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RESUMO

O Cretaceo Brasileiro continental vem sendo gradativamente desvendado ao longo das ultimas décadas,
em grande parte por meio de pesquisas integrando andlises de facies, paleossolos, fosseis corporeos e
tracos, com diferentes abordagens, destacando-se as correlacdes entre a biota e o meio fisico. No contexto
de conhecimento ainda incipiente dos icnofosseis da Bacia Bauru, reporta-se, aqui, o primeiro registro
conhecido de tocas de quelonios dulcicolas do Cretaceo Brasileiro continental (Formag¢ao Adamantina,
Bacia Bauru) e discutem-se suas implicagdes paleoecoldgicas e paleoambientais. Para tanto,
descreveram-se as facies sedimentares e a arquitetura das tocas, compararam-se as tocas com estruturas
ndo-biogénicas e tocas fosseis produzidas por diversos vertebrados escavadores, avaliou-se a hipotese de
escavagao por quelonios por meio de comparacdes com tocas modernas do grupo, investigou-se o registro
fossil proximamente relacionado, interpretou-se o contexto paleoambiental e discutiu-se o significado
evolutivo, paleoecoldgico e possiveis enviesamentos tafondmicos operantes na producdo das atuais
tafocenoses do Grupo Bauru. As tocas consistem de duas estruturas: um bastdo simples subhorizontal com
uma entrada verticalizada e terminag@o estreitada, € uma estrutura de geometria semicircular com base
plana e topo convexo, configurando a sec@o transversal de um icnito de mesma natureza que o outro. O
preenchimento dessas estruturas por sedimento significativamente distinto daquele adjacente, e de
estrutura macica, além dos padrdes arquiteturais caracteristicos de tocas de vertebrados mostram que
ambos possuem origem biogé€nica. A se¢do transversal semicircular, feicdo caracteristica de tocas de
quelonios modernos, somada aos demais caracteres, indicam que quelOnios sdo 0s mais provaveis
escavadores, o que ¢ confirmado pela existéncia de abundantes depositos fosseis de quelonios dulcicolas
nas proximidades. Ainda o ambiente deposicional, um sistema de rios e lagos rasos e de baixa energia,
apoia tal hipotese. A nova ocorréncia auxilia no refinamento da compreensao do quadro paleoecoldgico do
Grupo Bauru, uma vez que, sendo a inica ocorréncia de tocas de um grupo fortemente presente no registro
fossil daquela localidade, indica que a abundancia de quelonios nessa unidade pode ser devida aos seus
corpos serem formados principalmente por partes duras.

Palavras-chave: icnologia; tocas de vertebrados; paleoambiente; Cretdceo brasileiro; semiarido
continental.



ABSTRACT

The continental Brazilian Cretaceous has been gradually unraveled over the last decades, largely from
research integrating sedimentary facies analysis, paleosols, body and trace fossils, under different
approaches, highlighting correlations between the biota and the physical environment. In the context of yet
incipient knowledge on the Bauru Basin ichnofossils, we report herein the first known record of fossil
burrows of freshwater turtles from the continental Brazilian Upper Cretaceous (Adamantina Formation,
Bauru Group) and discuss its paleoecological and paleoenvironmental implications. For that purpose, we
described the sedimentary facies and burrows architecture, compared the burrows to non-biogenic
structures and to fossil burrows produced by diverse burrowers vertebrate, evaluate the hypothesis of
burrowing by chelonians by comparing the burrows to modern ones, investigated the body nearby fossil
assemblages, interpreted the paleoenvironmental context and discussed the paleoecological and evolutive
significance of the new record, as well as the possible taphonomic biases which may have interfered on
the current taphocoenosis from the Bauru Group. The burrows comprise two structures: a subhorizontal
simple shaft with a verticalized entrance and narrowed termination, and another one with a semicircular
geometry with a plane base and convex top, configuring the cross-section of an ichnite of the exact nature
as the first one. The filling of the burrows by different sediment from the adjacency, with a massive
structure, besides the architectural patterns characteristic of vertebrate burrows show that both of them
present a biogenic origin. The semicircular cross-section, alongside the other characters, indicate that
chelonians are the most plausible burrowers, which is reaffirmed by the existence of plentiful deposits of
fossil freshwater turtles in the proximities, and for the behavioral resemblance to modern chelonians. Yet
the depositional environment, a system of shallow lakes and rivers of low energy, supports such a
hypothesis. The new occurrence helps improve the understanding of the Bauru Group paleoecological
scenario, since, being this the only occurrence related to an abundant group in that body's fossil record,
indicates that the abundance of chelonian body fossils in this unit may be due to their hard-tissued bodies.

Keywords: ichnology; vertebrate burrows; paleoenvironment; brazilian Cretaceous; continental semiarid.
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1. INTRODUCAO

O comportamento fossorial foi uma adaptacdo essencial para o sucesso da conquista
do ambiente terrestre, e apareceu independentemente em grupos distintos de vertebrados, desde o
Devoniano (Olson & Bolles, 1975; Smith, 1987; Loope, 2006). Ha multiplas razdes pelas quais
os vertebrados escavam o substrato, incluindo nidificagdo, caca e estocagem de alimentos, abrigo
contra predadores e condigdes ambientais austeras, o que pode exigir mecanismos fisioldgicos de
regulacdo homeostatica, tais como hibernagdo e estivacdo (Kinlaw 1999, Burda et al. 2007,
Hembree 2009).

H4 registros de tocas fosseis de vertebrados em diferentes ambientes deposicionais,
incluindo depdsitos fluviais e edlicos e, sobretudo, em horizontes de paleossolos no registro
geologico (e.g. Voorhies 1975, Varricchio et al. 2007, Hembree & Hasiotis 2008, Tanner & Lucas
2009, Storm et al. 2010, Genise et al. 2010, Colombi et al. 2012, Dentzien-Dias et al. 2012,
Cardonatto & Melchor 2018, Martinelli et al. 2019). Essas estruturas apresentam diferentes graus
de complexidade, geralmente associados a taxonomia e comportamento do produtor,
compreendendo estruturas com diversas possibilidades de formatos, orientagdes, geometrias da
se¢do transversal, presenca ou ndo de ramificagdes, padrdes de arquitetura superficial,
preenchimentos, dentre outros eventuais caracteres (Hasiotis et al. 2007).

Estruturas em forma de bastdo simples podem estar associadas a atividade de
diferentes vertebrados, tais como peixes, répteis, anfibios, mamiferos (e.g. Hasiotis & Mitchell
1993, Martin 2009, Marshall & Rogers 2012, Gaillard et al. 2013, Melchor et al., 2012, Martin et
al. 2020). Para o Cretdceo continental, tocas de vertebrados formadas por bastdo simples e
camara terminal podem estar associadas, tanto a acdo de peixes, quanto de tetrapodes, como
dinossauros e crocodilos (Varricchio et al. 2007, Martin 2009, Marshall & Rogers 2012,
Krumenacker et al. 2019, Martinelli et al. 2019). A auséncia de camara terminal nesse tipo de
estrutura, porém, pode dificultar a atribuicdo dessas tocas a um tdxon escavador, o que pode
exigir uma analise mais detalhada de sua arquitetura (e.g. Ekdale & de-Gibert 2010). Outras
caracteristicas de importancia diagndstica sdo a orientacdo da estrutura, se hd ramifica¢des ou
revestimento, o tipo de preenchimento e a presenca de possiveis padroes arquiteturais nas paredes
(Hasiotis et al. 1993). No presente trabalho, reportam-se estruturas com uma rara combinagao de
caracteres arquiteturais, interpretadas como o primeiro registro de tocas de quelonios dulcicolas

do Cretaceo Brasileiro continental, Formag¢ao Adamantina, Grupo Bauru, Bacia Bauru.
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2. JUSTIFICATIVA E OBJETIVOS

A bioturbagdo do solo ¢ um dos fatores preponderantes para a formagdo e evolugdo
das paisagens meso-cenozoicas (Reichle 1977, Lavelle et al. 2006). Alguns organismos que
desempenham maior fungdo nesse processo sdao reconhecidos como engenheiros de ecossistemas
(Jones et al. 1994). Essa terminologia ¢ aplicada sobretudo no caso de invertebrados (e.g. Jouquet
et al. 2006) e plantas (Losapio et al. 2020), entretanto hd grupos de vertebrados que exercem um
importante papel nesse servico ecossistémico, tais como os castores (Brazier et al. 2020) e as
tartarugas-esquilo (Kinlaw e Grasmueck 2012) norte-americanos. Assim, a biota terrestre
constitui um fator imprescindivel na evoluc¢ao dos solos e da paisagem, de modo que podem ter
protagonizado fendmenos tais como a estrutura de comunidades e distribui¢do de biomassa,
como demonstrado, por exemplo, para o Devoniano dos EUA (Jones 2008).

O estudo da fossorialidade auxilia na compreensdo da ecologia, comportamento,
fisiologia ¢ modo de vida dos organismos que escavam o substrato, estando ou nao associados
aos seus tracos (Wallwork 1970). A caracterizacdo das escavagdes, tocas e perfuracdes
produzidas por esses organismos permite o vislumbre dos aspectos anatomicos e biomecanicos
envolvidos no comportamento fossorial (Tague 2020), como também determinadas assembleias
de tracos fosseis auxiliam em interpretacdes sedimentoldgicas (Knaust e Bromley 2012),
estratigraficas (Crimes 1975) e paleoecoldgicas (Buatois e Mangano 2011).

2.1.0bjetivo geral

Objetiva-se no presente trabalho, reportar o primeiro registro de tocas de quelonios
dulcicolas do Cretaceo continental Brasileiro e propor sua interpretacdo paleoecoldgica e
paleoambiental.

2.2.0bjetivos especificos
- Analisar as facies sedimentares no afloramento;
- descrever a arquitetura morfolédgica e superficial das tocas;
- identificar o taxon escavador por meio de comparagdes com tocas de outros tdxons;
- comparar as tocas descritas com aquelas produzidas por queldonios modernos;
- investigar o registro fossil regionalmente relacionado em busca de testemunhos fosseis
corporeos;
- discutir as implicagdes paleoecologicas, paleoambientais e tafondmicas das tocas aqui

reportadas.
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3. FUNDAMENTACAO TEORICA
3.1. O estudo dos fosseis-traco
Foésseis-trago, icnofosseis ou bioturbagdes sdo o resultado das interagdes entre os
organismos € o substrato, que permaneceram preservados no registro sedimentar ao longo do
tempo geologico (Bromley 1996). O estudo dos tracos compreende uma disciplina de grande
relevancia para o entendimento da vida pretérita, pois eles representam o testemunho direto do
comportamento dos organismos do passado, dada sua ocorréncia autdctone (Buatois & Mangano
2011), especialmente no que se refere a assembleias de organismos com corpos pouco
biomineralizados, tais como pequenos invertebrados de corpo mole, cuja presenga no registro
geologico ¢ restrita (Genise et al. 2010). Gragas a sua ocorréncia in situ, os tracos constituem
proveitosos indicadores da biologia dos animais e plantas que os produziram, bem como da
resposta desses organismos as diferentes condi¢des fisico-quimicas do ambiente (Bromley 1996,
Hasiotis et al. 2007). Por essa razao, fosseis-traco sao atualmente considerados proxies de grande
valor para a compreensdo de cendrios paleoecoldgicos e paleoambientais diversos (e.g. Buntin et
al. 2022).
3.2. Icnologia aplicada de vertebrados
Uma grande diversidade de aplicagdes foi dada a icnologia desde as ultimas décadas
do Século XX (Gingras et al., 2010), envolvendo desde possiveis perturbacdes em ecossistemas
pretéritos (Zonneveld et al., 2010), a analises de permeabilidade e porosidade em reservatorios de
petroleo (Pemberton e Gingras, 2005), além de diversas investigagdes paleogeograficas em
ambientes continentais fluviais (Nascimento et al. 2017a, 2017b) e e6licos (e.g. Leonardi, 1977,
Fernandes et al. 2014), ambientes deltaicos (Bann et al., 2008), litoraneos carbonaticos e clasticos
(Zonneveld et al., 2004; Dashtgard et al., 2008), estuarios e baias (Hauck et al., 2009). Também,
sabe-se que sucessOes verticais de quaisquer icnofosseis auxiliam no reconhecimento de
superficies estratigraficas e na definicdo de assembleias icnologicas (Mangano et al., 2012;
Pemberton et al., 2000), em conjunto com andlises sedimentologicas e estratigraficas
convencionais oferecem um seguro método para interpretacdes paleoambientais (e.g. Halfen e
Hasiotis, 2010).
3.3. Icnofo6sseis do Grupo Bauru
O Grupo Bauru ¢ reconhecido por apresentar um rico conteiido fossilifero, sobretudo

em sua fauna de arcossauros (Santucci 2002, Arruda et al. 2004), todavia suas icnocenoses foram
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descobertas tardiamente e receberam pouca atengdo, incluindo tragos de invertebrados
(Fernandes e Carvalho 2006, Carvalho et al. 2009, Cardoso et al. 2013), assim como a primeira
evidéncia de toca de crocodilo (Vasconcellos e Carvalho 2006). Mais tarde, novos esforcos
produziram mais registros inéditos, demonstrando que as unidades possuem consideravel
potencial para a preservagao de icnofosseis, incluindo marcas de raizes em paleossolos (Mineiro
et al. 2018, Silva 2016, Nascimento 2017), tragos diversos de invertebrados (Fernandes &
Carvalho, 2006; Vasconcellos & Carvalho, 2010; Mineiro et al. op. cit.; Nascimento et al. 2017a;
2017b), ninhos de crocodilos (Marsola et al 2016) e um novo registro de toca de crocodilo
(Martinelli et al. 2019).
3.4. Os quelonios (Reptilia, Testudines)
3.4.1. Generalidades

Quelonios sdo répteis arcossauros de Dbiologia altamente especializada,
particularmente refletida em sua morfoanatomia. O grupo apresenta corpo de pequeno
comprimento, alargado e normalmente achatado dorso-ventralmente, dependendo do habitat. Ha
formas aquaticas, semiaquaticas e terrestres, distribuidas em ambientes continentais e marinhos.
A sistematica consiste nos clados Cryptodira e Pleurodira, o primeiro comportando as tartarugas
marinhas e jabutis, e o segundo, os cagados (side-necked turtles). A diferenciacao dos quelonios
remonta ao Periodo Tridssico e vem sendo alvo de grande debate, principalmente no que diz
respeito ao seu atual formato corporal (Wyneken et al. 2008).

3.4.2. Origem e evolugdo

O posicionamento filogenético dos quelonios tem sido assunto de amplo debate ao
longo do tempo (Zardoya e Meyer 2001; Lyson et al. 2010; Chiari et al. 2012), o que levou ao
desenvolvimento de estudos que consideravam que o grupo ocupasse posicao basal em Reptilia
(e.g. Lyson et al. Op. cit.). Estudos recentes, contudo, mostram haver consenso em que quelonios
nao sdo o ultimo clado vivente de Anapsida, mas sim, sdo Diapsida cujas cavidades temporais
deixaram de existir ao longo da evolucdo (Zardoya e Meyer 2001). A partir de tanto,
predominou, nos ultimos anos, a interpretacdo de que o grupo pertencesse a Lepidosauria (Lyson
et al. 2011), hipotese reforgada inclusive por meio da analise de MicroRNA (Lyson et al. Op.
cit.). Todavia, a partir de estudos de mesma natureza, porém considerando-se mais ampla gama

de dados, concluiu-se maior afinidade do grupo com Archosauria e ndo com Lepidosauria (Field
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et al. 2014). Isso foi suportado posteriormente por meio de estudos de ossos temporais de fosseis
relacionados aos queldonios modernos (Bever et al. 2016).

Ainda outros dados gendmicos confirmam a afinidade entre quelonios e os atuais
arcossauros (Chiari et al. 2012), a despeito da proximidade entre queldnios e pararrépteis, tais
como o proprio Eunotosaurus, de modo que se sugere o possivel reposicionamento de
Parareptilia dentro do grupo Testudines-Archosauria (Lee 2013). A partir da analise de elementos
esqueletais, entretanto, fosseis interpretados como espécies aparentadas aos atuais quelonios
mostram afinidade tanto com Archosauria quanto com Lepidosauria (Joyce et al. 2013a). Dentre
essas espécies, Funotosaurus, por exemplo, apresenta costelas severamente espessadas, cujo
desenvolvimento ¢ interpretado como de origem comum ao casco de queldnios (Lyson et al.
2013a). Além desse género, ha diferentes fosseis, tais como Milleretta, Limnoscelis ¢
Odontochelys que apresentam uma sucessdao de adaptacdes morfoanatomicas, sobretudo
relacionadas ao aparato respiratdrio € casco, que tracam uma historia evolutiva hipotética do
grupo coroa (Lyson et al. Op. cit.).

Nova andlise detalhada dessa sucessdo de adaptagdes no inicio da histéria evolutiva
dos queldnios mostra o enrobustecimento ventral por meio da gastralia espessada de Pappochelys
(Tridssico Médio), do completo desenvolvimento do plastrao em Odontochelys (Tridssico
Superior), e o pleno desenvolvimento dos cascos 0sseos, ja contendo plastrdo e carapaca em
Proganochelys e outros quelonios do final do Tridssico Superior (Schoch e Sues, 2019). A
posterior diferenciagdo do grupo nos atuais Pleurodira e Criptodira ocorreu mais cedo do que se
pensava até recentemente, de forma que se propde hoje, que a era dos quelonios modernos teria
sido, ndo o Juréassico Superior (Chiari et al. 2012), mas o Jurdssico Médio (Joyce et al. 2013b).

O posicionamento filogenético dos quelonios em Archosauria, entretanto, foi também
reforcado por dados paleobiogeograficos e estratigraficos, a partir do que propds-se que
formassem, com os répteis marinhos, um grupo Queldnios-Sauropterygia, dentro de Diapsida,
argumentando-se ainda que o desenvolvimento inicial do plastrdo constitui evidéncia de origem
aquatica para o clado, uma vez que ndo se trata de area facilmente vulneravel a predadores em
ambiente terrestre (Rieppel e Reisz 1999).

3.4.3. Registro fossil
Os quelonios apresentam um rico registro fossil, cujas mais antigas ocorréncias

provém do Periodo Tridssico, por volta de 220 Ma. Ha registros para a Alemanha (Gaffney, 1985,
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1990; Karl e Tichy, 2000; Joyce et al., 2013; Szczygielski e Sulej, 2016), Groenlandia (Jenkins et
al., 1994), Tailandia (Broin, 1984), Argentina e Africa do Sul (Rougier et al., 1995; Sterli et al.,
2007; 2020), Estados Unidos da América (Joyce et al.,, 2009; Joyce, 2017) e Polonia
(Szczygielski e Sulej, 2016). Fosseis tragos atribuidos a atividade de quelonios, por outro lado,
estao principalmente relacionados a trilhas de pegadas (e.g. Gaillard et al., 2003; Rodriguez-de la
Rosa, 2003; Avanzini et al., 2005; Mortalla e Hernén, 2009; Xing, 2014; 2021; Reolid et al.,
2018; Lockley et al., 2018; King et al., 2020, de la Fuente et al., 2020) e comportamento de
nidificacdo e reproducdo (e.g. Wang, 2013; Lawver e Jackson, 2014; Lawver et al., 2015),
havendo escassos registros de outros comportamentos (e.g. Reolid et al., 2015; Zonneveld et al.,
2016; 2021; de Valais et al., 2020).
3.4.4. Quelonios do Grupo Bauru

Os queldnios do Grupo Bauru pertencem a familia Podocnemididae (Broin, 2000). A
primeira descri¢ao formal foi “Podocnemis” harrisi Pacheco, 1913 (Price 1953), seguida de
“Podocnemis” brasiliensis Staesche 1937, cuja revisdo dos materiais resultou na descri¢do da
nova espécie Roxochelys wanderleyi Price 1953, assim como na revisdo taxonomica de P. harrisi,
propondo-se sua realocacao no género Roxochelys, o que ndo recebeu boa aceita¢do, dada as
condigdes de preservagdo do material (Oliveira ¢ Romano 2007). Posteriormente descreveu-se
Podocnemis elegans Suéarez 1969, que foi atribuida mais tarde ao género Roxochelys (Broin
1971), e mais tarde ao novo género Bauruemys (Kischlat 1994). Por ultimo, Franca e Langer
(2005) descreveram Cambaremys langertoni. Certo grau de incerteza quanto a riqueza de
espécies de quelonios do Grupo Bauru ¢ imposto por fenomenos da incompletude do registro
fossil, tais como a auséncia de elementos do cranio preservado (exceto em B. elegans) e
eventuais perdas de holotipos (Oliveira e Romano 2007 e referéncias). Sucessivas revisoes
apontaram discordancias entre os autores quanto a taxonomia dos quelonios do Grupo Bauru,
geralmente advindas da falta de esqueletos mais completos (Kischlat et al. 1994 e referéncias).
Outros registros sem identificacdo foram feitos (vide Mezzalira 1989, 2000), além de mais

mengoes a novas espécies (e.g. Kischlat 1996, Figueira e Bertini 2002, Manzini et al. 2003).
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4. GEOLOGIA
4.1.Geologia regional

A Bacia Bauru localiza-se ao norte da Bacia do Parand, cuja deposicao estendeu-se
do Paleozoico ao Mesozoico. Ali predominam, entre rochas sedimentares e igneas, depositos
siliciclasticos, basaltos, calcarios e evaporitos (Nardy, 1995; Oliveira, 1997). A porgao
correspondente a Bacia Bauru, ultrapassa os 300 mil quildometros quadrados de area, e engloba
por¢des dos estados de Sao Paulo, Mato Grosso do Sul, Mato Grosso, Goids ¢ Minas Gerais
(Figura 1), apresentando forma eliptica (Batezelli, 2003). A origem da bacia estd associada ao
processo de subsidéncia termal ocorrido ao fim do vulcanismo Serra Geral, ao norte da Placa
Sulamericana, o que originou espessa camada de basaltos ao depocentro do Bauru, no Cretaceo
Inferior (Turner et al., 1994), a partir de quando os antigos limites da Bacia do Parana foram
rearranjados pelo novo regime sedimentar (Batezelli, 2010).

O aporte sedimentar da Bacia Bauru foi possibilitado pelo posterior soerguimento do
Alto Paranaiba, associado a novo magmatismo. A partir de entdo se originaram depoOsitos,
inicialmente, lacustres e, depois, aluviais (Gibson et al., 1995; Batezelli, 2010; 2015). Nesse
contexto, definiram-se os atuais limites erosivos da bacia, a partir de eventos tectonicos
pos-cretacicos, quando da origem também da Serra do Mar (Fernandes e Coimbra, 1996;
Riccomini, 1997; Batezelli, 2010). Apesar de algumas divergéncias encontradas na literatura a
respeito do ambiente deposicional predominante de deposicdo da Bacia Bauru, muitas
publicacdes afirmam, a partir de diferentes bases de dados, tratar-se de ambiente semiarido, ora
mais, ora menos umido. Por exemplo, hd predominio de depositos de leques aluviais, sistemas de
rios efémeros e areas paludiais rios entrelacados com presenga de escassas dunas edlicas
continente adentro, abundante assembleia de fosseis e icnofosseis, depositos de mineralogia
arenosa predominante, intercalagdes de deposicdo e ndo-deposi¢do caracteristicas de oscilagdes
na umidade e precipitacao (e.g. Batezelli, 2003; 2015; Mineiro, 2014; Silva et al., 2017;
Nascimento, 2017a; 2017b).
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Figura 2. Carta estratigrdfica da por¢do oriental da Bacia Bauru (Batezelli 2015).

4.2.Litoestratigrafia
A Bacia Bauru foi primeiramente reconhecida a oeste de Sao Paulo, em trabalhos de
campo de apoio a obras de infraestrutura, quando foi registrado o Grés do Bauru, macigo, com
estruturas calcarias em matriz de finos. Apos, a Comissdo Geoldgica do Estado de Sao Paulo
estabeleceu por meio de carta geoldgica, a organizacgao litoestratigrafica seminal da Bacia Bauru

em duas unidades: Caiua e a homonima, Bauru, a qual foi subdividida por Almeida e Barbosa
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(1953), nas formacdes Itaqueri e Marilia. Nas décadas seguintes, grande quantidade de trabalhos
foi publicada, maiormente com o intuito de contribuir para a organizacao estratigrafica formal da
bacia (Figura 2) (e.g. Mezzalira, 1974). A definicdo atual da estratigrafia da Bacia Bauru
reconhece duas sequéncias deposicionais: o Grupo Caiua, do Cretaceo Inferior, e Grupo Bauru,
do Cretaceo Superior, dividido nas formacdes Aragatuba, Adamantina, Uberaba e Marilia. Na
sequéncia inferior predominam depdsitos eodlicos, sobre os quais repousam arenitos e lamitos
fluviais do Grupo Bauru (Batezelli, 2015). Dentre essas, a Formagdo Adamantina vem tendo
grande atencdo na literatura especializada, sobretudo por sua riqueza em termos de conteudo

fossilifero.
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5. MATERIAL E METODOS
5.1.Area de estudo
As tocas aqui descritas foram encontradas em um afloramento da Formacao
Adamantina, adjacente a Rodovia Comandante Jodo Ribeiro de Barros, proximo a entrada do
municipio de Flérida Paulista, Estado de Sao Paulo, sudeste do Brasil. O trabalho de campo foi
conduzido pelos Professores Dr Alessandro Batezelli e Dr Francisco Ladeira e Dr Diego
Nascimento, Instituto de Geociéncias, Universidade Estadual de Campinas.
5.2.Compilacao de dados
Os dados literarios foram obtidos por meio de pesquisas nas plataformas
especializadas e paginas de periddicos de areas correlatas. As publicacdes foram agrupadas de
acordo com o assunto e consultadas sistematicamente ao longo do desenvolvimento das se¢des
do presente manuscrito. As buscas concentraram-se em analises de facies sedimentares em
depositos fluviais e de condi¢des paleoclimaticas semidridas, na geologia e icnologia do Grupo
Bauru e Formagao Adamantina, em icnologia aplicada de vertebrados, em tocas de vertebrados e
no comportamento fossorial de quelonios fosseis e modernos. Para as buscas empregaram-se
termos em portugués, ingl€s e espanhol, nos temas supracitados. A organizagao da bibliografia
foi feita com auxilio do software Mendeley.
5.3.Aquisi¢20 de dados de campo
5.3.1. Facies e elementos arquitetonicos
A aquisi¢do dos dados sedimentologicos consistiu da descricdo das litofacies
encontradas no afloramento. Durante a analise buscou-se identificar os diferentes elementos
arquitetonicos, que representam diferentes eventos deposicionais, segundo Miall (1985, 1996).
5.3.2. Descricdo das tocas
Com o objetivo de descrever as tocas, tomaram-se as icnotaxobases de Bromley
(1996) e Hasiotis et al. (2007), considerando sua arquitetura morfologica - forma basica,
orientacdo, dimensdes, forma da secdo transversal e das extremidades - e arquitetura superficial -
presenga de marcas e ranhuras (bioglifos), tipo de preenchimento, presenga ou ndo de

revestimento (Bromley 1996; Hasiotis et al. 2007).
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5.4.Biogenicidade e tracemaker
5.4.1. Determina¢do da natureza biogénica de tragos
Para determinar se as estruturas aqui descritas compreendem tocas de animais
observou-se se o padrao arquitetural ¢ comparavel aquele apresentado por tocas de animais
extintos e viventes (Hembree 2009), eventuais padrdes de regularidade no formato (Bertling et al.
2006), a presenca de bidglifos (arranhdes e outros padrdes) nas paredes das tocas (Ekdale e De
Gibert, 2010).
5.4.2. Comparagdo com tocas de tdaxons fosseis e modernos
Para a interpretacdo e atribuicdo das tocas a um tédxon produtor (tracemaker),
compararam-se aspectos de sua morfologia arquitetural e superficial com estruturas nao
biogénicas (e.g. Gabelman, 1955; Abdel-Gaward e Kerr, 1963), assim como tocas produzidas por
diferentes animais escavadores, com representantes de peixes, anfibios, répteis, dinossauros, aves
e invertebrados (e.g. Hasiotis e Mitchell, 1993; Bedatou et al., 2008). Para comparagdes com
tocas de queldnios modernos, consultou-se literatura sobre queldonios modernos, sobretudo a
tartaruga esquilo (sensu Elders, 1975; Hasiotis e Mitchell, 1993; Davis et al., 2007; Dashtgard e
Gingras, 2012; Bowen e Hembree, 2014; Brom et al., 2018; Gorzelak et al., 2020; Nascimento et
al., 2021).
5.4.3. Registro fossil relacionado
Com o objetivo de verificar as assembleias relacionadas, de fosseis corporeos,
procedeu-se a revisdo de literatura a respeito do registro fossil da Formacdo Adamantina,
Cretaceo Superior da Bacia Bauru. Assim também, para a caracterizagdo paleoecologica e
paleoambiental do registro, consideraram-se as facies sedimentares, além de publicagdes na
literatura especializada (Miall, 1985; 1996). A revisao de literatura foi realizada utilizando-se as
plataformas Google Scholar, Web of Science e paginas de periddicos especificos de areas

correlatas.
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6. RESULTADOS
6.1.Analise de facies

O afloramento estende-se ao longo da Rodovia Comandante Jodo Ribeiro de Barros e
apresenta 3 m de altura (Figura 3A). O primeiro 0,5 m da base do afloramento ¢ formado por um
conglomerado com clastos de lama (Gm), de estrutura maciga e clastos que podem chegar a 8§ cm
de didmetro, predominando, porém, aqueles alongados a arredondados de até 4 cm no eixo maior.
Bruscamente acima, ha outra espessa (0.25 m) camada de arenito muito grosso a fino (Gt e Sr)
com laminacdes plano-paralelas. Esse arenito predomina em todo o afloramento e ¢ inteiramente
marcado por laminagdes com finas camadas de até 3 cm de espessura. O predominio desse
arenito laminado indica que tratava-se de canal de depodsito arenoso porém raso, formando-se
apenas pequenas ondulacdes, as quais produziram as abundantes laminag¢des cruzadas. O topo da
sequéncia sustenta ainda mais espesso deposito, com mais de 0.6 m, de arenitos e folhelhos (Fm)
(Figura 3B, C, D, E, Figura 4, Tabela 1).

A sucessao de eventos que terd resultado no presente depdsito resume-se na migragao
do canal fluvial por acrecdo lateral e cobertura dos depdsitos por eventos de inundacdo da
planicie. Em termos gerais, o conglomerado basal testemunha a existéncia do canal (CH) sobre o
qual uma barra de pontal (GB) terd avangado cobrindo-o com areia grossa a conglomeratica.
Posteriormente houve o avango da planicie de inundagdo (FF), acumulando-se espessa camada de
finos sobre a barra, assim formando-se o deposito de acrescao lateral (LA, Figura 4).

6.2.Descriciao das tocas

Ambas as tocas (A e B) situam-se na por¢do inferior do afloramento, cerca de 1 m
acima da base do afloramento. A toca A consiste de um bastdo simples, com orientagao
sub-horizontal, paralelamente disposto ao plano do afloramento. A entrada da toca volta-se para
cima, de modo que o eixo longitudinal da bioturbacdo exibe a forma de um “L” horizontalizado
com suave inclinacdo até a referida verticalizacdo subita da entrada. A toca possui 73 cm de
comprimento e altura de 14 e 9 cm, a entrada e ponto médio, respectivamente (Figura 5A, Tabela

2). A secdo transversal € semicircular e a terminagao exibe ligeiro estreitamento.



25

I R =l
Figura 3. Afloramento localizado nas proximidades do municipio de Florida Paulista, ao longo da Rodovia
Comandante Jodo Ribeiro de Barros, Estado de Sdo Paulo, sudeste do Brasil. A. Vista geral do afloramento com
indicagdo da posigdo das tocas e das litofacies. B. Detalhe da Toca B inserida no contexto do afloramento com
laminagées plano-paralelas (PL) e preenchimento por argila vermelha a areia muito fina (MM). Detalhe das
estruturas: D. laminagoes onduladas (WL), E. laminagoes cruzadas (CL) e laminagdes plano-paralelas (PL).

Tabela 1. Facies sedimentares presentes no afloramento descrito as margens da Rodovia Comandante Jodo Ribeiro
de Barros, Estado de Sdo Paulo, sudeste do Brasil (Baseado em Miall, 1985; 1996).

Facies Associacgoes de facies Estruturas sedimentares
Fm FF laminagdes plano-paralelas
Fl, Sr LA laminagdes onduladas
Gt GB laminagdes cruzadas
Gm CH macico

Legenda: Fm = lama, silte. Fl = areia, silte, lama. Sr = areia muito fina a grossa com possiveis seixos. Gt = cascalho
estratificado. Gm = cascalho sustentado por matriz. FF = finos de planicie de inundagdo. LA = depdsitos de acres¢ao
lateral. GB = barras ¢ formas de leitos cascalhosos. CH = canal.
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Figura 4. Seg¢do colunar do afloramento a margem da Rodovia Comandante Jodo Ribeiro de Barros, contendo os
elementos arquiteturais e fdcies sedimentares com as estruturas sedimentares e biogénicas. O afloramento apresenta
upward-finning, fdcies sedimentares e elementos arquitetonicos, e fosseis tragos meniscados, caracteristicas que
associadas evidenciam um deposito de rio de baixa energia, que sofreu migragdo lateral, em contexto

paleoambiental semiarido.
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Figura 5. Tocas encontradas no afloramento. (A) Toca A com dimensdes e fei¢oes arquiteturais. O detalhe mostra a

forma correspondente a se¢do transversal da toca, compativel com o formato bdsico da outra toca. (B) Toca B com

dimensdées e fei¢oes arquiteturais. Nos detalhes da toca B sdo evidenciados os bioglifos, indicados pelas setas

amarelas. O padrdo de estruturas sedimentares na adjacéncia ¢ abruptamente quebrado no contato com parede da
bioturbagdo, que é preenchida por areia muito fina e lama vermelha sem estrutura. As fei¢oes arquiteturais das

tocas sdo definidos por: entrada alargada (EE), preenchimento por areia e lama macigos (MS) e entrada alargada

(NB), orientag¢do sub-horizontal (SO), secdo transversal (CS), topo convexo (CT) e base plana (PB) (Modificado de

Tedfilo-Guedes et al. 2022).

Tabela 2. Morfologia arquitetural e superficial das tocas encontradas no afloramento.
Forma Orientagao Dimensoées Secao Arquitet. Preenchim. Extremidades
(cm) transv. superf.
bastao sub-horizontal 73 x 14 x9x 39 semicircular no features lamitos e Entrada verticalizada
simples (I x eh x mh x w) arenitos e terminagao
macicos alargada

Legenda: 1 = comprimento. eh = altura a entrada. mh = altura ao ponto médio.
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A toca A apresenta preenchimento por argila vermelha e areia muito fina e ndo possui
estrutura. Nao ha sinal de revestimento na parede, mas sim sinais de arranhdes (bioglifos). A toca
B, por sua vez, ¢ uma marca de geometria semicircular com base plana e topo convexo,
configurando a vista transversal de uma toca do mesmo tipo que a outra (Figura 5B, Tabela 2).
As dimensdes sdao 14 cm de altura e largura de 39 cm e 18 cm, na base e no ponto médio,
respectivamente. O preenchimento também se deu por argila vermelha e areia muito fina e ndo
apresenta estrutura, de modo que se v€ nitidamente o contato entre a toca e a adjacéncia, dada a
diferenca litologica e a interrup¢ao brusca das estruturas sedimentares do deposito no contato

com a toca e seu preenchimento macico (Figura 5A, B).
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7. DISCUSSAO
7.1.Biogenicidade e tracemaker
7.1.1. Como sabemos que sdo tocas de animais?

A morfologia e arquitetura das tocas aqui descritas sio compardveis a tocas de
vertebrados observadas no registro geologico e em ambientes modernos (Kinlaw, 1999; Hasiotis
et al.,, 2007; Hembree, 2009). A regularidade do formato também indica uma origem biogénica
para as estruturas (Bertling et al., 2006), além de cruzarem os padrdes de estruturas sedimentares
e apresentarem ranhuras (biodglifos, e.g. Ekdale e De Gibert, 2010) na superficie das paredes das
tocas, que evidenciam escavagdo por animais. A associagdo com tragos meniscados de
invertebrados de ambiente fluvial (Figura 4) e o contexto paleoambiental da Formagao
Adamantina na area de estudo sugerem que os taxons produtores teriam escavado entre uma
planicie de inundag¢do e canal de rio. Os invertebrados responsaveis por esses tragos sao
detritivoros comumente associados a ambientes fluviais em depositos de overbank com
exposicao subaérea durante periodos de seca (Buatois e Mangano, 2011; Rodriguez-Tovar et al.,
2016).

O distinto preenchimento macigo, de coloracdo marrom-avermelhada também sugere
escavagao durante os periodos de exposicao subaérea e manutengao da toca com a entrada aberta.
O posterior preenchimento por lama ocorre durante eventos de inundagdo de baixa energia. As
dimensdes, arquitetura morfoldgica e superficial, e modo de preservacao das tocas indicam que
elas sdo mais provavelmente produto da atividade de escavagdo de vertebrados tetrapodes. Essa
hipdtese € suportada por comparagdes com tocas produzidas por animais extintos € modernos,
assim como pelo registro fossil da Formacdo Adamantina.

7.1.2. Comparagdo com tocas de diferentes tracemakers

O comportamento de escavagdo representou um importante evento para a historia
natural dos vertebrados. Essa adaptagdo apareceu independentemente diferentes vezes ao longo
da evolugdo dos vertebrados e pode apresentar relacdo com caga, armazenamento de alimentos,
nidifica¢do, fuga de predadores ou de condi¢cdes ambientais desfavoraveis, incluindo hibernacao
e estivacdo (Olson e Bolles, 1975; Smith, 1987; Kinlaw, 1999; Burda et al., 2007; Hembree,
2009). A interpretacao etologica desse comportamento no registro fossil, entretanto, depende de

detalhados estudos icnotaxondmicos dos tragos fosseis e estudos comparativos com organismos
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modernos, uma abordagem ainda ndo explorada para muitos grupos de animais (e.g. Hasiotis et
al., 2002; Hasiotis, 2007; Seilacher, 2007; Hembree, 2017).

Comparando-se ainda, com tocas de diferentes animais escavadores entre vertebrados
e invertebrados, ndo se encontrou registro similar ao presente. Isso se deve a combinagdo entre
forma, orientagdao e se¢do transversal das tocas, além do ambiente deposicional (Figura 6). Em
primeiro lugar, deve-se desconsiderar grupos de animais de ambientes marinhos e costeiros, haja
vista a origem continental dos depdsitos em questdo. A partir dai, a forma de bastdo simples
horizontalizado permite eliminar animais que caracteristicamente escavam padrdes muito curvos
ou complexos com ramificagdes e orientagdo verticalizada ou variavel, tais como lagostins,
iguanas e lagartos, muitos mamiferos subsociais, peixes dipnoicos, além de ninhos em forma de
tigela de alguns répteis (Hasiotis e Mitchell 1993, Hasiotis et al. 2004, Hasiotis et al. 2007,
Marshall e Rodgers 2012, Catena e Hembree 2014, Nascimento et al. 2017b). As dimensdes
também possuem relevancia, pois animais escavadores tendem a produzir tocas ndo muito
maiores que seus proprios corpos a fim de poupar energia (Kenneth e Christian 1994; White
2005; Xing et al. 2013). Assim se conhece que animais de maior porte, tais como crocodilos,
dinossauros ou mesmo alguns anfibios ndo poderiam ter produzido essas bioturbagdes (Martin
2009, Storm et al. 2010, Martinelli et al. 2019).

A respeito da morfologia arquitetural, a auséncia de uma camara terminal ¢ uma
caracteristica de importancia, pois indica que o animal escavador ndo deveria apresentar corpo
esguio e alongado, o que teria exigido certa dilatacio ao fundo da toca para seu livre
deslocamento e giro na mudanca de orientacdo, como ocorre em muitos casos para peixes,
anfibios, lagartos, crocodilos, dinossauros extintos € modernos (e.g. Voorhies 1975, Hembree et
al. 2004, Martin 2009, McCahon e Miller 2015, Martinelli et al. 2019). Ainda a segao transversal
semicircular das tocas as diferenciam dos casos encontrados no registro de fosseis tracos.
Excecdes sdo tocas de peixes Siluriformes, tais como os catfishes modernos, que produzem
aglomeragdes de tocas de morfologia e dimensdes muito similares aquelas aqui reportadas (Nico

et al. 2009, Lienart et al. 2013).
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O presente registro ¢ diferenciado das tocas de Siluriformes por apresentarem a entrada
verticalizada (com angulo de mergulho dando acesso ao corpo sub-horizontal da toca) e pela
presenga dos bidglifos longitudinalmente dispostos nas paredes laterais. Assume-se que tal
padriao de arquitetura superficial ndo pode ser encontrado nas tocas desses peixes em funcao de
seu mecanismo de escavagdo envolver remocao do substrato com mordidas e pela 6bvia auséncia
de apéndices. Além desse caso, foi encontrado um registro do Mississipiano dos Estados Unidos,
de uma toca produzida por um provavel anfibio, também de se¢do transversal semicircular,
porém de dimensdes muito maiores € estrutura muito mais complexa do que as descritas no
presente trabalho (Storm et al. 2010). Considerando a morfologia superficial, porém, a auséncia
de revestimento na parede torna improvavel que as tocas tenham sido produzidas por anfibios ou
por peixes, os quais comumente secretam durante a escavagdo, muco que fica presente na parede
da toca (Secor e Lignot 2010).

Quanto a ndo-ocorréncia de restos esqueletais nas tocas, répteis mantém taxas
metabdlicas mais ou menos similares durante periodos de soterramento por aclimatagdo
ecofisiologica, como na estivacdo (Ligon e Peterson 2002), isso dificultaria as chances desses
animais morrerem dentro das tocas durante a estagdo seca, por exemplo. O mesmo ndo ocorre
com peixes e anfibios, cujo metabolismo ¢ austeramente deprimido nesses periodos, de modo que
com frequéncia podem ser encontrados restos esqueletais dentro das tocas, nos casos em que a
umidade ndo volta (e.g. Johnson e Hembree 2015, McCahon e Miller 2015). Isso torna menos
provavel que sejam tocas de peixes e anfibios do que de répteis.

7.1.3. Crocodilos podem ser os tracemakers?

Dada a excepcional riqueza de crocodilomorfos do Grupo Bauru, buscou-se examinar
mais a fundo se o grupo poderia trazer uma nova interpretacdo para as presentes tocas.
Conhecidamente os crocodilos mesozoicos desenvolveram variados formatos corporais, alguns
dos quais, sabe-se, adaptados a fossorialidade. Contudo, ao buscar nas bases literarias por
registros de fossorialidade, ocorréncias de tocas atribuidas a crocodilos sdo praticamente
inexistentes, de modo que ndo se encontraram mais do que o ja mencionado caso da toca
atribuida a Adamantinasuchus navae (Martinelli et al. 2019), a pertinente interpretacao etoldgica,
em que Baurusuchus salgadoensis teria morrido no interior da toca e por razdes diagenéticas

permaneceu preservado enquanto a matriz foi removida para coleta (Vasconcellos e Carvalho
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2006), e, finalmente as analises morfoanatomicas que caracterizam notosiquios como
escavadores (e.g. Buckley et al. 2000). Isso ¢ ainda reforcado pelo aspecto paleoambiental de
suas ocorréncias, de modo que o registro fossil indica que notossuquios mais derivados foram
dominantes no semiarido do Cretaceo da América do Sul (Fiorelli et al. 2016), a exemplo de
Armadillosuchus arrudai (Marinho e Carvalho 2009) e Simosuchus clarki (Buckley et al. 2000).
As evidéncias de que notosstiquios (sem mencionar baurussuquios) foram fossoriais
vdao desde sua armadura de osteodermos incomumente robusta, rostro achatado e cranio
profundo, garras alongadas, a pormenores de caracteres 6sseos € musculares (Buckley et al. op.
cit.). A abundancia do grupo no Bauru (Arruda et al. 2004, Iori e Arruda-Campos 2017, Marinho
et al. 2018), sugere ser factivel a atribuicdo das tocas ao grupo. Os contrapontos residem na
morfologia arquitetural das tocas, uma vez que notossuquios foram provavelmente escavadores
head-first, tendo utilizado os apéndices apenas como acessOrio para a escavacao (Kley et al.
2010). Isso ndo impediria que um notossuquio tivesse utilizado a cabeca e apéndices para
escavagdo, ndo fosse a direcdo em que os bidglifos se projetam nas paredes da toca, lateralmente,
erguendo-se sobre a altura do chdo das tocas, o que seguramente evidencia um tracemaker cujos
apéndices projetam-se lateralmente em relacdo ao corpo, o que seria facilitado pelo
comportamento caracteristico dos quelonios de arrastar-se sobre o plastrao durante a escavacgao.
A morfologia das tocas indica ainda que ndo teriam sido Uteis para habitacdo permanente,
nidificagdo, procriagdo e muitas outras finalidades, uma vez que eram simples e de pequenas

dimensdes, comportando ndo muito mais que o proprio corpo do tracemaker.
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Figura 7. Representagdo de toca de crocodilo notossuquio no interior da toca. Note-se que o individuo encontra-se
em posi¢do convoluta na extremidade dilatada da toca. Esse alargamento é importante para que o tracemaker possa
rotacionar o corpo e mudar de orientagcdo (Extraido de Martinelli et al. 2019, arte de Jorge Blanco).

Por ultimo, nesse quesito, reitera-se que a terminagdo estreitada das tocas nao ¢
compativel com o conhecimento ja tido sobre fossorialidade em crocodilos (assim como em
outros tetrapodes de corpo alongado), pois teria impedido completamente o deslocamento do
animal no interior da toca, sugerindo que eles ndo seriam o0s tracemakers mais provaveis para as
presentes tocas. Outras possibilidades sdo mencionadas na secdo final do presente manuscrito,
dedicada as perspectivas para novos estudos. A abundancia de crocodilos fosseis potencialmente
escavadores na Formagdo Adamantina também aponta que a unidade apresenta elevado potencial

para mais registros como aquele de Martinelli et al. (2019) (Figura 7).
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Figura 8. Comparagdo com tocas da Tartaruga-Esquilo (Testudines, Cryptodira). (A) Exemplo da abunddncia de
fosseis corporeos de quelonios da Formagdo Adamantina. (B) Estruturas anatomicas de quelonios relevantes para o
comportamento fossorial (setas amarelas: apéndices anteriores, provavelmente responsaveis pelos bioglifos nas
tocas, seta verde: plastrdo — estrutura sobre a qual a Tartaruga-Esquilo arrasta-se enquanto emprega os apéndices
para escavar, configurando a base plana da toca; seta vermelha: casco — responsavel pela geometria convexa do
topo das tocas). C e D mostram a geometria semicircular das tocas da Tartaruga-Esquilo. E e F mostram os
individuos as entradas das tocas, cujas dimensoes sao proximas as de seus corpos. Em F o plastrdo arrasta-se no
chao. G registra o uso dos apéndices de um individuo no interior da toca. Note-se que as observagdes em
Tartarugas-Esquilo se aplicam com ressalvas, pois o grupo pertence a Cryptodira, enquanto todos os quelonios do
Grupo Bauru sdo Pleurodira. Isso implica grupos com biologia diferentes, além de se refletir diretamente em seu
modo de vida, de modo que os Cryptodira sdo animais terrestres estritos, diferentemente dos Pleurodira
semiaquaticos (Imagem preparada por Diego Luciano do Nascimento, extraida de Tedfilo-Guedes et al. 2022).
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7.1.4. Fossorialidade em quelonios

Uma consideravel parte das ocorréncias fosseis de quelonios se refere a ambientes
sazonais (de la Fuente et al.,, 2020), o que pode demandar mecanismos para regulagdo
homeostatica, como a estivagdo (Hembree, 2009). Todavia, icnofésseis em forma de bastdao
simples, como aqueles aqui descritos, podem ser produzidos por diferentes grupos de
vertebrados, tais como peixes, anfibios, e alguns répteis e mamiferos (e.g. Hasiotis e Mitchell
1993, Martin 2009, Sidor et al. 2008, Marshall e Rogers 2012, Gaillard et al. 2013, Melchor et al.
2012, Martin et al. 2020).

No presente caso, as tocas apresentam fei¢cdes similares com aquelas produzidas por
quelonios por apresentarem secdo transversal semicircular (Nix, 2018, Figura 8) e terminagao
estreitada (Jackson et al., 2015, Figura 8), além dos ja mencionados bidglifos, analiticamente
compativeis com o mecanismo de escavacao dos queldnios (Figura 9). O significado dessas
feicoes esta relacionado a morfoanatomia dos queldnios, sobretudo no que diz respeito a presenga
da carapaca, cuja origem esta associada ao hébito fossorial e ndo para protecdo, como antes se
acreditava (Lyson et al., 2016). Quanto a largura das tocas e as dimensdes corporais do quelonio
escavador, acredita-se haver relagdo com a possibilidade de o escavador se deslocar livremente a
ponto de mudar de orientacdo dentro da toca (Alford, 1980; Hansen, 1963; Martin e Layne,
1987). Essa compreensdo foi contestada por Wilson (1991), que sugeriu que a causa para a
propor¢ao entre esses dois fatores reside nos elementos envolvidos na producdo da toca, nesse

caso, os membros posteriores, predominantemente.

Figura 9. Esquema de toca da tartaruga marinha Caretta caretta (Testudines, Cryptodira, modificado de Jackson et
al. 2015). Esse é o registro que mais se assemelha as tocas aqui tratadas, tanto em termos de dimensées quanto de
morfologia arquitetural (formato basico e secdo transversal). Diferentemente do presente registro, apresenta a
estrutura em _formato de tigela, caracteristica da nidificagdo dos quelonios.
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Dentre espécies continentais e marinhas, ha registros de escavacdo para as familias
Cheloniidae, Emydidae, Chelidae, Kinosternidae e Testudinidae (Doroff & Keith, 1990; Claussen
et al., 1991, Kenneth e Christian 1994, Peterson e Stone 2000, Ligon e Peterson 2002). Essas
tocas podem apresentar uma significativa diversidade arquitetural, embora haja determinadas
feicoes previsiveis, como ja mencionado. Todavia, em se tratando de quelonios marinhos, o tipo
mais comum de trago produzido consiste de uma estrutura vertical, em forma de tigela, com
secdo transversal circular, onde as fémeas fazem oviposi¢do, estruturas também produzidas por
queldnios de ambientes continentais para nidificagdo (Hasiotis et al., 2004; Jackson et al., 2015).

Em se tratando da citada diversidade arquitetural das tocas produzidas pelos
quelonios, a tartaruga esquilo, do género Gopherus (Testudines, Cryptodira), representam bem
essa caracteristica, produzindo, desde estruturas mais simples a grandes galerias de complexa
arquitetura morfoldgica e ramificagdes, muitas das vezes produzidas por outras espécies (Kinlaw
e Grasmueck, 2012; McHugh et al., 2019). A secdo transversal semicircular ¢ uma feicao
persistente nas tocas de Gopherus (Figura 8), similarmente ao presente registro. A despeito dessa
diversidade arquitetural nas tocas de Gopherus, esse foi 0 Unico caso em que se encontrou uma
estrutura similar aquelas aqui descritas, uma estrutura em forma de bastdo simples, levemente
recurvado para cima, com 70 cm de comprimento e segdo-transversal semicircular (Jackson et al.
2015, Figura 8).

A tartaruga-esquilo comumente produz tocas em areia muito fina a média, e seu
comportamento estd fortemente baseado nas pernas traseiras. Além da secdo transversal
semicircular, suas tocas apresentam ainda um acimulo de sedimentos inconsolidados a entrada,
em cujas proximidades, escavam o ninho em forma de tigela verticalmente para baixo (Wilson,
1991). Ecologicamente, as tocas da tartaruga-esquilo constituem um ecossistema proprio,
havendo registros de fémeas ocupando tocas produzidas por outros individuos e ainda,
compartilhando-as com juvenis e outras espécies (Jackson et al. 2015, Radzio et al. 2017,
McHugh et al. 2019). Ha ocorréncias de diferentes individuos e também de diferentes espécies
ocupando as tocas de tartarugas esquilo, o que pode ocorrer por meio de preda¢ao, competi¢do ou
mesmo coocupacao ¢ durar até muitos anos (e.g. Smith et al., 1997; 2021). Mais que isso, muitas
espécies comensais normalmente usam essas galerias para finalidades diversas (e.g. Haug et al.,
1993). Por exemplo, hd muitos grupos de invertebrados, como os artropodes, que atuam como

comensais em tocas de tartaruga esquilo, dentre as ordens Coleoptera, Diptera, Acari,
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Hymenoptera, Ortoptera, Lepidoptera, algumas das quais exercendo o papel ecoldgico de se
alimentar das fezes dos quelonios (Lago, 1991); e ainda vertebrados, como o Sapo-Esquilo
(Lissamphibia, Anura), cujas ocorréncias em tocas, no contexto da paisagem, extrapolam as
margens de dependéncia desses vertebrados em relagdo a areas imidas, demonstrando o papel
das tocas enquanto provedoras de condigdes microclimaticas amenas em ecossistemas mais
aridos (Smith et al., 2021).

Especificamente, quanto ao uso das tocas para estivagdo, hd uma relagdo proxima
com a distribuicdo geografica da espécie, ao longo de areas continentais elevadas de clima
temperado da América do Norte, com solos arenosos, florestas com abundante vegetagcao
herbacea, ou areas semiaridas a aridas (e.g. McRae et al. 1981), ainda que ndo seja esse o Unico
contexto de ocorréncia de queldénios modernos produzindo tocas. O mesmo ocorre em areas
costeiras e marinhas, na Australia, por exemplo, onde Chelodina rugosa produz tocas de
estivagdo em planicies de inundagao diretamente no substrato imido, o que lhes proporciona a
possibilidade de habitar areas de pouca cobertura vegetal sem estar sujeitas a predadores
(Kenneth e Christian, 1994). Em contrapartida, quelonios continentais tendem a escolher, para
escavar, areas com vegetacdo suficiente para camuflar a entrada da toca (Rostal e Jones, 2002).
Tamanha, porém, ¢ a importancia do comportamento de estivagdo para os quelonios, que pode
aparecer independentemente do hébito de escavar o substrato, por exemplo, para o género
terricola Terrapene, para o qual ha registros de estivagdo em tocas de roedores (Plummer, 2003;
2004).

Quanto a territorialidade, estima-se que cada individuo de tartaruga esquilo ocupe, em
média, 1,7 ha, o que foi concluido a partir do monitoramento de suas tocas. Porém, essa area
pode se referir a numerosas tocas, uma vez que um unico individuo pode fazer o uso de diversas,
podendo ainda ocorrer o oposto, mais individuos numa tnica toca (Smith et al., 1997). Ainda os
individuos parecem selecionar areas mais baixas do terreno, provavelmente em funcdo de
umidade e produtividade, salvo aqueles casos em que essas regides se apresentem perturbadas ou
degradadas, por intempéries naturais, por exemplo (Blonder et al., 2021). A tartaruga esquilo
apresenta, ainda, um pronunciado comportamento de fidelidade ao habitat, conforme
experimentos de translocacdo de ninho, o que se deve, sobretudo, a condi¢cdes ambientais

adequadas para abrigar as tocas (Bauder et al., 2014).
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7.1.5. Registro fossil relacionado

A Formagdo Adamantina ¢ aquela de maior riqueza fossilifera da Bacia Bauru. Os
primeiros espécimes descritos foram dentes de dinossauros e carapacas de tartarugas. Depois
foram registrados algas cardfitas, restos de coniferas, crusticeos, moluscos, peixes, mais
tartarugas, crocodilos e dinossauros (Mezzalira 1974; 1980). Nas décadas seguintes, numerosos
trabalhos foram publicados sobre a paleobiologia da Formag¢do Adamantina. No noroeste do
Estado de Sao Paulo, onde estd localizado o afloramento do presente estudo, ha grande
expressividade dos fosseis corporeos de arcossauros, sobretudo de tartarugas, crocodilos e
dinossauros saurdépodes e teropodes, dos quais muitas espécies eram endémicas ou de
distribui¢cao muito restrita (Franco e Bertini 1997, Santucci 2002, Arruda et al., 2004; Candeiro et
al., 2006; Santucci e Bertini 2006, Andrade e Bertini 2008, Geroto e Bertini 2014).

Hé cerca de 100 km do municipio de Florida Paulista, situa-se o Sitio do Pirapozinho,
popularmente conhecido como o Tartaruguito. Esse jazigo consiste de um afloramento de arenitos
finos e silticos com microestruturas de correntes e se estende por cerca de 2 km, a nordeste do
Estado de Sao Paulo. Seu rico registro fossilifero guarda caréfitas, crustaceos, peixes e uma
grande quantidade de restos de tartarugas (Sudrez 2002). A presenca do Sitio Tartaruguito a
relativa proximidade do presente registro somada a riqueza de fosseis de tartarugas e a sua ampla
distribuicdo na Formag¢do Adamantina (e.g. Franco e Bertini 1997, Santucci 2002, Santucci e
Bertini 2006, Andrade e Bertini 2008, Geroto e Bertini 2014) permitem a defini¢do de um ponto
de partida na investigacdo do provavel escavador das tocas aqui descritas. Por exemplo,
tartarugas apresentam corpos com forma circular a eliptica em planta, o que sugere a capacidade
de se deslocarem livremente dentro de espacos com largura relativamente uniforme, sem a
necessidade de que a terminagdo seja alargada. Além disso, o registro de quelonios da Formacgao
Adamantina é abundante em tartarugas “side-necked” (Testudines: Pleurodira), os quais exibem
uma carapaca achatada hidrodindmica, o que pressupde que suas possiveis escavagdes
apresentem largura maior que altura (Figura 8). Além disso, as dimensdes das tocas sdo

compativeis com a maioria das espécies de Pleurodira conhecidas para a Formacao.
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8. INTERPRETACOES
8.1.Paleoecologia e paleoambiente
8.1.1. Como as tocas foram preenchidas?

Assume-se aqui que o preenchimento das tocas esteja provavelmente associado a sua
arquitetura e a eventos de inundacdo do canal. A forma, de orientagdo suborizontal, apresenta a
caracteristica entrada verticalizada de tocas produzidas por muitos grupos de vertebrados, com
declividade decrescente em dire¢do ao fundo da toca, quando assume orientagdo quase horizontal
(e.g. Groenewald et al. 2001). Essa configuracdo poderia estar relacionada a protecdo contra
predadores, de modo a dificultar sua entrada, considerando, por exemplo, animais de corpo maior
que o escavador. No contexto da paisagem, as inundagdes deveriam trazer materiais em
suspensao nas aguas que, ao inundar a planicie, junto das barras de pontal, encheriam as tocas de
agua lamacenta. Enquanto o escavador ainda fazia uso das tocas, naturalmente removeria a lama
das tocas para utiliza-las. Sua preservagao no registro geologico, contudo, indicaria o evento em
que as tocas deixaram de ser utilizadas pelo escavador. Por quanto tempo as tocas podem ter sido
utilizadas pelos escavadores e que evento teria encerrado o uso das tocas sdo perguntas que
dificilmente poderiam ser respondidas. Contudo, haveria pistas para as possibilidades de morte
dos escavadores.

8.1.2. Para que as tocas foram escavadas?

Em se tratando do uso das tocas, estruturas de nidificacdo de queldonios geralmente
apresentam forma de tigela, orientacdo vertical e se¢do transversal circular (Hasiotis et al., 2004;
Jackson et al., 2015). Sua auséncia, porém, sugere que as tocas aqui reportadas ndo constituiam
ninhos, a0 menos nessa forma. Além disso, o seu uso como abrigos permanentes, provavelmente
implicaria em que fossem estruturas de maiores dimensdes e mais complexa arquitetura (e.g.
Hasiotis et al., 2004; Kinlaw e Grasmueck, 2012). As implicagdes, porém, da arquitetura das
tocas, podem ser mais bem compreendidas a partir do contexto paleocliméatico e paleoambiental
de suas ocorréncias, de modo que a influéncia desses fatores ¢ tdo expressiva que pode ser
compreendida como a razdo pela qual animais de grupos taxondmicos distantes podem produzir
tocas de similar arquitetura, o que pressupde que sejam consideradas como potenciais
escavadores de um unico icnofossil (Hasiotis et al., 2004). Assim, considera-se que um melhor
entendimento pode ser obtido a respeito do presente registro, a partir das condigdes

paleoambientais da Formag¢do Adamantina, Cretaceo Superior da Bacia Bauru (Figura 10).
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Figura 10. Modelo de reconstitui¢cdo paleoambiental, escavagdo por tartarugas e evolugdo dos depositos do
afloramento aqui descrito. O processo representado pelos dois blocos-diagrama consiste na migragdo lateral do
canal. No primeiro, as tocas encontram-se nas barras de pontal ainda ativas, enquanto no segundo, foram
soterradas pela acres¢do provocada pela energia do curso d’dagua no meandro (Baseado em Marsola et al., 2016;
Elias, 2019; Nascimento et al., 2017b; Martinelli et al., 2019, extraido de Teofilo-Guedes et al. 2022).
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A paleobiota de vertebrados da Formagdao Adamantina, caracteristica de ambientes

semiaridos (e.g. Goldberg e Garcia, 2000; Arruda et al., 2004; Carvalho et al., 2010), teria de
apresentar mecanismos de aclimatacdo contra as condi¢des desfavoraveis de umidade (Voorhies,
1975; Hembree, 2009). A estivagdo, capacidade que alguns animais apresentam de se refugiarem
em locais de condi¢des mais amenas, mantendo taxas metabolicas reduzidas a fim de escapar da
estacdo seca (e.g. Voigt e Johnson, 1976; Romer e Olson 1954; Secor e Lignot, 2010; Verde et al.,
2007; McCahon e Miller, 2015), constitui um mecanismo essencial para a fauna de regides
semiaridas (Hembree, 2009). A hipdtese de que tal comportamento estivesse presente na biota da
Formacao Adamantina ajuda a compreender melhor como a vida se adaptou para resistir ao
estresse hidrico provocado pela sazonalidade vigente no Cretdceo Superior da Bacia Bauru
(Suguio e Barcelos, 1983; Batezelli, 2003; 2010; Carvalho et al., 2010; Silva, 2016; Silva et al.,
2017; 2018; Nascimento et al., 2017a). Ainda outras evidéncias icnologicas do comportamento
de estivagcdo para a fauna da Formacdo Adamantina suportam tal hipdtese (Nascimento et al.,
2017b; 2018; Martinelli et al., 2019).
Todavia, mais registros podem ser esperados, uma vez que tais condi¢des devem afetar toda a
biodiversidade, e também por ser esse um comportamento apresentado por muitas espécies dentre
invertebrados, peixes e tetrapodes (Pinder et al. 1992, Hasiotis et al. 2007, Hembree 2009),
incluindo-se quelonios marinhos e continentais. Assim, reitera-se ser esse o mais plausivel tdxon
produtor das tocas aqui reportadas, quando considerada a anélise da arquitetura das tocas (Voigt e
Johnson 1976, Ernst et al. 1994, Kenneth e Christian 1994, Hailey e Coulson 1996, Peterson e
Stone 2000, Grigg et al. 2006).

Ainda sob outra perspectiva, essas tocas podem auxiliar o presente entendimento tido
a respeito do ecossistema da Formagdo Adamantina. Por exemplo, o panorama ecologico com
grandes predadores de caga ativa, como os dinossauros e crocodilos pode indicar uma hipdtese
alternativa em que as tocas teriam apenas sido utilizadas para protecao contra predadores, o que ¢
testemunhado pela conhecida relagdo de predacdo de queldnios (ovos, juvenis e adultos) por
crocodilos modernos, o que se aplica, tanto a espécies continentais quanto marinhas (e.g. Ortiz et
al., 1997; Whiting, 2011; Adame et al., 2018).

8.1.3. Sobre papeis ecossistémicos
A comunidade de plantas era tipica de ambientes fluviais semidridos (e.g. Lima et al.,

1986). A esse respeito, sabe-se que uma cobertura vegetal e rede de raizes mais bem
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desenvolvidas contribuem para a estabilizagdo de margens de rios, assim como de toda a
paisagem, também refreando a migracao lateral de canais de rio (Shankman 1993; Gurnell, 2014;
Allen et al., 2018). No presente caso, porém, a analise de facies mostra a ocorréncia da migragao
do canal, de modo a erodir as areas elevadas e inundar as mais deprimidas (Shankman, 1993;
Kjemperud et al., 2008; Raisanen e Hasiotis, 2018). A esse respeito, a cobertura vegetal do
Cretaceo Superior da Bacia Bauru ¢ caracterizada, predominantemente, por densas aglomeracdes
arbustivas e arboreas, caracteristicas de solos bem drenados (Nascimento et al., 2017a; 2018). A
continuidade dessa comunidade, por outro lado, pode ter tido significativa contribui¢do das
populagdes de queldnios da regido, haja vista seu conhecido papel como dispersores de sementes
e esporos (Rust e Roth, 1981; Braun e Brooks, 1987; Jordan, 2004; Karraker et al., 2020). Ainda,
a assembleia icnoldgica pode indicar que o escavador incluisse em sua dieta, raizes de plantas e
invertebrados diversos (e.g. Vander Wall, 1990; Butler, 1995; Hasiotis et al., 2004).

Ja no que diz respeito ao solo, o registro ainda pouco expressivo de tocas de
vertebrados do Grupo Bauru ndo ¢ suficiente para demonstrar que eles poderiam ter atuado como
engenheiros de ecossistemas, de modo a afetar significativamente a estrutura do solo e a
paisagem (e.g. Pike e Mitchell, 2013; Bell e Cuddington, 2019; Louw et al., 2019; Surkova et al.,
2019). Diferentemente, a abundancia de rizolitos e bioturbag¢des de invertebrados (Fernandes e
Carvalho, 2006; Vasconcellos ¢ Carvalho, 2010; Nascimento et al., 2017a; 2017b; Mineiro,
2014), sugere que esses tenham contribuido para a aeracdo do solo, infiltragdo de agua e
nitrogénio, e transporte de nutrientes (e.g. Jones et al., 1994; Pankhurst et al., 2002; Halfen e
Hasiotis, 2010; Coggan et al. 2018).

8.2.Aspectos tafondomicos
8.2.1. O que houve com os tracemakers?

A atribui¢do de tocas de vertebrados a um taxon escavador ¢ topico de dificil
determinagdo, de modo que ja se considerou, no passado, que a Unica maneira segura para
diagnostico de um escavador seria a presenga de restos 0ssos, escamas € outros restos biogénicos
no interior das tocas (e.g. McAllister et al. 1988). Na medida em que se avangou o conhecimento
a respeito do assunto, foi demonstrado que a preservagdo desses restos esqueletais era condi¢ao
excepcional (Dubiel et al. 1987), de modo que na grande maioria dos casos, ndo havendo restos,
interpreta-se que o escavador ndo teria morrido dentro da toca (e.g. McCahon e Miller 2015). A

icnotaxonomia representou, entdo, um proveitoso modelo para a atribui¢do de tocas a um
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escavador, no caso da auséncia de restos corpdreos (Hasiotis et al.1993), situacdo ainda mais
incomum, no caso de tocas da estivacdo, para vertebrados amniotas, que apresentam mudancas
significativamente menores nas taxas metabolicas em relacdo a peixes e anfibios, reduzindo-se as
chances de morte e preservacao no interior das tocas (Smith 1930, Voorhies 1975).

De outra forma, considerando-se a possibilidade de que os escavadores tivessem
morrido dentro das tocas, outra hipotese para sua ndo preservacao, seria a dissolu¢do dos restos
6sseos dentro das tocas pelas condic¢des fisico-quimicas do ambiente interno. Ossos compdem-se
por elementos organicos € inorganicos, constituindo uma matriz de fosfato de calcio (Li e Pasteris
2014). Os materiais organicos correspondem a uma parcela significativamente maior da
composi¢do dos ossos (Olszta et al. 2007), que sofrem drasticas mudangas fisicas e quimicas
desde a morte até a preservacdo do animal no registro fossil (Keenan e Engel 2017). O
decaimento do colageno durante a fossildiagénese de um animal libera cristais de apatita e
ocasiona a transformacao da hidroxiapatita em fluorita cuja estabilidade termodinamica permite a
preservagdo da histologia dos ossos (Keenan 2016). Estudos recentes tém demonstrado que
variacdes de pH pode ocasionar a dissolugdo de elementos osseos durante a fossildiagénese de
vertebrados, embora tais relagdes sejam ainda pouco conhecidas (e.g. Sullivan e Keenan 2022).
De tal modo, contando com a possibilidade de morte In situ dos tracemakers, sua nao
preservagao poderia ter sido induzida pelas condigdes fisico-quimicas criadas pelo preenchimento
das tocas com lama.

8.2.2. Por que ha tantos quelonios fosseis no Grupo Bauru?

82.2.1. O ambiente deposicional impés um filtro tafonomico - Pondera-se que o
estagio da evolugdo paleogeografica naquele periodo contenha parte da resposta para a questao
acerca da abundancia de quelonios fosseis nessa unidade litoestratigrafica, uma vez que a
discordancia ao topo dos depdsitos edlicos do Grupo Caiud provocou o aumento da umidade e
mudou o clima desértico em semidrido (Batezelli, 2015). O ambiente deposicional da Bacia
tornou-se mais propicio a preservagdo de fosseis, na transicdo Caiud-Bauru. A partir de entdo,
maior quantidade de organismos passou a se preservar no registro fossil do Grupo Bauru,
contudo, com significativa influéncia das variagdes sazonais de umidade, que desfavoreceriam a
diagénese de animais cujos corpos compunham-se principalmente de tecidos moles, tais como
Squamata, anuros, aves e mamiferos. Esses taxons apresentam um registro fossil pouco

expressivo no Grupo Bauru (e.g. Alvarenga e Nava 2005; Azevedo et al. 2007; Candeiro 2006;
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Candeiro et al. 2006; Fernandes et al. 2008; Castro et al. 2018), diferentemente dos arcossauros,
que, apresentando corpos cobertos por estruturas Osseas (escamas, osteodermos, carapaga),
constituem um grupo abundante no registro fossil do Cretaceo Brasileiro, com destaque para os
queldnios, provavelmente por apresentarem corpos quase completamente cobertos pelo plastrao e
carapaga (e.g. De Figueiredo 2009, Ferreira e Langer 2013). Assim, considerando os pontos
acima citados, compreende-se que a razdo para o abundante registro fossil de queldonios em
afloramentos do Cretaceo Brasileiro reside na incompletude do registro fossil ocasionada pelo
contexto paleoambiental. Ainda usando o Tartaruguito como exemplo, aquelas acumulagdes
fosseis excepcionais sdao interpretadas como produto de particularidades paleoambientais, cujo
contexto mineralogico, com variagdes de calcita e apatita, evidencia o clima semidrido, e a
preservacdo excepcional depende tanto do rapido soterramento ap6s a morte (Bertini et al. 2006,
Henriques 2006), quanto dos periodos alternados de seca, que criariam as condi¢des necessarias
para tanto (Henriques et al. 2005). O grande numero de restos desarticulados, por outro lado,
parece estar associado ao transporte hidraulico (Rosa 2013).

8.2.2.2.0 modo de vida dos Pleurodira favorece sua preserva¢do no registro - Ainda
outro ponto a ser considerado ¢ o de que queldnios vivem em ou proximos a planicies de
inundacao, o que favorece sua preservagao no registro fossil, em detrimento a outros taxons que
ndo habitam tais ambientes (Bandeira et al. 2018). Além disso, a fossorialidade ¢ reconhecida
como um fator facilitador para a preservagdo de fosseis, e estava presente no paleoambiente
semiarido do Grupo Bauru (Vasconcellos e Carvalho 2006; 2010; Nascimento et al. 2017b;
Martinelli et al. 2019), o que teria também influenciado a preservagao fossil. Apesar disso, ndo se
pode considerar que ndo houvera uma biota rica em quelonios no Grupo Bauru, exceto que ndo
ha razdo para crer que ela fosse excepcionalmente mais abundante que outros grupos, o que €
justificado pelos vieses tafondmicos acima demonstrados.

8.2.2.3.Quelonios escavam o substrato para regula¢do homeostatica - Os quelonios da
Formag¢ao Adamantina, da subordem Pleurodira, em sua totalidade, constituiam formas
semiaquaticas dulcicolas, e a andlise de facies revela paleoambiente de sistema de rios rasos, com
periodos imidos em regime sazonal, indicados pela presenca de Taenidium barreti acima das
tocas. Portanto, essas tocas preservadas em depodsitos de barras de pontal podem ter sido
utilizadas para estivacdo em resposta as condigdes climaticas desfavoraveis da Formacgao

Adamantina. Assim, reafirmando as conclusdes de Vasconcellos e Carvalho (2010), Carvalho et
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al. (2010) e Martinelli et al. (2019), considera-se que o ambiente semiarido vigente no sudeste do
Cretaceo Brasileiro era adequado para o comportamento fossorial no sentido de auxiliar os
animais em termorregulacdo e escapar da desidratacdo. Ainda a ocorréncia Unica de tocas de
queldnios num contexto que teria sido tdo rico nesses animais, dada a origem fossorial de seu
atual formato corporal, demonstra que eles ndo teriam sido excepcionalmente abundantes. Caso
contrario, haveria de ocorrer proporcional riqueza de registros de tocas. Ora, o conhecido
comportamento fossorial dos queldnios dulcicolas (e.g. Alcalde et al. 2021), escavando os fundos
lamacentos de rios e lagos secos para escapar da dessecacdo durante a seca, estd associado a
estivagao (Hembree 2009). A partir do registro geologico, sabe-se que esse comportamento esta
presente nos vertebrados desde o Devoniano, para grupos tais como os peixes dipnoicos
(Woodrow e Fletcher 1969; Fernandes e Carvalho 2002). Por outro lado, estima-se que uma parte
infima do que os animais produzem de escavagdes fica preservado nas rochas ao longo do tempo
geoldgico, gracas a tendenciamentos produzidos pelas condigdes ambientais e evolucao
geologica (Voorhies 1975). Nesse caso, entende-se que o paleoambiente semidrido do Grupo
Bauru poderia ter submetido os tragos de animais eventualmente produzidos a exposicao
subaérea ou posterior retrabalhamento (Bandeira et al. 2018 e referéncias).

8.2.2.4.0 estudo de tocas de vertebrados apresenta diferentes vieses - Além disso, ha
numerosas dificuldades relacionadas ao estudo e reconhecimento de tocas fosseis, incluindo seu
substrato e ambiente, descaracterizagdo arquitetural de ordem diagenética, restricdes de
amostragem e reconhecimento em campo, de tal modo que muito mais registros terdo sido
produzidos do que os pesquisadores possam comunicar (Voorhies 1975). Assim, € razoavel
considerar que o Grupo Bauru possuia um quadro paleoecoldgico de alta produtividade e rica
diversidade bioldgica, assim como as pesquisas paleontolégicas vem mostrando. Porém, a
preservacao desse registro tera sido fortemente influenciada pela evolucdo paleoambiental da
bacia, tal que a tafocenose apresenta grande incompletude. Isso significa que ha muitos mais
fosseis de quelonios do que tantos outros grupos que devam ter ali habitado porque seus corpos
eram menos sujeitos aos enviesamentos tafonomicos ali operantes, ou seja, mais resistentes aos
processos destrutivos. Assim, a partir do registro aqui discutido, constata-se que embora o
registro fossil mostre que o Grupo Bauru apresentava uma biota rica em queldnios, ndo ha razao

para crer que eles fossem excepcionalmente mais abundantes do que outros taxons esperados para
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tais ambientes, o que ¢ sugerido pelo registro fossil em fun¢do dos enviesamentos tafonomicos
produzidos pela evolugdo paleogeografica da Bacia Bauru.

Uma vez considerada a atuacdo do ambiente deposicional fluvial, condigdes
climaticas semiaridas e a pouco expressiva presenga de tragos fosseis na Formagdao Adamantina,
compreende-se que uma pequena parte das assembleias icnologicas uma vez produzidas ali
permaneceram preservadas no registro geologico. Apesar da considerdavel quantidade de
pesquisas sedimentologicas e paleontologicas realizadas nessa unidade desde o inicio do Século
XX, um registro paleoicnolédgico relativamente pequeno foi reportado ali. Portanto, considera-se
aqui que a mais plausivel resposta para tal escassez seja de natureza diagenética, associada ao
ambiente deposicional fluvial, com predominincia de arenitos, pouco propicios para a
preservacdo de tracos fosseis. Assim, em uma interpretacdo mais acurada para o Grupo Bauru,
seria razoavel atribuir maior papel a outros taxons de ocorréncia ja reportada na Formacgao
Adamantina, ao invés de tdo grande enfoque em uma biota que parece ter sido quase
exclusivamente arcossauriana, sobretudo em se considerando a iconografia predominante.

A baixa qualidade da preservag¢do de tracos fosseis do Grupo Bauru deve-se, em
grande parte, ao fato de que ambiente semidridos tendem a submeter os tracos produzidos a
exposi¢ao subaérea e posterior retrabalhamento (Bandeira et al. 2018 e referéncias). Logo,
considerando-se as variaveis ambientais, diagenéticas e de amostragem (sensu Voorhies 1975), ¢
razoavel ponderar que o Grupo Bauru teria apresentado um rico contexto paleoecoldgico, e que
suas tafocenoses foram consideravelmente enviesadas pelas condigdes ambientais, de modo que
apresentam incompletude igualmente consideravel. Assim produziram-se assembleias fosseis
ricas em quelonios, em fun¢do dos corpos compostos majoritariamente por tecidos duros, com
grande resisténcia aos processos destrutivos, ou menos sujeitos aos vieses tafondmicos. Ainda
estudos a respeito da riqueza de queldnios ao longo do tempo geoldgico, a partir da ocorréncia de
fosseis corporeos, demonstra-se que o grupo teve seu pico durante o Cretaceo Superior (Cleary et
al. 2020). Entdo, importa questionar qudo confidveis sao tais tafocenoses em relagdo aos quadros
ecologicos a que se referem. Haveria vieses tafondmicos, metodologicos ou de amostragem em
tais resultados? Ha evidéncia de que haja, uma vez que o conhecimento do registro fossil esta
diretamente relacionado ao esfor¢o amostral e producdo cientifica, mais expressivos em paises

desenvolvidos (veja Cisneros et al. 2022, Raja et al. 2022).
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9. CONSIDERACOES FINAIS E PERSPECTIVAS

As estruturas descritas no presente trabalho ndo foram provocadas por cimentacdo
carbondtica ou outra forma de precipitacdo mineral, pois ndo se apresentam preenchidas ou
revestidas por tais materiais, mas exibem padrdes arquiteturais caracteristicos de vertebrados
tetrapodes (i). Essas tocas nao foram produzidas por invertebrados, peixes, mamiferos, crocodilos
e dinossauros extintos, pois ndo apresentam arquitetura caracteristica desses grupos (ii). O tnico
registro encontrado de tocas similares aquelas aqui descritas pertence a quelonios modernos (iii).
O registro fossil da Formagao Adamantina (Cretdceo Superior da Bacia Bauru), abundante em
arcossauros, mostra uma paleoecologia compativel com a hipdtese aqui defendida a respeito do
taxon escavador (iv). A proximidade do afloramento descrito com o Sitio do Tartaruguito
constitui um potencial testemunho de fossil corpéreo do registro (v). O paleoambiente
predominante, de rios e lagos rasos, de baixa energia ¢ pouco drenado, com clima quente e
umido, era propicio para a estivacdo de animais como queldnios dulcicolas (vi). A integragcdo dos
dados aqui analisados e discutidos demonstram que essas tocas constituem o primeiro registro de
tocas de quelonios dulcicolas do Cretaceo Brasileiro (vii). A raridade de tal registro,
conjuntamente aos tendenciamentos tafondmicos produzidos pela evolugdo da Bacia Bauru,
demonstram que o registro fossil do Cretdceo Superior da bacia foi fortemente enviesado
favorecendo a preservacdo de organismos com corpos compostos por partes duras, tais como os
quelonios, em detrimento aos demais (viii).

A adogdo de mais procedimentos analiticos tornaria a atribuicao das tocas a quelonios
mais conclusiva. A fotogrametria do interior das tocas permitiria sua modelagem tridimensional
para correlagdes e comparagdes mais precisas. A preparagdo e analise de laminas delgadas do
material de preenchimento das tocas permitiria a visualizagdo de eventuais micro-feicdes e
minerais capazes de atestar sua biogenicidade; assim também andlises geoquimicas auxiliariam
na identificacdo de elementos tracos para a definicdo do material de preenchimento. A
investigagdo neoicnologica de Pleurodira modernos e testes estatisticos forneceria o testemunho
analitico para a presente hipdtese e auxiliard na interpretagdo do comportamento dos queldnios
associado a fossorialidade. Assim também, a detalhada observagdo de caracteres anatdmicos
devera fornecer mais segura base de dados sobre eventuais adaptacdes daqueles queldnios da
Forma¢ao Adamantina a fossorialidade ¢ a estivacdo. Novas buscas direcionadas de tocas de

vertebrados em afloramentos na regido deverdo revelar mais registros.
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1. Introduction
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The burrowing bebaviar of vertebrates was an impantast adaptation
for the success of terrestrialization, crigicaring in the Early Permian and
appearing many times throwgh gealogieal time (Olsen and Bolles, 1975
smith, L9E7; Loape, 20046). Vertebrates burrow the substrate for several
reasons, including shelter from predators apd harsh environmental
conditions, as well az during periads of vulnerability, such as bresding,
nesting, hibemation, asstivation, fesding, and active hunting (Kinlasw,
19495, Hurda e al, 2007, Hembres, 2009]).

Vertebrate burrows have been dosusmented in different depositional
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with the type and behawior of crganisme, varying from simple vertical
shafts (kaoles) to inclined, belical, or branching ard intercanmect shafis
and tunpels (Hasiczls et oal, 2007). However, simple struchares
composad of shafts and chambers are commean in the geolegical records
and associated with different crgandsms, such as fishes, repeiles, and
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therapsids (Hasiotis and Micchell, 1993; Loope, 2008; Martin, 200%
Sidor et al., 200&; Krapovickas et al, 3013; Marshall and Rogers, 2012
Gallkard et al., 2003; Melchor, 2015; Lopes e al., 2017; Smith e al,
2001

Im the Cretaceous continental recond, vertebraies burmows with shafis
and chambers are commonly associated with fishes and etrapods, such
as dinosaurs and crocodylomorphs (Varricchio e al., 2007 Martin,
all and Rogers, 2012; Martinelli et al., 200%; Kramenacker
et al. 2009). Simple tunnels with no chambers are difficult to attribute
ar o infer the produrer. However, grooves or ridges (e.g., hioghyphs
Ekdals amd De CGibert, 2000) help the barrow  analysis and
inteTpretaiion.

Here, we describe simple tunmelsup to 73 em in preserved length and
14 om in diameter excavated into podnt bars deposits of the Adamantina
Farmaton, Upper Cretacenus of Bauru Basin in Brazil. These runnels are
associated with inveniebrate trace fossils that improve the reconstruc-:
tion of palesenvironmental settings. The objectives of this work are
threefald: (1) describe in detadl the burrosr and invertebrabe trace foesdls
{2} Imterpret the gealogieal context of the shafts and Invertebrate trace
fossils; {3) infer the most plausihle produscer organism and (4) discuss
the palececological significance of these burmows in the comtext of
Adamanting Formatian.

2. Geological settings

The studied burrows oecur in the west of the state of S0 Fauslo in
deposits of the Adamantina Formatian, Baun: Basin, This basin s an
intracratanic sedimentary basin with an areal extent of 370,000 km®,
developed in the Late Cretaceous in respanse to a flexural defommation
aszoclated with Alto Paranalba Uplift (SAF) in sowtheast Brazi] (Fer
nandes and Ribeiro, 2005; Batezelli, 2017). The gealogical uniis of the
Haura Bazin are compased of sandstones and mudstion:ss at the base,
grading upward 1o sands and conglomeraies, with a maximum thickness
of 250 m (Batezelli and Ladeira, 2016; Batexelli e al, 2009) (Fig. 1A, B).

The record of the Bauru Bagin comprises a distributive fluvial system
(DFS) (Hartley et al, 2003) that was active in the northern and north.
eastern portions of the Bauru Basin from the Campanian to the Maas-
trichelan (Fig. 1B, C) (Fernamdes, 19494; Batezelli apd Ladeira, 2015
Batezelll & al. 2009), with a morthesst sowarce area and a basinward
progradational pattern in the west.

The present stasdy was performed in exposed owtcrops of Adamantina
Formaton along the Comandante Joda Ribeiro de Barros kighway (5P
29} pear Adamaniina and Florida Paslista citles (217 38" 39358 5/ and
51° % 19.71~ W) in S0 Panlostate, southwest of Brazil (Fig. 1A, BL The
Adamamtina Formation consists of fine-to medism-grained sandstones,
mairix-supported  intraformational  conglomeraies, and mudstones
forming multi-lateral and single-stary channels ssparated by Roodplain
and ephemeral lagoons deposits, as well paleosols (comespanding o
medial and distal parts of the: DFS) (Suguio and Barcebos, 1963 Batexsli,
2017 The sandstones ussally present ripples, climbing ripples, cross
lamination and planar-o trough-mross stratification, and imce fossils
{rocis amd iovertshrates) (Fernamdes and Carvalho, 2008; Batexelli,
201 7 The conglomerates are composed of mud and biocasts (dinosaur
and erocodile bones) deposited during warm periods with increased
humddity (Sugulo amd Barcelos, 1983 Fernandes asd Colmbra, 2000;
Baiezelli, 317}

Adamantina Formation s a rich fossilifeross unit daeed from Cen-
amanian ta Maastrichtian undt (Gobbo-Eodngues, 2001; samtuccl and
Bertinl, 20003 Castro et al., 2015) and provides a significant record of
diverse fauna, such as amphibians, dinosaurs, Hmrds, turtles, eroc:
odylomorphs of continental Cremceous of South America (Bertind ez al.,
19493 Saptwoc] and Bertini, 2001; Bertind &t al., 2008 Martinell et al.,
201%; Santuccl and Arruda-Campos, 2011; Tavares et al., 2005; Brum
ef al., M6
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3. Material and methods

The sedimentological context of the burrows was established by
aralysis of lithafackes, paleonurrents, hizrarchical surfaces, and their
relationships with other irace fossils. Sandstone geometry, lihofacies,
ansd thedr facies associmions were defined baged an lithalogy, graim size,
and sedimentary structures, according to Miall (1596)

The burrws structures were measured and described in detail in the
field. Fhotographs, photomosades, and skeiches were made. In the lab.
aratory, high-resolution photos were optimized in Adobe Photoshop
following the protocals {contrast, brightness, and wibranee) of Dorador
aned Hodriguez- Tovar (2004) for image adjustmenis that prowide the best
trace fossils visnalization.

The biogenks arigin was atested uxing the pratocal for the charac-
terization based on shape, length, widih, bemnching, wall srface
morphology, crosscoutting  relationships, complexty, burrow fill,
burrow matio (width /height) (Brambey, 19496 Melchor, 2015 Hembree,
2004) (Fig. A, B). These data were then used 1o assign them to an
ichinctaxaon. In additon, we compared the structures described in Ada-
mantina Formation with paleoichmological and extant vertebrate bur.
rows stodies.

4. Resulis

4.1, Sedimemary contert of burrows

The outcrop studied is in the city of Florida Paulista and is 150 m
long and 12 m high. This outcrop exposes a surcession of river deposits
from the Adamantica Formation, consisting mainly of sandy Geles
Conglomerates formed by clay clasis (pebbles and cobbles) and musd.
stones oocur, respectively, ar the base and top of the sandy lenses, in
fining up-ward cycles.

Baged on the outcrop photomosaics, stradgraphic sections werne
comstnected. The architectural analysis Ideptified bierarchical surfaces
{from the first io the third orders), delimiting the fluvial channel Gacies
associarions. The spatial organdmrion of these associations allowed the
interpretation of the fluvial architecture, according to the methodalogy
af Miall (19%5) (Fig. 3A). From the bottom i the top of the section, five
architertural elements were identified: Element LA (Lateral Accretion
Macroform), CHA01, CH-0E, CH-03 (Chanmels), and OF (Overbank de-
posies) (Fig. A).

The structures of interest are preserved (o the LA element that accurs
at the base of the secibon (Fig. B). This element is constituted by an
intraformational conghomerate ar the base (Fig. dA), with a thickness of
up to OLF m, grading 1o fine to medium-graleed sandstone, well-sorted,
with horizontal lamination and fipplecross lamination. Second.order
surfaces [oomets) with a mean slope of N19O indicate a paleooarrent
from the nomtheast to the southowest (Fig. 48 and ©).

Above element LA, three CH elements (Channels) are superimposed
{Flg. 24 B), consisting of sandy lenses with a conglomeratic base and
mudsione top (fining up-ward cycles). The sandy deposits comprise
mainly fineto coarse-graimed lenticular sandstone with small-scale
ripple cross-laminated sapdstone (5], climbing dpples (Srch, and harl-
zootal laminated sandsioee (Sp) (2.5 m) (Fig. 40, 5B). The upper part of
the: outcrop comprises bioturbated msdstone (Fm) and very-fine sand.
stone with small-scale climbing ripples (Src) (Fig. 9E, F).

The burrow stnectures cccur |n the middle part of the cutcrop, withdn
fine o medism-grained sandsiome with ripple cross-laminated sand.
stome (5r) and horizontal laminated sandstone (Sp) (Flz. 4G and FlL The
burro'ws are grouped closely together in the outcrop, separated by less
than 1.5 m and clearly cross-cuiting the dpples.

Podne-bar migratian (LA element) produced the facles asociatians,
and depositional architeohare was produced by point-bar migration (LA
element) in a meandering fuvial system (Bridge, 2003; Shiers er al.,
20149 The vertical ssccession of the point-bar is indicative of channel
migration along the foodplain. In addition, the foodplain reworking
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during channel migration generated the intraformational conglomerates
(Gm) (Fig. 44

The fiming-upward trend of facies and mudstone (Fm) overlaying the
sandstone indicates a decrease in flow, allowing the seitling from

fulapeed From Hasiolis o1 al (20074

suspension during low-energy evenis. These interpoeiations agree with
previous studies for the snedy area (Sugulo and Barcelos, 1983 Fer
nandes, 1994; Batezdll, 2007).
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4.2, Ichnology
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4.2.0.1. Taemkdium barrerd (Hrodshow, 19210 Desoriprion: the trace fios-
sils are mon:branching, cylindrical, or a slight ellipsoidal average of 1 cm
in cross-section with lengths that range from 5 to 15 cm with variable
arfentation from horizontal, sub-vertical to vertical, and shightly sinsous
(Flg. 4L, D). The deposits show moderate bioturbarion (BS - 4 of Rein-
erk, 19671 The meniscate fill is composed of fine-grained sand, and it
occurs a5 a packeted and segmented backfill forming curved meniscl 2
mm thick.

Remarks: The traces described here are assigned io Taenidinm barrem
due to the absence of lining in their walls, lack of seriations, the het-
erogenents and symmetric meniscl of sperimens thar allow the
distinction from Scoyesls and Beaconites (D Alessandro and Bromley
1947; Keighley and Fickerill, 1994 Savrda et al., 20000 The producer of
Taenidifem isp. 5till in debaie, and several deposit feeders have been
proposed as producers, such as Arthropoda, Millipede, and Oligochasta
| andro and Hromley 1a =t al., 2000y Buatols and
etto, 2007, Verde et al.,

1%87; SavT

aumis and Haslotls

422 Adsmanting vermebrone burrow srucrures

The vertehrate burrows stnaciures occur in the osicrop as loogiiu.
dinal and chligue cross-sections within fine to mediem-grained fluvial
sandstone deposits of Adamantina Formation (Fig. 4E, F). Burmow A is
the most fully expressed longimdinal section of the stinscture and hence
the most completely preserved. The struchare (s exposed as a lateral
cross-section. However, its three-dimensional geometry is partially
preserved. It is a Jshaped simple runnel inclined (D - 14°) from hori-
zonotal to slightly sicuous with po ramifications, branching, of termdnal
chamber.

The runnel length (L) is 73 cm Jong, and ihe height (H) moges from %
emi im & burrow at the base 1o 14 cm at the burrow top. The shaft has a
semicircular cross-gection or half-dome shape with 25 cm narrowing at
the edges of the burmow with a fattened floor (Fig. 5A, B, C)L The burmow

shows a partlally preserved entrance with a slighaly inclined ramp (d'

22) winh grooves and ridges 1 om in width along the floor and burmow
walls. The terminal zone of the burrow does not show a chamber, and
ithe trawe bevomes narrower (% rm) compared io the upper portion of the
burrow emtrance, which presents 14 om of masimuem width (HL The
cross-section ratbo (WoH) of burrow A s —1,7.

The inmer burrow wall shows surficial features, such as swb.
horizontal grooves and ridges ranging from 1 om to 2 om on average
{Flg. 58, i, I, E]. The contact between the burrow with the substrade is
sharp and irregular. The uppermaost portion of the burrow was eroded;
therefare, it is mot possible 1o determine how much of the barrow is
missing. The burmow & filled with massive reddish-brown mudsione
(5YR&/IL

Burrow B shaws a transverse cross-section, with a semicircular eross-
secilon with 390 cm of maximum widib (W) and 14 cm of madmum
height (H) with a cross-section ratio — 2,4 that marrows at the edges af
the burrow with a flactened foor (Fig. 506, H). Burrow B in ramswerss
cross-section is similar to the uppermost portion of burrow A Burrow B
shows grooves and ridges in its wall and is fllled with massive fine-
grained pinkish sandy material (5YR7/4) different fram the surmound-
ing substrate.

5. Discussion
51. Bdogenicity, comtext, and mocemaker

The marphalogy and anchdtecnure of the burrow described here ane
cnmparable i vertebrate burrows observed in the geologioal record and
modemn enviroamenes (Kinkaw, 1999 Haslods et al,, 2007; Hembres,
200 The regularity of shape also suggests a blogenic arigin for stadied
sinaciures (Bertling et al., 20060

The stnectures are crass-cutting bedding planes and sedimentary
stnactures, such as rpples, climb ripples, and plane-parallel beds. Be-
sides this, the presence of ridges (bioglyphs, e.g., Ekdale and De Gibert
2000) on the surfare of the burrow wall suggest seraich digging of the
substraie and thus their biogenic origin.

The association with invertebrate burrows Toenidinm barrem and the
palassenvirommental context of Adamamting Formadon in the study
area suggest that organisms excavabed the veriebrate burrow dug imio
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Fig. 4. A) Go faches enmposed by mudstone elases, B} Sp S facies. O Denadll of Sr facies. 1) Mudsnoses (Fm feic). E) See facies cossposed by climbisg ripples. F)
Bbenibacate invemeliale [Eases fmsils iared Wit B Tai: — Tanrikfium barreni. Note i Tl barvemn cfos-cullisg the 5 and Sp Gl G, H)
Vieatelwli: bisfrows in conbesn of oulcrop, Mot i de bumow choes cuming the S Gckes
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floodplains near river channels. T. barrem is produced by deposit:feeders
commuonly assoclated with low-energy fluvial settings in a floodpladin or
overbank s=ttings with periodically subaerial exposure during periods of
reduced river fow, iypiml of Scoyenda Schoofackes (Buatos and
Mangana, 2011; Rodriguee-Tovar et al, M016)

T. barreni occurs in the wpper pans of point bars in the cwicrop
described here. The absence of pedogenetic evidence, such as roots, or
desiceation features, indicates a moist subsimte with short periodic
subaerial exposure. Therefore, the invertebrate burrows were made inio
the mansitional mone betwesn terrestrial and aquatic environments with
high moisture coment. The distinet massive reddish-brown infilling
material also suggests the excavation during perinds of subaerial sxpo-
sure af the subsirate and the maini re of the L apen at ithe
surface. The posterior infilling of mud occurs during surficial Bows of
low energy.

The size and dimensions, the overall morphalogy of burmows, and
preservarion mode indicate that these sinscoures are most lilely actrib-
utable to burross made by fossarial tetrapods. In addition, the described
burrovws shaw archdrecure different from those made by lungfishes and
ather invenebrates, such as crayfishes or crabs common in fluvial set-
tings, due absence of chambers and other surficlal feamres, such as

paralle] seraich mardes (Dubdel et al, 198% Hasiotis and Minckedl, 1993;
Hastoiis ei al, 1993 Bedasow ei al., 2008; Melchor e al., 2000; Marshall
and Rogers, 200 2; Francischind ot al., 2018}

Adamantina Formation presents mammals, sasropods, theropads,
mesoeucracodylians, and nantles in the fossil record. Howeser, mammals
rarely accur, and there is il f fnssorial bebavior (Bertind &t al.,
1545 Casro et al., 200 5). Thenefore, we disregand this group as poescible
trare makers. We also disregard dinosawrs duwe io the size and archd:
tecture of the burrows (eg., Marin, 2009 The dinosaurs of the Ada.
mantina Formation are large organisms, such as ritancsawrs and
abedicaurids (Sannacel and Bertinl, 2000; Candeiro et al., 2004; Debeoant
and lorl, 20 H).

The crocodylaomorphs from Adamaniina Formation comprise diverss
specimens (Martinell et al., 20159), among them the Barmsmchas salpo.
dovsds (Carvalho et al., 2005) and Armadileaschus arrudai (Marizho and

Carvalba, 2004 show foseorial behavior. According o Carvalho et al.
(2005, the B. solgodoensis dig large and desp burrows for themmaoregu:
lation. However, based on this speries’ body size and anatomy, their
burrows should be more extensive than the described burrows. The
A arrudal, in tum, displayed robust manual claws, robust neck, and
procumbent incisiviforms, interpreted as burrowing adapmtions (Mar-
Inbo and Carvalha, 2009) However, mespeucrocodylian burrows
should be more prominent, extensive, and profoundly different from the
[present case omes, a8 observed by Martinells et al. (2015).

The burrnws here described do not show a terminal chamber, cyplical
of extant crocodiles (Whitaker et al., 2007). Regarding the architecrural
morphology, the absenoe of a terminal chamber suggesis that ithe
iracemiaker did not present a slender and eloogated body, which would
have required some enlargement at the bottom of the bureow for its free
movement and rotation in the change orenmtion, as ooours in lizards
and crocodiles.

Therefore, based an the vertebrate fossil record of the Adamantina
Formation, the architeciure and size of the burrow here described, be-
sides the palenenvironmental convext, the most plausible producer for
this burrow is a freshwadter terrapin (Fleurodica).

5.2 Paleserological significance

Freshwater turtle remains in the Adamantina Formation are rela:
tively common due to a large sumber of side-necked turtles {Testudines:
Pleurodira) that have been documented and collected, mainky Baur.
uemTys elegpons Suarez, B002 (Fig. &) (Suarer, 2002 Berrind et al., 2006).

Although fossorial nartles were not documenied in the Adamantina
Farmation, the burmow architecture is similar i turtbe barmows (Jooes
and Frace, 1950 Wilson, 1991; Kinkw and Grasmueck, 301Z2)
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The surficial features present in the burrow wall were produrced by
example, extant turtles use their fore and hind limb for digging, and
their locomotion inside the burrow gemerate grooves and ridges in
response to their shells and plastron (Fig. 08; E, F, Gl

The general archdrecure of described burrow is very similar to extam
turtles. Jacksom e al. (2005) described a simple, slightly curved shaft
with a 70 cm bong and semiciprular cross-section produced by an extant
desert tortolse (Gophers agessisl) similar o the described burrows.

Giopher tomolses (Gophens polyphems] share the same burrow ar-
chitechure with a gentle slape down and semdcirnular cross-section. In
addirion, the burrow diameter is related o its carapace bength (Jones
and Franz, 1990; Wilson, 1991} Kinlmw and Grasmseck {2012), msing
grounding peneirate radar (GFR), described the architechare of Gopher
toatnises (G polyphemis) and observed clear half-dome shape burrows in
the subsurface. Also, the burrows show a sinuows or downward “cark-
screw” shape, similar to that obsereed in the described bunnow.

The semdciroular/convex roof patiem of burrows s present in marine
or beresirial turdes (Doroff and Eeith, 1990 Claussen et al, 1991;
Kegmett and Christlan, 19%4; Peterson and Stome, 2000; Ligon and
Pelerson, 200 Nix, 2015). Th hape pattern
ithat narrows at the edges reflects d:eca:pxzshapr_-,and.dlz flaitensd
floor produced by the costact with the plasiron s typical of turiles
(Fig. GGG

All the characteristics of extant turtles burrows are present in
described burrows from Adamantina Formation. The mdos of onoss-
section burrows (1,7 burrow A and 28 burrow B) indicate the burmow
is mare elliptical than ciroular, matching the semicincular ar half-dome
shape of modern burrows. In addition, the extant turile burrows do not
show a terminal chamber, smilar to the described burrows.

The burrow dimensions are sultable for extant turtles, terrapins, and
toetolses (Jones and Franz, 1990; Bubova, 1994; Kinkaw and Grasmueck,
200 7). Also, their dimension is suimble with the carapace diameter of

elegans ranging from 13 oo 35 em (Matlaxzl, 2007; Romano
et al., 2013

Burrowing im terrestrial rurtles s associmed with thermoregulation,
aestivation, reproduction, beeeding, and nesting (Grigg e al., 1985
MacDonabd and Mushinsky, 1988; Bulova, 1994; Kinlaw, 1999 Mush-
Inskey e al., 2006) Regarding bunmows for estivation, there is a close
refarinnship with the geographic distriburion of extant torinises species
in areas with herbaceous vegemation or semd-arid to arld areas. (e g.
McEae et al, 1981 These patterns are cbserved in the geological re-
cord, ioo. Accarding to de La Fuenie e al., (2021), a considerahle record
of fossil chelonians associated with seasonal environmenis may pequine
mechanisms for homeostatc regulation, suwch as estivation {Hembres,
2009

In the case of the described burrows, it is impossible to determine a
specific function precisely. However, the side-necked turtles {Tesiu-
dines: Plewrodira ) of the Adamaniina Formation are freshowater. There-
fore, the sedimentary comtext suggests a palenenvironment mear
meandering channels, such as proximal floodpladins and point bars with
humidity indicated by the: presence of 7. bamen. The channel migration
results in paimt bars deposivion allowing the producer 1o dig the point
lhar deposics near channels. Afterward, the channel reworks the previous
sedimenis and erodes the burrow (Fig. 7L

The described burrow preserved in point bar deposits may have been
used by freshiwater nuntles for assdvation in response o semd-and od-
matic conditions of the Adamantina Formation, as obeerved by extant
nartles (Grigg et al., 19466), reaffinming then the semi-and envinonment
prevailing im sowthwestern Brazilian Cretaceows.

Such a climaric context was suitable for the burrowing behavior,
which could hawe helped those animals in thermoregulation and
escaping dehydration, just as observed in Cretaceous terrestrial eroc-
odyliforms of the Bawmn Bagin (eg., Vasconcellos and Carvalba et al,
2005 Mariinelld e 2l 2019)

icircular oo hali-d
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Fig. 7. Concepomil model of bereow occereence in point bar deposi
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Channel migration along
the floodplains and
point bar deposition

Channal erodes the
iaus
point bar deposits

The turtle shell is an evolutonary novelty of mare than 210 Ma of
evolution that resubted in high diversity of forms, sizes, bard and soft-
shelled varieties of shells (Cordero, 20170 In extant tariles the shell
provides diverse benefits, among them shelter, predator defense and
thermareguladon a desplie the locomotory cast {Lyson, 2006 Lyson and
Bever, 2020, however the origin and their ariginal funcrion intrigued
the hinlogises due to the skeletal changes necessary for shell
development.

Recent studies provided a reviston about the shell development and
their function in early stem nunle Enmomsourus (260 Ma) and the earkiest
fullly shelled turtles Preganachelys (—Z10 Ma) and concluded that the

modification observed in Eusstosmns (series of T-shaped
ribs) provided a stable base to operates a shoulder and forelimb digging
mechanism like the found in gopher inninises (Gopherus). Therefore, the
arigimal function of shell |5 an adaptation to fossorial behavior, and the
current protective function of the shell can be an exaptabion (Lyvson,

ing diey | palenenvironment of Adamasting Forssarion.

201 Lyson and Bewer, 2000L

Emmorssanrus and Proganochelys were found in continental s=itings
between terresirial and lacustrine environments (Lyson, 2016), sup-
jporting the hypothesis that the earliest known stem nantles occurred in
terresirial environments with adapiations o siressful conditions, such
aestivation (Lyson, 2004). The fossill record suggests remarkahble simd-
laritdes in fossordal and ostealogical adaptations between extant gopher
tortoise (Gophenss) and Ermomsanrus, however umtil now burrows af
early nuartles has not been dooumented in gendogical record. Our results
suggest that the asstivation is present in rurtles during the Cretaceous,
therefore it is reasonable o infer that fully shelled stem-nartles had
predomidnantly terrestrial habirs with fossorial bebavior to survive dur-
ing harsh periods at beast since the Late Triassic,

&, Conelusions

The struciures reparted occurring in fluvial deposits and cross.
cutting sedimentary stnasctures also present grooves and ridges that
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this burrow is bazed oo the dimencions and marphology with semd-
circular/convex (ratios 1.7 and 2,7) roof pattern that parmows at the
ediges with the flattensd floor and the surficial grooves and ridges in the
floor amd walls is & turile or toridse. The semicircular/convex roof
jpattern that pamnows at the edges with the flanened base is not known
for any other vertebrate burrow in lrerature. Therefore, these chamc:
teristics are crucial for the cormect assigmment of race fossils 1o turtles

shallew rivers ansd lakes of low energy and poorly dradned flosdpladns.
The ooourrence of T. barvem! in the same deposits suggests short times of
subaerial exposure of palmt bars of low-snergy Soodplain with seasonal
dry and pericds. Therefore, the burrow can be associated with thema-
regulation or asstivation. The excepiional record of turile fossils of
producer arganism is a terrapin. Therefore, this work reparts the firs
record of freshwater murtle burrows from the Cretaceous of South
America. This work corroborates with the hypothesis that the onginal
function of the turtle shell is an adapttion of fossorial behavior and
aestivation in hariles.
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ANEXO II

Teofilo-Guedes GS, Silva ML, Batezelli A, Souza MM (2023). Reconhecendo tocas fosseis da estivagdo de peixes
pulmonados (Sarcopterygii, Dipnoi): icnotaxonomia e paleoambiente. Boletim Informativo da Sociedade Brasileira
de Paleontologia - PALEODEST. Aceito para publicacao.
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ABSTRACT — RECOGNIZING LUNGFISH (SARCOPTERYGII, DIPNOI) ESTIVATION BURROWS:
ICHNOTAXONOMY AND PALEOENVIRONMENT.Lungfishes first appeared on Earth around 350 million years
ago in freshwater environments from Gondwana, since when they suffered harsh adaptations through the geological
time, among which, the aestivation capability. Such a behavior keeps preserved in the geological record along the
eras and the fossil burrows own a high potential for environmental inferences. From so much we developed this work
aiming to (i) gather the records once published on this theme, (ii) to discuss the adopted standard by the authors for
interpreting the burrows and their burrowers, and (iii) to discuss the paleoenvironmental significance of the lungfish
burrows presenting a model of its probable occurrence in the landscape context. For such a purpose, we made the
literature review searching for terms related to the theme, in different basis and pages of scientific journals. We have
found 35 articles reporting new occurrences of lungfish burrows, besides uncertain or refuted records, according to
ichnotaxonomical parameters. A large proportion of the papers inform about sedimentary facies and
paleoenvironmental conditions. Essentially, the records occur in areas of shallow rivers and lakes of a semiarid to
subtropical climate, with seasonal humidity variations, but also in coastal environments. Still, from the presented
publications, we consider lungfish aestivation burrows to be safe paleoenvironmental indicators.

Keywords: lungfish; aestivation; ichnofossils; ichnotaxonomy; floodplains; semiarid.

RESUMO - Os peixes pulmonados surgiram ha 350 milhdes de anos em ambientes dulcicolas do Gondwana, desde
quando passaram por importantes adaptacdes para sua sobrevivéncia ao longo do tempo geologico, dentre as quais, a
capacidade de estivag@o. Esse comportamento fica preservado no registro geoldgico ao longo das eras na forma de
tocas fosseis, que possuem elevado potencial para inferéncias paleoambientais. A partir de tanto, desenvolveu-se o
presente trabalho, visando a (i) reunir os registros ja publicados nesse tema, (ii) discutir o critério adotado pelos
autores para a interpretacdo das tocas e seus escavadores, e (iii) discutir o significado paleoambiental das tocas de
peixes pulmonados apresentando um modelo de suas provaveis ocorréncias no contexto da paisagem. Para tal
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proposito foi feita a revisdo de literatura, por meio da busca de termos relacionados ao tema, em distintas plataformas
e paginas de revistas cientificas. Foram encontradas 35 publica¢des comunicando novas ocorréncias de tocas de
peixes pulmonados, além de registros incertos ou refutados, segundo parametros icnotaxondmicos. Grande parte das
publicagdes informa sobre as facies sedimentares e condi¢des paleoambientais. Essencialmente, os registros ocorrem
em areas de rios e lagos rasos de clima semiarido a subtropical, com varia¢des sazonais de umidade, mas também em
ambientes costeiros, testificando que peixes pulmonados do passado eram tolerantes a agua salgada. Ainda, a partir
das publicagdes apresentadas, considera-se que as tocas da estivagdo de peixes pulmonados sdo seguros indicadores
de paleoambiente.

Palavras-chave: peixes pulmonados; estivacdo; icnofosseis; icnotaxonomia; planicies de inundacdo; semidrido.

INTRODUCAO

A presencga de icnofosseis no registro geologico constitui uma rica base de informacgdes a
respeito do modo de vida de animais e plantas do passado e seu estudo ¢ essencial para uma
melhor compreensao dos ambientes em que esses organismos viveram (Miller, 2007). Muitos
comportamentos e relagdes ecologicas podem ser compreendidos a partir desses registros, que,
em geral, manifestam-se em forma de pistas de pegadas, rizolitos, ninhos, restos de fezes
diageneizados, tuneis, sulcos, tocas etc. (Bromley, 1996; Buatois & Mangano, 2011). Mais
recentemente, um tipo especifico de escavacao vem sendo cada vez mais reportado ao redor do
planeta, geralmente em areas sedimentares de rios rasos, lagos ou lagunas, em associagdes de
rochas e paleossolos de clima semidrido a subtropical (e.g. Hasiotis & Mitchell, 1993; McCahon
& Miller, 2015; Sennikov, 2018). Trata-se de estruturas com forma de um cilindro simples, com
secdo transversal circular a eliptica, com terminacdo alargada em forma de gota, cujo interior é
geralmente preenchido por lama sem estrutura e as paredes externas apresentam estriagdes
sub-horizontais a inclinadas. Tais icnofosseis sdo atribuidos a atividade de estivacdao dos peixes
pulmonados (Sarcopterygii: Dipnoi) popularmente conhecidos como peixes pulmonados

(Carlson, 1968; Voorhies, 1975; Dubiel et al., 1987; Hasiotis et al., 2007).

Os peixes pulmonados sdo peixes Osseos surgidos na Era Paleozoica. Atualmente o tdxon

¢ composto pelas familias Ceratodontidae, Protopteridae e Lepidosirenidae. Ceratodontidae
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possui uma unica espécie vivente, Neoceratodus fosteri (Krefft, 1870), que ocorre ao norte da
Australia. Protopteridae ¢ representada pelo género Profopterus, com as quatro espécies, P.
aethiopicus Heckel, 1851, P. amphibius (Peters, 1844), P. annectens (Owen, 1839), e P. dolloi
Boulenger, 1900; distribuidas no Centro-Sul do continente africano. Lepidosirenidae, também
monoespecifica, apresenta Lepidosiren paradoxa (Fitzinger, 1837), que se distribui do norte do

Brasil ao Paraguai (Nelson, 2006; Helfman et al., 2009).

Das familias viventes, Ceratodontidae ¢ considerada a mais antiga, o que ¢ testemunhado
por fei¢cdes morfoldgicas tais como o corpo fusiforme, posicao ventral das nadadeiras peitorais e
cauda heterocerca, além da auséncia de comportamentos mais derivados e complexos tais como
cuidado parental e estivagdo em tocas sob a lama. Nesse caso, durante as estiagens, o género
Neoceratodus se limita a buscar areas pantanosas para se refugiar e realizar a oviposi¢ao no
substrato coberto por folhas. Os Lepidosirenidae, por outro lado, durante os periodos de seca,
produzem tocas, mordendo o substrato lamacento, rotacinando o corpo e eliminando o material
removido, pelas branquias. Isso ¢ feito com o objetivo de encontrar condigdes de maior umidade
e temperaturas mais amenas, de modo a evitar a desidratagdo (Shinomiya, 1970; Helfman et al.,
2009). O peixe pulmonado tem, entdo, reduzidas suas taxas metabolicas a fim de poupar energia,
num estado em que ele pode permanecer por até muitos meses, até que voltem as chuvas
(Voorhies, 1975; Hasiotis & Mitchell, 1993). Assim, a ocorréncia das tocas fosseis esta associada

a paleoambientes semiaridos, de chuvas sazonais.

Além da interpretacao paleoambiental, as tocas de peixes pulmonados foram utilizadas
para caracterizar associacdes ecologicas e comportamentais, assim como a evolucao do
metabolismo no grupo (e.g. McCahon & Miller, 2015). Seu reconhecimento e descri¢do ainda

guarda divergéncias, sobretudo quanto a identificagcdo dos produtores e do critério adotado para
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tanto (e.g. Woodrow & Fletcher, 1969; Hasiotis et al., 1993; Daeschler & Mullison, 2004;
Friedman & Daeschler, 2006; Jones, 2008). Portanto, desenvolveu-se o presente trabalho com o
objetivo de (i) demonstrar a evolucao dos conhecimentos acerca das tocas fosseis da estivagdo
dos peixes pulmonados em diferentes regioes do planeta, (ii) discutir o critério adotado pelos
autores para atribuir seus registros de tocas aos peixes pulmonados, e (iii) discutir, a luz da

literatura especializada, seu papel como indicadores de paleoambiente.

MATERIAL E METODOS

O presente trabalho foi conduzido entre julho de 2020 e abril de 2021, e consistiu em
revisdo de literatura sobre tocas da estivacdo de peixes pulmonados, discussao a respeito do
critério utilizado para atribuir as tocas a peixes pulmonados e a constru¢do de um modelo
paleoambiental da ocorréncia dessas bioturbagdes no contexto da paisagem. Para a revisdo de
literatura, foi feita uma busca por artigos tratando das tocas da estivagdo de peixes pulmonados,
publicados ao redor do planeta, em periddicos cientificos internacionais e locais. Essa busca foi
feita nas plataformas Scholar Google, Scielo, Web of Science e Sci-Hub, além de paginas de
periddicos de areas relacionadas, utilizando-se as palavras “lungfish burrows”, “dipnoi burrows”,
“dipnoan burrows”, “vertebrate burrows”, “lungfish ichnology”, “tocas de peixes pulmonados”,
“tocas de dipnoicos”, dentre outras combinagdes de termos. As conclusdes trazidas nos artigos
encontrados foram confrontadas no sentido de se discutir o critério adotado pelos autores na
atribuicao de suas tocas reportadas, a estivagao dos peixes pulmonados. Para tanto, adaptaram-se
as icnotaxobases de Hasiotis et al. (1993, as quais preconizam que as tocas devem apresentar (i)
uma arquitetura de cilindro simples, (ii) de orientacdo vertical a subvertical, (iii) preenchido por

lamas e areias sem estrutura, e com paredes apresentando (iv) estriagdes inclinadas e uma (v)

casca nitida de sedimento. Para a criagdo do modelo paleoambiental, foi criado um bloco
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diagrama, situando as tocas no contexto de facies sedimentares mais plausivel da paisagem, tendo

como base as informagdes da literatura especializada.

RESULTADOS E DISCUSSAO

Tocas da estivaciao de peixes pulmonados

Ocorréncias ao redor do mundo

Ao todo, 35 trabalhos foram publicados reportando tocas fosseis da estivagdo de peixes
pulmonados (Tabela 1), além de outros registros com atribui¢do considerada incerta quanto aos
escavadores ou quanto a serem de origem organica ou ndo. Tais publicacdes referem-se a
distintas localidades do mundo e a diversos periodos geoldgicos desde o Devoniano. Embora a
maioria desses registros seja do Paleozoico dos EUA, ha um crescente nimero para diferentes

regides do mundo e periodos.

Os primeiros registros que suscitaram a discussao sobre o comportamento de estivacao de
peixes pulmonados no registro fossil sdo do Permiano(?) do Condado Eagle, e Formagao Chinle
(Triassico do Arizona e Utah), dos EUA, tendo sido apresentadas formas cilindricas e
diageneizadas, sem que houvesse convicgdo de sua natureza biogénica (Gabelman, 1955;
Abdel-Gaward & Kerr, 1963). Foram Romer & Olson (1954) que descreveram, no Texas, a
primeira estrutura reconhecidamente produzidas por peixes pulmonados para estivagao,
atribuidas ao género Gnathorhiza (Figura 1.A). Nos anos seguintes, outras ocorréncias se
seguiram a essa para o Paleozoico e Mesozoico dos EUA, dentre as quais, a de Vaughn (1964),
para o Permiano inferior do Novo México, de tocas contendo camara terminal, também
interpretadas como produto da agdo de Gnathorhiza. Apds, Carrol (1965) comunicou novo

registro de escavacdo para o Carbonifero dos EUA (Figura 1.B), também atribuidas ao mesmo
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género, devido a semelhanca com o material de Romer & Olson (op cit). Essas tocas foram
tomadas como evidéncia de que a estivagdo aparecera, na historia dos vertebrados, muito antes do
que se imaginava. Muitas outras ocorréncias foram comunicadas nos EUA desde entdo, para o
Devoniano (Woodrow & Fletcher, 1969), Carbonifero (Thomas & Blodgett, 1986; Garcia et al.,
2006), Permiano (Carlson, 1968; Shelton, 1971; Olson & Bolles, 1975; Berman, 1976; Dalquest
& Carpenter, 1975; Schultze, 1985; Dalquest et al., 1989; LaGarry-Guyon & Wellstead, 1990;
Hasiotis et al., 1993; 2002; Huttenlocker et al., 2005; McCahon & Miller, 2015), Tridssico

(Blodgett, 1983; Gobetz et al., 2006) e Cretaceo (Orsulak, 1997).

Tabela 1. Publicagbes sobre tocas da estivagdo de peixes pulmonados.

Pre Descricio
Periodo e regiio em sen
L ca . Com
Publicacgdes que foram . - Diam
de  Orientagio Topo Base ]
encontradas (cm)
0ss (cm)
0s
. . . 28-4
Romer & Olson, 1954 Permiano, EUA sim vertical --- arredondada 5,510 5
Langston, 1963 Carbonifero, Canada  ndo vertical -—- arredondada 8-10 28
Vaughn, 1964 Permiano, EUA sim  subvertical dilatado bulbosa 4,5-6,5 238-2
Carrol, 1965 Carbonifero, EUA nao vertical -—- - 15 <41
Carlson, 1968 Permiano, EUA sim  subvertical - arredondada 1-10 -
Woodrow & Fletcher, 1969 Devoniano, EUA nao vertical --- arredondada 5-15 <52
Shelton, 1971 Permiano, EUA sim vertical -—- simples 15 30
Olson & Bolles, 1975 Permiano, EUA sim  subvertical - arredondada 1-10 <50
Berman, 1976 Permiano, EUA sim vertical - - 3-10 -
3
Dalquest & Carpenter, Permiano, EUA sim
1975
Bown, 1982 Paledgeno, Egito nao vertical -—- arredondada 4-8,6 332-6
Blodgett, 1983 Triassico, EUA nao subvertical - - 2-9 <130
Schultze, 1985 Permiano, EUA sim --- - -— - -
O'Sullivan et al., 1986 Devoniano, Irlanda -—- - -—- - 5-17 135 (_)2
Thomas & Boldgett, 1986 Carbonifero, EUA - --- --- - 8 ---
Dalquest et al., 1989 Permiano, EUA sim - -—- bulbosa 5-25 -—-
LaGarry & Wellstead, Permiano, EUA . . . . . .
1990
*McAllister, 1992 - - --- - - - -
Hasiotis et al., 1993 Permiano, EUA - subvertical - - 10 <50
Orsulak, 1997 Cretaceo, EUA -— vertical - bulbosa 6 31
Fernandes & Carvalho, Devoniano, Brasil nao vertical --- - 4-5 13
2002
Hasiotis et al., 2002 Permiano, EUA sim vertical - bulbosa 1-5 1%-3
Huttenlocker et al., 2005 Permiano, EUA sim - -
Gobetz et al., 2006 Triassico, EUA nao vertical - bulbosa 5-7 6-35
*Garcia et al., 2006 Carbonifero, EUA - - -—- - - -—-
Surlyk et al., 2008 Cretaceo, Dinamarca -— subvertical - bulbosa 1-8,5 3%-4
*Minikh&Minikh, 2011 Permiano, Russia - - -—- - - -—-
Marshall & Rogers, 2012 Cretaceo, Madagascar ~ --- subvertical - bulbosa 5-11 15-6
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Gaillard et al., 2013 Paledgeno, Franga - vertical - - <17 SgO
%if :t-Krull & Davatzes, Devoniano, EUA sim vertical - - 15 45

McCahon & Miller, 2015 Permiano, EUA sim --- - bulbosa 1-5 8-22
Francischini et al., 2018 Permiano, Brasil nao subveJnical, - - 8 62

Sennikov, 2018 Triassico, Russia - - - bulbosa 6-10 <70
ng;rzeto Junior & Fambrini, Jurassico, Brasil ndo  subvertical — S{)E‘;s:ae 3-5 <11
Rangel et al. 2022 Cretaceo, Brasil sim  subvertical estreito bulbosa 32 ~35

Convencgaoes:*: trabalho ndo disponivel. ---: indefinido ou sem informacdo disponivel. J: eixo longitudinal recurvado

em forma de “J”. Todos os registros apresentam, pelo menos, dois dos critérios propostos por Hasiotis et al. (1993).
Aquelas publicagédes, cuja atribui¢do a peixes pulmonados foi considerada incerta, ndo foram considerados na
presente relagdo (modificado de Dubiel et al., 1987).

Figura 1. Tocas de peixes pulmonados apresentadas em algumas das publicacées aqui discutidas. Todas pelo menos
uma das caracteristicas icnotaxonémicas: forma de cilindro simples, orientagdo vertical a subvertical, estrias
inclinadas, casca de sedimento nas paredes e preenchimento macigo no interior (A. Romer & Olson, 1954, B.

Carroll, 1965; C. Dubiel et al., 1987, D. Fernandes & Carvalho, 2002; E. Gobetz et al., 2006, F. Francischini et al.,

2018).
Em outras regides do mundo houve registros para o Devoniano da Irlanda (O'Sullivan et

al., 1986); Devoniano, Permiano, Jurdssico e Cretaceo do Brasil (Fernandes & Carvalho, 2002;

Francischini et al., 2018; Barreto Junior & Fambrini, 2022; Rangel et al., 2022), Permiano e

Tridssico da Russia (Minikh & Minikh, 2011; Sennikov, 2018), Permo-Carbonifero do Canada

(Langston, 1963), Cretaceo da Dinamarca (Surlyk et al., 2008), Cretaceo de Madagascar

(Marshall & Rogers, 2012), Paledgeno do Egito (Bown, 1982) e Paledgeno da Franca (Gaillard et

al., 2013).

Arquitetura das tocas
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Ha duas variagdes morfologicas, uma das quais apresenta-se em forma de cilindro sem
variagoes de diametro, desde o topo até a base; o outro exibe uma base amplamente alargada, em
forma de gota (Figura 2). O topo frequentemente nao se mostra nitidamente definido (Carlson,
1968; Dalquest et al. 1989) e sua vista em corte transversal pode apresentar variagdes em se¢ao
circular, eliptica ou em forma de “8” (Marshall & Rodgers, 2012), o que se aplica tanto para

espécies extintas, quanto para os atuais Protopterus.

Quanto as suas dimensdes, as tocas apresentam didmetro entre 1 e 25 cm e comprimento
muito varidvel, sendo que as menores registradas possuiam cerca de 6 cm e, as maiores, 130 e
230 cm de comprimento (Blodgett, 1983; O’Sullivan et al., 1986). Hasiotis et al. (1993)
consideram que uma das formas de se distinguir tocas de peixes pulmonados daquelas produzidas
por lagostins (Crustacea, Astacidea), seria seu comprimento, de tal forma que essas ultimas
alcangam até muitos metros, diferentemente das tocas de peixes pulmonados, cujo comprimento
ndo deveria ultrapassar 1 m. Assim, ficam descaracterizados os registros de Blodgett (1983) e
O’Sullivan et al. (1986) como tocas produzidas por peixes pulmonados, uma vez que apresentam

comprimento significativamente maior do que o previsto por Hasiotis et al. (op cit).

Para Voorhies (1975), as tocas de Gnathorhiza representaram o acréscimo sob dtica
paleoicnoldgica da entdo conhecida relagdo de parentesco proximo desses com 0s
lepidossirenideos modernos, uma vez que, segundo o autor, 0 comportamento permanece
praticamente inalterado desde sua origem. H4 casos de menor previsibilidade, como Gobetz et al.
(2006), que descreveram as estruturas de seu achado como apresentando arquitetura
helical(Figura 1.E), diferentemente dos demais casos, que apresentam pequena angulacio, sem
desconfigurar a prevista estrutura de cilindro simples sub-vertical (Hasiotis et al., 1993). A

diversidade morfologica apresentada pelas tocas dos peixes pulmonados modernos sugere que o
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mesmo se aplicasse as espécies extintas. Assim, as tocas reportadas por Gobetz et al. (op cit)
teriam sido as primeiras e Uunicas até entdo, a apresentarem tao grande divergéncia arquitetural
das formas basicas conhecidas, de modo que, apds analisados os padrdes arquiteturais deixados
por diferentes escavadores, como insetos, mamiferos e outros, concluiu-se tratar de tocas de

peixes pulmonados.

No tocante a arquitetura superficial, as tocas apresentam paredes com estriagdes
sub-horizontais a inclinadas e um revestimento distinto do sedimento adjacente, geralmente
composto por lamitos, com possibilidade de haver restos esqueletais. O interior € normalmente,
preenchido por arenitos e siltitos, € com maior potencial para abrigar restos dos escavadores,
inclusive esqueletos completos, em alguns casos (Carlson, 1968; Olson & Bolles, 1975; Hasiotis

etal., 1993).

Comportamento fossorial e estivagdo

A fossorialidade pode ser reconhecida tanto no registro fossil quanto em espécies viventes
de Dipnoi, de modo que ¢ sabido que o comportamento de estivagao conservou-se no grupo
desde o Paleozoico. Nesse sentido, a extinta Familia extinta Gnathorhizidae Miles, 1977 é
reconhecida como a mais proximamente aparentada a moderna Lepidosirenidae. Essa
compreensao foi possivel a partir de estudos dos ossos do topo do cranio, que apresentam uma
sensivel diferenga entre as espécies de peixes pulmonados; além de estudos filogenéticos e

também da capacidade de estivagdo para ambas as familias (Carlson, 1968; Kemp et al., 2017).
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Figura 2. Variagdes da arquitetura morfologica tocas de peixes pulmonados (Baseado em Greenwood, 1987;
Hasiotis et al., 1993; Marshall & Rogers, 2012; Francischini et al., 2018).

Em termos gerais, a analise comparativa entre peixes pulmonados extintos € modernos
tem revelado importantes caracteristicas a respeito do comportamento e biologia desses animais
(e.g. Dubiel et al., 1988; Hasiotis et al., 1993; Jones, 2008). Sabe-se, por exemplo, que os
lepidossirenideos modernos produzem suas tocas da estivagao em planicies aluviais € margens de
lagos. Para tanto, eles mordem o substrato enquanto rotacionam o corpo com movimentos
ondulatorios, expelindo o sedimento pelas aberturas branquiais (Carter & Beadle, 1930; Johnels

& Svennson, 1954; Bouillon, 1961; Greenwood, 1987; Hembree, 2010).

Como conhecido, as tocas constituem cilindros nao ramificados, com terminacao bulbosa,
onde o escavador permanece convoluto por muitos meses, produzindo grande quantidade de
muco pela pele, de modo que o ambiente interno da toca permaneca isolado do ambiente externo
e ndo hajase perda de agua. Carlson (1968) interpretou a auséncia de fei¢des do topo da toca
como possivel produto do retrabalhamento da matriz sedimentar circunvizinha. O mesmo ocorre
unanimemente nos demais registros (Tabela 1), pelo que se conclui tratar-se de um fenomeno de
origem comportamental e ndo diagenética. Ocorre que, para peixes pulmonados modernos a

entrada da toca pode ser preenchida por lama, no caso dos lepidossirenideos do género
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Lepidosiren, enquanto representantes do género Protopterus a mantém aberta, de modo que
possam entrar e sair livremente durante a estivacdo para respirar quando necessario (Smith, 1930;

Bouillon, 1961; Fishman et al., 1992); o mesmo deve ter se aplicado para os géneros extintos.

Neoceratodus fosler
Australia

Profoplenss annactans
Continenie aficang

Lapidasien paradaxa
B ——————

hplerus

Parioda Devoniana

Figura 3. Géneros de peixes pulmonados viventes e um género paleozoico, do Periodo Devoniano. A comparagdo
entre os morfotipos viventes em relag¢do ao género paleozoico demonstra que a evolugdo do grupo favoreceu a
adaptacdo a fossorialidade, de modo a acentuar o morfotipo fusiforme e carater vestigial das nadadeiras, sendo que
L. paradoxa, aparenta a maior especializagdo dentre os géneros viventes (Arte de Encyclopcedia Britannica).

Quanto a nutri¢do, os peixes pulmonados perdem até 15% de sua massa corporal, pois ndo
se alimentam durante esse periodo (Smith, 1930; Janssens, 1964), ¢ o fim do periodo de estivacao
¢ ocasionado pelo retorno das chuvas sazonais, que induz a volta das habituais taxas metabodlicas
(Johnels & Svennson, 1954; Greenwood, 1987; Hasiotis et al., 1993). Os atuais lepidossirenideos
tem o periodo de estivagdo caracterizado pela construgdo de casulos na lama e no meio de folhas
caidas, em planicies de inundagao aluviais e margens de lagos,assim escapam da dessecagao
durante a estagdo seca (Bouillon, 1961). Anatomicamente, os representantes dessa familia
apresentam o corpo esguio e alongado, e nadadeiras filiformes, adapta¢des essas, propicias a

estivacdo (Figura 3, Carter & Beadle, 1930; Sawaya, 1946; Johnels & Svennson, 1954; Romer &

Olson, 1954; Greenwood, 1987).

Comparagdo com peixes pulmonados modernos
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Ha também pontos de divergéncia entre tocas de peixes pulmonados extintos e modernos.
Por exemplo, Schultze (1985), considera que seu registro apresenta consideraveis diferencas com
as tocas produzidas por peixes pulmonados modernos e conclui ainda tratar-se de evidéncia de
que, diferentemente das espécies viventes, registros do Paleozoico apresentam espécies tolerantes
a salinidade. Ainda, peixes pulmonados modernos deixam outros tipos de bioturbagdes no
substrato, como o africano Protopterus, que produzem tubos em forma de “U” e “T” nos quais
costumam nidificar, o que ndo ¢ conhecido em se tratando das espécies extintas (Hasiotis et al.,
1993). Os representantes desse género habitam planicies de inundacao do Rio Gambia, cujo
clima sazonal pode testemunhar estagdes chuvosas de até 5 meses, periodos durante os quais, os
peixes pulmonados estao ativos nos rios € pantanos; na estacao seca, pelo contrario, tem inicio o

periodo de estivacao (Greenwood, 1987).

A B
TR

|100m
(=

Figura 4. Esquema das tocas de peixes pulmonados modernos. As ilustra¢ées mostram a arquitetura morfologica
basica das tocas dos géneros (A) Protopterus e (B) Lepidosiren (Baseado em Hasiotis et al., 1993).

Também a respeito dos Protopterus, foi observado que naturalmente escavam suas tocas de
estivagao por meio de mordedura, geralmente posicionam-se com a cauda voltada para o fundo e
cabeca a entrada; eventualmente suas tocas podem apresentar camara terminal (Figura 4A),

geralmente nos casos de secas mais severas, de modo que podem permanecer ali por muitos
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meses, produzindo grande quantidade de muco, que o auxilia na manutencdao da umidade do
ambiente interno (Voorhies, 1975; Fishman et al. 1992; Greenwood 1987; Sturla et al. 2002;
Hembree, 2010). Lepidosiren, por outro lado, apresenta variados padroes na arquitetura
morfologica de suas tocas (Figura 4B). Diferentemente, os extintos Grathorhiza, ainda que sejam
o grupo extinto mais bem conhecido quanto as tocas da estivacao, apresentam somente dois
morfotipos (Figura 2A e 3B, Romer & Olson 1954; Carlson 1968; Berman 1976; Hasiotis et al.

1993; Hembree, 2010).

Biogenicidade e icnotaxonomia

Restos esqueletais x analise da arquitetura

A presenca ou nao de restos corpéreos no interior das tocas de peixes pulmonados ¢ um
ponto de discussdo na literatura. McAllister (1988), por exemplo, argumenta que a presenga de
ossos de um peixe pulmonado dentro de uma toca ¢ a mais conspicua evidéncia para identifica-lo
como escavador da mesma, o que realmente ocorre em algumas das publicagdes (Romer &
Olson, 1954; Carlson, 1968; Berman, 1976; Dalquest & Carpenter, 1975; Thomas & Blodgett,
1986; McAllister, 1988). Na maioria dos casos, porém, ndo ha restos esqueletais no interior das
tocas. Entdo, a analise da arquitetura da toca se torna um fator essencial para tal, principalmente
considerando-se que a propor¢ao de casos de tocas que possuem 0ssos em seu interior €
consideravelmente pequena (Tabela 1). Ainda Andrews (1991), partindo da mesma premissa que
McAllister (op cit), considera seu registro como de diagnostico incerto, afirmando também, que a

presenca de camara terminal ¢ também consistente com a atividade de lagostins.

De igual modo, uma sucessao de publicagdes a respeito do trabalho de Dubiel et al.

(1987) demonstra a problemadtica associada a diagnose de escavadores de tocas. A atribui¢do
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desses icnofosseis a peixes pulmonados, pelos autores (Figura 1.C), foi questionada por
McAllister (1988), que apontou a auséncia de restos esqueletais como fonte de davida na
ocorréncia, para uma atribui¢ao acurada. Dubiel et al. (1988), por outro lado, argumenta que a
revisao critica tdo somente reitera a auséncia de o0ssos, ndo oferecendo, qualquer hipotese
alternativa para a natureza das estruturas; reafirmando assim, a partir de estudos comparativos
com tocas de peixes pulmonados modernos, além de interpretacdes paleoclimaticas, que a
ocorréncia de Dubiel et al. (1987) tera sido corretamente atribuida a atividade de estivagao de
peixes pulmonados. Hasiotis et al. (1989), todavia, por meio de abordagem icnotaxondmica,
demonstraram finalmente, que as referidas tocas eram mais similares a registros ja conhecidos de
lagostins do que de peixes pulmonados. Ainda Hasiotis & Mitchel (1993) associaram a maior
parte das tocas encontradas na regiao do Platé do Colorado, em Utah, EUA, a atividade deos
crustaceos, € ndo de peixes pulmonados. Isso teria sido ignorado por Dubiel et al. (1987; 1988),
que, além de ndo terem reportado ocorréncias de somatofosseis de peixes pulmonados no mesmo
contexto sedimentar, ndo apresentaram também, as feigdes arquiteturais caracteristicas das tocas

desses animais.

Em discussao similar, Toledo & Bertini (2005) consideraram duvidosa a atribui¢ao do
icnofdssil descrito por Fernandes & Carvalho (2002), de seu , a atividade de estivacao de peixes
pulmonados (Figura 1.D). Os autores argumentaram que o fato de tratar-se de uma estrutura
unica, fragmentada e sem a presenga de restos esqueletais, deve impossibilitar tal atribui¢do com
confiabilidade; ndo oferecendo, contudo, uma andlise arquitetural detalhada tal que pudesse
refutar o achado. Todavia, os proprios Fernandes & Carvalho (2002) ponderaram, em suas
conclusdes, que a auséncia de somatofosseis poderia ser considerado fator de incerteza e deixam

em aberto a conclusdo quanto ao tdxon escavador.
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Também Daeschler & Mullison (2004) e Friedman & Daeschler, (2006) questionaram o
achado de Woodrow & Fletcher (1969) no sentido de que teria sido incorretamente interpretado
como de tocas de peixes pulmonados, pela mesma razao, qual seja, a auséncia de restos
corporeos. Jones (2008), porém, partindo da constatacdo de que a presenca de 0ssos ndo constitui
fator essencial para tal diagndstico, e considerando o critério de Hasiotis et al. (1993), confirmou
que o material de Woodrow & Fletcher (1969) fora corretamente atribuido ao tdxon. Jones (op
cit) revisou ainda o registro cretaceoico de Orsulak (1997), cuja atribuicao a peixes pulmonados
julgou duvidosa, por ndo ter havido descricdo detalhada, além de apresentarem maior variagcao na
orientagdo e sinuosidade na forma, assim como aparente ramificacdo, caracteristicas nao

esperadas para tocas de peixes pulmonados.

Classificagdo icnotaxonomica

Um grande avanco, na dire¢ao de se estabelecer um padrao conceitual e cientifico no
estudo das tocas de peixes pulmonados, deu-se com os primeiros esforgos para sua classificagao
icnotaxondmica. Foram O’Sullivan et al. (1986) quem primeiro propuseram a classificagdo de
tais registros como Beaconites barreti. Hasiotis et al. (2002), demonstraram a necessidade de que
novo icnogénero fosse criado para abrigar as escavagdes de peixes pulmonados. As publica¢des
seguintes ndo apresentaram similar preocupagdo, de modo que somente Gaillard et al. (2013) e
Francischini et al. (2018) fizeram mengao a toponomia Hypichnia em seus manuscritos.
Entretanto, Jones (2008), foi quem estabeleceu o icnogénero Hyperoeuthys Jones & Hasiotis,
2008 para as tocas de peixes pulmonados, caracterizando-o como escavagdes verticais a
subverticais, em forma de bastadocilindro, com terminagao bulbosa e estriagdessuborizontais na
parede, afirmando ainda que os demais registros conhecidos de tocas de estivagdo de peixes

pulmonados devem ser representados pelo mesmo icnogénero.
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Quanto a seu registro, na Formagao Castkill, Devoniano tardio dos EUA, Jones (2008)
propo0s a icnoespécie Hyperoeuthys teichonomos. Jones (op cit), ao propor H. teichonomos,
analisou diferentes materiais anteriormente descritos e sugeriu que as demais variacoes
conhecidas de tocas de peixes pulmonados deveriam ser consideradas diferentes icnoespécies de
Hyperoeuthys. Mais tarde, Lucas et al. (2010) revisaram os materiais de Gobetz et al. (2006), e
propuseram a classificacdo Redondarefugium abercrombieorum, sem, no entanto, fazer mengao a
contribuicao de Jones (2008). Considerando que a revisao de Jones (2008) esteja correta, pelo
principio da prioridade do Cédigo Internacional de Nomenclatura Zoolégica (ICZN), o
icnogénero Redondarefugium seria sinonimia de Hyperoeuthys, ¢ as tocas de Gobetz et al. (2006)
deveriam ser submetidas a nova revisao de icnoespécie. Desde entdo, somente Wiest-Krull &
Davatzes (2014) fizeram mengao a icnotaxonomia das tocas de peixes pulmonados, tendo

registrado nova ocorréncia da mesma icnoespécie, H. teichonomos, também para a Fm. Castkill.

Biogenicidade e diagnostico incertos

A literatura traz ainda, casos de escavagdes de origens diferentes daquelas produzidas por
peixes pulmonados, ou mesmo de origem indefinida. Nesse sentido, Marshall & Rogers (2012)
ressaltam que a existéncia das tocas no contexto deposicional implica em deformagdes na matriz
sedimentar em até alguns centimetros ao redor das bioturbac¢des. H4, porém, estruturas de origem
inorganica, referidas como concregdes tubulares, interpretadas como produzidas pela atividade de
nascentes diageneizadas (Gabelman, 1955) e alteracao hidrotermal (Abdel-Gaward & Kerr,
1963); e ha, ainda, estruturas de origem organica, cujos taxons produtores sao considerados
incertos pelos autores (Andrews, 1991; Bordy & Krummeck, 2016). Essas ocorréncias sdo

assumidas aqui como ndo produzidas por peixes pulmonados, dadas as divergéncias gerais



92

apresentadas em relagdo a maioria dos registros conhecidos e ainda, em relagdo aos critérios

1cnotaxonomicos.

As estruturas de Gabelman (1955) apresentam evidéncias de fluxo de 4gua no interior,
orientacdo predominantemente horizontal (raramente vertical, apenas conectando os tubos
horizontais), e acentuadas variagdes de didmetro. Esses autores citam ainda muitos trabalhos
reportando material similar, o que, foge, contudo, ao escopo do presente trabalho. Abdel-Gaward
& Kerr (1963) apresentam “tubos silicificados” em afloramentos da Formacgao Chinle, Permiano
dos EUA, cuja origem atribuem a acdo hidrotermal. A atribui¢do a uma fonte inorganica foi
questionada posteriormente, por Dubiel et al. (1987), que, comparando o citado registro aos seus
novos icnofosseis, concluiu que esses teriam sido produzidos por peixes pulmonados,

interpretacdo ndo compartilhada pelos autores do presente manuscrito.

Quanto as referidas escavacdes biogénicas, Andrews (1991) apresenta um sitio de tocas
em forma de bastiocilindro, verticais a subverticais, com nitido envoltdrio, preenchimento
macico e distinto do material ao redor, mas sem fei¢des arquiteturais na parede, em fungdo de
fatores diagenéticos (Tabela 1). A mais bem preservada estrutura possui ainda a base dilatada em
camara. A partir desse conjunto de fei¢cdes o autor reconhece a possivel producao por peixes
pulmonados. H4, contudo, outros aspectos que demonstram o contrario, por exemplo, a hipotese
de que 2 dois tubos poderiam ter estado unidos pelo topo, a ramificacdo em “Y” na base de um

dos tubos, o que nao ¢ conhecido em outros relatos de tocas de peixes pulmonados extintos.

Quanto a dilatagcdo na base, ¢ mencionado no préprio trabalho, que trata-se de feicao
esperada também para crustaceos de agua doce. Os icnofosseis descritos por Bordy & Krummeck
(2016), por sua vez, apresentam um conjunto de fei¢des de dificil diagnoseostico, a ponto de os

autores deixarem em aberto a atribui¢ao entre peixes pulmonados, lagostins, anfibios
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lisorofideosias e terapsidos. A orientagao das tocas varia de vertical a suborizontal, a se¢ao ¢
predominantemente circular e ndo ha cadmara ou qualquer alargamento na base ou estriagcdes na
parede externa (Tabela 1). As tocas de peixes pulmonados, sob dtica icnotaxondmica, mostram
orientagdo vertical a subvertical, nenhuma ramificacao, secao predominantemente eliptica,
frequentemente apresentam camara ou ligeira dilatacdo na base e estriagdes quase horizontais na
parede externa (Hasiotis et al., 1993). Ainda Krapovickas et al. (2013) e Xing et al. (2017)
apresentam assembleias de tocas com certas similaridades aos registros de peixes pulmonados,
inclusive quanto a seu contexto paleoambiental; diferencas na se¢do transversal de ambos os
registros, assim como em orientacao e outros detalhes levaram os autores a considerarem

tetrapodes como os mais provaveis escavadores dessas tocas.

Estivacao e paleoambiente

Implicagoes paleoambientais das tocas da estivagdo de peixes pulmonados

Existe um abundante registro paleoicnoldgico para ambientes continentais, todavia uma
pequena quantidade relacionada ao comportamento de estivacao de vertebrados (Hembree, 2010).
A maior parte dos vertebrados escavadores explora ambientes que nao ficam preservados no
registro geologico, tais como areas mais elevadas e com solos bem drenados, reduzindo as
chances de preservagao. Os peixes pulmonados constitui um dos grupos que foge a essa regra
(e.g. Voorhies, 1975). Ainda, a esse respeito, Voorhies (op cit) deduz que a presenca de tocas de
vertebrados € menos comum na literatura cientifica do que nas rochas sedimentares, por
limitagdes, sobretudo, de ordens tafonomica e metodoldgica. O autor observa ainda, a partir
daquele contexto de desenvolvimento do conhecimento sedimentoldgico, que até entdo, pouco

cuidado os pesquisadores demonstravam pouco cuidado com a descri¢ao e analise da matriz
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sedimentar adjacente as tocas, tal que pouco se extraia de informagdo quanto a relagdo do

escavador com a bioturbagao e com o substrato.

Hoje se sabe que a interpretacdo de tocas como abrigos para estivacdo no registro
paleoicnolégico, depende da presenca de feicdes sedimentares que indicam periodos sazonais de
maior e menor umidade (Hembree, 2010). Além disso, a partir da anélise da sedimentologia e da
arquitetura das tocas podem-se inferir aspectos do paleoclima, paleogeografia, paleoidrologia e

paleoecologia (Hasiotis & Mitchell, 1993).

As condi¢des ambientais mais propicias para a estivacao sao aquelas com elevadas
temperaturas e baixa precipitacdo. Relacdo que ¢ bem exemplificada pelo no Permiano da
América do Norte, para o qual muitos registros de escavacdes da estivagao de vertebrados
continentais, ja foram feitos (Hasiotis et al., 2002; Hembree, 2010; Hembree et al., 2004).
Voorhies (1975) considerou que a presenca de tocas da estivagao de peixes pulmonados,
associada a outros diversos fatores constitui forte evidéncia da condigdo de aridez sazonal em
diversas areas da América do Norte durante o Permiano. Outrossim, o autor (op cit) refor¢ou que
outros desses achados, relativos ao Carbonifero da porcao leste do continente, representaram

ainda uma mudanca na antiga compreensao de condigdes climaticas uniformemente imidas.

Ha diferentes argumentos para demonstrar que esse grupo de icnofosseis esta associado a
estivagdo de peixes pulmonados. A presenca de restos esqueletais e marcas deixadas pelas
nadadeiras nas paredes das tocas, a grande similaridade entre os icnofdsseis e tocas da estivagao
de peixes pulmonados modernos, assim como a ocorréncia das tocas em concentradas
aglomeragoes ao longo de um mesmo estrato evidenciando que grandes quantidades de
individuos produziam escavagdes num mesmo contexto ambiental. Essa Esta ultima propriedade,

somada a usual associacdo de feicdes como gretas de ressecacao, evaporitos e rizolitos,
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demonstram que essas ocorréncias se devem a eventos periodicos de seca. Ainda a existéncia de
estratos sobrepostos com essas bioturbagdes, ¢ indicativo de regime sazonal de sucessivos
periodos de seca (Hembree, 2010). Voorhies (1975) defendeu que as tocas fosseis da estivagao de
peixes pulmonados permitem afirmar que tal comportamento permanecera inalterado por mais de
300 milhoes de anos, além de constituirem testemunho autdctone da historia de vida e morte de
populagdes de peixes pulmonados extintos. O autor predisse ainda que futuros achados de idade
ainda mais antiga, deveriam apontar para a origem da estivagao nos peixes pulmonados durante o

Devoniano, periodo critico para a evolucao do grupo.

Tocas foram usadas para interpretar o passado geologico

Historicamente, as primeiras correlagdes entre tocas de peixes pulmonados com o
contexto paleoambiental foram feitas ja por Romer & Olson (1954), apontando que seu registro
reafirmava o conhecimento tido até entdo sobre o clima do Texas paleozoico, marcado por
crescente aridizacdo com variagdes sazonais de chuva. Depois, Carlson (1968) prop6s uma
interpretagdo paleoambiental de deposi¢ao de sedimentos finos caracteristicos de planicie de
inundagdo ou margem de lago, em que a toca entdo descrita, teria sido produzida por um dipnoico
também para fins de estivagdo e protecao contra predadores, num regime de secas sazonais. Foi
ainda Carlson (op cit) quem primeiro descreveu o comportamento dos peixes pulmonados de se
posicionarem verticalmente sobre a cauda dentro da toca durante a estivacdo, o que foi

reafirmado mais tarde por Dalquest et al. (1989).

Ja em dolomitos da Formagao Wellington, Permiano dos EUA, Shelton (1971) observou o
empilhamento de camadas contendo tocas de peixes pulmonados, interpretadas como sucessivos
eventos sazonais de periodos mais imidos e secos. Similarmente, Berman (1976), concluiu seu

estudo constatando, além da ampla distribuicao de Gnathorhiza, também seu papel como
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indicador de climas marcados por secas sazonais. Ainda, o achado constituiu evidéncia
paleoicnoldgica de que tais condi¢des ambientais e climéaticas se teriam se estabelecido primeiro

naquela localidade do Permiano dos EUA, diferentemente do que antes se pensava.

Posteriormente, Bown (1982) descreveu, para a Formagao Jebel Qatrani, Pale6geno do
Egito, icnofésseis diversos, associados a ambiente deposicional fluvial, com comunidade vegetal
tipica de areas pantanosas de mangues costeiros, de clima tropical a subtropical de chuvas de
mongao. O’Sullivan et al. (1986) trouxeram, para a Bacia de Munster, Devoniano Superior da
Irlanda, analise de facies incidente num contexto paleoambiental de rios efémeros com areas de
inundagdo, reafirmando o conhecimento ja tido previamente a respeito daquela localidade. Os
autores (op cit) fizeram ainda associa¢@o entre o comportamento dos peixes pulmonados para
escavagao e relacionam-no com aquele demonstrado pelas espécies viventes. Dentre outras
observagdes, apontaram o fato de as ocorréncias referirem-se a ambientes de clima semidrido,
com secas sazonais. Thomas & Blodgett (1986) comunicaram a primeira ocorréncia de tocas de
peixes pulmonados para a Formagao Breathitt, Carbonifero Superior dos EUA, assumindo
tratar-se de evidéncia de condigdes climaticas semiaridas. Para tanto, os autores correlacionaram
o achado a estudos prévios utilizando dados paleobotanicos e paleoclimaticos. Aparecem
elementos de arquitetura sedimentar interpretados como depdsitos de crevasse, lengdis de areia e

rios meandrantes.

J& os depositos das formagdes Chinle e Dolores, Tridssico Superior dos EUA (Dubiel et
al., 1987), continham facies continentais caracteristicas de canais de rios e planicies de
inundagdo, mantos de areia, areas de lagos, pantanos e deltas. A partir dai, os autores inferiram
ambiente de clima semidrido com oscilagdes sazonais de umidade e temperatura, tomando ainda,

a abundancia dos supostos icnofosseis como indicio de relativa estabilidade nas condi¢des
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ambientais ao longo do tempo de deposicao das unidades litoestratigraficas. Os autores
ponderam, a partir de uma otica comparativa com os Protopterus viventes, que o paleoambiente
das formacdes Chinle e Dolores, caracterizado por areas de lagos e pantanos, teria também
apresentado clima sazonalmente variado, consistentemente ainda com estudos anteriores citados

pelos autores.

O trabalho de Hasiotis et al. (1993) reiterou que os achados relacionados ao Permiano e
Tridssico dos EUA se referem ao mesmo contexto deposicional e paleoambiental, de area
continental com sistemas de rios e lagos, e periodos secos alternados com chuvas sazonais, o que
¢ sustentado por dados paleomagnéticos, além de estudos faciologicos, de arquitetura das tocas e
do registro fossil associado, que traz, além de peixes pulmonados, também lagostins. Os autores,
observando aspectos da morfologia arquitetural e superficial de tocas de peixes pulmonados e
lagostins extintos e modernos, demonstraram a estreita relacao entre icnofosseis, seus produtores
e o paleoambiente.Orsulak (1997), a partir da analise de fécies, constata constatou ambiente de
clima com periodos alternados entre seco e umido, reiterando tratar-se de registro tipico para de

peixes pulmonados.

O registro de Hasiotis et al. (2002) refere-se a um contexto paleoambiental terrestre e de
agua doce, de topografia deprimida, com paleossolos mal drenados, distribuidos em uma
sequéncia de transi¢do entre um clima semiarido a mongao, no Grupo Chase, Permiano do
Kansas. Também a ocorréncia descrita por Wiest-Krull & Davatzes (2014), remete a ambiente
sedimentar de planicie de inundagdo, com arranjo de arenitos e lamitos, caracteristico de eventos
periddicos de cheias. Huttenlocker et al. (2005), ao analisar as assembleias fosseis de jazigos do
Permiano continental dos EUA, concluiram, a partir da predominancia de espécies estivadoras,

incluindo a ocorréncia de tocas do género Gnathorhiza, ser aquele, um paleoambiente de clima



98

sazonal, ja afirmado anteriormente por meio de outras fontes. Os autores reafirmaram a ideia de
que tais condic¢des climaticas teriam influenciado a biota naquela localidade. Gobetz et al. (2006),
em tocas do Grupo Chinle, Permiano dos EUA, observaram fei¢cdes de oxirreducao caracteristicas
de ambiente com variagdes sazonais de umidade em tocas do Grupo Chinle, Permiano dos EUA.
Surlyk et al. (2008) concluiram, a partir da integragao entre a mineralogia, palinomorfos,
estruturas sedimentares e arquitetura de seus icnofdsseis, que seu registro constitui uma
assembleia de tocas de peixes pulmonados e de lagostins, num ambiente de fundo de lago ou
pantano, com periodos intermitentes de seca, no Membro Skyttegard, Cretaceo Inferior da
Dinamarca. Jones (2008) considera considerou que a presenca de Hyperoeuthys teichonomos na
Formacao Castkill, Permiano superior da Pensilvania, constitui um importante elemento na
reconstruc¢ao do paleoclima e paleobiota locais, dado seu elevado numero, consideravelmente
superior aquele de fosseis corpdreos de peixes pulmonados. Também Jones (2008), comparando
tocas fosseis da Formacgao Castkill, do Tridssico dos EUA, com aquelas de lepidossirenideos
modernos, aponta consideravel similaridade entre a morfologia das estruturas e interpreta
equivalente similaridade para o comportamento de estivagao. Marshall & Rogers (2012)
atribuiram as variacoes da secao transversal das tocas, entre circular, eliptica e em forma de “8”,
somado a aglomeracao de estruturas, ranhuras nas paredes e sinais de oxidacao, como evidéncias
de serem essas, estruturas de estivacdo. Esses autores reconheceram, ainda, que a elevada
concentracao de estruturas localizadas reforca o conhecimento tido até entdo, acerca do
paleoambiente da Formagao Maevarano, Cretaceo Superior de Madagascar, no sentido de ter sido
aquele, paleoambiente de regido seca, com clima de variagdes sazonais entre seco € umido.
Marshall & Rogers (op cit) salientam que a perda de massa corpérea e reducdo das taxas
metabolicas influenciam a saida da toca, no sentido de que o corpo do animal deve deformar

menos o sedimento adjacente a toca; e apontam que a presenca de aglomeragdes de mais de 100
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tocas de peixes pulmonados constitui uma das mais conspicuas evidéncias do paleoambiente do
Cretaceo Superior do nordeste de Madagascar, como um complexo pantanoso marcado por

periodos de severas secas.

Ja no Oligoceno do sudeste da Franga, Gaillard et al. (2013) interpretaram que a presenca
das tocas indica os periodos de seca na planicie de inundagao, ao longo do limite da bacia de mar
raso, além de representar a confirmacdo de ideias prévias sobre as condi¢des paleoambientais da
localidade. Note-se, por fim, que as secas representadas pelas tocas estdo ainda associadas a

aridizacgdo crescente durante a chegada do Oligoceno.

McCahon & Miller (2015), por sua vez, comunicaram a ocorréncia de vasta assembleia de
tocas, com multiplas sobreposi¢cdes de camadas de bioturbagdes, indicando sucessivos periodos
de seca ao longo dos anos. A grande quantidade de tocas com restos esqueletais no interior
sugere periodos prolongados de seca, de tal modo que a umidade nio voltasse a tempo de reativar
o metabolismo dos animais e, esses, frente ao severo estresse hidrico e nutricional, morreriam no
interior dos abrigos. A assembleia encontra-se associada a rizolitos, em um contexto deposicional
de sucessivos horizontes de paleossolos caracteristicos de clima semidrido de chuvas de mongao,

em paleoambiente costeiro, do Permiano dos EUA.

Na Formacgao Rio do Rasto, Permiano Médio da Regiao Sul do Brasil, Francischini et al.
(2018) descreveram detalhadamente a segunda e ultima ocorréncia de tocas de peixes
pulmonados da América Latina (Figura 1.F). Uma vez mais, a andalise de facies sedimentares e
paleossolos remete a paleoambiente lacustre de clima quente e seco com variagdes sazonais, na
entdo regido sudoeste do Pangeia. Esse estudo ¢ ainda suportado por datagao absoluta e dados
bioestratigraficos previamente produzidos. O cenario descrito pela analise de facies € interpretado

pelos autores como evidéncia de um periodo do Paleozoico brasileiro marcado por crise biotica
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relacionada a escassez de agua. No mesmo ano (2018), Sennikov (2018) descreveu o segundo
sitio de tocas de peixes pulmonados para o Tridssico Médio da depressdo Cis-Urais, das
Monteanhas Urais, Oeste oeste da Russia. O paleoambiente de facies de depositos de canal em
area costeira, ¢ interpretado pelos autores como evidéncia de clima de secas sazonais,
caracteristico da ocorréncia dos peixes pulmonados estivadores. A partir da auséncia de restos
corporeos nas tocas, os autores concluem que as secas periodicas provavelmente teriam tido curta
duragdo, de modo que ndo incidiriam em mortandade das populagdes no interior das tocas. Os
autores interpretam ainda, que a conhecida riqueza biotica do Triassico regido de dos Cis-Urais
teria criado as condi¢des apropriadas para abrigar numerosas populacdes de consumidores, assim

como os peixes pulmonados.

Peixes pulmonados paleozoicos estivaram a beira-mar: tolerancia a salinidade

Em se tratando de ambientes marinhos, Schultze (1985) discutiu as condigdes
paleoambientais das localidades de seu registro interpretando as tocas de peixes pulmonados
(dentre outros vertebrados) ali encontradas, como um recurso para passar pelas mudancas
ambientais, quando das oscilagdes de maré, o que foi questionado mais tarde, por Cunningham &
Dickinson (1996), considerando o estudo citado, insuficiente em detalhes para tais conclusdes.
Esse trabalho de Schultze (op cit) representou o primeiro achado de tocas de peixes pulmonados
em ambiente marinho, nos depdsitos costeiros do Megaciclotema Wreford, Permiano Inferior dos

EUA.

A maioria dos peixes pulmonados do paleozoico, sobretudo do Devoniano, eram espécies
marinhas (Schultze & Chorn, 1997), e, similarmente ao atual Neoceratodus, nao apresentavam o
comportamento de estivacao, justificando o registro de tocas relativamente pobre. Cunningham &

Dickinson (1996), correlacionando a exposi¢ao subaérea, formagao de paleossolos, elementos de
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arquitetura sedimentar e as tocas da estivagao de peixes pulmonados, apontam-nos como proxies
de um padrao paleoclimatico de sucessivos periodos de maior € menor umidade, propondo, a
partir da hipotese de variagoes ciclicas da influéncia marinha, que a consequente mudanca na
salinidade implicaria que as populacdes de vertebrados variassem ao longo do ano, pois seriam,

principalmente estenohalinas.

Cunningham & Dickinson (op cit) apresentam variagdes sazonais de umidade inseridas
num contexto de maior e menor influéncia marinha em planicies costeiras no Paleozoico dos
EUA. Nesse mesmo sentido, Schultze & Chorn (1997) demonstram que seu registro refere-se a
tocas de espécie tolerante a salinidade, tipica de ambiente de topografia deprimida, entretanto
com capacidade para transitar entre areas de planicies de maré, planicies costeiras e canais de rios

de 4dgua doce.

Na Formagao Ponta Grossa, Devoniano do Brasil, Fernandes & Carvalho (2002), tendo
comunicado o primeiro caso de uma toca fossil de peixe pulmonado na América Latina,
trouxeram a interpretacdo de um paleoambiente de planicie de maré, da supra-maré, com
periodos intermitentes de estiagem. Os autores reforgcam que a maior parte dos antecedentes
referia-se a areas continentais de ambientes dulcicolas, enquanto seu registro dera-se em uma

unidade geoldgica de origem marinha.

Ainda com respeito da tolerancia dos peixes pulmonados paleozoicos a salinidade, Pardo
et al. (2014) reafirma sua presenga em nichos marinhos, sobretudo em areas de recifes de corais e
estuarios, mas também crescentemente em ecossistemas dulcicolas. Assim, a diminui¢ao da
biomineraliza¢ao nos peixes pulmonados desde o Devoniano pode ser indicio da migragao desses
organismos de ambientes marinhos a dulcicolas, em resposta ao baixo risco de predagao por

inimigos naturais dotados de mandibulas suficientemente fortes para tal.
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Figura 5. Modelo paleoambiental da ocorréncia de tocas da estivagdo de peixes pulmonados no contexto da
paisagem (Baseado em Hasiotis et al., 1993; Hembree, 2010, McCahon & Miller, 2015; Nascimento et al., 2017;
Francischini et al., 2018).

Tocas de peixes pulmonados e o Mesozoico Brasileiro

Os dois registros mais recentes de que se tem noticia de tocas de peixes pulmonados se
referem ao Mesozoico Brasileiro, respectivamente Jurassico Superior da Bacia do Araripe
(Barreto Junior & Fambrini, 2022) e Cretaceo Superior da Bacia Bauru (Rangel et al., 2022). O
primeiro caso (Barreto Junior & Fambrini op cit), referente a um sistema fluvial da Floresta
Pertrificada Cariri (Formagdo Missdo Vellha), constitui testemunho paleoicnologico de que o
paleoambiente dessa unidade litoestratigrafica apresentava umidade suficiente para formar canais
e planicies de inundagao durante as chuvas, com pronunciados periodos de seca, que exigiam da
biota, recursos homeostaticos tais como a estivagao. Note-se ainda, que essa ¢ a primeira
ocorréncia de tocas de peixes pulmonados do Gondwana mesozoico, de modo que amplia o

conhecimento de tal comportamento ao longo do tempo geoldgico. No outro registro, o
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paleoambiente de lagos e rios rasos de baixa energia, com clima semiarido do Cretaceo Superior
da Bacia Bauru, ¢ reafirmado por mais uma ocorréncia de estivagdo (Rangel et al. op cit), que se
soma a evidéncias de escavagdo também para termorregulagdo de outros grupos, tais como
crocodilos baurussuquideos (Vasconcellos & Carvalho, 2006) e esfagessaurideos (Martinelli et

al., 2019), lagostins (Nascimento et al., 2017), e queldnios (Teofilo-Guedes et al., 2022).
CONSIDERACOES FINAIS

As publicacdes aqui discutidas, que traziam dados sobre o paleoambiente, apresentam
padrao sedimentoldgico previsivel. As ocorréncias passam em areas de topografia plana e
deprimida, ora em planicies de inundagao e fundos de rios e lagos em contexto continental, ora
em areas de lagunas e estuarios de regides costeiras. Predominam facies areniticas e lamiticas
intercaladas com perfis de paleossolos, indicando condi¢des climaticas semiaridas com padrao

sazonal de umidade (Figura 5).

A partir da revisdo de literatura, conclui-se que (i) muitos dos trabalhos apresentados
mostram abordagens distintas de descri¢cdo das tocas fosseis de peixes pulmonados, enquanto a
abordagem icnotaxondmica traz parametros mais tangiveis. Conclui-se também que (i)
consideravel parte dos registros apresentados nao correspondem aos critérios icnotaxondmicos, o
que sugere que devam ser revisados. Finalmente, a revisao da literatura no presente tema mostra

que (ii1) as tocas fosseis constituem seguros indicadores paleoambientais.
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