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RESUMO

Os peixes pulmonados surgiram hd 350 milhoes de anos em ambientes dulcicolas do Gondwana, desde quando passaram por importantes
adaptagdes para sua sobrevivéncia ao longo do tempo geolégico, dentre as quais, a capacidade de estivagao. Esse comportamento fica preservado
no registro geoldgico ao longo das eras na forma de tocas fésseis, que possuem elevado potencial para inferéncias paleoambientais. A partir de
tanto, desenvolveu-se o presente trabalho, visando a (i) reunir os registros j& publicados nesse tema, (ii) discutir o critério adotado pelos autores
para a interpretagio das tocas e seus escavadores, e (iii) discutir o significado paleoambiental das tocas de peixes pulmonados, apresentando um
modelo de suas provéveis ocorréncias no contexto da paisagem. Para tal propésito foi feita a revisao de literatura, por meio da busca de termos
relacionados ao tema, em distintas plataformas e paginas de revistas cientificas. Foram encontradas 35 publicagdes comunicando novas ocorréncias
de tocas de peixes pulmonados, além de registros incertos ou refutados, segundo pardmetros icnotaxonémicos. Grande parte das publicacoes
informa sobre as fécies sedimentares e condigdes paleoambientais. Essencialmente, os registros ocorrem em dreas de rios e lagos rasos de clima
semidrido a subtropical, com variagoes sazonais de umidade, mas também em ambientes costeiros, testificando que peixes pulmonados do passado
eram tolerantes a dgua salgada. Ainda, a partir das publicacdes apresentadas, considera-se que as tocas da estivagao de peixes pulmonados sao
indicadores seguros de paleoambiente.

Palavras-chave: peixes pulmonados; estivacao; icnofésseis; icnotaxonomia; planicies de inundagao; semiérido.

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.

INTRODUGAO

A presencga de icnofdsseis no registro geoldgico constitui uma rica base de informagoes a respeito do modo de
vida de animais e plantas do passado e seu estudo é essencial para uma melhor compreensiao dos ambientes em que
esses organismos viveram (Miller, 2007). Muitos comportamentos e relagdes ecolégicas podem ser compreendidos a
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partir desses registros, que, em geral, manifestam-se em forma de pistas de pegadas, rizolitos, ninhos, restos de fezes
diageneizados, ttneis, sulcos, tocas etc. (Bromley, 1996; Buatois & Méngano, 2011). Mais recentemente, um tipo
especifico de escavagao vem sendo cada vez mais reportado ao redor do planeta, geralmente em dreas 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
secao transversal circular a eliptica, com terminagao 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 icnofdsseis sao
atribuidos a atividade de estivagio dos peixes pulmonados (Sarcopterygii: Dipnoi) popularmente conhecidos como
peixes pulmonados (Carlson, 1968; Voorhies, 1975; Dubiel et al., 1987; Hasiotis ef al., 2007).

Os peixes pulmonados sao peixes 6sseos surgidos na Era Paleozoica. Atualmente o grupo é composto pelas familias
Ceratodontidae, Protopteridae e Lepidosirenidae. Ceratodontidae possui uma tinica espécie vivente, Neoceratodus fosteri
(Krefft, 1870), que ocorre ao norte da Austrélia. Protopteridae é representada pelo género Protopterus, 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 é considerada a mais antiga, o que ¢ testemunhado por fei¢des morfoldgicas
tais como o corpo fusiforme, posicao ventral das nadadeiras peitorais e cauda heterocerca, além da auséncia de
comportamentos mais derivados e complexos como, por exemplo, o cuidado parental e estivagiao em tocas sob a lama.
Nesse caso, durante as estiagens, o género Neoceratodus se limita a buscar dreas 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, rotacionando o corpo e eliminando o material removido pelas branquias.
Isso é feito com o objetivo de encontrar condi¢des de maior umidade e temperaturas mais amenas, de modo a evitar a
desidratagdo (Shinomiya, 1970; Helfman et al., 2009). O peixe pulmonado tem, entio, reduzidas suas taxas metabélicas
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 fésseis estd associada a paleoambientes
semidridos, de chuvas sazonais.

Além da interpretagdo paleoambiental, as tocas de peixes pulmonados foram utilizadas para caracterizar associagdes
ecolédgicas e comportamentais, assim como a evolugdo do metabolismo no grupo (e.g,, McCahon & Miller, 2015). Seu
reconhecimento e descri¢ao ainda guarda divergéncias, sobretudo quanto a identificacdo dos produtores e do critério
adotado para tanto (e.g.,, Woodrow & Fletcher, 1969; Hasiotis ef al., 1993; Daeschler & Mullison, 2004; Friedman &
Daeschler, 2006; Jones, 2008). Portanto, o presente trabalho foi desenvolvido com o objetivo de (i) demonstrar a evolugio
dos conhecimentos acerca das tocas fosseis da estivagao dos peixes pulmonados em diferentes regides do planeta; (ii)
discutir o critério adotado pelos autores para atribuir seus registros de tocas aos peixes pulmonados; e (iii) discutir,
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 revisao de literatura sobre tocas
da estivagao de peixes pulmonados, discussao a respeito do critério utilizado para atribuir as tocas a peixes pulmonados
e a construgao de um modelo paleoambiental da ocorréncia dessas bioturbagoes no contexto da paisagem. Para a revisao
deliteratura foi feita uma busca por artigos tratando das tocas da estivagio de peixes pulmonados, publicados ao redor do
planeta, em periédicos cientificos internacionais e locais. Essa busca foi feita nas plataformas Scholar Google, Scielo, Web
of Science e Sci-Hub, além de pdginas de periddicos de dreas relacionadas, utilizando-se as palavras “lungfish burrows”,
“dipnoi burrows”, “dipnoan burrows”, “vertebrate burrows”, “lungfish ichnology”, “tocas de peixes pulmonados”, “tocas
de dipnoicos”, dentre outras combina¢des de termos. As conclusoes trazidas nos artigos encontrados foram confrontadas
no sentido de se discutir o critério adotado pelos autores na atribui¢io 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 orientagao vertical a subvertical; (iii) preenchido por lamas e
areias sem estrutura, e com paredes apresentando; (iv) estriagdes inclinadas e; (v) uma casca nitida de sedimento. Para a
criagao do modelo paleoambiental, foi criado um bloco-diagrama, situando as tocas no contexto de ficies sedimentares
mais plausivel da paisagem, tendo como base as informagoes da literatura especializada.
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RESULTADOS E DISCUSSAO

Tocas da estivagiao de peixes pulmonados
Ocorréncias ao redor do mundo

Ao todo, 35 trabalhos foram publicados reportando tocas fosseis da estivagio de peixes pulmonados (Tabela 1), além de
outros registros com atribuigao considerada incerta, quanto aos escavadores ou quanto a serem de origem orgénica ou nao.
Tais publicagdes referem-se a distintas localidades do mundo e a diversos periodos geolégicos desde o Devoniano. Emboraa
maioria das informagdes seja do Paleozoico dos EUA, hd um crescente nimero para diferentes regides do mundo e periodos.

Os primeiros registros que suscitaram a discussao sobre o comportamento de estivagao de peixes pulmonados no
contexto féssil sio do Permiano(?) do Condado Eagle, e Formagio Chinle (Tridssico 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). Romer & Olson (1954) foram os que descreveram, no Texas, a primeira estrutura
reconhecidamente produzida por peixes pulmonados para estivagio, atribuidas ao género Gnathorhiza (Figura 1A).
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 cimara terminal, também interpretadas
como produto da agio de Gnathorhiza. Apés, Carrol (1965) comunicou novo registro de escavagio para o Carbonifero
dos EUA (Figura 1B), também atribuidas a0 mesmo género, devido & semelhanga com o material de Romer & Olson
(1954). Essas tocas foram tomadas como evidéncia de que a estivagio aparecera, na histéria dos vertebrados, muito
antes do que se imaginava. Muitas outras ocorréncias foram comunicadas nos EUA desde entio, 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 Creticeo (Orsulak, 1997).

Em outras regides do mundo ocorre registros para o Devoniano da Irlanda (O’Sullivan et al., 1986); Devoniano,
Permiano, Jurdssico e Cretdceo 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 Canad4 (Langston, 1963), Creticeo da Dinamarca (Surlyk et al., 2008 ), Cretéceo de Madagascar (Marshall
& Rogers, 2012), Paledgeno do Egito (Bown, 1982) e Paledgeno da Franga (Gaillard et al., 2013).

Figura 1. Exemplos de tocas de peixes pulmonados apresentadas em algumas das publicagdes aqui discutidas. Todas apresentam pelo menos uma
das caracteristicas icnotaxondmicas: 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, F.

Figure 1. Lungfish burrows presented in some of the papers discussed herein. All of them present, at least, one of the ichnotaxonomical characteristics:
simple shaft shaped, vertical to sub-vertical orientation, inclined striations and a lining over the walls, and a massive filling. Modified of: A, Romer &
Olson, 1954; B, Carroll, 1965; C, Dubiel et al., 1987; D, Fernandes & Carvalho, 2002; E, Gobetz ef al., 2006; F, F.
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Tabela 1. Publicagdes sobre tocas da estivagdo de peixes pulmonados.

Periodo e Descricao
L regidoem  Presenca .
Publ
blcasoes que foram de ossos Orientagio Topo Base Diam — Comp
(cm) (cm)
encontradas
Romer & Permiano, . .
Olson (1954) EUA sim vertical - arredondada  5,5-10 28-4S5
Langston Carbonifero, _ .
(1963) Canadd nao vertical - arredondada  8-10 28
Permi
Vaughn (1964) e;n&l;no, sim subvertical dilatado bulbosa 4,5-6,5 23-28
Carrol (1965) ~ Cbonifero, - rtical 15 <41
arro EUA ao vertica - - <
Carlson (1968) Permiano, sim subvertical - arredondada  1-10 -
EUA
Woodrow Devoniano
& Fletcher ‘IIEU; ’ nao vertical - arredondada  5-1§ <52
(1969)
Permiano, . . .
Shelton (1971) EUA sim vertical - simples 15 30
1 11 Permi
8;32)& Bolles e;;ljlzno, sim subvertical - arredondada  1-10 <50
Permiano, . .
Berman (1976) EUA sim vertical - - 3-10 -
*
e Pemiano,
EUA
(1975)
Paled
Bown (1982) 2 E;ﬁzno’ nao vertical - arredondada  4-8,6  33-62
Blodgett Tridssico, _ .
(1983) EUA nao subvertical - - 2-9 <130
Schultze Permiano, sim
(1985) EUA
O’Sullivan etal.  Devoniano,
(1986) Irlanda N - - - S-1715-230
Thomas & Carbonifero,
Boldgett EUA - - - - 8 -
(1986)
Dalquest et al. Permiano,
i - - | -2 -
(1989) EUA sim bulbosa 5-25
LaGarry & Permiano,
Wellstead EUA - - - - - -
(1990)
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Periodo e Descricao
L regiao em Presenca .
Publ
ublicagoes que foram  deossos Orientacio Topo Base ]()1ar;1 C(om)p
encontradas om. om.
*McAllister
(1992)
Ea;;c;t)ls etal. Pe;nlljlzno, - subvertical - - 10 <50
Orsulak (1997) Creticeo,EUA - vertical - bulbosa 6 31
Fernandes Devoniano
& Carvalho Brasil ’ nao vertical - - 4-5 13
(2002)
Hasiotis et al. P i
( ;)S(l);)l seta e;ng;no, sim vertical - bulbosa 1-5 10-30
Huttenlocker et Permiano, sim
1 p— —_ —_ p— p—
al. (2005) EUA
. Tridssi
(Gzcz)%zt)z etal r;lf;jl;o, nao vertical - bulbosa 5-7 6-35
*Garcia et al. Carbonifero,
(2006) EUA
lyk et al. t4
?121(1;(378 )e a [i ;Z;C;cé’a - subvertical - bulbosa 1-8,5  30-4S5
*Minikh & Permiano,
Minikh (2011) Russia - - - - - -
Marshall Creta
R;;era ( 28(; 12) Maja;::;r - subvertical - bulbosa 5-11  15-60
oy e TR el - - <17 <90
Wiest-Krull & Devoniano,
i tical - - 1
Davatzes (2014) EUA — vertiea > =
McCah P i
Mff; (;I(;f;) erEI;’J‘Zno’ sim - - bulbosa 1-5 822
Francischini et Permiano, o subvertical, 8 6
al. (2018) Brasil ]
oorsy o - - bubosa 610 <70
Barreto Junior rassico simples e
& Fambrini Ju 7 nio subvertical P 3-5 <11
(2022) Brasil bulbosa
Rangel et al. ta
( za(;lzg;) etal Cl;rzscﬁo’ sim subvertical estreito bulbosa 32 ~35

Convengdes:*: trabalho ndo disponivel. —: indefinido ou sem informagéo disponivel. J: eixo longitudinal recurvado em forma de “J”. Todos os registros
apresentam, pelo menos, dois dos critérios propostos por Hasiotis ez al. (1993). Aquelas publicagdes, cuja atribuigdo a peixes pulmonados foi considerada
incerta, ndo foram considerados na presente relagdo (modificado de Dubiel et al., 1987).
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Arquitetura das tocas

Ha duas variagoes morfoldgicas, uma das quais apresenta-se em forma de cilindro sem variagoes de didmetro, 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 secdo 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 possufam cerca de 6 cm e, as maiores, 130 e 230 cm de comprimento (Blodgett, 1983; O’Sullivan
etal., 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 tltimas alcangam até
muitos metros, diferentemente das tocas de peixes pulmonados, cujo comprimento nao 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. (1993).

Para Voorhies (1975), as tocas de Gnathorhiza representaram o acréscimo sob dptica paleoicnolégica da entao
conhecida relagao de parentesco proximo desses com os lepidossirenideos modernos, uma vez que, segundo o autor, o
comportamento permanece praticamente inalterado desde a sua origem. Ha casos de menor previsibilidade, como em
Gobetz et al. (2006), que descreveram as estruturas de seu achado como apresentando arquitetura helical (Figura 1E),
diferentemente dos demais casos, que apresentam pequena angulagio, sem desconfigurar a prevista estrutura de cilindro
simples sub-vertical (Hasiotis ef al., 1993). A diversidade morfoldgica apresentada pelas tocas dos peixes pulmonados
modernos sugere que o mesmo deve ser aplicado as espécies extintas. Assim, as tocas reportadas por Gobetz et al.
(2006) teriam sido as primeiras e tinicas 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 é normalmente preenchido por arenitos e siltitos, e com maior potencial para abrigar restos dos
escavadores, inclusive esqueletos completos, em alguns casos (Carlson, 1968; Olson & Bolles, 1975; Hasiotis et al., 1993).

Figura 2. Variagdes da arquitetura morfologica tocas de peixes pulmonados (Baseado em Greenwood, 1987; Hasiotis ef al., 1993; Marshall & Rogers,
2012; Francischini et al., 2018).

Figure 2. Variations in the morphological architecture of lungfish burrows (Based on Greenwood, 1987; Hasiotis et al., 1993; Marshall & Rogers, 2012;
Francischini et al., 2018).
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Comportamento fossorial e estivagdo

A fossorialidade pode ser reconhecida tanto no registro fossil quanto em espécies viventes de peixes pulmonados, de
modo que é sabido que o comportamento de estivagio se conservou no grupo desde o Paleozoico. Nesse sentido, a extinta
familia Gnathorhizidae Miles, 1977 é reconhecida como a mais proximamente aparentada 8 moderna Lepidosirenidae.
Essa compreensao foi possivel a partir de estudos dos ossos do topo do crinio, que apresentam uma sensivel diferenca
entre as espécies de peixes pulmonados, além de estudos filogenéticos e da capacidade de estivagao para ambas as familias
(Carlson, 1968; Kemp et al., 2017).

Em termos gerais, a andlise comparativa entre peixes pulmonados extintos e 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 estivacio em planicies aluviais
e margens de lagos. Para tanto, eles mordem o substrato enquanto rotacionam o corpo com movimentos ondulatérios,
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 termina¢io 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 nao haja perda de 4gua. Carlson (1968) interpretou a auséncia
de feigdes 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 fendmeno de origem
comportamental e ndo diagenética. Para peixes pulmonados modernos a entrada da toca pode ser preenchida por lama,
no caso dos lepidossirenideos do género Lepidosiren, enquanto representantes do género Protopterus a mantém aberta, de
modo que possam entrar e sair liviemente durante a estivagio para respirar quando necessario (Smith, 1930; Bouillon,
1961; Fishman et al., 1992), e 0 mesmo deve ter se aplicado para os géneros extintos.

Quanto a nutrigao, os peixes pulmonados perdem até 15% de sua massa corporal, pois ndo se alimentam durante esse
periodo (Smith, 1930; Janssens, 1964 ), e o fim do periodo de estivacio é ocasionado pelo retorno das chuvas sazonais,
que induz a volta das habituais taxas metabdlicas (Johnels & Svennson, 1954; Greenwood, 1987; Hasiotis et al., 1993).
Os atuais lepidossirenideos tém o periodo de estiva¢do caracterizado pela construgio 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 estagio seca
(Bouillon, 1961). Anatomicamente, os representantes dessa familia apresentam o corpo esguio e alongado, e nadadeiras
filiformes, adaptagdes essas, propicias a estivagao (Figura 3, Carter & Beadle, 1930; Sawaya, 1946; Johnels & Svennson,
1954; Romer & Olson, 1954; Greenwood, 1987).

Comparagdo com peixes pulmonados modernos

H4 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 é conhecido em se tratando das espécies extintas (Hasiotis et al., 1993). Os representantes desse género habitam
planicies de inundag¢ao do Rio Gambia, cujo clima sazonal pode testemunhar estagdes chuvosas de até cinco meses,
periodos durante os quais, os peixes pulmonados estao ativos nos rios e pAntanos. Na esta¢io seca, pelo contrario, tem
inicio o periodo de estivagio (Greenwood, 1987).

Também a respeito dos Protopterus, foi observado que naturalmente escavam suas tocas de estivagdo por meio
de mordedura, geralmente posicionam-se com a cauda voltada para o fundo e cabega 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 meses, produzindo grande quantidade de muco, que o auxilia na manutengio 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 padrdes na arquitetura morfolégica de suas tocas (Figura 4B).
Diferentemente, os extintos Gnathorhiza, ainda que sejam o grupo extinto mais bem conhecido quanto as tocas da
estivacdo, apresentam somente dois morfotipos (Figura 2A e 3B, Romer & Olson 1954; Carlson 1968; Berman 1976;
Hasiotis et al., 1993; Hembree, 2010).
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Figura 3. Géneros de peixes pulmonados viventes e um género paleozoico, do Periodo Devoniano. A comparagdo entre os morfotipos viventes em
relagdo ao género paleozoico demonstra que a evolug@o do grupo favoreceu a adaptagdo 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 Encyclopadia Britannica).

Figure 3. Living lungfish genera and one Paleozoic genus, from Devonian Period. Comparison between the living morphotypes in relation to the living
ones demonstrates the group evolution favored their fossorial adaptation so that it strengthened the fusiform morphotype and vestigial character of fins,
being L. paradoxa the probable specialized among the living genera (Art extracted from Encyclopaedia Britannica)

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

Figure 4. Graphical scheme on modern lungfish burrows. The drawings show the basic morphological architecture of burrows of A, Protopterus and B,
Lepidosiren genera (Based on Hasiotis et al., 1993).
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Biogenicidade e icnotaxonomia
Restos esqueletais x andlise da arquitetura

A presenca ou nao de restos corpdreos no interior das tocas de peixes pulmonados é um ponto de discussio na
literatura. McAllister (1988), por exemplo, argumenta que a presenga de ossos de um peixe pulmonado dentro de uma
toca é a mais conspicua evidéncia para identificd-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 h4 restos esqueletais no interior das tocas. Entio, a analise
da arquitetura da toca se torna um fator essencial para tal, principalmente considerando-se que a proporgio de casos de
tocas que possuem 0ssos em seu interior é consideravelmente pequena (Tabela 1). Ainda Andrews (1991), partindo da
mesma premissa que McAllister (1988), considera seu registro como de diagndstico incerto, afirmando também, que a
presenca de cimara terminal é consistente com a atividade de lagostins.

De igual modo, uma sucessio de publicagdes a respeito do trabalho de Dubiel et al. (1987) demonstra a problematica
associada a diagnose de escavadores de tocas. A atribuigao desses icnofésseis a peixes pulmonados, pelos autores
(Figura 1C), foi questionada por McAllister (1988), que apontou a auséncia de restos esqueletais como fonte de duvida
na ocorréncia, para uma atribuicao acurada. Dubiel et al. (1988), por outro lado, argumentam que a revisao critica
tao somente reitera a auséncia de ossos, nao oferecendo, qualquer hipdtese alternativa para a natureza das estruturas;
reafirmando assim, a partir de estudos comparativos com tocas de peixes pulmonados modernos, além de interpretagdes
paleoclimaticas, que a ocorréncia de Dubiel ef al. (1987) terd sido corretamente atribuida a atividade de estivagdo 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 de crusticeos, e ndo de peixes pulmonados. Isso teria sido ignorado por Dubiel ef al. (1987; 1988),
que, além de ndo terem reportado ocorréncias de somatofdsseis de peixes pulmonados no mesmo contexto sedimentar,
nao apresentaram também, as fei¢des arquiteturais caracteristicas das tocas desses animais.

Em discussio similar, Toledo & Bertini (2005 ) consideraram duvidosa a atribui¢io do icnoféssil descrito por Fernandes
& Carvalho (2002) a atividade de estivagao de peixes pulmonados (Figura 1D). Os autores argumentaram que o fato
de se tratar de uma estrutura tnica, fragmentada e sem a presenca de restos esqueletais, impossibilita tal atribui¢ao com
confiabilidade; ndo oferecendo, contudo, uma andlise arquitetural detalhada tal que pudesse refutar o achado. Todavia,
os préprios Fernandes & Carvalho (2002) ponderaram, em suas conclusdes, que a auséncia de somatofésseis poderia
ser considerado fator de incerteza e deixaram em aberto a conclusio quanto ao téxon escavador.

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 razio, qual seja, a auséncia de restos corpdreos. Jones (2008), porém, partindo da constatagio de que a presenca
de ossos 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 taxon. Jones (2008) revisou ainda o
registro do Cretdceo de Orsulak (1997), cuja atribuicdo a peixes pulmonados julgou duvidosa, por nio ter havido
descrigao detalhada, além de apresentarem maior variagdo na orientagio e sinuosidade na forma e aparente ramificagio,
caracteristicas nao esperadas para tocas de peixes pulmonados.

Classificagdo icnotaxondmica

Um grande avango, na diregao de se estabelecer um padrao conceitual e cientifico no estudo das tocas de peixes
pulmonados, deu-se com os primeiros esforgos para sua classificagio icnotaxondmica. Foram O’Sullivan et al. (1986)
quem primeiro propuseram a classificacao de tais registros como Beaconites barreti. Hasiotis et al. (2002) demonstraram
anecessidade de que um novo icnogénero fosse criado para abrigar as escavagoes de peixes pulmonados. As publicagoes
seguintes ndo apresentaram similar preocupagao, de modo que somente Gaillard et al. (2013) e Francischini et al.
(2018) fizeram mengao & toponimia 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 escavagoes
verticais a subverticais, em forma de cilindro, com terminagio bulbosa e estriagdes suborizontais na parede, afirmando
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ainda que os demais registros conhecidos de tocas de estivacao de peixes pulmonados devem ser representados pelo
mesmo icnogénero.

Quanto a seu registro, na Formagio Castkill, Devoniano tardio dos EUA, Jones (2008) propés a icnoespécie
Hyperoeuthys teichonomos, analisando diferentes materiais anteriormente descritos e sugerindo que as demais variagoes
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 classificagao Redondarefugium
abercrombieorum, sem, no entanto, fazer mencao a contribuigdo de Jones (2008). Considerando que a revisao de Jones
(2008) esteja correta, pelo principio da prioridade do Cédigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica (ICZN), o
icnogénero Redondarefugium seria sinonimia de Hyperoeuthys, e as tocas de Gobetz et al. (2006) deveriam ser submetidas
anova revisio de icnoespécie. Desde entdo, somente Wiest-Krull & Davatzes (2014) fizeram mencio a icnotaxonomia
das tocas de peixes pulmonados, tendo referido a icnoespécie H. teichonomos, também para a Formagao Castkill.

Biogenicidade e diagnéstico 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 bioturbagoes. H4,
porém, estruturas de origem inorgénica, referidas como concregées tubulares, interpretadas como produzidas pela
atividade de nascentes diageneizadas (Gabelman, 1955) e alteragao hidrotermal (Abdel-Gaward & Kerr, 1963); e h4,
ainda, estruturas de origem organica, cujos téxons produtores sio considerados incertos pelos autores (Andrews, 1991;
Bordy & Krummeck, 2016). Essas ocorréncias sao assumidas aqui como nao produzidas por peixes pulmonados, dadas
as divergéncias gerais apresentadas em relagao 4 maioria dos registros conhecidos e ainda, em relagio aos critérios
icnotaxonomicos.

As estruturas de Gabelman (1955) apresentam evidéncias de fluxo de 4gua no interior, orientagao predominantemente
horizontal (raramente vertical, apenas conectando os tubos horizontais), e acentuadas variagdes de didmetro. Gabelman
(1955) cita 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 Formagio Chinle, Permiano dos
EUA, cuja origem atribuem a acio hidrotermal. A atribuigao a uma fonte inorgénica foi questionada posteriormente,
por Dubiel et al. (1987), que, comparando o citado registro aos seus novos icnofésseis, concluiram que esses teriam sido
produzidos por peixes pulmonados, interpretagiao nio compartilhada pelos autores do presente manuscrito.

Quanto as referidas escavagdes biogénicas, Andrews (1991) apresenta um sitio de tocas em forma de cilindro,
verticais a subverticais, com nitido envoltdrio, preenchimento macico e distinto do material ao redor, mas sem fei¢oes
arquiteturais na parede, em fungao de fatores diagenéticos (Tabela 1). A mais bem preservada estrutura possui ainda a
base dilatada em cimara. A partir desse conjunto de fei¢des Andrews (1991) reconhece a possivel produgio por peixes
pulmonados. H4, contudo, outros aspectos que demonstram o contrario, por exemplo, a hipdtese de que dois tubos
poderiam ter estado unidos pelo topo, a ramificacio em “Y” na base de um dos tubos, o que néo é conhecido em outros
relatos de tocas de peixes pulmonados extintos.

Quanto a dilatagdo na base, é mencionado no préprio trabalho, que se trata de feicdo esperada também para crusticeos
de agua doce. Os icnofésseis descritos por Bordy & Krummeck (2016), por sua vez, apresentam um conjunto de fei¢des
de dificil diagnose, a ponto de os autores deixarem em aberto a atribui¢ao entre peixes pulmonados, lagostins, anfibios
lisorofideos e terdpsidos. A orienta¢ido das tocas varia de vertical a suborizontal, a se¢ao é predominantemente circular e
nao ha cimara ou qualquer alargamento na base ou estriagdes na parede externa (Tabela 1). As tocas de peixes pulmonados,
sob a 6ptica icnotaxondmica, mostram orientagio vertical a subvertical, nenhuma ramificagao, se¢ao predominantemente
eliptica, frequentemente apresentam cimara ou ligeira dilatagao na base e estria¢des quase horizontais na parede externa
(Hasiotis et al., 1993). Ainda Krapovickas et al. (2013) e Xing et al. (2017) apresentam associagdes de tocas com
certas similaridades aos registros de peixes pulmonados. O contexto paleoambiental, diferencas na segao transversal de
ambos os registros, assim como em orientagao e outros detalhes levaram Krapovickas et al. (2013) e Xing et al. (2017)
a considerarem tetrdpodes como os mais provaveis escavadores dessas tocas.
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Estivacao e paleoambiente
Implicagoes paleoambientais das tocas da estivagdo de peixes pulmonados

Existe um abundante registro paleoicnolégico para ambientes continentais, todavia uma pequena quantidade
relacionada ao comportamento de estivagio de vertebrados (Hembree, 2010). A maior parte dos vertebrados escavadores
explora ambientes que nao ficam preservados no registro geoldgico, tais como dreas mais elevadas e com solos bem
drenados, reduzindo as chances de preservagao. Os peixes pulmonados constituem um dos grupos que foge a essa regra
(e.g., Voorhies, 1975). Ainda, a esse respeito, Voorhies (1975) deduz que a presenga de tocas de vertebrados é menos
comum na literatura cientifica do que nas rochas sedimentares, por limitagées, sobretudo, de ordens tafondmica e
metodoldgica. O autor observa ainda, a partir daquele contexto de desenvolvimento do conhecimento sedimentolégico,
que até entdo, os pesquisadores demonstravam pouco cuidado com a descri¢io e andlise da matriz sedimentar adjacente
as tocas, tal que pouco se extrafa de informagdo quanto a relagio do escavador com a bioturbagio e com o substrato.

Hoje se sabe que a interpretagao de tocas como abrigos para estivagao no registro paleoicnoldgico, depende da presenga
de feicoes sedimentares que indicam periodos sazonais de maior e menor umidade (Hembree, 2010). Além disso, a
partir da andlise da sedimentologia e da arquitetura das tocas podem-se inferir aspectos do paleoclima, paleogeografia,
paleoidrologia e paleoecologia (Hasiotis & Mitchell, 1993).

As condig¢oes ambientais mais propicias para a estiva¢do sio aquelas com elevadas temperaturas e baixa precipitacio.
Relagdo que é bem exemplificada no Permiano da América do Norte, para o qual muitos registros de escavagoes da
estivagdo de vertebrados continentais, j4 foram feitos (Hasiotis ef al., 2002; Hembree, 2010; Hembree ef al., 2004).
Voorhies (1975) considerou que a presenga de tocas da estivagdo de peixes pulmonados, associada a outros diversos
fatores constitui forte evidéncia da condicio de aridez sazonal em diversas dreas da América do Norte durante o Permiano.
Outrossim, Voorhies (1975) reforgou que outros desses achados, relativos ao Carbonifero da porgio leste do continente,
representaram ainda uma mudanga na antiga compreensao de condigdes climaticas uniformemente umidas.

Ha diferentes argumentos para demonstrar que tocas de peixes pulmonados estao associadas a estivagao. A presenga de
restos esqueletais e marcas deixadas pelas nadadeiras nas paredes das tocas, a grande similaridade entre os icnofésseis e tocas
da estivagao de peixes pulmonados modernos, assim como a ocorréncia das tocas em concentradas aglomeragdes ao longo
de um mesmo estrato evidenciam que grandes quantidades de individuos produziam escavagées num mesmo contexto
ambiental. Esta ultima propriedade, somada a usual associagao de feigdes como gretas de ressecagao, evaporitos e rizélitos,
demonstram que essas ocorréncias se devem a eventos periddicos de seca. Ainda a existéncia de estratos sobrepostos com
asbioturbagdes, é 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 milh6es de anos, além de constituirem testemunho autdctone da histéria de vida e morte de populagoes
de peixes pulmonados extintos. Voorhies (1975) 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 evolugao do grupo.

Tocas foram usadas para interpretar o passado geoldgico

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 aridizagio com variagdes sazonais de chuva. Depois, Carlson (1968)
propds uma interpretagio paleoambiental de deposi¢ao de sedimentos finos, caracteristicos de planicie de inundagao
ou margem de lago, em que a toca entdo descrita, teria sido produzida por um dipnoico também para fins de estivacao
e protegdo contra predadores, num regime de secas sazonais. Foi ainda Carlson (1968) quem primeiro descreveu o
comportamento dos peixes pulmonados de se posicionarem verticalmente sobre a cauda dentro da toca durante a estivagao,
o que foi corroborado mais tarde por Dalquest et al. (1989) (veja a Figura S para exemplo do contexto sedimentolégico
e comportamento fossorial).

Jé 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 que, além da ampla distribuicao de Gnathorhiza, o seu
papel como indicador de climas marcados por secas sazonais. Ainda, o achado constituiu evidéncia paleoicnolégica de
que tais condi¢des ambientais e climaticas teriam se estabelecido primeiro naquela localidade do Permiano dos EUA,
diferentemente do que antes se pensava.

— Paleontologia em Destaque, v. 37, n. 77, p. 120-137, 2022 131



Tocas fosseis da estivagao de peixes pulmonados

Figura 5. Modelo paleoambiental da ocorréncia de tocas da estivagao de peixes pulmonados no contexto da paisagem (Baseado em Hasiotis ez al., 1993;
Hembree, 2010; McCahon & Miller, 2015; Nascimento et al., 2017; Francischini et al., 2018).

Figure 5. Paleoenvironmental model for the occurrence of lungfish aestivation burrows within the landscape context (Based on Hasiotis ef al., 1993;
Hembree, 2010; McCahon & Miller, 2015; Nascimento et al., 2017; Francischini et al., 2018).

Posteriormente, Bown (1982) descreveu, para a Formagio Jebel Qatrani, Paledgeno do Egito, icnofésseis diversos,
associados a ambiente deposicional fluvial, com comunidade vegetal tipica de dreas 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, anélise de ficies incidente num contexto paleoambiental de rios efémeros com dreas de inundagio,
reafirmando o conhecimento ja tido previamente a respeito daquela localidade. O’Sullivan ef al. (1986) fizeram ainda
associagdo entre o comportamento dos peixes pulmonados para escavagio e relacionam-no com aquele demonstrado
pelas espécies viventes. Dentre outras observagdes, apontaram o fato de as ocorréncias referirem-se a ambientes de
clima semi4rido, 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 condigoes
climaticas semidridas. Para tanto, Thomas & Blodgett (1986) correlacionaram o achado a estudos prévios, utilizando
dados paleobotanicos e paleoclimaticos. Aparecem elementos de arquitetura sedimentar interpretados como depdsitos
de rompimento de dique marginal (crevasse), lengdis de areia e rios meandrantes.

J4 os depésitos das formagdes Chinle e Dolores, Tridssico Superior dos EUA (Dubiel et al., 1987), continham facies
continentais caracteristicas de canais de rios e planicies de inundagio, lengéis de areia (sandsheets), dreas de lagos,
pantanos e deltas. A partir daf, Dubiel et al. (1987) inferiram um ambiente de clima semidrido com oscilagdes sazonais de
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umidade e temperatura, tomando ainda, a abundancia dos supostos icnofésseis como indicio de relativa estabilidade nas
condig6es ambientais ao longo do tempo de deposigao das unidades litoestratigraficas. A partir de uma dptica comparativa
com Protopterus viventes, também ponderam que o paleoambiente das formagdes Chinle e Dolores, caracterizado por
dreas 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 drea continental com sistemas de rios e lagos, e periodos
secos alternados com chuvas sazonais. Isto é sustentado por dados paleomagnéticos, estudos faciolégicos, de arquitetura
das tocas e do registro fossil associado, que traz, além de peixes pulmonados, também lagostins. Hasiotis et al. (1993),
observando aspectos da morfologia arquitetural e superficial de tocas de peixes pulmonados e lagostins extintos e
modernos, demonstraram a estreita relagio entre icnofdsseis, seus produtores e o paleoambiente. Orsulak (1997), a
partir da andlise de ficies, constatou ambiente de clima com periodos alternados entre seco e imido, reiterando tratar-se
de registro tipico de peixes pulmonados.

O registro de Hasiotis ef al. (2002) refere-se a um contexto paleoambiental terrestre e de 4gua doce, de topografia
deprimida, com paleossolos mal drenados, distribuidos em uma sequéncia de transi¢io entre um clima semidrido a mongao,
no Grupo Chase, Permiano do Kansas. Também, a ocorréncia descrita por Wiest-Krull & Davatzes (2014) remete a um
ambiente sedimentar de planicie de inundagao, com arranjo de arenitos e lamitos, caracteristico de eventos periddicos
de cheias. Huttenlocker et al. (2005), ao analisar as associagdes 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 sazonal, jé afirmado anteriormente por meio de outras fontes. Huttenlocker et al.
(2005) reafirmaram a ideia de que tais condigdes climéticas teriam influenciado a biota naquela localidade. Gobetz
et al. (2006) observaram feicdes de oxirreducio, 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 associagao de
tocas de peixes pulmonados e de lagostins, num ambiente de fundo de lago ou pantano, com periodos intermitentes de
seca, no Membro Skyttegard, Creticeo Inferior da Dinamarca. Jones (2008) considerou que a presenga de Hyperoeuthys
teichonomos na Formagao Castkill, Permiano superior da Pensilvania, constitui um importante elemento na reconstru¢ao
do paleoclima e paleobiota locais, dado seu elevado nimero, consideravelmente superior aquele de fosseis corpdreos de
peixes pulmonados. Também Jones (2008 ), comparando tocas fésseis da Formagao Castkill, do Tridssico dos EUA, com
aquelas delepidossirenideos modernos, apontou consideravel similaridade entre a morfologia das estruturas e interpretou
equivalente similaridade para o comportamento de estivagao. Marshall & Rogers (2012) atribuiram s variagdes da secao
transversal das tocas, entre circular, eliptica e em forma de “8”, somado a aglomeragao de estruturas, ranhuras nas paredes
e sinais de oxidagdo, como evidéncias de serem essas, estruturas de estivagao. Marshall & Rogers (2012) reconheceram,
ainda, que a elevada concentragio de estruturaslocalizadas refor¢a o conhecimento tido até entéo, acerca do paleoambiente
da Formagao Maevarano, Creticeo Superior de Madagascar, no sentido de ter sido aquele, paleoambiente de regiao
seca, com clima de variagdes sazonais entre seco e imido. Marshall & Rogers (2012) salientaram que a perda de massa
corpérea e reducio das taxas metabolicas influenciaram a saida da toca, no sentido de que o corpo do animal deveria
deformar menos o sedimento adjacente a toca; e apontaram que a presenca de aglomeragoes de mais de 100 tocas de
peixes pulmonados constituia uma das mais conspicuas evidéncias do paleoambiente do Cretéceo Superior do nordeste
de Madagascar, como um complexo pantanoso marcado por periodos de severas secas.

J& no Oligoceno do sudeste da Franga, Gaillard et al. (2013) interpretaram que a presenca das tocas indicaria os
periodos de seca na planicie de inundagao, ao longo do limite da bacia de mar raso, além de representar a confirmagao
de ideias prévias sobre as condi¢oes paleoambientais da localidade. Note-se, por fim, que as secas representadas pelas
tocas estao ainda associadas a aridizagao crescente durante a chegada do Oligoceno.

McCahon & Miller (2015), por sua vez, comunicaram a ocorréncia de vasta assembleia de tocas, com multiplas
sobreposi¢oes 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 aumidade nao voltaria 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 rizélitos, em um contexto deposicional de sucessivos horizontes de
paleossolos caracteristicos de clima semidrido de chuvas de mongao, em paleoambiente costeiro, do Permiano dos EUA.
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Na Formagio Rio do Rasto, Permiano médio da Regido Sul do Brasil, Francischini et al. (2018) descreveram
detalhadamente a segunda ocorréncia de tocas de peixes pulmonados da América Latina (Figura 1F). Uma vez mais, a
andlise de ficies sedimentares e paleossolos remete a paleoambiente lacustre de clima quente e seco com varia¢oes sazonais,
na entao regiao sudoeste do Pangeia. Esse estudo é ainda suportado por datacio absoluta e dados bioestratigraficos
previamente produzidos. O cendrio descrito pela andlise de ficies ¢ interpretado por Francischini et al. (2018) como
evidéncia de um periodo do Paleozoico brasileiro marcado por crise bidtica relacionada a escassez de d4gua. No mesmo
ano, Sennikov (2018) descreveu o segundo sitio de tocas de peixes pulmonados para o Tridssico Médio da depressao Cis-
Urais, dos Montes Urais, oeste da Russia. O paleoambiente de fécies, de dep6sitos de canal em drea costeira, € interpretado
como evidéncia de clima de secas sazonais, caracteristico da ocorréncia dos peixes pulmonados estivadores. A partir da
auséncia de restos corpéreos nas tocas, Sennikov (2018) conclui que as secas periddicas provavelmente teriam tido curta
duracio, de modo que nao incidiriam em mortandade das populages no interior das tocas. Sennikov (2018) interpreta
ainda, que a conhecida riqueza bidtica do Tridssico regiao de dos Cis-Urais teria criado as condigdes apropriadas para
abrigar numerosas populagdes de consumidores, assim como os peixes pulmonados.

Peixes pulmonados paleozoicos estivaram a beira-mar: tolerdncia 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 mudangas 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 concluses. Esse
trabalho de Schultze (1985) representou o primeiro achado de tocas de peixes pulmonados em ambiente marinho, nos
depésitos 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, nio apresentavam o comportamento de estivagio, justificando o
registro de tocas relativamente pobre. Cunningham & Dickinson (1996), correlacionando a exposicao subaérea, formagao
de paleossolos, elementos de arquitetura sedimentar e as tocas da estivagio de peixes pulmonados, apontam-nos como
proxies de um padrao paleoclimatico de sucessivos periodos de maior e menor umidade. Propuseram, a partir da hipStese
de variagdes ciclicas da influéncia marinha, que a consequente mudanga na salinidade implicaria que as populagdes de
vertebrados variassem ao longo do ano, pois seriam, principalmente estenohalinas.

Cunningham & Dickinson (1996) 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 se refere a tocas de espécie tolerante a salinidade, tipica de ambiente de topografia
deprimida. Entretanto, com capacidade para transitar entre dreas de planicies de maré, planicies costeiras e canais de
rios de 4gua doce.

Na Formagio Ponta Grossa, Devoniano do Brasil, Fernandes & Carvalho (2002), tendo comunicado o primeiro
caso de uma toca f6ssil de peixe pulmonado na Ameérica Latina, trouxeram a interpretagio de um paleoambiente de
planicie de maré, da supra-maré, com periodos intermitentes de estiagem. Os autores refor¢am que a maior parte dos
antecedentes se referia a dreas 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) reafirmam
sua presenca em nichos marinhos, sobretudo em dreas de recifes de corais e estudrios, mas também crescentemente em
ecossistemas dulcicolas. Assim, a diminui¢do da biomineralizagio 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.

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 Juréssico Superior da Bacia do Araripe (Barreto Junior & Fambrini, 2022) e Cretédceo Superior da
Bacia Bauru (Rangel et al., 2022). O primeiro caso (Barreto Junior & Fambrini, 2022), referente a um sistema fluvial da
Floresta Pertrificada Cariri (Formagao Missao Velha), constitui testemunho paleoicnolégico de que o paleoambiente
dessa unidade litoestratigrafica apresentava umidade suficiente para formar canais e planicies de inundagao durante
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as chuvas, com pronunciados periodos de seca, que exigiam da biota, recursos homeostaticos, tais como a estivagao.
Note-se ainda, que essa é a primeira ocorréncia de tocas de peixes pulmonados do Gondwana mesozoico, de modo que
amplia o conhecimento de tal comportamento ao longo do tempo geolégico. No outro registro, o paleoambiente de
lagos e rios rasos de baixa energia, com clima semidrido do Cretéceo Superior da Bacia Bauru, é reafirmado por mais uma
ocorréncia de estivagao (Rangel et al.,, 2022), que se soma a evidéncias de escavagdo também para termorregulagio de
outros grupos, tais como crocodilos baurussuquideos (Vasconcellos & Carvalho, 2006) e esfagessaurideos (Martinelli
et al., 2019), lagostins (Nascimento et al., 2017), e quelénios (Teofilo-Guedes et al., 2022).

CONSIDERAGOES FINAIS

As publicagdes aqui discutidas, que trazem dados sobre o paleoambiente, apresentam padrio sedimentolégico
previsivel. As ocorréncias passam em dreas de topografia plana e deprimida, ora em planicies de inundagao e fundos
de rios e lagos em contexto continental, ora em 4reas de lagunas e estudrios de regies costeiras. Predominam fécies
areniticas e lamiticas intercaladas com perfis de paleossolos, indicando condi¢des climdticas semidridas com padrao
sazonal de umidade (Figura S).

A partir da revisio de literatura, conclui-se que (i) muitos dos trabalhos apresentados mostram abordagens distintas
de descrigao das tocas fosseis de peixes pulmonados, enquanto a abordagem icnotaxonémica traz parimetros mais
tangiveis. Conclui-se também que (ii) considerével 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 (iii) as tocas fésseis constituem seguros indicadores paleoambientais.
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