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RESUMO

Recente revisão da literatura revelou que nos estudos com macroinvertebrados (fósseis e holocênicos) não há padroni-
zação dos métodos empregados na análise tafonômica. Assim, muitos dos resultados disponíveis não são comparáveis en-
tre si, mesmo entre pesquisas que envolvem o mesmo grupo taxonômico, de mesma idade e ambiente deposicional. O efeito 
que variáveis, tais como tamanho (= fração granulométrica) dos bioclastos, tem na análise tafonômica não é ainda totalmen-
te conhecido. A fi m de entender esse aspecto, as assinaturas tafonômicas (articulação, tipo de valva, fragmentação, abrasão, 
corrosão, modifi cação da margem, alteração da cor, bioerosão e incrustação) de conchas de braquiópodes [Bouchardia ro-
sea (Mawe)] da enseada de Ubatuba, costa norte do Estado de São Paulo, foram investigadas, segundo diferentes frações 
granulométricas. Na área de estudo, o substrato de 14 estações de coleta foi amostrado via pegador Van Veen, ao longo do 
gradiente batimétrico de 0 a 35 m de profundidade. As amostras foram peneiradas com malhas de 8 mm, 6 mm, e 2 mm, 
totalizando 5.204 conchas de braquiópodes. Os resultados indicam que as assinaturas tafonômicas, quando investigadas in-
dependentemente para as conchas de cada fração (8 mm, 6 mm e 2 mm), são registradas de maneira complexa e aleatória. 
Em adição, análises de agrupamento para a distribuição das assinaturas mostram que a similaridade entre os grupos varia 
segundo a fração. Portanto, a escolha da fração granulométrica apresenta importante papel nas análises tafonômicas. Os re-
sultados sugerem que a decisão metodológica de concentrar a análise tafonômica em uma única classe de tamanho não, ne-
cessariamente, é a melhor opção. Desse modo, o uso da fração total (todas as frações incluídas) forneceu os resultados mais 
acurados à análise tafonômica das acumulações bioclásticas estudadas.

Palavras-chave: braquiópodes, assinaturas tafonômicas, fracionamento granulométrico, tamanho do bioclasto, enseada 
de Ubatuba, Holoceno.

ABSTRACT

A review of recent literature shows that most taphonomic studies of Holocene and fossil macrovertebrates are not me-
thodologically standardized. Hence, results from distinct studies are not comparable, even among researches sharing virtu-
ally identical goals, targeting the same biological group of similar age and depositional environment. The effects of the shell 
size in the taphonomic analysis are still poorly understood. In order to study this issue, the taphonomic signatures (articu-
lation, valve type, fragmentation, abrasion, corrosion, edge modifi cation, color alteration, bioerosion and encrustation) of 
brachiopod shells [Bouchardia rosea (Mawe)], from Ubatuba Bay in the northern coast of São Paulo State, were investiga-
ted according to the sieve sizes. In the study area, 14 collecting stations were sampled via Van Veen grab sampler, along a 
bathymetric gradient, ranging from 0 to 35 m of depth. Bulk samples were sieved through 8 mm, 6 mm, and 2 mm mesh si-
zes, yielding a total of 5.204 shells. The results indicate that, when taphonomic signatures were independently analyzed per 
size classes (8 mm, 6 mm, and 2 mm), the taphonomic signatures are recorded in a complex and random way. Additionally, 
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cluster analysis showed that the similarity among the clusters vary according to the considered sieve size. Thus, the sieve size plays an 
important role in the distribution of taphonomic signatures in shells of distinct sizes. These results suggest that the concentration of the 
taphonomic analysis on one class (e.g., the largest sieve size, 8 mm) is not always the best method. Rather, the total data (all sieves in-
cluded) seems more accurate in recording the whole spectrum of taphonomic processes recorded in shells of a given assemblage.

Keywords: brachiopods, sieve size, taphonomic signatures, bioclast size, Ubatuba bay, Holocene.

INTRODUÇÃO

Conforme indicam os estudos de Best e Kidwell (2000a, 
2000b), Kidwell (2001, 2002), Kidwell et al. (2001) e Ko-
walewski e Hoffmeister (2003), dentre outros, a estratégia 
metodológica adotada nos estudos tafonômicos pode inter-
ferir nos resultados obtidos e nas interpretações decorrentes. 
A despeito do aumento exponencial no número de estudos 
tafonômicos (veja Berenshmeyrer et al., 2005, para uma re-
visão recente) ocorridos nos últimos 20 anos, nenhum con-
senso metodológico emergiu com o propósito de guiar as 
pesquisas no âmbito do reconhecimento das assinaturas ta-
fonômicas e dos atributos para a determinação e a delimita-
ção de tafofácies (Speyer e Brett, 1986; Brett e Baird, 1986; 
Best e Kidwell, 2000a, 2000b; Kidwell et al., 2001). As as-
sinaturas tafonômicas (Davies et al., 1989; Fürsich e Os-
chmann, 1993), em combinação aos dados provenientes da 
“matriz sedimentar” (sensu Fürsich e Oschmann, 1986), 
constituem dois dos principais atributos para a classifi cação 
genética das concentrações fossilíferas. Contudo, conforme 
notado por Kidwell et al. (2001, Tabela 1, p. 27 a 29) e Ko-
walewski e Hoffmeister (2003), existem disparidades me-
todológicas marcantes entre os diferentes estudos que em-
pregam os dados tafonômicos em análises paleoambientais. 
Tais disparidades podem ser introduzidas nas várias etapas 
da pesquisa, desde a fase amostral (em campo), passando 
pela laboratorial até a análise fi nal dos dados (i.e., análises 
restritivas vs. exaustivas). Isso torna os dados disponíveis 
na literatura não comparáveis entre si, ainda que se trate de 
abordagens envolvendo um mesmo grupo fóssil, em rochas 
de mesma idade e ambiente deposicional.

Breve histórico

Embora os estudos de tafonomia atualística tenham sido 
muito comuns nos anos 1920, principalmente a partir da cha-
mada escola alemã de actuopaleontologia (veja síntese em 
Holz e Simões, 2002), o boom na publicação de artigos en-
volvendo o uso de dados tafonômicos no registro sedimen-
tar só ocorreu após a edição do clássico volume 1 do perió-
dico Palaios, em 1986. De fato, a partir da década de 1980, a 
compreensão de como as assinaturas tafonômicas estão dis-
tribuídas nas tanatocenoses (assembleia de mortos) e tafoce-
noses ou orictocenoses (assembleia fóssil) passou a auxiliar, 

sobremaneira, o entendimento das condições geradoras dos 
depósitos sedimentares fossilíferos (i.e., energia do meio, ta-
xas de sedimentação, grau de transporte e retrabalhamento 
dos bioclastos etc.), especialmente das sucessões sedimenta-
res paleozoicas depositadas em bacias intracratônicas.  Nesse 
contexto, portanto, o dado tafonômico passou a ter papel de 
destaque, como ferramenta auxiliar à estratigrafi a e à sedi-
mentologia (vide Holz e Simões, 2005). A partir de meados 
dos anos 80, boa parte da pesquisa tafonômica teve como 
foco central as ocorrências em rochas litifi cadas, com desta-
que para as de idades paleozoicas e mesozoicas. Como conse-
quência, os poucos protocolos metodológicos que surgiram, 
desde então, deram grande ênfase aos métodos de coleta e 
amostragem do material fóssil para as análises de tafofácies, 
valorizando atributos tais como, os contatos estratigráfi cos, 
o arranjo tridimensional dos fósseis na matriz sedimentar e 
a geometria das acumulações. O estudo de Simões e Ghilar-
di (2000) constitui um exemplo brasileiro dessa abordagem, 
do qual derivaram as pesquisas de Ghilardi (2004) e Boset-
ti (2004), para citar alguns exemplos da sucessão paleozoica 
preservada na borda leste da Bacia do Paraná.

No início do novo milênio, ocorreu guinada na aborda-
gem tafonômica, com a retomada dos estudos de tafono-
mia atualística (vide periódico Palaios, volume 19, 2004) 
e o surgimento recente de estudos tafonômicos completa-
mente fundamentados em simulações computacionais (e.g., 
Kowalewski e Hoffmeister, 2003). Esses estudos têm como 
foco testar a utilidade do dado tafonômico e sua implicação 
paleoecológica e em abordagens macroevolutivas  (Kidwell, 
2002; Behrensmeyer et al., 2005; Olszewski e Kidwell, 
2007). Consequentemente, tais estudos apresentam como 
característica fundamental o rigor metodológico extremo, 
na fase analítica da pesquisa. Paralelamente, esses estudos 
trouxeram novos questionamentos metodológicos, com im-
portantes implicações no uso dos dados tafonômicos, não 
apenas na Geologia e Paleontologia (Kidwell et al., 2001; 
Kowalewski e Hoffmeister, 2003), mas também na Ecolo-
gia e Biologia (Kidwell, 2002; Carroll et al., 2003; Kotzian 
e Simões, 2006; Kidwell, 2007).

Recomendações e generalizações da literatura

Mesmo que intuitivamente, é sabido que as decisões 
metodológicas, referentes à amostragem e aos procedi-
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mentos analíticos (i.e., escolha da fração granulométrica), 
têm infl uência na robustez e na confi abilidade do dado, 
bem como nos resultados fi nais obtidos. Além disso, a lite-
ratura mostra que os dados quantitativos são mais afetados 
pelas decisões metodológicas do que os dados qualitativos 
(Kidwell et al., 2001). Do ponto de vista analítico, dentre 
os principais problemas que afetam quali e quantitativa-
mente as análises tafonômicas, destacam-se: 

a. a escolha das variáveis ou assinaturas tafonômicas a 
serem consideradas; 

b. a quantifi cação dos graus de alteração tafonômica 
dos bioclastos; 

c. o tamanho amostral (Kidwell et al., 2001); 
d. a utilização de táxons “alvos”, ou seja, a fundamen-

tação da análise em um determinado grupo biológico; 
e. a concentração da análise em frações granulométri-

cas particulares (e.g., 8 mm, apenas).

Na tentativa de padronizar as decisões metodológicas, 
algumas recomendações têm sido comuns na literatura, as 
quais têm norteado a pesquisa com macroinvertebrados 
fósseis, incluindo: 

a. o tamanho amostral contendo ao menos 120 a 150 
bioclastos, por amostra, isso porque a distribuição de valo-
res de frequências, para as diferentes assinaturas tafonômi-
cas (i.e., articulação, fragmentação, abrasão) não estabiliza 
em amostras com número inferior a 120 a 150 bioclastos 
(Kidwell et al., 2001); 

b. evitar o uso de táxons alvo, devendo considerar to-
dos os elementos de uma dada assembleia, incluindo os 
fragmentos e bioclastos inteiros (não fragmentados), bem 
como todos os táxons presentes (Kidwell et al., 2001); 

c. análise de frações discretas, mais do que de todo es-
pectro granulométrico (frações) disponível, com tendência 
a concentrar a análise em frações acima de 4 mm (Best e 
Kidwell, 2000a). 

Conforme exposto a seguir, no presente artigo, será reto-
mada especifi camente a questão do uso de frações granulo-
métricas discretas para obtenção do dado tafonômico e dis-
cutida as implicações desse procedimento metodológico.

Delimitando o problema

Em revisão relativamente recente realizada com base 
em 20 estudos de tafonomia atualística, envolvendo con-
chas de moluscos marinhos para delimitação de tafofá-
cies, Kidwell et al. (2001, Tabela 1, p. 27 a 29) notaram 
que 12 frações granulométricas distintas foram emprega-
das por diferentes autores. Além das óbvias difi culdades 

de comparação dos resultados desses estudos, é impor-
tante ressaltar também que o efeito que variáveis, como 
o tamanho do bioclasto, podem exercer na análise tafo-
nômica não é, ainda, totalmente compreendido (Kowa-
lewski e Hoffmeister, 2003). De fato, é curioso que essa 
questão tenha recebido tão pouca atenção, pois com ex-
ceção dos artigos de Peeters et al. (1999), para micro-
fósseis, e Kidwell (2001, 2002), Kidwell et al. (2001) e 
Kowalewski e Hoffmeister (2003), para macrofósseis de 
invertebrados marinhos, são raros os estudos tafonômi-
cos abordando essa questão. Conforme expresso por Ko-
walewski e Hoffmeister (2003), “...even studies that sha-
re virtually identical research goals and target the same 
groups of fossils collected from the same time intervals 
can vary greatly in mesh size”.

Objetivos

Tendo em vista os comentários acima, no presente estu-
do é investigada e discutida a infl uência do fracionamento 
granulométrico na distribuição das assinaturas tafonômicas. 
Para cumprir esse objetivo, foram estudados bioclastos pro-
venientes de tanatocenoses formadas por denso acumulo de 
carapaças bivalves, representadas por conchas de Bouchar-
dia rosea (Brachiopoda, Rhynchonelliformea).

MATERIAL E MÉTODOS

O braquiópode Bouchardia rosea

No contexto aqui proposto, são várias as razões paleon-
tológicas e geológicas que determinaram a escolha desse 
organismo para esse estudo. Bouchardia rosea é um pe-
queno braquiópode articulado, de concha calcítica, que 
atinge normalmente cerca de 15 mm de comprimento. As 
conchas apresentam cores róseas, podendo ocasionalmen-
te conter delicadas listras brancas (Figura 1) (Simões et 
al., 2004). Trata-se de um elemento típico da fauna de ma-
croinvertebrados bentônicos, especialmente dos habitats 
de águas rasas da costa dos estados de São Paulo, Rio de 
Janeiro e Espírito Santo (Tommasi, 1967, 1970; Nonato 
e Petti, 1996; Nonato, 1999; Kowalewski et al., 2002; Si-
mões et al., 2004, 2005; Rodrigues, 2006).

Do ponto de vista tafonômico, Bouchardia rosea é um 
invertebrado extremamente interessante, por pelo menos 
três razões:

1. Pertence à ordem Terebratulida, cujo registro estra-
tigráfi co remonta ao Devoniano (Muir-Wood et al., 1965). 
Suas valvas são endopontuadas, com baixa porcentagem 
de calcita magnesiana. Como em outros Terebratulida, a 
concha de Bouchardia rosea possui uma camada primária 
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prismática delgada e uma camada secundária fi brosa es-
pessa, e a terceira camada ausente. Invariavelmente, con-
chas com trama fi brosa são características dos Rhyncho-
nellida e Terebratulida extintos, tendo sido característica 
também dos membros paleozoicos desses grupos (e.g., 
Mutationella, Devoniano e Rostricellula, Ordoviciano, 
Williams et al., 1997). Essa é considerada ainda a trama 
padrão para as conchas de braquiópodes pentamerí deos 
e orthídeos (Williams, 1965). Portanto, o tipo de concha 
exibido por Bouchardia rosea representa o tipo dominan-
te entre os braquiópodes Calciata ao longo do Fanerozoi-
co, exceto talvez, no intervalo Permo-carbonífero (veja 
Williams et al., 1997).

2. Bouchardia rosea é um braquiópode de epifauna ou 
semi-infauna, livre, que coloniza seletivamente substra-
tos bioclásticos ou silicosos (Richardson, 1981; Brunton, 
1996; Kowalewski et al., 2002, Simões et al., 2004). As-
sim sendo, o modo de vida dessa espécie é semelhante ao 
de formas adultas de muitos grupos de braquiópodes pa-
leozoicos (Rudwick, 1970, p. 87, 166).

3. Concentrações fossilíferas dominadas por conchas 
de Bouchardia estão presentes no Cenozoico da América 
do Sul (Manceñido e Griffi n, 1988; Martinez, 1994). Desse 
modo, oferece oportunidade ímpar para a realização de estu-
dos tafonômicos comparativos entre tanatocenoses e tafoce-
noses, dominadas por um mesmo tipo de organismo.

Figura 1. Conchas de Bouchardia rosea. A. Valvas ventrais. B. Valvas dorsais. C. 
Tanatocenose rica em conchas de braquiópodes. Escala gráfica: 1 cm.
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Coleta e processamento das amostras

As tanatocenoses estudadas, ricas em conchas de bra-
quiópodes (Bouchardia rosea), são provenientes de esta-
ções de coletas localizadas na área da baía de Ubatuba (Fi-
gura 2), na costa norte do estado de São Paulo (23° - 24°S 
e 44° - 46° W), bem como na plataforma interna adjacente. 
As amostragens envolveram estações de coleta localizadas 
em ambientes de águas rasas protegidas e áreas vizinhas, 
contíguas, sob condições de costa afora, incluindo um gra-
diente batimétrico de 0 (praia de Itamambuca) a 35 m de 
profundidade (Figura 2, Tabela 1). As estações de coleta, 
designadas pela sigla UBA e numeradas de 1 a 14 estão re-
presentadas na Figura 2, com suas respectivas coordena-
das geográfi cas. Dentre as 14 estações de coleta, cinco for-
neceram conchas de braquiópodes em número sufi ciente 
para a análise tafonômica (Tabela 1). Os sedimentos ob-
tidos a partir de estações de coletas foram peneirados, via 
úmida, nas frações granulométricas 8 mm, 6 mm e 2 mm e 
secos ao ar livre. Para fi ns de análises tafonômicas, suba-
mostras foram obtidas por quarteamento aleatório, com o 
propósito de obter 150 bioclastos, número amostral adota-
do com base nos estudos de Kidwell et al. (2001).

Maior detalhamento das características físicas, climá-
ticas, oceanográfi cas e sedimentológicas da área de estudo 
pode ser encontrado em Rodrigues (2006).

Análise tafonômica

Os estudos de Davies et al. (1989), Best e Kidwell 
(2000a), Callender et al. (2002) e Staff et al. (2002) consti-
tuem a base metodológica aqui adotada, para a delimitação 
das assinaturas tafonômicas utilizadas e quantifi cadas. O 
protocolo utilizado contém nove assinaturas tafonômicas, 
em seus diferentes estados (condições), conforme apresen-
tado na Tabela 2, incluindo: 1. articulação, 2. tipo de val-
va, 3. fragmentação, 4. abrasão, 5. corrosão, 6. modifi ca-
ção da margem da concha, 7. alteração da cor, 8. bioerosão 
e 9. incrustação.

As assinaturas tafonômicas foram investigadas para os 
bioclastos das frações granulométricas 8 mm, 6 mm e 2 
mm, amostrados nas estações: UBA 1, a 30 m de profundi-
dade; UBA 4, a 25 m de profundidade; UBA 5, a 20 m de 
profundidade; UBA 9, a 10 m de profundidade; e UBA 14, 
em ambiente praial.

Sob estereomicroscópio, todas as assinaturas tafonô-
micas foram investigadas independentemente, em seus di-
ferentes estados (Tabela 2), incluindo-se os fragmentos. 
Tanto bioclastos completos, como os fragmentados, foram 
mensurados com o auxílio de escala milimetrada de preci-
são de 0,5 mm acoplada ao estereomicroscópio. As medi-
das de tamanho para as conchas completas são referentes 

à sua largura. Nos fragmentos, embora os eixos de com-
primento e largura, muitas vezes, pudessem ser reconheci-
dos, foi considerado o maior eixo medido. Os bioclastos da 
fração granulométrica 8 mm foram estudados sob aumen-
to de 10x. Já as conchas das frações granulométricas 6 mm 
foram examinadas sob aumento de 12x e as da fração gra-
nulométrica 2 mm, sob aumento de 20x. O leitor interessa-
do poderá recorrer a Rodrigues (2006) para detalhes refe-
rentes à atribuição dos estados de cada uma das assinaturas 
tafonômicas apresentadas na Tabela 2. Note-se que, em 
consonância aos objetivos do presente estudo, o que será 
investigado é o efeito da inclusão ou exclusão de deter-
minadas frações granulométricas na análise e sua infl uên-
cia nos resultados obtidos, de modo que não será discutida 

Figura 2. Localização das estações de coleta, na região de 
Ubatuba, costa norte do Estado de São Paulo.
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aqui a origem de cada assinatura empregada no protoco-
lo, as quais foram detalhadamente investigadas por Rodri-
gues (2006). Ainda como parte do protocolo aqui empre-
gado, destaca-se que os dados tafonômicos foram obtidos 
por um único observador, de forma que não foi necessária 
a aplicação de testes para avaliar o chamado “erro do ob-
servador”. Segundo Kidwell et al. (2001), os dados tafo-
nômicos adquiridos por mais de um observador podem re-
sultar em avaliações tafonômicas super ou subestimadas. 
De fato, os resultados obtidos com exercícios para identi-
fi cação de alterações tafonômicas em conchas, aplicados a 
múltiplos operadores, indicam que o uso de múltiplos ope-
radores para aquisição dos dados tafonômicos introduz in-
consistência na análise tafonômica (Rothfus, 2004).

Finalmente, serão apresentados como resultados as 
frequências das assinaturas tafonômicas nas conchas de 
braquiópodes, determinadas para cada uma das frações 
granulométricas (i.e., 8 mm, 6 mm e 2 mm) das diferen-
tes estações de coleta (Figura 3). No caso das assinatu-
ras bioerosão e incrustação, apenas a presença/ausência é 
apresentada, independentemente da porcentagem da área 
afetada na concha e do tipo de organismo produtor. Adi-
cionalmente, técnicas exploratórias de agrupamento, com 
ligações simples e coefi ciente de similaridade de distância 
média euclidiana (80%) foram empregadas durante as aná-
lises (veja Miller, 1988; Kowalewski et al., 1994; Yesa-
res-García e Aguirre, 2004; Parsons-Hubbard, 2005, para 
exemplos similares). As análises de agrupamento foram 
realizadas independentemente para cada fração granulo-
métrica (≥ 8 mm, ≥ 6 mm, ≥ 2 mm e total), segundo o con-
junto de assinaturas tafonômicas estudadas.

Tabela 1. Localização das estações de coleta, incluindo os totais de conchas do braquiópode Bouchardia rosea, indicados 
por estação e por fração granulométrica.

Tabela 2. Assinaturas tafonômicas e seus estados (condições), 
investigadas para conchas do braquiópode Bouchardia rosea.
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Figura 3. Frequência das assinaturas tafonômicas, por estação de coleta e fração granulométrica. 
A. Desarticulação. B. Tipo de valva. C. Fragmentação. D. Abrasão. E. Corrosão. F. Margem mo-
dificada da concha. G. Cor alterada da concha. H. Bioerosão. I. Incrustação.
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Repositório

Os espécimes de braquiópodes utilizados nessa pesqui-
sa estão depositados na coleção científi ca do Laboratório 
de Paleozoologia Evolutiva, Departamento de Zoologia, 
IBB/UNESP, sob o código DZP.

RESULTADOS

Análise tafonômica quantitativa

Desarticulação: mais de 90% das conchas encontra-se 
desarticulada, sendo rara a condição articulada, em quais-
quer frações granulométricas de todas as estações de cole-
ta estudadas (Figura 3A). Quando presentes, as conchas ar-
ticuladas aparecem em porcentagens não maiores que 4%, 
na fração 2 mm (UBA 1, Figura 3A). Distribuição igualitá-
ria (50/50) entre valvas ventrais e dorsais é observada ape-
nas nas frações 6 mm, das estações UBA 4 (46% de dorsais 
e 54% de ventrais, Figura 3B) e UBA 9 (52,3% de dorsais e 
47,7% de ventrais, Figura 3B). Essas mesmas estações apre-
sentam desvio da proporção igualitária entre valvas, em fa-
vor de valvas dorsais, nas frações 2 mm (UBA 4, 61%; UBA 
9, 64,9%; Figura 3B) e 8 mm (UBA 9, 67%; Figura 3B). Já 
a fração 8 mm da estação UBA 4 é representada apenas por 
valvas ventrais (Figura 3B). Predomínio de valvas ventrais 
é também observado, em todas as frações granulométricas 
das estações UBA 14 (8 mm, 90,6%; 6 mm, 96%; 2 mm, 
96,7%; Figura 3B) e UBA 5 (6 mm, 100%; 2 mm, 74%; Fi-
gura 3B). Por outro lado, desvios em favor de valvas dorsais 
são notados em todas as frações da estação UBA 1 (8 mm, 
66,7%; 6 mm, 91,6%; 2 mm, 71,6%; Figura 3B).

Fragmentação: bioclastos fragmentados são frequen-
tes em todas as estações estudadas, com índices variando de 
15,4% a 43,2%, porém sua distribuição ao longo das frações 
granulométricas, dentro de cada estação de coleta, é variável 
e não homogênea (Figura 3C). Os mais altos índices de frag-
mentação foram observados, em: a. fração 8 mm (UBA 1, 
33,35%; Figura 3C), b. fração 6 mm (UBA 9, 58,8%; Figura 
3C) e c. fração 2 mm (UBA 5, 34,7%; Figura 3C).

Abrasão: baixos índices de abrasão são notados, ex-
ceto para as conchas provenientes da estação UBA 14 em 
que os estados 1 e 2 de abrasão são frequentes em todas 
as frações granulométricas (8 mm, 82,1%; 6 mm, 78,7%; 
2 mm, 70%; Figura 3D). Índices de abrasão maiores que 
50% comparecem, isoladamente, nas frações 8 mm da es-
tação UBA 9 (55,9%, Figura 3D) e na fração ≥ 6 mm das 
estações UBA 9 (53,6%, Figura 3D), UBA 4 (56%, Figura 
3D) e UBA 5 (60%, Figura 3D).

Corrosão: é a assinatura tafonômica mais amplamente 
distribuída nos bioclastos das estações estudadas, mesmo 
considerando cada uma das frações granulométricas (Fi-

gura 3E). A condição natural predomina somente nos bio-
clastos das frações 8 mm da estação UBA 9 (53,6%, Figu-
ra 3E) e 6 mm da estação UBA 14 (65,7%, Figura 3E).

Alteração da margem: a grande maioria das conchas 
de braquiópodes presentes nas estações investigadas mos-
tra margens alteradas (Figura 3F), seja para o estado irre-
gular, seja para o arredondado. Os maiores valores para 
margem alterada são observados em conchas da menor fra-
ção granulométrica (2 mm) das estações UBA 9 (94,7%, 
Figura 3F) e UBA 14 (89,3%, Figura 3F). O mesmo não 
ocorre em UBA 1 e UBA 4, cujo maior índice de conchas 
com margem modifi cada aparece na fração granulométrica 
8 mm (100% para as duas estações, Figura 3F).

Alteração da cor: alteração de cor está homogenea-
mente distribuída nos bioclastos da estação UBA 14 (Fi-
gura 3G). Presente nas frações 6 mm (6,5%, Figura 3G) 
e 2 mm (11,5%, Figura 3G), a cor natural não ocorre nas 
conchas da fração 8 mm da mesma estação (UBA 1). Na 
estação UBA 5, observa-se cor natural apenas nos bio-
clastos da fração 2 mm (9,3%, Figura 3G).

Bioerosão e incrustação: altas frequências de bioero-
são (em torno de 60%) são observadas para todas as fra-
ções granulométricas da estação UBA 14 (Figura 3H). Em 
UBA 9 e UBA 4, a distribuição varia entre as frações gra-
nulométricas, sendo o mais baixo índice observado nas 
conchas da fração 2 mm (19,3% e 36,4%, respectivamen-
te; Figura 3H). Já em UBA 5, a fração 2 mm é a única que 
apresenta conchas com bioerosão (8%, Figura 3H). Por 
sua vez, a presença de incrustação ocorre de maneira uni-
forme entre os bioclastos de todas as frações granulométri-
cas das estações UBA 14 e UBA 9 (Figura 3I). Exceto na 
estação UBA 1, os menores índices de incrustação são ob-
servados para as conchas da fração 2 mm (48,7%, UBA 5; 
31,2%, UBA 4; Figura 3I).

Análise de agrupamento

Na fração total, dentro do critério de semelhança de 
50%, conchas de braquiópodes das estações UBA 9, UBA 
4 e UBA 5 formam o primeiro grupo de similaridade, sen-
do os bioclastos de UBA 5 e UBA 4 mais parecidos entre 
si (62,2%, Figura 4A). Bioclastos da estação UBA 1 consti-
tuem a próxima estação a ser aproximada do primeiro gru-
po, segundo sua semelhança (46,9%, Figura 4A). A estação 
UBA 14 é última a ser agrupada (39,3%, Figura 4A).

Para o critério de semelhança de 50 %, na fração                      
≥ 8 mm (Figura 4B), nenhum agrupamento é reconhecido. 
O primeiro grupo é formado a 46% (Figura 4B), entre os 
bioclastos das estações UBA 9 e UBA 14. A estação UBA 
5 foi excluída dessa análise, pois não apresentou braquió-
podes na fração retida em 8 mm. Nos resultados para agru-
pamentos na fração 6 mm, dentro da distância de 50%, o 
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agrupamento entre UBA 9 e UBA 4 é reconhecido a 67,5% 
(Figura 4C). Bioclastos da estação UBA 1, à semelhança 
de 43,9%, constituem a próxima estação a ser aproximada 
do primeiro grupo (Figura 4C), seguido por UBA 5 (41%, 
Figura 4C) e UBA 14 (29,1%, Figura 4C). Finalmente, 
dentre os agrupamentos na fração ≥ 2 mm, UBA 4 e UBA 
5 constituem o grupo mais semelhante entre si (50%, Figu-
ra 4D), sendo UBA 1 a próxima estação agrupada (39,2%, 
Figura 4D), seguida pela estação UBA 9 (35,8%, Figura 
4D). A estação UBA 14 permanece isolada do grupo até a 
distância de 19% (Figura 4D).

DISCUSSÃO

Implicações metodológicas para 
interpretações (paleo)ambientais e 
(paleo)ecológicas

Os resultados apresentados para caracterização tafo-
nômica das conchas dos braquiópodes estudados sugerem 
que as decisões metodológicas referentes à escolha da fra-
ção granulométrica (i.e., tamanho dos bioclastos) podem 
gerar padrões artifi ciais (i.e., viés analítico), afetando as 
interpretações (paleo)ambientais e, desse modo, o reco-
nhecimento de fácies tafonômicas, conforme discussão de 
exemplos a seguir.

Exemplo 1: preservação diferencial de 
uma das valvas

O desvio da proporção igualitária (50/50) de con-
chas de organismos bivalves (e.g., moluscos, braquió-
podes etc.) é uma das principais assinaturas tafonômicas 
utilizadas na interpretação da energia do meio, das taxas 
de sedimentação e do grau de transporte dos bioclastos. 
Proporção semelhante entre as valvas indica ambiente hi-
drodinâmico calmo, sem atuação de correntes capazes de 
transportar as conchas (e.g., Menard e Boucot, 1951; Ale-
xander, 1984; Brett e Baird, 1986) ou ausência de agen-
tes que levem à destruição diferencial das valvas (Brett e 
Baird, 1986). Por outro lado, sob condições de alta ener-
gia, como em águas rasas, ou praiais, sob infl uência de 
correntes e ondas, há tendência ao transporte preferencial 
de uma das valvas. Tal fato decorre da interação comple-
xa entre diferentes fatores, incluindo as características fí-
sicas (hidrodinâmicas) do agente de transporte, do tipo de 
leito e as propriedades intrínsecas do bioclasto (i.e., for-
ma, peso, densidade; vide Simões et al., 2005, para uma 
discussão detalhada desse assunto).

Seguindo as recomendações da literatura, os dados da 
estação de coleta UBA 4, situada a 25 m de profundida-
de, na área da plataforma interna, com fundo arenoso, se-

Figura 4. Análises de agrupamento entre as estações de co-
leta, realizadas com base na distribuição das assinaturas ta-
fonômicas. A. Fração granulométrica total. B. Fração granu-
lométrica 8 mm. C. Fração granulométrica 6 mm. D. Fração 
granulométrica 2 mm.
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rão analisados tendo a fração 8 mm como alvo (i.e., exa-
me da maior fração, Best e Kidwell, 2000a, b; Kidwell 
et al., 2001).

Conforme os dados da Figura 3B, na fração 8 mm da ta-
natocenose da estação UBA 4, apenas as valvas ventrais es-
tão presentes. Portanto, a referida tanatocenose é caracteri-
zada por conchas com marcante viés ou desvio da proporção 
igualitária. Não considerando outros aspectos do ambiente 
deposicional e das demais assinaturas tafonômicas desses 
bioclastos, a conclusão é que a tanatocenose em pauta é uma 
acumulação residual ou fruto do transporte diferencial. No-
te-se que decidir por uma ou outra interpretação irá depen-
der de outras evidências de natureza tafonômica e geológi-
ca, cuja discussão não cabe aqui. O importante é que o viés 
foi imposto por uma decisão metodológica, ou seja, a esco-
lha da fração 8 mm. Tem-se, portanto, nesse caso, um viés 
analítico. Entretanto, quando o material dessa mesma tana-
tocenose (estação UBA 4) é analisado, considerando-se to-
das as frações granulométricas, a proporção entre as valvas 
ventrais e dorsais é semelhante.

Em suma, os resultados apresentados pelo exemplo da 
tanatocenose da estação UBA 4 permitem concluir que as 
proporções entre valvas ventrais e dorsais variam, de acor-
do com o protocolo adotado, podendo levar a interpretações 
(paleo)ambientais distintas, pois os resultados obtidos pela 
análise tafonômica da fração total apontam para condições 
ambientais contrárias àquelas observadas quando é realizado 
o exame apenas da maior fração granulométrica (8 mm).

Exemplo 2: fragmentação e energia do meio

Do ponto de vista bioestratinômico, bioclastos frag-
mentados são, em geral, decorrentes do retrabalhamento 
ou ataque por organismos durofagos, da atuação de ondas 
e correntes em locais de fundo duro e estável, do choque 
entre bioclastos ou com outros tipos de clastos, durante o 
transporte, ou ainda do tempo prolongado de exposição na 
interface água sedimento. Nesse caso, também, a decisão 
metodológica terá forte infl uência sobre o resultado obti-
do. Novamente o material da estação UBA 4 será utilizado, 
como exemplo. Na Figura 3C, pode ser observado que na 
tanatocenose da estação UBA 4, na fração maior (8 mm), 
todos os bioclastos encontram-se completos. Nessa situa-
ção, a ausência de fragmentação pode levar à conclusão de 
que o ambiente deposicional é calmo, ou mesmo que não 
há atividade biológica (e.g., durofagos) e/ou  atuação de 
agentes químicos, capazes de causarem quebras nas con-
chas. Porém, quando os dados das frações 6 mm e 2 mm 
são incluídos na análise, há proporção similar entre as val-
vas fragmentadas e as completas. Semelhantemente, na es-
tação UBA 9, situada a 10 m de profundidade, na área pro-
tegida da enseada, com fundo arenoso, a porcentagem de 

valvas completas na fração 8 mm é alta (89%), sendo que 
na fração 6 mm a condição valvas fragmentadas é a mais 
frequente (59%). Portanto, se uma dessas frações fosse ex-
cluída da análise, fatalmente apareceria um viés artifi cial 
nos resultados, ora em favor das valvas completas, ora em 
favor das fragmentadas. Novamente, portanto, as interpre-
tações ambientais e (paleo)ambientais seriam distintas, na 
dependência das frações consideradas.

Exemplo 3: tanatocenose monotípica e 
monoespecífica

Tanatocenoses monotípicas (vide Speyer e Brett 1988, 
para os tipos de esqueletos) e monoespecífi cas possuem 
grande valor tafonômico e (paleo)ecológico, pois podem re-
fl etir: a. condições de alto stress ambiental; b. retrabalha-
mento e transporte extremos; c. mortandade em massa; e          
d. preservação diferencial via processos diagenéticos (i.e., 
preservação ou dissolução de tipos específi cos de carapa-
ças). Contudo, a diversidade de uma tanatocenose pode ser 
facilmente alterada pela decisão metodológica de fraciona-
mento granulométrico. Diferenças marcantes, referentes à 
composição taxonômica e abundância dos bioclastos, nas 
tanatocenoses estudadas, são notadas entre as três frações 
granulométricas investigadas. Por exemplo, apenas nas es-
tações UBA 9 (10 m) e UBA 14 (praia), conchas de Bou-
chardia rosea estão bem representadas em todas as frações 
granulométricas (Tabela 1). No caso da estação UBA 5, lo-
calizada a 20 m de profundidade, braquiópodes estão au-
sentes na fração 8 mm, mas são numerosos na fração 2 mm 
(Tabela 1). Portanto, se apenas os dados da fração 8 mm 
fossem considerados, conforme recomendação da literatu-
ra, conchas de Bouchardia rosea não estariam representa-
das em grande número, nas acumulações bioclásticas da re-
gião investigada. Estudos tafonômicos realizados com base 
na fração maior (8 mm) mostram resultados distintos quanto 
à composição e à abundância taxonômica das assembleias, 
uma vez que espécies cujos indivíduos adultos são de pe-
quenas dimensões, tendem a ter maior representatividade 
nas frações menores (e.g., 2 mm). No exemplo aqui mostra-
do, a composição taxonômica das tanatocenoses estudadas 
seria modifi cada, através da baixa representatividade de bra-
quiópodes, por um artifício metodológico. Tal fato sugere 
que a decisão metodológica de concentrar a análise na maior 
fração (8 mm), especialmente quando o táxon é abundante, 
porém de tamanho naturalmente pequeno, em sua fase adul-
ta, talvez não seja o procedimento mais recomendado.

Padrões e generalizações

Exceto para a assinatura desarticulação, as frequências 
das assinaturas a. tipo de valva, b. fragmentação, c. abra-
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são, d. corrosão, e. modifi cação da margem, f. alteração da 
cor, g. bioerosão e h. incrustação não são as mesmas nas 
frações 8 mm, 6 mm e 2 mm das tanatocenoses investiga-
das. Os agrupamentos entre as tanatocenoses das estações, 
estabelecidos com base na distribuição das referidas assina-
turas tafonômicas, variam de acordo com a fração granulo-
métrica considerada (Figura 4). Por exemplo, na fração to-
tal (frações 8 mm, 6 mm e 2 mm incluídas), o agrupamento 
entre os braquiópodes das estações UBA 4 e UBA 5 é o pri-
meiro a ser formado. O mesmo ocorre na fração 2 mm, ain-
da que sob distância euclideana distinta daquela obtida para 
o referido agrupamento observado na fração total. Agru-
pamento entre os bioclastos das estações UBA 4 e UBA 5 
não são reconhecidos nas frações 6 mm e 8 mm. Na fração 
6 mm, UBA 4 participa do primeiro agrupamento de seme-
lhança, sendo, porém, mais próximo da estação UBA 9. Já 
na fração 8 mm, a estação UBA 4 compõe o último agru-
pamento com a estação UBA 1. Do mesmo modo, quan-
to à semelhança, o posicionamento da estação UBA 14 nos 
agrupamentos varia, segundo a fração granulométrica con-
siderada. Por exemplo, nos agrupamentos das frações to-
tais, 6 mm e 2 mm, a estação UBA 14 é a última estação de 
coleta a ser agrupada, enquanto que na fração 8 mm essa 
mesma estação constitui o primeiro agrupamento, junto da 
estação UBA 9. Portanto, os resultados sugerem que os pa-
drões de semelhança entre as estações, obtidos a partir das 
assinaturas tafonômicas, diferem quanto à fração conside-
rada, sendo a distribuição das assinaturas tafonômicas sen-
sível ao tamanho do bioclasto.

Embora Kidwell et al. (2001) tenham demonstrado que 
o uso de bioclastos maiores que 8 mm e tamanho amos-
tral entre 120 a 150 espécimes fornece dados robustos 
para a maior parte das decisões metodológicas em tafono-
mia de macroinvertebrados, muitas assinaturas tafonômi-
cas não apresentam, nesse estudo, distribuição homogênea 
entre as frações granulométricas consideradas. Exem-
plo semelhante ao aqui estudado foi também apresentado 
por Tomasových e Rothfus (2005). Comparando os índi-
ces de articulação, fragmentação, alterações na superfície 
da concha (investigadas sob grande aumento), macrobioe-
rosão e incrustação, em conchas de Terebratalia tranver-
sa e Hemithiris psittacea, amostradas nas Ilhas San Juan, 
Washington, EUA, esses autores notaram que as assinatu-
ras tafonômicas não estão distribuídas de modo homogê-
neo entre as frações granulométricas consideradas (total, 
12 mm, 4 mm e 2,3 mm). De fato, através de simulações 
computacionais, Kowalewski e Hoffmeister (2003) nota-
ram que assinaturas tafonômicas tais como bioerosão, in-
crustação, fragmentação e abrasão variam sensivelmente 
em função da classe de tamanho utilizada.

Além disso, estudos de meta-análise realizados através 
da compilação de dados publicados para conchas de mo-

luscos bivalves, no que diz respeito à fi delidade ecológica 
(relação morto-vivo), indicam que a análise de frações gra-
nulométricas distintas tem relevância ou pode condicio-
nar a interpretação dos resultados fi nais (Kidwell, 2002). 
Dentre as variáveis testadas, foi observado que a relação 
morto-vivo apresenta maior correspondência nas frações 
maiores. Entretanto, a magnitude do efeito da classe de ta-
manho, a qual é pouco compreendida não foi quantifi cada 
(Kidwell, 2002).

COMENTÁRIOS FINAIS E 
RECOMENDAÇÕES

Os resultados aqui obtidos para as tanatocenoses de 
Bouchardia rosea na plataforma interna e ambiente praial 
da região de Ubatuba, SP, indicam que concentrar as aná-
lises tafonômicas na fração granulométrica maior (8 mm), 
como amplamente sugerido e aceito na literatura interna-
cional, não é, necessariamente, a melhor estratégia meto-
dológica a ser adotada. Desse modo, a análise mais ade-
quada, a fi m de evitar o enviesamento amostral, é aquela 
fundamentada na fração total, ou seja, incluindo as três fra-
ções granulométricas (8 mm, 6 mm e 2 mm). Isso se deve 
ao fato de que as análises tafonômicas das acumulações de 
braquiópodes estudadas, quando realizadas independente-
mente para cada fração granulométrica (frações 8 mm, 6 
mm e 2 mm), indicam que bioclastos de diferentes frações 
registram, de maneira complexa e não uniforme, a atuação 
de processos bioestratinômicos distintos e, portanto, o ta-
manho da partícula tem infl uência na distribuição das assi-
naturas tafonômicas.

É importante ter em mente, porém, que o estabeleci-
mento de rigoroso protocolo metodológico nas análises ta-
fonômicas constitui fase preliminar indispensável à pesqui-
sa. Porém, conforme os dados das tanatocenoses indicam, 
sustentados ainda por outros exemplos e simulações com-
putacionais recentes (Kowalewski e Hoffmeister, 2003), 
torna-se difícil propor um protocolo universal para a análi-
se tafonômica, aplicável às acumulações de macroinverte-
brados fósseis e Recentes, provenientes dos mais variados 
ambientes sedimentares. Contudo, é indispensável estabe-
lecer um protocolo de análise que permita (a) o reconheci-
mento das limitações dos dados obtidos e (b) a compara-
ção com outros estudos.
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