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RESUMO

FILIPE, Carlos Henrique de Oliveira. A paleoetologia e a tafonomia como
ferramentas para o estudo de casos de evidéncias de Tanatose em
Artropodes fosseis. Trabalho de Conclusédo de Curso (Monografia — Graduacao
em Ciéncias Bioldgicas). Centro de Ensino Superior de Juiz de Fora, 2007.

O comportamento consiste de atos que o animal exibe, n&o restritos apenas aos
tipos de locomocao (correr, saltar, voar, nadar e rastejar) ou a outros (cépula,
escavacao ou alimentacédo), mas também o emitir de um som ou feromdnios, 0
balancar de antenas, padrées de coloracéo, estratégias de caca ou a auséncia de
movimento (enrolar-se, fingir-se de morto, e outros). A Paleoetologia € o estudo
desses atos, desde que sejam expressos ou inferidos na morfologia externa dos
fésseis. Uma das mais importantes atividades em Tafonomia é a investigacdo da
causa da morte dos organismos que compdem as concentracdes fossiliferas, e a
identificacdo do evento que a causou. A Tanatoetologia (tanatos, morte, etologia,
estudo do comportamento, literalmente “o estudo do comportamento de morte”)
refere-se a identificacao, interpretacdo e estudo do comportamento especifico do
organismo, momentos antes da morte definitiva e também perante o principio do
processo de fossilizacdo. A combinacdo desses estudos, aliado a
Paleobiomecéanica e a Paleoicnologia, bem como a riqueza de nossos jazigos
fossiliferos, principalmente inclusées em ambar, propiciaram o surgimento de um

novo e fértil campo de pesquisa, a Paleotanatose, foco principal deste trabalho.

Palavras-chave: Paleocomportamento; Paleoartropodologia;  Tafonomia;
Paleotanatose.



INTRODUCAO

A vida na Terra surgiu ha aproximadamente 3,8 bilhdes de anos e, desde
entdo, restos de animais e vegetais ou evidéncias de suas atividades ficaram
preservados nas rochas. Estes restos e evidéncias sdo denominados fosseis e
constituem o objeto de estudo da Paleontologia. O inicio do documentério
fossilifero bem representado coincide com o desenvolvimento, no Periodo
Cambriano, de esqueletos mineralizados maiores e mais resistentes nos
invertebrados marinhos (CASSAB, 2004).

A fossilizacdo de um organismo resulta de um conjunto de processos
fisicos, quimicos e biolégicos 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
organicos resistentes, como a quitina e a celulose. Mesmo assim ocorrem no
registro geoldgico muitas preservacdes de partes moles (CASSAB, 2004).

Os fosseis podem se preservar de diferentes modos, dependendo dos
fatores e das substancias quimicas que atuaram ap0s a morte do organismo.
Podemos reunir os tipos de fossilizagdo em dois grandes grupos: restos e
vestigios (MARTINS-NETO e GALLEGO, 2006).

a) Restos: na maioria das vezes consistem nas partes mais resistentes dos
organismos (tais como conchas, 0ssos e dentes), denominados partes duras. Com
a evolucdo dos conhecimentos, tem-se descoberto, no registro fossilifero, muitas
partes moles preservadas, como visceras, pele, musculos, vasos sanguineos, que
tem contribuido para um melhor conhecimento da anatomia e fisiologia dos
organismos fésseis (MARTINS-NETO e GALLEGO, 2006).

b) Vestigios: sdo evidéncias da existéncia de organismos ou de suas
atividades. Os animais e vegetais que deram origem aos fosseis nao se
preservaram. Como exemplo, tem-se o soterramento de uma concha. Durante
esse soterramento, suas cavidades internas sao preenchidas pelos sedimentos

circundantes. Com o decorrer do tempo, eles sao dissolvidos pelas aguas



percolantes, restando somente o espaco que era ocupado anteriormente pela
concha. Formam-se entdo impressdes, o0 molde externo, que € a moldagem da
superficie externa e o molde interno, que revela a morfologia ou estrutura interna
do organismo ou parte dele. Se o espaco formado foi posteriormente preenchido
por outro mineral, € formada uma réplica do original, denominado contramolde
(CASSAB, 2004).

Os fésseis podem se classificados da seguinte forma: a) FOsseis — restos
ou vestigios de organismos, com mais de um milhdo de anos; b) Subfosseis —
restos ou vestigios de organismos, com menos de um milhdo de anos; c)
Dubiofésseis — estruturas que podem ser de origem organica, mas cuja natureza
ainda nao foi comprovada; d) Pseudofésseis — estruturas comprovadamente
inorgénicas, que se assemelham a organismos; €) Icnofésseis — € o resultado de
qualquer atividade dinadmica de um organismo quando em vida, que pode vir a ser
preservada em um sedimento, rocha ou corpo fossil. Os icnofésseis apresentam
algumas vantagens em relacdo aos fésseis corporais: sado representantes diretos
de uma biocenose, ja que ocorreu in situ. Sao registrados com mais freqiiéncia em
determinados tipos de rochas (como siltitos e arenitos), pela tendéncia da
diagénese em aumentar a visibilidade dos icnofésseis, enquanto que os fosseis
corporais tém suas estruturas de detalhe destruidas (VILELA, 2004).

Existem outros tipos de fdsseis, como € o caso dos Estromatodlitos —
estruturas biossedimentares formadas através de atividades microbianas
(cianobactérias, algas, fungos) nos ambientes aquaticos. Sao produtos de
atividades biolégicas de microorganismos, sendo mais proximos aos icnofdsseis
do que aos fosseis verdadeiros. Aparecem em rochas calcarias sob a forma de
domos, massas esféricas ou colunas. Estas sdo laminadas, geralmente de cores
mais escuras que a rocha encaixante, em razdo da grande quantidade de matéria
organica proveniente de restos de algas azuis; Fdsseis Quimicos — designa
compostos quimicos da geosfera, cuja estrutura bésica sugere uma ligacdo com
conhecidos produtos naturais da biosfera. Utiliza-se também o termo
“biomarcadores” para designar os fosseis quimicos. Os mais estudados sdo 0s

hidrocarbonetos e, entre eles, os alcanos, hidrocarbonetos aromaticos e seus



produtos nao saturados; Microfosseis — restos fossilizados de organismos
invisiveis a olho nu. Encontram-se nesse grupo alguns protistas (foraminiferos,
radiolarios, diatomaceas, nanofdsseis calcarios e dinoflagelados), artrépodes
(ostracodes e conchostraceos), esporos e graos de polen; Palinomorfos —
organismos fésseis encontrados nos residuos insoliveis resultantes de
tratamentos fisicos e quimicos aplicados as rochas sedimentares, tais como 0s
pélens, esporos, acritarcos e quitinozoarios. Alguns autores englobam ainda algas,
dinoflagelados e foraminiferos plancténicos e Ambar (RODRIGUES, 2004).
Analisando os diversos tipos de fosseis, € possivel inferir, através de
aspectos morfolégicos, elementos paleoecoldgicos e paleocomportamentais, entre
eles a Paleotanatose, as evidéncias de tanatose em artrépodes fosseis, objeto de

investigagéo do presente estudo.



1 CONCEITOS BASICOS

1.1 O AMBAR E SUA IMPORTANCIA PARA ESTUDOS PALEOECOLOGICOS
E COMPORTAMENTAIS

Para muitos o ambar é considerado como pedra semipreciosa embora nao
seja um mineral. E uma resina fossilizada que em uma época muito remota
escorria pelos troncos de algumas espécies de vegetais. A resina tinha a fungéo
de protecdo a acao de microorganismos e mesmo de insetos. Sua producdo pode
ocorrer por qualquer lesdo que o vegetal venha a sofrer e até mesmo um simples
atague de insetos é suficiente para sua formacdo. A resina protege a arvore
atuando como cicatrizante e suas propriedades anti-sépticas também a protege de
doencas. Diferentes tipos de arvores produzem diferentes tipos e quantidades de
resina. As coniferas sempre foram as principais produtoras de resina, mas varios
outros vegetais podem também exudar esta substancia (MARTINS-NETO, 2003).

Atualmente somente dois tipos de arvores podem produzir resina estavel
que, com o tempo, se fossilizaria em ambar. Eles sao os pinhos de Kauri (Agathis
australis) da Nova Zelandia e algumas espécies de leguminosa Hymenaea da
Africa Oriental, América do Sul e Central. O chamado ambar Dominicano (alusivo
a Republica Dominicana) € proveniente da Ilha de Hespaniola, no Caribe. Embora
conhecido desde a descoberta da Américas por Colombo, seu interesse so foi
despertado a partir de 1960 (MARTINS-NETO, 2003).

O ambar Dominicano é comercializado livremente e vendido como ambar
ou pecas com inclusées. E geralmente claro, mas com uma grande variedade de
cores. A maioria apresenta coloracdo que vai do amarelo ao laranja cuja
tonalidade pode ser vista numa mesma peca. Na Republica Dominicana existe
uma grande variedade de minas sendo que a maioria fica situada nas partes altas
e sao conhecidas como Cordillera Septentrional. As minas sdo na verdade
pequenos tuneis escavados pelos habitantes locais onde as pecas de ambar sédo
encontradas e levadas para as cidades de Santiago e Santo Domingos onde s&o



polidas e comercializadas. A idade do ambar Dominicano pode variar do Eoceno
Inferior ao Mioceno Médio e, quimicamente, é similar ao copal do leste africano,
tendo sido produzido pelo mesmo tipo de arvores do género Hymenaea. Na
Republica Dominicana a planta que produzia o ambar (H. protera, ja extinta), é
diferente das que existem hoje (MARTINS-NETO, 2003).

O ambar Dominicano apresenta uma variedade de inclusées sendo os
insetos 0s mais diversificados e melhores preservados do que os observados em
outros ambares. A presenca de muitos insetos tropicais no ambar da Republica
Dominicana indica que a llha de Hespaniola era formada por uma floresta tropical
(n&o muito distinta do que seria hoje) (MARTINS-NETO, 2003).

Cada ambar reflete bem o tipo de resina que originalmente exudava nos
diversos vegetais e de acordo com sua proveniéncia estas resinas s&o
guimicamente diversificadas. Diferentes terpenos em diferentes concentracdes
Sdo 0s principais componentes quimicos e certamente a preservacdo dos
organismos nos ambares esta estreitamente ligada a tais terpenos. Os insetos dos
ambares Dominicanos sao melhores preservados do que o ambar do Baltico ou de
outras procedéncias (México e Burna) (MARTINS-NETO, 2003).

As inclusdes encontradas em ambar ndo sdo somente de animais e plantas.
Bolhas de ar e gotas d"agua sdo também comuns, mas as inclusdes de vegetais
ou animais sdo de grande importancia no estudo da flora e fauna do passado e até
as relagdes entre eles. Particularmente de interesse, algumas inclusdes de bolhas
de ar em ambar, permitiram aos cientistas, por exemplo, verificar que a
constituicdo da atmosfera no Mesozdico era bastante distinta do que € hoje, tendo
inclusive um indice maior de amdnia (BERNES e LANDIS, 1988). A questdo do
tamanho € algo que temos que considerar nas inclusdes em ambar, jA que
animais com mais que dois centimetros, tais como pererecas, escorpides, aranhas
e grandes insetos, sdo geralmente fortes o bastante para sairem de dentro da
resina antes que esta endureca. Mesmo assim ha, embora mais raros, registros de
alguns que néo tiveram tanta sorte, como lagartixas, ras, miriapodes, aracnideos
incautos e até penas de aves (MARTINS-NETO, 2003).



E comum observar pernas de insetos ou de aranhas que quebram no
momento que estes tentam sair da resina e até mesmo pedacos de insetos mais
vigorosos em sua musculatura alar, como é o caso de alguns registros parciais de
asas de libélulas. Alguns produtos animais também sao observados em ambar tais
como fezes de pequenos animais, pelos, penas, exuvia de insetos, assim como
verdadeiros “momentos congelados”, como é o caso de formigas em luta,
“ordenhando” afidios, carregando sua cria, insetos em coépula, enfim toda uma
versdo “dltimos dias de Pompéia”’ para artrépodes (paleoetologia) (MARTINS-
NETO, 2003).

O ambar € de grande importancia no reconhecimento dos fésseis de
animais terrestres, principalmente pequenos insetos que normalmente ndo séo
bem preservados em rochas sedimentares. Em conjunto com as rochas
sedimentares que preservam bem os insetos de grande porte tais como libélulas
(Odonatoptera) e gafanhotos (Orthoptera), mas que nao sdo observados com
freqiéncia em ambar, podemos reconstruir as florestas do passado (MARTINS-
NETO, 2003).

Os artropodes, as plantas e outras inclusbes no ambar podem nos contar
muito sobre a ecologia das florestas primitivas (Paleoecologia). Estudos ja
realizados no ambar do Baltico e da Republica Dominicana ja nos déo a idéia de
como eram estas florestas (MARTINS-NETO, 2003).

Dentre as inclusdbes mais comuns, destacam-se miriapodes, cuja
capacidade de enrolamento, em resposta ao estimulo produzido pelo préprio

ambar, fornecem evidéncias de Paleotanatose, o foco principal desse estudo.

1.2 TAFONOMIA

A Tafonomia (tafos, morte, numia, leis), originalmente um termo proposto
por Efremov (1940), é literalmente “as leis que levam a morte”, para todos os

organismos existentes na biosfera, seja vivo (biocenose) ou morto (tanatocenose),



até que passe para dentro da litosfera, quando esse organismo sera transportado
e enterrado (tafocenose) e fossilize, tornando-se parte do terreno (orictocenose).
Atualmente, a Tafonomia se divide em causas e processos que envolvem a
fossilizacdo (MARTINS-NETO e GALLEGO, 2006).

Tradicionalmente, a maior parte da Tafonomia é aplicada aos moluscos
com conchas. Muito da nomenclatura proposta, exemplos e definicbes séo
baseados no grupo dos moluscos (MARTINS-NETO e GALLEGO, 2006). Nem
todo conceito apropriado para moluscos pode ser aplicado aos artrépodes,
principal foco desse trabalho.

Alguns autores incluem, no ambito da Tafonomia, o estudo da Necrdlise,
abrangendo a morte e a decomposicao dos organismos. Outros consideram ainda,
na analise tafonémica, a fase de soerguimento tectbnico e a influéncia das
técnicas e métodos de coleta e preparacéo dos fésseis (SIMOES e HOLZ, 2004).

AplOs a morte dos organismos, no ciclo natural da vida, as partes moles
entram em processo de decomposicdo devido a acdo das bactérias, e as partes
duras ficam sujeitas as condi¢des ambientais, culminando com sua destruicdo
total. A fossilizacdo representa a quebra deste ciclo e, portanto, deve ser sempre
vista como um fendmeno excepcional. No decorrer do tempo geoldgico, apenas
uma percentagem infima das espécies que um dia habitaram a biosfera terrestre
preservou-se nas rochas. Muitas espécies surgiram e desapareceram sem deixar
vestigios, existindo, portanto muitos hiatos no registro paleontologico (CASSAB,
2004).

Vérios fatores atuam na preservacdo dos individuos e favorecem a
fossilizacdo. O soterramento rapido apos a morte, a auséncia de decomposicao
bacteriol6gica, a composicdo quimica e estrutural do esqueleto, o0 modo de vida,
as condi¢cbes quimicas que imperam no meio, sdo alguns desses fatores, cujo
somatorio determinara o modo de fossilizacdo (CASSAB, 2004).

Mesmo apds a formacdo dos fosseis, outros fatores concorrem para a sua
destruicdo nas rochas, como aguas percolantes, agentes erosivos, vulcanismo,

eventos tectbnicos e metamorficos. As rochas onde os fosseis sdo encontrados



indicam as condi¢cdes que prevaleceram no ambiente onde esses organismos
viviam ou para o qual seus restos foram transportados (CASSAB, 2004).
Peculiaridades quimicas e fatores fisicos, juntos, sdo responsaveis pela
preservacdo e integridade do espécime fossil. As principais sdo: distancia do
transporte, tempo de flutuacao, taxa de deterioracéo, taxa de mineralizacéo e taxa
de sedimentacdo. A distancia do transporte depende de peculiaridades na
variacdo de possibilidades do fluxo da agua e velocidade do vento. Igualmente a
carga do fluxo, topografia do terreno, inclinagdo, barreiras, vegetagéo e taxa de
precipitacdo. O tempo de flutuacdo depende de caracteristicas peculiares de
matérias contidas na agua: concentracdo salina, quantidade de O2, resisténcia
externa, densidade, pH, temperatura, profundidade, tamanho, presenca de
minerais e fragmentos. Paralelamente, o tempo de flutuacdo depende da
consisténcia do organismo: se ele é duro, leve, pontiagudo, plano, delicado,
grande, pequeno e, especialmente, se ele estd vivo ou morto. A taxa de
deterioracédo depende de caracteristicas peculiares presentes na agua: quantidade
de microorganismos, presenca ou auséncia de anoxia no fundo, auséncia ou
presenca e quantidade de sais minerais especificos no corpo d'agua e sobre ele.
O tempo de flutuacdo, combinado com a distancia do transporte, produz como
resultado final o fossil coletado. Dessa forma, é possivel reduzir as principais
variaveis a seis: féssil completamente articulado; semi-articulado; totalmente
desarticulado; completamente fragmentado; semi-fragmentado e totalmente
desarticulado. Uma espécie totalmente articulada implica que a distancia do
transporte € minima (se terrestre) ou rapida (se aéreo), impedindo dessa forma o
processo de desgaste por abrasdo (MARTINS-NETO e GALLEGO, 2006).

A sequéncia ou ordem de desarticulacdo € um importante fator na analise
da historia tafonbmica de um vertebrado, porque fornece subsidios importantes
para o entendimento dos processos e eventos ocorridos na pdos-morte/pré-
soterramento. Nos vertebrados, a sequiéncia de desarticulagéo é determinada pelo
tipo de articulacdo do elemento 6sseo no esqueleto. Sob condicbes de clima
umido ou em ambiente marinho, a desarticulagdo se inicia com a desconexdo do

cranio, devido a alta mobilidade da juncéo atlas-axis; logo em seguida ocorre a



desarticulacdo das escépulas, dos membros e da coluna vertebral caudal. Por
altimo, ha a desarticulacdo da coluna vertebral dorsal-sacral. Em vertebrados
terrestres, sob clima arido, essa sequéncia € prejudicada devido a mumificacao
(preservacdo parcial das partes moles por desidratacdo) das carcacas. Fatores
adicionais, como a acdo de bactérias necréfagas e, no caso de vertebrados
terrestres, o0 pisoteio (trampling), podem contribuir para a desarticulacdo
esquelética (SIMOES e HOLZ, 2004).

Nos ambientes marinhos bem oxigenados, a desarticulacdo (separacao dos
restos esqueléticos, por decomposicdo bacteriana) das conchas de bivalves
ocorre, freqientemente, em poucas semanas, ja que sofre prolongada exposicao
na interface agua/sedimento. Mesmo nesses ambientes, ondas de tempo bom,
ondas e fluxo de tempestade, correntes unidirecionais ou oscilatérias de longa
duracdo e produtividade biologica sdo considerados 0s principais processos
responsaveis pela génese das concentracbes fossiliferas (SIMOES e HOLZ,
2004).

Outro conjunto de processos que respondem por uma parcela menor entre
os registros de fossilizagdo esta associado a atividade vulcanica. Os derrames de
material vulcanico na superficie da Terra tém uma atuacdo mais indireta nos
processos diagenéticos, podendo ser uma importante fonte de minerais
canalizados, via dissolucdo, para o0s mecanismos fossildiagenéticos de
subsuperficie. Porém, houve casos em que a subita ocorréncia de atividade
vulcanica aprisionou instantaneamente comunidades de organismos, matando-o0s
por sufocamento, envenenamento ou calor, e soterrando-os rapidamente. Nesses
casos, é favorecida a possibilidade de que a atividade fossildiagenética posterior
leve a conservacdo de uma grande quantidade de organismo, oferecendo assim
aos paleontélogos uma observacdo Unica e quase integra de comunidades
antigas. Destaca-se, como exemplo desse tipo de fossilizacdo, a ocorréncia de
Ashfall (Mioceno tardio do Nebraska, EUA), onde uma comunidade de grandes
mamiferos e outros animais e plantas, associados, foram instantaneamente
sufocados e soterrados pela acdo de cinzas vulcanicas, sendo aprisionados em

um envoltério de vidro vulcanico, o que favoreceu sua conservagcao até que 0s



mecanismos fossildiagenéticos posteriores pudessem completar o processo de
fossilizacdo (MEDEIROS, 2004).

De um modo geral, pode-se dizer que a Tafonomia nasceu da necessidade
do paleontélogo em entender como 0s organismos e seus restos chegaram a
rocha e quais foram os fatores e processos que atuaram na formacdo das
concentracdes fossiliferas. A partir dai, a Tafonomia ganhou terreno no ambito da
geologia e Paleobiologia, abrangendo processos sedimentoldgicos, responsaveis
pela origem dessas concentracdes; auxilia na determinacdo de camadas-guias e
no estabelecimento de tafofacies, sendo também importante ferramenta na analise
de bacias; na resolucéo temporal dos estratos fossiliferos e no estabelecimento de
sequéncias estratigraficas. A Tafonomia € importante também para a identificacéo
de eventos sedimentares e causa mortis de organismos fésseis, permitindo
reconstrucdes paleoecolégicas acuradas e/ou auxiliando na determinacdo do
padrdo de comportamento social em paleocomunidades (SIMOES e HOLZ, 2004).

Alguns dos termos frequentemente utilizados em Tafonomia sao:

a) Assembléia Fossilifera (ou tanatocenose, orictocenose) — qualquer acumulacéo
relativamente densa de partes duras esqueléticas, a despeito de sua composicao
taxondmica, estado de preservacdo ou grau de modificacdo pds-morte. Pode
representar acumulagdes geradas em um breve ou prolongado periodo de tempo.
Uma assembléia fossilifera pode conter elementos transportados ou autdctones,
constituindo assim assembléias autéctones, parautécnes ou aldctones;
b) Assembléia Autéctone (ou “census assemblage”, termo sugerido por KIDWELL
e BOSENCE, 1991) — composta por fésseis derivados de uma comunidade local e
preservados em posicéo de vida;
c) Assembléia Parautocne (ou tafocenose; “whithin-habitat time-averaged
assemblage”, termo proposto por KIDWELL e BOSENCE, 1991) — formada por
espécimes autdctones, que ndo foram transportados para fora de seu habitat
original,
d) Assembléia Al6ctone (ou assembléia transportada) — composta por espécimes
transportados para fora de seu habitat de vida (SIMOES e HOLZ, 2004).



Uma das mais importantes tarefas da Tafonomia € a investigacdo da causa
da morte dos organismos que compdem as concentracbes fossiliferas, e a
identificacdo do evento que a causou. Basicamente, sao reconhecidos dois tipos
de mortandade na natureza. Uma é a morte seletiva, que afeta determinadas
faixas de idade na populacdo e é causada por fatores como envelhecimento,
doenca e predacdo. De uma maneira geral, a morte seletiva € dita morte natural,
afetando os individuos mais jovens e mais velhos da populacdo. A concentracédo
fossilifera, resultante deste processo, irA apresentar dominantemente o0s
elementos das classes de idades mais susceptiveis ao fendmeno. O outro tipo de
morte é a ndo-seletiva ou catastrofica, que ocorre quando algum evento de grande
magnitude (enchentes descomunais, tempestades, secas, marés vermelhas,
erupcdes vulcanicas) atinge grande parte da populacao, indistintamente. Nesse
caso, as classes de idade irdo apresentar uma distribuicdo que reflete mais ou
menos fielmente a composicdo original da comunidade, com proporcao entre
juvenis, adultos e senis, de acordo com a estrutura populacional original (SIMOES
e HOLZ, 2004).

Uma vez determinado o tipo de mortandade ocorrida, surge outra questao:
qual foi o evento responsavel pelo padrédo constatado, especificamente em se
tratando de morte catastréfica? A resposta esta na analise sedimentologica e
estratigréfica dos sedimentos que contém estas concentracdes fossiliferas, e sua
analise bioestratinémica. E importante lembrar que o registro sedimentar é
dominantemente episddico, isto €, apenas 0s eventos de maior magnitude deixam
seu registro, obliterando o registro do dia-a-dia, quando a sedimentacdo € menos
expressiva. Isso se aplica tanto para sistemas continentais quanto marinhos
(SIMOES e HOLZ, 2004).

1.3 ASPECTOS PALEOCOMPORTAMENTAIS

O comportamento consiste de atos que o animal exibe, ndo restritos apenas

aos tipos de locomocao (correr, saltar, voar, nadar e rastejar) ou a outros (copula,



escavacao ou alimentacdo), mas também o emitir de um som ou feromdnios, 0
balancar de antenas, padrées de coloracdo, estratégias de caca ou a auséncia de
movimento (enrolar-se, fingir-se de morto, e outros). A Paleoetologia € o estudo
desses atos, desde que sejam expressos ou inferidos na morfologia externa dos
fosseis. Esses paleocomportamentos muitas vezes sao inferidos da combinacao
de dados da Paleobiomecanica e da paleoicnologia (MARTINS-NETO, 2003).

Afora os vertebrados, os invertebrados fésseis também fornecem bons
elementos paleocomportamentais, como € o caso dos insetos, pois é possivel
inferi-los através de sua morfologia externa. Alguns sao Obvios e imediatos, como
habitos e habitats, que indicardo as primeiras pistas (MARTINS-NETO, 2003).

Alguns grupos de insetos séo peculiares pela capacidade que tem de emitir
sons. Os grilos e as cigarras sao bem conhecidos, mas outros néo tao populares,
como certos besouros, percevejos, crisopideos e borboletas também tém essa
capacidade. O canto dos grilos desempenha papel importante e varia de espécie
para espécie, cujas diferencas mais significativas estdo no ritmo. Cantos
diferentes, espécies distintas. Isso se aplica também a espécies fosseis:
morfologias do aparato para produzir sons distintos, paeloespécies distintas
(MARTINS-NETO, 2003).

Martins-Neto (1991) observou que os grilos machos emitem sons
principalmente friccionando as asas anteriores, uma sobre a outra, por intermédio
de veias especializadas para esse fim. Esse som produzido recebe o nome de
estridulacdo, e os meios para tal, de aparato estridulator. Essa musicalidade é
toda restrita a um arranjo especial de veias da asa anterior dos espécimes machos
(que nos grilos recebe 0 nome de tégmina). Esse aparato esta mais ou menos
caracterizado por uma espécie de “Z”, cuja haste principal possui numerosos
sulcos, semelhantes a um reco-reco, denominado lima (em latim plectrum). Os
seus prolongamentos recebem o nome de cordas e, acima dessas, as veias
encerram um espacgo muito peculiar, denominado especulo (em latim speculum,
espelho). Entre as limas, cordas e espéculo resta um espaco relativamente

triangular, semelhante a uma harpa, sendo assim designado. A lima gera as ondas



por atrito das asas, as cordas vibram, a harpa propaga o som emitido e o espéculo
atua como amplificador (MARTINS-NETO, 2003).

A Paleontologia possui registros fossiliferos de parentes dos atuais grilos,
datados de 300 a 350 Ma, que possuiam asas com limas bastante rudimentares (o0
“Z"), portanto, praticamente “mudos”. A partir do Periodo Jurassico (em torno de
180 Ma atras) surgem no registro fossilifero espécimes com rudimentos de harpas
e cordas. Faltava-lhes o espéculo (amplificador), que s6 surgiu nos grilos ha
aproximadamente 110 Ma atras, j4 no Cretadceo (MARTINS-NETO, 1991).

Portanto, a capacidade musical desses insetos foi se aperfeicoando ao
longo do tempo, até atingir o estagio atual. Evidentemente ndo se pode ouvir 0
canto de grilos fésseis, ja que 0s mesmos nao produzem som, mas por intermédio
da morfologia de suas asas é possivel saber se tinham a capacidade de produzir
algum tipo de som (MARTINS-NETO, 1991).

Em relacédo ao padrdo de coloracdo em fosseis é possivel ser preservado
diversos tipos, utilizados como estratégias de sobrevivéncia, de acasalamento,
territorialidade ou simplesmente como aviso, para afastar os predadores. Nos
insetos, de uma maneira geral, € extremamente comum a presenca de padrdes de
coloracdo. Tons berrantes, como o amarelo ou vermelho, séo indicativos de
impalatabilidade (borboletas e mariposas, por exemplo) ou de alta toxicidade
(algumas espécies de vespas, formigas, abelhas, dentre outros). Outros animais,
nem nocivos ou impalatéveis, utilizam desse padrédo de coloracdo para escapar de
predadores. Mariposas, borboletas e alguns homopteros utilizam padrdes de
coloracdo sob a forma de falsos olhos (“spots”) para afugentar possiveis
predadores, um comportamento também inferido para fésseis. Outros insetos
utilizam outros tipos de coloracdo para simplesmente camuflarem-se por entre a
vegetacdo ou em superficie de rochas e do solo. Esse comportamento € também
verificado nos demais grupos de invertebrados, desde corais até anelideos,
celenterados, moluscos, crustaceos e aracnideos. Em varios grupos a cor embute
um complexo conjunto de comportamentos e um grupo que merece destaque é o
dos cefalopodes, considerados os de maior inteligéncia dentre os invertebrados.

Seu padrdo de bioluminescéncia é uma verdadeira enciclopédia de padrdes



comportamentais. Muitos desses pigmentos, ativos quando em vida, podem
também ser preservados, embora alterados, dependendo do tipo de preservacao,
em fésseis (MARTINS-NETO, 1991).

Martins-Neto (2003) afirma que a danca (e todas a suas variacdes) ndo é
apenas uma mera locomocdo. Consiste, sim, em uma complexa gama de
movimentos ritmicos, portanto sao expressdes comportamentais. Os insetos
executam verdadeiras dancas nupciais em pleno vbo, fundamentais como
estratégias de acasalamento. Todos os invertebrados executam algum tipo de
movimento comportamental, seja para acasalamento, lutas territoriais, ataque ou
autodefesa. Esses padrées de comportamento ndo se fossilizam, ndo se
manifestando na morfologia externa de maneira plena, e ha apenas um tipo de
danca fossilizavel, que é a Danca da Morte ou da Agonia. Nesse caso especifico
invertebrados em agonia no substrato deixam marcas caracteristicas, como pistas
em “8”, comuns em muitos vermes e artropodes. Dentre esses comportamentos

“de morte” preservaveis pode-se incluir a paleotanatose, escopo deste trabalho.

1.4 TANATOETOLOGIA: UM NOVO CONCEITO

A Tanatoetologia (tanatos, morte, etologia, estudo do comportamento,
literalmente “o estudo do comportamento de morte”) refere-se a identificacéo,
interpretacdo e estudo do comportamento especifico do organismo, momentos
antes da morte definitiva e também perante o principio do processo de fossilizacédo
(MARTINS-NETO e GALLEGO, 2006).

Esse processo expressa agonia, muitas vezes devido a asfixia (em terra, ar
ou na agua) e pode ser preservado tanto em fosseis como em icnofosseis
(MARTINS-NETO e GALLEGO, 2006).

O comportamento de morte, em muitos casos, pode estar associado a uma
mortandade em massa, constituindo assim uma tanatocenose, tornando-se uma
ferramenta extremamente Util em analises paleoecoldgica e paleoetolégica. A

identificacdo desse paleocomportamento pode ser extraido de caracteristicas



morfologicas preservadas em fosseis, como peixes (boca aberta, corpo contorcido,
tipico de espécies que morrem por asfixia), dinossauros e outros vertebrados
(cabeca estendida para trés, em tipica posi¢do de rigor post-mortem) e também
em invertebrados fosseis, virtualmente todos que chegaram vivos no sitio
deposicional (MARTINS-NETO e GALLEGO, 2006).

A Tanatoetologia ndo pode ser confundida com conceitos classicos como a
Tafonomia (leis que dirigem a morte), Tanatose (simulacdo de morte) e
Tafocenose (assembléia de morte), entre outros (MARTINS-NETO e GALLEGO,
2006).

O “comportamento de morte” é dindmico em esséncia, refletindo uma
atividade do organismo ainda em vida, pouco antes de sua morte definitiva. Varias
pistas encontradas no Parque do Varvito (Estado de S&o Paulo, Municipio de Itu —
Carbonifero Superior, Bacia do Parand) s&o atribuiveis a locomocdo de
miriapodomorfos (trilhas, pistas e pegadas epi ou intra-estratal, linear ou sinuosa,
as vezes ramificada e sulcos continuos). Um miridpode em vida produz uma linha
linear ou levemente sinuosa. As trilhas de Itu exibem padrdes conspicuamente
sigmoides ou heliocoidais, tipicas de animais em agonia. Infere-se ai o tipico
“comportamento de morte” (MARTINS-NETO e GALLEGO, 2006).



2 EVIDENCIAS DE TANATOSE EM ARTROPODES FOSSEIS

2.1 ASEVIDENCIAS

7

A Tanatose € um dos comportamentos, em invertebrados, dos mais
interessantes, sob o aspecto de que podem ser rapidamente observados na
natureza e intuidos com relativa precisdo em fdsseis. De protozoarios até
moluscos, varias espécies possuem mecanismos que, em situacdo de perigo,
acionam o sistema nervoso do animal, cessando temporariamente qualquer tipo
de movimento. Esses mecanismos podem ser cilios com terminacdes nervosas
dos protozoarios, probdscides de equiuros, platelmintos e asquelmintos e até os
tentaculos de moluscos. Ha também o retraimento, comum nos gastropodes
terrestres. Estes se retraem totalmente para dentro de suas conchas; na auséncia
destas, esses animais enrijecem-se (MARTINS-NETO, 2003).

Numa situacdo real de perigo, os insetos, por reflexo, saltam ou voam.
Outros rapidamente correm, como as baratas. Mas algumas espécies de
coledpteros se especializaram no comportamento de morte simulada. Essa
simulacao inclui desde movimentos errantes, simulando agonia, até postarem-se
de costas para o0 substrato, com os membros encolhidos (posicdo tipica de uma
situacao real post-mortem), ficando assim paralisados por varios minutos. Outros
simplesmente recolhem suas partes vitais (cabeca e membros), se encolhendo até
que se restabeleca sua seguranca. Esta estratégia pode salva-los, por exemplo,
guando presos em uma teia de aranha. Normalmente, insetos predadores utilizam
estimulos visuais para a captura, e com esse tipo de comportamento, as presas
acabam por serem rejeitadas. Alguns crustaceos, acuados, impedidos de atacar
ou fugir, se encolhem dentro de suas carapacas, aguardando até que as situacdes
Ihes sejam favoraveis (MARTINS-NETO, 2003).

Mas todos esses casos ndo sao seguramente detectados no registro
fossilifero. N&o se pode afirmar que o fossil estava realmente morto ou estava se

valendo de uma estratégia no momento em que foi preservado. Mas existem



casos incontestaveis de derivacdes de tanatose em fdsseis, como é o caso do
enrolamento. Diversos artrépodes, como miriapodes, diplépodes e isOpodes,
possuem essa faculdade, protegendo assim importantes e vitais partes do corpo,
permanecendo imoveis até o total desaparecimento da situacdo que gerou tal
comportamento (MARTINS-NETO e GALLEGO, 2006).

Diversos trilobitos exibiam a habilidade do enrolamento, formando uma bola
ou cépsula defensiva, através da articulacdo flexivel dos segmentos toracicos,
dando ao céfalo e ao pigidio uma efetiva protecdo as antenas (6rgdo sensorial),
membros e demais partes vulneraveis da superficie ventral (ILUSTRACAO 1A e
1B). Enquanto esta enrolado, o trilobito pode “assistir” e esperar, até que ocorra
uma situacdo mais favoravel. Para tornar possivel esse enrolamento, existem
caracteristicas morfologicas complementares (ILUSTRACAO 2) que efetuam o
fechamento das superficies opostas (coalizagdo). Em geral, os trilobitos
enrolavam-se dobrando o tegumento flexivel entre cada um dos segmentos
toracicos rigidos, fazendo que assim o céfalo e o pigidio se encaixem e as pleuras
toracicas se sobreponham. Quando o pigidio e a pleura toracica fazem contato,
existe, as vezes, uma estrutura de coalizdo especializada, denominada sulco
vincular, que sela a margem do pigidio e a extremidade da pleura toracica
(MARTINS-NETO, 2003). Na ILUSTRACAO 3 podem ser observados vérios
grupos de trilobitos que exibem a capacidade de enrolamento.



ILUSTRACAO 1A Nyterops.Trilobito em
posicéo de enrolamento defensivo.
Fonte: Gom Il (2004).

ILUSTRACAO 1B Pliomera.
posicdo de enrolamento defensivo.
Fonte: Gom IIl (2004).

Trilobito em



| — Céfalo

[l — Torax

[ll — Pigidio

1 — Sutura facial
2 — Face movel

3 — Ponta genal

4 — Glabela

5 — Anel occipital
6 — Face fixa

7 — Olho

8 — Raquis

9 — Pleuras

10 — Sulco dorsal
11 — Costilhas

12 — Espinho posterior
ILUSTRACAO 2. Morfologia de Trilobito.
Fonte: Gom 11l (2004)


http://pt.wikipedia.org/wiki/Imagem:Trilobita.png

ILUSTRACAO 3. A capacidade de enrolamento de trilobitos. A — Agnostus, B — Asaphus, C
— Comura, D — Elipsocephalus, E — Harpes, F — Pseudomegalaspis, G — Phacops, H —
Dalmanites, J — Edpharanmil, K — Pliomera, | — enrolamento vincular, um dos mecanismos
gue atuam no enrolamento dos trilobitos.

Fonte: todos reproduzidos com permisséo de Gom Il (2004)



Na ILUSTRACAO 4 é mostrado um outro exemplo da capacidade de
enrolamento dos trilobitos, com a presenca de meio-anéis (half rings) de
articulagdo bem desenvolvidos. Tal enrolamento poderia ser causado por um
disturbio ambiental ou como uma forma de protecdo de predadores (SILVA e
FONSECA, 2005).
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ILUSTRACAO 4A ILUSTRACAO 4B
ILUSTRACAO 4 Phacops rana. A) Espécime enrolado para se proteger; B) O mesmo
espécime, visto de angulos diferentes.

Fonte: Silva e Fonseca (2005).

Um dos registros mais antigos de miridpodes exibindo capacidade de

enrolamento é fornecido na ILUSTRACAO 5. Nota-se que além da capacidade de



enrolar-se (paleotanatose), o exemplar também exibe um comportamento
defensivo/agressivo devido aos longos espinhos (HANNIBAL, 1984). Outro caso
raro é fornecido na ILUSTRACAO 6, com miridpodes aprisionados em amostras
de ambar, proveniente da Republica Dominicana (Eoceno/Oligoceno). Uma
mesma espécie € preservada em posicdo normal (A) e outro espécime é
preservado enrolado (B), muito provavelmente devido a prépria estimulacdo da

resina, iniciando assim o processo de tanatose.

ILUSTRACAO 5. A capacidade de enrolamento de miriapodes carboniferos: Amynilyspes
wortheni Hannibal (1984), proveniente do Carbonifero da América do Norte.
Fonte: reproduzido com permisséo de Hannibal (1984).



ILUSTRACAO 6 Miriapodes conhecidos de inclusdes de ambar terciario (Eoceno/Oligoceno da
Republica Dominicana), disponiveis a venda em sites de comércio de fésseis
Fonte: http://trilobites.com, acessado em 17 dez. 2006.

2.2 O QUE E O ENROLAMENTO

A maioria dos Trilobitas podia encerrar-se dentro de uma bola defensiva ou
capsula, pela articulacao flexivel dos segmentos do térax, trazendo o céfalo e o
pigidio juntamente em uma capsula protetora formando um escudo que protege as
antenas, cabeca e parte macia do ventre. Enquanto esta nesse estado, o trilobita

podia observar e esperar que as condicbes estejam mais seguras. Alguns grupos


http://trilobites.com/

de trilobitas (Phacops, p.ex.,) desenvolveram especialidades morfologicas que
auxiliam o enrolamento, chamadas estruturas coaptativas. Esse complemento
morfologico permite a oposicdo de superficies (ILUSTRACAO 7). O céfalo e o
pigidio frequentemente tém formas parecidas que permitem um fechamento firme,
encaixando firmemente as margens dos segmentos toracicos e a borda do pigidio
(GOM ll1, 2004).

ILUSTRACAO 7 Phacops.
Fonte: Gom 11l (2004).

2.2 COMO E FEITO O ENROLAMENTO

No geral, os trilobitas contraem os musculos internos, curvando o
tegumento flexivel (concha) entre cada um dos segmentos rigidos de modo que o
céfalo e o pigidio sdo trazidos juntos, e a pleura toracica desliza dentro de um
modelo radial sobreposto. Onde o pigidio e a pleura toracica fazem contato com o
céfalo, hd as vezes uma estrutura coaptativa especializada, chamada sulco do
vincular, que encaixa a margem do pigidio e as extremidades da pleura toracica.
Alguns artropodes modernos, como 0s crustaceos isopodes, tém um dispositivo
semelhante. Algumas espécies de trilobitas apresentam, além do enrolamento,
espinhos frequentemente projetados para oferecer protecdo extra enquanto o

trilobita estiver em uma situacéo defensiva (Dalmanites apresenta um triangulo de



espinhos e Comura uma couracga de espinhos, ILUSTRACAO 8) (CLARSON e
WHITTINGTON, 1997).

Dalmonites com projecéo
triangular de espinhos

ILUSTRACAO 8 Dalmonites e Comura.
Fonte: Clarkson e Whittington (1997).

Comura com a couracga de espinhos

Harrington (1959), Clarkson e Whittington (1997) e Gom 1l (2004)
descrevem trés tipos principais de enrolamento: esferoidal, duplo e discoidal. O
enrolamento esferoidal ocorre quando 0s segmentos toracicos participam
igualmente no processo de enrolamento do animal sobre si mesmo. Esse tipo foi
descrito como a maioria do tipo comum de enrolamento, especialmente entre 0s
trilobitas isopigios e macropigios. Agnostida, trilobita isopigio com unicamente com
dois ou trés segmentos (ILUSTRACAO 9), trazem o céfalo e o pigidio apertados
juntos, qualificando assim o enrolamento esferoidal. Igualmente, também animais
com relativamente poucos segmentos, como o0 Asaphoidea (cerca de 8
segmentos), o Phacopoidea (cerca de 10 segmentos) e o Nyterops, geralmente
envolvem todos o0s segmentos no enrolamento. Variagbes do enrolamento
esferoidal incluem trilobitas que estendem o céfalo e o pigidio enquanto o

enrolamento esta se completando.



ILUSTRACAO 9 Enrolamento esferoidal: Agnostus (Agnostida),
Asaphus (Asaphida), Phacops (Phacopida)

Fonte: Harrington (1959); Clarkson e Whittington (1997);

Gom 11l (2004).

O enrolamento duplo ocorre quando o pigidio e os segmentos do térax sédo
ocultos sob a margem frontal do céfalo. Observados em trilobitas micropigios
primitivos do Cambriano, tal como Ellipsocephalus (ILUSTRACAO 10). Gom Il

(2004) refere-se a esse tipo de enrolamento como enrolamento espiral.

ILUSTRACAO 10 Enrolamento duplo - Ellipsocephalus
(Ptychopariida)
Fonte: Gom Ill (2004).

O enrolamento discoidal envolve unicamente o dobramento da porcéo

anterior do térax, enquanto a porcao restante do térax e o pigidio procedem a um



outro tipo de fechamento. Esse tipo de enrolamento é observado em trilobitas
micropigio com desenvolvimento do céfalo, tal como Harpes (ILUSTRACAO 11) e
Trinucleioids, sendo descrito por Gom Il (2004). O enrolamento incompleto ocorre
quando a pleura toracica ndo fecha completamente as superficies ventrais,
deixando uma argola de espinhos projetados. Tal caso ndo ocorre apenas em
trilobitas espinhosos primitivos como o Olenelloids e Paradoxodoids, mas € visto
em outros trilobitas mais evoluidos, como o Selenopeltis e alguns cheirurideos.

Gom Il (2004) refere-se a esse enrolamento como enrolamento cilindrico.

ILUSTRACAO 11 Enrolamento Discoidal - Harpes
(HARPETIDA)
Fonte: Gom Il (2004).

2.3 OUTROS POSSIVEIS CASOS DE TANATOSE

Martins-Neto e Gallego (2006) incluem ainda outros possiveis casos de
Paleotanatose, como aqueles observados na paleoartropodofauna da Formacao

Santana (Cretaceo Inferior da Bacia do Araripe).


http://www.trilobites.info/ordharpetida.htm

Uma interessante peculiaridade tafondbmica da paleoartropodofauna da
Formacdo Santana é o “efeito cinema”, isto é, todos os estagios do processo de
morte de um organismo preservados no mesmo sitio deposicional (MARTINS-
NETO e GALLEGO, 2006). Amostras selecionadas pelos autores exibem varios
estagios da morte de uma aranha, como se fosse um filme (ILUSTRACAO 12): um
espécime parecendo caminhar em vida; comecando a morrer (algumas pernas
comecgando a se retrair); retraindo mais; totalmente retraidas e finalmente uma
morte definitiva, em uma posicdo ventral natural. Cada uma dessas etapas
evidentemente implica em tempos relativos distintos dentro de um tempo global,
segundo os autores (o sitio deposicional). Algumas das explicacdes possiveis para
esse efeito apresentadas pelos autores poderia ser varios espécimes distintos
morrendo em seu habitat terrestre, a tempos distintos, e assim transportados
juntos ao sitio deposicional. Martins-Neto e Gallego (2006) observaram que cada
estagio especifico de morte (de um total de cinco) foi “congelado” e o processo
normal foi interrompido. O Unico modo de ocorrer isso, segundo 0s autores é uma
“armadilha”, comum, por exemplo, em amostras de ambar. O processo de morte
por asfixia de uma aranha na 4gua implica em uma morte “total”, isto é, a aranha
chega viva ao corpo d’agua e, se esse € 0 caso, morre ou ndo. Se morrer atingira
rapidamente o estagio V, quando entdo poderia ou ndo ser rapidamente soterrada,
mas 0s estagios intermediarios seriam impossiveis de ser preservados nessas
condicoes.

Esse fato levou os autores a afirmar que uma armadilha (um soterramento
rapido) e morte instantanea em terra sdo mais plausiveis, o que poderia explicar
0S espécimes excepcionalmente preservados de amostras de aranhas. A prépria
“armadilha” seria o estimulo inicial a tanatose, produzindo o “efeito cinema”
(MARTINS-NETO e GALLEGO, 2006).



ILUSTRACAO 12 O “efeito cinema” em aranhas da Formagdo Santana: a morte passo a passo.
Tr, tempo relativo; T, tempo global.

Fonte: Martins-Neto e Gallego (2006).



CONSIDERACOES FINAIS

Dentre os diversos ramos do estudo do comportamento animal, a
Paleoetologia e, mais especificamente, a Paleotanatose € um estimulante, fértil e
novo campo de pesquisa.

Tendo como ferramentas a Paleoecologia, a Paleoicnologia, a
Paleobiomecéanica e a Tafonomia, subdisciplinas da Paleontologia, € possivel
inferir aspectos paleocomportamentais e, dentro deste escopo, aliado a riqueza de
nossos jazigos fossiliferos e exceléncia de preservagdo, principalmente em
inclusGes em ambar, é possivel, como demonstrado, inferir Paleotanatose em
artropodes.

A capacidade de enrolamento em artropodes atuais é fator gerador de
inUmeros padrbes comportamentais, entre eles, a tanatose, ou a capacidade de
fingir-se de morto. A mesma capacidade presente em ancestrais, permite, por
homologia, inferir que tais como outros comportamentos usuais, como padréo de
coloracao, capacidade de produzir som e o de saltar, a Paleotanatose tem

também uma longa histdria geolégica.

O presente é a chave do passado e compreender o passado é prever o

futuro.
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