (bloqueio dos raios
solares), sdo necessdrias erupgdes explosivas (pirocldsticas)
como as do Pinatubo, do Krakatoa, em 1883, ouaindaado
Santa Helena, em 1980. No entanto, estas erupgdes, mes-
mo as maiores delas, sio sempre pontuais e dificilmente
afetariam a Terra como um todo (e mesmo se o fizessem,
seria por um curto periodo de tempo). Assim sendo, pode-
riam ser responsiveis apenas por extingdes regionais. Por
outro lado, as erupcoes nao explosivas (efusivas) que sdo
as que correspondem aos maiores volumes de magma,
nao conseguem jogar particulas de poeira na estratosfera,
de modo que pouco afetariam a passagem da radiagio so-
lar. Por outro lado, este tipo de erupgio poderia injetar
enormes quantidades de sulfatos na atmosfera (e mesmo
na estratosfera, afetando a camada de 0z6nio) com as con-
seqiiéncias ji descritas anteriormente.

Em resumo, as relagdes entre vulcanismo e altera-
¢oes climdricas sdo complexas e ainda controversas, espe-
cialmente pela dificuldade de se estabelecer modelos que
representem episidios de tdo grande magnitude.

4. Paleogeografia

As margens continentais das diversas placas possu-
em diferentes provincias faunisticas, cujos limites sdo
controlados por fatores climdticos e pela distincia entre as
mesmas (Erwin, 1993). Quanto maior a separacio entre
estas, maior o grau de endemismo e, conseqiientemente,
de variabilidade de fauna e flora. Ao contririo, a aproxima-
¢do das placas levaria a uma competi¢io entre biotas ori-
ginalmente isoladas umas das outras e a uma queda na
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diversidade (Valentine, 1973). Além disso, a formagdo de
grandes continentes interferiria na circulagio atmosférica
e levaria a um aumento na sazonalidade ao longo das pla-
taformas continentais, gerando uma instabilidade na pro-
dugio de nutrientes (semelhante ao que ocorre durante o
“El Nifio/La Nifia"), a qual afetaria as cadeias tréficas,
com efeitos em larga escala.

No caso da extingdo do Permo-Tridssico, que re-
presentaria, através da formagio da Pangea, justamente
um exemplo extremo desta hipétese, as opinides se divi-
dem. Inicialmente, discute-se o tempo envolvido na apro-
ximagdo e choque entre as vdrias placas, que iniciou no
final do Carbonifero e prolongou-se até o ‘Tridssico, o que
faria com que o padrio das extingdes fosse gradual e ndo
concentrado num tinico episédio. Além disso, os préprios
dados paleontoldgicos quanto 4 redugio (ou ndo) no ni-
mero de provincias faunisticas sio também alvo de dis-
cussao (Schopf, 1979; Bambach, 1990). Da mesma forma,
segundo Erwin (1993), hoje se admite que as relagoes
entre a diversidade de espécies e a estabilidade do ambi-
ente sdo muito mais complexas do que se pensava na dé-
cada de 1970, quando foram propostas estas hipdteses.

5. Causas Extraterrestres: Impactos

Aidéia de que a Terra pudesse ter sido atingida no
passado por grandes corpos extraterrestres (figura 8.5) era,
até o inicio da década de 1980, considerada pela maioria
dos estudiosos como uma “especulacio impossivel de ser
testada” (Erwin, 1993). Entretanto, a descoberta da famo-
sa anomalia de iridio no limite Cretdceo-Tercidrio

(publicada por Alvarez ef a/ii, 1980) e sua associacdo com
um impacto extraterrestre, ¢ ainda a relagio deste impac-
to com uma das mais espetaculares extingdes em massa
da histéria, causaram profundas mudangas no pensamento
geolégico. As quantidades de iridio e de minerais do gru-
po da platina encontradas inicialmente numa fina camada
(cerca de 5 cm) na regido de Gubbio, na Itilia, e posterior-
mente em vérias outras partes do mundo, eram muito
maiores do que qualquer evento vulcinico terrestre pode-
ria gerar (embora com algumas opinides em contririo,
como Officer & Drake, 1983). Paulatinamente, a hipitese
da “queda do meteroro” foi ganhando forga (embora em
meio a grande controvérsia quanto aos seus efeitos) sendo
que até mesmo o ponto do impacto (Golfo do México) e o
tamanho do meteoro (entre 10 e 30 km) ja foram determi-
nados.

A aceitagio, pela maior parte da comunidade geo-
légica, de que um impacto de tal magnitude havia ocorri-
do no limite Cretdceo-Tercidrio € contribuido para uma
extingdo em massa naquele momento, impulsionou con-
sideravelmente as pesquisas, tanto no sentido de tentar
entender como teriam se desencadeado os eventos pés-
impacto, quanto na busca de evidéncias de outros impac-
tos semelhantes associados aos demais episddios de
extingdes em massa jd conhecidos ao longo do
Fanerozéico.

Nesse sentido, uniram-se os estudos de Geologia
com os de Astronomia, no sentido de descobrir se tais
impactos seriam totalmente aleatérios ou obedeceriam a
algum padrdo que pudesse ser estimado e rastreado no
registro. Shoemaker & a/ii (1988), com base em dados

Figura 8.5 Meteor Crater, ou Cratera Barringer
[Daniel Moreau Barringer (1860-1929)] no Arizona,
EUA. O didmetro da cratera ¢ de 1,2 km (fonte:
http://astro.if.ufrgs.br/comast/meteoro.htm).
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astrondmicos, estimaram uma taxa na qual um corpo
extraterrestre com cerca de 10 km de didmetro poderia
colidir com a Terra a cada 100 milhdes de anos, enquanto
corpos ao redor de 1 km de didmetro teriam probabilidade
de se choear com o nosso planeta em intervalos entre 200
mil € 1 milhdio de anos. Estes dados levariam a
possibilidade de que houvessem ocorrido, durante o
Fanerozéico, cerca de 12 colises com corpos ao redor de
10 km de didmetro (semelhantes, portanto, 4 do limite
Creticeo-Tercidrio) e cerca de 3.600 com corpos ao redor
de 1 km de didmetro. A tarefa seguinte passou a ser, entdo,
rastrear as evidéncias desses possiveis impactos, especial-
mente nos niveis que marcavam as grandes extingoes.
Assim, pelo menos cinco outros casos de anomali-
as de iridio j4 foram encontrados e descritos para este pe-
riodo (Raup, 1987): no limite Eoceno-Oligoceno, na pas-
sagem do Jurissico Médio para o Superior, no limite Permo-
Tridssico, no Devoniano (entre o Frasniano e o
Famenniano) e na base do Cambriano. Segundo Raup
(1987), porém, algumas destas evidéncias ndo se ajustam
aos dados paleontol6gicos, uma vez que a base do
Cambriano ndo é um evento de extingio, € os casos do
Eoceno e do Jurdssico ndo registram extingdes em massa
(embora tenham ocorrido ali significativas mudancas
faunisticas). Além disso, as anomalias de iridio do Jurissico
e do Devoniano foram obtidas a partir de estromatdlitos,
nao excluindo a possibilidade de que se trate de um enri-
quecimento desse mineral por processos orginicos. A ano-
malia do Permo-Tridssico, por sua vez, € controversa, pois
as amostras provenientes da China, onde teria sido consta-
tado o pico de iridio, ndo revelaram o mesmo resultado
quando analisadas por outros pesquisadores (Raup, 1987).

Seguindo uma linha diferente de raciocinio, outros
pesquisadores, especialmente Raup & Sepkoski Jr. (1984,
1986) e Sepkoski Jr. & Raup (1986), comecaram a analisar
os episGdios de extingio do ponto de vista do tempo de-
corrido entre eles, na busca de algum padrio que pudesse
estar por trds dos mesmos. Estes autores, com base em
anilises estatisticas sobre as variacOes nas faunas marinhas
ao longo do Fanerozbico, concluiram que oito grandes
extingdes haviam ocorrido, quase todas separadas entre si
por periodos ao redor de 26 milhoes de anos (figura 8.6).
Curiosamente, dois intervalos tinham cerca de 52 milhoes
de anos, como se duas grandes extingdes houvessem “fa-
lhado” nesta periodicidade. Mais curiosamente ainda, um
desses eventos de falha na seqiiéncia correspondia justa-
mente ao limite Frasniano-Famenniano (Devoniano),
onde havia sido constatada uma das anomalias de iridio
citadas acima

Com base nestes dados e tomando como principio
que uma periodicidade desta magnitude nio poderia ser
atribuida a nenhum dos ciclos conhecidos para o planeta
"Terra, os autores passaram a propor que a mesma seria
causada por fatores extraterrestres, provavelmente impac-
to de meteoros. Estranhamente, segundo Raup (1987) a
reagdo mais surpreendente a esta proposta veio de alguns
astrdbnomos, que consideraram tal periodicidade “muito
perfeita para ser explicada pelas causas propostas™. Por
outro lado, muitos paleontélogos e bioestratigrafos alega-
ram que os dados paleontolégicos utilizados nde davam
suporte seguro para chegar aquelas conclusoes.

A discussdo em rorno da periodicidade ou ndo dos
impactos de corpos extraterrestres contra a ‘Terra (e sua
relagio com extingdes em massa) continua até hoje, acres-
cida de novos ingredientes. Virios autores (Negi & Tiwari,
1983; Raup, 1985; Strothers, 1986) associam impactos de
meteoros com episédios de reversdes magnéricas, numa
relagdo de causa e efeito, sendo que ambos contribuiriam
também para causar grandes extingoes.

Mas, afinal, o que aconteceria com a vida na Terra
ap6s um impacto como o que € atribuido ao limite
Cretdceo-Terciario? Estima-se que o choque propriamen-
te dito liberaria uma quantidade de energia equivalente i
EE-S bilhdes de bombas atdmicas iguais as que foram
_ij@gadas sobre Hiroshima. A destrui¢io seria total e ins-
tantdnea num raio de milhares de quildmetros ao redor do
ponto de impacto, sendo que, em terra firme, a direa afetada
seria ainda mais ampliada, devido aos incéndios gerados
logo a seguir. Além disso, como o impacto se deu, ao que
tudo indica, numa regido de mar raso, teriam sido produzi-
das ondas imensas que revolveriam violentamente o fun-
do das plataformas marinhas e varreriam as costas dos con-
tinentes, penetrando centenas de quilémetros para o inte-
rior dos mesmos. A seguir, 2 nuvem de poeira originada
pelo impacto cobriria o planeta inteiro durante virios
meses, impedindo a passagem dos raios solares e conse-
giientemente, a fotossintese dos vegetais. Até a limpeza
total da atmosfera, as chuvas seriam dcidas devido a pre-
senga dos gases resultantes da explosio e contaminariam
tanto as terras emersas quanto as dguas dos rios, lagos e
mares.

Nesse cendrio catastréfico, € ficil imaginar uma
rea¢iio em cadeia de extingdes iniciando com os vegetais
e se estendendo depois pelos consumidores primaérios e
secunddrios, tanto em terra quanto no mar, afetando a to-
dos, mas especialmente aos animais maiores (e ai s¢ en-
quadrava boa parte dos dinossauros), que sdo mais vulne-
riveis a escassez de alimentos.
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estratigraficas e radiométricas (modificado de Raup, 1987).

Em resumo, existem virias evidéncias de que a
“lerra jd foi atingida, ao longo dos Gltimos 600 milhoes de
anos, por varios impactos de corpos extraterrestres, que
podem ter causado (ou contribuido para) grandes extingdes
e ainda gerado reversdes no campo magnético terrestre.
Para alguns autores, inclusive, existiria uma periodicidade
nestes eventos, que seria ao redor de 26 milhdes de anos.
Entretanto, os registros conhecidos de impactos (2 excegio
do limite Cretdceo-Tercidrio) ndo coincidem
satisfatoriamente com grandes episédios de extingio, e a
periodicidade destes eventos, obtida com base no registro
fossilifero, € ainda alvo de controvérsia.

6. Causas Extraterrestres: Radiacoes Cosmicas

As hipéreses envolvendo causas extraterrestres para
~ a&s extingbes em massa ndo se restringem, no €ntanto, a0s
- impactos de meteoros e sua eventual periodicidade.

g 1E Mioceno Médio
§ 2 Eoceno Superior .
% 3 [ Maastrichtiano -
§ 4 r Cenomaniano 4
5k ‘ |
6 F Tithoniano -
TE ;
8 | Pliensbachiano =
9F 1
10 | Guadalupiano .
300 2(;0 : 160 | 0

TEMPO GEOLOGICO (MILHOES DE ANOS)

Figura 8.6 Idades dos oito principais eventos de extingdo no intervalo Permiano-Recente inseridas num modelo ideal de
extingdes periddicas a cada 26 milhdes de anos (com a falta de dois eventos). Os pontos sobre a linha diagonal demarcam os intervalos
ideais de 26 Ma. As barras horizontais representam os erros miximos para cada evento, decorrentes das incertezas nas datagbes

Harfield & Camp (1970) apontaram para uma apa-
rente coincidéncia entre episédios de extingdo em massa
e a posi¢io do sistema solar relativa ao plano da galdxia.
Eles sugeriram que a passagem pelo plano submeteria o
sistema solar 4 agdo de fortes campos magnéticos (e auma
maior radiagdo). Esse aumento de radiagio poderia elimi-
nar a maioria dos organismos vivos e aumentar as taxas de
mutagio, fazendo com que novos faxa surgissem rapida-
mente para substituir os extintos.

Contrariamente 2 esta hipétese, Erwin (1993), ar-
gumenta que o periodo em que a Terra fica exposta a este
aumento de radiagdo é muito mais longo do que aquele
envolvido nos episédios de extingdo. Além disso, a perio-
dicidade dos ciclos de passagem do sistema solar pelo
plano da galdxia situa-se entre 80 e 90 milhdes de anos, o
que nio confere com os cilculos de periodicidades das
extingoes (figura 8.6).




Aristoteles de Moraes Rios-Netto

Desde os primérdios de sua existéncia, o Ho-
mem busca agrupar os seres vivos com caracteristicas
semelhantes, para conseguir entender a diversidade dos
organismos sobre a Terra. No Génesis, o primeiro livro
da Biblia, hd uma ordem divina a Addo para que esse dé
nomes a todos os seres vivos. E interessante que, junta-
mente com esta missio, Deus dd ao Homem outra or-
dem: a de dominar o mundo. O Homem tenta agrupar
para entender, e entender para dominar.

O presente capitulo trata justamente das técni-
cas de agrupamento e das regras para nomear organis-
mos. Mas, se agrupar e dar nomes é, em principio, tdo
simples que até o primeiro homem poderia fazé-lo, por
que precisamos de regras e técnicas? Justamente nos,
paleontélogos, gedlogos e bidlogos, que temos muito
mais afinidade com as Ciéncias Naturais do que com
codigos de Direito ou manuais técnicos!... Talvez seja
justamente porque nio somos mais aqueles primeiros
homens, vivendo em um mundo aparentemente tio me-
nor e tdo pouco conhecido. O enorme conhecimento
acumulado pelo Homem ao longo da histéria tornou as
Ciéncias Naturais mais complexas. Ao mesmo tempo,
nesse mundo aparentemente maior, a troca de informa-
¢bes é muito mais necesséria. Hoje, para entender o
mundo ¢é preciso dividir o que se deseja conhecer em
pequenos agrupamentos, compreender em detalhe o
funcionamento destes blocos e interagir com outros pes-
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quisadores que também conhecem muito bem os agru-
pamentos que estudam. S6 assim esse mundo enorme
de hoje pode ser compreendido. Para que isso seja pos-
sivel é preciso que cada pesquisador, no Brasil, na Ale-
manha, na China ou em qualquer outra localidade si-
gam as mesmas regras ¢ mérodos. Dessa forma, poderi
haver troca de informagdes, com confiabilidade. Em
relagiio aos seres vivos, essa € a fungdo da Taxonomia.
Ela visa agrupar e dar nomes aos organismos de um
modo “cientificamente correto”, para ajudar o Homem
a dominar a Natureza,

Tentaremos tornar o estudo da Taxonomia me-
nos drido do que poderia ser a simples exposi¢io de
conceitos ¢ regras, Enfocaremos os principios gerais que
embasam essa drea da Paleontologia e estudaremos as
regras e 0s conceitos mais basicos. Importa que os estu-
dantes e pesquisadores aprendam onde e como buscar
informagdes mais aprofundadas, quando se defrontarem
com necessidades especificas.

Um guia bastante pritico para quem deseja ini-
ciar-se em trabalhos de Taxonomia Zoolégica, ou para
aqueles que, ndo querendo se dedicar a eles, necessi-
tam de um socorro nessas questdes, € o manual organi-
zado por Papavero (1994). Quanto 2 Taxonomia Boté-
nica, os iniciantes podem encontrar grande auxilio em
Sivarajan (1991).
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Taxonomia, Sistemdtica, Classificagio
Taxonoémica, Taxometria e
Identificacdo Taxondémica

E ficil constatar que a unidade bésica de agrupa-
mento dos seres vivos, aquela mais diretamente acessi-
vel a0 senso comum, € a espécie, mesmo gue a maioria
dos homens ndo saiba o que esse conceito significa.
Ainda assim, quando nomeamos certos organismos
como “homem”, “cachorro” ou “boi”, é 4 espécie que
estamos nos referindo. Outro nivel de agrupamento fa-
cilmente assimilado pelo senso comum € o nivel dos
reinos. H4 muito tempo 0o homem comum separa os
seres em inanimados e vivos, e estes tlumos em vege-
tais e animais.

Mas serd suficiente o agrupamento de todos os
organismos somente nesses dois niveis tdo extremos?
Vamos analisar um exemplo simples. Nunca confundi-
riamos bois com cavalos ou com tartarugas. Mas é claro
que bois e cavalos tém mais em comum entre si (ambos
mamam, por exemplo) do que com tartarugas. E se com-
pararmos os trés com um mosquito? Nesse caso, tere-
‘mos que admitir que aqueles tém algo em comum, que
falta aos mosquitos: os ossos. Bem, jd notamos ai que
vamos precisar de niveis intermedidrios de
ordenamento. Precisaremos também de hierarquizar os
niveis de agrupamento. Nesse processo, cada grupo for-
mado, serd chamado de taxon. Taxon, entio, serd um
grupo de organismos com afinidades morfoldgicas e/ou
filogenéricas (evolutivas), independentemente do ni-
vel que esse grupo ocupa em qualquer ordenamento e
hierarquizacio. Por exemplo: uma espécie é um taxon,
mas um reino também € um zaxon.

O que estivemos tentando fazer acima chama-se
classificagio taxonémica. Com base em Simpson (1961),
pode-se dizer que classificag@o taxondmica ou clas-
sificagdio sistemdtica é o agrupamento dos organis-
mos com base em suas inter-relagoes, ou seja, nas asso-
ciages por contigiiidade, similaridade ou ambas, vi-
sando, prioritariamente, o ordenamento dos organismos
€ a hierarquizacio dos grupos.

Taxometria € o simples agrupamento de orga-
nismos, baseado somente na observagio da extensio
da variabilidade morfolégica de uma assembléia ou
populagio, sem questionamentos, sem ordenamento e
m@o, e sem cuidar intencionalmente de afi-
nidades filogenéricas (Blow, 1979).

Identificagdo taxondmica é o ato de assinalar
dividuo a um grupo taxondmico predefinido, com
em similaridade morfolégica.

O estudo dos agrupamentos e da diversidade dos
organismos e de todas e quaisquer relagoes entre eles,
incluindo sua classificacdo e aspectos evolutivos é cha-
mado Sistemdtica.

Taxonomia é o conjunto de principios, procedi-
mentos e regras que embasam a Classificagio e a Siste-
mdtica (Blow, 1979). Em certo sentido, portanto, a
Taxonomia inclui a Classificagao, a Sistemdtica e tam-
bém a Nomenclatura. Podemos distinguir Taxonomia
e Sistemdtica comparando os campos de atuagio de ju-
ristas, que estudam o embasamento tedrico das leis, e
de advogados, que aplicam essas leis a casos especifi-
COS.

E importante ressaltar que a literatura cientifica
estd longe de apresentar uma unanimidade quanto aos
conceitos discuridos nesse item. Muirtas vezes os leito-
res encontrardo defini¢des diametralmente opostas as
adotadas aqui, com a Taxonomia sendo considerada uma
parte da Sistemdrica. Outras vezes os dois termos sio
utilizados com o mesmo significado amplo atribuido
acima a Taxonomia (p. ex., Sivarajan, 1991).

Sistemética Evolutiva Cldssica e
Sistemdtica Filogenética

E normal nas Ciéncias que o passo seguinte i
delimitagio de uma nova drea de conhecimento seja
que os especialistas comecem a divergir quanto aos
métodos mais adequados a seu estudo. E ai que surgem
as escolas de pensamento. Cada escola estabelece prin-
cipios e desenvolve conceitos que irfio nortear seus es-
tudos. A Taxonomia nio escapou a essa regra. Duas es-
colas taxonOmicas principais se estabeleceram a partir
da década de 1950: a Sistemadrica Evolurtiva Cldssicac a
Sistemdrtica Filogenética (ou Cladismo).

A Sistemdtica Evolutiva Cldssica estd basea-
da nos conceitos de Charles Darwin acerca da classifi-
cagiio dos organismos. Para os adeptos dessa escola, uma
classificagido deve ser coerente com a filogenia (linha-
gem evolutiva presumida — figura 9.1A), mas nio € pre-
ciso que se atenha rigidamente a ela. Os principais fato-
res considerados na classifica¢do sistemirica deveriam
ser as semelhangas e diferengas entre os seres vivos, as
quais sdo interpretadas como reflexo das relagoes de
parentesco entre os organismos. Desse modo, se um
grupo de organismos semelhantes entre si € suficiente-
mente distinto de outros seres, considera-se que deve
haver uma maior afinidade evolutiva entre os membros
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daquele grupo do que entre cada um deles e os de quais-
quer outros faxa. Porém, as relagdes filogenéricas nio
sdo determinantes em uma classificagio sistemdtica clds-
sica.

A Sistemidtica Filogenética ¢é assim denomi-
nada por atribuir uma importdncia mdxima as relagoes
filogenéricas entre os zaxa. Essa escola, fundada pelo
pesquisador alemao Willi Hennig (1966), preconiza um
sistema classificatério que reflita de maneira direta, cla-
ra e precisa as relagdes de parentesco dos grupos forma-
dos. Para isso, a Sistemdrtica Filogenética enfatiza a ne-
cessidade de se buscar, na classificagao dos organismos,
taxa monofiléticos, ou seja, grupos que incluem todos
os descendentes de um tinico ancestral. Clado é a de-
nominagdo que recebem esses grupos; dai o nome
Cladismo, também aplicado a essa escola. Em

Figura 9.1 (A) Dia-
grama filogenérico hipoté-
tico, utilizado na Sisteméri-
ca Evolutiva Clissica: o
tdixon W deu origem ao
tixon Z, que, por sua vez,
originou X e Y, nessa se-
giiéncia. Cada tixon est re-
presentado por uma linha e
a dimensio TEMPO estd re-
presentada no eixo vertical.
(B) Cladograma hipotético:
no exemplo acima, [Y +
Z] formam um clado, uma
vez que esses sdo todos os
descendentes de um tnico
ancestral comum (relacio
evidenciada pela jungio das

Z retas Y e Z); [X +[Y + Z]]
formam um outro clado.
Um cladograma ndao mostra
a dimensio TEMPO: W, X,
Y e Z sdo representados
pela extremidade de cada
fragmento de reta, ¢ ndo
pelas linhas

contraposigio, faxa parafiléticos sio definidos como
grupos que possuem um tnico ancestral comum, mas
que ndo incluem todos os descendentes desse ances-
tral. Cladograma ¢ um diagrama que representa as re-
lagoes filogenéticas entre clados (figura 9.1B). Outro
conceito bastante utilizado na Sistemidrica Filogenética
é o de grupo-irmio, que corresponde ao grupo
monofilético mais proximo de um determinado faxon,
considerando-se o aspecto filogenético. Para se chegar
a uma classificacio sistemdrtica cladistica, o maior ni-
mero possivel de caracteres morfolégicos dos organis-
mos estudados é tabulado, transposto para uma matriz
matemadtica e, sobre essa matriz, aplicam-se mérodos
de anilise de agrupamentos, obtendo-se, afinal, uma
classificagdo. E importante, também, observar as modi-
ficaghes por que passa um determinado cardter ao longo
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de uma filogenia. Em uma “série de transformagio”,
um cardrer vai sendo progressivamente modificado, pas-
sando de uma condi¢do primitiva a uma condigio deri-
vada. Plesiomorfia ¢ o estado primitivo de um cariter,
em uma série de transformagio; apomorfia é o estado
derivado desse cardter. Por exemplo, os pélos dos ma-
miferos sdo considerados uma condigdo apomérfica em
relagdo as escamas dos répteis dos quais descendemos.
Quando uma plesiomorfia é compartilhada por um con-
junto de espécies temos uma simplesiomorfia (p. ex.:
presenca de escamas); uma apomorfia compartilhada é
chamada sinapomorfia (p. ex. a presenga de pélos nos
mamiferos). Um #axon monofilético deve, obrigatoria-
mente, possuir uma sinapomorfia.

s uvoeé deseja conhecer mais a respeito
desm escolas de Sistemitica, estes sdo alguns tex-
icOS quevocé deve procurar:
istemdtica Filogenética: Hennig (1966)

ica Evolutiva Cldssica: Mayr

Principais categorias ou niveis
taxondmicos

Arualmente, os seres vivos sdo classificados em
sete categorias ou niveis taxonémicos ordenados hie-
rarquicamente. Em ordem decrescente de sua abrangéncia,
essas categorias sao as seguintes: reino, filo ou divisdo,
classe, ordem, familia, género e espécie. A unidade
taxondmica fundamental, conforme vimos anteriormen-
te, € a espécie.

Idealmente, cada agrupamento taxondmico de-
veria refletir uma realidade biolégica. Espécie biol6-
gica, por exemplo, pode ser definida como um grupo
de individuos capazes de interfertilizagdo, isolados
reprodutivamente de outras espécies (Grant, 1957).
Mais do que relages fenéricas (morfologia), espécies
bioldgicas sao definidas com base no parentesco gené-
tico (Sivarajan, 1991). Este conceito, no entanto, é difi-
cil de ser aplicado na Paleontologia. Quando estuda-
mos restos fossilizados de organismos, nio é possivel,
obviamente, analisar sua capacidade de intercru-
zamento produzindo descendentes férteis. As tinicas
informagdes concretas que podemos obter dizem res-
peito 2 morfologia (muitas vezes de material preserva-

do de modo incompleto) e a distribuicio estratigrafica

e geogrifica. Por este motivo, os conceitos de espécie
na Biologia e na Paleontologia guardam importantes
diferencas. O conceito de espécie paleontolégica deve
ser entendido em um sentido mais estrito do que na
Biologia, uma vez que nio inclui o critério verificivel
de geragio de prole fértil. Uma espécie paleontoldgica,
portanto, agrupa organismos com estreita afinidade
morfolégica (forma), fisiolégica (fungio), filogenética
(ancestralidade comum) e ecoldgica (ambiente em que
vive e suas inter-relagdes), com distribuicido
estratigrafica continua. E bom lembrar que a fisiologia,
filogenia e ecologia de um organismo f6ssil sio dados
inferidos de sua morfologia e distribuigdo estratigrafica,
estas sim, informagdes primdrias e concretas. No entan-
to, esses aspectos tém recebido a cada dia mais atengdo
dos paleontol6gos em seus estudos taxonémicos.

Logo acima do nivel de espécie estd o género,
que ¢ um agrupamento de espécies afins. Géneros com
dada afininidade sio agrupados em uma familia; acima
de familia, em seqiiéncia crescente de abrangéncia, es-
tdo os niveis de ordem, classe, filo (animais) ou divi-
sdo (vegetais) e reino.

Inicialmente, todos os organismos vivos foram
classificados em dois grandes grupos (reinos de Vida): as
plantas e os animais. Eram considerados plantas todos os
seres imaveis ¢ que produzem seu proprio alimento.
Animais eram os seres capazes de se mover por conta
propria e que se alimentam de plantas ou de outros ani-
mais. No entando, o maior conhecimento do mundo mi-
croscdpico veio trazer sérias complicagdes para essa clas-
sificacdo simplificada. Em que reino classificar, por exem-
plo, os dinoflagelados, organismos unicelulares, com ca-
pacidade de locomocgio e, a0 mesmo tempo, de produ-
zir seu alimento por fotossintese? Na realidade, a com-
plexidade da vida é muito maior do que a necessidade
humana de — conforme foi dito no inicio do capitulo —
“agrupar para entender, e entender para dominar”. Em
1959, Whitaker apresentou um sistema classificagio dos
seres vivos em cinco reinos, o qual foi melhor
explicitado em 1969, pelo mesmo autor. Adotamos aqui
a classificagio de Whittaker (1969), por compreender
que ela responde — pelo menos, parcialmente — essas
questdes, e atende bastante bem as necessidades da
Paleontologia (figura 9.2).

a) Reino Monera

Agrupa os seres vivos menos complexos e mais
antigos sobre a "Terra. Trata-se dos organismos unice-
lulares, desprovidos de membrana celular (procarion-

[ %
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Figura 9.2 Os principais filos e divisdes dos cinco reinos em que estio distribuidos os seres vivos (Brasier, 1980).

tes), vactolos ou organelas citoplasmdticas. Eles pro-
duzem seu alimento (autotrofia) por fotossintese ou
quimiossintese ou dependem de alimento gerado por
outros organismos (heterotrofia). A esse reino perten-
cem as divisdes Cyanophyta (cianoficeas) e
Schizomycophyta (bactérias). As bactérias, pelo fato de
raramente deixarem vestigios fésseis, sio de pouca
importincia para a Paleontologia. As cianoficeas dao
origem aos estromatdlitos, que serdo estudados em ca-
pitulo préprio.

b) Reino Protista

Organismos unicelulares, com nticleo individuali-
zado, separado do citoplasma por uma membrana nu-
clear (eucariontes). Podem ser autotréficos ou hete-
rotroficos. Foraminiferos, cocolitoforideos, dinoflage-
lados e diatomdceas, entre outros, pertencem a esse rei-
no. Os organismos incluidos nesse reino constituem a
maior parte do escopo da Micropaleontologia, e sio de
grande importdncia na indidstria de petréleo € na
Paleontologia aplicada ao monitoramento ambiental.
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¢) Reino Fungi

Engloba os seres pluricelulares, sem movimen-
to proprio e heterotréficos, que se alimentam por absor-
¢io (pequenas moléculas orginicas sio diretamente
absorvidas através da membrana celular; moléculas or-
ginicas mais complexas sdo digeridas externamente,
por enzimas e, entdo, absorvidas). Os fungos, segundo a
classificagio de Whittaker (1969), pertencem a esse
reino. Os membros do reino Fungi raramente tém par-
tes preservadas e, por esse motivo, sdo de pouca impor-
tincia para a Paleontologia.

d) Reino Plantae

Todos os seres pluricelulares sem movimento
préprio e que produzem seu préprio alimento. Palmei-
ras, samambaias, riniéfitas (plantas primitivas,
fossilizadas, encontradas, entre outras localidades, na
Bacia do Parand) e algas pluricelulares, sio exemplos
de organismos pertencentes ao reino Plantae.

e) Reino Animalia

Reitine os organismos pluricelulares, com movi-
mento préprio, heterotréficos, que se alimentam por
ingestdo. Moluscos, corais, anfibios ¢ mamiferos, por
exemplo, pertencem a esse reino.

Existem ainda subniveis intermedidrios, como
subespécie, superfamilia ¢ subfilo.

[RENO
[Fio ouDivisio
[Subfilo ou Subdivisdo
[Superclasse
[CrLassE
[Subclasse
[Superordem
[OrnEM
[Subordem
[Superfamilia
- [Famiuia
~ [Subfamilia
 [GExero
[Subgénero
[Especi
~ [Subespécie
. ~ [Variedade
= [Forma

Biologicamente, uma subespécie ¢ importante
por corresponder a um primeiro passo no processo de
surgimento de uma nova espécie (especiacio), ja que o
isolamento absoluto e prolongado, no tempo geoldgico,
de duas subespécies poderi originar duas espécies dis-
tintas. Sob o ponto de vista paleontolégico, a caracteriza-
¢do da distribui¢do geogrifica e temporal de diferentes
subespécies, poderd levar a um maior refinamento
paleoecolégico e bioestratigrifico.

Variedade e forma sio categorias infra-
subespecificas e sua aplicagio ndo € regulada por cédi-
gos de nomenclatura. Trara-se de subconjuntos de orga-
nismos que tém alguns tragos distintivos em relagao ao
restante da espécie, sendo fortemente influenciados por
parimetros ecoldgicos locais e tendo distribuig¢io geo-
grifica e temporal pouco distinta ou pouco conhecida
(Boltovskoy & Wright, 1976). Sua importincia estd em
chamar a ateng¢do para uma certa variagio morfolégica
que um grupo de individuos apresenta em relagao ao
conjunto da espécie, e cujo significado taxondmico ain-
da ndo pode ser avaliado.

No inicio do capitulo vimos que a palavra “zaxon”
éum termo genérico aplicivel tanto a um reino quanto a
uma espécie. Agora podemos ampliar essa idéia: uma
classe também ¢ um fzxon, assim como uma superfamilia,
um subgénero ou uma subespécie também o sio.

Face aos avangos recentes da Sistemdrtica
Filogenética, novas categorias taxondmicas tém sido
propostas, como “coorte”, “tribo”, “subtribo”, etc.
Embora sua utilizagio ainda ndo atinja toda a
Paleontologia, em alguns ramos dessa ciéncia esses ter-
mos jd tém larga aceitagdo. Os capitulos “Agnatos e
Peixes” e “Acritarcas”desse livro jd aplicam algumas
dessas novas categorias.

Nos tltimos anos, algumas alternativas ao sistema
classificatério de Whittaker (1969) tém sido propostas. Uma
das mais bem aceitas no meio das Biociéncias € a de
Margulis & Schwartz (1982), que adota o sistema dos cin-
co reinos de Whittaker (1969), porém modifica ligeira-
mente as defini¢hes de cada um desses reinos. O resulta-
do é uma classificacdo (talvez) mais fiel 4 realidade biol6-
gica, porém bastante mais complexa e instivel. Por exem-
plo, o reino Protoctista, de Margulis & Schwartz (1982),
que corresponderia ao reino Prodsta, de Whittaker (1969),
passaria a abrigar ndo somente seres unicelulares
eucariontes, mas também alguns organismos
pluricelulares. Margulis & Schwartz (1982) reconhecem
que muitos anos de discussio cientifica ainda serdo neces-
sdrios para se chegar a uma “raxonomia Gtima” desse gru-
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po. Sdo discussdes que se pautam mais por caracteres bio-
I6gicos, muitas vezes de dificil aplicagiio na Paleontologia.
Autores como Gould (1990) tém mantido a classificagdo
de Whittaker (1969) e esse parece-nos caminho mais se-
guro, até que essas discussoes se aprofundem um pouco
mais no meio paleontolégico. No entanto, lembre-se que
a Taxonomia ndo é uma ciéncia exata; muitas vezes nio
se rrata de uma classificagdo estar correta e todas as de-
mais, em decorréncia, estarem erradas. Fregiientemente,
diferentes autores trabalhando em um mesmo tema adotam
sistemas taxondmicos distintos, dependendo de sua abor-
dagem do assunto. Vocé verd exemplo disso nesse mes-
mo livro, onde, por exemplo, o capitulo de Paleobotinica
adora a classificagio em cinco reinos de Whittaker &
Margulis (1978).

Regras de Nomenclatura

As regras que regem a designacio dos organis-
mos vivos estdo agrupadas no Cédigo Internacional de
Nomenclatura Zool6gica (Ride e aliz, 1985) € no Codi-
go Internacional de Nomenclatura Botdnica (Greuter &7
alii, 1988). Os cédigos apresentam normas rigidas, cuja
aplicacdo é supervisionada por comités internacionais
de especialistas em Sistemitica e em Nomenclatura.
Este cuidado visa garantir a uniformidade e a estabili-
dade dos nomes cientificos dos organismos. Como em
um cédigo de Direito, os cédigos de nomenclatura apre-
sentam uma série de procedimentos e formalidades,
através de artigos (normas), recomendagdes e anexos.
Os codigos de nomenclatura determinam as condigdes
de validade de um nome, como € em que situacdo este
nome pode ser alterado e virios outros procedimentos.
Um nome proposto para um determinado organismo,
mas que ndo obedece as normas dos cédigos de nomen-
clatura, € rejeitado como nomen nudum (zom.nud.),
ou seja, sem validade. As regras contidas no Cddigo
Internacional de Nomenclatura Zool6gica regulam so-
mente a nomenclatura do grupo da familia
(superfamilia, familia, subfamilia), do grupo do géne-
ro (género e subgénero) e do grupo da espécie (espé-
cie e subespécie, somente). As categorias superiores €
inferiores a estes niveis estdo fora do seu escopo. Jd o
Cédigo Internacional de Nomenclatura Botinica con-
tém regras que abrangem faxa superiores ao nivel do
grupo da familia.

Neste item vamos abordar os aspectos mais im-
portantes e rotineiros relativos as regras de Nomencla-
tura.

A. Composi¢io e grafia dos nomes
cientificos

Os nomes cientificos dos organismos devem ser
patavras latinas ou latinizadas. Os cédigos de nomen-
clatura zoolégica e botinica trazem regras de como pro-
ceder a latinizagdo de palavras oriundas de outras lin-
guas, bem como listas de sufixos e prefixos gregos e
latinos apropriados 42 nomenclatura cientifica.

Todos os faxa acima do nivel de espécie tém
nomes compostos por um sé termo (nomenclatura
uninominal). Por exemplo: ordem Myodocopida
(ostracodes), familia Megatheriidae (mamiferos), género
Anomalocardia (moluscos).

O nome de um subgénero ¢ indicado entre pa-
rénteses, e colocado entre o designativo genérico e o
especifico. Ex.: Prthycopteria (Actinopteria) eschwegei, es-
pécie de bivilvio pertencente ao género Pthycopteria,
subgénero Actinopteria.

As espécies tém seus nomes compostos por dois
termos. Por isso nos referimos aos nomes das espécies
como sendo binominais. Por exemplo, Pinacosaurus
grangeri € o nome de uma espécie de répteis. Nesse
caso, o primeiro termo, Pinacosaurus, ¢ denominado de-
signativo genérico, enquanto o segundo termo é o
designativo especifico.

ATENCAO!

Para o Cédigo Internacional de Nomencla-
tura Zoologica, o nome da espécie é Pinacosaurus
grangeri, um bindmio, enquanto o termo grangeri,
sozinho, é o designativo especifico (lembre-se que
se trata de nomenclatura binominal, como foi dito
acima). A mesma observacio é vilida para o Cédi-
2o Internacional de Nomenclatura Botanica.

O nome de uma subespécie, € trinominal, ou
seja, é formado por trés termos. Por exemplo: Globige-
rinoides trilobus immaturus (subespécie de forami-
niferos). Aqui, o segundo termo (#rilobus) é o designativo
especifico, enquanto o terceiro (immaturus), € chamado
de designativo subespecifico.

Observe nos exemplos acima que os nomes de
género, espécie e subespécie foram grafados em #zili-
co. Essa grafia satisfaz a outra exigéncia do Cédigo In-
ternacional de Nomenclatura Zoolégica. Segundo esse
Cédigo, os nomes cientificos dos taxa do grupo de gé-
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nero € do grupo de espécie devem ser escritos em um
tipo de letras diferente do restante do texto. Embora nio
seja uma exigéncia, esse mesmo item do Cédigo obser-
va que € usual a utilizagdo do #4/ico na grafia desses
nomes. Os nomes supragenéricos nao devem ser grafados
em tipo de lerras diferente do restante do texto. Por exem-
plo: familia Saurocephalidae (répreis), género
Saurocephalus, espécie Saurocephalus lanciformis. O uso
de nomes triviais de variedade e forma nio sdo regula-
mentados pelo Cédigo Internacional de Nomenclatura
Zoolégica. Boltovskoy & Wright (1976) recomendam
que eles sejam separados por virgula do nome da espé-
cie e nio sejam grafados em tipo distinto do restante do
texto, uma vez que nio podem ser considerados como
nomenclatura oficial. Por exemplo: Zeawvigerina
waiparensis, forma palmula (foraminiferos). O Cadigo
Internacional de Nomenclatura Botinica, no entanto,
inclui os niveis infra-especificos em suas regras, e grafa
0s nomes triviais de variedade e de forma em #dlico,
sem separd-los por virgula do designativo especifico. Por
exemplo: Trifolium stellatum forma nanum.

brasxlermé, nao sausfaz& moomndagﬁg do Cédsgo
Internacional de Nomenclatura Zoolégica. Esse cos-
‘tume tem origem na dificuldade de grafar em itdlico
em originais manuscritos ou redigidos em méqui:
mmpmsoaesfemnu dlscommoapedc
letra. Um longo texto biolégico ou paleontolégico,
com demnas demmes éienﬁﬁces, e:ﬂgmn a troca

qnmal;.as alavras
’,: 'mpzmm em itdlico Camowm—

iguais a o restante 0 textos, d:fcrenmaﬁes somente
W._w Cem o Cédigo, infelizmente!

O nome de géneros, subgéneros e demais niveis
- supragenéricos devem ser escritos com letras iniciais
‘maitsculas. Os designativos especificos e infra-especi-
ficos sao grafados inteiramente em letras mintsculas.
[Essa é outra regra freqiientemente desrespeitada.

- O nome do autor do zaxen deve ser grafado em
tipos normais, logo ap6s o nome do faxen, nio sendo

separado desse por virgula. Caso seja citado o ano da
publicagdo original, uma virgula separard o nome do
autor e o ano. Sua citagdo é opcional para o Cédigo
Internacional de Nomenclatura Zoolégica, embora este
cédigo recomende que o autor e o ano de publicacio
devam ser citados pelo menos uma vez em cada publi-
cagdo; o Cédigo Internacional de Nomenclatura Boté-
nica, no entanto, considera que a indicagdo completa e
acurada do nome de um tixon, deve incluir a cita¢io do
autor, de modo a facilitar a verificagdo da data de publi-
cagdo e tornar mais precisa a informagao.

Loricosaurus scutatus Huene, 1929 (espécie de répteis)

s
género  designativo  autor ano
especifico
= =5
espécie

Se 0 nome do autor aparece entre paréntesis apés
o nome da espécie ou subespécie, isto significa que o
autor original havia assinalado essa espécie ou
subespécie a outro género. Embora ndo seja um proce-
dimento comum, o nome do autor que efetuou essa
transferéncia para outro género pode ser citado logo
apds os paréntesis contendo o autor original, ndo sendo
separado por virgula.

Eremotherium Spillman, 1948 = género de
mamiferos descrito por Spillman, em 1948.

Sanguinolites karsteni (Clarke, 1899) = espé-
cie de bivélvio originalmente descrita por Clarke,
em 1899, como pertencente a outro género e trans-
ferido, posteriormente, para o género Sanguinolites.

Dentoglobigerina venezuelana (Hedberg,
1937) Blow, 1979 = espécie de foraminiferos ori-
ginalmente descrita por Hedberg, em 1937, como
pertencente a outro género e transferido para o gé-
nero Dentoglobigerina por Blow, em 1979,

B. Terminagdes

O nome das categorias supragenéricas sdo for-
madas pelo radical do nome do género-tipo, acrescido
de terminagdes préprias para cada um dos niveis
taxondmicos. Algumas dessas terminagdes sdo exigén-
cias normativas do Cédigo Internacional de Nomen-
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clatura Zoolégica (CINZ) ou do Cédigo Internacional
de Nomenclatura Boténica (CINB). Outras s@o simples-
mente recomendadas por um desses cdigos. Outras
ndo estdao nos codigos de nomenclatura, mas sdao de
amplo uso na literatura paleontolégica. O quadro abai-
Xo retine as terminagdes mais freqiientemente usadas.

CINZ | CINB| CINZ /CINB| Qutros
{exigéncia) |(recomendagio) | autores
OrpEM oidea, ida
SUBORDEM ding, ina
[“Animais™ SEPERFAMILIA oidea aced,icea
Famiria idac
SusFAMILIA | inae
Divisio phyta, mycora
Suspisio phytina,
mycorina
CLAsSE phyceae, opsida,
myceres
“Plantas” | SuBcLassE phycidae, idse,
myeetidae
ORDEM ales
SUBORDEM incae
FamILia aceac
i SusFaMILIA | cideas
| Triso cae
SUBTRIBO inae

Eis alguns exemplos do uso destas terminagoes:
ordem Therapsida (répteis), familia Pectinidae
(moluscos), subfamilia Octodontobradyinae (mamife-
ros), classe Sphenopsida (esfendéfita), ordem
Glossopteridales (progimnosperma), familia
Sphagnaceae (bridfita).

C. A publica¢do de um nome

O Cédigo Internacional de Nomenclatura Zoolé-
gica (Ride ez alii, 1985) e o Cddigo Internacional de
Nomenclatura Botdnica (ICNB, 1994) estabelecem que,
para que o nome de um faxon seja considerado vilido,
ele deve ser publicado em papel impresso, em publica-
¢iio cientifica de distribuigdo piiblica (gratuita ou por com-
pra). Mimedgrafos e similares (como fotocépias, por
exemplo) sdo desaconselhados. Nio sdo considerados
meios de divulga¢ao vilidos os microfilmes e similares,
as provas tipogrificas, os textos de distribui¢io restrita
(como relatérios internos de uma empresa), nem a sim-
ples apresentagio em reunides cientificas. A popularizacao
de CD’s e disqueres é posterior a esses codigos de nomen-
clatura, mas sua proibi¢io como meio vilido de publica-

¢do estd implicita nas exigéncias acima. No entanto, o
avango da recnologia tem tornado urgente que as co-
missoes de nomenclatura discutam esses meios.

Os c6digos de nomenclatura zoolégica e boténi-
ca estabelecem ou recomendam ainda que devem cons-
tar da publica¢o original de um saxon a descri¢ido
morfol6gica ou a diagnose (breve listagem dos
caracteres distintivos do axon) e uma ilustragdo (de-
senho ou fotografia do espécimen escolhido como pa-
drio de referéncia do raxon). E desejivel também que
o autor inclua comparagoes do faxen descrito com ou-
tros Zaxa relacionados, com o intuito de facilitar sua iden-
tificagio.

E bastante comum em trabalhos cientificos onde
virias espécies sdo descritas, a falta de cuidado em uni-
formizar as descrigoes. Desse modo, sdo descritos aspec-
tos ou caracteres diferentes dos diversos zaxa. Tanto quan-
to possivel, um autor deveria descrever, para todos os
taxa estudados, 0s mesmos aspectos ou caracteres, em
uma mesma seqiiéncia, facilitando as comparagoes en-
tre eles. As limitagdes a esse enfoque sio 6bvias, tendo
em conta as diferencas entre os /axa. No entanto, deve-
ria sempre prevalecer a tendéncia de uniformizar as
descrigoes.

ATENCAO!

Sempre que um novo Zaxon é descrito pela
primeira vez, isso € indicado logo apés 0 nome pro-
posto, através de expressdes apropriadas, como “es-
pécie nova” (sp.n. ou sp.nov.), “género novo”
(gen.n. ou gen.nov.), etc. Por exemplo:

® Octodontobradys Santos, Rancy & Ferigolo, 1993,

gen. n. (mamiferos)
® Barberenasuchus brasiliensis Martar, 1987, sp.n.
(répteis)

D. O principio da prioridade

Muitas vezes, por desconhecimento da bibliogra-
fia prévia, acontece de um pesquisador dar outro nome a
um /axon que ja foi descrito e nomeado anteriormente.
Quando isso acontece chamamos de sindnimos a estes
diferentes nomes dados a um mesmo faxon. O nome
mais antigo ¢ denominado sinénimo-sénior e tem prio-
ridade sobre os demais, desde que sua publicagio esteja
em acordo com as regras dos cdigos internacionais de
nomenclatura. Os nomes mais novos sdo chamados si-
nénimos-juniores. Essa é a Lei da Prioridade.
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Sinonimia é quando nomes diferentes sio da-
‘dos a um mesmo faxon. Esse termo também se aplicaa
uma lista de sindnimos de um Zaxon, proposta por um
determinado autor. Numa lista de sinonimia o sinoni-
mo-sénior vem em primeiro lugar e em seguida os si-
ndnimos-juniores, em ordem cronolégica.

A Lei da Prioridade baseia-se no Principio da
Prioridade, que visa garantir o direito de um autor que
publicou primeiro uma informagdo. J4 o Principio da
Estabilidade diz respeito & garantia da estabilidade da
nomenclatura cientifica, a qual seria afetada caso um
nome longamente utilizado e aceito na literatura cien-
tifica fosse substituido por outro publicado antes, po-
rém pouco conhecido, por estrita atengdo a uma regra
de direito. Os Cédigos buscam sempre um equilibrio
entre esses dois principios. O Cédigo Internacional de
Nomenclatura ZoolGgica, por exemplo, determina que
‘¢aso, mesmo sendo o mais antigo, um nome permaneca
sem ser comumente usado como sindnimo-sénior pela
comunidade cientifica por mais de 50 anos, ele é consi-
derado como nome esquecido (zomen oblitum) e colo-
cado em um Indice Oficial de Nomes Rejeitados.

Homonimia é quando um mesmo nome é dado
a taxa diferentes dentro do grupo da espécie, ou dentro
do grupo do género ou ainda dentro do grupo da fami-
lia. O Principio da Prioridade rambém se aplica aos ca-
sos de homonimia. Pela Lei da Homonimia, o homé-
nimo mais antigo € denominado homénimo-sénior, e
tem prioridade sobre os posteriores, que sdo denomina-
dos homdénimos-juniores.

E. O que é o tipo de uma espécie?

Segundo o Cédigo Internacional de Nomencla-
tura Zoolégica ¢ o Cédigo Internacional de Nomen-

clatura Botinica, o tipo é o padrio de referéncia de um
taxon. Por exemplo: o tipo de uma espécie ¢ um exem-
plar ou, eventualmente, os exemplares escolhidos para
representd-la; um género, por seu lado, tem uma espé-
cie como padrio de referéncia (espécie-tipo); para uma
familia, escolhemos um género-tipo.

Devido a importincia do tipo para a Taxonomia,
os exemplares escolhidos devem ser depositados em
um museu, ou em uma institui¢io de pesquisa ou de
ensino, que possa garantir sua preservacio ¢ o livre acesso
para consulta. Essa é uma exigéncia dos cédigos inter-
nacionais de nomenclatura para que uma espécie tenha
seu nome validado.

Existem vdrias categorias de tipos para o grupo
da espécie:

Série-tipo
Eo conjunto de todos os exemplares no qual o
autor baseou sua diagnose da espécie.

Holétipo

E o exemplar escolhido pelo autor, dentre aque-
las da série-tipo, para representar uma espécie.

Pardtipos

Sio os demais exemplares da série-tipo, afora
o holétipo. A importincia dos pardtipos estd em pro-
ver aos pesquisadores uma i1déia mais completa da
variabilidade intra-especifica. Na maior parte das
vezes essa variabilidade ndo é totalmente represen-
tada por um tinico exemplar, por mais completo que
seja o holétipo.

Sintipos

Caso o autor original ndo designe um holétipo,
todos os exemplares da série-tipo serdo reconhecidos
como sintipos € terdo o mesmo valor como referéncia
da espécie.

Lectétipo

Exemplar escolhido posteriormente, dentre os
sintipos, como referéncia-padrio da espécie, por qual-
quer pesquisador.

Paralectotipos

Uma vez designado um lectétipo, os demais
exemplares da série-tipo recebem, entio, o nome de
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paralect6tipos. Estes exercem uma fungio equivalente
a dos pardtipos, caso houvessem sido designados.

Nedtipo

E um novo exemplar designado como tipo de
uma espécie, em circunstincias especiais, relacionadas
no Cédigo Internacional de Nomenclatura Zoolégica,
em caso de extravio ou destruigio do hol6tipo, lectétipo
ou sintipo.

Toobti

Termo que se refere a um exemplar coletado na
localidade-tipo de uma dada espécie; trata-se de uma
categoria informal, ndo reconhecida pelo Cédigo Inter-
nacional de Nomenclatura Zoolégica, porém de ampla
difusdo na literatura cientifica.

Metatipo

Exemplar designado por um pesquisador para
representar o conjunto dos organismos que ele reco-
nheceu como pertencentes a um determinado faxon,
em uma determinada drea de estudo, no decorrer de um
trabalho (Blow, 1979). Note-se que esse ndo € o traba-
lho original em que o zaxon foi descrito. O meratipo,
portanto, ndo serve como padrao de referéncia da espé-
cie, mas como padrio de referéncia do conceito de um
pesquisador qualquer sobre uma dada espécie. Essa €,
igualmente, uma categoria informal, ndo reconhecida
pelo Cédigo Internacional de Nomenclatura Zooldgi-
ca, mas de grande utilidade.

F. Nomenclatura aberta

Sabemos que o procedimento correto em um tra-
balho cientifico é sempre prover o leitor de todos os
elementos que permitam-no julgar o grau de confiabi-
lidade das informacdes que recebe. Por esse motivo
existe a nomenclatura aberta, que consiste em ter-
mos ¢ expressdes que indicam que ndo foi possivel a
identificagdo segura de um f2xa, bem como o grau de
incerteza nessa identificagido. Os termos usados em no-
menclatura aberta ainda ndo sdo regulamentados pelos
c6digos de nomenclatura botdnica e zooldgica, e, por-
tanto, hd grande divergéncia entre os diversos autores a
respeito de sua abrangéncia. Boltovskoy & Wright
(1976) e Bengtson (1988) sdo excelentes pontos de par-
tida para quem necessite aprofundar-se na questio. Abai-
x0 veremos alguns termos que podem ser usados para
indicar uma identificagio incerta:

Incertae sedis

Indica que a classificacio de um taxon € inteira-
mente desconhecida. Por exemplo, dizer que Chiti-
nozoa € incertae sedis significa que nio se conhece a
posigio sistemdtica deste faxon, ou seja, ndo sabemos
como classificd-lo com relagio a outros faxa.

aff.

Abreviatura do latim affinis, que significa “afim
a”. E usado para indicar que um exemplar é compari-
vel a determinada espécie, que apresenta grande simi-
laridade com a mesma, embora provavelmente nido
pertenga a espécie. Por exemplo: Saurocephalus aff. §.
lanciformis (répteis).

cf.

Abreviatura do latim confer, que significa “si-
milar”, “comparivel a”. Usado quando um exemplar ¢
considerado muito préximo a uma espécie, com grande
probabilidade de pertencer a ela, mas mesmo assim
persiste alguma divida. Por exemplo: Gyrodus cf. G.

cretaceus (1épteis).

113 ”

Se 0 nome de um #axon é colocado entre aspas,
isto indica que o nome necessita revisdo, ou o préprio
taxon estd obsoleto. Por exemplo: “Hastigerina”
bolivariana (foraminiferos).

ex. gr.

Abreviarura do latim ex gregae, significando
“pertencente ao grupo de...”. Por exemplo: Bulimina
ex. gr. B. striata indica espécimens com estreita relagio
com esse faxon de foraminiferos, mas ndo necessaria-
mente pertencentes a ele.

¥ (Ponto de interrogagio)

* Um nome de género, somente, seguido de ponto de
interrogagio: indica que hd divida sobre a identifica-
¢io do género e que ndo se conhece a espécie. Ex.:
Thrinaxodon ? => exemplar assinalado duvidosamen-
te ao género de répteis Thrinaxodon, de espécie des-
conhecida;

* entre o designativo genérico e o designativo especi-
fico: indica que hd certeza quanto 2 identificagio da
espécie, mas permanece a divida em relacdo ao gé-
nero. Por exemplo: Eremotherium ¢ laurillardi (ma-
miferos);

* antes do nome da espécie: indica que hd divida
sobre a totalidade da identificacio. Ex.: 7 Hybodus
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ie de peixes.

Abreviatura para “espécie” ¢ “subespécie”. Ex.:
caphonyx sp. indica um réptil de espécie indefinida,

- seguramente pertencente ao género Scaphonyx.
- Spp.
1 Abreviatura para “espécies”. Ex.: Darwinula spp.
- indica a presenga de mais de uma espécie nio definidas

de ostracodes, seguramente pertencentes ao género
Darwinula.

Aplicagoes

Na introdugdo desse capitulo ji ressaltamos o
aspecto mais importante da existéncia de regras rigidas
de nomenclatura zoolégica e boténica: possibilitar a
comunicagio entre pesquisadores vivendo nas mais di-
versas culturas, em virias épocas da histéria e falando
linguas distintas. Talvez possamos comparar os cédigos
internacionais de nomenclatura aos atuais “protocolos
de comunicacdo” da Informdtica, que permitem a
interacdo de equipamentos conceitualmente variados
em uma imensa rede de comunicagio transnacional.
Na realidade, os codigos internacionais de nomencla-
tura, em seu papel de uniformizagio da linguagem ci-
entifica, constituem bases sobre as quais toda a Zoolo-
gia, a Botdnica e suas congéneres no estudo do passado
geoldgico, a Paleozoologia ¢ a Paleoboténica, estio
construidas. O conhecimento das regras de nomencla-
tura, €, portanto, pelo menos em seus aspectos bsicos,
essencial a qualquer estudante de Paleontologia.

A Taxonomia e a Sistemdrtica sdo de importincia
fundamental nos estudos geolGgicos e paleobiolégicos.
A Bioestratigrafia, a Paleoecologia, a Paleoceanografia
ea Paleobiogeografia estio estabelecidas sobre o pres-

uposto da correta identificagdo taxondmica. Quanto
s precisa for a identificagio, maior confiabilidade
ingardo esses estudos. E ndo se faz uma identifica-
taxondmica precisa sem que se tenha um firme
samento dos principios e conceitos de Taxonomia.
tos filogenéticos por exemplo, que dizem res-
a definir relacbes de parentesco evolutivo, tém
o-cada vez mais aten¢io dos paleontélogos na
ica, com reflexos extremamente positivos na
igrafia. Estd na hora, portanto, de nossos estu-
es de Paleontologia vencerem sua resisténcia e

dedicar algo de seu tempo a essas ciéncias bisicas, cuja
aplica¢iio ndo conseguem ver a0 primeiro encontro, mas
sem a qual sua compreensio da prépria histéria geold-
gica da Terra, a que se dedicam, serd indubitavelmente
prejudicada.
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Ismar de Souza Carvalho
Antonio Carlos Sequeira Fernandes

Um icnoféssil € o resultado da atividade de um
organismo, que pode vir a ser preservado em um sedi-
mento, rocha ou corpo féssil. Seu estudo enquadra-se
no dmbito da Ienologia. A Paleoicnologia é a parte
integrante da icnologia que estuda o resultado das ati-
vidades de organismos que viveram em épocas passa-
das, ou seja, os icnofésseis. Sio importantes pois:

® possibilitam o registro da presenca de animais de cor-
po mole que normalmente nio se preservam;

* mostram a diversidade de comportamento das assem-
bléias fossiliferas;

® demonstram o grau de retrabalhamento dos sedimen-
tos pelos organismos;

* auxiliam nas interpretaces paleoambientais e paleo-
ecolégicas;

* indicam topo e base de camada.

Os icnofdsseis revelam algumas vantagens so-
bre os fésseis corporais. Primeiro, por serem represen-
tantes diretos de uma biocenose, j que ocorrem i sifu,
enquanto que os fésseis corporais compdem mais
freqiientemente as tanatocenoses. Em segundo lugar,
por serem registrados com mais freqiiéncia em deter-
minados tipos de rochas (como siltitos e arenitos), em
que os fosseis corporais sio menos comuns ¢ muitas
vezes mal preservados. E, em terceiro lugar, pela ten-

ICNOFOSSEIS

déncia da diagénese em aumentar a visibilidade dos
icnofésseis, enquanto os fésseis corporais tém suas es-
truturas de detalhe destruidas.

Os icnof6sseis abrangem diferentes tipos de es-
truturas que sao classificadas como bioturbagdes,
bioerosdes, coprolitos, ovos e nidificagdes.

Bioturbagoes

Diversos organismos, tanto marinhos como con-
tinentais, produzem uma ampla variedade de pistas,
escavagdes e tineis nos sedimentos, que podem ser
interpretados como atividade de alimentagio, reptagio,
habitagdo e/ou descanso e que resultam, muitas vezes,
na destruigdo das estruturas sedimentares previamente
existentes.

Invertebrados

Entre os invertebrados, praticamente todos os
filos pessuem individuos potencialmente produtores de
icnitos ou icnofdsseis (Fernandes, 1993). Anelideos,
moluscos e artrépodes sdo 0s grupos que possuem mai-
or nimero de espécies responsiveis pela producio de
pistas e escavacdes em sedimentos inconsolidados (fi-
gura 10.1). Fernandes ¢z 2/if (2002) apresentam um guia
de identificagdo dos principais icnogéneros encontra-
dos no Brasil.
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Figura 10.1 Tipos de icnitos (pistas, sulcos, escavagdes e tiineis) produzidos por invertebrados: (A) larvas de artrépodes, (B)

gastropodes e (C) crusticeos (Frey, 1975).

Vertebrados

Apesar das pegadas e pistas serem os icnitos mais
comuns entre 0$ vertebrados, existem outros tipos de
estruturas produzidas por eles. Algumas espécies de pei-
xes dipnéicos, por exemplo, sdo formas que escavam ati-
vamente; suas escavagoes tubulares sdo reconhecidas com
certa freqiiéncia no registro fossilifero (Fernandes & Car-
valho, 2002). Além disso, as fezes de vertebrados
(coprélitos) sio também comuns no registro sedimentar
(figuras 10.2 e 10.3).

Vegetais

Os icnitos produzidos por vegetais sdo principal-
mente moldes de raizes (pedotibulos) e rizocon-
eregbes (concentragdo de sais ao redor das raizes).

Bioerosoes

As estruturas de bioerosdo sdo definidas como
‘aquelas resultantes da escavagio mecinica ou bioqui-
mica por um organismo em um substrato rigido, como
os orificios ou tubos origindrios da a¢io de organismos
‘raspadores, perfuradores ou roedores. Entre estas estru-
turas, destacam-se as perfuragdes em conchas, 0ssos ou
em outras partes duras de invertebrados ou vertebra-
dos, além de perfuracdes em rochas (sedimentares ou
ndo) ou em madeira. Em alguns casos, torna-se dificil
- determinar o organismo gerador da perfuragio e, inclu-
sive, se 0 mesmo seria um animal ou vegetal. Em geral,
‘as perfuragoes sao estruturas de habitagao (Fernandes

& Carvalho, 2001), embora também possam resultar de
uma agdo predatdria como as perfuragdes feitas por
gastrépodes naticideos ¢ muricideos em conchas de
bivilvios.

As perfuractes produzidas por ourigos do mar
em rochas de regides litorineas como as presentes
em Aracruz, no Espirito Santo, permitem avaliar
antigos niveis do mar. A agdo perfuradora dos ouri-
¢os ocorre essencialmente na regido de intermarés.
Aquelas perfuragdes situadas acima ou abaixo do
nivel atual de flutuagio das marés indicam as vari-
agdes do nivel do mar durante o Holoceno (Cunha
et alii, 1982).

Coprolitos

Os coprélitos sio definidos como excrementos
fossilizados de animais, incluindo-se também sob esra
designagido pequenas pelotas fecais (microcoprdlitos)
(figura 10.4A).

Os coprélitos podem apresentar formas e tama-
nhos diferentes, dependendo basicamente do tipo de
organismo gerador e, até certo ponto, da deposigio,
diagénese e de seu estado de preservagio. O fosfato de
cilcio, na maioria dos casos, é 0 seu componente princi-
pal, mas diversos outros compostos inorginicos, como
carbonato e silica, podem ser encontrados. Os coprélitos
auxiliam na interpretagio do hdbito alimentar de ani-

1
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Figura 10.2 Representacio esquemdtica das pegadas e pistas originadas por anfibios, répteis, aves e mamiferos (Currie, 1981;
Leonardi, 1980, 1983, 1987).

mais extintos e suas relacdes ecoldgicas (Hintzschell,

El-Baz & Amstutz, 1968; Souto, 2002; Souto ez alit, 2001). - No Brasil, existem ovos de dinossauros
(Price, 1951;Magalhies Ribeiro, 2001; 2002) e

queldnios (Azevedo ez alii, 2000) no Grupo Bauru

E = mm*“’k,"'* fia psidncs de st (Greticeo do Estado de Minas Gerais). O estudode -
.mde, destacam-se: : E
—— seu interior através do uso da tomugraﬁa
: 1. A identificagdo de ovos de parasitas em ~ computadorizada pode revelar a existéncia de em-
! captéixmg hamanes permitiu que fossem inferidas brides fésseis. Alguns microfésseis do Aptiano da
- as I@t&?dﬁm o do Mempmtwocmche« Bacia do Ceard, observados em preparagdes
. gﬂk na América do Sul (Ferreira ez a/ii, wﬁﬁk =7 ‘palinolégicas, seriam possiveis ovn,s_do_:_. nsetos

2. Em coprélitos mais antigos encontrados -(Ragah& Sarjaam, 1986)

- na Formagdo Tremembé (Mwosm, Bamadc Tau- '
ban:é), as dxfmms pmpmeées de ekgaunms qui-
ificagdo de qbprélnoa de,,

Fﬁmaades, Paﬁvanov&(}malho, 1987), S ; cu,a excelcnte ;;{esewagén mv_ a presenca de
ovos e larvas recem@el_ féas (Bfadn@es dﬁhr
Outros Tipos de Icnofésseis i
Além dos coprélitos, os ninhos e os ovos de Pseudoicnofdsseis
invertebrados ou vertebrados contribuem para o estudo
do desenvolvimento ¢ registro de diversos organismos, Diversos processos fisicos e quimicos durante e
extintos ou ndo (figura 10.4B-D). apés a sedimentagio podem originar estruturas que as-
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Figura 10.3 Dois tipos diferentes de icnitos de verte-
brados: (A) as pegadas de um dinossauro terépode, e (B) as
pistas senoidais produzidas pelas nadadeiras de um peixe
actinopterigio (Carvalho, 1989).

semelham-se as produzidas pelas atividades de animais
e vegetais. As marcas de onda, gretas de contragdo,
marcas de objetos, escape de gases e moldes de sais
podem produzir formas semelhantes a pistas, tubos, es-
cavagbes e perfuragdes de origem animal ou vegetal
(Hintzschell, 1975).

Classificagdo

Os icnofésseis tém trés aspectos significativos
que se inter-relacionam, e nos quais baseiam-se as di-
versas classificagbes: sdo estruturas sedimentares, evi-
déncias da atividade e produtos de determinados orga-
nismos. As principais classificagdes encontradas sio:

Descritiva (ou Morfolégica)

Baseada nas fei¢gdes morfol6gicas que apresen-
tam os icnofésseis (figuras 10.5 e 10.6), obedece as di-
retrizes dos procedimentos da sistemdtica Linneana.

Preservacional (ou Estratindémica)

Considera os icnofésseis como estruturas
sedimentares, sendo essencialmente relacionada a for-
ma de preservacio (figura 10.7).

Etoldgica (ou Ecol6gica)

Trata os icnofésseis como resultado de uma res-
posta a uma fungdo biolégica, caracterizando o compor-
tamento do organismo (figura 10.8).

Filogenética

Baseada na identidade do organismo que produ-
ziu o icnito, segue a classificagio natural da sistemadtica
biolégica.

As informagoes fornecidas pelas classificacdes
descritiva e preservacional sdo limitadas, ndo informan-
do sobre as caracteristicas da sedimentagio e quando e
onde a fossilizagio teve lugar. A classificagio etolégica
é geralmente a mais apropriada pela possibilidade de
indicar, através do comportamento dos organismos, da-
dos referentes ao substrato e a outros parimetros
paleoecoldgicos. A classificacio filogenética é de apli-
cabilidade mais limitada, pois as identificacdes refe-
rentes a taxonomia sao possiveis apenas em alguns pou-
COS C4S0S.

A seguir, serd dada énfase 2 classificagdo etolé-
gica, a qual é de uso mais freqiiente na literatura icno-
légica.

A. Classificagdo Etolégica

O comportamento dos organismos € agrupado
em cinco categorias basicas na classificagio etoldgica,
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a qual € apresentada sob a forma de diagrama circular,
subdividido em cinco categorias de icnofdsseis, com as
inter-relagdes entre si e os fésseis corporais (figura 10.8).
A classificacio etolégica baseia-se na interpretacio do
comportamento dos organismos que produziram os
icnofésseis.

Icnitos de Locomogdo (Repichnia)

Incluem os tracos produzidos pelo deslocamento
com o auxilio de apéndices locomotores e pistas resul-
tantes de contragdes musculares do corpo. Corres-
pondem a segiiéncias de pegadas ou sulcos continuos,
ornamentados ou ndo, podendo ser lineares ou sinuosos
e, algumas vezes, ramificados. Ex.: icnogénero
Diplichnites, além de pegadas e pistas de dinossauros.

Pmiha) ocorrem pistas pnsaIehsde eﬁnossau:as
: 'esqucmdenmmafomdﬁﬁmad&s
(hdbito gregirio) entre esses ammms. Ertolo-
gicamente, essas pistas sio classificadas como Re-

pichnia (Carvalho, 1989 zcm&; 2000b).

Icnitos de Habita¢io (Domichnia)

Incluem escavagdes e perfuragdes habitadas por
organismos. Muitos alimentam-se de material em sus-
pensio (no caso dos invertebrados). Sdo estruturas pre-
dominantemente cilindricas, tendo as paredes
aglutinadas por secrecdes quitinofosfiticas ou reforga-
das por particulas detriticas selecionadas e cimentadas.
Formas comuns deste tipo incluem escavagoes em “U”
sem estrutura meniscéide e perfuragoes. Ex.: icnogé-
neros Arenicolites e Skolithos.

Icnitos de Descanso (Cubichnia)

Sdo impressbes causadas por uma interrupgao
tempordria no deslocamento do animal durante sua pro-
cura por descanso ou refiigio. Feicoes em relevo bem
definidas podem refletir a morfologia lateroventral dos
organismos. Algumas formas sdo transicionais para
Repichnia e Domichnia. Ex.: icnogéneros Asteriacites
e Rusophycus.

Icnitos de Alimentacio (Fodinichnia)

Consistem em escavagdes, tubos, pistas e perfu-
ragdes do organismo quando da procura de alimento,

Figura 10.4 Exemplos de evidéncias de atividades dos organismos: (A) Coprélite de crocodilo. (B) Ovo de dinessauro. (C)

Pedonibulo. (D) Ninhos de papagaios (Frey, 1975; Leonardi & Oporto, 1983; Price, 1951; Sawyer, 1981),




148

Paleontologia

PARAMETROS DAS PISTAS
divergéncia da pata
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Figura 10.5 Parametros utilizados para medigdo das
pistas de dinossauros bipedes e que servem para uma classifi-
cagdo descritiva ou morfol6gica (Carvalho, 1989; Leonardi, 1987).

podendo possuir um padrio complexo de comportamen-
to. No caso dos icnitos produzidos por invertebrados
predominam os padrdes radiais, mas podem ocorrer es-
cavagoes sob a forma de “U”. Ex.: icnogéneros Chondrites
e Rhizocorallium. Existe uma intima relagio desta cate-
goria com os Pascichnia e os Domichnia. As perfura-
‘gbes feitas através das conchas por predadores também

pertencem a esta categoria.

PARAMETROS DAS PEGADAS

LEGENDA

1 - Eixo do dedo Il
2 - Eixo do dedo lll
3 -Eixo do dedo IV
4 - Comprimento da pegada (CP)
5 - Largura da pegada (LP)
6 - Diverg. entre os dedos llelll (DD Il-1ll)
7 - Diverg. entre os dedos lllelV (DDl - IV)
8 - Diverg. entre os dedos lielV (DD li - IV)
9 - Compr. da porg¢édo falangeal Il (CPFIl)

10 - Compr. do dedo livre Il (CDL 1)

11 - Compr. da porcéo falangeal il (CPF Ill)

12 - Compr. do dedo livre lll ( CDL i)

13 - Compr. da porcao falangeal IV (CPF IV)

14 - Compr. do dedo livre IV (CDL IV )

15 - Angulo da cruz (AC)

Figura 10.6 Parimetros utilizados nos estudos de pe-
gadas de dinossauros bipedes (Carvalho, 1989; Leonardi, 1987).

Icnitos de Pastagem (Pascichnia)

Sao pistas de alimentagdo construidas por orga-
nismos vidgeis que retiram seu alimento através da
ingestao de sedimentos superficiais. Tais estruturas, en-
roladas ou meandriformes, refletem uma procura de ali-
mento. Existe uma grande inter-relagio com os Fodi-
nichnia, que incluem organismos que exploram sedi-
mentos abaixo da superficie de sedimentacio, e com os
Repichnia, pois muitos icnitos de “pastagem” sdo tam-
bém icnitos de locomocdo. Ex.: icnogénero Cruziana.
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Nos ritmitos de Itu (Permocarbonifero, Es-
tado de Sdo Paulo) sio encontrados dois tipos de
pistas atribuidas 4 atividade de crusticeos notos-
triceos: o primeiro tipo, [sopodichnus, corresponde
a sulcos bilobados com estrias transversais resul-
tantes do rastejamento do animal & procura do ali-
mento, classificados como icnitos de pastagem
(Pascichnia); o segunto tipo, Diplichnites, compre-
ende fileiras duplas de pegadas que refletem o des-
locamento do animal sobre o sedimento fino, e é
classificado como icnito de locomogio (Repich-
nia). Este exemplo demonstra como um mesmo
organismo, em decorréncia de comportamentos
diferentes, pode originar mais de um tipo de icnito
(Fernandes, Carvalho & Netto, 1987).

Icnitos de Escape (Fugichnia)

Sao feitos principalmente por moluscos bivilvios
e outros organismos que se alimentam de material em

MOLDE SECUNDARIO
DE ESCAVAGOES EM

Figura 10.7 A classificagdo cs-
ARGILA tratinémica e as formas de preservagio
dos icnofésseis (Osgood, 1970).

MR
of

5 )
EROSAC
1
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suspensio. Normalmente nio tém a parede da escava-
¢ao reforgada. A estrutura ocorre pelo deslocamento ra-
pido do organismo apés o aporte de sedimento, devido
i erosdo da superficie.

B. Nomenclatura

E interessante saber distinguir classificagio e no-
menclatura, usualmente muito confundidas. Classifica-
¢do € uma ordenacio sistemdtica de coisas € conceitos, €
seu propésito é facilitar o entendimento de como se inter-
relacionam. A nomenclatura € um sistema de regras ¢
convengbes para registrar os elementos da classificacdo
e seu propdésito € facilitar a comunicacio.

Na nomenclatura dos icnofésseis € reconhecido
um nivel taxondmico principal: 0 icnogénero, que com-
porta uma ou mais icnoespécies. Se for necessdrio di-
ferenciar entre categorias subordinadas a icnoespécies,
o termo variedade pode ser utilizado. Nenhuma outra
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categoria acima de icnogénero € reconhecida, apesar
de poder ser aplicada informalmente (figura 10.9).

Caso seja possivel estabelecer a que organismo
pertence certo icnito, o nome deste ndo deve ser igual
ao do organismo. O mesmo se aplica caso o icnito for
descrito primeiro e posteriormente ser descoberto o
organismo a ele associado.

Os principios fundamentais da nomenclatura
icnolégica, de acordo com o Cédigo para Nomenclatu-
ra de Icnofdsseis sdo os seguintes:

Principio |
Ienoféssil é definido como a indicagdo de ativi-

dade de um vegetal ou animal preservado em rocha,
sedimento ou féssil corporal.

Prineipio 11

A nomenclatura dos icnofésseis é baseada total-
mente nas caracteristicas da estrutura deixada pela ati-
vidade do organismo. E reconhecido que membros de
categorias taxondmicas distintas podem produzir estru-
turas biogénicas similares, ¢ uma mesma espécie ou

Figura 10.8 A classificagio eto-
légica dos icnofdsseis (Osgood, 1970).

individuo pode dar origem a estruturas diferentes. Por-
tanto a aplicagdo de um nome especifico ndo implica
necessariamente que este tenha sido formado por um
CErto organismo.

Principio 111

Apesar da nomenclatura dos icnofésseis ser in-
dependente da nomenclatura zooldgica ou botdnica, é
aconselhdvel (para evitar confusio) que os nomes esco-
lhidos ndo correspondam a nomes existentes em Zaxa
animais ou vegertais.
Principio 1V

A aplicacgdo dos nomes dos taxa é determinada
através de tipos nomenclaturais.
Prineipio V

A nomenclatura do z@xon é baseada na priorida-
de de publicagio.
Principio VI

Cada #zaxon, com um certo nivel e caracterizagio

morfolégica, tem somente um nome correto (normalmente
o nome publicado primeiro, de acordo com as regras).

e e R
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Nomes cientificos de um #axon sdo tratados em
desconsiderando sua derivagio.

A aplicagiio das regras de nomenclatura é retroa-
va, a ndo ser que expressamente limitada.

NCip1o IX
A nomenclatura dos icnofésseis € independente
. nomenclatura zooldgica e botdnica.

lenofdceis e Icnocenoses

‘ O conjunto dos componentes de uma icnofauna
Licnofdsseis produzidos por animais) ¢ de uma icnoflora
licnofsseis produzidos por vegetais) e suas relagdes na
rribui¢do ambiental, s3o considerados como repre-
sentativos de uma icnocenose. A icnocenose € um ter-
mo paleoecolégico que significa uma comunidade
enose) de icnitos (icnia). Representa assim uma asso-
o natural de icnofésseis que refletem as ativida-
es bentdnicas dos membros de uma biocenose. O re-
gistro preservado, ou o “aspecto litico” da icnocenose,
€ denominado de icnofécies.

Os icnofésseis refletem respostas comporta-
mentais da biota. O controle na origem e diversidade
dos icnitos depende das condigdes energéticas da
interface deposicional, tipo de substrato, viabilidade
alimentar, profundidade da dgua, nivel de energia e
granulometria do sedimento. Face a sensibilidade dos
organismos as condigdes fisico-quimicas do meio, as
escavagoes, pistas ¢ perfuracoes por eles produzidas sio
extremamente importantes como indicadores
ambientais. As variagdes nos conjuntos de icnofésseis
{ou icnocenoses) podem ser utilizadas entdo para infe-
rir mudancas no regime de sedimentagio, tornando-se
interessantes para as reconstrugoes paleogeogrificas e
paleoecolégicas.

Baseando-se na avaliagdo cuidadosa da distribui-
¢io estratigrifica e etolégica das associagdes dos diver-
sos icnofdsseis em rochas de vérias idades, e de distin-
tas implicacoes ambientais, ji foram definidas 11
icnoficies principais:

a — Seoyenia g — Skolithos
b - Termitichnus h - Cruziana
¢ — Mermia 1 — Zoophycos
d — Psilonichnus 1 — Nervites
e — Trypanites k — Teredolites
f — Glossifungites

Além dessas, existem indicagdes de icnoficies
ligadas aos vertebrados (por exemplo, Brontopodichnus)
e outras com base em excrementos fésseis, as “copro-
ficies”. Entretanto, essas icnoficies ndo tém conotagio
sedimentoldgica, motivo pelo qual existem propostas
de ndo serem utilizadas como icnocenoses ou asso-
ciagoes.

A repeticdo temporal dessas icnoficies € resul-
tante da convergéncia do comportamento, condiciona-
da pelos modos de vida e requisitos ambientais. Como
os icnofésseis sdo o registro do comportamento e das
fungdes fisioldgicas, refletem o condicionamento dos
organismos a situacdes ecoldgicas especificas. Desta
forma, as associagoes de icnofdsseis tendem a ser carac-
teristicas de determinados regimes ambientais. Estas
associagdes de icnofésseis sdo recorrentes através do
tempo e do espago, sempre que ocorra um determinado
conjunto de condi¢gdes ambientais.

As associagoes de icnofésseis devem ser vistas
como verdadeiros modelos de icnoficies. Determina-
dos conjuntos de pardmetros ccolégicos e geologicos
podem nio se repetir com perfeita fidelidade. Apesar
das associagbes serem denominadas por icnogéneros
tipicos, estes ndo precisam necessariamente existir em
todas as ocorréncias das icnoficies. As caracteristicas
mais gerais da icnocenose, somadas as estruturas sedi-
mentares fisicas e a litologia, sdo consideravelmente
mais importantes para a reconstrugiio ambiental do que
um tinico icnofossil isolado.

A. Ienofacies Continentais

As diversas associagdes icnofossiliferas que re-
presentariam ambientes deposicionais continentais sio
ainda pouco conhecidas. A maioria dos icnogéneros pro-
postos na icnologia (Ancorichnus, Cochlichnus,
Cylindrichnus, Mecanopsis, Palaeophycus, Planolites,
Sabellarifex, Scolicia, Skolithes e Sinusites) eram consi-
derados como caracteristicos ou exclusivos de rochas
de origem marinha. Porém sabe-se atualmente que tam-
bém ocorrem nos ambientes continentais. A partir da
observagio em depdsitos holocénicos, tém sido apre-
sentadas algumas propostas para o estabelecimento de
um zoneamento biogeogrifico dos diversos organismos
potencialmente produtores de icnitos. Tais estudos sdo
desenvolvidos fundamentalmente em regides proximas
a rios ou lagos, locais onde hd uma maior possibilidade
de preservagio das estruturas biogénicas.

Podemos estabelecer quatro ambientes con-
tinentais com registros considerdveis de atividade
biogénica:
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Figura 10.9 Representagio esquemdtica dos icnof6sseis de invertebrados mais comuns (Crimes, 1987).
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A existéncia de lagos temporirios em climas

entes ou frios permitird uma associagdo icnofossilifera,

na qual encontrar-se-io pistas ¢ marcas de repouso pro-

- duzidas por crustdceos (anostriceos, conchostriceos e
notostriceos) e por virios grupos de vertebrados (figura
10.10). Nas regides de clima temperado a frio, os
artr6podes malacostriceos sdo os mais proviveis pro-
dutores de pistas, originando icnofésseis tais como
Isopodichnus e Diplichnites.

Planicies de inundagao e margens de canal

Nos sedimentos de planicie de inundagio as es-
truturas biogénicas sdo localmente muito abundantes e
diversas, originadas principalmente por aracnideos e in-
setos. De menor importincia sdo as de crusticeos,
anelideos, nematédeos ¢ moluscos. Pelo menos oito
ordens e 31 familias de insetos possuem espécies que
escavam nos sedimentos de planicie de inundagio, ain-
da que nenhum dos tragos produzidos seja exclusivo
deste tipo de ambiente. Ao longo das margens de rios ¢
lagos ¢ freqiiente uma associagio de pistas produzidas
por insetos coledpteros, que incluem tubos larvais, es-
cavacoes para alimentago e para habitagio. Também
pistas de insetos ortépteros, escavacdes de crusticeos
decdpodes e pegadas de vertebrados podem pertencer
a esta associagio icnolégica (figuras 10.11 a2 10.13). Den-
tre os icnofésseis de invertebrados destaca-se o
icnogénero Skolithos.

Além da diversidade de pistas originadas por -
invertebrados, é comum ocorrerem estruturas
biogénicas produzidas pela atividade de vertebra-
dos como pistas depexxes, pegadas de anfibios, rép-

' A | 1990), .avcsemami—

q:ia de amhim:tes de planic;c de mundagao &
Jlacustres. So também comuns as estruturas de ha-
bitagdo, repouso eahmentagio de vertebrados que,
associadas as informagdes provenientes da andlise
das estruturas sedimentares primidrias ¢ dos
Jicnofésseis produzidoes por invertebrados, poderdo
'mm}uz:r a um refinamento na mterptetaqao
‘palecambiental ¢ a um melhor conhecimento da
mﬁadn de grupos zoolégicos existentes em de-
rminad mmpo geoldgico (Carvalho, 1989).

Lagos permanentes

Nos ambientes lacustres hd uma ampla varieda-
de de organismos que bioturbam os sedimentos:
anelideos, platelmintes, is6podes, ostracodes, ninfas de
insetos, bivilvios e gastrépodes. Os individuos que se
alimentam de detritos s3o freqiientes nas partes mais
profundas dos lagos, enquanto que as formas que se ali-
mentam de material em suspensdo sdo tipicas de dguas
rasas.

Dunas edlicas e dreas interdunas

Nas regides dridas, semi-dridas e litorineas, en-
contramos a maior parte da a¢do edlica. Nestes ambien-
tes 0 sedimento mostra-se quase sempre pouco coeso,
dificultando a preservagio das estruturas biogénicas; por-
tanto, os icnofésseis serdo encontrados nas dreas onde
haja maior umidade, ou seja, nas regides interdunas. Ai
sdo encontradas pistas € escavagoes de anelideos,
artrépodes, peixes, répteis e mamiferos, bem como evi-
déncias de raizes.

A Formagio Botucatu (Bacia do Parani, Es-
tado de Sdo Paulo), cujos depésitos sio a evidéncia
de um grande deserto do Jurdssico-Cretdceo, pos-
sui muitas pistas de invertebrados, dinossauros car-
nivoros e de mamiferos primitivos, as quais ocor-
rem nas dreas de barlavento e sotavento das dunas

 fésseis. A explicagio para tal fato ¢ a alta coesio
‘dos sedimentos arenosos devido 2 umidade resul-
tante de um elevado nivel do lengol fredtico preté-
rito (Leonardi & Oliveira, 1990). Também no Gru-
po Areado (Bacia Sanfranciscana, Creticeo Inferior
do Estado de Minas Gerais) ocorrem pegadas f6s-
seis de dinossauros, porém num contexto de
interdunas (Carvalho & Kattah, 1998).

Icnoficies Scoyenia

E a associago icnofossilifera encontrada em se-
dimentos continentais, sendo geralmente considerada
como a associaciao de icnofésseis que abrange todas as
icnoespécies existentes em ambientes ndo marinhos.
Porém em regides continentais a variedade de condi-
¢oes ecoldgicas e deposicionais conduzem a uma di-
versidade tdo grande de icnoficies quanto as ja defini-
das para as regides marinhas (figura 10.13B).

Esta icnoficies foi redefinida por Buatois &
Mangano (1996) como a transi¢do do ambiente subaéreo
para o subaqudtico com pegadas de vertebrados, além
dos icnogéneros Scoyenia, Beaconites, Umfolozia e
Taenidium.
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Figura 10.10 Reconstitui¢io hipotética da icnocenose de Sousa (PB) e os organismos produtores dos icnitos (Carvalho, 1989).

Icnoficies Termitichnus
Compreende os depdsitos tipicamente terrestres,

com os icnogéneros Termitichnus e Celliforma, entre ou-
tros.

Icnoficies Mermia

Esta icnoficies representa os substratos lacustri-
nos e subaqudrticos, com os icnogéneros Mermia, Hel-
minthopsis, Cochlichnus, Planolites, Lockeia e Gordia.

Icnoficies Psilonichnus

Caracteriza-se por escavagdes predominante-
mente verticais, algumas com células basais bulbosas
ou estruturas de habitagio de invertebrados com formas
em “U”, “]” ou “Y”, também podendo ocorrer pistas
de vertebrados e coprélitos. Ocorre em areias bem
selecionadas com laminagio plano-paralela a cruzada,
ou em sedimentos arenosos ou areno-argilosos mal se-
lecionados bioturbados por escavaces ou raizes. Fre-
giliente em ambientes costeiros, tipicamente represen-
tados por sedimentos pés-praia, dunas, washover fans e
superficies supramaré. A icnoficies Psilonichnus repre-
senta uma mistura de condigdes marinhas € nio mari-
nhas.

B. Ienofécies Marinhas

Ao contririo das associagoes icnofossiliferas con-
tinentais, as icnocenoses marinhas sio bem mais co-

nhecidas. Isto deve-se ao grande nimero de estudos
sobre os ambientes marinhos, procurando-se associar
muitos dos parimetros controladores da abundincia ¢
distribui¢ao dos organismos produtores de icnitos (como
temperatura, suprimento de nutrientes ¢ o aporte de
sedimentos), 4s mudangas progressivas que ocorrem com
oaumento da profundidade (Frev & Pemberton, 1985).

Isto resultou no estabelecimento de icnoficies
bem definidas onde o tipo de substrato e as condigoes
de energia do meio estio intimamente relacionados
com a profundidade. Entretanto, o modelo batimétrico
ndo deve ser aplicado indiscriminadamente, mas, sim,
em um contexto mais amplo, utilizando-se as demais
evidéncias paleontolégicas e estratigrificas em que
estdo os icnofdsseis.

Diversas icnoficies marinhas ji foram definidas
(figura 10.14):

Icnoficies Teredolites

Icnoficies definida para perfuragdes produzidas
por bivilvios marinhos do género Téredo em substratos
lenhosos (madeiras) que apresentam morfologia
“clavada” orientada perpendicularmente em relagio ao
substrato, com abertura circular em secdo transversal. A
forma da perfuragdo pode ser em fung¢do da interferén-
cia ou proximidade de outras perfuragoes. O didmetro
em geral aumenta gradualmente até um maximo junto
a terminacio distal hemisférica ou cilindrica. As super-
ficies dos moldes das perfuragdes sio forremente orna-
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Figura 10.11 Escavagbes produzidas por
insetos (A) coleépteros, (B) hemipteros e (C)
aracnideos sdo comuns em ambientes de pla-
nicies de inundagio (Rarcliffe & Fagerstrom,
1980).

mentadas por uma série de cristas e sulcos subparalelos
cuja origem pode ser resultante da microestrutura do
substrato.

Icnoficies Trypanites

Estruturas de habitacio endoliticas, com formas
cilindricas, globulares, em “U”, ou irregulares, orienta-
das perpendicularmente a superficie do substrato, Tam-
bém inclui sistemas de perfuraciio ramificados, estrias ¢
ranhuras (produzidas por organismos que alimentam-se
de algas). Sdo escavagdes produzidas principalmente
POr 0rganismos suspensivoros e carnivoros. Mostra uma
baixa diversidade, apesar das perfura¢oes ou ranhuras
poderem ser abundantes. E uma icnoficies tipica de
substratos duros em zona litoral a sublitoral: superficies
costeiras, recifes ou outros substratos orgdnicos como con-
chas e ossos (Figura 10.15A). E intergradacional para a
icnoficies Glossifungites.

Icnofdcies Glossifungites

Esta icnoficies caracteriza zonas litorineas de
baixa ou alta energia onde o substrato € coeso e esti-
vel. Predominam escavagdes pouco ramificadas, verti-
cais ou em forma de “U”. Os organismos que constro-
em essas escavagoes sao formas bentdnicas, sésseis ou
vigeis (ﬂgura 10.15B).

relacionadas aos tetrdpodes. Na Bacia do Parani
(Formagdo Corumbatai, Permiano superior-
Tridssico Inferior) e na Bacia de Sio Luis (Forma-
giﬁ Alcintara, Creticeo Superior) sio encontradas
pegadas e pistas de répteis originadas em ambien-
tes de extensas planicies de maré (Andreis & Car-
valho, 2001; Garvalho, 2001).

Icnoficies Skolithos

Apesar de ocorrer freqiilentemente em zonas li-
tordneas rasas de alta energia, pode também caracteri-
zar depésitos continentais. Esta icnofécies denota con-
digoes varidveis de sedimentagdo, com erosdo ou sedi-
mentagao abrupta. Caracterizam-na escavagdes cilindri-
cas, verticais ou em forma de “U”, com ou sem meniscos
(spreiten). Em geral, essa icnoficies mostra baixa diver-
sidade de escavagoes, ainda que algumas formas sejam
abundantes (figura 10.16A).

Ienoficies Cruziana

Caracteriza uma regiao abaixo do nivel de agio
das ondas. As condigdes ambientais sdo trangiiilas, com
energia moderada a baixa. Os icnitos de reptagdo epi- e
intra-estratais sio comuns, além de ocorrerem escava-
¢Oes horizontais e inclinadas, irregularmente distribui-
das no substrato. Os organismos que produzem estes
icnofésseis podem ser sedimentéfagos ou carnivoros.
Apresenta diversidade e abundincia elevadas (figura
10.16B).




" Figura 10.12 Ao se deslocarem junto as margens dos rios, dinossauros saurépodes e terépodes deixavam suas pistas, como as
de Sousa, Paraiba (Carvalho, 1989).

Ienoficies Zoophyeos

A icnocenose desta icnoficies estd presente em
zonas com baixa taxa de sedimentagio, em dguas cal-
mas, Os icnofésseis podem ser formas simples ou com-
plexas, distribuidas horizontalmente sobre os planos de
acamamento. Sdo produzidos essencialmente por ani-
mais sedimentéfagos (figura 10.17A).

Ienoficies Nereites

Ocorre tipicamente em dguas muito calmas, po- '

dendo indicar a regido batial ou abissal. Os icnofésseis
sao complexas estruturas de escavacdo superficial do
sedimento, sinuosas ou meandrantes. Os organismos que
as produzem sdo sedimentdfagos. A diversidade e abun-
dincia local sdo baixas, mas maiores do que na
icnoficies Zoophycos (figura 10.17B).

Quantificagiao e Utilizag¢io nas
Ienofécies

Recentemente tem havido uma grande preocu-
pagio com a quantificagio da bioturbacio dos sedimen-
tos nas seqiiéncias estratigraficas. Este fato levou ao con-
ceito de icnofdbrica ou icnotrama, a qual representa a
totalidade das estruturas de bioturbagio em uma rocha
sedimentar. Diferentes tipos de bioturbagdes podem le-
var a diferentes icnotramas em decorréncia dos elemen-
tos horizontais e verticais das estruturas de bioturbacao.

Entre os métodos propostos para a avaliagdo da
bioturbagdo nos sedimentos, destacam-se os diagramas
que estabelecem seis indices de icnotramas. Estes ba-
seiam-se no grau pelo qual as estruturas sedimentares
foram afetadas pelo retrabalhamento biogénico, desde
a auséncia de bioturbagio (iil) até o retrabalhamento
total (ii6). Os indices de icnotramas (ii) sao entio defi-
nidos do seguinte modo:

i1l — sem registro de bioturbagdo, com todas as estru-
turas sedimentares originais preservadas;

iiZ - com poucos icnofésseis isolados, ¢ até 10% de
perturbagio da estrutura original;

113 — com aproximadamente de 10 a 40% de pertur-
bag¢do da estrutura original; os icnofésseis encon-
tram-se geralmente separados, mas podendo ocor-
rer superposigao entre eles;

114 — com aproximadamente 40 a 60% de retrabalha-
mento da camada, ainda podem ser observados
vestigios da estrutura original; as escavacgoes so-
brepdem-se e nem sempre encontram-se bem de-
finidas;

ii5 — a estratificacio encontra-se toralmente retraba-
lhada, mas as escavagdes ainda podem ser identi-
ficadas em alguns locais;

1i6 — sem representacio nos diagramas. Neste caso, o
sedimento encontra-se totalmente homogéneo.
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Durante muito tempo os icnofésseis foram con-
siderados como simples evidéncias indiretas de antigas
formas de vida ou estruturas sedimentares secunddrias.
Atualmente demonstram extrema importincia na in-
terpretagdo do comportamento de vérios organismos
fosseis e das condigbes sedimentolégicas de diversos
ambientes (Bromley, 1996).

Os icnofésseis devem ser estudados dentro de
seu contexto geoldgico, ndo sendo possivel analisi-los
sem enquadri-los convenientemente junto a outras fei-
¢oes biolGgicas, fisicas e quimicas contidas no mesmo
substrato, para a interpretacao paleoecolégica.

A forga de qualquer reconstrugio ambiental é
determinada pelo niimero de evidéncias complemen-
tares usadas na reconstrucao. A maior vantagem em se
utilizar os icnofésseis na paleoecologia deve-se ao seu
valor complementar, ao lado de informagdes provindas
dos fosseis, de estruturas sedimentares e das relagdes
estratigrificas.

Os icnofdsseis refletem comportamentos dos
organismos que sio controlados por condigdes energé-
ticas, tipo de substrato, disponibilidade alimentar, pro-
fundidade da dgua e granulometria do sedimento. A
sensibilidade de muitos organismos as condigdes
ambientais significa que podem ser mais importantes
como indicadores ambientais do que as estruturas
sedimentares inorginicas. Assim, variagdes nas icno-
faunas podem ser utilizadas para inferir mudangas late-
rais e verticais de ficies, tornando-as interessantes para
reconstrugdes paleogeogrificas.

Sendo os icnofésseis amplamente distribuidos
no espago € no tempo, ocorrendo /z situ e refletindo o
comportamento animal em resposta aos fatores do am-
biente, tornam-se excelentes indicadores de condigdes
ambientais. Podem fornecer indicagbes sobre:

1. Scoyenia
2. Ancorichnus
3. Cruziana
4. Skolithos

Icnofacies Scoyenia

Figura 10.13 (A) Reconstitui¢do hipotética de uma planicie de inundagio com escavacdes de insetos e crescimento de
vegetais, cuja agio das raizes originam os pedotibulos (Carvalho, 1989). (B) Representagio esquemadtica da icnoficies Scoyenia e os

icnitos de invertebrados mais caracteristicos (Pemberton, 1991).
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Figura 10.14 Diagrama ilustrando as icnoficies marinhas e a relagio
dos icnogéneros com a profundidade (Frey & Pemberton, 1985).

1 - Perfuracdes de Polydora
2 - Entobia
3 - Perfuragdes de equindides
4 - Trypanites

5,6 - Escavacdes de foladideos
7 - Diplocraterion
8 - Escavacgdes de crustaceos
9 - Skolithos

10 - Diplocraterion

11 - Thalassinoides

12 - Arenicolites

13 - Ophiomorpha

14 - Phycodes

15 - Rhizocorallium

16 - Teichichnus

17 - Crossopodia

18 - Asteriacites

19 - Zoophycos

20 - Lorenzinia

21 - Zoophycos

22 - Paleodictyon

23 - Taphrhelminthopsis

24 - Helminthoida

25 - Spirorhaphe

26 - Cosmorhaphe

* Diversidade de uma antiga associa-
¢do bidtica.

® Densidade relativa da flora e da
fauna; neste caso, é necessdrio ter-se
o cuidado ao avaliar a abundincia dos
organismos através dos icnitos, pois
uma camada altamente bioturbada
pode apenas ser o resultado de uma
baixa raxa de deposigio.

¢ Diversidade tréfica: a distribuigio de
organismos herbivoros, carnivoros,
suspensivoros e sedimentivoros pode
informar sobre recursos alimentares,
taxas de sedimentagio, turbidez da
dgua ¢ estabilidade do substraro.

Os icnofdsseis mostram-se po-
tencialmente importantes em diversas
dreas da Geologia, tais como:

= Paleontologia
— no registro fossilifero de animais de
corpo mole;

— como evidéncia da atividade fisiol6-
gica de organismos pretéritos;

— na diversidade de assembléias
fossilizadas;

— na evolugio dos metazodrios e do seu
comportamento.

» Sedimentologia e Estratigrafia

— na produgiio de sedimentos por orga-
nismos perfuradores;

— na alteragio dos grios por animais
que ingerem sedimentos;

— noretrabalhamento dos sedimentos,
por destrui¢iio e criagdo de texturas e
estruturas sedimentares;

— na consolidagdo dos sedimentos;

— nas interpretagdes paleoambientais
e paleoecolégicas;

— na determinagio das idades.
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1. Thalassinoides

2. Perfuragdes de bivalvio
3. Escavacgdo de poliqueta
4. Rhizocorallium

5. Psilonichnus

1. Rastros de equindides

2. Perfuragées de moluscos
3. Perfuragcdes de esponjas
4. Perfuracgdo de poligueta

5. Perfuracgao de bivalvio

6. Perfuragdo de sipunculideo
7. Perfuragoes de poliquetas

B Icnofacies Trypanites

Figura 10.15 (A) Representagio esquemdtica da icnoficies Trypanites e seus icnofésseis mais caracteristicos. (B) Representa-
¢do esquemdrica da icnofdcies Glossifungites e seus icnofésseis mais caracteristicos (Pemberton, 1991).

1. Ophiomorpha
2. Diplacraterion
3. Skolithos

4. Monocraterion

A lcnof4cies Skolithos % Aistosicites

2. Cruziana

3. Rhizocorallium
4. Aulichnites

5. Thalassinoides
6. Chondrites

7. Teichichnus

8. Arenicolites

9. Rosselia

10. Pianolites

B Icnofacies Cruziana

Figura 10.16 (A) Representagio esquemitica da icnoficies Sko/ithos e seus icnofdsseis mais caracteristicos. (B) Representacio
esquemadtica da icnoficies Cruziana e seus icnofésseis mais caracteristicos (Pemberton, 1991).




Icnofdsseis

161

Icnofacies Zoophycos

1. Spirorhaphe

2. Urohelminthoida
3. Lorenzinia

4. Megagrapta

5. Paleodictyon

6. Nereites

7. Cosmorhaphe

Icnofacies Nereites

Figura 10.17 (A) Zoophycos é o principal icnof6ssil desta icnoficies. (B) Representagdo esquemdrica da icnoficies Nereites € seus

icnofésseis mais caracteristicos (Pemberton, 1991).

Numa sucessdo de rochas consideradas como
do Silurodevoniano na Bacia do Araripe (Formagio
Cariri) foram identificadas pegadas de dinossauros.
Tal registro icnol6gico possibilitou a atribuigdo de
uma nova idade para a formagio, sendo ento referi-
da ao Creticeo (Carvalho ez a/ii, 1995).

A. Paleontologia

Os icnofésseis podem acrescentar muito ao co-
nhecimento do registro paleontolégico pois, além de
serem uma evidéncia da morfologia dos organismos,
podem demonstrar padrées de comportamento, como
modos de alimentagio, locomocio, protegio (figura
10.18) além das relagdes evolutivas (principalmente nos
metazodrios durante o Pré-Cambriano Superior).

Noes:ud#deanmmsdemnpomle(sem

sinuosos de estrutura scnada e emn 'ﬁadrées_
meandrantes. Outro exemplo interessante siio as
impressoes dos “dedos” (extremidades dos apéndi-
ces locomotores) de trilobitas, que ndo se fossilizam,

fornecendo detalhes sobre a morfologia deste grupo
(Crimes, 1987; Frey, 1975).

Mas é bem provivel que a maior contribuigio dos
icnofésseis 4 paleontologia seja fornecer uma evidéncia
direta a respeito do comportamento de formas extintas.

B. Sedimentologia e Estratigrafia

Os processos gerais de deposigao, erosio, carac-
teristicas de correntes e consisténcia de substrato sao
dados que podem ser inferidos a partir dos icnofésseis.
As informagdes assim obrtidas mostram-se de extrema
importdncia para a reconstrug¢do dos ambientes depo-
sicionais.

A bioturbagio

A partir do momento em que o sedimento € de-
positado, na maioria dos casos estd sujeito a um
retrabalhamento biogénico. Dependendo do contexto
geoldgico, o registro ird consistir principalmente em
estruturas sedimentares fisicas e/ou biogénicas de acor-
do com a energia fisica, taxa de sedimentacio, densida-
de, adapragdes e variedade dos organismos.

Condig¢des deposicionais

Numa deposigdo continua com baixa taxa de
sedimentagio hd um completo retrabalhamento dos se-
dimentos, com a destruigdo da textura e de estruturas
primdrias. O grau de bioturbagio relaciona-se bem mais
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com o tempo vidvel para a atividade biogénica por uni-
dade acumulada de sedimento, do que com a densida-
de de organismos (figura 10.19).

Indicadores de corrente

Alguns icnofésseis podem ser utilizados como
indicadores relativos da direcdo e forga de correntes.
Esta relagdo é demonstrada pela evidéncia direta de
icnitos em forma de crescente efou por evidéncias in-
diretas onde pistas € tragos mostram interrupc¢io ou

deflexdo do animal, ou quando hd o preenchimento de
escavagoes abandonadas por graos de tamanho maior
do que o do sedimento onde a escavacgao se desenvol-
veu. A presencga de escavagoes de organismos filtrantes
indica algum tipo de movimento da dgua, pois é ne-
cessario suprir estes organismos com nutrientes.

As respostas reotrépicas de certos organismos
benténicos podem produzir um alinhamento de escava-
¢0es ou aberturas de tubos, sifoes e tragos superficiais.
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Figura 10.18 O conhecimento da diversidade da fauna dinossauriana de Sousa (PB) somente foi possivel com o estudo de sua
icnocenose, demonstrando que os saurdpodes deslocavam-se em manadas (Carvalho, 1989).
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Consisténcia do substrato

No estudo das seqiiéncias sedimentares, pode-
se estimar a consisténcia relativa dos sedimentos no
tempo em que o0s organismos viviam, através da obser-
vagdo da diversidade e condicdes de preservacio dos
icnofésseis.

Como fungio do tamanho dos grios, contetdo
orginico dos sedimentos, compactacio do fundo e
taxa de sedimentacgao, a distribuicdo dos organismos
bentonicos é fortemente controlada pela natureza do
substrato.

A dureza dos sedimentos do fundo (medida como
coesdo ou contetido d’dgua) pode variar desde o mate-
rial ja litificado até lama rica em matéria orginica. Ar-
gilas ndo compactadas sdo facilmente suspensas por
correntes aquosas, sendo estes fundos instaveis ocupa-
dos por infauna sediment6faga. Pode-se inferir que as
escavacoes foram feitas em argilas compactadas, quan-
do ocorre a preservagio de estruturas delicadas, pois é
necessiria certa consisténcia do substrato.

O estado inicial de saturacao em dgua dos sedi-
mentos também pode ser apreciado por estruturas de
deformacio associadas (figura 10.20). Organismos mo-
vendo-se através de um sedimento ndo compactado,
com alta quantidade d’dgua (> 50%) produz primaria-
mente uma estrutura de deformacio grande ao redor
das escavagoes (figura 10.21). Em contraposicdo, um
organismo escavando num fundo firme, com baixo con-
tetdo d’dgua (< 50%), deforma plasticamente o fundo,
deixando cada escavagio circundada por uma pequena
zona de deformacio. Em sedimentos muito duros ou
litificados, ocorre a perfuragio, que pode se processar
gquimicamente ou mecanicamente.

Na foz do rio Amazonas, onde a taxa de se-
dimentagdo é muito elevada, ocorrem sedimentos
argilosos ﬂmdes e plésticos. Naqueles com um alto
contetido de dgua as atividades dos organismos ndo
sdo prc:ssrvadas e, nos plésticos, onde ‘hd maior co-
esdo do sed:mento, preservam- se tubos de
poliquetas, escavagbes de bivélvios, crusticeos ¢
alevinos de pe;xcs. O enterramento desses orga-

- nismos no substrato é uma forma de protecio as
fortes correntes ¢ as variagGes de salinidade do meio
(Carvalho & Fernandes, 1991).

Selecdo do sedimento

A atividade de escavacgdo dos organismos pode
ser responsivel por uma selecdo dos grios. Animais que

Figura 10.20 O estado de preservacio das pegadas fosseis
depende da consisténcia inicial do substrato onde o animal cami-
nhava, deformando o sedimento. (A) Autopédio de um terdpode.
(B) Pegada produzida e a deformagio do substrate (Carvalho, 1989).

ingerem sedimentos para retirada da maréria orginica,
ao passd-los por seu sistema digestivo, transportam e
redepositam grande quantidade de material. Apesar
desses organismos nio selecionarem o material que
ingerem, hd uma limita¢io em relacio ao tamanho dos
grios, sendo forgados a rejeitarem as particulas muito
grandes. Ocorre entdo uma gradagio no acamamento,
em geral localmente.

Outra forma na qual os organismos podem ser
responsiveis por concentragoes de um tamanho parti-
cular de sedimento ou composicio, é
troem suas escavacoes com particulas selecionadas e/
ou incorporam detritos exdticos ao sedimento. O regis-
tro resultante deste hibito alimentar podem ser con-
centragdes locais de diferentes tipos de particulas.

quando cons-

Salinidade e temperatura

As respostas comportamentais dos organismos
escavadores sdo similares para os gradientes de salini-
dade e temperatura. Em zonas intermarés, lagoas rasas,
estudrios ¢ plataformas deltaicas, ocorrem variagoes
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- extremas de temperatura e salinidade. A infauna é mui-
‘to comum nestes tipos de ambientes pois a escavagio
constitui um refiigio para a alta variabilidade fisica e
quimica da superficie sedimentar.

Concentragio de oxigénio

A concentragio de oxigénio dissolvido na dgua
tende a diminuir com o0 aumento de profundidade. Atu-
almente os invertebrados que possuem conchas encon-
tram-se em dguas costeiras bem oxigenadas, onde o ni-
vel de oxigénio excede 1 ml/l. Com o aumento da pro-
fundidade, quando o nivel de oxigénio € abaixo de 1
ml/l, hi uma sensivel modificagdo no bento: diminu-
em os invertebrados possuidores de conchas e hé o pre-
dominio de endofauna sedimentéfaga. Quando a con-
centragdo de oxigénio € inferior 4 0,1 ml/l, a maioria dos
metazodrios desaparece. Pode-se entdo tomar este mo-
delo para regioes costeiras e profundas dos mares.

Existe também uma tendéncia de haver uma
diminuigio no comprimento e largura dos icnitos vermi-
formes com o aumento da profundidade, o que pode ser
interpretado como uma relagio direta com a quantida-
de de oxigénio dissolvido na dgua.

Batimetria
Um pequeno nimero de associagdes de
icnofésseis, caracteristicas de determinadas profundi-

dades, recorrem através do Fanerozéico. Estas comuni-
dades sdo nomeadas por um icnoféssil caracteristico em
ordem crescente do aumento de profundidade:
Glossifungites € Skolithos (zona litoral), Cruziana (zona
litoral a zona neritica), Zoophycos (zona neritica a zona
de deposigao turbiditica) e Nereites (zona turbiditica).
Assim, a ocorréncia de membros caracteristicos da co-
munidade pode ser utilizada para inferir o nivel paleo-
batimétrico. As causas deste zoneamento batimétrico
estariam associadas aos recursos alimentares disponi-
veis, a estabilidade fisica do substrato e 4 concentragio
de oxigénio.

Estratigrafia de seqiiéncias

Os icnofésseis também podem ser utilizados
como bons elementos no reconhecimento de superfici-
es estratigraficas, as quais sdo fundamentais para o esta-
belecimento de limites de seqiiéncias, em especial as
do tipo 1 e tipo 2, e de parasseqiiéncias. Os limites de
seqiiéncia geralmente refletem a exposi¢do subaérea
durante o trato de mar baixo, retrabalhadas posterior-
mente por superficies erosivas durante a transgressio e
entido bioturbadas. J4 nos limires de parasseqiiéncias, a
assinatura icnolégica estd condicionada i energia do
meio, como € o caso de eventos de tempestade que
conduzem a uma posterior ocupagao oportunista das
espécies que escapam do soterramento (Netto, 2001).

Figura 10.21' Substrato pouco coeso sendo bioturbado por um trilobira, gerando revolvimento de uma ampla drea de

sedimento ao seu redor (Melo, 1985).
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Figura 10.22 Tenof6sseis. (A) Aremicolites isp., formagdes Rio Bonito/Palermo, MES-047. (B) Arthrophycus alleghaniensis, Grupo
Trombetas, MN 7366-1. (C) Asteriacites isp., Formagio Inaji, DG-CTG-UFPE 2692. (D) Bifungites cructformis, Formagio Longi, DG-
CTG-UFPE 2662 (holétipo). (E) Bifungites paranaensis, Formagio Ponta Grossa, MN 5520-1 (hol6tipo). ( F) Crusiana isp., Formagio
Pimenteira, DGM 6199-1. (G) Gyrolithes isp., Formagdo Pirabas, MN 5443-1. (DGM - Museu de Ciéncias da Terra/ DNPM; DG-CTG-
UFPE - Departamento de Geologia/UFPE; MES — Muscu de Estruturas Sedime ntares/UNISINOS; MN — Museu Nacional/UFR]).
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Figura 10.23 lenofésseis. (A) Lockeia isp., Formagio Ponta Grossa, UFR]J-DG 003-Ic. (B) Lophoctenium isp., Formacio Inaja,
DG-CTG-UFPE 2551. (C) Nevskolithos picosensis, Formagio Pimenteira, DGM 4923-1 (holétipo). (D) Palaeaphyeus tubularis, Formagio
Pimenteira, DG-CTG-UFPE 5667. (E) Planolites beverleyensis, Formagio Pimenteira, DG-CTG-UFPE 5662. (F) Rusophycus isp.,
Formagio Ponta Grossa, UFR]-DG 039-Ic. (G) Seoficia isp., Formagio Pimenteira, DG-C'TG-UFPE 5661. (H) Spirnphyton isp., Grupo
‘Trombertas, MN 221-Pb. (DG-CTG-UFPE — Departamento de Geologia/UFPE; DGM — Museu de Ciéncias da Terra/DNPM; MN
— Museu Nacional/lUFRJ; UFR]-DG — Departamento de Geologia/UFR]).
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Os estromatélitos sdo estruturas biossedimen-
tares formadas através de atividades microbianas (cia-
nobactérias, algas, fungos) nos ambientes aquiticos.
Eles sao considerados como as mais antigas evidéncias
macroscépicas da vida na Terra, e sdo encontrados em
todos os continentes, principalmente em rochas pré-
cambrianas. Alids, o Pré-Cambriano (3,8 Ga a 550 Ma) é
considerado a “Era dos Estromatélitos” ou “idade das
Cianobactérias” (Hoek er a/ii, 1998) como foi o
Mesozbico (245 a 65 Ma) a “Era dos Dinossauros”. Vale
a pena salientar que esses “fésseis” tdo antigos ainda
podem ser vistos em crescimento e 2o olho nii na Aus-
trilia, no Estado do Rio de Janeiro, no Golfo do México
e na Flérida. Na maioria das vezes, esses “fésseis” sdo
de ambiente marinho, mas podem ser encontrados tam-
bém em outros ambientes aquiticos.

A definigdo exara de estromatélito ainda é um
assunto controvertido, pois eles ndo sdo animais ou ve-
getais, tais como a estrela-do-mar, as algas, os fora-
miniferos e as plantas, mas sdo produtos de atividades
biolégicas de microorganismos, podendo ser compara-
dos com as estruturas tipo formigueiros, cupinzeiros,
casas de maribondo ou semelhantes. Portanto, os
estromatdlitos sdo mais préximos aos icnofésseis do que
aos fésseis verdadeiros. Diante deste fato, atualmente
existem duas tendéncias distintas para definir os
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estromatdlitos, embora as diferencas entre elas sejam
minimas. Segundo Walter (1976) e Awramik (1979), os
estromatdlitos sdo estruturas biossedimentares produ-
zidas pelo trapeamento ou pela captagio e precipitagio
de sedimentos. Resultam do crescimento e atividades
metabélicas de microorganismos, principalmente de
ciandfitas. Por outro lado, Semikhatov ez afii (1979),
consideram que os estromatélitos sdo estruturas litifi-
cadas, crescentes, laminadas e fixas, mas afastando-se
de um ponto ou de uma superficie inicial, embora ca-
racteristicamente de origem microbiana e de composi-
¢do carbondtica. Assim, algumas estruturas bios-
sedimentares consideradas como sendo estromatélitos,
tais como onco6litos e trombélitos sdo excluidas do gru-
po de estromatélitos, pois essas estruturas ndo contém
todas as caracteristicas supracitadas. Por exemplo, os
oncélitos, embora de origem microbiana e contendo
laminagdo interna, ndo crescem fixados no fundo do
ambiente aqudtico mas flutuando ou arrastando-se no
substrato. Por outro lado, os trombélitos tém todas as
caracteristicas, exceto a laminagdo interna, bem de-
finida.

Burne & Moore (1987) sugerem o termo
Microbiolito para indicar todos os depésitos
carboniticos produzidos por associagdes microbianas
bentdnicas.
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De qualquer maneira, os principais atributos enu-
a seguir sio considerados fundamentais para a
definig¢ao dos estromatdlitos:

1. Presenca de biohermas ou bioestromas contendo
estruturas compostas de natureza laminada, tipo né-
dulos, colunares-laminados, colunares ou uma com-
binagdo dessas formas;

2. Presenca de espécimens individuais, tanto colunares
como “domais” (tipo couve-flor ou repolho) ou ou-
tras estruturas indistintas;

3. A presenga das laminagdes internas individuais;

4. A microestrutura, tanto no nivel de laminagiio como
na sublaminag@o, tais como a relagiio entre os cristais
ou grios de minerais, espessura da limina, amplitude
de liminas e a distribui¢io de microorganismos;

5. A presenga de microorganismos nas ldminas.

As caracreristicas (1) e (4) em vérias combinagoes
formam a base da moderna sistemdrica e classificagio
de estromatdlitos.

Os estromat6litos s6 ocorrem se houver condi-
¢oes favordveis ao seu desenvolvimento, das quais po-
dem ser citadas:

® presenga de um substrato sobre o qual os estroma-
t6litos possam se desenvolver;

* sistema aberto contendo dgua;

* presenga de componentes quimicos que satisfagam o
metabolismo de uma microbiota;

* fonte de energia (luz, temperatura) para possibilitar a
atividade metabdlica;

* populagio de microbianos benténicos ou outros orga-
nismos;

* matéria mineral de pequeno tamanho, que possa ser
aprisionada efou precipitada;

e episédios ritmicos, resultando no desenvolvimento
de estrutura laminada (descontinuidade no processo
de acre¢do); este ritmo pode ser astronémico, geolé-
gico, biolégico ou climdtico;

® processos de litificagio e diagénese, para que os
estromatdélitos recém-formados fiquem preservados.

De acordo com pesquisas recentes, a formagio de
estromatdlitos ocorre de duas maneiras principais. No pri-
meiro caso, cada célula microbiana produz e forma um
filme mucoso gelatinoso que aprisiona os sedimentos.
Estes sdo posteriormente interligados com o material
mucoso, havendo o crescimento dos microbianos sobre os

sedimentos, em dire¢io ao sol. Em seguida, o carbonato
de cilcio se precipita da 4gua e cimenta os graos sobre a
estrutura. Seriam caracteristicos de ambientes marinhos.
A segunda maneira de formagio de estromat6litos aconte-
ce através da precipitagio de carbonato de célcio com
pouco aprisionamento de sedimento em sua estrutura, ¢
teriam origem em ambientes ndo-marinhos (MacNamara

& Awramik, 1992).

Estas estruturas ocorrem predominantemente em
ambientes deposicionais de carbonatos, sendo que o
maior nignero de ocorréncias é em dolomitos e calcd-
rios. Sdo menos comumente edificados em sedimentos
clisticos terrigenos, rochas silicosas, fosfatos, gipsita e
em lugares associados com depésitos de ferro e
manganés. A maior parte dos estromatélitos carbona-
ticos sdo formados em dguas marginais rasas de bacias
marinhas e lagos salinos, além de mananciais termais.
Ocorrem também em dguas profundas, sendo, no en-
tanto, volumetricamente sem grande importincia.

A referéncia mais antiga sobre estromatdélitos data
de 1825, quando ]J. H. Steel descreveu estruturas
laminadas nos sedimentos do Cambriano Superior, em
Nova York (EUA). Estas estruturas foram reconhecidas
como fosseis por Hall (1883) nomeando-as Cryptozoon
proliferum. O termo Estromatélito sé foi introduzido
na literatura por Kalkowsky (1908) para descrever as
estruturas finamente laminadas encontradas nos carbo-
natos mesozoicos da Alemanha. Em 1914, C. D. Walcott
sugeriu a moderna origem “algdlica™ de estromatélitos.
Na década de trinta do século XX, Black (1933) estu-
dou as esteiras algdlicas (@/gal-mat) recentes nas
Bahamas. Maslov (1953) comegou as investigagdes so-
bre relagdes filogenéticas e evolutivas de estromatdlitos.
A partir deste periodo foi comprovada a origem algilica
dos estromatdlitos, e eles passaram a ser considerados
“estruturas” e nao mais “fésseis” no sentido restrito.
No inicio da década de sessenta, a soviética Korolyuk
(1963) estudando os estromatdlitos da Plataforma
Siberiana de idade pré-cambriana elaborou uma base
moderna de metodologia e classificacdo dos estroma-
télitos de diversas partes do mundo, contribuindo as-
sim para sua utilizago nos problemas bioestratigraficos
do Pré-Cambriano.

Artualmente os esforcos estio sendo
direcionados para compreender melhor o controle de
microorganismos, do ambiente e de processos
geoquimicos sobre a morfologia e as estruturas inter-
nas de estromatélitos.
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— Cilindricas (subcilindricas): a base do cilindro é arre-

Caracteristicas Principais de
dondada, elipsoidal ou irregular.

Estromatolitos
— Forma de xicara: estreita na base e o didimetro au-

Os estromatdélitos ocorrem em forma de colunas,
mentando gradativamente para o topo; existem ini-

nédulos ou planares (estratiformes). Todos esses tipos
contém atributos especificos que podem ser estudados

e registrados. Eles ocorrem em escalas maiores (colu- ‘ . ) ; )
nas, domos, nédulos), ou menores (liminas formadas — Pseudocilindricas: forma cilindrica, mas estreita na

pelos cristais de minerais, texturas, etc. ).

meras variagoes.

base e alargada no topo. Inclui a ramificagio tipo “es-

cova”.
L
A. Fei¢des Morfologicas — Estratiformes: mostram laminagdes irregulares ou com
Forma de coluna individual. Trés tipos principais peuenos “domos”, dando uma aparéncia de “domaos
¢ bacias” interligadas (figura 11.3).

de colunas podem ser observadas (figuras 11.1 e 11.2):
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Figura 11.1 Feigdes morfolégicas de diversos estromatdlitos colunares, destacando-se as formas de colunas, a natureza das

ramificagdes e o tamanho das estruturas biossedimentares.
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Figura 11.2 Principais tipos morfol6gicos de estromartdlitos colunares.

B. Ramificagdes

Uma grande maioria dos estromartdélitos tem ra-
mificagoes. Uma tinica coluna pode produzir virias co-
lunas secunddrias, dando aparéncia de uma “escova”
ou “drvore” com ramificagdes paralelas ou nio (figuras
114, 11.5e 11.6).

O modo de ramificagdo em estromatdlitos é
constante. Alguns estromat6litos tém ramificagio “pas-

siva”, isto quer dizer que a estrutura nio alarga-se no
topo, e os eixos de colunas ficam paralelos (forma
Kussiella). Os outros estromatélitos tém ramificagio
“ativa”, que € caracterizada por um alargamento ge-
neralizado da estrutura. Os eixos de ramificagoes da 22
ordem divergem-se da base, e ficam inclinados a res-
peito de outros (forma Tungussia) ou correm paralelas
no inicio, e crescem verticalmente de novo (formas
Gymnosolen, Inzeria).
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Figura 113 As fei¢oes morfologicas e laminagtes internas de alguns estromatdlitos estratiformes.

De modo geral, a forma das colunas e o modo de
ramificagio sdo intimamente relacionados um ao outro.
Por exemplo, os estromatdélitos com colunas cilindricas
tém ramifica¢io “passiva” ou ndo tém ramificagio. Por
outro lado, as colunas de estromatolitos ndo-ramificados
sdo cilindricas, e se¢des transversais sdo circulares ou
ovais. Por dltimo, os estromatélitos com colunas
subcilindricas e do tipo “xicara” tém ramificagio “ati-
va” (colunas subcilindricas — ramificagio tipo “esco-
va", com ramificag¢io ndo-paralela; colunas tipo “xica-
ra” — ramificagio subparalela).

C. Laminagoes

Uma das caracreristicas mais importantes dos
estromatdlitos € a natureza das liminas (na estrutura
biossedimentar). A laminagdo primdria nos estromardlitos
reflete a natureza de crescimento da cenose de
microbianos e do hdbito de precipitagdo ou trapeamento
de carbonato de célcio dentro do corpo filamentoso, arre-
dondado, estrelado ou de outra forma geoméerica. Mui-
tas vezes, a laminagio em estromatélitos pretéritos re-
flete a influéncia de processos diagenéticos. De qual-
quer maneira, os diferentes aspectos de lamimagio sio
utilizados na taxonomia de estromatélitos. Segundo as
observagoes de Komar (1966), Semikhatov & Komar
(1965), Serebryakov (1976) uma mesma espécie de
estromatdlito pode apresentar microestruturas diversas,
dependendo da composicio da rocha hospedeira. Adici-
onalmente, eles constataram que microestruturas muito
semelhantes podem ser reconhecidas em estromatélitos
num mesmo nivel estratigrifico em regides distintamen-
te separadas. Foi observado, também, que diversas
microestruturas rifeanas (rochas do Pré-Cambriano) ndo
sdo encontradas nos estromatdlitos pré-rifeanos. Além

disso, microestruturas de laminagdes escuras, mais ricas
em matéria orginica de estromarélitos rifeanos e pré-
rifeanos refletem a composicio biolégica dos “constru-
tores” dos estromarélitos (figura 11.7). Portanto, uma cor-
relagdo entre a morfologia e a microestrutura pode con-
tribuir para decifrar o relacionamento entre as feigoes
morfol6gicas dos estromatélitos e dos microbianos res-
ponsiveis pela formagiio das estruturas biossedimentares.

As diferentes formas de laminagio (microestrata)
sdo consideradas importantes parimetros para a
taxonomia dos estromatdélitos, portanto sua natureza exi-
ge um estudo detalhado e de alra precisao. Os
microestratas de estromatdlitos colunares sio geralmen-
te finos ¢ de natureza concavo-convexa. A forma de arco
varia muito, mas somente a forma conica € tipica de
Conophyron. Neste caso, uma zona pouco espessa, for-
mando uma zona distinta, € presente na parte central de
cada estrato de Congphyron. Nio existe uma zona central
em outros estromatdlitos, mas pode aparecer acidental-
mente em alguns estratos. A maioria dos estromardélitos
colunares tem microestratos domais afinando para a mar-
gem da coluna. Um afinamento brusco do microestrato
gera uma distinta curva na parte marginal formando um
tipo de parede que é caracteristico das formas Boxonia ¢
Gymnosolen. Nestes casos, as margens dos microestratos
descem ao longo da coluna para encontrar as margens
dos microestratos vizinhos. Em conjunto, elas envolvem
a parte periférica da coluna, formando uma parede e de-
senvolvem uma superficie lisa.

Se nilo alterada pela recristalizagio, as microes-
truturas poderdo ser observadas em muitos estroma-
t6litos. Essas texturas, tipo membrana globular, lenti-
cular, filamentosa sio reconhecidas como formas
microcristalinas, de cores escuras, que se encontram em
alterndncia com camadas claras.
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Figura 11.7 Microfotografia de estromatdlito colunar mostrando ordenagdo de laminagdes escuras (ricas em martéria orginica)

e claras (pobres em matéria orginica) da Formagio Cabeclo (Mesoproterozéico), Chapada Diamantina Oriental (Bahia).

D. Microestruturas

Muitos estromatdlitos sio caracterizados pelas
microestruturas que ocorrem em formas simples ou com-
plexas (figura 11.8).

D.1 Microestruturas Simples

Essas microestruturas sao inerentes de cada gé-
nero de estromatélito, e provavelmente controladas pela
sua natureza biogénica:

» Pelicula: as feigdes essenciais deste tipo sdo pelicu-
las micriticas, continuas, escuras e finas (até 0,003
mm de espessura) e em associagdo com laminas cla-
ras, e espaticas — formam a laminacao de 1" ordem;

» Tussock: laminagdo irregular com superposicio de
“russocks” de varidvel tamanho (0,01 a 1 mm). Al-
guns desses “tussocks” tém uma feicio concéntrica
de crescimento;

® Vermiforme: as espessas camadas que sio continuas

tém textura micritica ¢ esparitica € contém dreas cla-
ras mais sinuosas encobertas pela micrita. As altera-

¢oes diagenéticas podem desfigurar as manchas si-
nuosas, dando um aspecto aglutinado.

D.2 Microestruturas Complexas

Sio provavelmente controladas por uma ou va-
rias cenoses:

* Tapetes Micriticos: basicamente as lAminas sio es-
pessas, escuras e compostas de micrito, cujas superfi-
cies podem ser retas, crenuladas ou irregulares. Po-
dem ocorrer, também, pelotilhas, gretas tipo sheeferacks,

* Tapetes com Catdgrafos: esses tapetes espessos
aparecem periodicamente numa sucessiao de rape-
tes micriticos. Eles contém catigrafos em matriz
microesparitica. Os catdgrafos sdo esferdides regula-
res com uma cobertura escura na superficie € um pre-
enchimento calcitico.

E. Mineralogia dos Estromatdélitos

Os estromardlitos sio predominantemente
carboniricos, embora haja algumas ocorréncias em
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Figura 11.8 Microestrutura de alguns estromatdlitos demonstrando variagbes em empilhamento ¢ na espessura de liminas

internas.

magnesita, rochas silicosas, em gipsita (figura 11.9) e
depésitos de ferro e manganés. Estromardélitos fosfiticos
rambém sdo conhecidos da India, Brasil, Casaquistio e
de outros paises. Recentemente, Braithwaite & Zedef
(1994) descreveram estromatélitos holocénicos de um
lago alcalino (pH>9) na Turquia, compostos de hidro-
magnesita.

F. Tamanho dos Estromatélitos

Os didmerros das colunas sdo geralmente varia-
veis. A variagdo é maior em alguns estromatdlitos do
que em outros. Os didmetros do género Conaphyton va-
riam de 0,1 a 2 metros, entretanto os didimetros de ou-
tros géneros (Gymnosolen ou Inseria) raramente sao mai-
ores que 5 a 10 centimetros. As maiores formas sdo co-
nhecidas como “mounds™ de centenas de metros em
extensdo e dezenas de metros de altura. Tamanhos mai-
ores que 15 metros foram observados no Cambriano, perto
do Lago Baical (Rassia). Alguns Conophyton com relevo
maior que 4 a 5 metros foram ilustrados do Pré-
Cambriano da India. Os menores estromatélitos (com

didmetros até 50 micras) foram descritos por Hoffman
(1969) da Formacio Gunflint de idade Afebiana (1,6
Ga). Bertrand-Sarfati (1972) descreveu estromatélitos
cambrianos com didmetro de 1-2 mm do Sahara alge-
riano. Dill ez a/i7 (1986) ¢ Kempke ez @/t (1991) descre-
veram estromatdélitos holocénicos gigantes da regido
das Bahamas e do Lago Van (Turquia).

G. Distribuicao Geografica dos
Estromatélitos

Os estromatdlitos fossilizados sdo conhecidos de
todos os continentes, inclusive Antdrtida. Os holocénicos
sdo observados principalmente na Austrilia, Golfo do
México, Bahamas, Golfo Pérsico, India e Brasil.

H. Ambiente Deposicional

A grande maioria dos estromatdlitos carbo-
ndticos € considerada de ambiente marinho raso
(supramaré a submaré), mas estromatélitos de dguas con-
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tinentais, ndo marinhos (lacustres e transicionais), tam-
bém sdo encontrados em rochas antigas e em sedimen-
tos holocénicos (figura 11.10). Walter (1976) descreveu
“estromatdlitos abiogénicos” freqiientemente encontra-
dos nas cavernas, grutas, em caliche e em sedimentos
fluviais. Estromatélitos pedogénicos e das fontes ter-
mais, também sdo descritos de diversas idades e regides
do mundo (Jones; Renaut & Rosen, 2000; Renautr &
Jones, 2000; Gorbushina & Krumbein, 2000).

Classificacdo

Um dos problemas mais criticos € controversos
referente aos estromatélitos € a classificacio e a descri-
cdo taxonémica. De modo geral, existem dois princi-
pais objetivos, entre sedimentélogos e paleontélogos,
para classificar os estromatdlitos: o bioestratigrifico € a
reconstrugio paleogeogrifica. Todavia, a morfologia e a
microestrutura formam as bases da descri¢io taxondmica
de estromatdlitos. Atualmente existem as seguintes ten-
déncias para classificar os estromatélitos:

* Korde (1950) e Vologdin (1962) ndo reconhecem uma
correlagdo entre a morfologia e 0s microorganismos

Figura 11.9 Estromartdlito estratiforme com concregdes evaporiticas da Formagio Salitre (Neoproterozdico), Chapada Diamantina

construtores das estruturas biossedimentares ¢ dio
€nfase ao ambiente deposicional. Portanto sugerem
ndo classificar os estromatdlitos. Deverdo ser clas-
sificadas somente as microestruturas, pois serdo con-
siderados os resquicios de géneros e espécies de
algas;

* A classificacio deverd pressupor que as caracterisu-
cas morfoldgicas sdo “respostas” da comunidade
microbiana aos fatores ambientais. Neste caso, os
estromatélitos ndo poderdo ser tratados da mesma
maneira como “fésseis individuais” e portanto ndo
deverio ser classificados de acordo com a nomencla-
tura biolégica. Eles devem ser categorizados através
de termos descritivos. Neste contexto poderio ser
utilizados:

— codigos, por exemplo numéricos ou alfabéticos (Ko-
rolyuk, 1956, 1958);

— formulas descritivas (Logan ef afii, 1964);

—descrigdo cumulativa usando a combinagio de termi-
nologias semelhantes a descricao petroldgica;

— descrigio baseada nas caracteristicas morfoldgicas
(por exemplo colunar com nicho);
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Figura 11.10 Modelos deposicionais de estromatdlitos. (A) Variagio em forma estromatolitica relacionada com a¢des de ondas

e marés (Hoffmann, 1976). (B) Distribui¢io ambicntal de estromatélitos proterozéicos (Knoll, 1985).

— utilizagio de terminologia “pseudolineana” onde os
nomes sdo empregados sem conotacio biolégica, e
ndo necessariamente binominal, e com letras em it4-
lico (Cloud, 1942; Hofmann, 1969; Maslov, 1960a.b;
Donaldson, 1976);

— aplicagido da nomenclatura lineana conforme Cédi-
gos Bioldgicos (Krylov, 1976).

De modo geral, aqueles que estudam estroma-
télitos holocénicos tendem a utilizar a classificagio
baseada nas férmulas e cédigos. Por outro lado, os
sedimentélogos preferem empregar cidigos, formulas,
descricoes morfoldgicas e a terminologia “pseudo-
lineana” sem significado biolégico para descrever e
classificar seus estromatélitos. Entretanto, os paleon-
télogos e bioestratigrafos, por serem prarticos, utilizam
a nomenclatura lineana.

O Projeto Internacional de Correlagio Geol6gica
261 intitulado “Stromarolite” que reuniu cerca de 200
especialistas do mundo inteiro, inclusive do Brasil, criou
um Grupo Especial de Pesquisadores para resolver esse

problema crucial para investigacoes de estroma-télitos.
Nao foi possivel chegar a um consenso.

Uma das classificagdes mais antigas aplicdveis
aos estromartdlitos, independentemente da natureza
da estrutura interna, foi elaborada por Pia (1927), que
se baseava na investigagio de uma secdo vertical, tan-
to em ldmina como no afloramento ou em fotografia.
De acordo com essa classificagdo existem dois gru-
pos: Grupo Gymmnosolen (todos os estromatélitos com
ramifica¢oes) e Grupo Cryprozoon (estromatdlitos com
alargamento de colunas para o topo). Além disso, Pia
(1927) empregou o nome da familia Spongiostromata
como uma divisdo maior da classe Schizoficeae
(Cianofita) e dividiu a familia em duas partes:
“Stromatolithi” (incluindo os géneros Callenia,
Cryprozoon e Spongiostroma) ¢ “Oncolithi” (incluindo
estruturas biossedimentares “nao-fixas”, como os gé-
neros Osagia, Pycnostroma e Ottonosia).

Maslov (1937, 1960a,b) classificou todos os estro-
matélitos independentemente da sua forma colunar ou
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s grupos, principalmente na base da
interna:
a (estromatolitos com lamina¢do domal);
Conophyton (estromatélitos com laminacgio

. f’;&r’upo Conocollenia (estromat6litos com laminagio
intermedidria).

: Logan er alii (1964) classificaram os estroma-
t6litos recentes da baia de Tubardo (Austrdlia) com base
em sua geometria (figura 11.11):

» forma LLH (Hemisferéides ligados lateralmente);
* forma SH (Hemisferéides empilhados);
» forma SS (Esferdides empilhados).

Como os estromatdlitos colunares foram empre-
gados para correlacido bioestratigrifica no Pré-Cam-
briano superior, Raaben (1969) sugeriu a subdivisdo de
estromatdlitos colunares em quatro supergrupos princi-
pais, baseando-se no modo de ramificagdo e na forma
de colunas:

* Conophytinida: nao ramificado, colunas cilindricas;

® Kussielida: ramificacio passiva, colunas cilindricas;
* Tungussida: ramifica¢iio passiva, colunas alargando
para o topo, tipo “xicara”, eixos divergentes;

* Gymnosolenida: ramificagio ativa, colunas pseudo-
cilindricas, eixos das colunas quase paralelos.

De acordo com Zhu Shixing (1982), todos os
estromatolitos sdo caracterizados pelas formas das
laminagdes que poderiam ser subdivididas em rrés:
horizontal, convexa e conica. Seriam constituidos por
viarios tipos de laminag¢do, isoladamente ou
alternadamente. Os estromatdlitos constituidos por um
mesmo tipo de limina ndo ocorrem em diferentes ni-
veis estratigrificos. Portanto, este autor sugeriu que €
necessdrio dividir preliminarmente todos os
estromatoélitos com base na morfologia de liminas. Em
seguida subdividi-los em diferentes subgrupos e for-
mas, de acordo com as recomendacdes de Raaben
(1969), que incluem a natureza da ramificagio, forma
das colunas, fei¢des marginais das colunas ¢
microestruturas ou textura. Estas satisfazem as neces-
sidades da bioestratigrafia e da sedimentologia de ro-
chas do Pré-Cambriano. Estariam subdivididos em:
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Figura 11.11 Classificagio de estromarélitos holocénicos (A) e sua distribui¢do na baia de Tubardo, Austrilia (B) (segundo

Logan ¢ alii, 1964).
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a) Tipo Horizontal (Flar Type: F-Type)

Tipo Estratiforme ou Tipo LLH, com liminas
predominantemente horizontais. Exemplo: Stratifera.
b) Tipo Convexo (V-Tjpe)

Uma parte dos estromatélitos colunares, composta
de ldminas convexas, semelhante as formas SH de Logan
et alii (1964). Exemplos: Colonnella € Gymmnosolen.

¢) Tipo Cénico (Conical Type: C-Type)

Uma parte dos estromatélitos colunares conten-
do predominantemente liminas cénicas. Exemplo:
Conaphyton.

d) Tipo Horizontal-Convexo (F1-Tipe)

Estromatdlitos colunares-estratiformes ou uma
forma composta (exemplo: LLLH-SH-LIL.H), ambos com
laminas horizontais e convexas. Exemplo: Omachtenia
e Gruneria.

¢€) Tipo Convexo-Conico (VC-Tipe)

Com dois tipos de laminagdes: convexas e cdni-
cas. Exemplo: Jacutophyton.

f) Tipo Horizontal-Conico (FC-Type)

Com dois tipos de liminas: horizontais e conicas.
Exemplo: Straticonophyton.

Uma nova classificagiao de estromartélitos foi
proposta por Raaben & Sinha (1989) onde eles estabe-

" leceram novos géneros. Também foram criados

subtipos, classes, ordens e familias (rabela 11.1).

Kononova ez alif (1993) lan¢aram uma classifica-
¢do de estromatélitos com base no Cadigo Internacio-
nal de Nomenclatura Botdnica, que inclui as seguintes
caracteristicas, conforme o quadro abaixo.

Métodos e Técnicas de Estudo

Embora bastante desenvolvidos, principalmen-
te por pesquisadores russos, australianos, franceses e chi-
neses, estudos sobre estromatdlitos apresentam ainda
muitos problemas e pontos de discordincia, necessi-
tando de solugdes consensuais. Apesar do uso da no-
menclatura formal (grupo e forma) ter sido adotada com
sucesso nos paises acima citados (com propdsiros
bioestratigraficos), uma maioria de pesquisadores ndo
possui treinamento biolégico necessdrio para aplicar
nomes corretamente de acordo com o Codigo Inter-
nacional de Nomenclatura Biologica. Hd, assim,
dificuldades na adogio desta nomenclatura binominal,
resultando diagndsticos inadequados. Torna-se entdo
necessiria a adogio de mérodos descritivos padroniza-
dos, independentemente desta nomenclatura formal,
mas a0 mesmo tempo suficientemente flexivel com o
objetivo de facilitar comparagoes.

Divisdo Lithophyta (construgdes de ciandfitas)
Subdivisao Stromatolitophytina
Subdivisio Onkolitophytina

Classe Stromatophyceae
Ordem  Stratiferales
Ordem Colleniales
Ordem Columnae
Ordem Platellales

Subordem

Classe Stromatophyceae (Estromatélitos)
Classe Ministromatophyceae (Minmistromatolitos)
Classe Trombophyceae (Nio-Laminado)

Subordem Gymnosolenae

Colonnellae

Familia Kussiellaceae
Familia Colonnellaceae
Famila Gymnosolenaceae

Subfamilia Jacuroideae
Subfamilia Gymnosolenoideae
Subfamilia Tungussoideae
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Tabela 11.1 Classificagdo de estromatélitos de acordo com Raaben & Sinha (1989)
Subtipo Classe Ordem Familia Géneros-Tipos
Acrescentida Gymnosolenidae Gymnosolen
(ramificagdo ativa) Tungussidae Lungussia
Alterniidae Alternella
Intricatida Prokussiclidae Kussoidella
(ramificacdo irregular) | Discorsiidae Discorsia
Columnithi Ramificantha Kanpuridae Kanpuria
(colunares) Tlictidae [licta
Kusselilida Kussiellidae Kussiella
(ramificagdo passiva) Omachtenidae Omachtenia
Nao-ramificados | Conophyvtonida Euconophytons Conophyton
' Ephayalitiidae Ephyaliles
| Estruturas mistas - - Jacutophyton
Tabulititithi Anaglyphonida "Tyssagaetaceae Tyssagaetes
(estratiforme) Decumbentida Stratiferidae Stratifera
Malginellidae Malginella
Compoctithi Cryptiida Cryptophytonidae Cryprophyton
(ndo-colunares) (convoluras) Bulboidae Alcheringa
Picnostromithi Cupoliida Cupolinae Paniscollenia
Tinnidae Tinnia
Confluentae
Columellitha Minicolumellida Minicolumelae Minicoluniella
Microstromatithi Pseudogymnosolenaceae Psendogymnosolea
Ministromida - - Calevia

A descrigdo de estruturas estromartoliticas deve
ser baseada na combinacio de abservagoes de campo e
em laboratério, através do estudo de feicoes bdsicas que
devem ser tio compreensivas quanto possivel, refletin-
do detalhes e observagoes sistemadticas:

a) Procedimentos de Campo

Observagdes em campo devem ser meticulosas,
visando um diagnéstico detalhado das principais fei-
¢oes observadas. Andlises macroscipicas € mesos-
copicas seguem trés pontos basicos:

¢ Descrigao Sistemdtica: natureza dos afloramentos; lo-
calizagdo, extensao lateral e vertical; qualidade do
afloramento; estimativa de espessura da camada

hospedeira; litologia; modos de ocorréncia do edifi-
cio estromatolitico (bioherma ou bioestroma); estru-
turas individuais (nio colunares e colunares,
estratiformes e domais ou outras formas mistas); es-
truturas individuais, colunares ramificadas ou ndo; ra-
mificagdo ativa ou passiva; colunas (forma das segoes
transversais e longitudinais; espessuras, didmetro, al-
turas, natureza das superficies envolventes ou pare-
des; atitude de colunas, ornamentag¢io, forma, varia-
bilidade; ldminas, tipos e formas).

Os registros forograficos constituem um importante
passo na complementacio dos dados de campo, ne-
cessdrios na descrigdo de algumas das feigdes acima
citadas e particularmente solucionando problemas
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entre os estilos de ramificacdo. Para facilitar os pro-
cedimentos de campo poderdo ser utilizados os da-
dos contidos na tabela 11.2.

que envolvem a descri¢iio de grandes colunas ou edi-
ficios estromatoliticos.

* A amostragem adequada constitui o aspecto mais im-
portante no estudo dos estromatélitos, devendo-se

proceder cuidadosamente, de modo a coletar amos- b) Procedimentos de Laborat6rio

tras tdo representativas quanto possivel. Deve-se "Tais procedimentos sdo requeridos no sentido
amostrar as por¢des marginais e centrais dos aflora- de complementar os dados de campo, envolvendo prin-
mentos, com o objetivo de caracterizar variagoes de cipalmente corte e anilise de amostras em segdes del-
feigdes existentes. Uma amostra ideal deve incluir gadas e seriadas, necessdrios a obtengdo de dados deta-
varias colunas para que se possa analisar a relacio lhados 4 escala microscopica, imperceptiveis em

Tabela 11.2 Ficha para a descri¢fio de estromatolitos (baseada em trabalhos de Preiss, 1976; Walter, 1972; Grey, 1989)
FICHA DE DESCRICAO DE ESTROMATOLITOS

Localidade N° de amostra
Amostra de mio | Parte polida Fatias | Lamina aelgada | Coletor N° de arquivo
Espessura da camada Comprimento da camada Unidade unitaria | Unidade ciclica
Modo de ocorréncia Interdigitada Forma de colunas em planta
Domal Tabular ©Q Esférica. Circular
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s e amostras de mao. A obtencio de segoes
s € importante na observagio de feigoes, tais como
hes de laminagdo e estruturas marginais, assim
) para a realizagio de medigdes estatisticas. As se-
:0es delgadas sdo requeridas na observacio de
‘microestruturas e possivelmente microorganismos, e de-
vem amostrar porgoes representativas dos estroma-
tolitos. A confecgio de secbes paralelas regularmente
espacadas, longitudinal ou transversal as colunas € uma
técnica estabelecida por Krylov (1963) e Raaben (1969)
que permite uma reconstrugiio dos estromatoélitos em mo-
delos tridimensionais, sendo o niimero de sec¢oes e suas
espessuras determinados pelo nimero de colunas. Esta-
beleceram como ideal, que cada coluna seja representa-
da por quatro faces sucessivas (figura 11.12).

Finalmente, recomenda-se o registro fotogrifi-
co de cada mérodo acima citado.

Distribuicdo Estratigréfica

Os estromatdlitos sdo conhecidos desde o Ar-
queano até o Holoceno, mas sua maior distribui¢io e

A — il
L/
s

A

diversificagido ocorreu no Proterozoico. No final do
Proterozdico houve um declinio generalizado de abun-
dancia e diversificagao dos estromatélitos, dando mai-
or espago para os trombdlitos (estromatdlitos sem ou
com difusas laminagoes internas) e metazodrios da fauna
de Ediacara. Embora os estromatélitos continuem sen-
do representados no Fanerozoico, seu significado bio-
estratigrifico atingiu um nivel insignificante (figura
11.13). Decorrente deste fato, toda a nomenclatura e a
classifica¢io que conhecemos sio baseadas nos estro-
mat6litos pré-cambrianos. De fato, os estromatélitos pré-
fanerozoicos receberam maior atengio por parte dos pes-
quisadores, conseqiientemente, temos maiores infor-
magdes sobre sua distribui¢io e importincia
estratigrifica. Salientamos que a maioria das informa-
¢des sobre 0 aspecto bioestratigrifico dos estromatélitos
surgiu nos tlumos trinta anos, gragas aos trabalhos de
pesquisadores principalmente na Riissia, Canada, Aus-
trilia, Africa, China e India.

Os estromatélitos mais antigos conhecidos até o
presente momento sdo os dos grupos Warawoona (3,5
Ga), na Austrilia ¢ Fig Tree (3,4 Ga), na Africa do Sul.
QOutros seis ou sete terrenos arqueanos (3,9-2,5 Ga) na

Figura 11,12 ‘T'écnica de reconstituigio tridimensional de estromartélitos colunares. (A) Segdes verticais de colunas com espessura

1976).

da. (B) Reconstrugio volumétrica e tridimensional de colunas e da natureza da ramificacio (segundo Preiss, 1976; Krylov,
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Figura 11.13 Distribuigiio estratigrifica de estromatélitos durante a histéria geolégica da Terra (A) ¢ a abundincia relativa

destes durante o Pré-Cambriano (B) (segundo Awramik, 1984).

Austrilia, no Canadd (figura 11.14) ¢ no Zimbabwe tam-
bém sdo conhecidos como portadores de estromatdlitos.
Esta pobreza em estromatélitos ndo significa que a ati-
vidade microbiana ndo era propicia para o crescimento
de estromarélitos, pois os procariontes e outras cianobac-
térias eram abundantes e diversificados.

O Proterozéico (2,5-0,57 Ga) é muito rico em
estromatdlitos, tanto em feigdes morfolégicas como em
abundincia. Eles formaram grandes e significativas ocor-
réncias em carbonatos marinhos € ndo-marinhos rasos.
Os estromatdlitos colunares atingiram sua méxima di-
versificagdo e abundincia no Mesoproterozdico (1,6-
1,0 Ga), havendo depois um declinio acentuado na sua
diversidade préximo ao Cambriano. Depois deste peri-
odo, os estromatélitos tiveram um pequeno ressurgi-
mento em sua abundincia e diversifica¢io no
Mesozdico, e atualmente sdo conhecidos de algumas
poucas ocorréncias holocénicas.

No Proterozéico estdo representadas todas as
feicoes morfolégicas (domais, nodulares, colunares,
ramificados ou nao, cOnicos, oncélitos, estratiformes ou

planares), embora os estromartélitos colunares sejam os
mais utilizados na bioestratigrafia e correlagio de se-
qiiéncias proterozdicas.

Vale salientar que o estromartdélito indivi-
dualmente ndo tem nenhum significado estrati-gra-
fico. Somente as associacdes, grupos ou “super-
grupos”de estromatolitos tém importincia bioes-
tratigrafica ou potencial correlativo. Um dos pri-
meiros trabalhos mostrando a importincia de asso-
ciagdes de estromartdélitos colunares foi o de Raaben
(1969), onde o Rifeano (1,65- 0,675 Ga), na Rissia,
foi subdividido em trés assembléias de
estromatolitos.

1. Rifeano inferior (1,65 - 1,35 Ga): Kussiella,
Conoplyton e Omachtenia;

2. Rifeano médio (1.35 - 0,85 Ga): Baicalia,
Tungussia, Colonnella e Anabaria;

3. Rifeano superior (0,95 - 0,67 Ga):
Gymmnosolen, Inseria, Jurusania, Parmites ¢ Cono-
phyton;
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do Canadai.

4. Vendiano (0,67 - 0,57 Ga): Linella, Patamia
e Boxonia; =
5. Cambriano (0,57 -0,51 Ga): Verelia ¢ Hicta.

Salientamos que o “género” Conoplyton € en-
contrade abundantemente no Pré-Cambriano, e tam-
bém no Holoceno.

Os dados recentes sugerem que certos “géne-
ros” podem ser usados para datar seqiiéncias pré-rifeanas:
Pilbaria perplexa (2,3 - 1,8 Ga); Stratifera (1,9 - 1,3 Ga);
Lenia (2,0 - 1,8 Ga; algumas “espécies” também no
Rifeano!); Yelma (1,7 Ga); Kaaternia (2,3 - 2,0 Ga) e
Asperia (2,0 - 1,9 Ga).
Preiss (1976) subdividiu os estromatélitos do Pré-
Cambriano (1,7 a 0,57 Ga) em quatro assembléias:
® Assembléia I (1,7 - 1,43 Ga): contém principalmente
Kussiella, Omachtenia e Conophyton cylindricum.

® Assembléia II (1,35 - 0,90 Ga): constituida principal-
mente por representantes de Baicalia, Anabaria ¢
Svetliella.

® Assembléia I11 (1,0 a 0,7 Ga): composta de represen-
tantes de Gymnosolen, Minjaria, Boxonia, Inseria e
Jurusania.

* Assembléia IV (0,75 - 0,57 Ga): representada por

Linella, Boxonia, Patomia e Aldania.

Figura 11.14 Microfdsseis arredondados (A) e filamentosos (B) formadores de estromatélitos. Silex Gunflint (Paleoproterozéico)

A distribuicio de estromatdlidos arqueanos,
proterozéicos e do Cambriano Inferior, na India, foi
agrupada por Tewari (1993) de seguinte maneira:

» Arqueano: Externia, Stratifera e Kussoidella;

® Proterozéico inferior; Sundosia, Pilbaria?, Gruneria?,
Patomia, Butinella ¢ Kanpuria,

e Rifeano: Cofonnella, Kussiella, Conophyton,
Jacutophyton, Baicalia, Tungussia, Jurusania, Inse-
ria, Acaciella, Minjaria, Parmites, Linella, Malginella
e Platella;

e Vendiano: Paniscollenia, Aldania, Tungussia, Linella,
Colleniella, Stratifera, Irregularia, Nucleella e
Linocollenia;

® Cambriano Inferior: Collumnaefacta, Boxonia, Compac-
rocollenia e llicta.

Os trabalhos realizados posteriormente por pes-
quisadores chineses endossaram esta distribuicgio
estratigrifica de estromatélitos no Pré-Cambriano.

Aplicacoes

O estudo dos estromatélitos desenvolve-se em
diversas dreas do conhecimento geolégico, bioldgico e
astronémico. Em seu trabalho cldssico, Hoffmann (1976)
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enumerou uma série de aplicagdes e finalidades de estu-
dos de estromatélitos do ponto de vista da
sedimentologia e paleontologia. Esse interesse
interdisciplinar de utilizar os estromatélitos, tanto re-
centes (figuras 11.15 ¢ 11.16) como pretéritos, tem sido
evocado devido 4 sua natureza singular (origem

B

biossedimentar) e sua distribuigdo global. Desde o
Arqueano inferior eles ocupam um lugar destacado em
carbonatos marinhos rasos ¢ tém sido reconhecidos
como excelentes portadores de bens minerais. No esta-
do atual do conhecimento, os estromatélitos podem ser

destacados por:

Figura 11.16 Esteiras microbianas recentes com gretas de dissecagio, Lagoa Salgada, Estado do Rio de Janeiro,
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acdo de localidades geogrificas em que hou-

vidades biolégicas no passado. Tém importin-

cia acentuada, principalmente em terrenos Arquea-

- nos, onde as evidéncias da existéncia da vida sdo feitas

- exclusivamente através da presencga de estromatélitos,
de microfésseis ou da determinagio de iséropos de
enxofre. Salientamos que, recentemente, alguns pes-
quisadores sugeriram a “procura” de estromatélitos
em Marte visando comprovar a existéncia da vida
pretérita naquele planeta;

® |ocalizagio de microfdsseis (cianobactérias, eucarion-
tes, bactérias, algas) e suas variagoes em diferentes
tempos na composicdo de comunidades microbianas
bentonicas, principalmente em estromatélitos pré-
cambrianos. Visando avaliar sua importincia na forma-
¢io e desenvolvimento destas estruturas biossedi-
mentares;

® correlagdo de mudancgas na natureza dos estroma-
tolitos dependendo da evolugio e desenvolvimento
dos ambientes na superficie da Terra;

‘ ¢ determinagio de dados astrondmicos e geofisicos na
| época de formagio dos estromatdlitos, através de es-
tudos de inclinacio das colunas dos estromatélitos
< causadas pela radiacdo nfio vertical de raios solares.
Estas investigagoes fornecem informactes acerca do
célculo do niimero dos dias por ano e a longevidade
do dia, no passado. Vanyo & Awramik (1983) consi-
deraram que os estromatdélitos pretéritos podem for-
| necer as seguintes informagdes fundamentais sobre a
' dindmica dos tempos primordiais da Terra ¢ do siste-
‘ ma Terra, Lua e Sol: ndmero de dias por ano; taxa da
1 rotagio da Terra; inclinagiio do eixo da Terra; nimero
de dias por més no periodo da rotacdo lunar;
. paleolatitude das camadas hospedeiras de estroma-
\ tolitos; periodicidade de mares; freqiiéncias sazonais
| de tempestades e possiveis feigdes gerais sobre o cli-
; ma. Evidentemente, nem todas essas informagdes sao
imediatamente aplicdveis a todas as ocorréncias de
. estromatdlitos e portanto ndo tém uma repercussio
prética, geoldgica e paleontolégica. Entretanto, algu-
mas dessas informagdes sio fundamentais para com-
preender melhor a evolugdo da biosfera, hidrosfera e
atmosfera ao longo do tempo geoldgico;

» datacdes e correlagoes bioestratigrificas em escala regi-
onal, interregional e global através dos estromatdlitos e
suas associagdes, considerando as variagdes regionais,
ambientais e temporais. De fato, esta € atualmente
uma das mais significantes aplicagdes dos

-matﬁutﬂs € estruturas semelhantes nos terrenos

pré-cambrianos. Importantes contribuicdes estdo sen-
do realizadas mundialmente. Com o refinamento das
regras para a taxonomia vém sendo criados modelos
para a distribuicio dos faxa em escala global;

* ampliagio em andlise de ficies e processos deposi-
cionais considerando as variagdes em macro e micro-
estruturas dos estromatélitos;

* interpretagio de ambientes deposicionais e paleos-
salinidades. Embora a maioria dos estromartélitos seja
considerada de ambiente marinho raso, algumas for-
mas, principalmente do tipo Conophyton, sao conside-
radas de 4guas marinhas relativamente profundas. Além
disso, alguns estromatdlitos indicam ambientes nio-
marinhos (lacustres, fluviais, pedogénicos, fontes ter-
mais);

® determinagio do sentido de paleocorrente urtilizan-
do-se a orientagdo de biohermas e de estromarélitos
colunares;

® avaliacdo da taxa de sedimentagio através de medi-
¢oes de espessuras de liminas claras e escuras de
estromatélitos, além de medir o relevo sindptico;

® determinac¢do de “topo” e “base” de camadas nos
terrenos tectonicamente dobrados. Os estromatdlitos
comumente crescem antigravitacionalmente, portan-
to tém ldminas arqueadas ou convexas. Esta caracre-
ristica fornece subsidios para determinar efeitos de
dobras, como foi demonstrado no Pré-Cambriano da
regido do Himalaia (India);

* mapeamento de antigas zonas litorineas através da
distribui¢iio dos diferentes “géneros” de estroma-
t6litos nos ambientes marinhos. Os estromatdlitos es-
tratiformes associados a ficies evaporitica ¢ apresen-
tando cerras estruturas caracterizam a faixa de supra-
maré, portanto a zona transicional entre o continente
e o mar (figura 11.17);

* medigdo da amplitude de marés através do relevo
sindptico de estromatélitos colunares e domais;

® evolugdo diagnérica de microestruturas de estroma-
télitos pré-cambrianos e a investigagio de isétopos;

® prospecgio de bens minerais através de estudos deta-
lhados da natureza dos estromatélitos e sua distribui-
¢do em bacias sedimentares. Existe uma vasta litera-
tura demonstrando a associacdo de jazidas minerais
com os diversos estromatdlitos. Esta seletiva concen-
tragdo de minérios é explicada devido as atividades
microbianas responsiveis pelo desenvolvimento de
estromatdélitos associados a ambientes deposicionais
especificos. As mineralizagoes de chumbo, zinco, co-
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Figura 11.17 Diferengas morfoldgicas das estruturas estromatoliticas em funcio de sua posigao em relagdo a linha de costa.

bre, ferro, manganés, fosfato, urinio, ouro e prata sdo
amplamente conhecidas e exploradas. Algumas des-
sas mineralizagdes, como as de fosfato, galena e
esfalerita servem como modelos para prospecgio nos
terrenos pré-cambrianos;

No Brasil, os estromatélitos colunares do
Proterozéico superior (Formagdo Salitre do Grupo
Una = Grupo Bambuf), na Chapada Diamantina Ori-
ental (Bahia) sio altamente fosfatizados (figuras
11.18 ¢ 11.19). Alguns estromatdlitos estratiformes
também sdo portadores de mineralizagoes de galena
e esfalerita. Além de estromatélitos sdo freqiien-
tes, nesta regido, a ocorréncia de oncélitos (figuras
120126 '

e alguns estromatdlitos colunares sdo utilizados como
indicadores de flutuagdes eustiticas no Proterozéico;

® muitas ocorréncias de estromatélitos servem para atrair
turistas visando demonstrar sua importancia na evo-
lugio da vida e explicar sua beleza no contexto de
fantdsticas feigdes de natureza, tendo interesse para
0 ecoturismo.
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Diferentes grupos de vegetais, dentre as gim-
nospermas e angiospermas, podem produzir substanci-
as resinosas, as quais, quando em CONE4to com o ar so-
frem polimerizagio e endurecem. Os vegetais produ-
zem resinas como uma forma de protegdo 4 acdo de
fungos, bactérias, insetos e outros organismos que pos-
sam causar danos em seus tecidos. Além da fungio de
protegdo, as resinas relacionam-se a aspectos fisiolGgi-
cos das plantas, tais como um erescimento diferenciado
dos tecidos vegetais, € mesmo a atragio de insctos atra-
vés dos terpenos voliteis. O produto da “fossilizagio”
das resinas vegetais ¢ o que denominamos de dmbar.

O Ambar é o resultado da transformacio das resi-
nas produzidas pelos vegerais que sofreram soterra-
mento e efeitos de diagénese e catagénese, pratica-
mente sem a alteragiio dos compostos quimicos origi-
nais. O processo de modificacio da resina em imbar
demanda conseqiientemente tempo, € o estigio inter-
medidrio desta modificacdo é conhecido como copal
ou resina subféssil. A dureza, coloragio e densidade do
copal diferem nitidamente do dmbar, e possuem idade
de apenas alguns milhares de anos, enquanto o ambar
remonta a milhdes. As modificacdes quimicas que con-
duzem 2 polimerizagdo das resinas, com a posterior for-
macdo do Ambar sdo designadas de ambarizacao (Pike,
199330

R m———— ~ e ————

Em func¢io da diversidade dos vegertais que
secretam resinas, sua constitui¢ao quimica € bastante
variada. Porém possuem, em todos os casos, terpenos
em sua composi¢io, que sdo os responsiveis pelos dife-
rentes aromas exalados pelas resinas e Ambares
(Grimaldi, 1996a). Alguns terpenos sio muito voliteis
e se dissipam rapidamente no ar durante o processo de
polimerizagio da resina; outros mantém-se como parte
integrante da resina endurecida, mesmo no estigio de
ambar. A fragio voldtil consiste normalmente em
monoterpenos, sesquiterpenos e alguns diterpenos; a
nio-volatil é composta primariamente por dcidos
diterpeno-carboxilicos insaturados e as vezes por dci-
dos triterpendides. Outros constituintes podem ser dl-
coois, aldeidos, ésteres ¢ substincias amorfas neutras
ndo-saponificdveis (resenos). Também podem ocorrer
pequenas quantidades de substincias ndo-terpendéides
(Langenheim, 1969).

A produgio de substincias resinosas pelos vege-
tais remonta ao Paleozoéico, tendo sido detectada em
gimnospermas do Carbonifero (Coniferales). Entretan-
to, é a partir do Tridssico que encontramos maior abun-
dincia de dmbar no registro geolégico.

~ Hé, contudo, uma ocorréncia de Ambar mais
_ antiga. Viana ¢ @/ (2001) relataram a presenca de
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As coniferas sio normalmente consideradas
como os (inicos vegetais que originaram os imbares
encontrados nas rochas sedimentares. Entretanto, as
plantas que secretam quantidades significativas de re-
sinas atualmente, sdo na maioria tropical. Todos os gé-
neros de coniferas, primariamente de clima temperado,
sintetizam resinas, mas somente as Pinaceae e
Araucariaceae produzem quantidades apreciiveis. Nas
dreas tropicais as angiospermas Leguminosae e
Dipterocarpaceae sdo grandes produtoras. Outras que
também sintetizam significativamente sdo Anacardia-
ceae, Burseraceae, Gurttiferae, Styracaceae, Hamameli-
daceae, Rubiaceae, Umbelliferae, Zygophyllaceae,
Palmae, Liliaceae, Euphorbiaceae, Convolvulaceae e
Compositae (Langenheim, 1969; Hueber & Lange-
nheim, 1986).

Muitas amostras de ambar podem apresentar in-
clusbes. Essas tém origem inorgiinica ou orgénica, e
sdo incorporadas as resinas durante a cicatrizagio de
superficies “machucadas” do vegeral; sdo, assim, con-
temporineas ao processo de endurecimento da subs-
tdncia viscosa recém-exudada. As inclusoes de origem
inorgiinica abrangem solo, poeira vulednica, grinulos
minerais, goticulas de dgua (produtos de condensagdo
da umidade ou de chuvas entdo existentes) e gases, que
sdo encontrados sob a forma de pequenas bolhas. As
substincias gasosas poderiam inclusive indicar a com-
posigio de antigas atmosferas terrestres (Roedder, 1984).
Jd aquelas de origem orgénica compreendem bactérias,
polens, esporos, fragmentos vegerais, flores, insetos,
aracnideos ¢ mesmo pequenos vertebrados, que foram

aprisionados pelas condigdes viscosas da superficie e
posteriormente envolvidos por sucessivas camadas de
resina (figura 12.1).

amhar podena, assim, resultar
.i,t.a ] qua} facilitaria

Caracteristicas Fisicas e
Quimicas dos Ambares

A composig¢io quimica da resina, sua resisténcia a
degradagio oxidativa e ataque microbiano, a quantidade
sintetizada, secretada e acumulada, bem como o contex-
to deposicional, determinam a probabilidade da resina
ser preservada como dmbar (Langenheim, 1969).

O dmbar, apesar de ser designado como resina
“féssil”, demonstra poucas alteragdes quimicas em re-
lagdo 2 resina vegeral original, tendo uma composi¢io
totalmente orginica (Grimaldi, 1996a). Trata-se de ma-
terial orgnico amorfo, de aparéncia transparente 4 opa-
ca, indice de refragio 1,5 e brilho resinoso a vitreo. Nio
possui nem birrefringéncia, nem pleocroismo, sendo
que alguns tipos de dmbar podem apresentar forte
fluorescéncia quando submetidos a luz ultraviolera. A
fratura € do tipo conchoidal e o peso especifico em tor-
no de 1,08. A coloragdo ¢é tipicamente amarela, mas
pode haver grande variagdo em fungio dos diferentes
tipos de inclusdes (matéria orginica, liquidos e gases),
gerando cores em tons de azul, verde, laranja, verme-
lho e marrom (Gemological Institute of America, 1995).
“Também ocorrem dmbares branco e preto. A coloragio
branca deve-se as bolhas de ar em seu interior, e a preta,
as inclusdes de particulas de solo e material de origem
vegetal (Dahlstrom & Brost, 1996).

A forma do dmbar tem relagdo com o modo como
a resina sofreu endurecimento: se internamente ou ex-
ternamente ao tronco da drvore (Dahlstrom & Brost,
1996). As formas sdo arredondadas, cilindricas, gotas
ou discoidais. Aquelas que tém aspecto cilindrico (mos-
tram-se geralmente transparentes) resultam da exudagio
e escorrimento pelo tronco. As formas em disco origi-
nam-se em espagos (fraturas) no interior da drvore, ou
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A Aderéncia de particulas
e organismos

quando a resina sofre achatamento ao cair como gotas
sobre o solo (figura 12.2). Podem também apresentar
um acamamento interno resultado de sucessivos fluxos
de exudagdo intercalados por periodos de endurecimen-
to da resina (figura 12.3).

A designacdo mineralégica original do dmbar é
succinita, que o relaciona a espécie de conifera Pinus
suceinifera, a qual é tida como grande produtora de resi-
nas. Existem, porém, diferentes termos mineralégicos
para o ambar, dependendo essencialmente de sua pro-
veniéncia. Dessa forma, temos a burmita (dmbar oriun-
do de Burma), rumanita (proveniente da Roménia),
gedanita (de Gdansk, Polénia). A coloragio de cada um

B Nova Exudacdo

C Transporte e soterramento

Figura 12.1 Formagio
de inclusdes orgfnicas e inor-

ginicas em resinas. (A) Exu-
W dagdo da substincia resinosa

gerando uma superficie visco-
sa ¢ aderéncia de organismos
ou substéncias liquidas. (B)
Nova exudagio com o envol-
vimento total de organismos,
goticulas d’dgua e/ou oxigénio
atmosférico. (C) Posterior-
mente, com a morte da planta
ou desagregacio de sua super-
ficie, o material resinoso serd
transportado e depositado.
Seu soterramento e “diagéne-
se” (ambarizagdo) o transforma-
rdo em dmbar.

desses Ambares é distinta, o que reforgou as diferentes
denominagoes.

A composi¢do quimica dos dmbares e resinas €
bastante diversificada (Gough & Mills, 1972) e, depen-
dendo do tipo de vegetal, muitos serdo os compostos
orginicos existentes. Terpenos como fenchona, cinfora,
ilcool fenchilico, endoborneol, transcariofileno e
cativato de metila compdem a estrutura molecular des-
ses materiais e podem, inclusive, servir como indica-
dores do grupo vegetal que secretou a resina original
(Carvalho, 1998). O reconhecimento desses compostos
pode ser feito por cromatografia gasosa acoplada 2
espectrometria de massas, € complementados por ou-
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Figura 12.2 Produgdo de resinas
ap6s danos causados aos tecidos vegetais.
A morfologia da resina endurecida serd dis-
tinta se produzida externa ou internamen-
te ao vegetal.

tras técnicas analiticas como andlise elementar (razio
H/C), espectrometria no infravermelho por transforma-
da de Fourier e espectrometria de ressoniincia mag-
nética nuclear de carbono 13 (Grimaldi ez a/i7, 1989, 1994a,
1994b; Lambert ¢ alii, 1988; Langenheim & Beck,
1968; Silva e alii, 2002). Os valores obtidos para os
percentuais de carbono (C) e hidrogénio (H), através da
anilise elementar, pouco variaram em resinas e imbares,
independentemente da idade e da origem desses ma-
teriais.

Preservacgdo de Organismos
no Ambar

As andlises quimicas realizadas por Grimalt ez
alit (1988) demonstraram que a matéria orginica de

amostras de ambar denotam alto grau de preservacio
(razdo hidrogénio/carbono préxima a das resinas atu-
ais), indicando uma diagénese preferencialmente atra-
vés da polimerizagdo. A aromatizac¢ao, que ¢ comum
em carvoes e petréleos, ocorre jd no estigio inicial de
diagénese, com decréscimos significativos da relagio
hidrogénio/carbono (Carvalho, 1998).

O dmbar funciona como um meio totalmente
inerte, e por isso de grande importdncia na fossilizagio.
Sua prépria origem — como resina cicatrizante — que im-
pede a oxidagdio e o ataque de bactérias, fungos ¢ outros
organismos aos tecidos vegetais o tornam um
“microambiente” bastante especial para preservacio de
animais e vegetais que viveram hd milhdes de anos.
Nesse microambiente temos a matéria orginica origi-
nal, sem que tenham ocorrido substituicdes ou mesmo
maodificagtes maiores no quimismo dos organismos que
foram englobados pela resina. Tal situagdo poderia ser
explicada pela observacio de Grimalt e a/if (1988) de
que a similaridade entre as proporcdes de hidrogénio e
carbono em resinas recentes e f6sseis estaria relacionada
ao processo de polimerizagio, indiferente do grau de
diagénese a que as amostras estivessem submetidas. Nos
demais ambientes geolégicos, uma das caracteristicas
do processo de fossilizacio é a alteragdo dessa relagio H/
C (decréscimo), o que se daria por processos de
aromatizacio, a semelhanca do que ocorre com os car-
voes, dleos ¢ outros materiais orginicos.
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Figura 12.3 Acamamento interno em dmbar da Bacia
do Recdneavo, Formagdo Maracangalha (Cretdiceo Inferior).
(A), (B) Sucessivos fluxos de exudagdo intercalados por peri-
odos de endurecimento da resina com inclusdes de fragmen-
tos vegetais carbonificados (pontos escuros). Colegio UFR]-
Departamento de Geologia 762 Pb.

O potencial de preservagio do dmbar € tio
grande que até mesmo fragmentos de DNA tém
sido recuperados de organismos que nele estdo in-
clusos, fato relevante para os estudos sobre evolu-
¢do dos vegetais e animais (De Salle ez alii, 1992;
Piibo, 1993; Poinar e a/ii, 1993). O mais antigo
DNA isolado é proveniente de um coleéptero
‘cretdcico (120 - 135 Ma) do Libano. Em funcio da
antiguidade de tal registro, Cano ez a/ii (1993), con-
cluiram que a grande maioria de restos animais pre-
servados em dmbar poderiam ter seu DNA extrai-
‘do. Nasce assim na concepgio de Dalstrom & Brost
(1996) uma nova drea de pcsqmsa-—apaleanmlogsa
molecular,

Grimaldi (1996a) ressalta que a preservagio de
pequenos organismos, pelo fluido resinifero original,
deve ter sido muito ripida, devido a virtual auséncia de
decomposi¢io. Propos que um fluido muito veldril na
resina, talvez um terpeno, penetraria rapidamente pe-
las paredes do corpo e dentro dos tecidos desses orga-
nismos, fixando-os. A dgua deve ter sido extraida du-
rante esse processo, jd que hd até mesmo a preservagio
do DNA, o que s6 pode ocorrer através da desidratagio
(Poinar er alii, 1996a). Além da desidratagio, teriam
existido processos de fixagdo similares ao
embalsamamento. As propriedades antibidticas das re-
sinas representariam também outro fator importante na
preservagio. Quando os organismos fossem encapsulados
pelo fluxo de resina, os processos de fixagdo, desidrata-
¢do e esterilizagdo comecariam imediatamente. Como
a resina endurece rapidamente, ocorreria um fechamen-
to hermético das inclusdes. Assim, os detalhes
anatdmicos de alguns organismos, em especial insetos,
podem ser analisados. Incluem-se até mesmo miiscu-
los, pélos, membranas e organelas celulares,
viabilizando o conhecimento integral dos espécimens
fossilizados. Tal fato possibilita estudos como os de
Wilson er a/if (1967) em que sdo analisadas as relagoes
filogenéticas entre insetos ndo-sociais e sociais
(Formicidae — formigas), a partir dos excelentes fésseis
encontrados em dmbar cretdcico.

Poinar Jr. & Hess (1982) analisaram a ultra-
estrutura celular do tecido de um diptero fossil pre-
servado em dmbar proveniente da regiio do mar
Biltico, identificando fibras musculares e organelas
celulares (niicleo, ribossoma, gotas de lipidios,
reticulo endoplasmético e mitocdndria) através do
uso de microscépio eletrnico de transmissio. A
evidéncia de organelas celulares € um caso extre-
mo de mumificago, ji que se trata de material com
cerca de 40 Ma. A preservagio € atribuida a desi-
dratagiio conjugada com a presenga de compostos
da resina original, que funcionaram como fixadores
naturais. Outros estudos sobre aspectos detacldos
mumificados em animais e vegetais eT
ambares através do uso do m crosoépm slmr&mco
de varredura (M.E.V.) & microsc6pio e!et;&m_co de
transmissio (M.E.T.) podem ser encontrados em
Grimaldi ez alii (1994b) e Poinar ez alii (1996b).

Encontramos como inclusaes de origem orgini-
ca no dmbar inlimeros espécimens, cuja morfologia e
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detalhes anatdmicos estdo totalmente preservados. Ve-
getais e animais de virias idades e regides do mundo
tém assim uma preservacgio que transcende em quali-
dade, o que é habitual considerarmos como um bom
fossil (figura 12.4). Os invertebrados preservados em
admbar compreendem insetos (80% do total das inclu-
soes conhecidas), termitas, aracnideos, moluscos,
anelideos, nemdtodes e crusticeos. Os vertebrados sao
anfibios, pequenos répteis e elementos isolados tais
como penas, pélos de mamiferos, peles e escamas de
répteis, fezes e impressoes de pegadas. Bactérias, fun-
gos e vegetais representados por algas, musgos, folhas,
flores, frutos e polens também sio freqiientes. Segundo
Dahlstrom & Brost (1996), apenas no ambar oriundo da
regido do mar Baltico jd foram identificadas 750 espé-
cies vegetais.

Os diferentes fdsseis em dmbares do Cretdceo

Inferior do Libano demonstram a potencialidade do
uso das inclusdes de origem orgidnica na
‘reconstituigdo paleoambiental. A diversidade de
protozodrios, fungos, plantas, invertebrados e mes-
mo um vertebrado, presentes como inclusdes,
viabilizaram a reconstitui¢iio do ecossistema terres-
tre tendo como base as resinas fésseis (Poinar Jr. &
Milki, 2001).

Aplicacoes

Mais que uma preservagio de 6tima qualidade,
o dmbar reproduz em suas inclusées instantdneos da
vida existente no passado geol6gico. Sio conhecidos
exemplos de amebas em divisdo, insetos em cépula,
um aracnideo atacando uma centopéia, formigas trans-
portando um casulo, parasitas abandonando o hospe-
deiro aprisionado e até mesmo um pequeno lagarto com
a coluna vertebral fraturada (Dahlstrém & Brost, 1996;
Grimaldi, 1993; 1996b; Poinar Jr. & Poinar, 1999). Exis-
te assim a possibilidade de anilises etolégicas e das
relagoes tréficas, incluindo aspectos tais como hdbitos
alimentares e de reprodugio, relagdes sociais entre inse-
tos e parasitismo. Trata-se mais do que o registro da vida
pretérita, mas o registro dos proprios eventos.

Um bom exemplo de aplicagao para o estudo
das relagbes tréficas € apresentado por Cano e afii
(1994) que obtiveram do tecido abdominal de abe-
lhas inclusas em dmbar do Oligo-Mioceno (Repii-
blica Dominicana), fragmentos de DNA identifi-

cados como advindos das bactérias Bacil/us spp. Em
abelhas atuais, essas bactérias sdo parte da
microbiota intestinal e atuam em processos de di-
gestdo e fermentagio de polens, prote¢do dos ali-
mentos estocados contra a degradagio microbiana,

- produgio de antibiéticos e prevengio de doengas.
O reconhecimento dessas mesmas bactérias em
abelhas fésseis pressupde a existéncia de uma rela-
¢do de simbiose semelhante. :

No caso da inexisténcia de inclusdes orginicas,
bolhas de gis ou liquido podem fornecer informagdes
sobre aspectos da atmosfera pretérita. Roedder (1984)
indicou que a origem das vérias inclusdes em dmbar
estaria relacionada com goticulas de umidade e do ar
quando da extrusdo da resina. Entretanto, sua composi-
¢do original poderia ser parcialmente alterada por rea-

Figura 12.4 Ambar do Eoceno de Palmniken, regido
de Kaliningrado (Russia), com inclusdes de insetos (dipteros).
(A) Exemplar UFR]J-DG 048 Ins. (B) Espécimen UFR]J-DG
049 Ins.
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imicas com a resina envolvente, durante os es-
 de endurecimento.

A prépria andlise quimica do 4mbar fornece da-
@miponantcs para a interpretagao palecambiental. O

hecimento dos compostos orginicos que compdem
o imbar indica muitas vezes o grupo vegetal que lhe
deu origem. As resinas sdo sintetizadas por 10% das
familias de plantas, sendo que as que produzem gran-
des quantidades de resinas terpendides sdo tropicais,
principalmente angiospermas. As coniferas (Arauca-
riaceae ¢ Pinaceae) também produzem resinas em abun-
dincia, porém sdo mais comuns em climas temperados
(Langenheim, 1990) ou em regides montanhosas (dre-
as tropicais), onde o clima apresenta-se mais ameno ¢
umido (Archangelsky, 1970; Odum, 1985; Taylor &
Taylor, 1993). Torna-se assim possivel inferéncias so-
bre a distribuigdo paleogeogrifica dos diferentes gru-
pos de vegetais produtores de resina e das condigdes
paleoclimatolégicas.
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FOSSEIS QUIMICOS

René Rodrigues

O termo fésseis quimicos foi utilizado pela pri-
meira vez por Eglington & Calvin (1967) para designar
compostos orginicos da geosfera, cuja estrutura biésica
sugere uma ligagdo com conhecidos produtos naturais
da biosfera (figura 13.1). Com o tempo, outros termos
como marcadores biolégicos, biomarcadores e fésseis
moleculares, passaram a ser empregados como alterna-
tiva ao termo original. Atualmente, observa-se uma maior
tendéncia de utilizagdo do termo biomarcadores.

O niimero de biomarcadores que tém sido iden-
tificados nas tltimas décadas cresceu exponen-
cialmente, principalmente em decorréncia do desen-
volvimento de novas técnicas analiticas para detecgio e
identifica¢io de compostos orginicos, que foram
disponibilizadas 2 comunidade cientifica.

De uma maneira geral, os biomarcadores que
tém sido mais extensivamente estudados sdo os
hidrocarbonetos e, entre eles, os alcanos, hidrocarbonetos
aromdticos e os seus produtos nio saturados. Qutras clas-
ses de compostos como esterdis, dlcoois, dcidos graxos
e porfirinas também sdo usados como biomarcadores,
embora pelo efeito da diagénese e evolugio térmica a
maioria seja transformada em hidrocarbonetos, através
de uma complexa série de mudangas quimicas e bioqui-
micas (Mackenzie, 1984). No entanto, o esqueleto da
estrutura original mantém-se semelhante ao correspon-
dente produto natural (figura 13.1).

A composigio quimica do petréleo depende ba-
sicamente da composigdo quimica da matéria orginica
que lhe deu origem. Por sua vez, a composigdo quimica
da matéria orginica depende de diversos fatores, entre os
quais estdo as condigdes quimicas e fisicas do meio onde
se desenvolveram e foram preservados os organismos.
Por exemplo, em ambientes sedimentares com acentua-
das diferencas de salinidade irdo proliferar diferentes or-
ganismos ou grupo de organismos adaptados a cada uma
destas situagdes e, consegiientemente, mostrario
marcantes diferencas em sua composigio quimica. Como
a matéria orginica de diferente composigio quimica ne-
cessariamente produzird petréleos de composigio qui-
mica diferentes, serd possivel a diferenciagio e a correla-
¢io de dleos e entre dleos e suas respectivas rochas gera-
doras. Uma vez estabelecida a marca caracteristica de cada
6leo que transita no pais, ou seja, o seu “DNA”, também
serd possivel identificar, facilmente, a origem da polui-
¢do causada pelos derrames de petréleo. Neste contexto,
o estudo dos biomarcadores constitui uma ferramenta im-
prescindivel.

Neste capitulo, ndio se pretende abordar todos
os aspectos dos biomarcadores, mas apenas apresentar
alguns grupos e suas aplicagdes, como: identificagio de
seus possiveis precursores, condigoes ambientais em que
se desenvolveram e o seu significado quanto a idade
dos depésitos sedimentares em que foram preservados.




Paleontologia

BIOLIPIDIOS GEOLIPIDIOS
DIAGENESE
C. (COLESTEROL) é C., (COLESTANO)
n
;
¥
DIAGENESE
! 2 C., - ESTEROL 2 C,-ESTERANO
e DIAGENESE
C.. - ESTEROL R C,-ESTERANO
C., - ESTEROL R C.-ESTERANO

i

Figura 13.1 Estruturas de C,, C,, C,, e G, esteranos (geolipidios) e seus esterdis precursores (biolipidios).
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Alcanos

Os alcanos constituem uma série de compostos
contendo apenas C e H, obedecendoa formulaC H, .,
e que variando os valores de #, dd origem a uma série
homéloga. Os compostos que apresentam um arranjo
linear dos 4tomos de carbono sdo chamados de alcanos
normais (#-alcanos), enquanto aqueles que mostram ra-
mificagdes ou ciclos sio denominados de iso ou ciclo
alcanos, respectivamente.

Compostos com a mesma formula molecular, mas
com diferentes arranjos de seus grupos estruturais, sao
chamados de isémeros.

Os n-alcanos e alguns #so-alcanos podem ser iden-
tificados e estudados por cromatografia em fase gasosa
(CG), uma vez que cada uma das séries homélogas apre-
senta uma ordem de eluigdo seletiva por peso atémico.
Ja os ciclo-alcanos, considerando o caso especifico dos
esteranos e terpanos, requerem aparelhos um pouco mais
sofisticados, como cromatégrafo com detector de mas-
sas (CG-EM), ou ainda mais elaborados como o
acoplamento cromatégrafo-espectrémeto de massas-
espectrometro de massas (CG-EM-EM).

Esteranos

Os esteranos sdo c¢iclo-aleanos derivados de
esterdis que sdo encontrados principalmente em algas
¢ vegetais superiores (organismos eucariéticos), mas sio
raros ou ausentes em bactérias (organismos
procari6ticos). Nas membranas de organismos
cucariéticos alguns lipidios de cadeias lineares sao subs-
tituidos por esterdis, cuja estrutura tetraciclica aparen-
temente serve para aumentar a rigidez da membrana
(Ourisson ef alii, 1984)

Quatro principais esteréis precursores, contendo
27, 28, 29 ¢ 30 dtomos de carbono, foram identificados
em numerosos organismos fotossintéticos. Estes esterdis
deram origem, durante a diagénese, a uma série
homoéloga de quatro esteranos regulares com 27, 28, 29
e 30 datomos de carbono na estrutura (o termo regular
indica que o esqueleto da estrutura € idéntico ao dos
precursores bioldgicos e série homéloga porque eles
diferem apenas pela adigio de unidades -CH - num de-
terminado local da estrutura).

Os esteranos regulares sdo caracterizados porapre-
sentarem uma fragmentagio preferencial no mesmo
ponto da estrutura, liberando fons moleculares com massa
de 217 daltons (m/z 217), o que possibilita o estudo
seletivo destes compostos com cromatégrafo com

detector de massas ou equipamentos mais sofisticados
(figura 13.2).

v
217
ESTERANO C,,
&
CH,
m/z 217

Figura 13.2 lon m/fz 217 caracteristico da série dos
esteranos.

Terpanos

Ao contrdrio dos esteranos, os lipidios das mem-
branas das bactérias (organismos procariéticos) sdo con-
siderados os principais precursores dos terpanos. Segun-
do o niimero de anéis, os terpanos podem ser divididos
em trés grupos: terpanos triciclicos, tetraciclicos e
pentaciclicos. Todos eles apresentam uma fragmenta-
¢do preferencial no anel C, liberando um ion molecular
m/z 191, permitindo, também, o seu estudo seletivo (fi-
gura 13.3).

Aplicagdes: Indicadores de Fonte e
Ambiente Deposicional

Neste item sdo apresentados, resumidamente, al-
guns dos parimetros mais udteis, derivados dos
biomarcadores, para interpretacio da origem e do ambi-
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te de sedimentagio da matéria orgdnica, evitando-se
er consideragdes com respeito as modificacdes pro-
as nestes compostos pelo efeito da evolugio tér-
~ mica. Deve-se ter em mente que, embora estes
parimetros possam sugerir uma origem biolégica ou
palecambiental particular, ocorrem numerosas excegoes.
Normalmente, para muitos biomarcadores existem miil-
tiplos precursores, que por sua vez podem ter origem
em diferentes tipos de organismos, que também podem
viver em distintos ambientes. Assim, conclusdes sobre
origem, ambientes deposicionais e correlagdes devem
estar baseados em todas as informagdes geoquimicas
disponiveis, sejam de biomarcadores, de isétopos esti-
veis ou de andlises sobre rocha total. Também é impor-
tante salientar que nas correlagdes geoquimicas sao con-
sideradas mais as diferencgas que propriamente as seme-
|hangas.

Alcanos lineares

Em petréleos ou extratos orginicos termicamen-
te ndo muito evoluidos, a predominincia de alcanos li-
neares de baixo peso molecular (#C,, #C ; e #C ) nos
cromatogramas sugere precursores de origem algal, seja
em ambientes marinho ou lacustre (Gelpi e7 a/ii, 1970).
Freqiientemente, esta predominincia nio ocorre em am-
bientes lacustres de d4gua doce, mas principalmente em
ambientes de sedimentagdo com salinidade, seja mari-
nho ou lacustre (figura 13.4). Oleos e extratos organicos
marinhos do Ordoviciano, derivados especificamente
da alga Gloeocapsamorpha prisca, mostram uma configu-
ragdo particular. Apresentam predominincia e
imparidade especifica nos alcanos de baixo peso
molecular (#C ,, #C,, e #C ) e muito baixa proporgio
de #-alcanos com mais de 19 4tomos de carbono na es-
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Figura 13.3 Ton m/z 191 caracteristico da série dos terpanos.
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trutura, formando um nitido degrau entre estes dois gru-
pos de #-alcanos (Reed er afii, 1986). Assim, é possivel
relacionar esta configuragdo nos cromatogramas nio so-
mente a um precursor especifico, mas também a sua
idade de deposicio.

J4 os cromatogramas com alta proporgio de
alcanos lineares de alto peso molecular (#C,,, #C, , #C,,
e #C,)) sdo considerados indicativos de influéncia de
matéria orginica derivada de vegetais superiores (Tissot
& Welte, 1984) ou de algas em ambientes lacustre de
dgua doce (Gelpi er alit, 1970). Veja a figura 13.4.

Iso-alcanos

A razio pristano/fitano (P/F) em cromatogramas
de éleos e extratos orginicos (F e P, figura 13.4) tem
sido utilizada como indicador do potencial redox de am-
bientes de sedimentagio (Didyk ez /i, 1978). Segundo

estes autores, valores inferiores a 1,0 seriam indicativos
de ambientes anéxicos, principalmente quando acom-
panhados de aumento significativo de porfirinas e dos
teores de enxofre, enquanto valores superiores a 1,0 se-
riam sugestivos de condigbes Gxicas. Ambos compostos
sdo primariamente derivados da cadeia lateral phyry/ da
clorofila de organismos fototréficos, embora outras fon-
tes, tais como arqueobactérias, nao possam ser descarta-
das (e.g. Chappe ¢z @/ii, 1982). A diminuigdo da razio
pristano/fitano com o aumento da salinidade, também
foi sugerida por Rodrigues & Takaki (1987), Ten Haven
et alit (1987), Schwark & Piittmann (1990). Por outro
lado, na comparagio geoquimica entre os petréleos das
dreas marginais do Atldntico Sul, Schiefelbein er a/ii
(2000) constataram que os 6leos marinhos mostravam
uma razio pristano/fitano inferior a 1,5, enquanto nos
dleos lacustres o valor desta razdo era superior a 1,5.
Esta mesma tendéncia também pode ser observada na
figura 13.4.

Figura 13.4 Cromarogramas de dle-
os gerados em ambiente marinho
hipersalino (A) e lacustre de dgua doce (B).
P= pristano; F= fitano; 14......32= alcanos

lineares com 14......32 dtomos de carbono
na estrutura; /-25= iso-alcano com 25 éto-
mos de carbono na estrutura. Observa-se
a predomindncia de alcanos lineares de
mais baixo peso molecular, maior propor-
¢ao relativa de alcanos ramificados € o va-
lor muito menor da razio pristano/fitano
no 6leo gerado em ambiente marinho
hipersalino.

A 17 P/F=0,89
14
F
P
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24
500 1312 2125 2937 3750 4562 53.725 61.87 70.00
————
TEMPO (min)
B da 17 PIF =222
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- Emresumo, qualquer interpretagio baseada nes-
te parimetro deve considerar todas as demais informa-
¢oes disponiveis, tanto de biomarcadores como de
pardmetros de rocha total.

Os isoprenédides /C,; (2, 6, 10, 15, 19-
pentametileicosano) e /C, | (esqualano) tém sua origem
ligada a arqueobactérias, em ambientes hipersalinos
(Brassel e alii, 1981; Moldowan ez a/ii, 1985). A presen-
¢a destes compostos em alta proporgio relativa, associa-
da 4 baixa razio pristano/fitano, em ambientes nio redu-
tores, também constitui boa evidéncia de uma fonte de
arqueobactérias, mais especificamente halofilicas, para
o fitano (Rodrigues, 1995). Veja a figura 13.5.

Terpanos

TERPANOS TRICICLICLOS E TETRACICLICLOS

Quando comparados aos terpanos pentaciclicos,
normalmente as suas proporgdes relativas sio muito bai-
xas em carvdes (figura 13.6A) e em ambientes
hipersalinos e/ou altamente anéxicos. Esta constatacio
indica, nestas situacoes, precursores diferentes para es-
tes grupos de terpanos.

Comparados isoladamente, os terpanos triciclicos
e tetraciclicos mostram algumas variagdes que podem
seratribuidas as diferentes origens destes compostos. A
predominincia de terpanos triciclicos de baixo peso
molecular (principalmente C; e C,)) ¢ 0 aumento da
proporgio de terpanos tetraciclicos (C,, a C,; 17,21-
secohopanos) sio comuns em 6leos e extratos orginicos

derivados de matéria orginica de origem terrestre (ve-
getais superiores), figura 13.6B. Autores como Zumberge
(1987) e Sofer (1993), também utilizaram as razdes dos
terpanos triciclicos C,,/C,, e C,/C, para diferenciar os
ambientes de sedimentagdo lacustre e marinho, consi-
derando que os compostos C,, e C,, seriam mais abun-
dantes em meio lacustre (figura 13.7).

Por outro lado, trabalhos mais recentes (Aquino
Neto et alti, 1989; Volkman ef a/iz, 1989) mostraram que
altas proporgdes relativas de terpanos triciclicos e seus
analogos aromdticos podem ser correlacionados com in-
tervalos ricos em algas do tipo Tasmanite.

TERPANOS PENTACICLICOS

Altas proporgdes relativas de C,(17)-
trisnorhopano (Tm), C,(17a)-norhopano e C, (17a)-
hopano, normalmente podem caracterizar petrleos e
extratos orginicos derivados de rochas, onde foi grande
a contribuigdo de vegertais superiores (figura 13.6C).

Elevadas concentragbes de C, (17a)-bisnorho-
pano (figuras 13.8, 13.9 e 13.10) geralmente estao rela-
cionadas a matéria orginica depositada em ambientes
de sedimentagdo anéxicos, embora sua auséncia ndo ex-
clua a ocorréncia destas condi¢des durante a deposigio
(Seifert er alit, 1978; Katz & Elrod, 1983). Este compos-
to foi constatado em alta proporgio relativa, particular-
mente nos intervalos representativos dos eventos
anéxicos do Jurdssico Superior (Mar do Norte; Peters &
Moldowan, 1993) e do Mioceno (Formagio Monterey,
Califérnia; Karz & Elrod, 1983).

Figura 13.5 Cromatograma
de extrato orginico termicamente
pouco evoluido, Formagio Codd,
Bacia do Parnaiba (Rodrigues,
1995). P= pristano; F= fitano; 125=
2,6,10, 15, 19— pentametileicosano
(C,H,,); i30= esqualano (C, H,,).
Os baixos valores da razio P/F ¢ a
alta proporgio de 725 e 30 podem
ser considerados indicativos de am-
biente hipersalino.

F
25
30
17_ |19 23
IP 21
1500 2250 3000 3750 4500 5250 60.00 67.50 75.00
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Figura 13.6 Fragmentograma m/z 191, amostra de carvio. (A) Terpanos totais. (B) Detalhe dos terpanos tri e tetracicliclos.
(C) Detalhe dos terpanos pentacicliclos; & 19.... & 24= terpanos tricicliclos com 19....24 dtomos de carbono na estrutura; M24... W27=
terpanos tetracicliclos com 24....27 dtomos de carbono na estrutura; 27....33= terpanos pentacicliclos com 27....33 dtomos de
carbono na estrutura. Nota-se a predomindncia de terpanos tetracicliclos e de terpanos tricicliclos com 19 e 20 dtomos de carbono
na figura 13.6B, ¢ a alta proporgio relativa de terpanos pentacicliclos com 27(Tm), 29 e 31 dtomos de carbono na figura 13.6C. Os

terpanos tri e tetracicliclos ocorrem em baixa proporgio em relagio aos terpanos pentacicliclos (figura 13.6A).
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Figura 13.7 Terpanos tricicliclos (m/z 191) de 6leos derivados de rochas geradoras lacustres salinas (A) e marinhas (B).
20....29= terpanos tricicliclos com 20....29 dtomos de carbono na estrutura. Observar as diferentes proporgdes dos compostos 21 e
23, quando se considera a razdo 21/23, e dos compostos 25 ¢ 26 no caso da razdo 25/26.

———
TEMPO (min)

Figura 13.8 Terpanos pentacicliclos (m/z 191), 6leo gerado em ambiente marinho, salinidade normal. 27....35= terpanos
cliclos com 27....35 dtomos de carbono na estrutura. 28= C,(170)- bisnorhopano.
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O gamacerano € um C, -triterpano (figuras 13.9 ¢
13.10) derivado da reducio de terrahymanol, um lipidio
que substitui os esteréis nas membranas de certos
protozodrios (Caspi er alii, 1968), bactérias fototréficas
(Kleemann ez a/ii, 1990) e, possivelmente outros organis-
mos. Aparentemeritc, sua presenga constitui um marcador
de ambientes hipersalinos, marinhos e ndo marinhos
(Moldowan er alii, 1985). Posteriormente, Schoell er a/ii
(1994) e Sinninghe Damsté ez a/if (1995) demonstraram
que, como o fefrakymanol somente € biossintetizado por
ciliados se sua dieta for desprovida de esteréis, o
gamacerano seria mais um indicador de estratificagiio da
coluna de dgua que propriamente de salinidade.

O C,(18a)-oleanano (figura 13.11) € considera-
do um marcador de angiospermas, plantas superiores com
distribuigdo do Cretdceo ao Recente (Whitehead, 1974).
Sua presenga, portanto, constitui uma indicagdo deste
intervalo de tempo, embora sua alta proporgio relativa
seja mais sugestiva de rochas geradoras do Tercidrio.

A maior proporgio de C, (17a)-hopano em rela-
¢doao G, (17a)-hopano (figura 13.10) pode ser interpre-
tada como sugestivo de ambientes de sedimentagio
marinho muito redutor (Peters & Moldowan, 1991) ou
ambientes de sedimentagio associados com carbonatos
marinhos ou evaporiticos (Boon ez a/i7, 1983; Connan er
alii, 1986).

TEMPO (min)

Figura 13.9 Terpanos
pentacicliclos (m/z 191), 6leo ge-
rado em ambiente marinho
hipersalino. 27...35= terpanos
pentacicliclos com 27....35 dromos
de carbono na estrutura; 28=
C,,(170)- bisnorhopano; 30G=
gamacerano. Notar a alta propor-
¢do relativa de gamacerano.

——
TEMPO (min)

Figura 13.10 Terpanos pentacicliclos (m/z 191) de extrato orginico, ambiente marinho hipersalino associado a presenga de
carbonatos. 27....35= terpanos pentacicliclos com 27....35 dtomos de carbono na estrutura; 28= C,(17a)- bisnorhopano; 30G=
gamacerano. Ressalta a alta proporgio relativa de gamacerano e a maior proporgdo relativa dos terpanos C, em relagioaos C,, e C, .
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Figura 13.11 Terpa-
nos pentacicliclos (m/z 191)
de 6leo marinho com influ-
&ncia de matéria organica
continental. 27....35= terpa-
nos pentacicliclos com
27....35 dtomos de carbono na
estrutura; O= C, (18a)-
oleanano. A presenga de
oleanano indica a influéncia
de angiospermas, vegetal su-
perior com distribuigao do
Cretdceo ao Recente, na
composi¢ao da maréria orga-
nica.

Esteranos regulares

Altas concentragdes de esteranos, associadas com
valores elevados da razdo esteranos/terpanos sao comuns
de ambientes marinhos, ao contrdrio que normalmente
ocorre em ambientes ndo marinhos. Por exemplo, no
caso especifico da amostra da figura 13.7, onde apenas
sdo apresentados os dados dos terpanos triciclicos, a ra-
zio terpanos pentacicliclos/esteranos regulares é de
28,13 para o petréleo de origem lacustre (A) e 4,86 para
o dleo de origem marinha (B).

O C,, e 0 C,, esteranos, embora sejam mais co-
muns, respectivamente em vegerais superiores e algas
(figura 13.12), sua interpretagio deve estar sempre asso-
ciada a outros indicadores de mesma origem (ver
terpanos triciclicos, terpanos pentaciclicos, distribui¢io
dos n-alcanos e outros grupos de biomarcadores nio
abordados neste trabalho).

Dados tém sugerido que existe uma relagio en-
tre 0 aumento da razdo C,/C,, esteranos de petr6leos
marinhos e a idade de suas rochas geradoras (Moldowan
et alii, 1985; Grantham & Wakefield, 1988). Segundo
estes autores, isto € devido ao fato dos C,; esteranos
poderem estar relacionados ao aumento da diversifica-
¢do do fitoplancton, especificamente as diatomaceas,

‘cocdlitos e dinoflagelados, no Jurdssico, Creticeo e

Tercidrio. A figura 13.13 exemplifica esta tendéncia,

comparando 6leos do Devoniano Superior e do Cretdceo
Inferior.

O C,, esterano (24-n-propilcolestano) pode ser
considerado o tnico indicador de uma origem marinha
para matéria orginica (Moldowan ez a/i7, 1985; Peters ez
alii, 1986). Segundo estes autores, este composto &
biossentizado por algas marinhas, criséfitas da ordem
Sarcinachrysidales. A identificagio deste composto so-
mente é possivel com a utilizagio de equipamentos
mais potentes (acoplamento cromatégrafo-espectro-
metro de massas-espectrometro de massas).

Consideracoes Finais

Além destes grupos de biomarcadores, muitos ou-
tros sdo utilizados nas interpretagdes discutidas anteri-
ormente. Entre estes se citam os 4-metilesteranos e os
poliprendides tetracicliclos. Ambos compostos (C,, 4-
metilesteranos e C,-poliprenéide tetracicliclo), quan-
do em altas concentragdes relativas, sio considerados
bons indicadores de ambientes de sedimentagio lacustre
(Goodwin er alii, 1988; Holba er aliz, 2000, respectiva-
mente).

Os C, 4-metilesteranos tém como principal pre-
cursor os dinoflagelados. Portanto, em altas propor¢des
seria indicador de idade, em fung¢io dos dinoflagelados
ndo ocorrerem no Paleozéico.
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Figura 13.12 Esteranos (m/z 217)
de extratos orginicos de amostras de car-
vido (A) e de ambiente marinho (B). 27, 28
e 29= esteranos regulares com 27, 28 e 29
dtomos de carbono na estrutura. Observa-
se a alta proporgio relativa de C,, esteranos
(29) na amostra de carvio (predominincia
de vegetais superiores), quando compara-
da com a amostra de ambiente marinho
(predomindincia de algas).

A 29
27
Figura 13.13 Esteranos regulares
(m/z 218) de 6leos marinhos derivados de
rochas geradoras do Devoniano Superior
(A) e do Creticeo Inferior (B). 27, 28 ¢ SR e I SR T A AR R R e e LR SR R
36 40 a4 48 56 60

29= esteranos regulares com 27, 28 ¢ 29
dtomos de carbono na estrutura. Nota-se
um aumento da razio C,/C,, esteranos
do Devoniano para o Cretdceo, sugerindo
uma certa relagio entre a proporgio dos
precursores do C,, esterano com a idade
da sedimentagio.

P
TEMPO (min)
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A VIDA PRIMITIVA:

DO CRIPTOZOICO (PRE-CAMBRIANO) AO INICIO DO FANEROZOICO

Thomas R. Fairchild
Paulo Cesar Boggiani

Imagine a histéria da vida na Terra como um
teeberg. Da mesma forma que quase todo o seeberg fica fora
de nossa vista debaixo da superficie dos mares, 85% da
histéria da vida estd escondida, quase imperceptivel, no
vasto registro do tempo geolégico mais remoto. Os
fcones mais populares da Paleontologia — os trilobitas,
dinossauros e tigres dente-de-sabre — representam ape-
nas a ponta do fceberg dessa histéria, uma fase iniciada
espetacularmente hd meros 544 milhoes de anos com a
primeira irradiacdo de invertebrados com conchas e ca-
rapacas. Essa fase corresponde a apenas os 15 % mais
recentes do tempo geoldgico, mas foi responsdvel por
quase todo o registro paleontolégico de organismos
macroscopicos e complexos, os fésseis que saltam a vis-
ta do paleont6logo no campo. Por este motivo, dd-se o
nome, muito apropriado, de éon Fanerozéico, de
phaneros, “visivel”, e zoos, “vida”, a esse intervalo do
tempo geolégico.

Os quatro bilhdes de anos da histéria da Terra an-
teriores a0 Fanerozéico compreendem o Pré-Cambriano,
o tempo antes do primeiro periodo do Fanerozdico, um
termo consagrado pelo uso. Do ponto de vista
paleontolégico, porém, adotaremos neste capitulo um
nome informal mas que realmente exprime melhor o ca-
riter microscopico e simples das formas de vida predomi-
nantes desse vasto intervalo de tempo: o Criptozdico, de
cnyptos, “escondido”, e zoes, “vida” (figura 14.1).

O Ciriprozoico ¢ dividido em trés éons de longa
duragio, um essencialmente virtual, quase sem registro
fisico, o Hadeano (de 4,56 a 4,0 bilhdes de anos), e os
outros dois palpédveis, reais, o Arqueano (4,0 - 2,5 bi-
lhdes de anos) e o Proterozdico (2,5 - 0,544 bilhdes de
anos) (figura 14.1).

O Hadeano deriva seu nome de Hades, o inferno
da mitologia grega, um nome muito apropriado para a
violenta fase inicial da Terra, quando o planeta foi in-
tensamente bombardeado por meteoritos e a crosta so-
freu igualmente vigorosa geragio e retrabalhamento
(Teixeira ez alii, 2000). Desse éon, o tinico registro fisi-
co que sobrou foram apenas alguns cristais de zircio de
rochas datadas em 4,1 a 4,4 bilhdes de anos erodidos e
depositados na forma de grios de areia em rochas
conglomerdticas arqueanas.

A histéria da vida criptozéica, portanto, s6 € do-
cumentada no registro fossil nos éons Arqueano e
Proterozéico.

O registro paleontolégico do
Criptozéico
Os registros fésseis do Criptozéico e do

Fanerozéico exibem diferengas significativas, que re-
fletem a dominincia de organismos procaridticos mi-
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Figura 14.1 Subdivisio do tempo Pré-cambriano ou Criptozéico utilizada neste capitulo. Ma = milhdes de anos. * N-D =
Andar Nemakit-Daldyniano. ** Idade do limite entre 0 Arqueano e o Hadeano, por convengio, é tomada como a das mais antigas
rochas conhecidas, atualmente, gnaisses com 4.060 Ma do norte do Canadd. Os termos Ediacariano e Varanger foram propostos
para subdividir o Neoproterozéico I1I em periodos menores, geohistoricamente significativos, o Varanger com referéncia 2 tiltima
glaciagio proterozéica (Peninsula Varanger, Noruega) e o Ediacariano com referéncia as mais antigas evidéncias de animais

macroscopicos (Colinas de Ediacara, Austrilia).

croscépicos, no primeiro, € a predominincia dos
eucariéticos macroscopicos no segundo (tabela 14.1). A
representatividade desses registros também difere, uma
vez que as rochas criptozéicas, bem mais antigas, esti-
veram muito mais sujeitas & erosio, a0 metamorfismo e
ao soterramento do que as fanerozéicas, mais recentes
(figura 14.1). Ler o registro paleontolégico €, portanto,

como ler um livro no qual a maioria das péginas e ilus-
tragbes, menos no tltimo capitulo, jd foi arrancada ou
danificada.

As piginas preservadas dessa histéria revelam,
entretanto, que a vida surgiu hd mais de 3,5 bilhdes de
anos, representada inicialmente apenas por procariotos
(bactérias, cianobactérias e arquebactérias), evidencia-
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Tabela 14.1 Principais caracteristicas da biosfera e evolugio biolégica no Criptozéico e Fanerozéico (modificada

de Schopf, 1995).

Parametro

Criptozéico (Argqueano
e Proterozéico)

Fanerozoéico

Tempo representado pelo
registro féssil

3.350 Ma (~3.900 - 544
Ma), 85% do registro

544 Ma (544 Ma - hoje),
15% do registro

Organismos dominantes

Procariotos microscépicos,
unicelulares e coloniais:

cianobactérias, eubactérias

Eucariotos macroscépicos,
multicelulares: animais,

plantas, fungos,

e arquebactérias macroalgas
Fisiologia Anaerébica ou Aerébica
facultativamente aerébica
Reprodugio Assexuada Sexuada
N Simples, dominados por Complexos, dominados
Bioras micrébios generalistas em | por organismos especialistas

grandes populagdes.
Esteiras microbianas e
estromatdlitos como
principais ecossistemas
benténicos.

em pequenas populagdes.
Cadeias alimenticias
compridas.

Ritmo evolutivo refletido
nas mudangas
marfolégicas

Muito lento. Longa
duragdo das espécies.

Muito ripido. Curta
duracio das espécies.
IrradiacGes e extingdes.

Modo evolutive: foco da

Intracelular: metabolismo,

Intercelular:

desenvolvimento

Inovagdes evolutivas

pressio seletiva bioquimica. morfolégico, tecidos e
érgdos, biomineralizagio.
Origem da vida, Predagio, hdbito

forossintese, respiragio,
sexualidade,
multicelularidade,
tamanho macroscépico,
biomineralizacdo

conchifero, conquista dos
continentes e do ar,
comunicacgio e
inteligéncia, controle
genético e ambiental

dos por estromatélitos, microfésseis e quimiofésseis na
Africa do Sul e no veste da Austrilia.

Embora quimiofdsseis australianos demonstrem
a possivel presenga de eucariotos ha 2,6 bilhdes de anos,
evidéncias fisicas desse grupo sé aparecem a partir de
2,1 bilhdes de anos, na forma de impressdes e compres-

soes espiraladas milimétricas lembrando uma mola acha-
tada (Grypania, possivelmente uma alga) e, pouco de-
pois, na forma de microfésseis orginicos (acritarcas) gran-
des demais para serem procariotos.

Mas a vida continuava predominantemente mi-
croscopica e dominada pelos procariotos por mais de
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‘um bilhdo de anos. Entio, entre 1,2 e 1,0 bilhdo de anos
‘atrds, surgem os primeiros eucariotos sexuados, a julgar
pelo aparecimento de microfésseis com paredes espes-
sas, ornamentagio efou didmetros relativamente gran-
des e de microfésseis (no Canad4) virtualmente idénti-
cos as algas vermelhas, todos evidentemente mais com-
plexos do que procariotos conhecidos e os supostos
microfésseis eucaridticos mais antigos.

Apesar da presenca precoce do macroféssil
Grypania, hi 2,1 bilhGes de anos, o registro
paleontolégico s6 comeca a se tornar visivel em larga
escala, isto €, macroscépico, com o aparecimento de
moldes, contra-moldes, icnofésseis e raras conchas dos
primeiros animais multicelulares milimértricos a
decimétricos, discutidos mais adiante, nas poucas deze-
nas de milhdes que antecederam a irradiagdo cambriana
de invertebrados conchiferos.

Assim, a maior parte do registro paleontolégico
do Criptozdico € caracterizada por estromatélitos,
microfdsseis e quimiofésseis relacionados a organismos
procariéticos, principalmente cianobactérias. Organis-
mos eucariéricos também sdo representados, antes de 1
bilhdo de anos atras, por raros quimiofésseis, compres-
soes/impressdes milimétricas e microfésseis, e, no
Neoproterozdico, por fésseis em maior abundincia, va-
riedade, complexidade e tamanho (tabela 14.2).

Os fosseis mais antigos e seu
significado evolutivo

Hd quem argumente que as relagdes entre
isétopos de C em grafita preservada em rochas
metassedimentares com pelo menos 3,8 bilhdes de anos
de idade na ilha Akilia, no sudoeste da Groenlindia,
indiquem a presenca de organismos fotossintetizadores
no inicio do Arqueano. Existem controvérsias em rela-
¢io a essa interpretacio em fungio do metamorfismo
que esse material carbonoso sofreu. Desta forma, os fos-
seis mais antigos aceitos atualmente pela comunidade
cientifica sdio os estromatélitos, quimiofésseis e
microfésseis datados em 3,5 bilhdes de anos do oeste da

Austrilia e sul da Africa, mencionados acima e na tabela
14.2.

O problema dos f6sseis mais antigos do mundo
merece algumas observagdes. Primeiro, o registro fos-
sil do Arqueano ¢, de fato, muito rarefeito, com a grande
maioria das ocorréncias datando do final desse éon (en-

tre 3,0 ¢ 2,5 bilhes de anos). Segundo, existem poucas
1cias mais antigas que 3,0 bilhdes de anos, e algu-

mas destas tém sido contestadas. Recentemente, por
exemplo, alguns microfésseis com 3,5 bilhoes de anos
foram reinterpretados como estruturas ndo bioldgicas,
originadas por processos hidrotermais. Terceiro, mesmo
assim, o saldo das evidéncias mostra que os procariotos
jd estavam bem estabelecidos e envolvidos em
ecossistemas bentdnicos fotoautotréficos (e.g., os
estromatdlitos) hd trés e meio bilhdes de anos.

Isto significa que em termos dos grandes estagi-
os da histéria da vida, resumidos na tabela 14.3 (Knoll &
Bambach, 2000), a vida pode ter se originado e passado
rapidamente pelo estigio I, de “protovida™ (tabela 14.3),
diferenciando-se amplamente no nivel procaridtico (es-
tdgio I1). Ndo deve ter levado mais do que 500 milhoes
de anos, ou menos, se a grafita de Groenlindia for de
origem bioldgica. Isto porque dificilmente qualquer
forma de vida hadeana teria sobrevivido os terriveis im-
pactos de meteoritos, que sé acabaram depois de 4,0
bilhdes de anos atris.

A vida se diversifica: aparecem
os eucariotos

Os procariotos sdo organismos microscépicos e
morfologicamente muito simples, desprovidos de
organelas internas e de niicleo diferenciado. Reprodu-
zem-se assexuadamente, o que explica o extremo
conservadorismo morfolégico evidenciado por seu
registro féssil (Schopf, 1995). Muitos microfésseis
procariéticos de até 2 bilhdes de anos atrds sio
morfologicamente indistinguiveis dos de procariotos
modernos. O grupo apresenta metabolismo extrema-
mente diversificado e grande resisténcia a extremos
ambientais de temperatura, salinidade, pH e radiagio.
Por isso, até hoje sdo os organismos que predominam
em ambientes andxicos, hipersalinos, hipericidos e de
altas temperaturas, uma capacidade aparentemente
herdada da época de sua origem e diversificagao sob as
severas condi¢des paleoambientais do inicio do
Arqueano.

Por outro lado, os processos metabdlicos dos
eucariotos, tais como respiracio e fotossintese, sdo indi-
vidualizados em organelas intracelulares especializadas.
A reprodugio sexuada, amplamente desenvolvida nos
eucariotos, lhes confere grande variedade genética e,
conseqiientemente, morfologia distinta ¢ complexa,
bem diferente dos procariotos. Seu sucesso evolutivo,
medido pela velocidade de suas adaptagoes e inova-
¢oes, tem um prego alto, a extingdo, pago por todas as
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Tabela 14.2 Categorias de fésseis mais comuns no Criptozéico. * = interpretagdo ndo necessariamente

consensual.
Mais antigo Mais antigo
Categoria Defini¢do registro no registro
mundo brasileiro
Compostos orginicos de origem bioldgica alterados
por processos bioquimicos, fisicos e quimicos ao
7 oL » 3* -
longo do tempo geolégico. Possuem composigio Grafita®, Supergrupo Minas,
Quimiofésseis | quimica ou isotépica (*C/'*C), e/ou estrutura ilha Akilia, Quadrildtero
molecular caracteristicas. Quando sinalizam SW Groenlandia Ferrifero, MG,
processos metabdlicos especificos (p. ex., 3.830 Ma 2.400 Ma
fotossintese oxigénico) sdo chamados de
biomarcadores.
Estruturas biossedimentares calcdrias produzidas W da Austrilia, | Supergrupo Minas,
Estromatélitos | pelas atvidades metabdlicas de comunidades NE da Africa do Quadrildtero
benténicas de micrdbios, principalmente, de Sul, Ferrifero, MG,
cianobactérias. 3.500 Ma 2.400 Ma
1) Restos orginicos de microplancton (acritarcas,
Ly | microalgas, cianobactérias) preservados como W da Auserslia® Supergrupo
icrofésseis i titsacs i ;
o compressdes dispersas em rochas peliticas; ou 2) NE dil Afsca do Espinhago
Organicos Restos de comunidades microbianas bentdnicas Sul (subsuperficie),
3
permineralizados, precocemente, por silica (ou 3.500 Ma Montalvinia, MG,
menos comumente por calcita, fosfato ou pirita), 1.200-1.000 Ma
que os preserva em trés dimensdes.

Impressdes e | Moldes, is vezes revestidos de pelicula carbonosa (= Grypania, Vendotaenideos,
compressoes compressoes), tipicamente de algas multicelulares, Michigan, EUA, | Grupo Corumbd,
orginicas normalmente sem preservacdo celular. 2.100 Ma MS, c. 550 Ma

MOldCS, = . € o e ;
Impressdes da forma externa de organismos Meduséides”, | Corumbella werneri,
contramoldes g soh ek , F
h multicelulares, principalmente de metazodrios NW do Canadd | Grupo Corumbid,
em rochas o % s 2
i kg primitivos. 600 Ma MS, ¢. 550 Ma
silicicldsticas
Marcas nos sedimentos, praticamente todos Apés a glaciagio *Grupo Alto
lenof6sseis | horizontais, produzidos por metazodrios tipicamente Varanger Paraguai, MT
bentdnicos vigeis. 5907 Ma c. 550 Ma
Conchas, escleritos e espiculas de composigio Cloudina lucianoi,
Esqueleto inorgénica, principalmente, carbondtica, fosfitica, ou Namibia Grupo Corumbd,
biomineralizado | silicosa, produzidos por deposicio biologicamente c. 560 Ma MS
controlada (biomineralizagio). ¢. 550 Ma




Tabela 14.3 Os grandes estdgios (“megatrajetérias™) na histéria da vida. Estdgios I a IV sdo discutidos no texto (Modificado de Knoll &
gra 2l gatraje £l
Bambach, 2000).
tégio Evidéncias paleontolégicas e ;
("megEs etéria”) Gatilho evolutivo pall 3 Tendéncias evolutivas Impacto ecolégico
Niio hd registro paleontolégico E_’“bcle"im@m de sisfemas
I. Protovida Origem da vida desse evento vivos e do c6digo genético; Primeiros heterétrofos
> 3,500 (>3.8302) Ma aumento na eficiéncia dos
processos vitais
i Estromatélitos, microfésseis e Adigiio de produtores
1I. Procariotos Surgimentodo afaccstml quimiofésseis Desenvolvimento metabélico | (autotréficos), e
. comum 4 toda 2 vida atual > 3.500 Ma decompositores
!
. idaite d élul Quimiofésseis
apacidade de uma célula : :
. 2.700 M Variedade fi 1, : :
III. Eucariotos englobar outra; aumento de : i’ SR Th on Adig@io de consumidores
A unicelulares io8ni f Microfésseis: de tamanho
. oxigénio na atmosfera 2.000 = 1700 Ma
G.rypmm fodeapneedio | } y / Cadcias alimenticias
V. Bossristos impressio de alga?): Tecidos e 6rgios, alterndncia i A
multicelulares Integragdo celular 2.100 Ma de geragdes, aumento de tom: artc' flaitn do
aqudticos Algas vermelhas microscépicas: | tamanho : . g
1.200 - 1.000 Ma meio-ambiente
Quimiofdsseis procariéticos: )
(2.600 Ma) Biomassa (vegetagio) se
g : o . ) . 1 torna o componente
: Microfésseis procariéticos: Sob & bient
V. Congquista dos Adaptagio 2 vida subaérea R Ll o principal de sistemas
continentes (1.200 Ma) constantemente em mudanga M)
Eucariotos: Bri6fitas e fcntais i
~ 450 Ma (Ordoviciano) e

VI Inteligéncia

Desenvolvimento do

cérebro hominideo

Homem féssil
>4 Ma (Plioceno)

Poder sobre o meio-ambiente

Controle ambiental
através da tecnologia e
da transmissdo do
conhecimento de uma

geragdo para outra.
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espécies eucarifticas ap6s poucos milhdes ou dezenas
de milhGes de anos de existéncia.

Com pouquissimas excegdes, 0s eucariotos sio
aerbbicos, dependentes do oxigénio para a respiragdo.
Também dependem da camada de oz6nio, que os prote-
gem dos efeitos nocivos dos raios ultravioletas. Dessas
observagdes, conclui-se que o aumento de oxigénio na
atmosfera foi o fator fundamental na proliferacio dos
eucariotos ainda durante o Criptozéico.

De onde veio este oxigénio? Da prépria vida,
através da fotossintese oxigénica, primeiramente desen-
volvida nos procariotos (cianobactérias). Mas quando?
Vimos que os procariotos ji construiam estromatélitos
hd 3,5 bilhdes de anos, claramente por intermédio de
organismos autotréficos e heliotrépicos. Mas os fésseis
dessa época ndo nos permitem dizer se esses micrébios
liberavam oxigénio ou nio.

As evidéncias mais antigas de fotossintese
oxigénica s@o quimiofésseis australianos, de 2,7 bi-
lIhdes de anos atrds, quase a mesma idade dos primei-
ros quimiofésseis eucariéticos, j4 mencionados acima.
Que grandes quantidades de oxigénio estavam sendo
produzidas nessa época estd mais do que evidente pe-
los bilhdes de toneladas de formagdes ferriferas
bandadas, as banded iron formations, ou BIFs, deposita-
das em todos os continentes entre 3,0 e 2,0 bilhodes de
anos atras.

E ai reside uma segunda coincidéncia impor-
tante: as evidéncias mais antigas da expansao inicial dos
eucariotos, Grypania e os microfésseis maiores, apare-
cem bem no fim desse periodo ou pouco depois. Evi-
dentemente, tdo logo que o ferro que tinha se acumula-
do nos mares durante a fase anéxica da atmosfera foi
depositado como BIFs, o oxigénio proveniente da
fotossintese comegou a tornar a atmosfera permanente-
mente oxidante, favorecendo a proliferagdo dos
eucariotos.

Assim, podemos imaginar que entre 2,6 e 2,0
bilhdes de anos atrds, a complexa condigio eucariética
evoluiu lentamente, comegando com o surgimento
de um ancestral amebéide dentre as arquebactérias,
capaz de englobar outros seres, e passando por diver-
sos eventos endossimbiéticos, resultando na aquisi-
¢do de diversas organelas (cloroplastos, mitocdndrios,
flagelas) (Margulis & Sagan, 2002). Na medida que o
oxigénio aumentava na atmosfera, os protoeucariotos
melhor adaptados a utilizar o oxigénio na respiragio
iam sendo favorecidos pela sele¢do natural, culmi-
nando em eucariotos unicelulares plenamente

aerobicos em torno de 2,0 bilhdes de anos atrds (esta-
gio 111, tabela 14.3).

O advento da reprodugao sexuada s6 veio bem
mais tarde, entre 1,2 e 1,0 bilhdes de anos atrds, e intro-
duziu variedade genética e morfolégica sem prece-
dentes na biosfera, inicialmente dentre os eucariotos
unicelulares. Quase imediatamente desencadeou-se o
desenvolvimento dos eucariotos multicelulares aqua-
ticos (estdgio IV, tabela 14.3), inclusive os primeiros
animais (microscépicos e frigeis), segundo estimarti-
vas derivadas da anilise do seqiienciamento de prote-
inas e dcidos nucléicos dentre os animais. Mas ndo h4
fésseis desse estdgio da evolugdo animal; os primeiros
animais s6 aparecem bem mais tarde, na véspera do
Fanerozéico.

Fauna de Ediacara: os primeiros
animais macroscopicos

Os primeiros raros fGsseis de animais s6 apare-
cem em torno de 590 milhdes de anos atrés, sob a forma
de impressdes medusiformes milimértricas, e tornam-se
relativamente abundantes somente 20 milhdes de anos
mais tarde, com a Fauna de Ediacara. Os seres
ediacarianos eram desprovidos de carapagas ou de ele-
mentos esqueléticos mineralizados. Costuma-se referir
a eles como de “corpo mole”, embora, a bem da verda-
de, fossem suficientemente rigidos para deixar moldes
e contramoldes bem preservados em siltitos e arenitos
finos.

Descrita originalmente em 1947 por R.C. Sprigg,
nas Colinas de Ediacara no sul da Austrilia, a fauna de
Ediacara conta hoje em dia com milhares de espécimes
e mais de 25 géneros conhecidos (Narbonne, 1998). Ele-
mentos desta fauna sdo encontrados, atualmente, em
mais de 30 localidades espalhadas por praticamente to-
dos os continentes.

Junto com esses fésseis, apareceram em abun-
dincia, pela primeira vez, marcas nos sedimentos se-
guramente feitas por animais diferentes dos preserva-
dos como elementos da fauna de Ediacara. Quase to-
dos esses icnofésseis sdo tragos horizontais.
Pouquissimos penetram mais do que superficialmen-
te nos sedimentos. Para explicar esta observagio exis-
tem virias hipéteses:

1) Ndo haviam animais com uma cavidade inter-
na cheia de fluido (celoma) que desse a rigidez necessi-
ria para deslocamento vertical nos sedimentos;
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2) A poucos milimetros de profundidade, o
subestrato tornava-se anéxico, indspito aos animais pri-
mitivos;

3) Na auséncia de consumidores que raspassem
o substrato, proliferavam-se, sobre o fundo, esteiras or-
génicas e biofilmes, quase impenetriveis.

Os organismos da fauna de Ediacara tiveram seu
pico de irradiagio entre 550-544 milhdes de anos, mas
poucos sobreviveram a transi¢do para o Cambriano.

Eram animais muito diferentes dos moluscos,
crusticeos e equinodermos tao familiares nas praias
modernas (figura 14.2). Pela relativa raridade de sime-
tria verdadeiramente bilateral e de organizagio antero-
posterior/dorso-ventral dentre os f6sseis ediacarianos, é
aparente que poucos desses animais rastejavam ou se
deslocavam ativamente sobre o fundo do mar. Boa parte
dos animais exibiam a simetria radial ou concéntrica
tipica de organismos passivos de hdbitos flutuantes na
coluna de dgua (“meduséides™) ou sésseis no fundo.
Uma parcela considerivel apresenta nitida
compartimentalizagio e organiza¢do muito semelhante
as colonias frondosas de cniddrios penatuldceos (figuras
14.2 e 14.3). Icnof6sseis comprovam a presenga de
escavadores rasos associados 2 fauna.

Nio estd muito claro como os seres ediacarianos
se alimentavam, pois é controvertido se esses organis-
mos possufam boca, 4nus, trato digestivo ou sistema cir-
culatério. Apenas uma espécie que se alimentava das

esteiras microbianas do assoalho marinho foi identificada
até hoje. Portanto, ndo teriam sido estes organismos 0s
responsdveis pelo declinio dos estromatélitos no fim do
Criptozdico.

Imagina-se, contudo, que as supostas formas co-
loniais e algumas das outras de simetria radial eram
suspensivoras, alimentando-se de plancton.

Alguns dos organismos ediacarianos eram surpre-
endentemente grandes, alcancando dimensodes
decimétricas, e desprovidos de prote¢io, ndo apresen-
tando conchas nem esqueleto externo. Diante destas
caracteristicas, parece que ndo havia predadores de porte
nos mares primitvos dessa época.

Além de grandes, alguns dos organismos mais co-
muns na fauna, Dickinsonia, por exemplo, também eram
extremamente finos, com poucos milimetros de espessu-
ra, uma morfologia que favoreceria a absor¢io de oxigé-
nio, alimentos ou até mesmo luz pelos tecidos (figuras
14.2 e 14.3). Alids, Adolf Seilacher (Yale University) e
Mark McMenamin (Holyhoke College) jd argumenta-
ram que 0s organismos ediacarianos possuiam simbiontes
autotréficos que teriam fornecido muitos dos seus nutri-
entes (e oxigénio) a partir da fotossintese, como ocorre
nos corais hermatipicos modernos.

Martin Glaessner, o australiano que primeiramen-
te percebeu a importincia evolutiva dessa fauna, acre-
ditava que praticamente todas as formas pudessem ser
classificadas em filos modernos, principalmente dentro

Figura 14.2 Reconstituigio de animais representativos da fauna de Ediacara (Neoproterozéico terminal, Austrilia). Obser-
var as formas que lembram frondes (A). Os meduséides (Ediacaria, D: Rugoconites, G). A forma discéide com simetria trirradial
(Tribrachidium, F). A forma vermiforme segmentada (Dickinsonia, B) e as formas com possivel desenvolvimento antero-posterior

(Spriggina, C; Parvancorina, E) (Baseada em Margulis, 1982).
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Figura 14.3 Interpretagio de Adolf Seilacher (1989) dos animais da fauna de Ediacara como “vendozodrios”, ou Vendobionta,
uma experiéncia evolutiva sem relagio aos metazodrios, caracterizada por uma estrutura em gomos, parecidos com as cimaras de
um colchdo de ar (detalhe em E). Observar na fileira superior os organismos de organizagio radial, inclusive formas trirradiais
(Tribrachidium, Albumares) sem equivaléncia na biota arual; na fileira do meio, os organismos de crescimento bipolar; e na fileira
inferior, os organismos de crescimento unipolar, com aspecto de “frondes”. As escalas representam 1 cm.

dos Cnidaria e Annelida. Por outro lado, o russo Mikhail
Fedonkin cita diferengas na simetria de muitos dos
merazodrios antigos, inclusive dentre os primeiros ani-
mais com conchas, por exemplo a estranha simetria
trirradial de Tribrachidium (figuras 14.2 € 14.3), como
evidéncia de que muitos desses organismos represen-
tam becos evolutivos que nio deixaram descendentes.

Adolf Seilacher vai mais longe e chama atengiio a
peculiar segmentagio e formato de quase todos os cle-
mentos da fauna de Ediacara, desde Dickinsonia até as co-
16nias em forma de frondes. Esse renomado pesquisador
postula que a maioria dos elementos da fauna de Ediacara
possivelmente nem eram metazorios mas um reino a par-
te, a Vendobionta, totalmente extnto (figura 14.3).
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Quem tem razio, afinal? Pesquisadores ingleses
ja acharam fésseis parecidos com as frondes coloniais da
fauna de Ediacara em rochas cambrianas, mas muitos
dos supostos medusdides e organismos de simetria
trirradial parecem realmente ter sido exclusivos dessa
fase inicial na evolugio animal. A fauna de Ediacara, em
tltima andlise, reflete uma biota extinta, desprovida de
predadores de porte mas repleta de experiéncias
evolutivas. Foi a primeira tentativa de ocupar a Terra
em escala global por parte de animais megascépicos
que logrou relativo éxito.

O surgimento do esqueleto: as
faunas tommotiana e de Burgess

Embora os fosseis de Ediacara, sempre restritos a
litologias silicicldsticas, ndo apresentem elementos
esqueléticos mineralizados, pesquisas recentes tém re-
velado uma diversidade inesperada de fésseis calcdrios,
pelo menos localmente, em fédcies carbondticas
penecontemporineas a fauna de Ediacara na Namibia.
Assim, apenas ao final do Criptozéico ¢ que surgiu o es-
queleto, através da aquisi¢do da capacidade do organis-
mo gerar partes duras mineralizadas (biomineralizacio).

Desde que os animais se tornaram macroscopi-
cos, o surgimento do esqueleto talvez tenha sido o even-
to mais importante da sua evolugdo. Em pouco tempo a
sele¢do natural e a evolugio trataram de criar esqueletos
de intimeros tipos (endo, exoesqueleto), fungdes (supor-
te, dncora para musculos, prote¢ao, aquisi¢ao de alimen-
to), arranjos (conchas, espiculas, escleritos, cones), com-
posigio quimica (carbonato, silica, fosfaro, quitina) e mo-
dos de origem (superficialmente ou dentro de tecidos).

A expansio em escala global de seres capazes de
produzir esqueletos tornou o registro fossilifero mais rico
¢ marcou o inicio de novo éon: o Fanerozoico, embora,
formalmente, a base do éon (e da era Paleozéica e do
periodo Cambriano), seja definida pela primeira ocor-
réncia do icnof6ssil Treptichnus pedum. Mas as evidénci-
as dessa expansdo passaram despercebidas por muito
rempo por causa do tamanho diminuto, geralmente
milimétrico e submilimétrico, dos restos dos primeiros
seres com esqueleto, conhecidos como, “small skeletal
fossils” (SSFs), ou seja, “pequenos fésseis esqueléticos”,

‘As subdivisdes basais do Eocambriano, em or-
dem, os andares Nemakit-Daldyniano e Tommotiano
m 14.1), sdo caracterizadas em grande parte por mi-

ulos cones, tubos, conchas, espiculas e diversos ou-
ﬁmmhnma. representando moluscos, braquidpodes,

esponjas, anclideos € outros grupos ainda viventes, bem
como membros de outras linhagens desconhecidas atu-
almente (Mendes, 1988; Cowen, 2000) (figura 14.4). Os
maiores fosseis esqueléticos nessa época eram de es-
ponjas com formato de cones, os arqueociatideos, extin-
tos ainda no Cambriano, os primeiros animais a forma-
rem bioconstrugoes recifais. A importincia desta segun-
da irradiacdo evolutiva dos metazodrios € bem evidente
na Sibéria, onde mais de 30 espécies de SSFs e 70 espé-
cies de arqueociatideos aparecem na base do
‘Tommotiano. Calcula-se que o andar todo durou entre
trés a seis milhdes de anos apenas.

O andar seguinte, o Atdabaniano, se destaca pela
expansao, pela primeira vez, de fésseis de animais
esqueléticos relativamente grandes, se comparados aos
do andar anterior. Os trilobitas, o féssil-icone do
Cambriano, s6 se tornam evidentes nesse andar, embora
icnofésseis parecidos com suas pistas ocorram no
Tommotiano. Junto com os trilobitas, os braquiépodes
também se tornaram importantes.

No inicio do Cambriano, ao contrdrio do periodo
Ediacariano, os mares eram ocupados por animais
planctdénicos flutuantes e animais bentdnicos sésseis
(braquidpodes, arqueociatideos) e vageis, (trilobitas,
anelideos) tanto da epifauna como da infauna. Aparen-
temente, ainda ndo haviam vorazes predadores de gran-
de porte nem nadadores ativos (Cowen, 2000).

Nossa percepgio da histéria evolutiva seguinte
continuaria relativamente simples se nio tivesse ocorrido
uma fortuita descoberta paleontoldgica no inicio do sé-
culo 20.

Em 1909, Charles Walcott do Smithsonian
Institution encontrou rico acervo de animais de corpo
mole em folhelhos do Mesocambriano (com cerca de
515 milhdes de anos de idade) em Burgess Pass nas
Montanhas Rochosas Canadenses. Este conjunto de fos-
seis, conhecido como a fauna Burgess, é composto pe-
los animais mais estranhos e dispares de que se tem
conhecimento (figura 14.5). Estudos recentes dessa fauna
colocam em divida a concepgdo evolutiva tradicional
em que poucas formas simples de vida evoluem para
um nimero cada vez maior de espécies mais comple-
xas. A enorme variedade exibida pelos fésseis Burgess
(125 géneros entre animais ¢ algas) demonstra que, ao
contrdrio do que se pensava, a fase inicial da evolugao
animal também se caracterizou por uma abundincia de
espécies, das quais apenas algumas possuem descen-
dentes atuais por motivos tanto de selegiio natural como,
muitas vezes, do acaso (Gould, 1990).
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Figura 14.4 Fésseis representativos da fauna tommotiana (“small skeletal fossils” ou SSFs). (A) Sunnaginia, placa fosfatica de
um molusco (7). (B) Anabanites, esqueleto (calcdrio?), possivelmente de celenterado. (C) Hyo/ithellus, tubo fosfitico de um animal
vermiforme. (D) Fomitchella, objeto fosfitico lembrando dente (conodontomorfo?). (E) Tommotia, esclerito fosfitico de molusco

ou animal vermiforme (modificado de Rozanov, 1986).

Na revisio de Harry Whittington e colaborado-
res (Cambridge University), iniciada na década de 1960,
identificaram-se oito tipos morfolégicos anatomica-
mente distintos de qualquer filo animal conhecido:
Opabinia, Nectocaris, Odontogriphus, Dinomischus,
Amistwia, Hallucigenia, Wiwaxia ¢ Anomalocaris (figura
14.5). Mas, segundo Stephen Jay Gould (1990), esta lis-
ta estd longe de ser complerta, pois estima-se que, na
melhor das hipéteses, apenas a metade das criaturas es-
tranhas dos folhelhos Burgess tinha sido descrita até
1990.

Em resumo, a primeira fauna diversificada de or-
ganismos com partes duras, no Tommotiano, incluiu al-
gumas criaturas nas quais é possivel identificar tragos
anatdbmicos modernos, embora a maioria dos SSFs
tommotianos seja de afinidade incerta. Com excegio
dos arqueociatideos, 0s organismos eram muito peque-
nos. A fauna Tommotiana proliferou-se numa explosio
de sucesso passageiro, da mesma forma que ocorreu,
anteriormente, com a fauna de Ediacara, para ser substi-
tuida em seguida por animais maiores e mais eficientes
na secre¢do de seus esqueletos.

O que talvez seja mais espantoso nessa histéria é
que praticamente todos os filos e classes de animais mo-
dernos que possuem esqueletos biomineralizados
evoluiram a partir de seres primitivos que apareceram
em menos de 30 milhdes de anos a partir do inicio do
Fanerozdico (Briggs e a/ir, 1994)! Por isso, essa irradia-
¢do evolutiva é amplamente conhecida como a “explo-
sdo cambriana”.

O que se constata, diante destas evidéncias
paleontoldgicas, é que em vez de uma elevagio gradu-
al rumo a uma crescente complexidade taxonémica,
conforme foi imaginado inicialmente por Charles
Darwin, as poucas dezenas de milhGes de anos entre
Ediacara e Burgess testemunharam o surgimento de trés
faunas variadas e radicalmente diferentes - as criaturas
de Ediacara, grandes, achatadas e de corpo mole; os
pequenos animais esqueléticos tommotianos, cobertos
de mindsculas escamas e plaquetas, e a diversificada e
estranha fauna Burgess, com muitos parentescos com
os animais modernos.

A causa da explosdo cambriana teria sido intrin-
seca (biolégica) ou extrinseca (ambiental)? Andrew
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Figura 14.5 Reconstitui¢iio de animais representativos da excepeionalmente bem preservada fauna de Burgess
(Mesocambriano, Canada) (Modificado de Briggs ez a/ir, 1994). Desses animais, mais de 80% eram de “corpo mole”, de modo que
somente os de letras D, H, R, S ¢ U, que possufam exoesqueletos mineralizados, seriam preservados sob condig¢des normais de
fossilizagio. Esponjas: (A) Vauxia. (B) Chota. (C) Pirania. Braquiépode: (D) Nisusia. Poliqueta: (E) Burgessachaeta. Priapulideos:
(F) Ottoia. (G) Louisella. Trilobita: (H) Olenoides. Outros artropodes: (1) Sidneyia. (]) Leanchoilia. (K) Marrella. (L) Canadaspis. (M)
Molaria. (N) Burgessia. () Yohoia. (P) Waptia. (Q) Aysheaia. Molusco: (R) Seenella. Equinoderma: (S) Echmatocrinus. Cordado: (T)

Knoll, de Harvard University, afirma, categoricamente,
que a irradiacdo cambriana foi provocada por perturba-
¢oes ambientais e subsequentemente amplificada pe-
las interagdes ecolégicas inerentes A reorganizagio dos
ecossistemas. Ele encontra subsidios para seu argumen-
to nas evidéncias geoldgicas da fragmentagio de gran-
des massas continentais e de glaciactes globais no de-
correr do Neoproterozdico e as conseqiiéncias desses
eventos em relagdo 3 atrmosfera e aos oceanos
(flutuagdes na temperatura, na concentragao de oxigénio
e nos parimetros fisico-quimicos dos oceanos). De qual-
quer forma, o debate em torno desse assunto € tio
intenso quanto aqueles gerados pelas teorias referentes
a extingdo dos dinossauros no limite do Cretdceo com o
Tercidrio.

Por causa desta rdpida diversificacio, os fésseis
do Neoproterozéico terminal e Eocambriano, tanto os
eiemcntos csqucléticos e icnofésseis como os
bmemagtéﬁco desta parte critica do registro geolégi-
0. No Neoproterozéico terminal, onde o registro fossil
€ mais escasso ¢ menos diversificado, esquemas

: mngtiﬁms prchmmares vém scndo aliados a es-

Pitaia. Outras formas estranhas: (U) Haplophrentis. (V) Opabinia. (W) Dinomischus. (X) Wiwaxia. (Y) Anomalocaris.

isétopos de C e de Sr em rochas carbondticas,
paleomagnetismo, geocronologia fina e estratigratia de
seqiiéncias para determinar a ordem e cronologia de
eventos paleobiolégicos da transigdo Criptozdico —
Fanerozéico.

Como resume Gould (1990), em seu notivel livro
sobre a fauna Burgess, se retornarmos aos registros
paleontolGgicos mais antigos, notamos que foram quase
2,5 bilhdes de anos de reino absoluto de células
procariéticas (de mais de 3,5 bilhdes até 1,2 bilhdes de
anos atris) - dois tercos da histéria da vida dominados
por seres da mais baixa complexidade biolégica conhe-
cida. Outros 600 e tantos milhdes de anos de convivén-
cia de células procariéticas e células eucariéricas, maio-
res e muito mais intricadas, mas sem nenhuma evidén-
cia féssil de vida animal macroscépica. E, por fim, num
piscar de olhos geoldgico, de pouco mais de 50 milhdes
de anos, aparecem trés faunas notavelmente diferentes
- Ediacara, Tommotiana ¢ Burgess. Depois disso, 500
milhdes de anos de irradia¢bes e extingdes, triunfos e
tragédias mas sem que ocorresse o surgimento de ne-
nhum filo ou formarto anatdmico basico novo, além dos
j4 existentes na época de Burgess.
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Tania Lindner Dutra

A Paleoecologia tem como seu principal obje-
tivo refazer as relagdes entre os organismos do passa-
do e seu meio ambiente, inferidas a partir do registro
féssil. Contudo, sob este termo proposto por Abel, em
1935, retine-se hoje um conjunto de estudos cuja im-
portincia vem ampliando a cada dia, gragas ds novas
metodologias advindas da Ecologia. A visio da vida
como uma grande organizagdo auto-reguldvel criado-
ra de multiplas saidas de sobrevivéncia e, cujo funcio-
namento € muito mais regido pelo todo (sistemas),
que por suas partes isoladas (Capra, 1997), foi funda-
mental para a mudanca do enfoque com que, até en-
tdo, eram encarados os organismos.

Em Paleontologia, levou os pesquisadores a uti-
lizar miltiplas ferramentas advindas da Tafonomia, da
Sedimentologia, da Geoquimica e da Morfologia Fun-
cional. Os fésseis passaram a ser vistos em sua verda-
deira natureza, como entidades distintas dos organis-
mos que lhes deram origem e nem sempre compard-
veis aos modernos habitantes do globo (Ferndndez
Lépez, 1991).

Tornou-se evidente a necessidade de um sélido
conhecimento dos parimetros climéticos modernos e
sua ciclicidade e das leis que regem o funcionamento
do Sistema Terra. Aliados aos experimentos realizados
com faunas modernas e seu comportamento, estes fato-
res permitem uma melhor aproximagio dos processos

geoldgicos do passado e de suas modificacdes ao longo
do tempo. Para isto, foi fundamental também, a mudan-
¢a de postura dos sedimentélogos, enfatizando mais os
processos, que apenas a composigio litolégica dos es-
tratos, levando os paleontélogos a buscar nas rochas a
interpretagio dos processos envolvidos na deposigio
dos fésseis.

A visdo integrada dos fendmenos e a interdisci-
plinaridade sdo hoje, assim, condi¢des indispensa-
veis para o “fazer” paleoecolégico e ndo podem ser
dispensadas por aqueles que af desejam se especi-
alizar.

Refazendo as Relacoes Pretéritas

Para garantir sua sobrevivéncia as espécies cos-
tumam apresentar um amplo espectro de comportamen-
tos. Enquanto algumas mantém seus caracteres primiti-
vos, outras mais plasticas, modificam-se, assumindo fei-
¢es tipicas e de acordo com as condi¢des do meio (lem-
bram das borboletas escuras das zonas industriais da
Inglaterra, exemplo cldssico nos livros de evolugdo?).
Quando a adaptagio torna-se impossivel, movem-se para
outros nichos ou extinguem. Mesmo ai, pelas evidénci-
as negativas, permitem avaliar as condigdes ambientais
vigentes.




Paleontologia

Todas as criaturas da Terra vivem ou viveram
‘em uma biosfera constituida de ar, 4gua e terra, que foi
se modificando paralelamente com elas (Lovelock,
1990; Margulis, 1990). Este conjunto de processos re-
sultou no planeta que hoje conhecemos, capaz de abri-
gar um total estimado de cerca de 100 milhdes de espé-
cies (Morell, 1999). Para que este cendrio se estabele-
cesse, possivelmente outros milhdes e milhares de or-
ganismos existiram, morreram ¢ deixaram seus nichos
disponiveis a evolugio.

Quando os observamos em seus ambientes mo-
dernos, s6 podemos avaliar os padrdes de vida que prolife-
ram no globo a custa de seus tltimos eventos geolGgicos
(alguns milhares de anos atris). Cabe a Paleoecologia re-
fazer a rrajetéria da vida e de suas relagbes, em uma escala
muito maior, de milhdes ou bilhdes de anos.

r
I

Aplicagoes

Além de permitir o estabelecimento dos paleo-
ecossistemas e suas modificagdes ao longo do tempo
geoldgico, a Paleoecologia tem sido importante ferra-
menta na Paleontologia Aplicada, na anilise das baci-
as sedimentares (Ecoestratigrafia), no estabelecimen-
to da dinidmica e evolugio de bacias ocednicas
(Paleoceanografia), na Paleogeografia e na Paleocli-
matologia (Lépez Martinez & Truyols Santonja, 1994).

A. O Estudo das Tafocenoses
(Autoecologia)

A Paleoecologia se vale das mesmas regras que
governam as relagdes ecoldgicas modernas (Teoria Eco-
l6gica), ocupando-se das populagdes de organismos (es-
pécies) e do meio em que vivem. A resposta dos seres
vivos aos estimulos ambientais ao longo do tempo origi-
nou os diferentes padroes de vida (sensz Bateson, 1988).

O avango dos estudos tafondmicos (ver capitu-
lo 3) veio demonstrar, contudo, que as assembléias
fosseis sdo também o reflexo das condigdes existen-
tes no ambiente de deposi¢io, capaz de selecionar,
preferencialmente, alguns elementos da comunidade
(biocenose) original. Esta constatagio introduz um
novo elemento e que deve ser analisado antes da sim-
ples aplicacdo das metodologias vigentes na moderna
ecologia.

Deste modo, a condigiio inicial do trabalho
paleoecolégico € estabelecer até que ponto os proces-
sos de transporte e soterramento influenciaram a infor-

magdo que nos chega através do registro, realizando uma
detalhada e cuidadosa coleta de dados de campo. Le-
vando em conta que a retirada de exemplares de um
afloramento é um processo irreversivel e que destrdi a
deposigdo original (um alerta contra a exploragio
desordenada dos sitios paleontolégicos), as seguintes ta-
refas iniciais sdo aconselhdveis no trabalho
paleoecolégico:

® realizar um perfil detalhado da exposigdo, incluindo
informagdes sobre a textura, granulometria, geome-
tria ¢ estruturas sedimentares dos niveis fossiliferos e
camadas associadas;

e registrar a posi¢do em que sdo encontrados os restos
orgénicos, seu estado de preservacio e a presenga de
esqueletos articulados ou nao (Holz & Simaes, 2002);

* gvaliar a natureza do evento ocorrido (catastroficos ou
ciclicos) e o tipo de agente gerador do depésito;

® coletar, quando possivel, amostras para andlises
geoquimicas, de espectrometria, de difratometria de
raios-X, para a datacio e para andlise de proveniéncia;

O estudo realizado com restos de
mesossaurideos do Permiano (Formagdo Irati, Ba-
cia derni) por Soares & Aratijo-Barberena (1997)
¢ um bom exemplo desta abordagem. Utilizaram
um variado nimero de ferramentas (observagio de
muitos afloramentos e de restos fésseis, abrangen-
do as vérias partes da bacia, realizagio de perfis
‘estratigraficos detalhados, andlises geoquimicas e
de laminas delgadas) que permitiram avaliar os di-
ferentes modos de deposigdo. A partir dai estabele-

- ceram 3 diferentes classes tafondmicas de preserva-
¢io (esqueletos ainda articulados, esqueletos parci-
almente articulados e ossos isolados), titeis na de-
termina¢do do ambiente deposicional. A associa-
;ao com outros fosseis (restos de peixes e

ichostriceos) e a presenca de niveis calcificados
pmptcmu, além disso, inferir um paleoambiente
costeiro sujeito a eventos de tempestade. Os fos-
seis das camadas da porgiio norte da bacia (SP-PR)

‘inserem-se na primeira classe e, sua ocorréncia em
sedimentitos de pequena granulometria (calcilutitos
e folhelhos), um soterramento logo apés a morte
em fundos calmos. Os esqueletos parcial ou total-
mente desarticulados dominam as amostras prove-
nientes do sul da bacia (RS), demonstrando terem
sido dispersos ou novamente expostos durante
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A partir dai, o trabalho serd o de buscar compre-
ender as adaptagoes dos organismos — Autoecologia
—de modo a refazer a categoria de integragio superior,
o Ecossistema. A unidade de trabalho é a espécie e
sua funcgéo. Todos os dados pertinentes 4 vida e a cons-
tituigao do nicho ecolégico devem ser buscados: posi-
¢do na cadeia trofica, situagdo no ou entre os
ecossistemas ¢ fatores condicionantes de sua existén-
cia: clima, geografia e quantidade de luz, em
tafocenoses continentais; temperatura, salinidade e
profundidade das dguas, quando se tratarem de faunas
marinhas e dulcicolas. Inferéncias sobre a ontogenia,
tamanho, longevidade, capacidade de reprodugio,
simbioses ou comensalismos sdo ainda foco do traba-
lho.

Estes aspectos demonstram a importincia para o
paleontélogo, a par da familiaridade com a metodologia
geologica, de um bom dominio, também, dos conheci-
mentos biol6gicos.

A.1 Bioindicadores

As espécies associam-se ao ambiente de acor-
do com suas necessidades existenciais. As
generalistas (euridicas) tém grande tolerincia e cos-
tumam habitar nichos amplos, enquanto as especia-
listas (estendicas) toleram pouco as variagdes, viven-
do em locais restritos. Uma mesma espécie pode pas-
sar de especialista a generalista, conforme escasseiam
os recursos ambientais, um alerta para a cautela que se
deve ter com a extrapolacido de dados de uma regiio
para outra,

Buscando sobreviver, mesmo organismos ge-
neticamente préximos, sao capazes de modificar rapi-
damente sua morfologia. Outros comportam-se como
colonizadores oportunistas, aumentando suas taxas
de natalidade e mortalidade, sua resisténcia e a adap-
tabilidade, diminuindo o tempo de vida e maximizando
os processos reprodutivos (estratégia r), de modo a per-
mitir a colonizag¢do pioneira dos ambientes devasta-
dos. Retornando as condigdes adequadas, elementos
com estratégias distintas podem aparecer substituin-
do os primeiros (Dodd & Stanton Jr., 1981).

Estas mudangas levaram ao estabelecimento
dos biétipos (Margalef, 1983), facies adaptativas (Van
Valen, 1986), Lebensformen ou grupos morfolégicos
de organismos, caracterizados por seu aspecto e modo
de vida caracteristico. Representam, mais que tudo,
uma postura ecolégica, independente do grupo
taxondmico a que pertengam. Termos como “concha™,

“peixe”, “bosque” ou “savana”, “erva” ou “drvore”
expressam uma forma visual e morfolégica que pode
ser representada por elementos de diferentes clados.

Quando as modifica¢des relacionam-se especi-
ficamente com a adaptacio ao ambiente, temos os
ecotipos da espécie, variedades ou ecofendripos que
podem ser Uteis a avaliagdo paleoambiental. Um
exemplo disto sdo as ldiminas mais cerradas e orienta-
das em uma dire¢do preferencial, observadas em reci-
fes de corais Acropora, quanto mais fortes sdo as cor-
rentes e as ondas (Lépez Martinez & Truvols Santoja,
1994). Isto ndo é muito diferente das copas deforma-
das de drvores que crescem em campos abertos e su-
jeitos a fortes ventos. Embora esta dltima situacdo nio
seja passivel de observacio no registro, outros ele-
mentos nos vegetais (tamanho e textura das folhas)
podem constituir ecdtipos, gragas a sua sensibilidade
ao ambiente.

Também a intera¢dio entre os organismos
pode ser avaliada direta ou indiretamente.

Schwanke (1998), estudando restos de rép-
teis dicinodontes em depdsitos do final do Permiano
(Zona Schizoneura gondwanensis) no Rio Grande do
Sul, sugeriu a existéncia de uma forte vinculagio
entre os tipos de vertebrados presentes, a vegeta-
¢do e o palecambiente (figura 15.1).

Por indicarem as condig¢des do meio em que vi-
vem, os ecétipos podem ser utilizados como bioindi-
cadores. Para tanto, os seguintes aspectos dos organis-
mos podem ser utilizados, segundo os clados em que se
situam;

a) Composicdo dos esqueletos

A presenca de isdtopos e elementos trago englo-
bados durante a elaboragdo das conchas em moluscos ¢
foraminiferos, permite através da proporgio de O JO,
e C,,/C,,, avaliar as condigdes de temperatura da dgua
do mar onde viveram (Vicalvi, 1985). Eventuais altera-
¢des provocadas pela diagénese que poderiam levar a
valores errdneos podem ser inferidas pela presencga de
minerais metaestdveis como a aragonita ou por uma bai-
xa propor¢io St/Na nas conchas.

A sintese dos biomateriais ainda pode ser urili-
zada na avaliacdo da salinidade da dgua e seu contetido
em boro e s6dio, embora estes dados sejam mais difi-
ceis de avaliar, pelos inimeros fatores que podem esrtar
envolvidos (Levy, 1989).
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b) Estrutura e plano de organizagio

Em geral passiveis de serem observadas nos raxa
de grau elevado (ordens, classes, filo e reino). Como
exemplo, podemos citar a presenca de grupos de ani-
mais estenohalinos, como os recifes de corais,
braquiépodes, equinodermados e foraminiferos, que
fornecem uma boa informacio sobre a presenga de am-
bientes com salinidade normal. Os primeiros, por ana-
logia aos grupos modernos, indicam dguas claras, quen-
tes e limpas, favordveis as algas que lhes permitem cons-
truir seu edificio calcdreo. Alteracbes nas testas dos
foraminiferos (aglutinantes, porcelandceas ou hialinas)
indicam mudangas nas condig¢des do contexto marinho
onde vivem. As plantas, por seu turno, podem informar
sobre o pH do solo e modificagdes no clima.

¢) Forma

Refletida a nivel familiar ou genérico. A morfo-
logia ¢ uma boa ferramenta na avaliagdo das diferentes
adapragdes e, conseqiientemente, as conclusdes sobre
o paleoambiente. Um dos grupos fésseis que maiores
possibilidades oferece na ligagdo entre forma e ambi-
ente sio os icnoféssels, dispensando mesmo sua atri-
bui¢do taxondmica, em geral dificil. Um mesmo orga-
nismo pode realizar diferentes tragos, dependendo da
firmeza do substrato, do aporte de sedimentos ou de se

tratarem de tragos de repouso, moradia ou alimentagio
(Bromley, 1976; Netto, 1996).

Os microfésseis e alguns grupos de invertebrados,
como os moluscos pelecipodes (Raup & Stanley, 1978),
por sua ripida resposta as alteragbes ambientais, sdo
igualmente trteis.

d) Funcio

Permite avaliar as mudangas ambientais a nivel
do individuo, por mudangas no hédbito e atividade vital
(crescimento, alimentagio, reprodugio, defesa e des-
locamentos), caracteristicas que podem se modificar ao
longo do tempo de vida. Também aqui, os icnofésseis
constituem excelente informagio (Bromley, 1976). Os
ninhos de ovos de dinossauros encontrados no Creticeo
Superior de virias partes do mundo denunciam a ado-
¢do, por alguns grupos, de locais de moradia mais per-
manentes ¢, além disto, que o clima se mantinha estd-
vel por longos periodos (Lépez Martinez & Truyols
Santoja, 1994). A resisténcia de algumas sementes a
seca e aos incéndios tem sido apontada como a razio
por que as angiospermas nio teriam sido afetadas pelos
eventos catastréficos da passagem Cretdceo-Tercidrio
(Behrensmeyer ez a/if, 1992).

Foi ainda, gragas as observagoes do comporta-
mento funcional de répteis € mamiferos modernos que,

P = Pareiassauros
D = Dicinodontes
A = Anfibios
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grandes novidades sobre o comportamento dos
dinossauros foram obtidas nos dltimos anos (Hutchinson
& Garcia, 2002; Hutchinson & Gatesy, 2000).

A.2 Estrutura e dindmica das populacdes
biologicas

As espécies estdo representadas no ambiente por
um determinado niimero de individuos que ird variar
a0 longo do tempo, tanto em abundéncia, quanto em
estrutura.

O estudo desta dinimica é de fundamental im-
portincia para a Ecologia e, assim, para a Paleoecologia.

A abundinecia ou efetivo populacional de uma
espécie € calculada através de censos que se ajustam a
uma fangdo potencial (como a seguir) ou exponencial.

Xt= r. X -1 (I-X l—l)’

(onde X varia entre 0 e 1 e r € a taxa de reproducio). O
niimero de individuos em cada momento depende dos
que existiam previamente ¢ de um coeficiente r (taxa
de reprodugio), que relaciona a taxa de mortalidade (¢)
e de natalidade (#). Este coeficiente é expresso por:

r=n—gq

Se a natalidade é maior que a mortalidade (7> ¢), 7
serd positivo e a populagdo crescerd até alcancar um
equilibrio expresso por uma assintota, j4 que na natu-
reza as populagdes nao podem crescer indefinidamen-
te, sob pena de saturar o ambiente. Se, em contraposi¢ao
r, for negativo, significando uma maior mortalidade (»
<g),a populacio decresce. A taxa de rserd sempre mai-
or que 1, sob pena da espécie desaparecer.

O comportamento da fungdo expressa acima é
cadtico determinista (May, 1991), ora se estabilizando
em torno de um valor, ora oscilando entre dois valores,
ou ainda, sem qualquer regulagio, variando entre dife-
rentes resultados, inclusive zero (algumas situagdes de
aplicagiio destas equagdes sio fornecidas por Lopez-
Martinez & Truyols Santoja, 1994).

Este processo € de grande significado biolégico
para aqueles que trabalham com o registro féssil. Indica
que apenas as populagdes com baixa taxa de reprodu-
¢do tém um comportamento previsivel, chegando a al-
cancar uma certa estabilidade numérica de seus efeti-
vos. J4 as com taxas mais significativas, sofrem altera-
¢oes peri6dicas e, as com taxas elevadas, variam de for-
ma aleatdria, ora com fortes incrementos em nimero

(f/ush), ora com quedas bruscas (erash), mas sempre re-
guladas de modo deterministico.

Esta observacio € de grande significado por in-
dicar que a abundaneia pode ser controlada, nio ape-
nas pelo meio, mas também por fatores intrinsecos 2
dindmica do sistema e dependentes das condigdes ini-
ciais. Assim, as modificacbes climdticas ou ambientais
tio investigadas em Ecologia e base de muitos traba-
lhos paleontolégicos, passam a ter um papel menos re-
levante do que, até entdo suposto, no surgimento das
variagdes. Coloca sob teste muitas das relagdes tem-
porais feitas entre quedas e picos populacionais ¢ mu-
dangas nos ambientes pretéritos. Um grande nimero
de trabalhos tem testado esta assertiva (Stanley, 1979;
Gould, 1990; Zimmer, 1999), evidenciando o cardter
potencialmente endégeno das variagdes populacionais.

Do mesmo modo, a estrutura da populacio
pode variar com a época de amostragem, produzindo
curvas bimodais de tamanho, em distintos periodos
reprodutivos e estagdes (inverno/verio, seca/chuva).

Um fator importante para se conhecer a dinimi-
ca de uma populacio € a possibilidade de avaliara ida-
de dos individuos, capaz de ser obtida entre os fésseis.
Pode ser feita pela observagao direta — anéis de cresci-
mento dos troncos, linhas de crescimento nos corais,
conchas, ossos, dentes, otélitos e escamas —ou indireta-
mente, através da erupgio dentdria em mamiferos, grau
de mineralizagdo dos esqueletos, niimero de cdmaras
nos cefalépodos e grau de fusdo nas suturas cranianas
dos vertebrados (Lépez Martinez & Truyols Santoja,
1994).

A.3 Associacdes populacionais — as
biofdcies

O conjunto de fésseis em um determinado nivel
sedimentar — biofdcies — é o instrumento para avaliar a
populacio paleobioldgica.

Para tanto, e mais uma vez, é importante uma
anilise prévia que identifique os processos tafondmicos
envolvidos e capazes de modificar sua estrutura e dini-
mica. O conjunto de restos acumulados pela acdo de
uma catastrofe, que aniquilou um grupo de organismos,
¢é denominado de associagdo catastréfica, enquanto
aquele composto pela acumulagiio gradativa de cadé-
veres, de seres mortos em distintos momentos, ¢ uma
associagfo atricional (do inglés, attritional).

Klein er a/ii (1997) e Holz et a/it (1998), demons-
traram a dificuldade em realizar um trabalho
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paleoecolégico com o primeiro tipo de assembléia. Em
assembléias com conchas de invertebrados do Permiano
da Bacia do Parani, os processos tafondmicos envolvi-
dos em sua formagdo impedem sua comparagio com as
populagdes originais, a ndo ser que se reconstituam os
eventos deposicionais ocorridos.

A.4 Estratégias ecolégicas

Na colonizagio de um novo ambiente, as popula-
¢oes podem utilizar dois tipos extremos de estratégia,
com virios graus intermedidrios (Pianka, 1970). Enquan-
to algumas surgem de modo rdpido, aumentam explo-
sivamente de niimero e extinguem repentinamente,
outras mantém-se estiveis em nilimero e composig¢do
ao longo do tempo, controlando sua densidade espacial
(ntimero de individuos/unidade de superficie ou volu-
me) e demonstrando claramente uma regulagio interna
de seus elementos.

Das primeiras, diz-se que adotaram uma estra-
tégia r (espécies oportunistas). Caracterizam ambi-
entes instdaveis, com oscilagdes acentuadas, sendo as
primeiras a chegar aos ambientes devastados (pionei-
ras). No outro extremo, estdo as que utilizam a estra-
tégia k (espécies reguladoras), informadoras de am-
bientes estdveis, com variagoes peri6dicas e previsi-
vels.

A importincia de inferir estes procedimentos,
em uma sucessao paleobiolégica, é detectar quais e de
que tipo foram as mudangas ambientais ocorridas. Pela
presenca de cada uma destas estratégias, é possivel ava-
liar alteracdoes que fogem do cardter local ou
populacional visto acima, permitindo inferir processos
de efeito mais global e as mudangas que atingem o
ecossistema como um todo.

Estratégias oportunistas tém sido registradas en-
tre populagbes fésseis, tendo como causas o confina-
mento na bacia, a anoxia e a presenga de ambientes
abertos com condicoes indspitas, como ocorreu, por
exemplo, com as angiospermas, potencialmente colo-
nizadoras dos ambientes tropicais submetidos a aridez
do inicio do Cretéceo (Taylor & Taylor, 1993).

B. O estudo da Biologia dos
Ecossistemas: Sinecologia

A intensa rede de relag@es com que € moder-
namente compreendida a vida (Capra, 1997), permite
supor a possibilidade de que os fendmenos particulares

dos organismos encontrem explicagdes em dmbito
mais amplo e vice-versa.

As comunidades interagem entre si e sio, por
Seu turno, COMPOStas Por Organismos que possuem re-
lagbes miituas, uma atitude que se repete num univer-
so cada vez menor, em seus tecidos, células, molécu-
las e 4tomos, sem que limites muito precisos entre to-
dos estes componentes possam ser estabelecidos. Ape-
sar disso, algumas descontinuidades permanecem, tor-
nando os grupamentos menos homogéneos e permi-
tindo identificar os limites de contato ¢ o local a que
pertencem cada um dos elementos.

E esta caracteristica que permite separar forma-
¢oes ou biomas, um conjunto de comunidades identifi-
cadas por seus bidtipos e por varidveis do meio fisico.

Valverde (1967), estudando taxocenoses de ver-
tebrados terrestres modernos, mostrou que predadores
¢ presas se estruturam por tamanho (o grifico que ex-
pressa isto € um Cenograma), com os predadores ocu-
pando o centro da distribuicio das espécies segundo
Seu peso, € suas presas nos extremos, com tamanhos
muito maiores ou muito menores. Concluiu que o es-
tudo das espécies grandes permite estabelecer um re-
trato do desenvolvimento da comunidade e seu desa-
parecimento indicaria a deterioragido do meio. Aplica-
do ao registro, este modelo de estrutura da comunida-
de pode ser muito valioso. Legendre (1986), trabalhan-
do com comunidades de mamiferos do Tercidrio da
Europa, observou uma mudanga pronunciada nos ta-
manhos, na passagem Eoceno-Oligoceno. A curva, com
pendente suave e com muitas espécies de tamanho
intermediario, no primeiro periodo, mostra uma incli-
nagdo abrupta e o desaparecimento das formas de ra-
manho médio no Oligoceno. Também a mudanga de
hébito dos organismos, que inicialmente eram adapra-
dos aos bosques tropicais e passaram a viver nas savanas
aridas, coincide com o importante episddio de mudan-
¢a climdrica do limite Eoceno-Oligoceno. Uma situa-
¢do andloga foi encontrada no hemisfério sul (ver qua-
dro), indicando que essa deterioracio climdrica, duran-
te o Tercidrio, fol um processo que atingiu o globo
como um todo.

~ Dutra (1997), em levantamento realizado
- com paleofloras do hemisfério sul identificou uma
queda na diversidade e equabilidade, coincidente
“com o limite Eoceno-Oligoceno. Esta crise biol6-
gica, manifestada por grupos inteiros de organis-
mos nesta ¢ em outras ireas do globo, tem sido
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relacionada a uma diminuicdo pronunciada nas tem-
- peraturas no Atlantico Sul, gragas ao inicio da for-
magio da Corrente Circum-Antdrtica, quando se ini-
cia 0 completo isolamento da Antdrtica numa posi-
¢io polar. : - :

A comparagio da estrutura tréfica entre distin-
tos ecossistemas ¢ outro modo de aplicar a Teoria Eco-
légica ao registro. Quanto maior o nimero de niveis
tréficos, mais complexas sdo as relagdes e mais organi-
zado o ecossistema. Agrupando-se os organismos pela
estratégia que utilizam para obter o alimento —
suspensivoros, detritivoros (sedimentivoros) ou
microfitéfagos e predadores ou macréfagos — é possivel
avaliar a complexidade e diversidade do sistema.

Nos ambientes continentais subaéreos a
biomassa dos produtores primdrios costuma superar a
dos secunddrios em mais de cem vezes — pirimide
tréfica. J4 nos aqudricos, € muito inferior , invertendo a
pirimide (Margalef, 1983). Isto se deve a quantidade
de matéria orginica assimilavel pelos produtores se-
cunddrios: alta nos meios marinhos (mais ou menos 2
kg por m*), menor nos meios lacustres (de 180 ga 1 kg)
e quase desprezivel nos ambientes terrestres,
exceruados os solos hiimicos.

A avaliagdo destes parimetros é extremamente
util ao paleoecélogo.

B.1 Espectros de Diversidade

O desenvolvimento de um ecossistema pode ser
medido pela distribuic¢o de seus individuos segundo o
numero de espécies, ou seja, por sua Diversidade Es-
pecifica. Dai pode ser retirado um grande nimero de
informacdes que permitem um retrato da variedade de
biétopos e niveis tréficos, impossivel na simples conta-
gem do nimero de espécies ou Riqueza Especifica.

O método mais utilizado para aferir a diversida-
de ¢é o indice probabilistico de forma de Shannon-
Weaver, vantajoso por sua independéncia do tamanho
da amostra e dos erros na identificagio das espécies
raras, além de atender 4 imprevisibilidade de compor-
tamento inicial dos sistemas naturais (comportamento
cadtico).

E expresso pela férmula,

H = Z (n /N)* log (n,/N)

onde: n, é o nimero de individuos de cada espécie e N
¢ o niimero total de individuos da amostra.

Hoje existem programas de computador
(Statistic, Systat) e livros bdsicos (por ex.: Krebs, 1986)
que facilitam o célculo deste e de outros indices esta-
tisticos.

Embora nio seja aconselhdvel comparar indices
de diversidade especifica entre fdésseis e organismos
modernos, mas apenas suas tendéncias gerais ou dinas,
este pardmetro pode ser utilizado na comparacao entre
duas assembléias fésseis de uma segio estratigrifica, ou
entre duas localidades com estratos de idade compara-
vel (Beerbower & Jordan, 1969).

B.2 Sucessido Ecoldgica

-

E o processo pelo qual um ecossistema se de-
senvolve. Permite mensurar sua complexidade tréfica
ou seu espectro de diversidade.

Numa etapa inicial da sucessao ecoldgica, o
ecossistema compde-se dos nutrientes bdsicos e € ca-
racterizado por uma ou por poucas espécies que utili-
zam a estratégia 7. Os fluxos de matéria sio lentos (o
alimento dura longos anos e se produz pouca biomassa),
mas os fluxos de energia sio ripidos. A constante reno-
vacdo e a elevada produgdo anual por unidade de
Biomassa produzem um coeficiente P/B elevado. Este
cardter ird se modificar durante a sucessio ecoldgica.

Numa fase posterior, as espécies aumentam em
ntimero (aumentando a biomassa) e se organizam em
niveis hierdrquicos (produtores primirios, secunddrios e
decompositores), tornando o fluxo de matéria mais ra-
pido mas, retardando os fluxos energéticos (a matéria
fica mais tempo retida nos organismos) ¢ diminuindo o
coeficiente P/B . Ai domina a estratégia £, a retengdo e
a eficdcia. Em ecossistemas modernos este processo é
assimérrico, com uma fase de organizacio de cardter
gradual e com desorganizagdes bruscas (Margalef,
1983).

Como vimos anteriormente com comunidades
de vertebrados, um dos reflexos da maior organizagio
¢ o aumento de tamanho dos organismos. Entre as for-
mas de vida mais simples, os multicelulares cumprem
o mesmo papel, indicando maior estabilidade e organi-
zagio que os unicelulares.

Nas assembléias de icnofdsseis, a maior comple-
xidade é representada pela maior variedade de tipos e 0
aprofundamento dos tragos no substrato, o Zering. O nmi-
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mero de #ers e a quantidade de bioturbagio em cada um
deles é diretamente proporcional ao grau de desenvolvi-
mento das comunidades e 4 estabilidade do substrato
(Bromley, 1996).

A idéia de que existiria um ponto méximo de
desenvolvimento do ecossistema — climax ou comuni-
dade climax —, a partir do qual este ndo poderia mais
avangar ndo tem sido mais completamente aceita
(Matteucci & Buzai, 1998).

C. Paleoecologia e a Reconstrugéo
Paleoambiental

Para Lépez Martinez & Truyols Santoja (1994) a
Paleoecologia funciona, em grande parte das vezes, ao
revés da Ecologia, partindo de dados isolados sobre os
organismos ¢ ambientes, para chegar 4 integragio capaz
de reconstruir as varidveis que governavam o meio.

Quando se deseja reconstruir os ambientes pre-
téritos, um dos passos iniciais € conhecer 0 modo como
os ambientes fisico e bidtico se comportam na atualida-
de. Por isso, a modelagem dos ecossistemas recentes,
com base nos bioindicadores e nas varidveis ambientais,
constitui valioso instrumento.

Quando as relagoes e as varidveis sdo mais com-
plexas, pode-se utilizar a andlise multivariada (de com-
ponentes principais, por exemplo), em que cada espécie
ou grupo de formas caracteristicas de um biétopo € uma
varidvel da andlise, representada em cada localidade por
sua abundéncia relativa. Através deste método € possi-
vel agrupar e distinguir locais, servindo tanto @ compara-
¢ao de assembléias preservadas em diferentes momen-
tos em uma regido, como em distintos locais, para uma
mesma época. Um bom exemplo disto, € o trabalho reali-
zado por Hill & Macphail (1983) com paleofloras do
Oligoceno da Tasménia .

A andlise do comportamento e das adapta-
¢des climdticas de formas vivas relacionadas com os
taxa fésseis (nearest living relative method — NLR) é ou-
tro método amplamente aplicado nas reconstituigdes
paleoclimdticas e paleoambientais (Spicer /# Briggs &
Crowther, 1996). Para tanto, sio observados os
condicionantes que governam o crescimento de um
grupo de elementos ou de um bioma vegetal moderno
e procura-se aplicd-los as tafofloras de constitui¢io
taxondmica ou fisiondmica similar. A titulo de ilustra-
¢do € interessante observar a distribui¢do moderna de
Nothofagus, a faia do hemisfério sul (lengas, coiues ou
robles do Chile e da Argentina e os black e silver beech da

Australdsia). Caracteristica das regides de climas
microtérmicos e de dreas tectonicamente ativas. O
género foi utlilizado por Dutra (1997) para sugerir
uma origem do grupo em dreas do Continente Antdr-
tico € seu uso como bioindicador de zonas sujeitas a
processos de subducgdo resultantes da separacio do
Gondwana.

Dados de fisionomia foliar podem ser usados
em niveis mais antigos com igual propriedade. Rohn
& Résler (1989) sugeriram que o cardter denteado do
bordo de algumas folhas de Glossopteris provenientes
da Formagio Rio do Rasto (Permiano superior) indica-
riam intervalos climiticos de maior seca, uma caracte-
ristica apoiada pelas ficies associadas.

Os mérodos arualisticos se encontram, no entan-
to, sob teste. Se empregados sem bases sélidas, podem
levar a interpretagdes errdneas ou incompletas, dado o
grande niimero de fatores que caracterizam os ambien-
tes e a possibilidade dos organismos modificarem suas
adaptacdes ao longo do tempo, em fungdo dos proces-
sos evolutivos. Isto é especialmente vilido quando se
trata de organismos mais antigos, onde faltam formas
taxonomicamente relacionadas que permitam o esta-
belecimento das afinidades. Nestes casos ¢ importan-
te, como vimos no inicio deste capitulo, a associagdo
entre as ficies sedimentares presentes e os restos fés-
seis associados, como fizeram Cazzulo-Klepzig ez alii
(1980) e Pasqualini ez @/ii (1986), com restos de flora e
invertebrados associados aos niveis com carvio do fi-
nal do Paleozéico na Bacia do Parana.

Outra ferramenta 1til 2 modelagem dos even-
tos geol6gicos pretéritos e, assim, a reconstitui¢io dos
paleoambientes, é a observagio dos efeitos da moder-
na configuragio geogrifica, climitica e dos processos
fisicos sobre o planeta. Lavina ¢ /i (1992) sugeriram
que processos de ressurgéncia podem ter sido a causa
da grande mortandade dos mesossaurideos durante o
Permiano no Rio Grande do Sul. A agdo das marés, a
presenga de regimes climdticos monsonais (Parrish,
1990) e eventos catastroficos, como tempestades
(Lavina ef /i, 1992) e ondas zsunamis, tém sido teste-
munhados no registro.

O aprofundamento do estudo das regides cos-
teiras atuais, além disso, mostra uma complexidade
muito maior para a interface mar-continente que os
esquemas até entdo vigentes na literatura. O registro
de ambientes de baia, mangues e marismas, pintanos
e turfeiras, estudrios, deltas, planicies de maré e sabkhas,
sugerem que os ambientes transicionais devem ter sido
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bem mais extensos no passado, como atestam as am-

plas plataformas rasas do Mesozéico.

D. Paleoecologia e a Reconstrugio
Paleogeografica

Os requisitos paleoecolégicos dos organismos
sio de grande aplicacdo ainda nas reconstrugdes
paleogeogrificas, quer através de organismos este-
nohalinos (como corais e equinodermados), que auxili-
am a mapear as dreas cobertas pelo mar, quer pela inca-
pacidade de outros, de atravessar barreiras aqudricas, in-
dicando a existéncia de massas continuas de terra
(dinossauros e plantas, por exemplo).

Para ranto, é necessdrio estabelecer os limites
de cada tixon — fronteiras — e destas entre si — as bar-
reiras. Cadeias de montanhas, mares, termoclinas ma-
rinhas, espécies competidoras, sdo alguns exemplos de
fatores limitantes 4 dispersdo dos organismos no meio.
Hoje ji se sabe que, em ambos os hemisférios, as altas
latitudes apresentam fronteiras bruscas, enquanto nas
dreas mais quentes, os limites sao difusos. A partir daf,
acredita-se que nas zonas intertropicais predomina a
competi¢do entre 08 Organismos, enquanto nas zonas
temperadas sdo os fatores fisicos que atuam na expan-
sao ou retragdo dos grupos.

As barreiras nio constituem, no entanto, um
impeditivo completo 2 passagem dos organismos, po-
dendo atuar como filtros que selecionam alguns gru-
pos. Um dos exemplos mais conhecidos € a participa-
¢do da América Central como elemento selecionador
na migra¢io de mamiferos entre as duas Américas du-
rante a queda do nivel do mar do final do Tercidrio
(Stehli & Webb, 1985).

Espécies que utilizam estratégias 7 costumam
caracterizar-se por uma maior capacidade dispersiva.

D.1 Modos de Dispersio

A dispersé@o é a potencialidade das espécies
de estender sua drea de distribuigio, levando-as a co-
lonizar novas regides. Quando caracterizada por épo-
cas ciclicas, denomina-se migragdo. Ja a conquista
de dreas mais amplas que aquelas que a mobilidade
individual do organismo permite, dependendo, em
grande parte, de estruturas reprodutivas (ovos, semen-
tes) e formas juvenis (larvas ou embrides), € chamada
de disseminagfo. Os elementos utilizados para isso,
como grios de pélen, sementes ou agentes méveis do

ambiente sio chamados didsporas. Segundo suas
didsporas, as espécies podem ser anemdfilas ou
anemaécoras, quando sdo transportadas pelo vento:
anemohidrécoras, quando flutuam em um meio aquo-
so, igualmente agiradas pelo vento; hidrécoras, quan-
do disseminadas pela d4gua, vertical ou horizontalmen-
te; e, finalmente, entoméfilas (transportadas por inse-
tos) ou zo6coras (outros animais, inclusive o homem).

Na reconstitui¢io paleogeogrifica é fundamen-
tal estabelecer, previamente, se os organismos foram
transportados antes (por suas didsporas) ou depois da
morte (necrocinesis) pelos agentes geodindmicos, ji
que estes processos podem fazer com que os restos pos-
sam ser encontrados em dreas onde seus relacionados
jamais existiram.

Esta constatagdo levou a uma aproximagio en-
tre a paleogeografia e a tafonomia, buscando reconstru-
goes mais coerentes do passado. Os estudos tafondmicos
permitem distinguir entre /ax# démicos, que registram
o local onde viviam e sua drea de distribuigio, e
adémicos (Lépez Martinez & Tryouls Santoja, 1994).
As entidades adémicas, apesar de ndo poderem ser uti-
lizadas para avaliar a distribui¢do pretérita dos grupos,
podem muitas vezes ser a linica maneira de determinar
as vias de dispersdo e, assim, para avaliar os sistemas de
ventos e correntes pretéritos. Grios de pélen de
Nothofagus, por exemplo, foram encontrados na Lagoa
dos Patos, no Sul do Brasil, cerca de 2.500 km de distdn-
cia de seu local de vida (Argentina e Chile), informan-
do sobre a diregio preferencial dos ventos hoje em dia
(S-SW) no cone Sul da América (Dra. M. L. Lorscheirtter,
informacdo verbal).

Como conclusio, é importante destacar que os
aspectos aqui abordados ficaram longe de aprofundar
o conhecimento paleoecolégico, uma das dreas que
maiores avangos tem apresentado e cuja contribuigio
é indispensdvel 2 ampliagdo dos conhecimentos
paleontolégicos e geoldgicos. Para aprofundar seu es-
tudo e aplicagdo, sugere-se, especialmente, as obras
de Dodd & Stanton Jr. (1981), Briggs & Crowther
(1996) e Huntley e afii (1997).

Referéncia

ABEL, O. 1935. Vorzeitliche Lebenspuren. Fisher, Jena.
644 p.
BATESON, G. 1988. O padrio que une. /n: CAPRA, F.

(ed.). Sabedoria Incomum: conversas com pessoas notd-
veis. Ed. Culerix, Sdo Paulo p. 59-74.




PALEOBIOGEOGRAFIA

Valéria Gallo
Francisco Figueiredo

A Paleobiogeografia é o ramo da Paleontologia
que lida com a distribui¢do de grupos de organismos
representados exclusivamente por fésseis. A base
conceitual € derivada da Biogeografia que, por sua vez,
¢ a ciéncia que busca reconstruir os padroes de distribui-
¢do geogrifica dos seres vivos e explicd-los segundo
processos histéricos subjacentes. As informagdes sobre
distribuicdo geogrifica aparecem condensadas na maio-
ria dos trabalhos de Sistemdtica e sdo muitas vezes apre-
sentadas em mapas.

O fato de toda espécie concentrar-se em uma drea
geogrifica constitui um padrio biogeografico particu-
lar. Algumas sd@o mais restritas, adquirindo o szatus de
reliquias biogeogrificas, enquanto que outras apresen-
tam ampla distribuicio, sendo quase cosmopolitas. Isto
indica maior ou menor grau de endemicidade. Mas, afir-
mar que esta ou aquela espécie é endémica nio esclare-
ce o fato dela estar onde estd. Entio, como explicar esse
padrao? A Ecologia nos apresenta resposta estéril paraa
questdo: a espécie estd la porque existem recursos que
estao sendo utilizados por ela. Se ela ndo ocorre em
outro lugar é porque ld ndo existem tais recursos. Em
outras palavras, a Ecologia nos mostra porque dada es-
pécie se mantém na sua drea de distribuicdo.

O enfoque biogeogrifico, em contraste com 0
ecoldgico, clama por explicacdes de larga escala tem-
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poral e espacial para o desenvolvimento das biotas, tais
como eventos eustaticos, tectbnica de placas, grandes
mudangas climdticas e de direcio de correntes marinhas,
todas de dificil detecgio sob condigbes atuais. Estes gran-
des eventos fazem parte da histéria do faxon.

O ponto de partida para o estudo paleobiogeo-
grifico é o reconhecimento de centros de endemismo,
ou seja, coincidéncia detectada na sobreposicio de dreas
de distribuigdo de zaxa ndo relacionados. Trata-se de um
padrao compartilhado, portanto possibilita a realizacdo
de testes ¢ geragdo de hipéteses por parte do
paleobiogedgrafo (figura 16.1).

Ja no século XVIII, o naturalista francés Georges
Louis Leclerc de Buffon (1707-1788) havia chamado a
atencao para o fato de que dreas com semelhantes condi-
¢des ecolbgicas abrigam diferentes zaxa. E o que hoje de-
nominamos Lei de Buffon (Nelson, 1978) e que explica o
endemismo e a disjun¢io geografica. Em conseqiiéncia
dessa lei, uma distribuigdo geogréfica congruente sugere
causas histéricas. Ou o grupo de organismos (populagaes,
espécies, taxa supra-especificos) surgiu ali ou veio de ou-
tro lugar. No primeiro caso, se for uma espécie, implica em
dizer que a especiagio ocorreu 14. No segundo caso, houve
dispersio e conseqiiente colonizagio.

A Biogeografia, como considerada aqui, € a
Biogeografia Histérica, que lida particularmente com a
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Figura 16.1 Quadros (A-E) mostrando dreas de distribui¢io de cinco espécies (1-5) norte-americanas de aves. No quadro

inferior direito, observa-se o centro de endemismo resultante da superposigio destas dreas (modificado de Udvardy, 1969).

reconstrucio da histéria de 4reas (centros) de endemismo
com base na congruéncia de informacio filogenética
gerada por faxa nio relacionados, mas que ocorrem nes-
sas dreas (Morrone & Crisci, 1995). Os processos
subjacentes levados em consideragdo sao biolégicos
(especiagio, dispersio, vicaridncia, extingio) ou geold-
gicos (tectdnica de placas, eustasia).

Figueiredo ez a/ii (2001), ao lidarem com a
dlsmbméﬁﬂmleﬂgcagriﬁca de peixes do Cretdceo
Superior da Bacia de Pelotas (Sul do Brasil), mostra-
ram a linha de raciocinio para a elaboracio de hipé-
tese dentro do contexto da Biogeografia Histérica,
através de uma andlise preliminar dos dados. Neste
trabalho, os autores apontam evidéncias # priori de
uma relagiio paleobiogeogrifica entre sul do Brasil,
norte da Africa e sul da Europa durante o Cretdceo
‘com base na distribuicao congruente (trago genera-
lizado) de 7exa marinhos de peixes enchodontideos
(Rharbichthys), dercetideos (Rhynchodercetis) ¢
‘holocentrideos primitivos (Pelotius). A posterior, isso

poderia também indicar possiveis relacdes ecolégi-
cas pretéritas entre estes peixes demersais. Dentre
estes faxa, o género monotipico Rharbichthys apre-
senta ampla distribuicio ao longo deste cinturio
paleogeogrifico, demonstrando ser um membro
conservativo de Enchodontoidea, ndo afetado por
eventos vicariantes seqiienciais relacionados a his-
toria geoldgica do Mar de Tethys.

A Ecologia, que lida com atributos extrinsecos
dos organismos e padrdes atemporais (horizontais), pode
ser incorporada posteriormente na anilise biogeogrifica,
tendo como base o padrdo biogeogrifico (padrio verti-
cal), passando a ser uma Ecologia Histérica (Brooks &
MclL.ennan, 1991).

Aspectos Conceituais e Histéricos da
Paleobiogeografia

O desenvolvimento do pensamento
biogeogrifico remonta a prépria histéria da humanida-
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Figura 16.2 Mapa do tipo T-O segundo Zacarias Lilio,
Orbis Breviarum, Florenga, 1493.

de (Papavero ez afii, 1995). Nos mapas do tipo T-O, do
século XIII, hd uma preocupagdo marcante com o re-
gistro grifico de formas restritas a dreas geograficas
pouco conhecidas (figura 16.2). Nesses mapas, os ra-
mos do “T™ correspondiam a grandes corpos d’igua
que dividiam a ferra habitabilis (Asia, Europa e Africa):
mar Mediterrineo, rio Nilo e rio Tanais (Don). De acor-
do com a cosmologia cristd, Jerusalém era o ponto cen-
tral. O “O” correspondia ao limite do mundo conheci-
do, além do qual havia um imenso abismo celestial
repleto de criaturas infernais.

Mas, foram as novidades obtidas durante o perio-
do das grandes navegagdes que trouxeram A tona o
questionamento de muitos pontos sobre a distribuicio
dos seres vivos, antes inabaliveis, contidos nas Sagradas
Escrituras. Vdrias espécies de plantas e animais, muito
diferentes daquelas até entdo conhecidas na Europa,
Asia e Africa, separadas por imensas distincias, por ve-
zes ocedinicas, foram identificadas sugerindo virios even-
tos de criagdo. E, para complicar ainda mais a situagio,
constatou-se a presenca de populagdes humanas no Novo
Mundo. Até entdo, era comum acreditar na existéncia
do eciimeno: Terra conhecida e habitada pelas diferen-
tes populagoes humanas que teriam descendido direta-
mente de Addo e redimidas pela vinda do Cristo
(Papavero er alii, 1995).

Foi o mito do diltivio universal que mais inspi-
rou o desenvolvimento do pensamento biogeografico
(Browne, 1983). Mesmo assim, o naturalista sueco
Carolus Linnaeus (1707-1778), criacionista, nio adotou
literalmente a narrativa do dilivio. Deu a esse mito uma
nova leitura, postulando uma ilha paradisiaca primordi-
al, situada nos trépicos, onde teria ocorrido um (inico
evento de criagdo para todas as espécies (Nelson &
Platnick, 1981). Essas estariam distribuidas na ilha se-
gundo condicdes ecolégicas particulares. Com o abai-
xamento do nivel do mar, as espécies recém-criadas
puderam se dispersar para outros locais da superficie ter-
restre com condi¢oes ecoldgicas similares e se instalar
segundo suas preferéncias. Nesta interpretacio estio
implicitos dois conceitos que perduraram como iinica
explicagio plausivel para padrdes biogeogrificos: cen-
tro de origem (ou de criacao) e dispersio.

O boténico suigo Augustin Pyrame de Candolle
(1778-1841) distinguiu com precisdo Biogeografia Eco-
légica de Biogeografia Histérica. Além disso, ele divi-
diu a Terra em 20 diferentes provincias fitogeograficas,
de acordo com o grau de endemicidade e histdria dos
diferentes grupos vegetais (Candolle, 1820).

No campo da Zoologia, Phillip L. Sclater (1829-
1913) identificou padrées biogeogrificos, dividindo a
superficie terrestre em regides zoogeogrificas, com
base na distribuigio de grupos de aves (Sclater, 1858).
Chamou a atengfo para o fato de que nio basta o reco-
nhecimento dessas divisoes; seria importante uma ten-
tativa de explica-las. No entanto, o que se viu desde
entdo foi uma preocupagio maior com a delimitagio ¢
subdivisio de regides pelos naturalistas interessados
em distribui¢io, com base nos seus grupos taxondmicos
de estudo. Destaque ¢ dado para Alfred Russel Wallace
(1823-1913) que reuniu relevantes informagdes sobre
a distribuigio geogrifica de varios animais, principal-
mente vertebrados terrestres, condensando-as em uma
publicagio que se tornou referéncia por muitos anos e
que continha sua proposta de classificacdo
zoogeogrifica (Wallace, 1876).

Posteriormente, a comparagdo quantitativa de
elementos da fauna e flora de determinadas dreas pas-
sou a empregar indices de similaridade, tais como:
Jaccard, Simpson, Braun-Blanquer e Dice (Udvardy,
1969). Na prérica, as dreas podiam ser reconhecidas tan-
to pela presenca (e.g., Neotropical), quanto pela escas-
sez (ou auséneia) de faxa endémicos (eg., Nedrtica).
Evidéncias empiricas se acumularam, mostrando que
hd grupos taxondmicos que podem ser encontrados em
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mais de uma regido, nio respeitando barreiras climdti-
cas ou fisiograficas.

Alguns trabalhos de cunho bioestratigrifico, por
vezes, fazem referéncia 4 paleobiogeografia de deter-
minados fexa utilizando andlises quantitativas baseadas
em similaridade para inferir a dindmica da drea de distri-
buigdo destes em um determinado periodo de tempo.
Entretanto, na maioria das vezes, ndo hd uma preocupa-
¢do com a recuperacio das relagdes historicas dos raxa e
das dreas de endemismo. O enfoque é meramente des-
critivo no reconhecimento do padrio de distribui¢io. A
determinagio dos processos histdricos subjacentes é feita
de forma intuitiva, dependente da informacao geolégi-
ca. Por exemplo, Sato e a/ii (2002) apresentam uma “re-
constru¢do paleobiogeogrifica” para nanofdsseis
calcdrios durante o Plioceno Superior (cerca de 2,75
milhdes de anos) no Oceano Pacifico, associando a mes-
ma ao soerguimento do Istmo do Panamd. Embora es-
ses organismos sejam uma ferramenta ttil para datagio
e inferéncias paleoambientais, o uso isolado de deter-
minado faxon em uma andlise biogeogrifica pode nio
refletir a histéria de dreas de distribuigio.

ENFOQUES | BIOESTRATIGRAFIA| PALEOBIOGEOGRAFI
Reconhecimentol por similaridade por parentesco
de taxa
Relagdo
filogenética de irrclevante relevante
taxa
Relagdes entre horizontais R
dreas de fross i e verticais (histéricas)
distribuigio
Féssil-guia ferramenta bésica paraa | dependente de uma andlise
datagio filogenética
Assembléia determinante na T & oee = atoh e
fossilifera do correlagio ep LA A
ixianth estratigrifica a priori (raciocinio circular)
E’;‘;';‘;;‘fg:‘" dispersio (primdria) vicaridincia (primdria)
distribuigio vicandncia (secunddria) dispersio (secundiria)

Um conceito-chave em biogeografia é o de drea
de distribui¢do: uma determinada drea geogrifica ocu-
pada por populagies, espécies ou raxa supra-especifi-
cos (Cabrera & Willink, 1973). Os limites da drea de
distribuigio sdo estabelecidos por barreiras fisicas e/ou
ecolégicas. A dindmica da drea de distribuigdo depende
da eficdcia ou n@o do tipo de barreira. No caso da inefi-
ciéncia dessa, o grupo de organismos tende a se expan-
dir. Caso contririo, hd retragao da drea de distribuigdo.

~ Umabarreira para determinado grupo de or-
~ ganismos pode funcionar como uma “ponte” natu-

oy

ral para outro e vice-versa. A histéria geoldgica das
Antilhas ¢ da América Central ilustra bem isto
{Meschede & Frisch, 1998). Durante a maior parte
do Tercidrio, elementos dos oceanos Atlintico e
Pacifico tiveram livre fluxo na regido que hoje
corresponde & América Central, promovendo assim
amplo intercimbio de fauna e flora marinhas. O
soerguimento do Istmo do Panamad, na transi¢do Plio-
Pleistoceno, foi um evento vicariante que levou a
interrupgdo do fluxe. Por outro lado, o istmo funcio-
nou como uma ponte ligando as Américas do Norte
¢ do Sul, possibilitando dispersio de elementos con-
tinentais boreais e austrais (figura 16.3).

O fenémeno da dispersdo, ou translocagdo geo-
grifica, pode ser abordado em diferentes niveis de ge-
neralidade:

a) dispersdo organismica (relativa aos meca-
nismos intrinsecos que permitem o espalhamento de
um individuo em dada drea devido a adaptagoes parti-
culares);

b) dispersdo especifica (expansio da drea de
distribuig¢do da espécie influenciada por eventos histé-
ricos de grande escala espacial, particularmente
flutuagdes eustdticas, mudangas climdticas globais ou
tectonica de placas);

c) disperséo da biota (ultrapassagem de exten-
sas barreiras pré-existentes por elementos da biota).
Com relagdo a este tltimo item, muitos pesquisadores
(por exemplo, Darlington Jr., 1957; George, 1962;
Simpson, 1965), por ndo admitirem cientificamente a
deriva continental, adotaram a dispersio saltatéria
como o tinico modo de explicar padrdes biogeogrificos
de espécies e biotas a longa distincia.

Partindo da premissa que dispersao € sempre uma
realidade no nivel de organismo, os biogedgrafos
dispersionistas extrapolaram, idealizando rotas de dis-
persdo intercontinentais e transocednicas para as espé-
cies recentes € extintas, Essa rota tem inicio no centro
de origem, um local pontual na superficie terrestre no
qual uma espécie ou fzxon supra-especifico supostamen-
te teria se originado e posteriormente dispersado. O pro-
blema metodolégico maior era a falta de critério e con-
tradi¢des na determinagio desse centro de origem
(Humphries, 1981).

O paleomastozodlogo George Gaylord Simpson
(1902-1984) reconheceu trés tipos de rotas de dispersao
para grupos de espécies (Simpson, 1965), com base no
grau de similaridade faunistica:
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Figura 16.3 Intercimbio de mamiferos
entre as Américas no Plio-Pleistoceno (modifi-
cado de Pough er afii, 1999).

a) corredor: onde as condigdes ecoldgicas de
cada extremidade da 4rea de distribuigo seriam simila-
res, de forma que o livre fluxo seria favorecido ao longo
dessa drea, contribuindo para uma maior homogeneidade
(alta similaridade);

b) filtro: onde a mescla de condigdes ecoldgi-
cas favordveis e desfavoriveis restringiria o livre fluxo e
somente formas bem adaptadas teriam condigoes de al-
cangar os extremos, contribuindo para uma baixa simila-
ridade;

¢) pdreo (sweepstake route): onde a distdncia e as
condigdes ecolégicas nas regioes intermedidrias seriam
muito restritivas, de modo que a chance de cruzar a(s)
barreira(s) seria muito rara.

Arratia (1994) propds a existéncia de uma
possivel conexdo entre as paleoictiofaunas da Eu-
ropa, América Central e América do Sul pelo Mar
de Tethys durante o Neojurissico. Nesta época, te-
ria se formado um corredor marinho, conhecido
como “Corredor Hispénico ou Caribenho” (figura
16.4), entre o Oeste de Tethys e o Leste do Pacifi-
co, por onde 0s peixes € outros organismos mari-
nhos poderiam se deslocar. E provivel, ainda, que
outros corredores marinhos tenham surgido como

BénciadasepariciodoGondwans cLauris

Léon Croizat (1894-1982), botinico italiano, afir-
mou que a ponte entre Biologia ¢ Geologia € a
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Figura 16.4 Mapa paleogeogrifico do Neojurdssico indicando localidades com ocorréncia de peixes (1 - 5). Evidéncias
geoldgicas e paleontolégicas sugerem um intercdmbio faunistico pelo Mar de Tethys (“Corredor Hispinico ou Caribenho™)

(modificado de Arratia, 1994).

Biogeografia. Ele desenvolveu uma metedologia grafi-
ca para a recuperagio de padrdes biogeogrificos repli-
cados, explicando-os de forma coerente segundo pro-
cessos histdricos (Croizat, 1952, 1958, 1964). Nesse as-
pecto, ele resgatou o conceito de viearidneia introdu-
zido pelo botdnico inglés Joseph Dalton Hooker (1817-
1911), como uma alternativa para a dispersio através de
barreiras pré-existentes. Por vicaridneia (vrcarius, aque-
le que substitui outro; —antia, sufixo que denota agiio e
efeito) entende-se o isolamento de grupos de organis-
mos (populacgdes, espécies e faxa supra-especificos) pelo
aparecimento de uma barreira (fisica ou ecoldgica).
Nesse caso, a barreira é da mesma idade dos grupos de
organismos separados por ela (figura 16.5). A importin-
cia desse conceito é que se trata de um evento comum
aos elementos de uma biota. Em conseqiiéncia disso,
hipéteses fundamentadas em vicaridncia (evento co-
mum) seriam testdveis, enquanto que aquelas baseadas
em dispersio aleatéria (evento particular), nio.

Para Croizat (1964), a evolugio € constituida de
trés componentes: forma, espago e tempo. Por forma,
subentende-se todo e qualquer atributo intrinseco de
um organismo. Esses atributos sofrem transformacio ao
longo do tempo (evolucio biolégica). Em contrapartida,
as dreas onde esses organismos sio encontrados tam-

bém se transformam. Mudancas nos atributos e nas dreas
que abrigam organismos estio interligadas. Para ele,
Terra e biota evoluiram em conjunto, em regime de
intervencao reciproca. Com a introdugdo do conceito de
espaco relativo em Biogeografia, Croizat p6s em che-
que a hipdtese corrente para sua época de uma "lerra
estatica (espago absoluto), cuja histéria seria indepen-
dente daquela dos seres vivos.

Croizat (1958) reconheceu na histéria
biogeogrifica de um grupo de organismos duas fa-
ses: uma de mobilismo e outra de imobilismo. Na
primeira, os organismos tenderiam a se espalhar por
uma dada drea geogrifica até se depararem com

- barreiras restritivas. Nesse periodo, a drea mantém-
se estdtica. Na segunda fase, apds a distribui¢do dos
organismos ter se estabilizado, estes estariam de-
pendentes da dindmica da drea (tectdnica, mudancga
climatica). A dispersio de uma espécie ou tfaxon
supra-especifico seria a do primeiro caso, ou seja,
expansao da drea de distribuiciio na auséncia de uma
barreira. Ele achava pouco provivel que padroes
biogeograficos de escala global fossem o resultado
da convergéncia de rotas de dispersdo de organis-
mos com diferentes potenciais para ultrapassar
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Figura 16.5 Hipéteses sobre a distribuicio geogrifica de espécies. Em A, a barreira é pré-existente; em B, a barreira € da

mesma idade das espécies divergentes.

barreiras pré-existentes. Seria mais simples admitir
uma ampla distribuicdo de espécies ancestrais por
uma extensa drea (cosmopolitismo ancestral) e pos-

~ terior fracionamento dessa drea por eventos climd-
ticos e geolGgicos.

A relevincia das idéias de L.éon Croizat estd para
a Biogeografia assim como as do entomélogo alemdo
Willi Hennig (1913-1976) estd para a Sistemdtica Bio-
légica. Croizat libertou a Biogeografia do rango
dispersionista, enquanto que Hennig (1966) libertou a
Sistemadtica da busca por “elos perdidos”. A integragdo
das idéias de Croizat com as de Hennig contribuiu para
o desenvolvimento de uma Biogeografia Histérica com
forte metodologia explicita (figura 16.6).

A seguir sdo apresentados e discutidos conceitos
¢ mérodos empregados em Biogeografia Historica, com
énfase na Biogeografia por Vicaridncia, visando i sua
aplicagdo em estudos paleontoldgicos.

Métodos em Biogeografia Histérica
Aplicados em Paleontologia

Biogeografia Filogenética

Trata-se da primeira aplicagdo da Sistemadtica
Filogenética 4 Biogeografia. Hennig (1966) postulou

uma relagdo sincrdnica entre a transformacio dos
caracteres e a progressiao das espécies no espago geo-
grifico. Os conceitos bésicos sio:

a) regra do desvio - em um par de espécies-
irmis, uma delas é sempre mais derivada do que a outra;

b) regra da progressdo - de um par de espécies-
irmds (aquelas com maior grau de parentesco), a forma
potencialmente mais derivada estaria na periferia da drea
de distribuicdo.

Hennig (1966) adotou o tipo de especiagio,
alopdtrica por isolados periféricos como sendo 0 modo
mais comum de especiagio. Neste modo de especiagio
as populacdes isoladas e situadas na periferia da drea de
distribui¢do tendem a se diferenciar mais facilmente do
que aquelas aglutinadas no centro.

Em linhas gerais o mérodo da Biogeografia
Filogenética consiste em (figura 16.7):

a) construir um cladograma para um grupo parti-
cular de organismos;

b) aplicar a regra do desvio e da progressio;

¢) contrastar os dados com informacio geologica
para postular vicaridncia ou dispersao.

O principal implementador deste método foi
Brundin (1966, 1981, 1988) que o denominou de
Biogeografia Filogenética, adequando-o ao conceito de
vicaridncia.
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Figura 16.6 Relagbes filogenéticas de dinossauros alossaurbides ¢ histéria das suas dreas de distribuigdo. O evento 1
corresponde a separagio de porgdes da Laurdsia do Oeste do Gondwana; o evento 2 indica fragmentagdo posterior do Oeste do
Gondwana em América do Sul e Africa [on line - htep://cas.bellarmine.edu/tietjen/Ecology/evolution_of_dinosaurs.html].

Pan-biogeografia

O método pan-biogeogrifico foi desenvolvido
por Croizat (1952, 1958, 1964) e consiste na ligagdo de
localidades ou dreas de distribuigdo de um determinado
taxon, através de linhas seguindo um critério de minima
distdncia. Essas linhas foram denominadas tragos indi-
viduais e correspondem 2s coordenadas geograficas do
taxon ou o local no espago geogrifico onde ocorreu a
sua evolugdo. A coincidéncia de tracos individuais de
grupos ndo relacionados filogeneticamente corresponde
a um trago generalizado. Isso implica em histéria co-
mum (homologia espacial) determinada por vicaridncia

(figura 16.8).

Os tragos generalizados sdo orientados de modo
a indicar uma seqiiéncia de eventos de vicaridncia, con-
forme os seguintes critérios (figura 16.9):

a) centro de massa (irea com maior riqueza de

mg‘éa'es);

b) linha de base (principais aspectos geotectd-
nicos que afetaram a histéria das dreas em questio);

¢) informacdo filogenética (histéria evolutiva
dos taxa).

A orientag¢io com base no centro de massa é da
drea com maior nimero de /gxg para outra com menor
nimero até chegar naquela com o menor niimero de
taxa possivel.

Qutros pan-biogedgrafos passaram a utilizar a
informacio filogenética sob a forma de cladogramas
(Craw, 1988). Atentando para a topologia do cladograma
e substituindo o faxon pela drea onde ele ocorre, os
taxa terminais mais derivados seriam aqueles localiza-
dos nas tltimas dreas a sofrerem vicaridncia (figura
16.10).

Um conceito fundamental introduzido pela Pan-
biogeografia foi o de né. Esse corresponde a regides de
convergéncia de tragos generalizados, sugerindo dentro
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Figura 16.7 Cladograma saxenl/irea ilustrando a
metodologia da Biogeografia Filogenética. A, B, C e D sio
espécies; 1, 2 e 3 sdo dreas; X, Y e Z sdo os ancestrais hipoté-
ticos, Na topologia do cladograma, a espécie “A” (mais primi-
tiva) estaria mais préxima do centro de origem, enquanto que
a espécie “D” (mais derivada) estaria mais distante. Na re-
construgido da drea ancestral segue-se do extremo do
cladograma em diregfo a sua base, determinando com isso a
drea de distribuigdo dos ancestrais hipotéticos a partir das
dreas de distribuigdo dos descendentes. Se as dreas dos des-
cendentes sdo diferentes, aquela dos ancestrais € o somatério
delas. Comparando-se com a drea do grupo-irmio, se esta for
igual a uma das dreas que integram a drea ancestral, a outra
drea, a diferente, é eliminada.

de um contexto geoldgico moderno dreas hibridas (com-
postas) ou de fusdo de placas tectdnicas.

A Pan-biogeografia possibilita um reconhecimen-
to a priori de virios padrdes congruentes de distribuigio
geogrifica quando nenhuma anilise filogenética acha-
se disponivel (Morrone & Crisci, 1990), Além disso, tem
se revelado dtil no reconhecimento de dreas hibridas,
ponto fraco da Biogeografia Cladistica (Crisci & Morrone,
1992).

O método de Léon Croizat foi refinado por Page
(1987) e Craw (1988). O primeiro autor apresentou o
seguinte procedimento metodolégico (figura 16.11):

a) construir tragos individuais para grupos
monofiléticos;

b) ligar as localidades seguindo o critério de dis-
tincia minima;

¢) orientar os tragos individuais a partir de infor-

macdo sobre a linha de base, relacio filogenética ou
centros de massa;

Figura 16.8 'Tragos generalizados para trés distintos
grupos de organismos. (A) Aves ratitas. (B) Fagiceas do géne-
ro Notophagus (hemisfério sul) e Fagus (hemisfério norte). (C)
Anfibios do género Lefopelma e taxa afins (modificado de
Morrone & Cirisci, 1995).

d) construir matrizes de conectividade para os tra-
¢os individuais e para os tragos em conjunto;

e) avaliar estatisticamente a congruéncia dos tra-
¢os (alto indice de conectividade sugere a presenga de
nos);

f) construir matrizes de incidéncia;

g) indicar no mapa os tragos generalizados, linhas
de base, nés e centros de massa.

O método de Craw (1988) inclui as seguintes etapas:

a) construir tragos individuais para grupos
monofiléticos;

b) construir uma matriz do tipo dreas versus tragos
individuais (presenca=1; auséncia=0), sendo os tragos
tratados como caracteres para as dreas analisadas;

¢) utilizar o programa PHYLIP (Felsenstein,
1986) para obter o maior “clique” (conjunto de tragos
individuais compativeis) que serd considerado como tra-
¢o generalizado;
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centro de massa de A
centro de massa de B

linha de base de B

ra
a v I \\\
linha de base de A n6 biogeogrifico de A e B

Figura 16.9 Exposi¢ao grifica dos principais conceitos pan-biogeogrificos. O trago individual do zaxor hipotético A estd
representado por localidades (circulos) conectadas segundo o eritério de minima distdncia. No caso do taxon B, as localidades estio
representadas por estrelas. Os centros de massa estdo circunscritos por linhas tracejadas. As linhas de base representam bacias
ocednicas separando blocos continentais (modificado de Craw ez a/ii, 1999).

Figura 16.10 Orientagio de tragos € ob-
tengdo do trago generalizado. (A) Trago indivi-
dual (a). (B) Trago individual (b) e sua orienta-
¢ao segundo uma linha de base. (C) Trago indi-
vidual (¢) e sua orientagio segundo informagio
cladistica. (D) Trago generalizado (a+b+c) obti-
do pela sobreposicio dos tragos individuais das
figuras A-C (modificado de Crisci & Morrone,
1992).
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d) avaliar estatisticamente o trago generalizado;
e) identificar as linhas de base;

f) plotar no mapa os tragos generalizados, as li-
nhas de base, 0s nés e os centros de massa.

Biogeografia Cladistica

A idéia central da Biogeografia Cladistica é a
correspondéncia entre a histéria evolutiva dos faxa e
das dreas onde eles sdo encontrados. Ao substituir-
mos 0s faxa terminais (ou termos) de um cladograma
de taxa pelas dreas onde estdo distribuidos, obtemos
o chamado cladograma de drea. Este, da mesma for-
ma que um tragco individual no mérodo pan-
biogeogrifico, ainda ndo nos permite afirmar se o pa-
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Figura 16.11 ‘Tragos individuais orientados,
matrizes de conectividade e matrizes de incidéncia.
As figuras A-C representam tragos individuais; D-F
sdo matrizes de conectividade correspondentes a es-
tes tragos. A figura G mostra uma matriz de
conectividade global produzida da combinagio das
matrizes D ¢ E. A figura I mostra uma matriz de
conectividade global produzida da combinagdo das ma-
trizes E e F. A figura | € uma matriz de conectividade
produzida pela combinagdo das matrizes D-F. As figu-
ras J-L sdo matrizes de incidéncia correspondentes
aos tragos A-C (modificado de Morrone & Crisci, 1990).
As matrizes de conectividade sdo construidas levan-
do-se em conta a relagdo entre as localidades. Se hd
conexio de uma localidade com a outra, coloca-se 1
(um), caso contrério, coloca-se 0 (zero). Uma vez de-
terminada a orientagio do trago, monta-se uma matriz
de incidéncia que relaciona localidade, trago e orienta-
¢do. Nessa matriz, coloca-se 1 para a localidade de onde
sai o trago e -1 para a localidade que o recebe.

drio recuperado deve-se a dispersdo ou a vicaridncia.
Quando h4 congruéncia na topologia de cladogramas
de taxa ndo relacionados, mas que ocorrem nas mes-
mas dreas, inferimos um padrio comum explicado
mais economicamente por vicaridncia. E o chamado
cladograma geral de drea (correspondente a um tra-
¢o generalizado da Pan-biogeografia) e que reflete
homologia biogeogrifica (histéria comum) (figura
16.12).

Em uma reconstrugio biogeogrifica cladistica,
o0s seguintes casos podem ocorrer: condi¢io trivial, au-
séncia de informagio sobre drea, ampla distribuicio e
distribuigdo redundante (figura 16.13). 7zxe com ampla
distribui¢do e com distribuigio redundante sio decor-
rentes da falta de resposta a um evento vicariante (au-
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condigao trivial area ausente
aA aA
bB bB
cC
dD cD

séncia de especiagio), extingdo ou dispersdo. Sio fontes
de incongruéncias nos cladogramas de dreas.

Com a finalidade de solucionar particularmente
esses problemas biogeogrificos, sem ter que excluir da-
dos ou assumir histérias miltiplas para as dreas, foram

desenvolvidos procedimentos conhecidos como supo-

cladogramas cladogramas
taxonomicos de dreas
a, a, a, 2
e
A
b, b, by
—
B
€4 ¥ C3 1 2
—_—
C

cladograma
geral de areas

3 1 - 3
L _h
_— — 3
e

Figura 16.12 Etapas de uma anilise biogeogrifica cladistica. Construgio de cladogramas de drea a partir de cladogramas
taxondmicos e a derivagdo de um cladograma geral de dreas (modificado de Morrone & Cirisci, 1995).

ampla distribuigao redundéncia

aA

<“’C
dD

aA

bB
cC
dA
eC

Figara 16.13 Cladogramas de dreas para quatro dreas de distribuigio (A,B,C e D) a partir de quarro distintos cladogramas
taxondmicos (a-d sdo faxa) (modificado de Espinoza & Llorente, 1991). A condigiio trivial verifica-se na correspondéncia direta
entre um /zxon e uma drea. Os problemas que mascaram o padrdo biogeogrifico ocorrem quando: um #axon pode ter se extinguido
em dada édrea e/ou ndo tivemos informagio sobre ele naquela drea por algum motivo (drea ausente); um saxon pode ser encontrado
em mais de uma drea (ampla distribuigdo); mais de um zzxon € encontrado em determinada drea (redundincia).

sicoes 0, 1 e 2 (Nelson & Platnick, 1981; Veller ez a/ii,
1999, 2000) (figura 16.14).

Os principios e métodos da escola de
Biogeografia Cladistica consistem, em sintese, na andli-
se de padrdes congruentes de distribuigio geogrifica a
partir de cladogramas de 4rea derivados de cladogramas
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de taxa (Humphries & Parenti, 1999; Veller ez a/ii, 1999,
2000). O protocolo pode ser resumido nas seguintes eta-
pas:

a) definir grupos monofiléticos que ocorram, no
minimo, em trés 4reas (enunciado de trés faxa);

b) construir e/ou utilizar cladogramas para cada
taxon,

¢) substituir os nomes dos Zzxa terminais dos
cladogramas pelos nomes das dreas em que ocorrem,
obtendo cladogramas resolvidos de drea;

d) observar possiveis sobreposicdes entre os
cladogramas de dreas, propondo um cladograma geral
de dreas;

e) sugerir processos para explicar o padrio
biogeogrifico obtido.

Da mesma forma que no cladismo atual, na
Biogeografia Cladistica existem métodos correntes que
ddo énfase a recuperagio de padrdes e outros, 2 descri-
¢o dos processos. Mesmo dentro do conjunto de técni-
cas que buscam recuperar o padrio, temos critérios dis-
tintos utilizados para a escolha do cladograma geral de
dreas (Veller e a/ii, 2000):

a) compatibilidade: intersecio de distintos con-
juntos de cladogramas de dreas aplicando as suposigdes
0, 1 e 2 (por exemplo, métodos de Anilise de Compo-
nentes, de Enunciado de Trés Areas e de Arvores Re-
conciliadas);

b) parciménia: escolha do cladograma geral de
dreas utilizando-se um algoritmo de simplicidade e apli-
cando a suposigio 0 (por exemplo, método de Anilise

Figura 16.14 Representagio grifica das
suposi¢des 0, 1 e 2 aplicadas na resolugio de
cladograma com saxa de ampla distribuigio nas
dreas 1-2 (modificado de Morrone & Cirisci,
1995). Na suposigio 0, as dreas sio monofiléricas
com os faxa representando sinapomorfias € o
padrio é explicado apenas por vicaridncia. Na
suposi¢do 1, as dreas podem ser mono- ou
parafiléticas (o zzxon amplamente distribuido
pode ser, na verdade, mais de um), nesse ilti-
mo caso implica em dizer que os faxa se modifi-
caram seqiiencialmente no cladograma e o pa-
drdo é explicado por vicariincia ou extingdo. Na
suposicio 2, as dreas podem ser mono-, para- e
polifiléticas e a explicagiio para a distribuigio
pode ser por vicaridncia, extingio ou dispersio.
Note que a suposigio 2 inclui a 1 que, por sua
vez, inclui a 0.

Parciménica de Brooks e de Andlise Parciménica de
Endemismos).

A seguir sdo apresentados os principais métodos
de padrdo e suas formas de lidar com os principais pro-
blemas paleobiogeogrificos.

Anailise de Componentes

A andlise de componentes comega com
cladogramas de dreas construidos para cada grupo
monofilético estudado (figura 16.15). Os entrends
correspondem a hipéteses potenciais de relacionamen-
to de dreas ancestrais, ou seja, componentes, e sao re-
presentados, em geral, por niimeros.

A quantificacio da anilise de componentes en-
volve as seguintes etapas:

a) construir cladogramas de faxa;

b) construir cladogramas de édreas;

c) identificar os possiveis problemas biogeogri-
ficos;

d) aplicar as suposicoes 0, 1 e 2;

¢) obter um cladograma geral de dreas com base
na intersegdo dos conjuntos de cladogramas de dreas;

f) gerar matriz do tipo componentes versus dreas;

g) aplicar o algoritmo de parciménia de
Wagner (na qual a seqiiéncia de transformacio de
caracteres é sempre aditiva e admite a reversibilidade
da transformagio, Kluge & Farris, 1969) ou analisar

com algoritmo de compatibilidade (Zandee & Ross,
1987);
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h) gerar cladograma(s) geral(is) de 4rea(s);

1) no caso de haver miiltiplos cladogramas de
dreas, pode-se utilizar técnica de consenso (Kitching ez
alii, 1998) para reduzir o seu niimero.

A andlise de parciménia de Wagner (item g) pode
ser feita com o auxilio do programa Hennig86 (Farris,
1988) e o algoritmo de compatibilidade (item g) pode
ser implementado com o programa CAFCA (Zandee,
1991).

Os programas COMPONENT versées 1.5 e 2.0
(Page, 1989, 1993a, respectivamente) sdo 0s mais utili-
zados na andlise de componentes. O COMPONENT
2.0 encontra-se disponivel na Internet (hrep://
taxonomy.zoology.gla.ac.uk/rod/cpw.html).

Enunciado de Trés Areas

O enunciado de trés dreas (TAS - “three-area
statements”, Nelson & Ladiges, 1991a) obedece o mes-
modelo conceitual do “three-taxon statements” uti-

zado no Cladismo Numérico (Nelson & Platnick, 1991)
€ cor iste das seguintes etapas:
- a) escolher cladogramas de taxa;

Figura 16.15 Aplicagio da suposi¢do 2 na escolha do cladograma geral de dreas a partir de cladogramas de dreas problemd-
ticos (modificado de Morrone & Crisci, 1995). O cladograma geral de dreas (destacado em fundo cinza) é obtido a partir do clique,
que corresponde ao conjunto de componentes mais freqiientes.

b) obter cladogramas de dreas para cada zaxon;

¢) construir uma matriz contendo enunciados de
trés dreas a partir dos cladogramas de dreas particulares;

d) utilizar o algoritmo de parcimdnia.

O programa utilizado na criagio da matriz é o
TAS (Nelson & Ladiges, 1991b) ¢ a andlise pode ser
feita com o programa Hennig86.

Arvores Reconciliadas

Uma metodologia ainda mais refinada na re-
construgio paleobiogeogrifica consiste na obten¢io
de drvores reconciliadas. Neste método, proposto por
Page (1993b), o cladograma produzido para o pri-
meiro taxen considerado é sobreposto ao de outros
taxa encontrados nas dreas estudadas, visando 2
detecgio de congruéncias. Este método objetiva re-
conciliar os distintos cladogramas de dreas, de modo
a maximizar a histéria compartilhada entre os mes-
mos (figura 16.16).

As etapas sdo as seguintes:

a) selecionar cladogramas de zaxe monofiléucos
distribuidos nas dreas estudadas;
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Figura 16.16 Arvores reconciliadas. (A) Reconciliagio entre um cladograma de dreas (com letras miniisculas) e seu
cladograma geral de 4reas (com letras maitsculas). (B) Exemplo mais complexo mostrando que uma duplica¢do é postulada para

reconciliar as drvores (modificado de Morrone & Cirisci, 1995).

b) substituir nos cladogramas taxon6micos 0s faxa
terminais pelas dreas onde eles ocorrem, produzindo
cladogramas de dreas;

¢) reconciliar os cladogramas particulares de
dreas aplicando os seguintes critérios - Duplicagoes
(nimero de vezes que se deve duplicar um clado),
Folhas adicionadas [diferenca no nimero de nés dos
cladogramas (=itens de erro)], Perdas (niimero de nés
“perdidos”);

d) obter o cladograma geral de dreas que
minimize tais critérios para o conjunto de cladogramas
de dreas. Os resultados obtidos devem ser contrastados
com hipéteses geoldgicas correntes sobre origem e
evolugio de bacias sedimentares e deriva continental.

O programa COMPONEN'T versio 2.0 (Page,
1993a) é o indicado para o processamento e analise dos
dados paleobiogeogrificos.

Andlise Parciménica de Brooks

A Anilise Parciménica de cladogramas do tipo
taxonl/drea, correntemente designada como BPA
(“Brooks Parsimony Analysis”), foi proposta por Wiley
(1988), tendo como base as idéias originalmente de-
senvolvidas por Brooks (1985) em estudos de Ecolo-
gia Histérica, abordando as relagoes entre hospedeiro/
parasita.

BPA ¢é baseada na suposi¢do 0, de forma que
aceita as relagdes dos cladogramas originais de dreas.
As dreas ocupadas por faxa com ampla distribuigdo
geogrifica indicam monofiletismo dessas dreas. Mas
ao contririo da suposigio 0, BPA considera dreas au-

sentes como ndo informativas ao invés de primitiva-
mente ausentes.

Os procedimentos basicos da BPA consistem em
(figura 16.17):

a) construir matrizes do tipo dreas versus compo-
nentes por codificagdo bindria (presencga/auséncia), com
base em todos os cladogramas de faxa/areas levados em
consideragio;

b) aplicar o algoritmo de parciménia de Wagner
com o programa Hennig 86;

c) obter cladograma geral de dreas.

Anadlise Parcimonica de Endemismos

O método foi proposto por Rosen (1988) em um
contexto paleontolégico. Permite analisar informacio
histérica contida na distribuicdo geogrifica de grupos
taxondmicos a partir de uma matriz do tipo faxa versus
dreas (ou localidades). As dreas sdo tratadas como faxa e
o0s faxa como caracteres. A raiz do cladograma é deter-
minada em fungdo de uma 4rea hipotérica codificada
com zeros. Um algoritmo de parciménia é empregado
na construgdo de cladogramas de dreas (figura 16.18).

O método permite uma interpretagio da histéria
da ocupacgdo da drea por fzxa a0 longo do tempo geolé-
gico, mas ignora relagbes de parentesco entre os /axa.

Fésseis, Sistemdtica e Reconstrugao
Paleobiogeogrifica

A importincia dos fésseis em estudos de
Biogeografia Histérica foi (e continua sendo) um tema
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Figura 16.17 Anilise Parcimonica de Brooks. (A) Cladograma de dreas completo. (B) Cladograma de dreas sem uma

determinada drea, condigio indicada na matriz com uma marca de questdo (“7”). (C) Cladograma de dreas com um zaxon de ampla
distribuigdo, presente em duas dreas (A e B). (D) Cladograma de dreas com uma distribui¢io redundante (dois faxa na drea B). (E)
Matriz geral de dados contendo dreas versus componentes. (F) Cladograma geral de dreas obtido da matriz geral de dados mediante
a aplicagdo do algoritmo de parcimédnia de Wagner (modificado de Morrone & Cirisci, 1995).

bastante debatido entre paleontélogos € neontélogos.
De um lado, alguns pesquisadores, tais como Patterson
(1981), postulam que dificilmente os fésseis mudariam
substancialmente uma hipétese filogenética proposta
com base apenas em faxa recentes. J4 Grande (1985)
aponta algumas contribuigdes relevantes dos fésseis na
Sistemitica e Biogeografia.

Os f6sseis auxiliam na determinacio da idade mi-
nima de um Z@xen, ou seja, 0 seu registro mais antigo
conhecido, podendo auxiliar na calibragem de eventos
cladogenéricos (figura 16.19). Eles possibilitam também
o reconhecimento de zaxa afins que, dependendo do
seu estado de preservagio, podem gerar informagdes
anatdmicas (por exemplo, caracteres intermedidrios) e
ecolégicas complementares. Estes 7zxa adicionais po-

dem também ampliar o conhecimento sobre a extensdo
da drea de distribuicao.

O registro fossilifero é sabidamente incompleto.
Alguns organismos foram privilegiados em processos
de fossilizagao em detrimento de outros, de modo que a
histéria de um zaxon e de sua drea de distribuigdo serd
sempre parcialmente conhecida.

Um bom exemplo de aplicagdo da Sistemdtica
e Biogeografia de grupos extintos como pré-requisito
para a formulagio de hipéteses paleogeogrificas é
apresentado por Corréa de Vasconcellos (2000). Este
autor utilizou corais rugosos benténicos (nio
hermatipicos) encontrados no Carbonifero da Bacia
do Amazonas para corroborar a presenga de um mar
epicontinental na regido da atual Amazdnia e uma
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Figura 16.18 Anilise Parcimdnica de Endemismos. (A) Mapa da regido norte da América do Sul dividido em 15 quadricu-
las. (B) Matriz de dados mostrando espécies por quadriculas. (C) Cladograma das quadriculas obtidos por parcimonia de Wagner.
(D) Reconstituigdo das dreas de endemismo (a-c) com base nos grupos do cladograma (segundo Morrone & Cirisci, 1995).

conexao marinha com a Laurdsia. Até entdo, as evi-
déncias eram intuitivas e fundamentadas em dados
paleoecolégicos e geolégicos.
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FORAMINIFEROS

Claudia Gutterres Vilela

Os microfésseis sdo restos fossilizados de orga-
nismos invisiveis a olho nu, estudados com o auxilio de
uma lupa ou microscépio. Virios especialistas conside-
ram microfésseis apenas os individuos estudados por in-
teiro com a ajuda de um recurso Gptico, outros incluem
fragmentos de individuos macroscépicos, tais como den-
tes, espinhos e escamas, também no grupo dos
microfdsseis. A primeira defini¢io é aqui reconhecida
como a mais adequada, podendo-se encontrar neste gru-
poalguns protistas, artrépodes, esporos e grios de pélen.
Os microfdsseis sdo encontrados em abundéincia em se-
dimentos marinhos, lacustres ou fluviais. O que se pre-
serva destes organismos sdo suas carapagas e esqueleros
formados de minerais, ou revestimentos organicos mui-
to endurecidos. Entre os protistas destacam-se os fora-
miniferos, radioldrios, diatomaceas, nanofosseis e dino-
flagelados. No grupo dos artrépodes estdo incluidos os
ostracodes e conchostriceos. Os palinomorfos sio estu-
dados na Palinologia e destacam-se por apresentar uma
caracteristica comum, apesar de pertencerem a grupos
taxondmicos bem distintos: possuem um revestimento
orgénico muito resistente ao ataque de dcidos. Incluem
os esporos, grios de pélen, dinoflagelados, quitinozod-
rios € acritarcas.

A abundaéncia e larga distribuigdo geogrifica dos
microfésseis, bem como a ripida evolugio através do

tempo geoldgico, permitem estudos bastante precisos,
como a datagio e correlagio dos sedimentos. Para isto,
determinam-se biozonas, que sdo caracterizadas pela
ocorréncia de um determinado féssil ou grupo de fos-
seis em camadas de rochas sedimentares.

A determinagio de paleoambientes pode ser bem
detalhada com o estudo dos microfésseis. Eles indicam
com precisido a profundidade, salinidade e temperarura,
bem como a energia do meio, caracteristicas do
substrato e niveis de oxigénio, permitindo a
reconstitui¢do ambiental da drea estudada.

Os microfésseis podem ser coletados em aflora-
mentos ou em amostras de perfuragdes do subsolo atra-
vés de testemunhadores, sendo facil o seu manuseio e
transporte. Em uma pequena amostra de sedimento pode
existir um grande niimero de exemplares, tornando o
seu estudo pratico, confidvel e eficaz.

Os microfésseis estudados nos préximos capitu-
lo sdo protistas, isto €, unicelulares portadores de um
niicleo individualizado (eucariotas). Os protistas sido re-
conhecidos segundo o tipo de aparelho locomotor:

e foraminiferos — se locomovem através de prolonga-
mentos citoplasmdricos chamados pseuddépodes;
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* radioldrios — emitem pseudépodes finos e rigidos, cha-
mados filépodes;

® diatomdceas — ndo possuem organela locomotora;

® nanofésseis — diminutas placas calcarias que constitu-
em os cocolitoforideos, os quais movem-se através
de flagelos;

* rintinideos e calpionelideos — locomovem-se através
de cilios.

Estes grupos de microfésseis apresentam diferen-
¢as bem pronunciadas, tais como a presenga de pig-
mentos fotossintetizantes, que ocorrem nas diatomédceas
e cocolitoforideos, permitindo que eles realizem a
fotossintese. Diferenciam-se ainda pelos constituintes
minerais de suas carapagas ou esqueletos. Neste capitu-
lo serdo abordados os foraminiferos.

Os foraminiferos sdo protistas bentdnicos ou
planctdnicos que surgiram no Cambriano, portanto hd
cerca de 570 milhdes de anos, e vivem até o Recente,
sobretudo em ambientes marinhos. Possuem uma cara-
paca ou teca de forma variada, composta por carbonato
de cilcio, aglutinada por particulas do sedimento em
que vivem ou, mais raramente, orginica ou silicosa. A
teca € formada por uma ou virias cAmaras que se
intercomunicam através de uma ou mais aberturas, cha-
madas de forAmen.

Os foraminiferos benténicos podem ser fixos ao
substrato (sésseis) ou méveis (vdgeis); epifaunais (vi-
vem sobre os sedimentos) ou infaunais (vivem dentro
dos sedimentos). Os méveis movimentam-se com a
emissdo dos pseudépodes. Estes sdo finos e anastomosa-
dos, apresentando uma textura granular. Para a sua ali-
mentagdo, os foraminiferos emitem os pseudépodes
para fora da carapaga formando uma rede para a captura
de particulas de matéria orginica, diatomdceas ou outros
pequenos organismos. O alimento € absorvido através
de correntes de protoplasma formadas desde os
pseuddpodes até o interior da teca. Para a excregio, o
processo € inverso (Boersma, 1978). Os planctonicos
podem migrar pela coluna d"igua, provavelmente atra-
vés de variacdes no conteddo gasoso do seu
protoplasma.

A reprodugdo dos foraminiferos pode ser asse-
xual ou sexual, sendo que a assexual estd sempre pre-
sente, e a sexual pode ocorrer ou ndo. Havendo os dois
modos de reproducio, temos uma alternincia de gera-
¢oes assexual e sexual. Na fase assexual ha a simples
divisdo de um individuo em virios. Estes crescem e os
adultos, na fase sexual, produzem gametas biflagelados,

que se unem aos pares formando um ovo ou zigoto. O
zigoto cresce originando um individuo que vai se re-
produzir assexualmente, fechando-se o ciclo (figura
17.1).

Para o seu crescimento, os foraminiferos proje-
tam uma parte do citoplasma para fora da (iltima cimara
através da abertura, como um molde onde se dard a adi-
¢do de minerais para a formagdo da nova cimara. Este
processo jd foi acompanhado em laboratério, comple-
rando-se em quatro horas (Boersma, 1978).

Muirtas vezes o crescimento da teca ¢é feito em
vdrios estdgios que apresentam variagdes no enrola-
mento ou disposi¢do das cimaras. Neste caso, formas
jovens ou nefinicas sao bem diferentes de formas adul-
tas (figura 17.2).

Pode-se observar a vital importdncia dos
pseudé6podes para os foraminiferos, nio sé para loco-
mogio ou fixagdo, mas também para a alimenragio,
construgio de sua teca e protegio. Através deles os
foraminiferos interagem com o meio (Goldstein,
1999).

Composi¢dao e Morfologia

As tecas da grande maioria dos foraminiferos po-
dem ser aglutinantes ou formadas por carbonato de cil-
cio, isto é, calcdrias.

a) Aglutinantes (aglutinadas ou arenosas)

Podem aglutinar particulas variadas como grios
de areia, fragmentos calcdrios de outras carapagas ou
conchas, e espiculas de esponja, que sio cimentadas
sobre uma camada orgénica (figura 17.3).

b) Calcarias

Sdo as mais comuns, formadas de minerais de
carbonato de cilcio (principalmente calcita). Conforme
a disposi¢do dos cristais de calcita, as tecas calcdrias
podem ser microgranulares, lamelares ou porcelanosas
(figura 17.3). Freqiientemente, nas carapagas lamelares,
a disposicdo orientada dos cristais de calcita (de manei-
ra perpendicular 4 curvarura da teca) produz uma apa-
réncia hialina ou transhicida que, no entanto, pode ser
mascarada pela presenca de poros e ornamentos. Nas
carapacas porcelanosas, os cristais de calcita possuem
uma disposigio aleatéria, produzindo uma aparéncia de
porcelana ou leitosa. Os foraminiferos do inicio do
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Gamonte (macrosférico)

.

-

ﬁ/ gametas biflagelados

gamonte jovem :@}?’ 3 > o wﬂﬁ fusdo (reproducao sexuada)
& N

reproducdo assessuada

AL
Esquizonte ou agamonte (microesférico)

Figura 17.1 Reprodugio dos foraminiferos: alternincia de geragdes sexual (forma macrosférica, prolécule grande, menor
niimero de cimaras) e assexual (forma microsférica, proléculo pequeno, maior nimero de cimaras). Proléculo: primeira cdmara

(modificado de Brasier, 1980).

Paleozéico possuiam apenas tecas aglutinantes. Mais
tarde, durante o Paleozdico, surgiram as tecas
microgranulares, caracteristicas da extinta ordem
Fusulinida, que podem ser consideradas como um elo
entre os aglutinantes e os calcdrios lamelares ou
porcelanosos (Boersma, 1978).

As carapagas dos foraminiferos podem ter ini-
meras formas e apresentar virios elementos. As cima-
ras sdo limitadas por linhas de sutura. As aberturas po-
dem ser simples ou mulrtiplas, através das quais ocorre a
comunicagdo do organismo com o meio, servindo para
alimentagio, trocas gasosas e locomocdo (figuras 17.4 e
17.5).

Segundo o nimero de cdmaras, as tecas podem
ser uniloculares, com uma s6 cimara, ou pluriloculares,
com mais de uma cidmara. Os foraminiferos plurilo-
culares podem ser retos ou enrolados, sendo que cada
um dos tipos acima apresenta subdivisoes (figura 17.6).

Classificagdo

A classificagio aqui adotada estd descrita em Sen
Gupra (1999). Os foraminiferos pertencem ao grupo in-
formal dos protistas e estao reunidos na classe

Foraminifera. Esta classe inclui vdrias ordens que se
distinguem, basicamente, por diferencas nos constitu-
intes da teca, além de outras caracteristicas como o hd-
bito bentdnico ou planctdnico, o tipo de enrolamento
das cdmaras e a ocorréncia no tempo geolégico
(Loeblich & Tappan, 1988).

A variedade de formas e estruturas da teca em
geral e dos seus elementos torna a classificacio dos
foraminiferos muito complexa mas, a0 mesmo tempo,
facilita a distin¢@o dos z@xa. Para a determinagio das
familias, géneros e espécies leva-se em conta, por exem-
plo, o niimero e o formato das cimaras, as linhas de
sutura, a forma, niimero e posicio da(s) abertura(s) e os
tipos de ornamentos.

Algumas dificuldades na sistemitica dos forami-
niferos podem surgir, como os estdgios de crescimento
da teca. Deste modo, formas jovens ou nednicas muitas
vezes sio bem diferentes de formas adultas, causando
classificagbes em espécies distintas para estas formas
(figura 17.2). A sinonimia, isto €, a denominacio de
virias espécies diferentes quando, na realidade, temos
apenas uma, é um problema que deve ser considerado
por todo pesquisador. Ao se “criar” uma espécie nova,
o pesquisador atualmente deve realizar uma revisao
exaustiva e minuciosa em busca de classificagoes ja
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Figura 17.2 Ontogenia de um
foraminifero planctonico: (A) Proléculo.
(B) Adigio da segunda cimara. ( C ) Estd-
gio juvenil, cimaras de mesmo tamanho e
enrolamento espiral. (D) Estdgio nednico,
aumento de tamanho das tltimas cima-
ras, deslocamento da posigio da abertura.
(E e F) Estigios adultos, cimaras muito
grandes, e paredes bem calcificadas ¢ or-
namentadas (modificado de Lee & a/ii,
1991).

estagio

Cc

estagio

juvenil \

existentes. O trabalho de se esclarecer sinonfmias deve
tornar-se mais importante que a determinagio de novas
espécies.

Abaixo relacionam-se as ordens mais numero-
sas, descritas de modo bem resumido.
Entre os aglutinantes citamos as seguintes ordens:

A. Ordem Textulariida
B. Ordem Lituolida
C. Ordem Trochamminida :

Os foraminiferos aglutinantes surgiram no
Cambriano e existem até o Holoceno, englobando des-
de formas aglutinantes simples e uniloculares, tubulares
ou ramificadas até seres mais complexos, troco-
espiralados (figura 17.7).

Entre os calcdrios citamos:

D. Ordem Miliolida

(Carbonifem—Rccente)

Possuem paredes porcelanosas, € a maioria apre-
nta enrolamento miliolidiforme (figura 17.7).

neanico

estagio
adulto

estagio
adulto

g’ A
proléculo

E. Ordem Fusulinida

(Ordoviciano—"Tridssico)

Esta ordem possui importantes fosseis-guia du-
rante o Paleozéico, principalmente no Carbonifero e
no Permiano, em todos os continentes, exceto na Aus-
trilia e Antdrtida. Reiine foraminiferos bentonicos com
tecas microgranulares que apresentam um enrolamento
caracteristico, formado por cimaras divididas em
camaretas (figura 17.8).

No Brasil, na Formacio ltaituba, Carboni-
fero da Bacia do Amazonas, ocorrem 0s géneros
Fusulinella e Millerella, f6sseis-gnia que dataram
com precisao estas camadas (Petri, 1952; Savini &
Altiner, 1989)

F. Ordem Lagenida
G. Ordem Buliminida
H. Ordem Rotaliida

Estas ordens englobam o maior niimero de gé-
neros. Possuem tecas calcdrias lamelares ¢ morfologias
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as mais variadas, desde formas retas uniloculares a

gura 17.9). Distribuem-se do Tridssico ao Recente e 0
seu estudo tem virias aplicacdes na paleoecologia e
também na bioestratigrafia.

O género Nummulites é encontrado a partir do
Tercidrio, tornando-se popular por sua presenca nas ro-
chas calcdrias utilizadas na construgio das antigas pira-
mides do Egito. Como eram muito grandes (centimé-
tricos), foram confundidos com “lentilhas petrificadas”,
que teriam servido de alimento aos escravos.

No Brasil, na Formagio Pirabas, Mioceno
do Estado do Pari, encontra-se em abunddncia um
macro-foraminifero de até 20 mm de tamanho, da
familia Seritidae, também encontrado no Tercidrio
do Caribe e do Golfo do México (Vicalvi & Ferreira,
1992).

AGLUTINANTE

Saccamina atlantica

aglutinada

camada organcia

trocoespiraladas, com os mais diversos ornamentos (fi--

disposi¢ado ordenada
parede dos cristais de calcita

I. Ordem Globigerinida

(Jurdassico-Recente)

Reiine rodos os planctonices, que surgiram no
Jurissico e se estendem até o Recente. Possuem tecas
infladas (globigerinas) ou quilhadas (globorotalias),
com enrolamento trocoespiralado, paredes calcidrias
lamelares com poros, espinhos, rugas e pustulas (figu-
ra 17.9). Sua evolugio filogenérica pode ser acompa-
nhada através de linhagens ao longo do tempo geolé-
gico, sendo que nos periodos Jurdssico ¢ Crerdceo a
maioria das tecas era bem diferente das atuais. Havia
um grupo com tecas retas alongadas, bem como for-
mas quilhadas e bem ornamentadas que extinguiram-
se no final do Cretdceo e no Paleoceno (figura 17.10).
A partir do Tercidrio predominaram plancténicos
globosos como as globigerinas.

CALCARIA LAMELAR

Eponides repanda
poro

-_"\ I

; amelas

e -——‘/ -~
——— camada orgénica

CALCARIA MICROGRANULAR

——

Fusulina

parede T T s Chor
microgranular

granulos de calcita

CALCARIA PORCELANOSA

Quinqueloculina lamarckiana

ordenadas ¢fs .=
-

CALCARIA PORCELANOSA
(com cobertura aglutinante)

Quinqueloculina horrida

camadas E;\Ea‘u»!“ v 'I%‘a;' :! _-parede porcelanosa

1*,{4

— camada organica

disposicdo aleatoria dos cristais de calcita

Figura 17.3 Constituigio da teca de foraminiferos; estrutura interna das paredes (modificado de Brasier, 1980; Vilela, 1993).
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Esférica Em forma de Cilindrica Estrelada Conica
frasco
Patellina
Orbulina Lagena Bathysiphon Astrorhiza
Alongada Lenticular Discoidal Plano-convexa Globosa
Bolivina Lenticulina Cornuspira Cibicides Globigerinoides

Figura 17.4 Algumas formas da teca de foraminiferos (modificado de Boltovskoy & Wright, 1976).

labio apertural
camaretas quilha
linhas de
abertura o s
S
abertura
umbilical
Bolivina Cibicides Lenticulina Globorotalia
labio fialino

dente simples dente bifido pustulas
dentes umbilicais

Nodosaria Globoquadrina Quinqueloculina Pyrgo Trinitella

Figura 17.5 Elementos principais da teca de foraminiferos: cdmaras, camaretas, linhas de sutura, abertura, umbilico. Ornamen-
ros: quilhas, poros, costelas, piistulas. Estruturas da aberrura: libios apertural e fialino; dentes umbilicais, simples e bifido (modificado

de Boltovskoy & Wright, 1976).
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RETOS
unisseriado bisseriado trisseriado
Dentalina Bolivina Bulimina
ENROLADOS
PLANOESPIRALADOS TROCOESPIRALADO
evoluto involuto lado espiral %
@ % lado umbilical
Globigerinella Lenticulina Trochamina
MILIOLIDIFORMES
biloculinéide triloculinéide  quinqueloculindide
Triloculina Quingueloculina

Figura 17.6 Tipos de enrolamento das cimaras de
foraminiferos pluriloculares . No enrolamento planoespiralado
evoluto todas as cAdmaras sdo visiveis, no involuto apenas a dlt-
ma volta do enrolamento € visivel. O enrolamento miliolidiforme
¢ feito segundo planos de enrolamento que formam 4ngulos
entre as cimaras (modificado de Boltoyskoy & Wright, 1976).

Distribuicdo Estratigrifica

Ap6s 500 milhGes de anos de evolugio, resul-
tando numerosas ¢ independentes linhagens, existe
atualmente um nimero considerivel de formas. Os
foraminiferos do inicio do Paleoz6ico eram formas
simples, aglutinantes uniloculares com uma tnica aber-
tura. Durante o Paleozéico, desenvolveram-se as ca-

rapacgas microgranulares (ordem Fusulinida), que ji
apresentavam um alto grau de complexidade no
enrolamento das cimaras, ao lado de aglutinantes mais
complexos. Enquanto que os microgranulares extin-
guiram-se no Tridssico, os aglutinantes existem até
hoje, englobando um grande nimero de tzxa. Durante o
Paleozé6ico médio surgiram os primeiros calcdrios
porcelanosos, pertencentes 4 ordem Miliolida, que se
estendem até o Recente. Os calcdrios lamelares, que
englobam virias ordens, apareceram no Permo-
Tridssico e ocorrem até o Recente. Todas essas formas
eram bentdnicas, pois os foraminiferos plancténicos (or-
dem Globigerinida), surgiram somente no Jurédssico e
vém até o Recente (figura 17.11).

Aplicagoes

Os foraminiferos bentdnicos sio muito utiliza-
dos em datagdes de rochas do Paleozéico. Com o sur-
gimento dos planctdnicos a partir do Juréssico, este gru-
po torna-se importante na bioestratigrafia, devido a lar-
ga distribui¢iio geogrifica das espécies e as linhagens
facilmente determinadas nas camadas estratigrificas
que se sucedem num pacote sedimentar. A determina-
¢do de zoneamentos bioestratigrificos (biozonas) teve
um enorme desenvolvimento em todo o mundo devi-
do as pesquisas realizadas pelas companhias de pertr6-
leo. As datagdes precisas, bem como as determinagdes
paleoambientais realizadas com base nos foraminiferos,
sd0 muito Uteis no reconhecimento de rochas geradoras
e armazenadoras de petréleo.

- No Brasil, reconstitui¢des paleogeogrificas
foram feitas com a ajuda dos foraminiferos em vari-
as bacias costeiras como a de Sergipe-Alagoas
(Koutsoukos e /i, 1993). Nesta bacia foram reco-
nhecidas 16 biozonas de foraminiferos planctbmeos
e bentdnicos durante o (frcﬁceo

Em rochas do Pleistoceno, os foraminiferos
planctdnicos sdo usados para se definir o limite das
glaciagdes. Determinam-se curvas paleoclimaticas a par-
tir de mudangas na direg¢do do enrolamento das tecas ou
nas associagdes de foraminiferos adapradas a 4guas quen-
tes ou frias.
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AGLUTINANTES

Ordem Textulariida Ordem Textulariida

Textularia
Paleoceno - Recente

Bigenerina
Eoceno- Recente

Ordem Trochamminida

Trochammina
Carbonifero - Recente

Ordem Lituolida Ordem Lituolida

Orectostomina
Recente

Reophax
Ordoviciano - Recente

CALCARIOS PORCELANOSOS
Ordem Miliolida

OO0 ©® 0 @

Triloculina
Eoceno- Recente

Cornuspira
Eoceno- Recente Carbonifero - Recente  Juyrassico - Recente Cretaceo - Recente

Cycloforina Spiroloculina

Figura 17.7 Alguns géneros de foraminiferos aglutinantes e porcelanosos (Vilela, 1993).

O estudo da ecologia dos foraminiferos bentd-
nicos atuais € muito importante para a determinagio
paleoambiental. As associagdes de foraminiferos sdo
controladas pelas variacdes ambientais, tais como:
profundidade, temperatura, salinidade, substrato, oxi-
génio e nutrientes. O estudo destas associacdes permi-
te a criagio de modelos de distribuigio no Recente que
podem seradaptados a ambientes semelhantes do pas-
sado geolégico (figura 17.13).

A morfologia dos foraminiferos bentdnicos pode
estar relacionada ao meio em que vivem, isto €, a sua
posicio epifaunal ou infaunal no sedimento, auxilian-
do na interpretagio do ambiente (Corliss & Chen, 1988;
Jorissen, 1999). Existe uma distribuico relacionada
com niveis de oxigénio em substratos argilosos. Em
sedimentos lamosos ricos em matéria orginica 0s
foraminiferos distribuem-se em microhdbitats preferen-
ciais. Formam-se associa¢des de epifaunais, caracteris-
ticos de sedimentos oxigenados, na interface sedimen-

to-dgua (figura 17.14A); e infaunais (que vivem dentro
dos sedimentos), adaptados a baixos indices de oxigé-
nio. A determinagiio destas associagdes permite a
inferéncia de variacdes nos niveis de oxigénio em sedi-
mentos modernos e antigos (Tyson & Pearson, 1991; Van
der Zwaan & Jorissen, 1991).

Na foz do rio Amazonas, em sedimentos la-
mosos muito fluidos da plataforma média (37 m de
profundidade), encontramos uma associagio epi-
faunal/infaunal rasa a superficie dos sedimentos, e
nenhum exemplar em camadas mais profundas dos
sedimentos (figura 17.14B). Estes resultados podem
estar relacionados @ dindmica sedimentar (Vilela,
1993; Vilela, 1995).

As espécies de foraminiferos plancténicos também
sofrem variagoes em rela¢io a profundidade, temperatura
e salinidade. No fundo dos oceanos, em regides nio sujei-
tas ao transporte por correntes, sao encontradas as vasas
de foraminiferos planctdnicos, constituidas por milhdes
de carapacas que se depositam, vindas da massa d'dgua.
Muitos sedimentos marinhos carbonaticos do Paleozdico
e Mesozoico formaram-se a partir de vasas.
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CARBONIFERO PERMIANO PERIODO
EO MESO NEO EO NEO
ﬁ 8 g IDADE
Pseudoschwagerina

IVAINRIFOVYMHOS

Fusulinella

Profusulinella

avaiNnmnsnd

Ozawainella 4

/_ Millerella \

3YAMI3NIYMYZO

>

camaretas

proléculo

Figura 17.8 Ordem Fusulinida: (A) Relagbes filogenéticas de alguns géneros de foraminiferos do Neopaleozdico (Boersma,
1978). (B) Esquema da teca, enrolamento planoespiralado fusiforme (Brasier, 1980).
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CALCARIOS

ORDEM BULIMINIDA ORDEM BULIMINIDA  ORDEM LAGENIDA

Bulimina Bolivina Lagena
Paleoceno - Recente  Cretiaceo - Recente  Jurassico— Recente

ORDEM ROTALIIDA ORDEM ROTALIIDA ORDEM BULIMINIDA

] | D—
100 pm 100um

Ammonia Pseudononion Cassidulina
Mioceno - Recente Paleoceno - Recente Eoceno— Recente

ORDEM GLOBIGERINIDA

Globigerinoides Orbulina Globigerina
Oligoceno - Recente Mioceno - Recente Eoceno- Recente

Globotruncana Heterohelix
Cretaceo Superior Cretaceo Superior  Mioceno - Recente

g fw 17.9 Alguns géneros de foraminiferos calcirios benténicos (Vilela, 1993) e planctdnicos, ordem Globigerinida (modifi-
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CRETACEO SUPERIOR ‘°€p,
SANTONIANO l CAMPANIANO [ MAASTRICHTIANO 4,,0000
1 ? 1 = 1 ? 1 L 1 1 ? 1 i 1 1 A g%‘r
4= Globootruncana concavata Iy,

Globotruncana
fornicata

Globotruncana elevata

Heterohelix striata

Figura 17.10 Distribuigio
estratigrifica de algumas espécies de

Abathomphalus mayaroensis

foraminiferos planctdnicos do Creticeo
(modificado de Boersma, 1978).

A pesquisa de foraminiferos € um campo diverso
de larga aplicabilidade na Geologia, sendo utilizada em
estudos de tectdnica de placas, paleoecologia,
paleogeografia, sedimentologia, estratigrafia, paleocea-
nografia, geologia econémica e geoquimica. Qutros ra-
mos da ciéncia como por exemplo biologia marinha,
biologia molecular, biologia celular e evolugao, apli-
cam estudos com base em foraminiferos nas suas pes-
quisas (Hallock, 1995).

A andlise da variagdo das microfaunas em relagio
a modificacdo do ambiente tem uma aplicacdo pritica

em investigacoes de cunho ecoldgico, no monito-
ramento de dreas costeiras sujeitas a poluigio provocada
por esgotos domésticos e industriais. Este tipo de traba-
lho vem sendo realizado com foraminiferos benténicos
em viérias regioes do globo (Alve, 1995; Yanko e alii,
1999; Scott e alii, 2001).

*A figura 17.15 ilustra algumas espécies de
foraminiferos benténicos da costa sudeste brasileira.
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Figura 17.15 Espécies de foraminiferos benténicos do talude médio-inferior da regido sudeste do Brasil. Fotomicrografias
através de Microscopio Eletrdnico de Varredura: (A) Bulimina marginata, Holoceno, Bacia de Campos. (B) Nesuvigerina ampullacea,
Holoceno, Bacia de Campos. (C) Uvigerina havanensis, Pleistoceno final, Bacia de Santos. (D) Laticarinina pauperata, Holoceno,
Bacia de Campos. (E) Nonionella pulchella, Holoceno, Bacia de Campos. (F) Cribroelphidium incertum, Pleistoceno final, Bacia de
Campos. (G) Pseudonodvsaria comatula, Pleistoceno final, Bacia de Santos. (H) Saracenaria palmerae, Pleistoceno final, Bacia de
Santos. (1) Lagena striata, Pleistoceno final, Bacia de Santos. () Ammodiscoides turbinatus, Holoceno, Bacia de Santos. (K)
Pseudogaudryina atlantica, Holoceno, Bacia de Santos. (L) Bolivina lowmani, Holoceno, Bacia de Campos. (M) Cassidulina carinata,
Holoceno, Bacia de Santos. (N) Pyrgo inornata, Pleistoceno final, Bacia de Santos. (0) Brizalina alata, Holoceno, Bacia de Campos.
(P) Nodosaria radicula, Holoceno, Bacia de Santos. (Q) Triloculina tricarinata, Pleistoceno final. Bacia de Campos (modificado de
Barbosa, 2002).




NANOFOSSEIS CALCARIOS

Maria Dolores Wanderley

Os nanofésseis calcdrios foram descobertos por
Ehremberg (1836) em gessos da ilha de Rugen no Mar
Biltico e recebem esse nome devido ao seu pequeno
tamanho (entre 0,25 ¢ 50p). Correspondem a mindscu-
las placas calcdrias, inicialmente consideradas de ori-
gem inorginica e que posteriormente chegou-se a con-
clusdo serem restos de esqueletos, principalmente, de
protistas cocolitoforideos.

O esqueleto completo, chamado cocosfera, € for-
mado por intimeras plaquinhas justapostas e unidas poruma
substincia orginica (figura 18.1). Quando o organismo
morre, esse esqueleto se desintegra, liberando as miniiscu-
las placas que vao se acumular no fundo ocednico. Em
condigdes ambientais muito especificas, as plaquinhas per-
manecem unidas entre si apds a morte do microorganismo,
e a cocosfera se preserva no registro fossil.

Além dos cocolitoforideos, também sdo encon-
tradas placas provenientes de outros grupos orginicos
(ex: dinoflagelados calcdrios) e de organismos incertae
sedis . De um modo geral, estas placas sdo conhecidas
como nanolitos, enquanto aquelas especificas dos
cocolitoforideos s3o chamadas de cocolitos. Apresen-
tam aproximadamente o mesmo tamanho e sio separa-
das da rocha matriz pelo mesmo processo. O termo
nanoplincton caledrio abrange todos os nanolitos fos-
seis e atuais.

Os cacolitoforideos sdo organismos unicelulares,
fotossintéticos, biflagelados, que vivem, atualmente,
principalmente nos oceanos. Durante o seu ciclo de vida
apresentam fases alternadas com diferentes ripos de re-
produgdo, hdbitos e construgio do esqueleto.

Muitas vezes, possuem uma fase bentdnica, onde
o0 organismo se reproduz por meiose, ndo apresenta mo-
bilidade, é colonial ou filamentoso e seu esqueleto nio
apresenta cocolitos. Possuem também, muitas vezes,
uma fase plancténica na qual o organismo geralmente
se reproduz por mitose, € mével, solitdrio e portador de
cocolitos.

Podem também apresentar virias fases no ciclo
vital, como por exemplo, Emiliania huxleyi que possui,
no minimo, trés diferentes fases (Paasche & Klaveness,
1970).

Com relagio 2 classificacio geral dos
cocolitoforideos, a maioria dos autores tende a adotar as
normas estabelecidas pelo Cédigo Internacional de No-
menclatura Botédnica. Isto acontece por serem organis-
mos fotossintetizantes e possuirem os pigmentos cloro-
fila @ e ¢, betacaroteno, fucoxantina, diatoxantina e
diadinoxantina, que ddo uma coloragio marrom-amare-
lada & célula. Estas caracteristicas permitem aos botini-
cos classifici-los no reino Plantae juntamente com as
algas criséfitas. Entreranto, de acordo com a classifica-
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¢io de Whittaker (1969), organismos que, além das cita-
das caracteristicas, possuem flagelos e capacidade de
ingerir particulas na auséncia de luz, sio classificados no
reino Protista.

Morfologia

Os nanolitos sdo geralmente formados pela unido
de pequenos cristais calciticos ou eristalitos, que for-
mam uma complexa trama, visualizada apenas ao mi-
croscopio eletrdnico de varredura (MEV). Da unido dos
cristalitos resultam as unidades morfoestruturais bé-
sicas de um nanolito, que podem ser reconhecidas ao
microscopio 6ptico (MO). As unidades estruturais bisi-
cas de um nanolito variam de acordo com o tipo de
nanolito. A seguir serdo definidos e ilustrados os princi-
pais tipos de nanolitos de acordo com Siesser & Winter
(1994), Perch-Nielsen (1985) e Romein (1979). Os prin-
cipais tipos de nanolitos e suas unidades estruturais bi-
sicas podem ser observados na figura 18.1.

Asterolito — nanolito de simetria radial com for-
mato de estrela ou roseta em vista planar. Ex: Discoaster.

Fasciculito — nanolito de contorno retangular ou
trapezoidal em vista lateral. Ex: Fasciculithus.

Heliolito — nanolito circular em vista planar de
contorno serrithado ou irregular. Ex: Heliolithus.

Esfenolito — nanolito geralmente com coluna
basal reduzida, sobreposta por um cone formado por ci-
clos bésicos e por um espinho. Ex: Sphenolithus.

Lopadolito - nanolito em forma de cesta, copo
ou vaso, com borda alta, aberta distalmente. Ex:
Seyphosphaera.

Pentalito — nanolito formado por cinco cristais ou

segmentos unidos para formar um pentigono. Ex:
Braarudosphaera.

Placolito — nanolito constituido pela justaposi-
¢do de duas placas: distal (convexa) e proximal (cdnca-
va), conectadas por uma coluna central. Ex: Coccolithus.

Prismatolito — nanolito poligonal sélido ou per-
furado. A cocosfera comumente é preservada. Ex:
Thoracosphaera (dinoflagelado calcireo).

Rabdolito — nanolito com uma tinica placa apre-
sentando longo processo central em forma de porrete.
Ex: Rhabdosphaera.

Escafolito — nanolito em forma romboédrica apre-

‘sentando ripas ou treligas paralelas na drea central. Ex:

Caliptrolito — nanolito (holococolito) em forma
de cesta aberto proximalmente. Ex: Homozygosphaera.

Caneolito — nanolito em forma de disco ou bola
com drea central preenchida por ripas ou treligas. Ex:
Syracosphaera.

Ceratolito — nanolito em forma de ferradura ou
farcula. Ex: Ceratolithus.

Cribrilito — nanolito em forma de disco com drea
central apresentando numerosas perfuracdes. Ex:
Pontosphaera.

Cirtolito — nanolito em forma de disco; convexo
externamente, frequentemente com um processo cen-
tral. Ex: Discosphaera.

Helicolito — nanolito apresentando borda margi-
nal sobreposta e espiralada. Ex: Helicosphaera.

Classificac¢do

A classificagao sistematica dos nanolitos é geral-
mente realizada com base em caracteristicas observaveis
unicamente ao Microscépio Eletronico de Varredura
(MEV). J4 a identificag@o dos mesmos pode ser feita ao
Microscopio Optico (MO). Os critérios utilizados com
maior freqiiéncia na classificagdo dos nanolitos sdo os se-
guintes: nimero, conformagio, disposi¢do e orientacio
dos cristalitos no nanolito. Para caracterizacio dos
nanolitos a nivel de familia, alguns autores consideram as
unidades morfoestruturais bisicas e os respectivos padrdes
6pticos (extingdo e cores de interferéncia). Nas defini-
¢oes genéricas sdo normalmente considerados a presen-
¢a, o arranjo e a conformagdo das unidades morfoestruturais
bdsicas. Nas caracterizagdes a nivel especifico sdo
comumente utilizados critérios relativos a variacdo de
formato e tamanho do nanolito, conformagio da drea cen-
tral e tipo de ornamentagio.

Quando observados ao microscépio éptico (MO),
sob nicéis cruzados, os nanolitos apresentam largos
setores exibindo cor de interferéncia e setores estreitos
mostrando extingdo. O comportamento das linhas de
extingdo sdo normalmente constantes a nivel de fami-
lia, género e espécie. Por esse motivo, estudos de iden-
tificagio podem ser efetuados ao MO.

A utilizagdo de métodos taxondmicos artificiais
na classificagio dos nanolitos é devida, entre outros fa-
tores, ao polimorfismo observado na cocosfera de um
mesmo individuo e devido também 2 possibilidade de
variagdo da morfoestrutura do nanolito durante sucessi-
vos ciclos de vida do microrganismo.
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Figura 18.1 Cocosfera e principais tipos de nanolitos com suas unidades estruturais bésicas (Siesser & Winter, 1994;
Perch-Nielsen, 1985; Romein, 1979).
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Distribui¢do Estratigrifica e
Paleobiogeogrifica

Os nanof6sseis calcdrios surgiram no Tridssico,
foram abundantes no Creticeo, Tercidrio ¢ atualmente
os cocolitoforideos sdo importantes habitantes, princi-
palmente, dos oceanos, constituindo-se em produtores
primirios da cadeia tréfica. Segundo Burnett (1998),
apenas 17 géneros sobreviveram aos eventos
cataclismdticos que marcaram o fim do Cretdceo e que
foram responsiveis pela extingao de muitos grupos or-
ginicos. Esses géneros sdo portanto, os ancestrais de to-
das as formas cenozdicas e recentes.

A distribuigdo dos cocolitoforideos variou subs-
tancialmente através do tempo geolégico. Durante o

BRASIL

Creticeo, eram cosmopolitas e diversificados. Abunda-
vam tanto em 4guas costeiras quanto ocednicas, polares
e tropicais. Depois da extingdo do Cretdceo, vieram a
predominar sobretudo em dguas ocednicas (temperadas
e tropicais).

Meclntyre & Bé (1967) conseguiram agrupar os
cocolitoforideos do oceano Atlintico em cinco associa-
¢oes de diferentes latitudes: tropical, subtropical,
transicional, subdrtica e subantértica; também foram de-
limitadas quatro zonas de associagdes no sudoeste do
Pacifico (Burns, 1972).

= - ST

Aplicagoes

Os nanofésseis calcdrios sdo usados em estudos
evolutivos, bioestratigrificos, paleoecoldgicos e
paleoceanogrificos. Esses organismos tém sofrido mui-
tas extingdes ao longo da sua histdria geolégica, deixan-
do descendentes modificados com curta distribuigio

Figura 18.2 Bacias
sedimentares brasileiras
onde ocorrem nanofésseis
calcérios.
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Figura 18.3 Distribuigio cronoestratigrafica de espécies mesozdicas da margem continental brasileira segundo Antunes
(1998), Wanderley (2001b) e Perch-Niclsen (1985).
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Figura 18.4 Distribuiciio cronoestratigrifica de espécies mesozéicas da margem continental brasileira segundo Antunes
(1998), Wanderlev (2001a) ¢ Perch-Nielsen (1985).
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temporal. A ampla distribui¢do geogrifica e paleogeo-
grifica das espécies nos oceanos atuais e do passado possi-
bilitam correlagdes estratigrificas, inclusive a longas dis-
tincias. Apresentam-se, portanto, como uma das ferramen-
tas bioestratigrificas mais eficientes, inclusive pela faci-
lidade no preparo das amostras para estudo.

Nas bacias costeiras brasileiras os nanofésseis
calcdrios estdo registrados desde o Creticeo até o
Holoceno. A referéncia cronoestratigrafica mais antiga
¢ dada pela presenca da biozona Nannoconus fragilis (Cu-
nha, 1990a, b) de idade aptiana/albiana. Ha, entretanto,
controvérsia quanto a idade dessa biozona (Antunes,
1998).

O primeiro biozoneamento proposto para a mar-
gem continental brasileira foi elaborado por Troelsen &
Quadros (1971). Posteriormente, com o actimulo de in-
formagdes, houve um aperfeicoamento e maior refina-
mento bioestratigrifico do pacote sedimentar, com a pro-
posi¢do de novas biozonas, o suprimento de outras, e uma
melhor calibragem cronoestratigrifica das mesmas. O re-
sultado deste esforgo € apresentado nos biozoneamentos
de Antunes (1998) para o periodo Cretdceo; de Richter e/
alif (1993 apud Antunes, 1997) para o Tercidrio; e de
Antunes (1994) para o Quaterndrio da Bacia de Campos.
Estes biozoneamentos sdo apresentados, respectivamen-
te, nas figuras 18.5, 18.6 e 18.7. A eficiéncia dos
nanofésseis em estudos bioestratigrificos aplicados i ex-
ploragio petrolifera é exemplificada na Bacia de Cam-
pos, maior produtora de petréleo no Brasil.

A utilizagio dos nanofGsseis calcirios em inter-
pretagdes paleoecolégicas e paleoceanogrificas estd avan-
¢ando. Aspectos quali-quantitativos como abundincia, di-
versidade e domindncia estdo sendo considerados em seus
estudos. Correlagdes com dados de is6topos estiveis tém
possibilitado também, avancgar no conhecimento de
paleoambientes e condigdes paleoceanogrificas.

Biozonas de abundéncia (consideradas floragdes
andmalas) passaram a ser investigadas sob o ponto de
vista paleoambiental e paleoceanogrifico. Essas
floragbes andmalas no fitoplidncton ocorrem quando as
condigdes ambientais, incluindo luz, temperatura, quan-
tidade de nutrientes, sdo favordveis ao seu crescimento.
Sob estas condigdes “espécies oportunistas” sdo
favorecidas e se reproduzem rapidamente se sobrepondo
as “espécies de equilibrio” (Cunha & Shimabukuro,
1997).

Floragdes anémalas também ocorreram no passa-
do geolégico mais distante: as espécies Emiliania huxleyi
e Florisphaera profunda se tornaram extraordinariamente
abundantes no Pleistoceno se mantendo assim até os dias

atuais (Wanderley 2001a; Wanderley & Mc Manus, 2002;
Wanderley er afii, 2002; Gartner,1977: Antunes, 1994).
Abundincia de Braarudosphaera é observada no
Turoniano da Bacia de Santos (Cunha & Shimabukuro,
1997), no Oligoceno do Atlintico Sul e outras regides
(Shimabukuro, 1994; Martini, 1971); abundincia de
Thoracosphaera é observada no Paleoceno Inferior da Ba-
cia de Santos e em vidrias outras regites (Wanderley,
2001b; Perch-Nielsen, 1985); vasas de Nannoconus sao
encontradas em rochas creticeas (Cunha & Shimabukuro,
1997; Perch-Nielsen, 1985). Os fatores ambientais ou de
outra ordem que influenciam essas floragdes andmalas
ainda ndo sdo bem compreendidos.

Os padrdes de distribuigdo biogeogrifica dos
cocolitos nos sedimentos recentes refletem a distribui-
¢iio das espécies de cocolitoforideos nas massas d’dgua
(McIntyre & Bé, 1967) provando o ripido transporte dos
cocolitos desde dguas superficiais até o fundo ocednico.
Desse modo, as associaghes presentes nos sedimentos
sdo um bom registro das condigdes ambientais que con-
trolam a distribui¢do e produg¢do do nanoplincton
calcdrio em dguas superficiais.

Algumas associagdes de cocolitoforideos sio ca-
racteristicas de determinadas faixas de temperatura e
mesmo algumas espécies s6 estdo presentes, em abun-
dincia, sob determinadas condigdes térmicas. O uso da
relacdo quantitativa entre uma espécie de dguas quen-
tes € uma espécie de dguas frias pode ajudar a estimara
paleotemperatura da massa d’dgua de uma dada regido,
normalmente de idade quarterndria, pela comparagio
com espécies ainda viventes. Wanderley & McManus
(2002) analisaram a relagiio de isotopos estdveis de O/
0 em rochas contendo quantdades significativas da
espécie Rhabdosphaera clavigera, espécie caracteristica
de dguas tropicais. A figura 18.8 mostra a correlagiio en-
tre os dados de abundincia de R. dlavigera e os dados
isotépicos ao longo do perfil examinado.

As condigdes ambientais propicias ao desenvol-
vimento dos cocolitoforideos atuais sio dguas claras, ri-
cas em oxigénio, pobres em sais minerais, com pH su-
perior a 8,05 e salinidade ideal de 35% (Arribas, 1976).
Distribuem-se na zona fética dos oceanos, estudrios e
lagunas, sendo abundantes em mar aberto. Em zonas
tropicais alcangam grande diversidade. Devido ao fend-
meno da fotossintese, sua distribui¢io na massa d’dgua
se d4 principalmente onde hd uma boa incidéncia lumi-
nosa. Na regido subdrtica do oceano Pacifico estio res-
tritamente presentes nos 50 metros superiores. Em zo-
nas de temperatura moderada e zonas tropicais, sio mais
abundantes entre 50 e 100 metros da limina d’dgua.
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Biozonas de nanofésseis para a margem
continental brasileira
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RADIOLARIOS
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Radioldrios sdao microorganismos unicelulares,
exclusivamente marinhos, holoplancténicos, solitdrios
ou coloniais. Pertencem 4 classe Actinopoda, a qual agru-
pa os organismos que diferenciam-se de todos os de-
mais protistas pela presenc¢a de axépodes (pseuddpodes
rigidos) e de uma membrana capsular, que envolve o
endoplasma, separando-o do ectoplasma. Sio conheci-
dos no registro féssil através de seu endoesqueleto, cons-
tituido originalmente por silica amorfa hidratada — opa-
la (Si0,. nH,0). Suas dimensoes variam, em média, de
0,05 a 0,25 mm.

Vivem em mares e oceanos, em dguas neriticas e
ocednicas, desde a superficie até as profundidades abissais.
Podem ser encontrados na regido equarorial, distribuin-
do-se até as regides polares. Iniimeras espécies apresen-
tam preferéncias ecolégicas bem definidas, o que as ca-
racterizam como excelentes indicadoras de parimetros
ecoldgicos e hidrolégicos, principalmente temperatura,
salinidade, profundidade e fertilidade dos oceanos.

Os radioldrios mais antigos foram encontrados em
rochas do Cambriano Médio. Desde entdo muirtas espé-
cies sofreram evolugio ripida e, por essa razio, hoje sao
reconhecidos importantes fosseis-guia para todos os pe-
riodos geol6gicos.

Sdo especialmente utilizados para o estudo de dep6-
sitos de dguas profundas (entre 600 e 2.000 m) e

ultraprofundas (acima de 2.000 m), pois, ao contririo dos
microfosseis carbondricos, seus esqueletos de opala ultra-
passam a profundidade de compensacio do carbonato de
cileio— CCD (atualmente, em média, de 4.000 2 4.500 m de
lamina d'4gua). Os principais depdsitos ricos em radioldrios
sdo as vasas a radioldrios, radiolaritos, ¢kerzs, diatomitos e
folhelhos silicosos, embora também possam ser encontra-
dos em siltitos, carbonatos, nédulos silicosos e fosfaticos.

A subclasse Radiolaria inclui as superordens
Phaeodaria e Polycystina. O esqueleto dos Phaeodaria
¢é formado por opala associada com maréria organica e,
por esse motivo, raramente € preservado. Neste capitu-
lo serdo enfatizados os radioldrios Polvevstina, cujo es-
queleto ¢é formado por opala pura, em razio de seu pre-
dominio no registro f6ssil. Aproximadamente 8.000 es-
pécies de radioldrios Polycystina, agrupadas em cerca
de 2.500 géneros, jd foram descritas ¢, a cada ano, novas
espécies, géneros e familias sdo acrescentados ao regis-
tro f6ssil do Fanerozédico.

Morfologia

A. Organizacao celular

O conhecimento atual sobre a biologia de
radioldrios ainda € restrito. Resultados de estudos inici-
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ais, bem como novas descobertas, foram apresentados
por Anderson (1983).

A c€lula dos radioldrios (figura 19.1) é dividida
em endoplasma e ectoplasma, através de uma membra-
na quitinosa ou pseudoquitinosa, geralmente
pigmentada e perfurada, denominada membrana
capsular. Essa membrana envolve o endoplasma, deli-
mitando a cdpsula central, onde se encontra o niicleo e

zooxantela

outras organelas. A cipsula central pode ser esférica, oval
ou lobada, dependendo da espécie, e possui uma gran-
de importincia na regeneragdo celular dos radioldrios,
bem como na formacdo do esqueleto silicoso (Hollande
& Enjumet, 1960).

No endoplasma estdo incluidos um ou virios
niucleos, mitocdndrias, dictiossomas, reticulo
endoplasmitico, gotas de lipidios, cristais (provavelmen-

sarcodictio

I
ectoplasma

calima

Figura 19.1 Morfologia da
célula de um radioldrio Polycystina
em se¢io longitudinal. Modificado de
Schaaf (1984).

sarcomatriz

endoplasma
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te proteinas), bactérias e algas, além do axoplasto, do
qual surgem os pseudépodes longos, delgados e rigidos
chamados axépodes. A regido extracapsular é constitui-
da pelo ectoplasma, suas inclusoes e pseudépodes. O
ectoplasma tem um aspecto esponjoso em corte trans-
versal, devido 4 presenga de intimeros vaciiolos e, quan-
do atingido, pode retrair-se formando uma delgada pe-
licula em torno da membrana capsular. Em condicdes
normais pode ser subdivido em trés regides distintas:
a) sarcomatriz, regido interna formada por citoplasma
granular pigmentado; b) calima, zona mediana forma-
da por citoplasma gelatinoso, com numerosos vactolos
digestivos e alvéolos abertos em contato direto com a
dgua do mar, além de algas simbiérticas; c) sarcodictio,
camada delgada externa formada por citoplasma
reticulado.

Os pseudépodes ou prolongamentos cito-
plasmdticos, podem ser de trés tipos: filépodes,
axépodes e axoflagelos. Os fil6podes surgem da cama-
da mais externa do ectoplasma e sdo projecdes muito
delgadas do citoplasma, com base muitas vezes
anastomosada. Sdo utilizados para imobilizar a presa e
transportd-la até os vactolos digestivos. Os axépodes
sdo constituidos por um filamento axial rigido e reves-
tidos pelo citoplasma. Tém a fun¢do de manter a posi-
¢do dos radioldrios na coluna d’dgua. Distribuem-se
radialmente ou podem agrupar-se, originando os
axoflagelos, que sdo utilizados para captura de presas.
Tanto os filépodes quanto os axépodes podem retrair-
se em condigdes de estresse ambiental e permanecer
em torno da membrana capsular.

B. Esqueleto

O esqueleto dos Polycystina, muiras vezes tam-
bém referido como concha, carapacga ou testa, € forma-
do por silica (SiO,. nH,_O) extraida diretamente da dgua
do mar pelo protista. Normalmente o citoplasma re-
veste todos os elementos do esqueleto quando o orga-
nismo estd vivo, evitando o contato direto do mesmo
com a 4gua do mar e, dessa forma, impedindo a sua
dissolugio.

A estrutura esqueletal dos radioldrios € apresen-
tada sob a forma de espinhos anastomosados, esferas sim-
ples perfuradas, elaboradas construgbes com virias esfe-
ras concéntricas ou estruturas conicas multiloculares das
quais podem surgir espinhos e virios tipos de apéndi-
ces, tais como asas, pés e tubos (figura 19.2).

Normalmente diferencia-se o esqueleto dos
radioldrios com base em sua simetria radial nas or-

dens Archaeospicularia, Spumellaria e Enractinaria e
bilateral em Albaillellaria, Latentifistularia e
Nassellaria.

O elemento esqueletal mais simples é forma-
do por um conjunto de barras e espinhos, denomina-
do de espicula (figura 19.3a), que se diferencia das
espiculas de esponja por ndo possuir um canal cen-
tral.

A parede do esqueleto pode ser de trés tipos bi-
sicos (figura 19.4a): a) trelicada, quando formada por uma
rede de barras delimitando poros; b) esponjosa, quando
formada por um arranjo irregular de barras longas e cur-
tas entrelagadas em um padrio tridimensional; ¢) placa
perfurada, quando apresenta poros pequenos distribui-
dos sem um arranjo especifico.

A forma e o arranjo dos poros, sua ornamentagao
e a relagdo entre o seu didmetro e a largura das barras
interporos é normalmente constante para cada espécie
sendo, portanto, um dos critérios adotados para a deter-
minagio taxondmica. No caso de espécies com parede
esponjosa, nenhum padrao especifico de poro pode ser
reconhecido.

O esqueleto dos Spumellaria (figura 19.5) e
Entactinaria é normalmente esférico. A forma externa
dos Spumellaria varia de esférica a discoidal, podendo
ser elipsoidal, espiralada ou prolongada em forma de
bragos esponjosos ou divididos em cimaras. Em geral
apresentam virias conchas esféricas conecradas entre si
através de barras radiais (duas extremidades fixas) que
podem prolongar-se para o exterior da concha, originan-
do os espinhos primdrios ou espinhos polares que apre-
sentam uma extremidade fixa e a outra livre (figura
19.4b). Os espinhos ndo suportados por barras sdo cha-
mados de espinhos secunddrios. A esfera mais interna é
denominada microsfera. As demais esferas internas sio
referidas como conchas medulares e as externas, como
conchas corticais.

A estrutura esqueletal e a terminologia dos es-
queletos dos Nassellaria (figura 19.3a, b e figura 19.6)
sdo ainda mais complexas. Apresentam simetria bilate-
ral, normalmente originando formas conicas e segmen-
tadas. O céfalo, tinico ou menor segmento do esqueleto,
pode ser esférico, subesférico ou alongado, com ou sem
espinhos e tubos, perfurado ou ndo. No seu interior fica
localizada a espicula inicial, caracteristica distintiva dos
Nassellaria. A espicula inicial (figura 19.4a) é formada
por uma barra mediana (BM), espinhos impares: apical
(A), dorsal (D) e ventral (V), além de espinhos pares:
espinhos laterais primdrios (L), espinhos laterais secun-
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A - Acrosphaera spinosa B - Coliosphaera tuberosa - S h siphor D - Heliodiscus asteriscus
E - Euchionia furcata F - Spongaster tetras G - Spongaster pentas H - Octopyle stenozona
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K - Lithelius nautilokies L -Satumalls circularis
Q- Cycladophora spongothorax R - Dictyophimus mawsoni  § - Theocorythium trachelium T - Cyrtocapsella japonica
Figura 19.2 Exemplos da diversidade morfol6gica de radiolarios Polycystina: Spumellaria (A-K), Entactinaria (L), Nassellaria
(M-T).
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A

Figura 19.3 (A) Espicula inicial de Nassellaria. (B)
Morfologia esqueletal basica de Nassellaria. Modificados de
Cachon ez afif (1990).

darios (1) e, em alguns casos, um espinho ramificado, o
axobato. Alguns espinhos podem unir-se nas extremi-
dades e formar arcos ou anéis, dividindo o céfalo em
unidades menores denominadas lobos cefilicos.

Entre o céfalo e o segundo segmento, o térax,
estd localizada a constrigao colar. O terceiro segmento,
o abdémen, estd separado do térax através da constrigdo
lombar. Todos os demais segmentos sdo denominados
pos-abdominais. O segmento terminal pode apresentar
uma abertura ou tubo basal ndo perfurado, com peque-
nas proje¢oes ou dentes terminais. Espinhos projetan-
do-se do tdrax sdo denominados asas, enquanto que pro-
jegdes a partir da parte distal do térax, ou de qualquer
segmento subseqiiente, sdo referidos como pés. A
morfologia externa dos diversos segmentos ou do es-
queleto completo tem importidncia taxondmica, assim
como o tamanho, forma e distribuicio geométrica dos
POTOS NOS SEEMENTos.

Classificagdo

O sistema de classificagio atual para radioldrios
Polycystina foi apresentado por De Wever ez a/ii (2001)

e inclui seis ordens: Archaeospicularia, Latentifistularia,
Albaillellaria, Entactinaria, Spumellaria e Nassellaria (fi-
gura 19.7),

Subclasse Radiolaria

Superordem Polyeystina

Ordem Archaeospicularia (figura 19.7a)
(Cambriano Médio - Siluriano)

Radioldrios cujo esqueleto consiste de um nii-
mero indefinido de espiculas de virios tipos, arranjadas
em torno da cipsula central. As espiculas podem estar
isoladas, entrelacadas ou fusionadas para formar uma
concha esférica mais ou menos perfeita.

Ordem Latentifistularia (figura 19.7b)

(Carbonifero - Permiano)

Radioldrios com um esqueleto inicial composto
por uma microesfera central, oca, globular, heteropolar,
com uma espicula deslocada do centro, que apresenta
trés, quatro ou mais espinhos. A concha cortical apresen-
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Figura 19.4 (A) Tipos diversos de paredes que constituem o esqueleto dos radioldrios Polycystina: trelicada (f,g,h,i),

esponjosa (a,d), placa perfurada (b,c,e). (B) Tipos diversos de espinhos de radioldrios Polycystina. Modificados de Schaaf

(1984).

ta trés ou quatro bragos desenvolvidos ao longo dos es-
pinhos do esqueleto inicial, ou € triangular, tetraédrica
ou globular, e composta de uma rede mais ou menos
uniforme, disposta em diversas camadas ou em espirais.

Ordem Albaillellaria (figura 19.7c)
(Siluriano - Permiano)

Radioldrios bilateralmente simétricos, caracteri-
zados por um esqueleto inicial constituido por trés bar-

ras interconectadas: duas barras curvas e uma reta, for-
mando um tridngulo.

Ordem Entactinaria (figura 19.7d)
(Ordoviciano - Recente)

Esqueleto inicial formado por uma espicula com
‘um nimero varidvel de espinhos surgindo das duas ex-

tremidades da barra mediana ou a partir de um ponto
central. Espinhos iguais ou desiguais, dispostos segun-
do padroes variados e normalmente separados em um
grupo apical e um grupo basal. Concha normalmente
presente, trelicada ou esponjosa, ou com uma combina-
¢io dos dois tipos; quando miltipla, estd normalmente
disposta de forma concéntrica, nunca ao longo de um
eixo. Barra mediana ou espicula localizada no interior
da concha mais interna, no centro ou deslocada para pré-
ximo da parede.

Ordem Spumellaria (figura 19.7¢)

(Ordoviciano — Recente)

Radioldrios normalmente solitdrios, excepcional-
mente coloniais, com cdpsula central simples, totalmen-
te perfurada por numerosos poros de didmetro reduzido.
O esqueleto, sem espicula inicial, pode ser elipsoidal,
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medular

espinho / ccu;tcizhal
secundario 4 \ cortica

Figura 19.5 Erapas de crescimento do esqueleto de radioldrios da ordem Spumellaria. Modificado de De Wever er alii

(2001).
em forma de disco ou lenticular, trelicado ou esponjoso, longo de um eixo, originado a partir de uma espicula
disposto de forma irregular, concéntrica, ou em espiral. inicial estruturalmente estivel.

A primeira concha € geralmente homopolar.

As primeiras descrigbes de Radiolaria foram

Ordem Nassellaria (figura 19.7f) publicadas no inicio do século XIX por Mem
(Devoniano — Recente, mas de acordo com alguns auto- (1834), a partir .dc organismos mlw NM
res ‘Tridssico Inferior — Recente) “_9-““‘ e CT 08, Ehrenbetg & m m i
primeiros radioldrios fésseis em diatomitos do

Radioldrios solitirios normalmente com cdpsula Eoceno-Oligoceno de Bubadés—ﬁgmp&s-.-o nome
central heteropolar, perfurada em um tinico pélo, e com Polycystina para designa-los. Entretanto, a obra mais

um esqueleto com um ou mais segmentos alinhados ao
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Distribuicdao Estratigrifica

Os radioldrios distribuem-se do Cambriano ao
Recente. Os exemplares mais antigos foram descritos
por Won & Below (1999) a partir de rochas do Cambriano
Médio, coletadas em Queensland, Austrilia. De acordo
com os autores, 0s esqueletos apresentavam-se bem pre-
= servados e diversificados, consistindo de uma ou mais
espiculas fusionadas, sendo entio associados a ordem
Archaeospicularia. Os Archaeospicularia distribuem-se
do Cambriano até o final do Siluriano ou possivelmente

 do primeiro
baseado exclusivamen
queletos.

0.5 mm
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Latentifistularia

Archaeospicularia

Figura 19.7 Morfologia basica de representantes das
seis ordens de radioldrios Polycystina. Modificado de De Wever
et alif (2001).

até o inicio do Devoniano, quando teria ocorrido a
extingiio da ordem,

Durante o Paleozdico, a biodiversidade de
radioldrios aumentou consideravelmente e jd existiam
representantes de todas as seis ordens de Polyeystina.
No Cambriano apenas a familia Echidninidae
(Archacospicularia) esteve presente. Uma mudanca
marcante nas associagoes de radioldrios observa-se no

inicio do Ordoviciano, com o surgimento dos primeiros
representantes da ordem Entactinaria que passam a con-
viver com 0s Archaeospicularia. Os Entactinaria podem
ter evoluido a partir dos Archaeospicularia, pela redu-
¢do do nimero de espiculas até restar apenas uma
espicula em torno da qual desenvolvia-se uma concha
esférica. Outra mudanca na composig¢io das associagoes
de radioldrios ocorreu durante o Siluriano inferior com o
surgimento dos Albaillellaria e o desaparecimento dos
Archacospicularia. E possivel que os Albaillellaria tam-
bém descendam dos Archaeospicularia, a partir da redu-
¢io do esqueleto espicular aré uma estrutura composta
basicamente por trés barras que se interceptam e
fusionam-se em um ponto.

Os primeiros representantes dos Nassellaria sur-
giram no Devoniano. Eram caracterizados pela presen-
¢a de uma espicula inicial tipica dos nasseldrios, mas
seus esqueletos ainda apresentavam algumas caracte-
risticas dos Entactinaria. A evolugdao dos Nassellaria foi
relativamente lenta ao longo do Paleozdico e somente
durante o Tridssico surgiram as principais familias.

A qltima mudanga na composi¢io das associa-
coes de radioldrios do Paleozéico ocorreu durante o
Carbonifero inferior com o surgimento dos
Latentifistularia cujo esqueleto inicial era formado por
uma microsfera e uma espicula. A sua origem ainda ¢é
desconhecida, mas provavelmente deve estar relacio-
nada a alguma forma de Entactinaria.

O surgimento dos Spumellaria no Ordoviciano
Médio é questionavel. E possivel que os primeiros
Spumellaria verdadeiros, com uma microsfera e ausén-
cia de espicula interna, tenham surgido somente no fi-
nal do Permiano. No entanto, muitas das formas estéri-
cas de radioldrios, previamente consideradas como
espumeldrios, ainda apresentam vestigios de uma
espicula interna, caracteristica dos Enractinaria. Sendo
assim, € provivel que os Spumellaria tenham surgido
somente no final do Paleozdico ou durante o Mesozbico.

No final do Paleozéico os dltimos representan-
tes das ordens Albaillellaria e Latentifistularia desapa-
receram totalmente. Entactinaria, Spumellaria e
Nassellaria ultrapassaram as demais eras, distribuindo-
se até o Recente.

No Mesoz6ico, as linhagens de radioldrios jd exis-
tentes originaram um nimero impressionante de novos
morfotipos. Muitos outros grupos sofreram irradiaciio ou
diversificaram-se. Possivelmente, a separagdo dos con-
tnentes e a formacdo de novos oceanos que determina-
ram o estabelecimento de novos padrdes de circulagio,
contribuiram para o surgimento de novos nichos eco-
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légicos, favorecendo a diversificagdo dos organismos
planctonicos. Pode-se dizer que o Mesozdico foi a era
mais importante para a irradiacio dos radioldrios.

Os radioldrios foram abundantes e apresentaram
ampla distribuigdo em todo o Cenozéico, no entanto,
comparativamente, sua diversidade foi reduzida. A fauna
do Paleoceno difere daquela do Creticeo Superior sen-
do mais semelhante 4 fauna do Ne6geno. As faunas de
radioldrios do Eoceno e Oligoceno sio bastante simila-
res s associagoes do Nedgeno, diferindo somente a ni-
vel genérico e especifico. As associagdes de radioldrios
do Cenozdico apresentam as linhagens mais bem co-
nhecidas devido a sua ampla distribui¢io, abundéncia
em perfuragoes efetuadas em dguas profundas e seu
amplo uso em bioestratigrafia.

~ Os radioldrios sdo registrados, também, em
mmas bacias da América do Sul, em rochas do

I rissico e Eoceno da Argentina; do Creticeo Su-
peri Venezuela e da Coldmbia; do Cenozéico
do Py o Permiane, do limite Creticeo-Tercidrio
¢ do Cenozéico do Chile.

Tafonomia

A tafonomia de radiolérios (figura 19.8) serd abor-
dada em suas duas fases: bioestratinomia e diagénese,
abrangendo os processos envolvidos na transferéncia dos
restos orginicos da biosfera para a litosfera.

Bioestratinomia
Abrange vérias etapas: morte, necrélise, transpor-
te e deposigio.

a) Morte

A morte dos radioldrios pode ocorrer devido a
causas naturais, predagdo, ou ainda por variagdes
ambientais. A morte natural, ao final do ciclo de vida
normal dos radioldrios, ocorre, em média, a partir da ter-
ceira ou quarta semana de vida, conforme foi observado
em culturas de laboratério (Anderson, 1983). A morte
por predagdo pode ter como agentes diversos organis-
mos (foraminiferos, copépodos, vermes, entre outros).
Os radioldrios sio também sensiveis a alteragdes
ambientais, tais como, varia¢des na salinidade, tempe-
ratura e pH das dguas. Tempestades ou chuvas fortes sio
muitas vezes farais para as populagdes que habitam as
dguas superficiais. Por ourro lado, as populagdes que vi-
vem junto ao fundo ocednico podem ser afetadas pela
redugdo da taxa de oxigénio dissolvido, resultante da
ampliagio da zona de oxigénio minimo.

b)Transporte e Deposicao

Apés a morte natural, a célula decompde-se ¢ o
esqueleto perde sua prote¢do. Normalmente a dissolu-
¢d3o tem inicio quando o esqueleto entra em contato
direto com as dguas ocednicas. Por outro lado, se a morte
ocorreu por predagio, os esqueletos podem ser fragmen-
tados e langados diretamente na coluna d’agua pelo pre-
dador ou entdo podem ser ingeridos e eliminados no
interior de pelotas fecais. A sedimenrtagio através de
pelotas fecais favorece a preservagio, pois reduz o tem-
po de permanéncia dos esqueletos na coluna d’agua,
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Figura 19.8 Representagio esquemitica dos principais processos tafondmicos e tipos de fossilizagio que atuam sobre os

radioldrios Polycystina.

impedindo a dissolug@o. A partir do inicio da queda atra-
vés da coluna d’dgua e até atingir o fundo ocednico, 0s
esqueletos passam a comportar-se como uma particula
sedimentar, estando sujeitos s mesmas leis que regem
a deposi¢do de sedimentos.

Os esqueletos podem ser deslocados vertical-
mente até o substrato ou transportados horizontalmente
pela acdo das correntes marinhas por centenas ou milha-
res de quilémetros. Dessa forma explica-se a ocorrén-
cia de elementos aléctones em muitas associagdes.

Os radioldrios possuem zona preferencial de dis-
solugdo (figura 19.9) em dguas superficiais, em torno
dos 200 m superiores da ldmina d’4gua, mas ndo existe
uma zona de compensacio da silica onde toda a silica é
dissolvida. A taxa de dissolucdo dos radioldrios diminui
com a profundidade, ao contririo dos microfésseis
carbondticos que se dissolvem mais efetivamente em
dguas mais profundas.

Apés a deposicdo e o soterramento dos esquele-
tos, estes passam a sofrer a agdo de pressio e temperatu-
ras mais elevadas e iniciam-se 0s processos diagenéricos.

Diagénese

Corresponde ao conjunto de modificagdes fisi-
cas e quimicas que atuam nos esqueletos apés a deposi-
¢do e soterramento. Estes processos pés-deposicionais
tendem a modificar total ou parcialmente a composi¢io
quimica e mineralégica dos esqueletos, por vezes alte-
rando suas estruturas internas ¢ externas, resultando em
diferentes graus de preservagio dos esqueletos.

a) Dissolugdo

Além da dissolugio que ocorre na coluna d'dgua,
em func¢io da subsaturacio das dguas em silica, ela tam-
bém pode ocorrer na interface dgua-sedimento, bem
como nos sedimentos superficiais. A dissolugdo pode
ser total ou parcial, afetando os esqueletos mais frigeis.
Nesses casos, 0s espacos previamente ocupados pelo
esqueleto dos radioldrios sdo freqiientemente preenchi-
dos por outros minerais quimicamente mais estdveis,
formando moldes dos esqueletos originais.
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b) Recristalizagio

Preservagio do esqueleto sem alteragio da com-
posi¢io quimica, mas com alteragio mineraldgica, com
pequena ou grande variagio na textura. Exemplo:
radioldrios recristalizados como opala CT (cristobalita-
tridimita desordenada) ou quartzo. De acordo com Hein
(1987), durante a diagénese, a silica biogénica sofre di-
versas transformagdes. Em linhas gerais, inicia com uma
fase instivel de silica biogénica ou opala A (silica amorfa
hidrarada) alterando-se para opala A’ (silica amorfa
inorgdnica), apés para opala CT e, por tltimo, para a fase
estdvel de quartzo.

¢) Substitui¢io

Alteragio da composicio quimica e
mineraldgica. A silica pode ser substituida por calcita,
dolomita, pirita, zeolita, rodocrosita, clinoptilolita,
esmectita, entre outros. Nas bacias marginais brasileiras
freqiientemente sdo encontrados radioldrios substitui-
dos por calcita, dolomita e pirita. Em geral, a substitui-
¢do por calcita e dolomita ndo preserva os detalhes es-
truturais do esqueleto, resultando em fésseis com baixa
qualidade de preservacdo, ao contrério daqueles substi-
tuidos por pirita.

Foraminiferos

O Aumento da dissolugdo =l |

Figura 19.9 Relagio entre a zona preferencial de dissolugio da silica ¢ a zona de compensagio do carbonarto de cilcio

tos silicosos. Isso contribui para o enriquecimento
inicial das 4guas em SiO, tornando-as menos cor-
rosivas Dessa forma, um grande nimero de exem-
plares é sedimentado sem sofrer dissolugio;

- transporte no interior de pelotas fecais: os es-
queletos transportados no interior das pelotas fecais
estdo protegidos do contato direto com a dgua do
‘mar, evitando dessa forma a sua dissolugio;

- profundidades abaixo de 200 m: a zona prefe-

- rencial de dissolucio da silica localiza-se aproxi-
‘madamente nessa profundidade, abaixo da qual a
preservagio dos esqueletos é favorecida;

- dissolugdo seletiva: os esqueletos mais robustos
¢ com paredes mais espessas possuen maior po-
tencial de preservacgio que os esqueleros mais fré-
geis;

- zonas de anoxia: nessas zonas hd uma redugio do
pH. o que resulta na diminuigio da solubilidade
da silica, Essas condigoes favorecem a preserva-
gdo dos esqueletos silicosos, a0 mesmo tempo em
‘que intensificam a dissolugio dos esqueletos
carbondticos. Bjorklund & De Ruiter (1987) rela-
cionam a ocorréncia de radioldrios bem preserva-

~ dos com ambientes andxicos.

Depésitos Silicosos

O actimulo dos esqueletos de radioldrios pode
formar extensos depdsitos silicosos com graus de
litificagio diversos, tais como vasas silicosas. radiolaritos,
diatomitos e ftanitos. Antigamente associava-sc a géne-
se desses depdsitos com o vuleanismo submarino, pois
em muitas ocorréncias havia registro de atividade vul-
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cinica em drea proxima. No entanto, € provivel tratar-
se de simples coincidéncia, uma vez que nido existem
depdsitos silicosos nas proximidades das dorsais
mesocednicas. Atualmente relaciona-se sua origem a
dguas ocefinicas com alta fertilidade resultante do de-
senvolvimento de dreas de ressurgéncias. Para que es-
ses sedimentos ricos em radioldrios transformem-se em
radiolaritos, o fator mais importante € a abundéncia de
nutrientes e a conseqiiente alta bioprodutividade (De
Wever ¢ alii, 1994). Secundariamente, fatores que re-
duzam ou impegam a dissolugiio, além de processos que
ocorrem durante a diagénese, também contribuem para
a formagiio dos radiolaritos. E possivel que a silica pro-
duzida pela atividade vulcéinica favoreca a preservagio
da opala ao enriquecer as dguas locais em silica (Racki
& Cordey, 2000).

Vasas de radioldrios sdo depdsitos sedimentares
inconsolidados formados por esqueletos silicosos, na
propor¢io de 30 a 80%. Diatomitos sio rochas
sedimentares silicosas fridveis, consistindo especial-
mente de fristulas de diatomdceas marinhas com 5-15%
de esqueletos de radioldrios. Radiolaritos sensu lato sio
descritos como gherts de granulagio muito fina conten-
do dreas claras circulares ou elipricas que representam
esqueletos de radioldrios recristalizados. Radiolaritos
sensu stricto consistem de camadas de gherts vermelhos
ou verdes, medidas em centimerros, alternando-se com
camadas de folhelhos silicosos, medidas em milime-
tros. Ftanitos sdo ¢herss negros ricos em matéria orgini-
ca, argilo-minerais ou fosfatos, cuja deposicio estd as-
sociada a eventos anéxicos marcados por variagdes im-
portantes da fauna.

Os radiolédrios, portanto, podem ser encontrados
em diversos tipos de sedimentos e rochas silicosas de
granulagio fina, bem como em rochas carbonidticas
(calcdrios, margas e folhelhos). Também ja foram
registrados em concrecdes carboniticas e nodulos
fosfiticos.

Aplicagoes
Paleoecologia e Paleoceanografia

s radioldrios sdo excelentes indicadores de
ambiente marinho, apresentando diversas associacies
de espécies caracteristicas para massas d dgua especi-
ficas. S3o urilizados na determinagio de
paleobatimetria, paleotemperatura, dreas de
paleoressurgéncia e do alcance das paleocorrentes oce-
inicas (McMillen & Casey, 1978; Casey, 1993). Além

disso, através de suas reconhecidas associagdes de es-
pécies de dguas quentes e frias, pode-se determinar
migragoes das frentes polares para o norte ¢ para o sul
(Eilert, 1997). Eventos de anoxia foram inferidos a par-
tir da observagio de periodos de radiagio e extingio
de grupos de espécies, relacionados a variagio da com-
posicio quantitativa das assembléias de radiolarios,
ocasionada pela expansio da zona de oxigénio mini-
mo (Thurow, 1986; Erbacher ez a/ir, 1996).

Tectonica e Analise de Bacias

Os radiolaritos apresentam grande importincia
para reconstrugdes paleogeogrificas devido ao seu sig-
nificado batimétrico ¢ sua fregiiente associagio com
ofiolitos. Sdo utilizados para datar crostas ocednicas an-
tigas e para a construcio de modelos geodindmicos. Sio
excelentes marcadores para a reconstituigdo da génese,
subsidéncia e evolugio de margens continentais anti-
gas. Pesquisas detalhadas com radioldrios em certs de
terrenos complexos da Austrilia, América do Norte e
Japdo tém contribuido muito para a compreensio da
geologia e tectdnica desses paises (Airchison & Flood,
1990; Blake, 2000; Kishida & Hisada, 1986, respectiva-
mente).

Geologia Exploratéria

Os radioldrios sdo aplicados também & geologia
do petrdleo (Nakaseko, 1960; Blueford & Murchey,1993)
sendo utilizados para datagdo relativa de rochas, e como
marcadores de bioeventos para correlagoes locais e re-
gionais entre depdsitos de dguas profundas, onde os
microf6sseis carbondticos raramente siao preservados.
Além disso, sio excelentes indicadores paleoba-
timétricos € na estratigrafia de seqiiéncias marcam epi-
sodios de inundagdo médxima. Na exploragio mineral,
hd registros da utilizagdo de radioldrios para a identifica-
¢do e acompanhamento da continuidade e extensio de
mineralizagdes a ouro em camadas de rochas extrema-
mente falhadas e. portanto, de dificil reconhecimento
pelos métodos geoldgicos tradicionais (Mihalynuk &
Cordey, 1997).

Bioestratigrafia

Radioldrios constituem um dos poucos grupos de
organismos microplanctdnicos que possuem um longo
registro geolégico, ocorrendo durante todo o
Fanerozéico (Cambriano ao Recente). Além disso, apre-
sentam ampla distribuicio geogrifica e um grande ni-
mero de espécies (tanto fosseis como atuais) € sua depo-
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sicdo ndo é limitada pela profundidade. A partir de tra-
balhos de Riedel (1952, 1953) ficou evidenciado que os
radioldrios sofreram evolugio relativamente rapida ao
longo do tempo geoldgico. Isso possibilitou o reconhe-
cimento de diversas espécies-guia a partir das quais fo-
ram propostos detalhados biozoneamentos ao longo do
Fanerozéico, nas mais diversas dreas geogrificas

(Sanfilippo & Riedel, 1985).
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TINTINIDEOS E
CALPIONELIDEOS

Maria Dolores Wanderley

TINTINIDEOS

Os tintinideos sdo protistas ciliados que possuem
uma carapaga orginica, muito delicada , constituida de
proteinas ¢ polissacarideos, que pode ser reforgada pela
aglutina¢do de pequenas particulas como cocolitos ou
friistulas de diatomdceas. O tamanho da maioria varia de
120 a 200um sendo os tinicos representantes dos protistas
ciliados que possuem interesse geolégico.

Kamiyama & Ling (1984) afirmam que os
tintinideos sdo capazes de escolher a espécie de
cocolitoforideo para construir sualérica. Neste grupo, a
questdo da aglutinagido parece ser controlada pela
atividade biolégica e ndio apenas por uma fungio passi-
va e dependente da associagio de cocolitoforideos dis-
poniveis na vizinhanca imediata.

A maioria vive na zona fética dos oceanos pola-
res se alimentando do nanoplincton fotossintetisante e
nos oceanos tropicais e temperados, onde raramente sio
abundantes. Habitam também estuidrios e lagos e das
840 espécies conhecidas apenas 10 sdo de dgua doce.
Em muitas amostras de tintinideos atuais, o protoplasma
do individuo dificilmente pode ser observado, pois é
decomposto logo apds a morte do organismo.

Podem apresentar ezquistamento, o que
corresponde a um periodo em que os processos vitais do

organismo ficam praticamente nulos e estes vio para o
fundo do corpo aquoso. Tal fenémeno geralmente ocor-
re em condigdes adversas do meio. Quando as condi-
¢des do ambiente se tornam favordveis, ocorre o
excistamento ou retorno 2 plena atividade vital.

Kamiyama er a/if (1995) monitoraram o processo
de excistamento de rintinideos, encubando amostras de
sedimento em dgua do mar filtrada e expondo-as a luz
em diferentes profundidades. Eles observaram que o
processo de excistamento € mais efetivo na parte da co-
luna d'dgua onde hd uma maior intensidade luminosa,
sugerindo influéncia nesse processo de fatores como
profundidade, turbidez dos sedimentos mais superfici-
ais e mistura vertical das dguas.

Morfologia

A carapaca dos tintinideos, também conhecida
como lérica, apresenta forma variada, podendo ser
globular, cdnica, em forma de sino ou em forma de gar-
rafa. Possui uma aberrura na regifo oral e, na maioria das
espécies, apresenta uma regido aboral (oposta 2 oral)
fechada. A morfologia dos tintinideos fosseis € concebi-
da a partir da observagio de se¢bes da I6rica em ldminas
delgadas. Estas se¢oes, aleatoriamente orientadas, sido
posteriormente reconstituidas tridimensionalmente.
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Geralmente, a l6rica apresenta escultura em for-
ma de espinhos, costelas, sulcos longitudinais, transver-
sais, espiralados ou ainda, padrdes reticulados ou
fenestrados (figura 20.1).

Classificacio

Brasier (1980) classifica os tintinideos no reino
Protista, filo Ciliophora, classe Ciliata, ordem
Spirotrichida, subordem Tintinnina.

A taxonomia é baseada na forma, composigio,
estrutura da parede e escultura da lérica.

Distribuicdo Estratigréfica e
Paleobiogeogrifica

Os tintinideos s@o registrados em estratos do
Cambriano, Carbonifero, Permiano, Creticeo Superior,
Paleoceno, Mioceno e Plioceno (Tappan & Loeblich
Jr., 1968). Algumas espécies com testa orginica seme-
lhantes a calpionelideos, presentes no Siluriano,
Tridssico, Jurdssico e Cretdceo, sdo possiveis tintinideos
fésseis (Visscher, 1970).

Ocorrem também no Holoceno, na zona fética
de todos os mares e oceanos onde em geral ndo sdo
muito abundantes. Na Antértica ocorrem em grande
quantidade sendo superados apenas pelas diatomédceas.
Sassi & Melo (1986) estudaram o plincton de dguas
superficiais da Antirtica e registraram a presenca de 13
espécies.

Aplicagoes

A sensibilidade dos tintinideos 2 temperatura e
salinidade permitiu o agrupamento de associagdes tipi-
cas de mares drtico, antirtico, temperado, subtropical e
tropical indicadoras de paleotemperatura.

Além de oceanos e mares, existem formas que
habitam estudrios ¢ lagos com um total de 10 espécies
vivendo em dguas doces. Echols & Fowler (1973) tém
investigado o potencial que algumas espécies de dguas
salobras apresentam para estudos de paleosalinidade ¢
de ambientes marinhos proximais.
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Tintinopsis fimbriata

Figura 20.1 Tintinopsis fimbriata, tintinideo vivente
tipico de ambientes proximais apresentando diferentes
morfologias (modificado de Echols & Fowler, 1973).
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CALPIONELIDEOS

Ao estudar as rochas calcdrias do Juridssico dos
Alpes, Lorenz (1902) notou a presenca de diminutos
organismos com uma carapaga calcdria, axialmente si-
métrica, com forma semelhante a um sino e tamanho
em torno de 0,05 mm. O autor citado denominou estes
microrganismos de Calpionella e considerou-os como
foraminiferos devido a sua semelhanga superficial com
os uniloculares da familia Lagenidae.

Posteriormente, outros autores encontraram di-
ferentes formas fésseis que guardam relagdes
morfolégicas com os Calpionella, na Espanha, nas ilhas
Baleares ao Norte da Africa, nos Alpes, nos Carpatos,
Crimea, Coérsega, Cducaso ¢ Himalaia, sempre em
calcdrios de textura muito fina, limitados ao Jurdssico
Superior ¢ Creticeo Inferior (Palacio & Bermudez,
1963). Sabe-se hoje que seu tamanho varia de 40 a
150um e estdo distribuidos mundialmente em rochas
hemipeldgicas do cinturdo tetiano, sendo os tnicos
fosseis que permitem um zoneamento biocronolégico
tdo preciso quanto o dos amonitas.

Nio existem calpionelideos atuais e sua posigdo
sistemadtica € incerta. Alguns autores os relacionam aos
tintinideos, que sdo microfdsseis orginicos, o que resul-
tou em muita confusio.

A composi¢do quimica das carapagas tem sido
objeto de discussdo. Alguns autores acreditam que eram
orginicas e foram substituidas por calcita no processo de
fossilizagdo, outros créem que eram originalmente
calcdrios com a propriedade de aglutinar particulas
exdgenas com as quais reforgavam as carapacgas, como
em alguns tintinideos atuais.

Morfologia

A testa dos calpionelideos, também chamada de
lérica, possui geralmente forma de sino, com um colar,
normalmente sem escultura e com abertura. A abertura,
situada na rc_giﬁo oral, é sempre grande e o colar, tam-
bém oral, apresenta forma variada e estrutura interna
que pode ser diferente da parede da lérica. Em secoes
delgadas, a lérica aparece geralmente transparente
(hialina) ou algumas vezes microgranular, opaca e
amarronzada.

Como sdo estudados em ldminas delgadas, sua
morfologia é concebida geralmente a partir de
reconstituigoes de partes da carapaca vistas em secdes

(figura 20.2).

Classificacao

Os calpionelideos sdo considerados por Brasier
(1980) como tintinideos fdsseis, devido a semelhanca
da forma de suas carapacas com as carapagas destes
microorganismos. Apesar dos tintinideos atuais nio pos-
suirem testas mineralizadas, alguns autores argumen-
tam que a0 se fossilizarem, estes organismos teriam so-
frido mineralizag¢do do esqueleto.

A grande maioria das formas consideradas
calpionelideos possui testa mineralizada de natureza pri-
madria, que estavam, possivelmente, em contato direto
com a célula viva na maior parte da sua superficie
(Remane, 1978), o que ndo ocorre com os tintinideos.
Este fato indica que a mineralizagdo das testas, possi-
velmente, nio seria decorrente de processo de
fossilizagio.

Os motivos acima mencionados levaram Remane
(1978) a propor classificd-los como incertae sedis, agru-
pando-os na superfamilia Calpionellidea com duas fa-
milias: Calpionellidae e Colomiellidae.

A superfamilia Calpionellidea é definida como
organismos com lérica calcitica de simetria axial, com
abertura oral sempre grande, circundada por colar oral
de forma variada, cuja estrutura interna pode ser dife-
rente da estrutura da parede da lérica.

A principal diferenca entre as familias
Calpionellidae e Colomiellidae é que nestes, o colar é
sempre mais longo que a lérica e pode ser constituido
de virias pegas separadas por finas suturas.
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-Di-tribuigﬁo Estratigrifica e do Juridssico Superior e Creticeo Inferior. O grupo tem
Paleobiogeogréﬁca distribuicdo paleogeogrifica muito ampla ocorrendo na
' provincia tetiana, desde o México, Cuba até o Iraque.
Os calpionelideos sio encontrados tipicamente em Estdo presentes no Cducaso, Alpes, Apeninos, sul da Fran-
sedimentos peligicos finos (dep6sitos de mar profundo) ¢a, Argélia, Tunisia e nas montanhas Bilticas da Espanha.

Familia Calpionellidae

Calpionella alpina Calpionella elliptica Crassicollaria intermedia Crassicollaria paevula

Remanielfa cadischiana

Calpionella oblonga Tintinnopsella carpathica Tintinnopsella longa

Lorenziella hungarica Chitinoidella bermudezi Chitinoidella boneti

Familia Colomiellidae

&7

B Colomiella recta Colomiella mexicana

Reconstituigdes de calpionelideos a partir de diferentes segdes da lérica (Remane, 1978).




Tintinideos e Calpionelideos

317

Aplicagoes

Os calpionelideos apresentam curta distribuigio
temporal, € ampla distribuigio geogrifica, sendo por-
tanto, bons indicadores biocronoestratigrificos. Sdo tteis
na correlacio de estratos, principalmente os da provin-
cia tetiana.

Embora sejam organismos extintos, seu habitate
hibito podem ser reconstituidos, pois ocorrem tipica-
mente em calcdrios muito finos, margosos, pobres em
fésseis bentdnicos e ricos em fosseis planctdnicos como
radioldrios e nanofésseis. Isto indica serem micro-
organismos marinhos e planctonicos.
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DIATOMACEAS

Claudia Gutterres Vilela

As diatomdceas sdo algas unicelulares bentdnicas
ou planctdnicas, encontradas em ambientes aquéticos,
tanto marinhos como de dgua doce. Estes
microorganismos sio incluidos entre os vegetais por pos-
sufrem pigmentos fotossintetizantes, sendo portanto se-
res aut6trofos capazes de realizar a fotossintese. Como
precisam da luz para o seu metabolismo, habitam a zona
fética de oceanos, mares, lagos e rios. Podem ser encon-
tradas também em mangues hipersalinos e hiposalinos,
em solos timidos e presas a vegetais ou drvores (epifitas).
Constituem a base da cadeia alimentar e, juntamente
com os cocolitoforideos e dinoflagelados, formam o
fitopldncton, sendo responsdveis pela produgio primdria
em muitos ecossistemas aqudticos. As diatoméceas ser-
vem de alimento a pequenos crusticeos e a larvas de
invertebrados e peixes (alevinos) que, por sua vez, vio
alimentar invertebrados e vertebrados maiores.

Os nutrientes essenciais ao crescimento das
diatomaceas sdo silica, nitratos, fésforo e ferro, que sdo
encontrados em abundéincia nos oceanos em regioes de
ressurgéncia, onde as correntes marinhas profundas as-
cendem trazendo sedimentos do fundo, ou em regides
costeiras, que recebem nutrientes vindos do continente
através de deltas e estudrios. Em conseqiiéncia, elas sdo
muito comuns nestes ambientes.

As diatomdceas podem ser solitdrias ou coloniais.
As colonias sdo representadas por uma série de individu-

o0s que se organizam em cadeias, unidos por filamentos
ou muco. Os pigmentos fotossintetizantes sio amarela-
dos, pardo-amarelados ou castanhos, e estdo contidos em

granulos do citoplasma, chamados cromoplastos ou

cromat6foros.

As diatomdceas tém um revestimento celular
silicoso delicado e transparente, chamado fristula, que é
formada por duas valvas: a epivalva (maior) e a hipovalva
(menor), que se articulam encaixando-se como uma
caixinha de papeldo com tampa (figura 21.1).

A reprodugio das diatomdceas é basicamente
assexual, efetuando-se por simples divisdo da célula-
mie em duas. No entanto, ocorre uma diminui¢do no
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tamanho das células-filhas em cada geragio, devido 4
separagio das valvas (figura 21.1). Para que haja a res-
titui¢do do tamanho normal da espécie, pode haver
reproducdo sexuada, com a formagido de esporos —
auxosporos, a partir das pequenas células formadas
pela reproducgdo assexuada (Brasier, 1980; Burkle,
1978).

Surgiram no Cretidceo médio, expandindo-se até
o Recente. Existe atualmente uma grande proporgao
de géneros e espécies semelhantes a géneros e espé-
cies fésseis, o que facilita os estudos paleoambientais.
Também o seu uso em zoneamentos bioestratigraficos
tem se desenvolvido, principalmente através de pes-
quisas em oceano profundo.

Morfologia

A forma das diatomdceas € bastante variada. Sua
parede celular silicosa lhe dd uma aparéncia vitrea, sen-
do que seu aspecto delicado aliado 4 variedade de for-

frastula

=R
\{

A E ‘L

‘ formacéo de auxésporos

epivalva

mas produz um dos mais belos efeitos visuais entre os
microfdsseis.

Como ja foi visto acima, a fristula é formada pela
epivalva e hipovalva, que articulam-se através da ein-
ta ou pleura. Durante os processos de fossilizagio, as
valvas freqiientemente se desarticulam, sendo raras as
frastulas encontradas inteiras. A fristula pode ser
recoberta por pequenos pontos, que sio pequenas per-
furagdes ou poros que servem de comunicagdo entre o
protoplasma e o exterior. Uma sucessio de pontos ar-
ranjados em linha formam estrias, as vezes separadas
por costelas. A morfologia das friistulas, as ornamenta-
¢des descritas e ainda a presenca de espinhos e
filamentos sio usados para a classificacido das
diatomiceas (figura 21.2).

Classificacdo

As diatomdaceas pertencem ao reino Protista, di-
visao Chrysophyta, classe Bacillariophyceae. Existem

hipovalva

Figura 21.1 Esquema de uma
fristula de diatomécea mostrando a
articulagiio das valvas e a reprodugio
assexual por simples divisao celular.
Notar a diminuicio do tamanho das
valvas nas células-filhas (modificado

\ de Burkle, 1978),

H B
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duas formas bédsicas de diatomdceas, circular ou cén-
trica e eliptica ou penada, que dividem a classe Bacil-
lariophyceae em duas ordens, respectivamente: Cen-
trales e Pennales (Hendey, 1971, Brasier, 1980).

A. Ordem Centrales

(Cretidceo-Recente)

Também chamadas diatomdiceas céntricas, pos-
suem fristulas circulares, triangulares ou quadradas em

CENTRALES

vista frontal

cinta o

TP e O
pleura™ ——1"

vista pleuralda colénia
Thalassiosira

vista valvar (frontal), e retangulares ou ovaladas em vis-
ta pleural (da cinta). Possuem simetria radiada, com pe-
quenos pontos, arranjados em estrias radiais (figura 21.2).
A maioria € marinha plancténica, sendo encontradas tan-
to na plataforma continental quanto no oceano, ocor-
rendo mais raramente em dgua doce ou salobra. Podem
ser solitdrias ou coloniais, formando cadeias. Distribu-
em-se do Creticeo ao Recente. As diatomdceas mais
antigas conhecidas sdo céntricas, pertencentes ao géne-
ro Coscinodiscus. Foram encontradas em sedimentos do
Creticeo, embora existam ocorréncias duvidosas no

-
vista pleural
(da cinta)

Actinoptychus

Figura 21.2 Morfologia ba-
sica de diatoméceas Centrales e
Pennales, principais elementos ¢
ornamentagoes, formas solitdrias e

PENNALES

coloniais (modificado de Brasier,
1980).

vista pleural da col6nia

nédulo polar-

hipovalva B

epivalva

rafe

pseudorafe
Fragilaria
nédulo central
- pseudorafe
estrias rafea e

cinta ou pleura
Pinnularia

hipovalva epivaiva vista pleural
Achnanthes
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Cuneiformes

Pleurosigma

Carendides

Biddulphia

MY

Corethron Isthmia

Rhizosolenia

Juréssico. Compreendem cerca de 100 géneros e 2.400
espécies (Moro er alii, 1981).

B. Ordem Pennales

(Paleoceno—Recente)

Também chamadas diatomiceas penadas, pos-
suem friistulas elipticas, peniformes, naviculares ou re-
rangulares em vista valvar, e simetria bilateral. A presen-
¢a de um sulco longitudinal ndo silicificado que atraves-

Coscinodiscus

Gondides

ol
—

Cimbiformes

Figura 21.3 Classificagio
das diatomiceas em sete grupos
morfolégicos, segundo Hendey
(1964). Lineares: possuem um eixo
longitudinal, Cuneiformes: diferem
das lineares pela simetria. Cimbi-
formes: também diferem das linea-
res pela simetria. Carendides: varia-
¢do quanto a posigdo da rafe, situa-
da ao longo da margem das valvas
(pode haver duas rafes). Discoides:
circulares, em vista valvar, e retan-
gulares, em vista pleural. Gonidides:
periferia angular, com formato tri-
angular ou eliptico. Solenéides: pos-
suem um desenvolvimento excep-
cional da regifio da cinta, sendo o
seu comprimento mMuito maior que
o didmetro das valvas (modificado
de Burkle,1978).

i B

.
Chaetoceras

Triceratium

sa 0 meio de cada valva chamado rafe, ou de um eixo
silicificado e sem pontos chamado pseudo-rafe, sio ca-
racteristicas morfol6gicas desta ordem. Existem tam-
bém estrias transversais, perpendiculares a rafe, forma-
das por fileiras de pontos. Algumas diatomiceas pena-
das apresentam na porgio média da valva o nddulo
central dividindo a rafe em duas por¢des. Nas extremi-
dades das valvas hd os nédulos polares. As rafes e
pseudo-rafes podem ocorrer em uma ou ambas as valvas
(figura 21.2). Estas fei¢des morfolégicas das diatomdceas
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MIOCENO

PLIOCENO PLEIST.

o et T e R - = T

ZONAS

Figura 21.4 Distribui-
¢do estratigrifica de imporan-
tes espécies de diatomdceas do

Denticula seminae

=i Actinocyclus ochotensis
Nitzschia marina
Stephanopyxis dimorpha
Rhizosolenia curvirostris
Stephanopyxis californica
Nitzschia reinholdii
Actinocyclus oculatus
Nitzschia fossilis

Rhizosolenia barboi
Thalassiosira antiqua

Nitzschia californica
Denticula kamtschatica
Thalassiosira convexa
Nitzschia jouseae
Rhizosolenia praelata

Tercidrio e Quaterndrio, no Pa-
cifico norte (modificado de
Burkle, 1978).

Actinocyclus ingens
Nilzschia miocenica

Nitzschia praereinholdii
Rhaphoneis sachalinensis

Thalassiosira usatchevii

- — Nitzschia praefossilis

Bruniopsis mirabilis

Thalassiosira praeconvexa
Coscinodiscus temperei
Cladogramma dubium
Coscinodiscus endof

Rhizosolenia miocenica
Denticula dimorpha

Denticula lauta

Denticula punctata
Coscinodiscus praepaleacetis
ICoscinodiscus plicatus
Rhizosolenia praebarboi
Coscinodiscus yabei
Coscinodiscus paleaceus

penadas sao usadas na classificagdo sistematica. Este gru-
po é comum em dgua doce, podendo também ocorrer
em ambiente marinho, sendo a maioria benténica. Po-
dem ser solitdrias ou coloniais. As primeiras diatomdceas
penadas apareceram no Paleoceno e distribuem-se até
o Recente. Existem aproximadamente 70 géneros e
2.900 espécies (Moro ez alii, 1981).

Classificacdao de Hendey

Hendey (1964) dividiu as diatomdceas em sete
grupos baseados na forma geométrica. Estes grupos sdo
reunidos em duas categorias:

1*) possuem rafe ou pseudorafe. Sdo as formas lineares,
cuneiformes, cimbiformes e carendides (figura 21.3).

2%) n@o possuem rafe ou pseudo-rafe. Compreende as
formas discéides, goniéides e solendides (figura
21.3).

Na verdade, a classificagio morfolégica de Hen-
dey subdivide as diatomdceas em penadas e céntricas.

Distribui¢do Estratigrafica

As diatomdceas mais antigas sdo as céntricas, que
surgiram no Cretdceo. A grande extingdo de espécies
animais e vegetais que aconteceu no limite Cretdceo/
Tercidrio atingiu também as diatomdceas, com o desa-
parecimento de vérias espécies céntricas. Surgiram en-
tao, no Tercidrio, novas espécies céntricas, ocorrendo a
maior irradiagdo deste grupo. No Paleoceno surgiram
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Epithemia argus

&

Desmogonium guianense

e

Frustulia rhomboides

Cymbella cymbiformis

—=—>

Pinnularia dactylus

= b

Achnanthes lanceolata

m
Actinella brasiliensis
Eunotia flexuosa

Eunotia didyma

Cocconeis placentula

Stephanodiscus astrea

Figura 21.5 Diatoméceas comuns em diatomitos brasileiros (modificado de Moreira, 1975).

ainda as penadas que diversificaram-se gradualmente,
existindo hoje em maior niimero. Houve uma estabili-
zagdo do niimero de espécies céntricas € um aumento
de penadas em dire¢do ag Recente, sendo que hd atual-
mente uma expansio do grupo, comprovada pelo gran-
de niimero de espécies viventes. Estas espécies atuais
sdo principalmente formas delicadas de dgua doce, com
baixo potencial de preservagao (Burckle, 1978; Brasier,
1980).

Aplicagoes

O estudo das diatomdceas, como os radiolérios,
tomou um grande impulso com as pesquisas e coletas
de testemunhos em oceano profundo em todo o globo,
através do Deep Sea Dirilling Project (DSDP) e do Ocean
Drilling Program (ODP). As diatomdceas planctonicas
tém sido muito utilizadas em bioestratigrafia devido a
sua alta capacidade de dispersio geogrifica,
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correlacionando-se biozonas de regioes frias e quentes
(Kanaya, 1971). Virios estudos evolutivos e bioestra-
tigraficos (figura 21.4) foram realizados com sucesso em
rochas do Mioceno ao Recente, em virias regides do
globo (Fenner, 1985; Barron, 1985; Barron & Baldauf,
1995). No Oceano Indico, na regifio equatorial, estudos
paleoceanogrificos contribuiram para o conhecimento
das diatomiceas desde o Tercidrio até o Recente
(Mikkelsen, 1990; Haslett e afii, 1995). A paleo-
limnologia, isto €, o estudo de lagos antigos, desenvol-
veu-se em seqiiéncias de rochas do Neogeno, com a
determinacdo da biocronologia e evolugio das
diatomiceas (Bradbury, 1988).

No Brasil, diatomdceas associadas a radio-
lirios foram documentadas pela primeira vez no
Creticeo médio da Bacia de Sergipe, em sedimen-
tos pouco oxigenados, que teriam favorecido a pre-
servagio de organismos silicosos (Koutsoukos &
Hart, 1990). '

As diatomdceas sdo usadas na paleoecologia,
como indicadoras de vdrios pardimetros ambientais, tais
como: paleotemperatura, paleosalinidade, paleopro-
fundidade, paleocorrentes, elementos quimicos e con-
centragdo de paleonutrientes (Burkle, 1978). Foram
encontradas vasas de diatomdceas a grandes profundi-
dades em ambiente marinho. Tal fato é explicado devi-
do a sua carapaca silicosa, que nio se destr6i abaixo da
profundidade de dissolucio de carbonatos nos oceanos
(CCD - Calcite Compensation Depth). Estudos com
vasas do género E#imodiscus, que foram depositadas no
Atldntico equartorial durante médximos glaciais, indica-
ram mudangas climdticas em sedimentos do Plioceno e
do Pleistoceno (Brasier, 1980).

Diatomdceas de sedimentos pleistocénicos
da Formagio Cananéia, na planicie costeira paulis-
ta, possibilitaram o reconhecimento de paleoam-
bientes litorineos, estuarinos ¢ de dgua doce (Su-
guio & Vildary, 1986).

As diatoméceas de dgua doce sdo usadas em estu-
dos paleoclimérticos, bem como em monitoramentos
ambientais de controle da peluigdio humana (Brasier,
1980). Os microfésseis em geral estdo sendo cada vez
mais utilizados no controle ambiental de regides sujei-

tas a descargas de rejeitos industriais e de esgotos sanitd-
rios provenientes da ocupacdo urbana. Assim, as
diatomdceas tém contribuido no monitoramento de al-
teragdes ambientais, como por exemplo na acidificagio
de lagos causada pelas industrias (Dixit ez a/ir, 1992).

Diatomitos

As fristulas de diatoméceas sdo acumuladas em
grande quantidade formando extensos depdsitos sedi-
mentares chamados diatomitos. Estes sedimentos tan-
to podem ser de origem marinha quanto de dgua doce,
contendo até 400 milhdes de valvas por grama, sendo
que os de origem marinha s3o mais espessos. Pode-se
encontrar depésitos de diatomitos creticicos, terciarios
e quaterndrios. Os diatomitos tém aplicagdo industrial
em filtros de dgua, como material isolante térmico e
actistico, em corantes, vernizes, solventes, e produtos
farmacéuticos.

No Brasil, os diatomitos ocorrem nas baixa-
das, pantanos e no fundo de lagoas, em quase todo
o territdrio nacional, sendo que as reservas mais
importantes encontram-se no Ceard, Rio Grande do
Norte, Bahia, Rio de Janeiro e Santa Catarina

- (Kihara, 1982).

Trabalhos pioneiros de Froes de Abreu (1935;
1939) estudaram os diatomitos brasileiros. Este autor
assinalou a presenca das mesmas espécies de diatoma-
ceas em lagos e agudes do Nordeste e em lagos frios do
Canadd e da Sibéria. Depésitos antigos de diatomaceas
do género Eunotia, foram encontrados por ele no Nor-
deste, acima do nivel do mar e das lagoas da regido,
podendo representar testemunhos de antigas camadas
de épocas pré-holocénicas.

Moreira (1975) relacionou 166 espécies e 23
géneros de diatomidceas nos diatomitos brasileiros.
Concluiu que os diatomitos se formaram em ambiente
de dgua doce, ndo havendo ingressao marinha durante a
acumulagio dos mesmos (figura 21.5).
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DINOFLAGELADOS

Mitsuru Arai
Cecilia Cunha Lana

Os dinoflagelados (do grego dinos = pido;
Sflagellates = flagelados) sdo organismos unicelulares,
cucariontes (possuidores de um miicleo envolvido por
membrana), aqudticos e caracterizados pela presenga do
pigmento carotendide peridina, tipico deste grupo. Os
organismos viventes ocasionalmente produzem tecas
(estrutura envoltéria da célula, celulésica e nio
fossilizdvel). Estas tecas apresentam tipicamente dois
flagelos locomotores para movimentagdo na dgua, ten-
do niicleos celulares com apenas metade do niimero de
cromossomos de gametas normais (célula hapléide), e
se reproduzem assexuadamente em sucessivas divisoes
mitéticas. Em determinado momento do ciclo, as tecas
hapléides fundem-se (reproducio sexuada) e formam
uma célula dipléide, e, a partir dai, a teca celuldsica
cresce. Esta sucessdo constitui a fase moével
(planozigoto) do ciclo vital (figura 22.1). Gragas a uma
adaptagio evolutiva as condigdes ambientais adversas,
algumas espécies sio capazes de produzir cistos
(fossilizdveis), que encerram o material celular, consti-
tuindo a fase imével (hipnozigoto) do ciclo. Apés o
encistamento, a parede celulésica se desagrega e o cisto
é sedimentado ou ainda, em condi¢des ambientais fa-
vordveis, o protoplasma excista-se através de uma aber-
tura chamada arqueopilo, e reinicia-se o ciclo com a
formacdo de novas tecas méveis (Evitt, 1985). Em ter-
mos de hibito, apresentam-se como células individuais

ou coloniais, planctdnicos ou bentdnicos, méveis ou ndo,
e podem ser livres, simbidticos ou parasitdrios. Podem
ser ainda autotréficos (fotossintéticos) ou heterotroficos,
cuja proporgio entre espécies atuais conhecidas giraem
torno de 1:1.

Morfologia

Os dinoflagelados fésseis (dinocistos) sdo estru-
turas muito pequenas, com dimensoes de 5 a 200 pm na
maioria das vezes. Sua composi¢do quimica € varidvel —
calcdria, silicosa ou orginica —, sendo dominante a iilo-
ma, constituida de dinosporina, composto organico si-
milar 4 esporopolenina das exinas de esporos e grios de
pélen. Por esta razio, a grande maioria de dinoflagelados
fosseis é estudada sob mérodos paleopalinolégicos.
Morfologicamente muito variados, apresentam uma pa-
rede organizada em paraplacas cujo niimero ¢ arranjo
¢ conhecido como paratabulacgéo, a qual reflete, em
parte, a organizagdo das placas das tecas celuldsicas
(tabulag@o). Para ser reconhecido como rtal, um
dinoflagelado ideal deve apresentar um cingulo (“cin-
tura” transversal), um sulco (depressio longitudinal da
face ventral) e uma abertura (arqueopilo), elementos
estes definidores da paratabulagio (figura 22.2). Essen-
cialmente, a presenga destes elementos diferencia os
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Figura 22.1 Ciclo de vida de dinoflagelados produtores de cistos (modificado de Evitt, 1985).

dinoflagelados dos acritarcos, organismos
microfitoplancténicos que existem desde o Proterozéico
e que foram muito abundantes no Paleozéico. A carac-
teristica primordial que diferencia o dinocisto dos de-
mais palinomorfos — possuidores de eixo efou plano de
simetria — € a morfologia assimétrica. Assim, torna-se
imprescindivel, para o estudo da maioria dos
dinoflagelados, a orientagio que, na pritica, se traduz
pelo reconhecimento das partes superior (epiteca/
epicisto) e inferior (hipoteca/hipocisto), das faces fron-
tal (ventral) e traseira (dorsal) e dos lados direito € es-
querdo (figura 22.2). Uma vez efetuada a orientagao,
pode-se proceder a identificagio das séries de
paraplacas. As séries recebem nomes de acordo com a
localizagdo em relagdo 4 cintura (cingulo). Assim, as
paraplacas formadoras da cintura constituem a Série
Cingular; as que ficam imediatamente acima da cintura,
a Série Pré-cingular; as que ficam imediatamente abai-

x0 da cintura, a Série Pés-cingular. E, nas extremidades
superior ¢ inferior ficam respectivamente as séries Apical
e Antapical. Entre as séries Apical e Pré-cingular, pode
ocorrer ainda a Série Intercalar que caracteriza alguns
taxa. Para sistematizar a identificagio das paraplacas que
compde cada série, foram criados alguns sistemas de
notagdo. O mais usado € o sistema introduzido por Kofoid
(1909) que identifica as paraplacas da seguinte forma:
Série Apical (Série '), Série Intercalar (Séric a), Sé-
rie Pré-cingular (Série ”), Série Cingular (Série ¢),
Série Po6s-cingular (Série ™), Série Antapical (Série
") e Série Sulcal (Série s). Assim, um dinoflagelado
peridinidide tipico — possuidor de tabulagdo similar a de
Peridinium vivente — com 4 paraplacas apicais, 3 inter-
calares, 7 pré-cingulares, 6 cingulares, 5 pds-cingulares
e 2 antapicais, teria a seguinte férmula de paratabulagio:
4, 3a, 7", 6c, 5", 27", Em cada série, a numeragio das
paraplacas se dd em ordem crescente no sentido anti-
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Figura 22.2 Principais feigbes da teca (vista ventral) e do cisto ideal correspondente (vista dorsal) de um dinoflagelado

peridinidide.

hordrio (vista apical), a partir do meridiano sulcal (figura
22.3A, 3G).

Outras caracteristicas morfolégicas sio também
importantes para a classifica¢do de dinocistos: tamanho
e forma geral do cisto, tipo e forma de arqueopilo, tipo
de processos (projegdes), tamanho relativo dos proces-
sos, relagdo de parede, ornamentagio de parede e deta-
lhes no arranjo de algumas paraplacas.

Tamanho do cisto: pode ser pequeno (< 50 tm),
mediano ou grande (> 100 pum), conforme o estabeleci-
do por Stover & Evitt (1978). Muitas espécies apresen-
tam tamanhos varidveis dentro de seu grupo
taxonOmico, mas alguns géneros se caracterizam por
possuir tamanhos sistematicamente grandes
(Odontochitina, Endoceratium e Fibrocysta) ou pequenos
(Microdinium e Druggidium) (figura 22.4).

Forma do cisto: existe uma gama muito grande
de termos para descrever a forma de dinocistos (figuras

22.4,5,6¢7). Os mais comuns sdo: esférico, subesférico
(figura 22.6A), lenticular, discéide, oval (figura 22.5L.),
elipséide (figura 22.6B), biconico (figura 22.7D) e
poliédrico. Alguns sio fortemente achatados na direcio
dorso-ventral e exibem contornos bidimensionais bem
caracteristicos como: rombéide (Charlesdowniea,
Rhombodinium (figura 22.6E), Werzeliella e Wilsonidium),
pentagonal (Lefeunecysta (figura 22.6H), Phelodinium e
Palaeoperidinium) ou triangular (Trigonopyxidia (figura
22.6D)). Existem ainda os termos peridinidide (figura
22.5C-K) e ceratidide (figura 22.4A, 6G), de conotagio
originalmente taxondmica, mas que sio amplamente
utilizados para caracterizar a forma do cisto, em fun¢io
da semelhanca com os géneros viventes Peridinium e
Ceratium, respectivamente.

Tipo de arqueopilo: o arqueopilo pode ser clas-
sificado basicamente pela série a que pertencem as
paraplacas envolvidas: apical (figura 22.3C), pré-cingular
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Figura 22.3 Tipos de paratabulagdo e arqueopilo: (A-F) Tabulagdo gonyaulacéide. (B) Arqueopilo pré-cingular simples
(uma paraplaca). (C) Arqueopilo apical (quatro paraplacas). (D) Arqueopilo epicistal. (E) Arqueopilo pré-cingular composto (trés
paraplacas). (F) Arqueopilo pré-cingular composto (cinco paraplacas). (G-I) Tabulag@o peridiniéide. (H) Arqueopilo intercalar
(uma paraplaca). (I) Arqueopilo intercalar composto (trés paraplacas).

(figura 22.3B, E, F) e intercalar (figura 22.3H, I). Pode
ser classificado também pelo niimero de paraplacas en-
volvidas (simples ou composto). Em alguns taxa, todas
as paraplacas do epicisto participam da formagio do
arqueopilo, constituindo o arqueopilo do tipo epicistal
(figura 22.3D). A paraplaca ou o conjunto de paraplacas

que se destaca, formando o arqueopilo, chama-se
opérculo.

Forma de arqueopilo: para o mesmo tipo de
arqueopilo, podem ser aplicadas ainda algumas subdivi-
soes baseadas na forma. Termos como omegaforme,
tetaforme (ou omicroforme) e deltaforme, e prefixos
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Figura 224 Exemplo de casos extremos de tama-
nhos de dinocistos: (A) Odontochitina costata. (B) Microdinium
ornatunm.

como esteno-, iso- e lati- (ou euri-), baseados em
parimetros geométricos, sio amplamente utilizados na
descricdo de arqueopilos intercalares de dinoflagelados
peridiniéides (figura 22.8).

Tipo de processos: processos sdo projegdes que
se erguem a partir da parede do cisto e que alcangam a
teca celulésica envolvente (figura 22.9). Os processos
sdo classificados basicamente em fung¢io de suas posi-

¢oOes em relagdo aos limites das paraplacas (figura 22.10).
Se um processo ou um conjunto de processos ocupa a
drea central da paraplaca, entdo o processo é denomina-
do intratabular (figura 22.10A, B). Se um processo ou
um conjunto de processos ocupa a drea interna da
paraplaca, mas acompanhando a borda, entdo o processo
é denominado penitabular (figura 22.10C). Se os pro-
cessos ocupam a linha de sutura (linha limitrofe entre as
paraplacas), entdo o processo é denominado sutural (fi-
gura 22.10D). Se um processo ocupa a drea de intersecgio
das trés paraplacas, entiio o processo é denominado gonal
(figura 22.10E). Neste caso, podem ocorrer processos
intergonais (secundirios) ao longo da sutura. E, se os
processos estiverem distribuidos sem nenhuma relagao
com a tabulacio, eles sio denominados atabulares (ndo
tabulares) (figura 22.10F). Os processos suturais,
intratabulares e gonais sio os que refletem melhor a
paratabulacdo.

Tamanho relativo de processos: os cistos po-
dem ser classificados de acordo com o tamanho dos pro-
cessos em relagio ao didmetro do corpo central do cisto
(figura 22.11). O cisto é proximado, se o comprimento
dos processos nio ultrapassa 10% do didmetro do corpo
central (figura 22.11A). Estando entre 10% ¢ 30%, o cis-
to € préximo-condensado (figura 22.11B, C). E, o cisto é
condensado, caso possua processos maiores do que 30%
do corpo central (figura 22.11D, E). Os cistos proximados
provém de encistamento sem contragio do hipnozigoto,
tendo sua parede formada praticamente em contato com
a da teca (planozigoto). Neste caso, o cisto “herda” a
morfologia da teca. J4 no caso dos cistos condensados e
préximo-condensados, ocorre contragdo do citoplasma
do hipnozigoto, € o contato entre o cisto e a teca ndo €
direto, estabelecendo-se apenas através dos processos
que servem de calgo para a centralizagio do cisto (figura
2Z9):

Relagdo de parede: em termos de constitui¢io
de parede, os cistos podem ser basicamente acavados
(ndo cavados) e cavados. Os cistos cavados possuem
duas ou mais camadas na parede. A mais interna
(endofragma) geralmente constitui o corpo central, € a
mais externa (perifragma) corresponde a parede forma-
da imediatamente sob a teca. Quando nio se observa a
separagdo das camadas, o cisto € acavado (figura 22.6C,
H). A cavagdo pode ser continua ¢ envolvente. Neste
caso, o cisto € considerado circuncavado (figura 22.5G,
6E). Se a cavagio € localizada, o cisto pode receber ou-
tros adjetivos tais como: epicavado (cavagio superior)
(figura 22.5H, L), hipocado (cavagio inferior), bicavado
(cavagdo nos deis extremos) (figura 22.5A, B, D, E),
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Figura 22.5 Alguns exemplos de espécies de peridiniéides que ocorrem no Brasil (extraidos de Arai er a/ii, 2000): (A)
Amphidiadema denticulata. (B) Amphidiadema wiicula. (C) Cerodinium diebelii. (D) Chatangiella sp. (E) Lsabelidinium belfastense. (F)
Isabelidinium glabrum. (G) Manumiella coronata. (H) Nelsoniella tuberculata. (1) Senegalinium bicavatum. (1) Subtilisphaera senegalensis.
(K) Subtilisphaera scabrata. (L) Xenikoon australis.
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Figura 22.6 Alguns exemplos de formas bizarras de dinocistos que ocorrem no Brasil: (A) Batiacasphaera. (B)
Prolixosphaeridium. (C) Fromea. (D) Trigonopyxidia. (E) Rhombodinium. (F) Palaeocystodinium. (G) Endoceratium. (H) Lejeunecysta. (1)

Codoniella. (]) Yolkinigymnium.

cornucavado (cavagdo junto aos chifres) (figura 22.4A;
5C, L, ], K; 6F, G), suturocavado (cavagdo ao longo da
sutura) e apiculocavado (cavagio junto aos processos).
Caso o cisto possua processos interligando as duas ca-
madas, ele é denominado holocavado, e a camada ex-
terna recebe o nome de ectofragma. Quando ocorre a
formagio de arqueopilo na porgio cavada do cisto, sio
produzidos dois opérculos: o endopérculo, no
endofragma; e o periopéreulo, no perifragma.

Ornamentacao de parede (escultura): em ter-

mos de ornamentacio, pode-se utilizar termos andlogos

aqueles usados na descrigdo de esporos ¢ graos de pélen
(capitulo de Paleopalinologia, neste volume). Assim, a
parede, quando ndo ¢é lisa, pode ser, por exemplo,
escabrada, reticulada, espinhosa, verrugosa, rugulada,
foveolada ou estriada. No caso de dinocistos, existe, as
vezes, uma transicdo ténue e sutil entre a parede orna-
mentada por espinhos e aquela dotada de numerosos
processos mitidos atabulares.

Detalhes especificos da paratabulagio: entre
diversos detalhes observiveis na paratabulagio, os mais
importantes $do o arranjo na regido ventral do epicisto ¢
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Figura 22.7 Ourtros exemplos de variagdes de formas entre dinocistos que ocorrem no Brasil (extraidos de Arai ez a/fs, 2000):
(A) Balreocysta. (B) Circulodinium. (C) Conosphaeridium. (D) Dinogymnium. (E) Disphaeragena. (F) Endoscrinium. (G-H) Florentinia. (1)

Gordiacysta. ]) Heterosphaeridium. (K) Walvisia.

a posigdo relativa entre as paraplacas pré-cingulares e
pés-cingulares na face dorsal, ambos critérios importan-
tes na classificagdo de cistos gonyaulacéides. O arranjo
ventral pode ser classificado em dois tipos: o tipo S
(paraplaca apical 4’ em contato com o parassulco) e o
tipo L (sem o contato entre a paraplaca apical 4’ e o
parassulco). J4 a posigio relativa das paraplacas em vista

dorsal define a torgdo que pode ser neutral (paraplaca
pré-cingular 3” alinhada em relagiio 4 pds-cingular 4™),
dextrogira (paraplaca pré-cingular 3" deslocada i direi-
ta em relagdo a pés-cingular 4°") ou sinistrogira
(paraplaca pré-cingular 3” deslocada a esquerda em re-
lagdo a pés-cingular 4™).

e e
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Figura 22.8 Tipologia de formas de arqueopilos observadas em dinocistos peridiniéides.

Classificagio

Por apresentarem tanto caracteristicas animais
(locomogao), quanto vegetais (parede celuldsica e pre-
sen¢a de pigmentos fotossintéticos), estes organismos
foram reivindicados por zo6logos e botdnicos até 1890,
quando entdo passaram a ser classificados, em termos de
nomenclatura sistemdrica, segundo o Cédigo Internaci-
onal de Nomenclatura Boténica (C.ILN.B.), no Reino
Vegertal. Entretanto, como proposto recentemente por
Fensome ez alii (1993), os dinoflagelados pertencem ao
reino Protista, divisdio Dinoflagellata, que por sua vez
se divide em duas subdivisdes (Dinokaryota e Syndinea),
sendo a primeira (Dinokaryota) possuidora de quatro
classes (Dinophyceae, Blastodiniphyceae, Noctilu-
ciphyceae e uma classe indeterminada). Destas, apenas

a classe Dinophyceae, subdividida em 13 ordens —
Gymnodiniales, Prychodiscales, Suessiales, Gonyau-
lacales, Peridiniales, Nannoceratopsiales, Dinophy-
siales, Prorocentrales, Desmocapsales, Phytodiniales e
Thoracosphaerales, além de duas indeterminadas —, in-
teressa aos estudos paleontolégicos, pois nela se encon-
tram todos os dinoflagelados produtores de cistos
fossilizdveis.

Daos grupos taxondmicos sustentados pela
classificagio de Fensome ez afif (1993), a familia
Arpyloraceae (subdivisio, classe e ordem
indeterminadas) deixou de ser adotada, pois, se-
gundo Le Hérissé ez a/ii (2000), o taxon Arpylorus
antiguus nio pertence aos dinoflagelados.
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Figura 22.9 Esquema mostrando 0 mecanismo de formagdo de um cisto condensado a partir de uma teca gonyaulacéide:
(A) Teca mével. (B) Encistamento. (C) Cisto fossilizdavel.

Figura 22.10 Tipos principais de processos: (A) Processo intratabular fibroso. (B) Processos verrugosos intratabulares. (C)
Processo penitabular. (D) Processos suturais. (E) Processos gonais. (F) Processos atabulares.

OCIELELE

Figura 22.11 Definicio dos cistos proximado, préximo-condensado e condensado: (A) Cisto proximado (processos < 0,1d).
(B—C) Cisto préximo-condensado (0,1d < processos < 0,3d). (D-E) Cisto condensado (processos > 0,3d).




Dinoflagelados

337

A. Ordem Gymnodiniales

A.l1 Familia Gymnodiniaceae

Nio tem registro féssil, mas, tendo em vista a
existéncia de algumas espécies viventes produtoras de
cisto, ndo se descarta a possibilidade de ocorrerem fés-
seis desta familia.

A.2 Familia Polykrikaceae

Cistos de espécies desta familia s3o registrados
comumente em sedimentos quaterndrios. Cistos atribu-
iveis ao género Polykrikos ocorrem esporadicamente tam-
bém no Cretdceo Superior.

A.3 Familia Warnowiaceae

Nio tem espécies fGsseis conhecidas.

A.4 Familia Actiniscaceae

Nio tem cisto de parede orgénica; existem, no
entanto, espécies fosseis representadas exclusivamen-
te por esqueletos silicosos, abundantes no Tercidrio.

A.5 Familia Dicroerismaceae

Nio tem espécies fésseis conhecidas.

B. Ordem Ptychodiscales

B.1 Familia Brachydiniaceae

Nio tem espécies fosseis conhecidas.

B.2 Familia Amphitholaceae

Nio tem espécies fésseis conhecidas.

B.3 Familia Ptychodiscaceae

Das duas subfamilias existentes (Ptycho-
discoideae e Dinogymnioideae), apenas a segunda é
fossil, sendo representada por espécies do grupo
Dinogymnium, exclusivo do Cretdceo Superior (figura
ZZd2).

Os génisas Hoppmeinn; Auphiymnion,

~ ra 22.6]), pertencentes ao grupo Dinogymnium, cons-
tituem fésseis-guias importantes do final do
- Creticeo, extinguindo-se ou no decorrer do
“Maastrichtiano, ou no limite Cretdceo — Tercidrio.
Ocorrem em todas as bacias marinhas creticeas do
Brasil.

C. Ordem Suessiales

Grupo fossil exclusivo do Tridssico Superior —
Jurissico Inferior (figura 22.12), contendo duas familias
(Symbiodiniaceae e Suessiaceae). Ndo tem registro no
Brasil.

D. Ordem Gonyaulacales

D.1 Familia Shublikodiniaceae

Grupo féssil exclusivo do Tridssico-Juréssico In-,
ferior (figura 22.12); sem registro conhecido no Brasil.
D.2 Familia Mancodiniaceae

Grupo féssil exclusivo do Jurédssico Inferior a
Médio (figura 22.12); sem registro conhecido no Brasil.
D.3 Familia Cladopyxiaceae

Tem cerca de 20 géneros distribuidos do
Jurissico ao Recente.

No momento, os géneros Walvisia e
Microdinium sdo os tnicos da familia Cladopyxiaceae
registrados no Brasil. Mas, hd expectativa de que ou-
tros faxa do Creticeo (Gillinia e Histtocysta) e do

Paleoceno  (Cladopyxidium,  Fibradinium,
Ghyphanodinium ¢ Subtilidinium) venham a ser en-
contrados nas bacias brasileiras.

D.4 Familia Seriniocassiaceae

Grupo féssil exclusivo do Jurdssico Inferior a
Médio (figura 22.12); sem registro conhecido no Brasil.

D.5 Familia Lotharingiaceae

Grupo féssil exclusivo do Jurdssico Inferior a
Médio; sem registro conhecido no Brasil.
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Figura 22.12 Variagao da diversidade em familias de dinoflagelados ao longo do tempo geol6gico (MacRae, 2002 a). Obs.:
O diagrama apresenta algumas divergéncias em relagio ao trabalho de Fensome 7 a/if (1993), mas serve para explanar as principais

tendéncias.

D.6 Familia Pareodiniaceae

A maioria dos Zaxa desta familia é exclusiva do
Jurissico-Creticeo Inferior.

A familia Pareodiniaceae ndo tem registro
conhecido no Brasil, mas, como a amplitude
estratigrifica da sua espécie-tipo (Pareodinia
ceratophora) estende-se até o Albiano (Williams &
Bujak, 1985), ndo se descarta a possibilidade de ter
ocorréncia em bacias brasileiras.

D.7 Familia Gonyaulacaceae

E a maior familia de dinoflagelado (figura 22.12),
contendo cerca de 170 géneros, distribuidos em quatro
subfamilias — Leptodinioideae, Cribroperidinioideae,
Gonvaulacoideae ¢ uma subfamilia indeterminada.

D.7.1 Subfamilia Leptodinioideae

Grupo exclusivamente féssil, abrangendo 41
géneros distribuidos no intervalo Jurissico — Tercidrio.
No Brasil, conhecem-se Leptodinium, Conosphaeridium,
Endoscrinium, Kleithriasphaeridium, Litosphaeridium,
Oligosphaeridium e Tehamadinium, no Creticeo; e
Enneadocysta e Systematophora, no Terciario.

D.7.2 Subfamilia Cribroperidinioideae

Abrange 33 géneros distribuidos no intervalo
Jurdssico — Recente. No Brasil, conhecem-se
Apreodinium, Florentinia, Hapsocysta e Kallosphaeridium,
no Cretdceo; e Achilleodinium, Carpatella, Cordos-
phaeridium, Damassadinium, Diphyes, Hystrichokolpoma,
Lingulodinium, Muratodinium, Samlandia e Thalas-
siphora, no Tercidrio. O género-tipo Cribroperidinium é
encontrado tanto no Cretdceo como no Tercidrio.
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D.7.3 Subfamilia Gonyaulacoideae

Abrange 31 géneros distribuidos no intervalo
Jurdssico — Recente. No Brasil, conhecem-se
Gonyaulacysta, Hystrichosphaeropsis e Pterodinium, no
Creticeo; e Impagidinium e Pentadinium, no Tercidrio.
Os géneros Achomosphaera, Cannosphaeropsis,
Hafniasphaera, Nematosphaeropsis e Spiniferites sio en-
contrados tanto no Cretdceo como no Tercidrio.
Impagidinium e Spiniferites sio freqiientes também em
sedimentos quaterndrios.

D.7.4 Subfamilia indeterminada (Familia
Gonyaulacaceae)

Neste agrupamento foram incluidos nada menos
que 65 géneros do intervalo Jurdssico — Tercidrio, sendo
a maioria de atribuigio duvidosa. Desses, conhecem-se,
no Brasil, Callaiosphaeridium, Cometodinium, Coronifera,
Escharisphaeridia, Gordiacysta, Hystrichodinium,
Hystrichosphaerina, Kiokansium, Pervosphaeridium,
Protoellipsodinium e Trichodinium, no Creticeo; e
Fibrocysta e Melitasphaeridium, no Tercidrio.

D.8 Familia Ceratocoryaceae

Contém apenas dois géneros (Ceratocorys e
Maghrebinia). O primeiro, vivente, ndo tem cisto. Ja o
segundo, monoespecifico (Maghrebinia perforata), é f6s-
sil do Creticeo e pode ocorrer no Brasil.

D.9 Familia Areoligeraceae

Grupo exclusivamente féssil, presente no inter-
valo Jurdssico Superior — Mioceno (Tercidrio) (figura
22.12); tem 19 géneros conhecidos.

==1 'Emstem 11 g&nems de Arcohgcmocac -
st no Br ligera, Adnatosphaeridium,

Cﬂ”ﬂ‘@# S#:mptandwm, Circulodinium,

D.10 Familia Ceratiaceae

Contém 13 géneros, sendo a maioria absoluta
f6ssil, apesar do género-tipo (Ceratium) ser vivente. Ocor-
re desde o final do Juréssico, € desaparece virtualmente
no final do Cretdceo, ndo se registrando no Tercidrio

(figura 22.12). Os géneros creticeos (Endoceratium,
Muderongia, Odontochitina, Pseudoceratium e Xenascus) sio
bem conhecidos e estratigraficamente importantes no
Brasil.

D.11 Familia Goniodomaceae

Contém poucos géneros (cerca de 15 géneros
fésseis, distribuidos em gquatro subfamilias —
Goniodomoideae, Helgolandinioideae, Pyrodinioideae
¢ Gambierdiscoideae.

D.11.1 Subfamilia Goniodomoideae

Contém trés géneros, sendo Heteraulacacysta seu
tnico representante féssil que ocorre exclusivamente
no Tercidrio.

D.11.2 Subfamilia Helgolandinioideae

Contém quatro géneros, sendo Tuberculodinium
seu unico representante féssil que ocorre do Tercidrio
(Oligoceno) ao Quaternidrio. O género vivente
Pyrophacus produz cisto idéntico ao Tuberculodinium.

D11.3. Subfamilia Pyrodinioideae

Grupo constituido principalmente por fésseis, sen-
do o género-tipo Pyrodinium o tinico vivente. Dos 10
géneros pertencentes a esta subfamilia, conhecem-se cin-
co no Brasil — Alisocysta, Dinopterygium, Homotryblium,
Hystrichos-phaeridium e Polysphaenidium —, sendo Alisocysta
e Homotryblium exclusivos do Tercidrio. Jd os géneros
Dinopterygium e Hystrichosphaeridium sio mais comuns no
Cretdceo. Polysphaeridium, que é idéntico ao cisto de
Pyrodinium, ocorre do Eoceno ao Recente.

A familia Goniodomaceae estd bem repre-
sentada na segdo miocénica do Grupo Barreiras que
contém Polysphaeridium e Tuberculodinium, além de
outros géneros de outras familias (Hystrichokolpoma,

Lingulodinium, Operculodinium e Spiniferites) (Arai,
1997).

D.11.4 Subfamilia Gambierdiscoideae

Nio tem espécies f6sseis conhecidas.

D.12 Familia Pyrocystaceae

Nio tem espécies fosseis conhecidas.
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D.13 Familia Heterodiniaceae

Nio tem espécies fésseis conhecidas.

D.14 Familia Crypthecodiniaceae

Nio tem espécies fésseis conhecidas.

D.15 Familia indeterminada (ordem
Gonyaulacales, subordem indeterminada)

Contém cerca de 80 géneros fosseis. Destes, pelo
menos 14 ji foram registrados no Brasil: Aropodinium,
Balreocysta, Battacasphaera, Caligodinium, Cassiculosphae-
ridia, Chlamydophorella, Codoniella, Dapsilidinium,
Exochosphaeridium, Flamingoia, Heterosphaeridium,
Trigonopyxidia, Tanyosphaeridium e Xiphophoridium.

E. Ordem Peridiniales

E.1 Familia Heterocapsaceae

Contém 9 géneros, todos jurdssicos, com exce-
cao de Heterocapsa (vivente) e Angustidinium (Albiano,
Creticeo).

E.2 Familia Glenodiniaceae

Nio tem espécies fosseis conhecidas.

E.3 Familia Peridiniaceae

E a segunda maior familia de dinoflagelado (fi-
gura 22.12), contendo 86 géneros, distribuidos em oito
subfamilias — Palacoperidinioideae, Deflandreoideae,
Calciodinelloideae, Ovoidinioideae, Wetzelielloideae,
Lithoperidinioideae, Peridinioideae e uma subfamilia
indeterminada.

E.3.1 Subfamilia Palaeoperidinioideae

Contém cerca de 20 géneros distribuidos no in-
tervalo Jurédssico — Quaterndrio. No Brasil, sdao conheci-
dos os géneros Palaeoperidinium, Ginginodinium,
Palacokystrichophora e Subtilisphaera. Sio creticeos, com
exce¢do do primeiro que € conhecido também no
Tercidrio. '

E.3.2 Subfamilia Deflandreoideae

E a maior subfamilia da familia Peridiniaceae,
contendo 35 géneros. E exclusivamente féssil, ocor-

rendo sobretudo no intervalo Cretidceo Superior —
Paleogeno. No Brasil, conhecem-se Alterbidinium,
Amphidiadema, Andalusiella, Chatangiella,
Eurydinium, Isabelidinium, Nelsoniella, Satyrodinium,
Senegalinium, Spinidinium, Vogzhennikovia e Xenikoon,
no Creticeo; e Cerodinium, Deflandrea, Manumiella,
Palaeocystodinium e Trithyrodinium, tanto no Cretdceo,
como no Tercidrio.

- A subfamilia Deflandreoideae contém viri-
os fosseis-guias importantes do Creticeo Superior,
sendo destaques as espécies Isabelidinium cooksoniae
‘e Nelsoniella aceras que respectivamente marcam
biozonas no Campano-maastrichtiano (Lana &
Roesner, 2002) e Campano-santoniano (Arai &

E.3.3 Subfamilia Calciodinelloideae

E representada por cistos calcdrios que apare-
cem normalmente em liminas petrogrificas de
calcilutitos. Mundialmente, ocorre no intervalo
Creticeo - Recente. No Brasil, é particularmente fre-
gliente no Cretdceo médio (Albo-cenomaniano) (Dias-
Brito, 1995).

E.3.4 Subfamilia Ovoidinioideae

Contém cerca de 15 géneros do intervalo
Cretdceo — Paleogeno. No Brasil, conhecem-se
Ascodinium, Craspedodinium, Leberidocysta e Ovoidinium,
todos do Creticeo.

E.3.5 Subfamilia Wetzelielloideae

Grupo exclusivamente féssil, caracteristico do
Paleogeno. Contém sete géneros — Apectodinium,
Charlesdowniea, Dracodinium, Kisselovia, Rhombodinium,
Werzeliella € Wilsonidium —, todos presentes no Brasil.

E.3.6 Subfamilia Lithoperidinioideae

E representada por cistos silicosos; conhecem-se
apenas dois géneros do Tercidrio — Jusella e
Lithoperidinium.

E.3.7 Subfamilia Peridinioideae

Grupo representado por dinoflagelados viventes
de dgua doce, cujos raros cistos sio conhecidos de sedi-
mentos quaterndrios; contém quatro géneros: Durinskia,
Kansodinium, Kryptoperidinium e Peridinium.
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E.3.8 Subfamilia indeterminada (familia
Peridiniaceae)

Este agrupamento retine seis géneros —
Maduradinium, Morkallacysta, Muiradinium,
Pentapharsodinium, Talimudinium e Zhongyuandinium —
que ocorrem no intervalo Creticeo — Recente. Nenhum
deles foi registrado no Brasil.

E.4 Familia Congruentidiaceae

Tem duas subfamilias (Congruentidioideae e
Diplopsalioideae).

E.4.1 Subfamilia Congruentidioideae

Contém cerca de 20 géneros e ocorre do Creticeo
Superior ao Recente (figura 22.12). No Brasil, conhecem-
se Lejeunecysta, Phelodinium e Selenopemphix, comuns no
Cenozoéico. Phelodinium é registrado também no Creticeo.

E.4.2 Subfamilia Diplopsalioideae

Contém 11 géneros, todos holocénicos, e a mai-
oria vivente.

E.5 Familia Podolampaceae

Nio tem espécies fésseis conhecidas.

E.6 Familia indeterminada (ordem
Peridiniales, subordem Peridiniineae)

Este grupo contém quatro géneros -
Amphidiniopsis (vivente), Bellatudinium (Creticeo Su-
perior ¢ Eoceno), Octodinium (Eoceno) e Umbodinium
(Albiano) — que, embora ndo tenham registros até o
momento, podem ocorrer no Brasil.

F. Ordem indeterminada (classe
Dinophyceae, subclasse
Peridiniphycidae)

F.1 Familia Comparodiniaceae

Grupo fossil exclusivo do Jurissico-Cretéceo In-
ferior (figura 22.12), contendo apenas dois géneros
(Valvaeodinium e Biorbifera); sem registro conhecido no
Brasil.

F.2 Familia Oxytoxaceae

Nio tem espécies fosseis conhecidas.

F.3 Familia Stephanelytraceae

Grupo féssil exclusivo do Jurdssico; sem registro
no Brasil.

F.4 Familia Dollidiniaceae

Grupo féssil, contendo apenas dois géneros
(Dollidinium e Horologinella); sem registro conhecido
no Brasil. Os materiais tipicos dos dois géneros provém
do Jurissico/ Cretiaceo Inferior, mas, como existem es-
pécies de Horvloginella descritas no Cretdceo-Tercidrio,
ndo se descarta a possibilidade desta familia vir a ser
registrada em bacias brasileiras.

E.5 Familia indeterminada

Tem 34 géneros distribuidos do Tridssico ao Re-
cente; nenhum deles é conhecido no Brasil, mas, poten-
cialmente, podem ocorrer Apiculadinium, Lunatadinium,
Palaeoglenodinium, Palaeotetradinium, Pseudostepho-
dintum e Stenopyxinium, no Creticeo; e Mikropithon,
Palaeohystrichodinium, Pseudodeflandrea e Pseudo-
fomewuia, no Tercidrio.

G. Ordem Nannoceratopsiaies

Grupo f6ssil exclusivo do Jurissico, contendo
apenas uma familia (Nannoceratopsiaceae). Nio tem
registro no Brasil.

H. Ordem Dinophysiales

H.1 Familia Amphisoleniaceae

Nio tem espécies fdsseis conhecidas.

H.2 Familia Oxyphysiaceae

Nio tem espécies fésseis conhecidas.

H.3 Familia Dinophysiaceae

Contém sobretudo espécies viventes sem Cistos.
Apenas o género Tzrmia do Jurissico Médio € seu represen-
tante féssil. Outro candidato para esta familia € o género
Paleodinophysis do Devoniano, o qual Williams ez 4/ (1998)
considerou como taxon problemdtico. De qualquer modo,
nenhum desses géneros € registrado no Brasil.
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i. Ordem Prorocentrales

Grupo sem representagio féssil.

J. Ordem Desmocapsales

Grupo sem representagio fossil.

K. Ordem Phytodiniales

Grupo sem representagao fossil.

L. Ordem Thoracosphaerales

Contém apenas uma familia (Thoracosphae-
raceae) representada exclusivamente por espécies com
teca calcdria. Thoracosphaera € comum no Recente, mas,

segundo Jafar (1979), seus registros mais antigos podem
remontar ao ‘Tridssico.

Devido a seu tamanho e sua composi¢do quimi-
ca, Tharacosphaera vem sendo estudada nas preparagdes
de nanofésseis calcirios. No Brasil, é observado
freqiientemente no Quaternério e na adjacéncia do li-
mite Cretdceo-Tercidrio.

M. Ordem indeterminada (Classe
Dinophyceae, Subclasse indeterminada)

M.1 Familia indeterminada

Contém cerca de 10 géneros, incluindo viventes
e fosseis registrados no Jurdssico-Creticeo. No Brasil, o
tinico representante conhecido desta ordem € o género
Prolixesphaeridium, observado em sedimentos cretdceos.

familia ou subfamilia.

Divisio Dinoflagellata
Subdivisdao Dinokaryota
Classe Dinophyceae
1  a)Cisto orginico -2
b) Constituigio calciria—9
¢) Constituigio silicosa — 10

assimétrico das paraplacas apicais) — 3

Chave de Identificacdo das Familias e Subfamilias de
Dinoflagelados Fésseis que Ocorrem no Brasil

Este item foi inspirado na chave de identificagio das familias botdnicas publicada por Joly (1977). A
presente chave € constituida por 10 tépicos numerados em negrito. Cada tépico contém nimero varidvel de
pardgrafos que, quando ndo terminam em nome de familia ou subfamilia, terminam em outro nimero em
negrito que indica o préximo tépico a ser consultado. Evidentemente, a pesquisa termina ao chegar a nome de

A chave foi elaborada para servir aos pesquisadores dedicados ao estudo de materiais brasileiros. Assim,
ndo fazem parte da chave as familias que ndo ocorrem nas bacias brasileiras.

2 a) Paratabulagio gonyaulacéide (6 paraplacas pré-cingulares, 6 pés-cingulares e 1 antapical; arranjo

b) Paratabulagdo peridiniéide (7 paraplacas pré-cingulares, 5 pés-cingulares ¢ 2 antapicais) - 6
c) Paratabulagio ndo gonyaulacéide, nem peridinidide - 8

3 a) Cisto com hipocisto muito maior que epicisto.

b) Cisto ovéide alongado com chifre apical e arqueopilo intercalar composto.

¢) Cisto com sulco centralizado, sem compressio dorso-ventral.

Familia Cladopyxiaceae

Familia Pareodiniaceae

Familia Gonyaulacaceae ~- 5
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d) Cisto com sulco descentralizado a esquerda, com acentuada compressio dorso-ventral.
Familia Areoligeraceae
¢) Cisto com paraplacas 4” ¢ 5” fundidas; tor¢io dextrogira acentuada (Maghrebinia).
Familia Ceratocoryaceae
f) Cisto ceratiéide com sulco descentralizado 4 esquerda, compressdo dorso-ventral; tem pelo menos trés
chifres.
Familia Ceratiaceae
g) Cisto que ndo se enquadra em nenhuma das familias acima — 4
4 a)Cisto sem compressdo, com paraplaca sulcal posterior deslocada a direita.
Familia Goniodomaceae, Subfamilia Goniodomoideae
b) Cisto com arqueopilo antapical (Tuberculodinium).
Familia Goniodomaceae, Subfamilia Helgolandinioideae
c¢) Cisto com paraplaca sulcal posterior centralizada.
Familia Goniodomaceae, Subfamilia Pyrodinioideae
d) Cisto que ndo se enquadra em nenhuma das subfamilias acima.
Ordem Gonyaulacales, Familia indeterminada

5  a)Cisto com arranjo ventral do tipo L e tor¢do neutral a sinistrogira.
Subfamilia Leptodinioideae
b) Cisto com arranjo ventral do tipo L e tor¢do dextrogira.
Subfamilia Cribroperidinioideae
¢) Cisto com arranjo ventral do tipo S.
Subfamilia Gonyaulacoideae
d) Cisto que ndo se enquadra em nenhuma das subfamilias (a, b, c).
Subfamilia indeterminada
6  a) Cisto com 5 paraplacas apicais.
, Familia Heterocapsaceae
b) Cisto com 4 a 6 paraplacas cingulares; sutura cingular presente também na face dorsal.
Familia Peridiniaceae — 7
¢) Cisto com 3 paraplacas cingulares; sutura cingular ausente na face dorsal.
Familia Congruentidiaceae
d) Cisto que ndo se enquadra em nenhuma das familias (a, b, c).
Ordem Peridiniales, Familia indeterminada

7 a) Cavagido incipiente; arqueopilo composto (intercalar + pré-cingular).

Subfamilia Palaeoperidinioideae

b) Arqueopilo intercalar com paraplaca 2a hexagonal.
Subfamilia Deflandreoideae
¢) Arqueopilo apical composto com participagio de pelo menos uma paraplaca intercalar.
Subfamilia Ovoidinioideae
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8  a) Cisto multicelado.

vezes indistinto.

9  a) Cisto calcirio peridinidide.
b) Teca esférica pequena (nanoféssil caledrio).
10 a) Cisto silicoso.

b) Endoesqueleto silicoso.

d) Cisto rombdide a pentagonal com arqueopilo quadrilateral.

b) Cisto bicdnico, ovéide ou elipséide alongado; paracingulo conspicuo; arqueopilo apical mindsculo, as

c¢) Cisto que nio se enquadra em nenhuma das familias acima (a, b).

Familia indeterminada (Subclasse indeterminada, Ordem indeterminada)

Familia Peridiniaceae, Subfamilia Calciodinelloideae

Familia Peridiniaceae, Subfamilia Lithoperidinioideae

Subfamilia Wetzelielloideae

Familia Polykrikaceae

Familia Ptychodiscaceae

Familia Thoracosphaeraceae

Familia Actiniscaceae

Distribui¢ao Estratigrifica

No mundo, dinoflagelados fésseis ocorrem des-
de o Tridssico Superior. A partir do Jurdssico Superior, 0
grupo apresenta uma notavel diversificagdo, atingindo
maximos no Creticeo e Paleogeno e diminuindo signi-
ficativamente em dire¢do ao Quaterndrio e Recente (fi-
gura 22.13). Atualmente, apenas cerca de 10% dos
dinoflagelados viventes, todos marinhos, produzem cis-
tos fossilizaveis.

As bacias sedimentares brasileiras, por terem
passado pela fase geocrdtica — caracterizada pela predo-
mindncia de terras emersas ¢ sedimenta¢io continental
— no tempo compreendido entre o Neotridssico e 0
Eocreticeo, ndo possuem espécies de dinoflagelados
exclusivos dessa idade. Associagoes palinolégicas ricas
em dinocistos passam a ocorrer somente a partir do
Cretdceo médio, mais precisamente a partir do Aptiano.
O registro brasileiro mais antigo de dinocisto provém
do Aptiano inferior da Bacia de Almada (Lana & Pedrio,
2000a,b). No final do Aptiano, ocorreram freqiientes
floragoes de dinoflagelados, cujos registros constituem
a Ecozona Subnilisphaera, caracterizada pela associagio
microfitoplanctonica de alta densidade e baixa diversi-
dade (Regali, 1989; Arai ez a/ii, 1994; Antonioli & Arai,
2002). Mas, € a partir do Albiano, quando ocorreu a ins-

talac@o definitiva do Oceano Atlantico ao largo do atual
territério brasileiro, que os dinoflagelados passam a ser
elementos conspicuamente presentes nos sedimentos
das bacias da margem continental.

Ecologia

Dentre as espécies de dinoflagelados atuais, 90%
sdo marinhas, constituindo cerca de 20% do fitoplincton
marinho (Monteil er a/ii, 1993). Sdo particularmente
abundantes em alguns oceanos (e.g., Mar Vermelho e
Oceano Indico), onde podem perfazer 70% do
fitoplincton. Como produtores primdrios, representam
um importante componente da base da cadeia alimen-
tar marinha,

Os dinoflagelados sio organismos terméfilos.
Para a maioria das espécies viventes, a isoterma 15-16°C
é uma fronteira de distribui¢io geogréifica. Sao
notadamente mais abundantes e diversificados nas dguas
tropicais, mornas, do que nas temperadas (Wall e a/ii,
1977). Podem ser distinguidas espécies cosmopolitas,
temperadas, tropicais e intertropicais, cujas distribuigdes
sdo controladas pelas grandes faixas de isotermas
latitudinais. Espécies cosmopolitas latitudinais ndo sio
representadas apenas por espécies ocednicas planctdnicas,
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mas incluem formas neriticas e bentdnicas, de distribui-
¢do circunglobal. Esta distribui¢do geral latitudinal pode
ser afetada por fatores como a atuagio de grandes cor-
rentes ocednicas superficiais (correntes do Brasil e do
Golfo) e por ressurgéncias de dguas frias em dreas tropi-
cais (Masure, 1991).

Espécies ocednicas vivem em concentragdes
de sais entre 20%c e 30%c, e raramente em concentra-
¢oes superiores a 40%.. A produtividade de
dinoflagelados é fortemente inibida em ambientes de
baixa salinidade, existindo, no entanto, espécies
eurihalinas tolerantes a grandes oscilagdes de salinidade,
tipicas de ambientes costeiros (lagunares e estuarinos),
onde as salinidades podem variar entre extremos de 4%o
a 64%0 (Masure, 1991). Ambientes hipersalinos (> 70%o)
rambém podem abrigar algumas poucas espécies, como
relatado por Morzadec-Kerfourn (1983). No Brasil, te-
mos o exemplo da Lagoa Vermelha (Estado do Rio de
Janeiro) que ostenta dinoflagelados, apesar de suas dguas
tornarem-se hipersalinas em estagdes menos chuvosas.

Os dinoflagelados atuais sio abundantes na zona
fética, onde apresentam seu estdgio mével. Concentram-
se preferencialmente em profundidades entre 20 e 70
m em 4dguas claras e nos primeiros 10 m em condigoes
de dguas turvas. A turbidez das dguas inibe a produtivi-
dade dos dinoflagelados. Espécies umbricolas podem
viver abaixo de 70 m de profundidade. Em geral
dinoflagelados sdo capazes de realizar migracoes verti-
cais importantes, segundo ritmos circadianos, mesmo
em ambientes sob forte a¢do de marés.

Os dinoflagelados, como os demais componen-
tes do fitopldnecton, sdo fortemente dependentes das
quantidades de nitratos e fosfatos dissolvidos, sendo a
auséncia destes tiltimos um fator limitante ao seu de-
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Figura 22.13 Variagio do nimero de espécies de
dinoflagelados ao longo do tempo geolégico (MacRae, 2002
b). Observar nitida tendéncia de declinio no Cenozéico.

senvolvimento. Aportes superficiais de nutrientes, via
descargas fluviais ou via ressurgéncias, que reciclam
nutrientes depositados no fundo, provocam explosoes
das populagdes fitoplanctonicas.

As chamadas “marés vermelhas” constituem ge-
ralmente explosdes populacionais (bleoms) — até 20 mi-
lhdes de células por litro —, muitas vezes
monoespecificas. Blooms de dinoflagelados sio particu-
larmente freqiientes em regides costeiras abrigadas (ba-
ias, enseadas e golfos) de dguas quentes e calmas, sob
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influxos fluviais. Nesses eventos, altas concentragoes
de roxinas secretadas por estes organismos podem pro-
vocar mortandade entre as faunas bentdnica e
planctdnica, com conseqiiéncias em toda a cadeia ali-
mentar,

Distribui¢do de dinocistos
em sedimentos de fundo

Enquanto os fatores ecolégicos controlam basi-
camente a produtividade primdria dos dinoflagelados,
as quantidades de dinocistos presentes nos sedimentos
ndo refletem de uma maneira direta e simples a produti-
vidade. Primeiro, porque as formas iméveis (dinocistos),
encontradas nos sedimentos superficiais, representam
apenas uma pequena parte da assembléia planctinica
vivente na zona férica, e também porque sua distribui-
¢ao ¢ dependente dos processos hidrodinimicos e
sedimentares.

Dinocistos comportam-se como particulas
sedimentares de granulometria fina. Geralmente apre-
sentam dimensdes compativeis com silte médio a gros-
50 (16-62 pum), mas sdo hidrodinamicamente equiva-
lentes a silte fino a argila (= 15 pm), sendo depositados
preferencialmente em sedimentos argilo-silticos, rara-
mente ocorrendo em areias limpas ou depésitos mais
grossos (Dale, 1976). Davey & Rogers (1975) analisan-
do sedimentos de fundo atuais, dispostos ao longo de
um perfil costa—talude da margem continental da
Namibia (Sudoeste da Africa), verificaram que as maio-
res abundincias de dinocistos acompanham os maiores
teores de lama nos sedimentos.

Estudos de abundancias absolutas (expressas em
nimero de cistos por em® ou grama de sedimento) de
dinocistos nos sedimentos marinhos mostram uma rela-
¢do do aumento das concentragdes com o perfil
batimétrico “proximal—distal” (inshore-offshore), refle-
tindo basicamente uma conjungio das condic¢des de au-
mento de salinidade com a diminui¢do da diluigio
silicicldstica (Muller, 1959; Balch e a/ii, 1983). Este
aumento € notdvel ao longo da plataforma, desde as dre-
as estuarinas/costeiras até atingir concentragdes maxi-
mas na plataforma externa e na parte superior do talude
continental. Apés estes mdximos, as concentragdes de-
caem significativamente com a continuagdo do aumen-
to batimérrico e da distincia da linha de costa (Davey &
Rogers, 1975). Mas esta relagdo ndo ocorre necessaria-
mente de uma maneira linear, sendo afetada por fatores
como eventos sazonais de ressurgéncia, mudancas nos

padrdoes de circulagio de correntes marinhas,
retrabalhamento de sedimentos, entre outros.

Composi¢ao das assembléias de
dinocistos e as implicagdes ambientais

Variagdes latitudinais das distribui¢des de
dinocistos refletem as grandes faixas climéticas globais.
Estudos de sedimentos de fundo atuais do oceano Atlan-
tico Norte permitiram o reconhecimento de distintas
assembléias de dinocistos, controladas pelas diferentes
faixas latitudinais e condigdes climdricas (Wall er afii,
1977; Harland, 1983; Turon, 1984). Estes estudos, que
compararam faixas latitudinais notadamente distintas
(dguas frias, de regides temperadas; e dguas quentes, de
regioes tropicais) demonstraram que a temperatura das
4guas superficiais € um fator fundamental na distribui-
¢do qualitativa dos dinocistos nos sedimentos.

Wall ez a/ii (1977) observaram uma estreita co-
incidéncia entre as posigdes nas quais ocorrem impor-
tantes modificagdes nas assembléias de dinocistos dos
sedimentos de fundo e os “limites” dos padrdes de cir-
culagdo atuantes nas dguas superficiais. Estes “limites
hidrodindmicos” geralmente sdo marcados por
descontinuidades de temperatura e salinidade e repre-
sentariam grosseiramente o “afloramento” das
termoclinas e haloclinas, nas dreas plataformais. Estas
variagdes nos padroes de salinidade e temperatura, ao
longo do gradiente inshore—offshore, teriam um efeito di-
reto nas comunidades fitoplancténicas, com reflexos nas
composigdes das assembléias de fundo. Os dois princi-
pais limites a afetarem a distribui¢io de dinocistos seri-
am aqueles que separam corpos d’dgua estuarinos de
neriticos, e neriticos das dguas oceanicas (Wall ez a/1i,
1977). De acordo com Tyson (1995), a posigio aproxima-
da destes limites pode ser relativamente estdvel durante
significativos intervalos de tempo, conduzindo a um
provincialismo microfloristico/faunistico persistente, afe-
tado apenas por fatores como variagoes climdticas, varia-
¢des do nivel do mar e da topografia submarina.

Morfologia dos cistos e interpretagoes
ambientais

A relagdo entre morfologia dos cistos e sua distri-
buig¢do geogrifica, utilizada por diversos autores para
interpretagdes de variagbes ambientais € um assunto
ainda controverso. Segundo Morzadec-Kerfourn (1983),
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ndo existe nenhuma ligagdo aparente entre morfologia
dos cistos e sua posi¢do geogrifica. Dale (1983) afirma
que as distribuigdes observadas entre os cistos atuais
ndo fornecem evidéncias que suportem a concepgio de
que morfologias dos cistos sejam funcionais. O género
atual encistante Impagidinium apresenta uma distribui-
¢do tipicamente ocednica e caracteriza-se por sua
morfologia proximada. No entanto, existe uma genera-
lizagdo entre os palinélogos, de que formas de parede
espessa, com Processos curtos ou proximadas, seriam
indicativas de ambientes litorineos (ou proximais) en-
quanto abundfncias de cistos condensados (com proces-
sos longos e maior flutuabilidade) de paredes finas e
mais delicadas caracterizariam ambientes marinhos aber-
tos, neriticos a ocednicos (Scull ez afii, 1966; Davey, 1970;
Davey & Rogers, 1975; Sarjeant ¢ alii, 1987; Tyson,
1989, entre outros). Mesmo que esta generalizagdo seja
procedente, e as formas condensadas particularmente
tenham uma distribuigdo seletiva, € questiondvel se esta
selegdo resulta simplesmente de processos
hidrodindmicos ou é um reflexo de morfologias funcio-
nais entre os dinoflagelados encistantes (Tyson, 1995).

Harland (1973) introduziu o uso da
Gonyaulacacean ratio (razdo entre as diversidades espe-
cificas de morfotipos gonyaulacéides-G e de
peridiniéides-P ou “razdo Gonyaulacéide”), como um
“possivel guia” para indicar variagtes de salinidade e
proximidade da linha de costa. Esta razdo baseia-se no
niimero de espécies destes grupos, e ndo no niimero de
individuos dos mesmos. Nos sedimentos modernos esta
razio aumenta de cerca de 0,5 a 18, dos sedimentos lito-
rineos aos sedimentos marinhos abertos.

A razdo P (peridiniéides)/G (gonyaulacéides),
baseada no niimero de individuos destes dois grupos
pode ser iitil em interpretagdes ambientais, como de-
monstrado por Powell &7 /i (1990) no estudo de sedi-
mentos quaterndrios do talude da costa do Peru. Os au-
tores mostraram uma correlagio positiva entre aumen-
tos desta razdo e aumentos na intensidade da
ressurgéncia, o que ji havia sido observado por Wall ez
alii (1977). Formas peridiniéides seriam particularmen-
te favorecidas em dguas mais frias ascendentes nos fe-
ndmenos de ressurgéncia, e esta relagio pode ser
explicada pelo fato destas formas serem heterotréficas,
seja sapréfitas ou predadoras de diatoméceas, cuja pro-
dutividade é intensa nestes eventos (Powell ez @/i7, 1990;
Marret, 1994).

No registro sedimentar, assembléias dominadas

por formas peridinidides, que em geral apresentam bai-
xas diversidades especificas, tém sido usualmente in-

terpretadas como indicativas de ambientes lagunares,
estuarinos ou salobros (Downie er a/ii, 1971; Jain &
Millepied, 1975; Leckie e a/it, 1990), enquanto aque-
las dominadas por gonyaulacéides representariam ficies
depositadas sob condigdes marinhas normais (salinidades
“normais”) (Marshall & Bartten, 1988; Courtinat &
Schaaf, 1990; Kithe, 1990; Wilpshaar & Leereveld,
1994). Porém, associagdes de dinocistos de ambientes
estuarinos atuais podem apresentar tanto aumentos na
abundincia relativa de formas peridiniéides, quanto pre-
dominio de formas gonyaulacéides (Tyson, 1995).

Evidentemente as “razdes Gonyaulacéides” e
baixas diversidades nio podem ser interpretadas exclu-
sivamente como resultantes de variages de salinidades.
Os eventos de ressurgéncia, que absolutamente nio
implicam em baixas salinidades, podem ser responsi-
veis por baixas “razdes Gonyaulacéides” e baixas di-
versidades de dinocistos, mesmo em 4reas marinhas
“normais”. Outros fatores, como destrui¢do das delica-
das formas de peridiniéides durante o processamento
palinol6gico ou o provincialismo existente entre o0s gé-
neros do grupo (Lentin & Williams, 1980; Lana &
Botelho Neto, 1989), poderiam responder por variagdes
desta natureza, observadas nas associagoes fosseis.

Aplicagoes

Apesar de existirem alguns dinocistos de origem
ndo marinha, é em se¢des marinhas que os dinocistos sdo
encontrados em quantidade e diversidade aprecidvelis,
permitindo sua aplicacdo regular. Sua importancia no
mundo aumentou significativamente apoés a crise de pe-
tréleo da década de 1970, quando o prego majorado do
“ouro negro” motivou a exploragio, antes antiecondmica,
de muitas das bacias sedimentares submersas (gffshore),
onde predominam os sedimentos marinhos. Os
dinoflagelados t8m a vantagem de serem ecologicamen-
te menos exigentes do que nanofésseis (cocolitoforideos)
¢ a maioria dos foraminiferos de testa calciria, sendo ca-
pazes de marcar sua presenga mesmo em ambientes ma-
rinhos incipientes (Arai & Coimbra 1990; Arai ez a/ir, 1994;
L.ana & Pedrio, 2000 a,b; Pedrio & Lana, 2000; Antoniol,
2001; Carvalho, 2001; Antonioli & Arai, 2002).

No mundo, o acimulo de dados oriundos de po-
¢os exploratérios de petréleo fez com que, a partir de
1980, passassem a ser produzidos esquemas consisten-
tes de zoneamento bioestratigrifico baseados em
dinocistos (Williams & Bujak, 1985; Helby ez a/iz, 1987;
Powell, 1992), trabalhos estes hoje considerados cldssi-
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cos. No Brasil, embora algumas aplicagaes
bioestratigrificas de dinoflagelados tenham sido ensai-
adas antes (Regali, 1971, 1980; Regali er a/ir, 1974 a,b),
a proposicao de esquemas baseados exclusivamente em
dinoflagelados aconteceu somente a partir de 1990 (Arai,
1992, 1994; Arai & Botelho, 1996; Lana, 1997; Lana &
Roesner, 2002; Lana er afiz, 2002; Sarkis ez alii, 2002).

~ Aripida evolugio morfolégica dos cistos de
dinoflagelados, aliada ao hdbito plancténico de seus
genitores e as distribuicdes freqiientemente cosmo-
politas de espécies com eventos de surgimento e
extingiio bem conhecidos, confere ao grupo um ex-
celente potencial biocronoestratigrifico. E, de fato,
a maior aplicagio de dinoflagelados f6sseis pré-
quaternirios € a bioestratigrafia.

Com o amadurecimento de esquemas
bioestratigraficos, as andlises estratigrificas integra-

Cyclonephelium spp. > diversidade
m—=—remaie

das com incorporagdo maciga de dados baseados em
dinoflagelados vém se tornando cada vez mais fre-
giientes.

Outra aplicagdo € a interpretagio paleoambiental
baseada em determinadas espécies ou associagbes de
taxa capazes de indicar condigdes paleoecoldgicas es-
pecificas. A determinagdo de “ecogrupos-guias” ainda
¢ incipiente no Tercidrio e no Creticeo, mas algumas
tentativas concretas ji vém sendo realizadas (Kothe,
1990; Lana, 1998) (figuras 22.14 e 15).

J4 no Quaterndrio, e sobretudo no Recente, o es-
tudo de dinocistos tem importincia capital na investiga-
¢io dos ecossistemas marinhos. Entre as linhas de pes-
quisa mais importantes da atualidade, podemos citar: (1)
o controle da presenca de dinocistos na dgua de lastro
dos navios; € (2) o monitoramento de dinocistos presen-
tes em sedimentos de fundo nas dreas com propensio 3
ocorréncia de maré-vermelha. A primeira vem ganhan-
do importincia, pois, hoje, é sabido que as dguas trans-
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Figura 22.14 Distribui¢do dos dinocistos do Cenomaniano superior da Bacia Potiguar ao longo de um perfil deposicional

proximal — distal (modificado de Lana, 1998).
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ESCALA = 20 um

Figura 22.15 Dinocistos do Cretdceo marinho das bacias do Ceard e Potiguar (Lana & Roesner, 2002), sendo muitos deles
ecoespécies-guias utilizadas por Lana (1997, 1998): (A) Subtilisphaera senegalensis. (B,C) Pseudoceratium anaphrissum. (D)
Oligosphaeridium albertense. (E) Muderongia cf. pariata. (V) Kallosphaeridium sp. 1. (G) Cribroperidinium cooksoniae. (H) Spiniferites
bejuii. (1) Cyclonephelium vannophorum. (]) Subtilisphaera aff. cheir. (L) Oligosphaeridium pulcherrimum. (M) Spinidiniunt sp. (N)
Subrilisphaera cheit. (Q) Nematosphaeropsis “grandis”. (P) Kleithriasphaeridium aft. loffrense. (Q) Isabelidinium cf. cooksoniae. (R) Spinidinium
echinoideum. (S) Cribroperidinium cf. werzelli. (1) Yolkinigymnium lanceolatum. (U) Dinogymnium acuminatum
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portadas em cascos de navios promovem a introdugio
acidental de espécies alienigenas, causando efeitos
imprevisiveis, muitas vezes catastréficos, no
ecossistema; e a segunda, porque a maré-vermelha cau-
sa prejuizos incalculdveis 2 pesca e 2 aqiiicultura, e o
monitoramento pode auxiliar na execugio de medidas
preventivas.
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