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Resumo

O estudo da fauna cavernicola ¢ instigante porque abre
possibilidades de realizagio de trabalhos em que € possivel testar
hipéteses sobre a evolugdo de caracteres ¢ discutir possiveis for-
mas de adaptagio. A identificagio de caracteristicas adaptativas
em uma espécie € feita classicamente através da comparagao de
caracteristicas morfolégicas, fisiolégicas e comportamentais en-
tre espécies proximas. A cronobiologia veio introduzir caracteris-
ticas temporais, que permitem ampliar a andlise ¢ mudar o enfoque
da comparagio. Dadas as peculiaridades do ambiente cavernicola,
poder-sc-ia esperar encontrar formas especiais de adapragao tem-
poral, abrindo-se assim novas perspectivas nos estudos dc evolu-
¢ao da ritmicidade e das estratégias adaptativas de espécics
cavernicolas. O objetivo aqui ¢ apresentar algumas das possibili-
dades de interpretagio da adaptagio temporal em cavernicolas.

Unitermos: ritmos bioldgicos, espécics cavernicolas, adaptagao,
evolugio, cronobiologia
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Summary

Studies on cave fauna are very instigating because they allow
to test hypotheses about character evolution and provoke
discussions about possible ways of adaptation. Traditionally, the
identification of adaptive features of a species is done through the
comparison of close relatives, generally employing morphological,
physiological and behavioral characteristics. Chronobiology adds
temporal characteristics to these comparative studics. Considering
the peculiar features of cave environments, special ways of tem-
poral adaptation and new perspectives of studies on evolution of
rhythmicity might be expected. The aim in this paper is to
introduce some possible interpretations of temporal adaptation
in cave species.

Key words: biological rhythms, cave species, adaptation,
evolution, chronobiology

Introducao

O estudo da fauna cavernicola ¢ instigante porque abre pos-
sibilidades de realizagio de trabalhos em que ¢ possivel testar hi-
poteses sobre a cvolugdo de caracteristicas morfoldgicas, fisio-
l6gicas ¢ comportamentais. Sendo esta fauna proveniente de es-
pécies que habitavam a superficie, os organismos que colonizam
cavernas podem apresentar modificagoes que possibilitaram a
ocupagao, com sucesso, de um habitat bastante singular (Culver,
1982, Parzefall, 1986; Holsinger e Culver, 1988). O ambiente
cavernicola ¢ usualmente caracterizado pela auséncia de luz, ele-
vada umidade relativa do ar e temperaturas didrias pouco varid-
veis (Barr, 1968; Poulson e White, 1969; Howarth, 1983), con-
digbes cstas, praticamente inexistentes nos ambientes de superfi-
cic ¢ que podem levar ao surgimento de estratégias adaptativas
bastantc cspeciais.
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Tradicionalmente a procura das caracteristicas adaptativas
de uma espécie ao seu meio ambicnte ¢ feita entre suas caracteris-
ticas morfologicas, fisiologicas ¢ comportamentais, comparando-
as com aquelas apresentadas por uma espécic proxima que ocupa
outro habitat. Mais recentementc, a cronoebiologia veio introdu-
zir outro cardter importante para esses estudos comparativos. A
cronobiologia estuda as caracteristicas temporais dos organismos,
inclusive ¢ especialmente os ritmos biologicos (Rotenberg ct al.,
1997), incluindo a interpretagao dos fendmenos, os intervalos de
suas recorréncias € as caracteristicas ambicntals no momento ¢m
que cles ocorrem. Dadas as peculiaridades do ambiente cavernicola,
com sua auséncia de ciclos, ou entao, com seus ciclos de baixa
amplitude, poder-se-ia esperar que alguns dos organismos que o
colonizam apresentasscm formas especiais de adaptagao tempo-
ral, abrindo-sc assim uma nova perspectiva nos estudos de evolu-
¢ao da ritmicidade.

O objetivo deste trabalho € apresentar algumas das possibi-
lidades dc interpretagao da adaptagio temporal em animais
cavernicolas.

1) Fauna cavernicola

Os animais que vivem cm cavernas sio normalmentc classifi-
cados em trés catcgorias, de acordo com a sua relagio ecolégico-
evolutiva com o ambiente subterrineo (Holsinger e Culver, 1988):
os trogloxenos compreendem aquelas espécies cujos individuos sao
regularmente encontrados em cavernas, mas que necessitam retornar
a superficie para completar seu ciclo de vida (em geral para alimen-
tagio c/ou reprodugio); os troglofilos incluem as espécies cujos
individuos podem habitar os ambientes epigco ¢ subterraneo € po-
dem completar seu ciclo de vida em um ou outro ambiente; € 05
troglobios sao exclusivamente cavernicolas, sendo restritos a cssce
meio. A classificacio de uma espécic cavernicola em uma dessas
categorias depende de cstudos detalhados sobre a biologia ¢ ccolo-
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gia do grupo (Gnaspini, 1996). Estudos cronobioldgicos de ani-
mais de cada uma dessas categorias mostraram que os padroes de
atividade parecem refletir o tipo de relagio que cada espécie tem
com a caverna (Saunders, 1982). Como animais troglébios,
trogloxenos e trogléfilos mantém diferentes graus de contato ¢ re-
lagio com a superficie, estas caracteristicas temporais especiais seri-
am de se esperar, uma vez que os ritmos de atividade/repouso sio
estreitamente vinculados a ciclos ambientais, como foi demonstra-
do na maior parte das espécies epigeas.

2) Adaptagio temporal

A adaptagio ¢ a conseqiéncia evolutiva da selegio natural,
agindo sobre individuos geneticamente diferentes. O resultado é
um processo através do qual uma populagio torna-se ajustada ao
ambiente onde vive (Avers, 1989). Entretanto, nio se pode assu-
mir ‘a priori’ que todas as caracteristicas de um organismo sejam
adaptativas; algumas delas podem ter sido mantidas na auséncia
de selegao natural, instalando-se através do actimulo de mutagoes
neutras, ou entao, por sua associagio genética com outro cardter,
este sim, preservado seletivamente (Futuyma, 1992).

Considerando um ambiente ciclico, um organismo que
pudesse prever as transi¢oes de fases ¢, além disso, que pudesse
marcar internamente esse tempo para poder prescindir de sinais
externos para iniciar antecipadamente o processo de ajuste estaria
¢m vantagem em relagdo a outros que teriam de responder direta-
mente a mudanga (Marques ¢ Waterhouse, 1994; Menna-Barreto,
1997). O fendmeno de antecipagio somente ¢ possivel pela exis-
téncia de um relégio biolégico, enddgeno, auto-sustentado, ge-
rador dos ritmos que se manifestam em virios processos ¢ em
diversos niveis da organizagio dos seres vivos. Dentre os ritmos,
os mais estudados sao aqueles que se aproximam de 24 h, sendo
chamados de circadianos (Halberg, 1960), Os ritmos biologicos
expressam-se mesmo sob condigoes ambientais constantes - con-
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digao de hivre-curso — quando mostram um periodo caracteristi-
co, especifico para cada espéeie, o periodo em livre-curso
(Bunning, 1960). A existéncia de um ritmo endogeno, por si so,
nao proporciona ao individuo um ajuste temporal ao ambicente,
que so ¢ possivel por ser o relogio biologico sensivel a ciclos
ambientais, bioticos ¢ abioticos, conhecidos como “Zeitgebers™
(Aschott, 1960). O “Zeitgeber™ ¢ percebido pelo sistema senso-
rial ¢ seu sinal ¢ transmitido ao relogio biologico, tendo como
consequéncia a sincronizagio (também conhecida como
arrastamento’) do ritmo. Assim, o ritmo em livre-curso tem sua
fase ¢ frequéncia ajustadas, que se tornam iguais aquelas do ciclo
ambiental (Pittendrigh, 1981; Marques et al., 1997).

Para a maioria das espécies que vivem sobre a superficie, o
ciclo de claro/escuro ¢ o principal Zeitgeber dos ritmos bioldgi-
cos (Aschotft, 1960). Contudo, para aqueles organismos que vi-
vem em ambientes isolados do ciclo claro/escuro, outros fatores
ciclicos podem ser responsaveis pela sincronizagao, por exemplo,
ciclos de temperatura, umidade, efeitos sociais de grupo, etc.

A expressao de um ritmo arrastado pode ser modificada
pela agao de alguns fatores ambientais, que podem ter uma agao
direta sobre o ritmo expresso, modificando-o sem que haja
envolvimento do relogio biologico; a esse fendmeno chama-se
mascaramento (Aschott, 1960). No mascaramento, o Organismo
responde imediatamente ao estimulo ambiental; como o desper-
tar ¢ consequente episodio de alerta, quando um pulso de som ¢
administrado durante o sono de um individuo, por exemplo. Sabe-
se, neste caso, que o relogio nao for anngido, porque o alerta nao
ird se repetir nos dias seguintes. A exemplo do que acontece com
os Zeitgebers, tatores bioticos, como: estimulos sociais, presenga
de parceiro sexual, de predadores ete. podem constituir-se em agen-
tes mascaradores poderosos, tal como for observado, entre ou-
tros, por Loher (1979) em grilos ¢ por Aschoft ¢ Von Goctz
(1988) em hamsters.
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Em resumo, a adaptagao temporal depende da existéncia de
um relogio biologico e de sua sensibilidade a eventos ambientais
¢ consiste, basicamente, na harmonizagio entre a ritmicidade bi-
oldgica ¢ os ciclos ambientais. A sobrevivéncia dos organismos
depende da antecipagio; do arrastamento, que garante a sincro-
nizagao de um individuo com o ambiente ¢ de todos os individu-
os de uma populagio, permitindo o encontro dos sexos; ¢ do
mascaramento, que promove o ajuste temporal fino de uma espé-
cie ao seu ambiente (Page, 1989).

3) Caracterizagio temporal do ambiente cavernicola

Devido aos movimentos da Terra ao redor de seu eixo ¢ do
Sol ¢ aos ciclos lunares, todos os organismos estio sujeitos a flutuagoes
didrias ¢ sazonais das condigoes ambientais. Algumas dessas flutuagoes
530 recorrentes, isto €, constituem eventos que se repetem periodica-
mente, como por exemplo, ciclos associados com o dia e a noite,
estagoes do ano, fases da lua ¢ oscilagbes das marés.

Considerar o ambiente cavernicola como um todo homoggé-
neo, quanto sc trata da presenga de ciclos ambientais, pode levar a
erros. Trés regioes podem ser reconhecidas em cavernas: a regido
de entrada ¢ penumbra, onde existe iluminagio; uma zona inter-
mediiria, onde ndo hd iluminagio, mas a temperatura ainda ¢ vari-
dvel; ¢ uma zona profunda, onde ndo hd iluminagio ¢ a temperatu-
ra ¢ praticamente constante ao longo do dia ¢ do ano (Poulson ¢
White, 1969; Howarth, 1983; Holsinger ¢ Culver, 1988). Entre-
tanto, nem todas as cavernas apresentam estas zonas; apenas as
maiores ¢ mais longas possuem uma regiio profunda bem defini-
da. A ropografia, o niimero de entradas, o tamanho dos condutos
¢ da caverna, entre outros, sio fatores que influenciam o estabele-
cimento de cada uma dessas zonas (Racovitza, 1975). Nas zonas
intermedidria ¢ profunda, virios ciclos ambientais estio ausentes,
enquanto que outros (e.g. variagoes de temperatura) podem estar
presentes, porém sempre atenuados,
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Para investigar quais varidveis ambientais poderiam estar
atuando como Zeitgebers, esse zoneamento deve ser considera-
do. Assim, as regides proximas da entrada apresentam ciclos de
luz, temperatura ¢ umidade semelhantes aos ambientes da super-
ficic. Estes ciclos mostram, em geral, pequena amplitude, mas
nem assim sio menos importantes. Os organismos que vivem
nessa zona podem perceber facilmente a oscilagio desses fatores.
Um exemplo sio os carabideos Laemostenus spp., que vivem per-
to de entrada de caverna e que apresentam ritmos circadianos de
atividade (Weber et al., 1994; 1995) perfeitamente sincroniza-
dos. A sincronizagao do ritmo de atividade de organismos da zona
de entrada ¢ de fundamental importincia para sua sobrevivéncia.
A sincronizagio vai proporcionar a garantia de permanéncia em
locais com temperatura ¢ umidade relativa adequadas ¢ a nio-
exposigio a regioes iluminadas, onde esses organismos seriam
presas ficeis de predadores epigeos.

A zona profunda ¢ mais dificil de ser caracterizada tempo-
ralmente, uma vez que ciclos geofisicos nio sio evidentes. Fato-
res biéticos e abiGticos que representassem alguma ligagio com a
superficic poderiam gerar ciclos, como o ritmo didrio de ativida-
de de morcegos ou flutuages sazonais dos rios subterrineos. Esses
fatores estio claramente relacionados com ciclos de disponibili-
dade de alimento e de niveis de umidade, ambos reconhecidos
como Zeitgebers efetivos para espécies epigeas. Outro possivel
Zeitgeber seriam ciclos de correntes de ar, com diregio ¢ tempe-
ratura diferentes durante o dia ¢ a noite, determinados pelas ca-
racteristicas fisicas da caverna aliadas as caracterfsticas climdricas
da regido. Sabe-se que estes ciclos podem determinar, em algu-
mas cavernas, flutuagoes didrias ¢ recorrentes da temperatura,
mesmo de regioes profundas (Howarth, 1980).

Em resumo, hdbitats cavernicolas sio ambientes peculia-
res; suas condigoes ambientais ndo podem ser consideradas me-
ras simplificagoes daquelas encontradas na superficic. Igualmente
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as especializagoes de parimetros cronobiolégicos devem repre-
sentar modificagoes das caracteristicas ritmicas das espéceics epigeas
¢ nao podem ser interpretadas a priori como simples regressocs
de componentes.

4) Caracteristicas ritmicas dos animais cavernicolas

A presenqa de osciladores bem desenvolvidos ¢ sincroniza-
dos foi demonstrada nos trogloxenos estudados, como MOICEgOs
(Joshi ¢ Chandrashekaran, 1982) ¢ grilos (Campbell, 1976). As
cvidéncias indicam que o arrastamento ocorre pela exposicio a
uma iluminagio de intensidade muito baixa quando os animais
sacm da caverna, e.g., luz das estrelas ou da lua, ou por uma “ava-
liagao” da intensidade luminosa externa através de visitas periédi-
cas a entrada da caverna ao anoitecer (Tivente, 1955). Similar-
mente, episodios curtos de locomogao, antecipando a fasc de ati-
vidade, também foram verificados em morcegos que habitam s6-
taos (De Coursey ¢ De Coursey, 1964). A importincia ecolégica
de um sistema circadiano endégeno nesses casos ¢ evidente, uma
vez quc o relacionamento com o ciclo claro-escuro ¢ mantido.
Além disto, a manutengio de uma relagio de fase estivel com o
inicio do escuro ¢ de fundamental importincia para a sobrevivén-
cia da espécic.

Para os troglofilos, padroes de locomogio controlados pelo
relogio biolégico foram evidenciados em algumas espécies de
besouros carabideos do género Duvalius (Lamprecht ¢ Weber,
1982) ¢ no peixe ambliopsidco Cholggaster agassizi (Poulson e
Jegla, 1969). Por definigio, as espécies troglofilas ocupam caver-
nas, mas podem também ser encontradas em ambientes epigeos
com caracteristicas microclimdticas semelhantes, por exemplo, em
fendas ou embaixo de troncos caidos. Portanto, a manutengio de
um sistema temporal nesses animais poderia ser tentativamente
interpretada como resultado do fluxo génico, devido aquelas po-
pulagoes que ainda vivem no meio cpigeo. Entretanto, mesmo
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aqucles animais que vivem em zonas profundas podem chegar
proximo ao meio epigeo quando estdo procurando alimento, che-
gando no limite superior da sua drea de vida, ou seja, a drca onde
o animal desenvolve preferencialmente suas atividades. Essc limi-
te varia ao longo do dia, sendo maior a noite. Scgundo Lamprecht
¢ Weber (1991), a oscilagio do limite da drea de vida poderia
“prevenir” a degeneragio completa da habilidade de medir o tempo
desses animais.

O grilo cavernicola Strinatia brevipennis (Phalangopsidac,
Ensifera) ¢ encontrado isoladamente de outros grilos em cavernas
do Parque Estadual Intervales ¢ pode ser considerado uma espécie
troglofila. A caracterizagio do padrao de atividade desses grilos na
caverna evidenciou a presenga de componentes didrios, pelo menos
para a populagao (Hocenen e Marques, 1998). Novamente, a pre-
senga de ritmos circadianos nao representa necessariamentc uma
adapta¢io ao ambiente que ocupa, mas pode ser uma plesiomorfia,
herdada dos ancestrais exclusivamente epigeos.

Dentre os troglobios, algumas cspécies parecem manter rit-
mos circadianos (e.g., crustaceos Munidopsis polymorpha — Wilkens
etal., 1990; peixes siluriformes Pimelodella kronei e Imparfinis sp.-
Trajano ¢ Menna-Barrcto, 1995; carabideos microftilmicos
Laemostenus spp., que vivem proximos a entrada da caverna -
Weber et al., 1994; 1995). Outras apresentam padroes de ativi-
dade sem componentes circadianos evidentes (e.g., ambliopsideos
Typhlichthys subtervaneus ¢ Amblyopsis rosae — Poulson ¢ Jegla, 1969,
carabidcos Speonomus diecki — Lamprecht e Weber, 1982), mas,
em algumas dessas espécies, observa-se a manutengdo de ritmos
dc outras freqiiéncias ecm diversos processos fisiologicos ¢
comportamentais, como respiragao (ritmos ripidos) ¢ oviposigao
(ritmos lentos- Chiba et al., 1973), por exemplo.

Virios fatores devem ser considerados quando sc analisam
caracteristicas rclacionadas com a evolugio de animais troglobios.
Assim, Husson (1971) ressalta que “a fauna cavernicola ¢ hetcro-
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génea, diferindo entre si em idade, origem, reagoes ao ambiente ¢
nas razoes da sua presenga nas cavernas. Considerando esta
heterogeneidade, nao € razodvel aplicar as mesmas leis para todos
os animais cavernicolas ¢ esperar achar os mesmos ritmos biolé-
gicos™. Portanto, nio seria de se esperar que as caracterfsticas rit-
micas dos cavernicolas, especialmente dos troglébios, fossem tio
gerais quanto sio para as espécies epigeas.

5) Evolugio da ritmicidade

A arritmicidade para freqiiéncias circadianas poderia signi-
ficar tanto a perda do sistema circadiano, por acimulo de muta-
goes neutras devido a uma possivel auséncia de pressio de sele-
¢30, quanto a presenga de um reldgio “silencioso”, que nunca foi
posto em movimento por causa da amplitude muito baixa dos
ciclos ambientais no meio subterrinco.

Na maioria das espécies estudadas, sabe-se que a geragio
de ritmos ¢ devida a um sistema multioscilatorio, ou seja, A ati-
vidade de diversos relégios biolégicos acoplados (Saunders,
1982). Assim, a selegio da arritmicidade implicaria na supres-
sdo de diversos componentes. Outro aspecto deve ser levado em
conta quando se pensa na arritmicidade: o relégio bioldgico re-
cebe aferéncias dos sistemas sensoriais, que coordenam o
arrastamento, ¢ a ritmicidade que gera depende das vias eferentes,
que transmitem o sinal ritmico gerado ¢ proporcionam a ex-
pressdo ritmica do organismo (Marques ct al., 1997). Deste
modo, outra possivel interpretagio para a arritmicidade seria
uma falta de expressio de um relégio perfeitamente ativo. A
hipétese de um relégio “silencioso” foi testada por Minis ¢
Pittendrigh (1967), no desenvolvimento de larvas do lepidéptero
Pectinophora gossypiella, quando demonstraram que o oscilador
pode estar presente ¢ funcionando e, ainda assim, o Organismo
ser aparentemente arritmico.
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Outras evidéncias de que a ritmicidade ¢ mantida por me-
canismos génicos multiplos vem da genética de Drosoplila. Pelo
menos trés mutagoes, que alteram ritmos circadianos, foram
identificadas em D. melanogaster ¢ D. pseudoobscura, rodas ligadas
ao cromossomo X (Jackson, 1993). Destas, o gene melhor carac-
terizado ¢ o ‘period’ (per) identificado por Konopka ¢ Benzer
(1971), por trés mutagoes: per’, alelo arritmico, per!, alelo para
periodo longo (cerca de 29 h) ¢ per, alelo para periodo curto
(cerca de 19 h). Apesar de anilises indicarem que ‘per’ nao ¢ ne-
cessario para a viabilidade, a completa auséncia de ritmos nao ¢
observada nem em per”: mutantes per”ainda podem ser sincroni-
zados por um ciclo claro/escuro ¢ virias periodicidades residuais
sio observadas (Hamblen-Coyle et al., 1989). O locus *per’ carac-
teriza-se por uma sequéncia simples, repetitiva ¢, ainda assim muito
caracteristica, de bases, aparentemente compartilhada por diver-
sas espécies, animais ¢ vegetais, que sc alterna com seqiiéncias
varidveis. Apesar das variagoes detectadas, a seqiiéncia repetitiva
¢ considerada como sendo altamente conservada ao longo da evo-
lugao dos diferentes grupos (Shin ctal,, 1985) ¢ as mutagoes ocor-
rem nas seqiiéncias varidveis (Yu et al, 1987). Com base nestas
caracteristicas genéticas, pode-se deduzir que o cardter “periodi-
cidade circadiana” seja codificado pelas partes conservadas do
genoma, 0 que proporciona a manutengao de suas caracteristicas
a0 longo da escala filogenética (Marques ¢ Waterhouse, 1994).

Estas cvidéncias da preservagio da ritmicidade circadiana
através de diversos mecanismos fazem do estudo de espécies
cavernicolas uma possibilidade de interpretagio da plasticidade
de geragao ¢ expressao dos ritmos circadianos. A presenga de rit-
mos circadianos em cavernicolas representaria a manutengio de
um cardter plesiomérfico, uma vez que todos eles descendem de
espéeies ancestrais que viviam na superficie ¢ que, por sua vez,
deviam possuir um sistema circadiano. Nesse caso, uma pe ssibili-
dade ¢ que esse cardter tenha sido conservado porque nao houve-
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ram mutagoes neutras que provocariam a degeneragio do siste-
ma, assumindo a auséncia de selecio para manutengao do cardter.
Outra possibilidade ¢ que o sistema circadiano represente um ca-
riter importante para os organismos, tendo um valor adaptativo
e, portanto, sendo selecionado positivamente.
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