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Editorial: Efeitos das mudancas ambientais globais e regio-
nais sobre a fauna

Carlos A. Navas

Em 2008 tive a oportunidade de colaborar para o primeiro volume da Revista da Biologia
com um breve ensaio sobre por que, se extingdes derivadas de mudancgas climaticas tem sido
consideradas eventos naturais naTerra, deveriamos nos preocupar com o cendrio atual de extingoes
associadas a um clima alterado pela agcao antrépica (Navas and Cruz-Neto 2008). Desde essa data
até o presente o tema se converteu na principal linha de pesquisa do laboratério sob a minha
direcao, e asredes de colaboragdao com colegas interessados em outros tipos de impacto ambiental
cresceram significativamente. Este processo nado foi casual, mas uma resposta a uma situacao para
a qual a biologia tem muito a dizer, e que nos afeta a todos por razdes cientificas, éticas e praticas.
Os eventos de exting¢ao limitam progressivamente a nossa capacidade para estudar e entender a
vida e afetam a nossa relacdo com o ambiente, incluindo -além das consideracbes éticas- aquelas
praticas, por exemplo, os servicos ecossistémicos dos quais fazem uso as popula¢cdes humanas.

Pelas razbes acima expostas, um grande desafio cientifico é precisamente entender as causas
e consequencias das mudancas ambientais sobre a biota, desafio esse que pode ser dividido em
trés grandes componentes: i) por que as mudancas climaticas em associacao com outros tipos de
alteracdes ambientais, afetam a biodiversidade, ii) quais sao os padrdes gerados por tais efeitos,
e iii) quais sao os impactos de tais padroes em diferentes escalas e niveis de organizacao. Além
disso, tal informacao nao pode ficar restrita as esferas académicas. A interacdo entre cientistas,
tomadores de decisdes e gerenciadores de politicas publicas é parte essencial do problema, e é
essencial para implementar solu¢des e mitigar os impactos.

Obviamente o problema integral citado acima foge das possibilidades de qualquer laboratério
isolado, e requer agdes globais e conjuntas, além de integracao disciplinar. Nesse contexto,
um dos subitens que merece atencao é precisamente o que da o titulo a este volume especial,
o impacto das mudancas ambientais sobre a fauna. Mesmo sendo este um aspecto especifico
do problema, os desafios sdo enormes, pois a natureza dos impactos varia enormemente entre
grupos sistematicos, mesmo entre espécies sistematicamente préximas. Certamente o problema
faz tempos cruzou as barreiras da disciplinaridade, mas os biélogos podem fazer importantes
contribuicdes as trés perguntas acima. Este volume focaliza particularmente em um componente
da primeira pergunta do paragrafo acima, quais os mecanismos que fazem com que mudancas
no clima causem um impacto sobre o desempenho ecolégico dos individuos de algumas espécies
animais.

E a minha expectativa que esses textos, ilustrando cada um uma problematica especifica,
sirvamisoladamente e em conjunto parailustrar um tema de importancia global, e mostrar diversas
abordagens para o estudo dos impactos das mudancas climaticas sobre a fauna. Os temas neste
volume focalizam principalmente em animais ectotérmicos, pois a literatura sugere que os grupos
aqui representados sao particularmente susceptiveis a acao das variaveis fisicas do ambiente, por
exemplo, temperatura, disponibilidade de dgua e outros. Agradeco profundamente a dedicacdo e
esforco dos autores, e o convite da Revista da Biologia, um meio de comunicagao que tem crescido
enormemente em escopo e impacto desde aquele primeiro volume langado em 2008.

Navas CA, Cruz-Neto AP. 2008. Se extin¢bes associadas a mudancas climdticas sdo eventos naturais, por que
devemos nos preocupar com o cendrio atual? Revista da Biologia 1: 9-11.
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A macrofisiologia e sua importancia em
estudos sobre mudancas climaticas

Macrophysiology and their importance in studies on climate change

Pedro Leite Ribeiro™ e Carlos Navas
Departamento de Fisiologia, Instituto de Biociéncias, Universidade de Séo Paulo

Resumo. O clima na Terra estd mudando numa velocidade sem precedentes com conseqiiéncias Contato do autor:
ainda desconhecidas para a fauna,de forma que novas abordagens de estudos comparativos
se fazem necessarias para complementar o entendimento dos possiveis efeitos das mudancas
climaticas causadas pelo homem. O desafio transcende as teorizagcbes que podem ser feitas
a partir do estudo comparativo de diversas populagdes e espécies viventes em diferentes
ambientes. A macrofisiologia estuda e compara a variacgao fisioldégica ao longo de marcados
gradientes geograficos (por exemplo, biomas), e tem por objetivo complementar a classe de
estudos comparativos ja consagrados na literatura. O foco inicial é entender até que ponto a
evolucao em determinados biomas modula ou limita grandes padrées de variacéo fisiolégica.
Palavras-chave. Macrofisiologia, mudancas climdticas, diversidade fisioldgica.

Recebido 10abr11
Aceito 28fev12
Publicado 21jun2012

Abstract. The Earth’s climate is changing at an unprecedented rate with unknown consequences
for the fauna, so that new approaches of comparative studies are needed to supplement
the understanding of the possible effects of climate change caused by Human being. The
challenge goes beyond the theories that can be made from the comparative study of different
populations and species living in different environments. The macrophysiology, which studies
and compares the physiological variation along marked geographical gradients (eg, biomes),
aims to complement the class of comparative studies already established in the literature. The
initial focus is to understand the extent to which evolution in specific biomes limits or modulates
large physiological variation patterns.

Keywords. Macrophysiology, Climate change, Physiological diversity.

pedrolribeiro@gmail.com

Mudancas climaticas

O fato que o clima da Terra estd mudando numa
velocidade sem precedentes é motivo de preocupagio de
todos os setores da sociedade, académicos ou nio. Na aca-
demia é um assunto que chama atenc¢éo de todas as areas
do conhecimento, desde meteorologistas que buscam en-
tender como essas mudangas estdo acontecendo e podem
propor cendrios preditivos, até pesquisadores que investi-
gam as possiveis conseqiiéncias sociais, economicas, po-
liticas e bioldgicas de tais mudangas (Buckeridge, 2008).
Entre as diversas disciplinas envolvidas nesta importante
discussdo, a biologia faz a sua contribui¢do ao perguntar
quais as conseqiiéncias das mudancas climdticas sobre a
biota, e ao abordar essa pergunta em diferentes niveis de
organizagao, desde efeitos sobre a distribui¢do e caracte-
risticas dos biomas (Salazar, Nobre e col., 2007; Taggart e
Cross, 2009), até o impacto sobre comunidades, popula-
¢oes e individuos (Altwegg e Anderson, 2009; Shevtsova,
Graae e col., 2009).

A importincia das respostas para a familia de per-
guntas acima transcende a justificavel curiosidade cientifi-
ca sobre o que talvez seja o maior experimento involunta-
rio de biologia jamais feito. Ao interesse no conhecimento

per sé, soma-se a necessidade de preocuparmo-nos com
o impacto antrdpico sobre outras espécies e nas maneiras
de mitigar tal impacto. Um dos mais importantes desafios
para a comunidade cientifica vinculada as ciéncias biold-
gicas ¢é precisamente usar todas as ferramentas de inves-
tigacdo disponiveis para tentar prever as conseqiiéncias
que as mudangas climéticas podem causar na diversidade,
riqueza e distribuicdo da fauna e da flora. Essa preocu-
pagdo é refletida no grande niimero de estudos recentes
que lidam com o tema usando diferentes abordagens
(Bartha, Campetella e col., 2008; Flenner e Sahlen, 2008;
Woodward e Kelly, 2008; Cochrane e Barber, 2009; Davies,
Purviset e col., 2009; Feehan, Harleyet e col., 2009; Heino,
Virkkalae col., 2009; Lee e Chown, 2009; Mccallum, Mc-
callumet e col.,, 2009; Singh e Sharma, 2009; Costa e col.,
2012; Katzenbergeret e col., 2012; Cassemiro e col., 2012),
pois dada a magnitude e velocidade das mudangas clima-
ticas contemporaneas é necessario colecionar o maior na-
mero de respostas no menor tempo possivel (Buckeridge,
2008).

Desafio teorico do entendimento das conse-
qiiéncias das mudancas climaticas

ib.usp.br/revista



2 Ribeiro e Navas: Macrofisiologia

Os efeitos das mudangas climédticas sobre a fauna e
a flora foram inicialmente estudados em imediata iden-
tificagdo com a area de ecologia, salientando as associa-
¢Oes e correlagdes entre mudangas climéticas e padroes
da distribuicdo da biota. Por exemplo, Lawler e colabo-
radores(2009) sugerem que num cendrio otimista, de bai-
xas emissoes de gases do efeito estufa, pelo menos 10%
da fauna de vertebrados da América do Norte e do Sul
podem desaparecer, e que ambientes de tundra da Amé-
rica central e dos Andes podem sofrer uma mudanca de
90% na composi¢do de sua fauna Outros estudos prevé-
em, por exemplo, mudangas na fauna aquatica, aumento
de espécies exdticas, impactos no zooplancton e colapso
de ecossistemas de mar profundo (Stempniewicz, Bla-
chowlak-Samolyk e col., 2007; Cassagne, Spiegelberger e
col., 2008; Mohammed e Coppard, 2008; Sprules, 2008;
Walker, Degnan e col., 2008; Yasuhara, Cronin e col., 2008;
Cumberlidge, e col., 2009; Lasram e Mouillot, 2009). Con-
tudo, e como sera discutido na continuagio, a abordagem
ecoldgica, mesmo se essencial, ndo pode ser a unica, pois
ela é pouco informativa no que tange aos mecanismos me-
diante os quais mudangas no clima afetam o desempenho
ecolégico dos individuos.

Muitos dos cendrios usados para se investigar efeitos
de mudancas climdticas sobre a fauna assumem relagdes
de diversos tipos entre as condigdes abidticas apropriadas
para uma espécie e a sua distribui¢ao presente. No entan-
to, o entendimento dos mecanismos mediante os quais
variaveis abidticas afetam os seres vivos, e o escopo dos
ajustes possiveis como resposta a mudangas em tais vari-
aveis, transcendem a ecologia e requerem também outras
abordagens experimentais. A ecofisiologia ¢é a disciplina
que tradicionalmente tem abordado este tipo de pergun-
ta combinando dados descritivos com uma abordagem
experimental. De fato, questdes associadas aos efeitos do
clima sobre a fauna ja eram alvo da disciplina na sua ori-
gem na década dos 1970s, por exemplo, multiplos estu-
dos investigaram o efeito da latitude e da temperatura no
metabolismo de ectotermos (Dillon e col., 2010; Morley e
col., 2007; Spicer e Gaston., 1999).

O marco teérico-conceitual para estudar efeitos do
clima sobre a fauna sob a perspectiva dos efeitos indivi-
duais foi construido muito antes das mudancas climaticas
serem o preocupante assunto de hoje em dia. Tal marco
continua a progredir em termos da integragdo com ou-
tras disciplinas, avangos recentes nas ciéncias fisioldgicas,
e novas abordagens e possibilidades técnicas. Entdo, os
efeitos de mudancas no conjunto de variaveis fisicas as
quais animais individuais estdo expostos seriam mais bem
explicados por uma disciplina que poderia ser denomina-
da Eco-Fisiologia Comparada. Independente do nome, a
abordagem fisioldgica, em contexto ecoldgico e compara-
tivo, parece ideal para entender as conseqiiéncias de dife-
rentes pressoes seletivas provocadas por ambientes com
caracteristicas diferentes. S6 que agora, com as mudangcas
climaticas, a abordagem comparativa, entdo proposta, ga-
nha uma nova dimenséo de importancia (Somero, 2012).

A macrofisiologia

A discussio sobre o papel da ecofisiologia compara-
tiva no contexto das mudangas climaticas requer também
algumas consideracgdes sobre diversidade fisiologica. Atu-
almente, a pesquisa em fisiologia explora sistemas-modelo
como o da mosca da fruta (Drosdphila melanogaster) num
nivel invejavel de detalhe que inclui aspectos moleculares,
genéticos, micro-evolutivos, fisioldgicos e ecoldgicos (Gi-
bert e Huey, 2001; Hoffmann, Anderson e col., 2002; Ho-
ffmann, Sorensen e col., 2003; Overgaard, Tomcala e col.,
2008). Mesmo no contexto da abordagem comparativa,
existe certa especializacio em modelos ndo-convencio-
nais. Por exemplo, a enorme maioria da literatura sobre
biologia termal de animais ectotérmicos salienta o caso
de pequenos lagartos heliotérmicos, e os antigos géneros
Rana e Bufo (Lithobates, Rhinella e Rhaebo) que reunem
a major parte do conhecimento fisiologico sobre anuros,
e ¢ clara uma especializagdo dos fisiologistas comparados
em certos grupos sistematicos (Navas e Freire, 2007). Nin-
guém discutiria que o conhecimento detalhado de taxons
considerados sistemas-modelo é absolutamente indispen-
savel, mas o conhecimento integrado em fisiologia com-
parativa requer também estudos horizontais direcionados
a entender a magnitude, escopo, causas e conseqiiéncias
da diversidade fisioldgica. Quando analisada desta dtica,
estudos em fisiologia comparada tornam-se mais comple-
tos com a incorpora¢io de conceitos em biodiversidade,
essa integracdo é essencial para uma visao abrangente do
significado ecoldgico da variagao fisioldgica (como pos-
tulado por E Bozinovic e S. Chown nas suas palestras
magistrais “Physiologicalmechanismssupportpatternsof-
biodiversityatdifferenthierarchicallevels” e “Linking mo-
lecular mechanisms to population dynamics: challenges
for evolutionaryphysiologists” respectivamente proferidas
no7o ICCPB - Brazil “IntegrativePhysiologymeetsBiodi-
versity 20077).

As consideragdes acima sdo essenciais na discus-
sdao sobre uma convergéncia de subareas da biologia
(evolugdo, sistematica, ecologia, fisiologia comparada,
eco-fisiologia e biodiversidade), resultando na chamada
Macrofisologia, que visa a investigacdo comparativa da
variagdo fisiolégica ao logo de gradientes geograficos e
filogenéticos de grande escala (Jumbam, Jackson e col,
2008). Alguns dos objetivos da Macrofisologia incluem a
investigacdo e comparagdo do grau de diversidade fisio-
logica entre grandes divisdes ecoldgicas tais como bio-
mas, que pela sua vez diferem em média e variincia de
variaveis fisicas (ver proximo paragrafo). A abordagem
macrofisioldgica pode trazer perspectivas unicas para se
entender a influéncia das mudancas climdticas sobre a
fauna de biomas com caracteristicas contrastantes em ter-
mos da magnitude e escala temporal da variagdo ambien-
tal (Scheffer, Carpenter e col., 2001; Scheffer e Carpenter,
2003; Genkai-Kato, 2007). Adicionalmente, ao manter o
contexto comparativo em Macrofisologia, o pesquisador
tem a oportunidade de investigar linhagens com histérias
evolutivas diferentes (Spicer e Gaston, 1999) e indagar se
o ambiente pdde, por meio da selecdo natural, modificar
as caracteristicas fisioldgicas da fauna (Houniet, Thuiller e
col., 2009; Mceachern, Thomson e col., 2009), favorecen-
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do em contextos especificos a evolugdo de linhagens mais
ou menos sensiveis a variacoes ambientais associadas a um
provavel evento de aquecimento global e aos eventos cli-
maticos extremos.

O contexto brasileiro

A discussdo levantada acima é muito importante no
contexto brasileiro, pois os biomas terrestres do pais dife-
rem notoriamente na média e variancia de diversos para-
metros relevantes, como temperatura, umidade, precipita-
¢do (segundo dados do INPE http://www.inpe.br/). Além
disso, no Brasil as avaliagdes do IPCC indicam que havera
mudangas climdticas em todos os biomas, mas nio neces-
sariamente de maneira simétrica. As proje¢des atuais apon-
tam para aumentos nas temperaturas médias da Terra e nas
suas variancias, com a previsido de mudancas na configura-
¢do dos biomas que incluem possiveis aumentos nas areas
de savanas, diminui¢do das reas de floresta e uma tendén-
cia de aumento de biomas secos em detrimento de biomas
com maior umidade (Giorgi e Mearns, 1991; Walther, Post
e col., 2002; Franks, Hooper e col., 2005). Além disso, os
cenarios antecipam mudangas paulatinas no regime de
chuvas e aumento da freqiiéncia de anos atipicos, como foi
02004 para o Nordeste brasileiro: nos 15 primeiros dias de
janeiro daquele ano choveu 600% mais do que a média his-
tdrica para o mesmo periodo (Buckeridge, 2008). Portanto,
além de provaveis alteracdes nas médias de temperatura
e precipitaciao em todos os biomas brasileiros é esperado
também um aumento de freqiiéncia de eventos climaticos
extremos bem como o aumento da intensidade dos mes-
mos (Jones, New e col., 1999; Buckeridge, 2008). Entio,
estudos sobre variagdo fisiologica de linhagens dentro e
entre biomas, particularmente da perspectiva da tolerancia
a eventos climéticos extremos, parecem extremamente re-
levantes para se entender as conseqiiéncias das mudangas
climaticas em escala macroecoldgica, ou seja entre biomas.
Adicionalmente, o estudo da variagéo fisiologica ao longo
de gradientes geograficos pode ser a melhor ferramenta
disponivel para entendermos possiveis efeitos de varia¢des
ecoldgicas ao longo do tempo (Donnelly e Martha, 1998),
tais como as derivadas de mudangas climaticas globais.

Fica claro que o estado atual do conhecimento apre-
senta uma importante lacuna no referente as causas e con-
seqiiéncias da diversidade fisiologica, e que existe uma
proposta de abordagem, a Macrofisiologia, que visa preen-
cher esse vazio conceitual. A abordagem macrofisioldgica
parece um complemento necessario para a construgdo do
conhecimento no que tange a compreensio do universo de
possibilidades de ajuste fisioldgico e de seus limites espe-
cialmente no cendrio de aquecimento global.

Agradecimentos

A gradecemos as revisoras deste artigo Tiana Kohlsdorf e
Melissa B. Closel pelos importantes comentdrios e corre-
¢oes que melhoraram a qualidade deste manuscrito.

Referéncias

Altwegg R, Anderson MD (2009) Rainfall in arid zones:
possible effects of climate change on the population
ecology of blue cranes. Functional Ecology 23(5): 1014-
1021.

Bartha S, Campetella G, Ruprecht E, Kun A, Hazi | e
col. (2008) Will interannual wvariability in sand
grassland communities increase with climate change?
CommunityEcology 9: 13-21.

Buckeridge M (2008) Biologia & Mudangas Climadticas no
Brasil: Rima.

Cassagne N, Spiegelberger T, Cecillon L, Juvy B, Brun JJ
(2008) The impact of soil temperature increase on
organic matter and faunal properties in a frozen
calcareous scree in the French Alps. Geoderma 146(1-
2): 239-247.

Cassemiro F,. Gouveia S, Diniz-Filho, ] (2012) Distribui¢do de
Rhinella granulosa: integrando envelopes bioclimaticos
e respostas ecofisioldgicas. Revista da Biologia 8, 38-44.

Cochrane MA, Barber CP (2009) Climate change, human
land use and future fires in the Amazon. Global Change
Biology 15(3): 601-612.

Costa T, Carnaval A, Toledo L, (2012) Mudangas climéticas
e seus impactos sobre os anfibios brasileiros. Revista da
Biologia 8, 33-37.

Cumberlidge N, Ng PKL, Yeo DCJ, Magalhaes C, Campos
MR e col. (2009) Freshwater crabs and the biodiversity
crisis: Importance, threats, status, and conservation
challenges. Biological Conservation 142(8): 1665-1673.

Davies T7J, Purvis A, Gittleman JL (2009) Quaternary Climate
Change and the Geographic Ranges of Mammals.
American Naturalist 174(3): 297-307.

Dillon, M. E., Wang, G. e Huey, R. B. (2010). Global metabolic
impacts of recent climate warming. Nature 467, 704-
Uss.

Donnelly M, Martha C (1998) Potential Effects of Climate
Change on Two Neotropical Amphibian Assemblages.
Climatic Change.

Feehan ], Harley M, van Minnen J (2009) Climate change
in Europe. 1. Impact on terrestrial ecosystems and
biodiversity. A review (Reprinted). Agronomy for
Sustainable Development 29(3): 409-421.

Flenner I, Sahlen G (2008) Dragonfly community re-
organisation in boreal forest lakes: rapid species
turnover driven by climate change? Insect Conservation
and Diversity 1(3): 169-179.

Franks NR, Hooper ], Webb C, Dornhaus A (2005) Tomb
evaders: house-hunting hygiene in ants. Biology Letters
1(2): 190-192.

Genkai-Kato M (2007) Regime shifts: catastrophic responses
of ecosystems to human impacts. Ecological Research
22(2): 214-2109.

Gibert P, Huey RB (2001) Chill-coma temperature in
Drosophila: Effects of developmental temperature,
latitude, and phylogeny. Physiological and Biochemical
Zoology 74(3): 429-434.

Giorgi F, Mearns LO (1991) Approaches to the Simulation
of Regional Climate Change - a Review. Reviews of
Geophysics 29(2): 191-216.

Heino ], Virkkala R, Toivonen H (2009) Climate change
and freshwater biodiversity: detected patterns, future

ib.usp.br/revista



4 Ribeiro e Navas: Macrofisiologia

trends and adaptations in northern regions. Biological
Reviews 84(1): 39-54.

Hoffmann AA, Anderson A, Hallas R (2002) Opposing clines
for high and low temperature resistance in Drosophila
melanogaster. Ecology Letters 5(5): 614-618.

Hoffmann AA, Sorensen JG, Loeschcke V (2003) Adaptation
of Drosophila to temperature extremes: bringing
together quantitative and molecular approaches.
Journal of Thermal Biology 28(3): 175-216.

Houniet DT, Thuiller W, Tolley KA (2009) Potential effects of
predicted climate change on the endemic South African
Dwarf Chameleons, Bradypodion. African Journal of
Herpetology 58(1): 28-35.

James RS, Kohlsdorf T, Cox VM, Navas CA (2005) 70 mu
M caffeine treatment enhances in vitro force and power
output during cyclic activities in mouse extensor
digitorumlongus muscle. European Journal Of Applied
Physiology 95(1): 74-82.

Jones PD, New M, Parker DE, Martin S, Rigor IG (1999)
Surface air temperature and its changes over the past
150 years. Reviews of Geophysics 37(2): 173-199.

Jumbam KR, Jackson S, Terblanche JS, McGeoch MA,
Chown SL (2008) Acclimation effects on critical and
lethal thermal limits of workers of the Argentine ant,
Linepithemahumile. ] Insect Physiol 54(6): 1008-1014.

Katzenberger M, Tejedo M, Duarte M e col. (2011) Toler4ncia
e sensibilidade térmica em anfibios.

Lasram FB, Mouillot D (2009) Increasing southern invasion
enhances congruence between endemic and exotic
Mediterranean fish fauna. Biological Invasions 11(3):
697-711.

Lawler JJ, Shafer SL, White D, Kareiva P, Maurer EP e col.
(2009) Projected climate-induced faunal change in the
Western Hemisphere. Ecology 90(3): 588-597.

Lee JE, Chown SL (2009) Temporal development of hull-
fouling assemblages associated with an Antarctic supply
vessel. Marine Ecology-Progress Series 386: 97-105.

McCallum ML, McCallum JL, Trauth SE (2009) Predicted
climate change may spark box turtle declines.
Amphibia-Reptilia 30(2): 259-264.

McEachern AK, Thomson DM, Chess KA (2009) Climate
alters response of an endemic island plant to removal
of invasive herbivores. Ecological Applications 19(6):
1574-1584.

Mohammed SWC, Coppard SE (2008) Ecology and
distribution of soft-sediment benthic communities off
VitiLevu (Fiji). Marine Ecology-Progress Series 371:
91-107.

Morley, S. A., Peck, L. S., Tan, K. S., Martin, S. M. e Portner, H.
O. (2007). Slowest of the slow: latitudinal insensitivity
of burrowing capacity in the bivalve Laternula. Marine
Biology 151, 1823-1830.

Navas CA, Freire CA (2007) Comparative biochemistry and
physiology in Latin America over the last decade (1997-
2006). Comparative Biochemistry and Physiology
a-Molecular & Integrative Physiology 147(3): 577-585.

Overgaard ], Tomcala A, Sorensen JG, Holmstrup M, Krogh
PH e col. (2008) Effects of acclimation temperature
on thermal tolerance and membrane phospholipid
composition in the fruit fly Drosophila melanogaster. ]
Insect Physiol 54(3): 619-629.

Salazar LE, Nobre CA, Oyama MD (2007) Climate change
consequences on the biome distribution in tropical

South America. Geophysical Research Letters 34(9).

Scheffer M, Carpenter S, Foley JA, Folke C, Walker B (2001)
Catastrophic shifts in ecosystems. Nature 413(6856):
591-596.

Scheffer M, Carpenter SR (2003) Catastrophic regime shifts
in ecosystems: linking theory to observation. Trends in
Ecology & Evolution 18(12): 648-656.

Shevtsova A, Graae BJ, Jochum T, Milbau A, Kockelbergh
F e col. (2009) Critical periods for impact of climate
warming on early seedling establishment in subarctic
tundra.Global Change Biology 15(11): 2662-2680.

Sinervo B, Mendez-de-la-Cruz F, Miles DB, Heulin B,
Bastiaans E e col. Erosion of Lizard Diversity by
Climate Change and Altered Thermal Niches. Science
328(5980): 894-899.

Singh SP, Sharma CM (2009) Tropical ecology: an overview.
Tropical Ecology 50(1): 7-21.

Somero, G. N. (2012). Comparative physiology: a “crystal
ball” for predicting consequences of global change.
American Journal of Physiology-Regulatory Integrative
and Comparative Physiology 301, R1-R14.

Spicer J, Gaston K (1999) Physiological Diversity.

Sprules WG (2008) Ecological change in Great Lakes
communities - a matter of perspective. Canadian
Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 65(1): 1-9.

Stempniewicz L, Blachowlak-Samolyk K, Weslawski JM
(2007) Impact of climate change on zooplankton
communities, seabird populations and arctic terrestrial
ecosystem - A scenario. Deep-Sea Research Part Ii-
Topical Studies in Oceanography 54(23-26): 2934-2945.

Taggart RE, Cross AT (2009) Global greenhouse to icehouse
and back again: The origin and future of the Boreal
Forest biome. Global and Planetary Change 65(3-4):
115-121.

Walker SJ, Degnan BM, Hooper JNA, Skilleter GA (2008)
Will increased storm disturbance affect the biodiversity
of intertidal, nonscleractinian sessile fauna on coral
reefs? Global Change Biology 14(11): 2755-2770.

Walther GR, Post E, Convey P, Menzel A, Parmesan C e col.
(2002) Ecological responses to recent climate change.
Nature 416(6879): 389-395.

Woodward FI, Kelly CK (2008) Responses of global plant
diversity capacity to changes in carbon dioxide
concentration and climate. Ecology Letters 11(11):
1229-1237.

Yasuhara M, Cronin TM, deMenocal PB, Okahashi H,
Linsley BK (2008) Abrupt climate change and collapse
of deep-sea ecosystems. Proceedings of the National
Academy of Sciences of the United States of America
105(5): 1556-1560.

ib.usp.br/revista



Revista da Biologia (2012) 8: 5-14

Respostas dos animais ectotermos
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Responses of terrestrial ectothermic animals to microclimatic variation
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Resumo. Entender de maneira Util os efeitos da variacao climatica sobre os seres vivos requer
de, ao menos, trés passos: 1) Conhecer os principios que explicam a variacdo dos parametros
climéaticos e as respostas dos seres vivos a esta variacdo. 2) Detectar os padrdes de variacdo
do clima nas escalas em que este interage com os organismos, e os padrdes de resposta dos
seres vivos. 3) Sintetizar teorias preditivas a partir deste conhecimento. Estudos dos efeitos da
temperatura em animais ectotermos terrestres (AET) sdo extremamente abundantes, o que faz
possivel e necessério avancar sua sintese tedrica. Neste texto, aplico os trés passos referidos para
propor um primérdio de teoria preditiva dos efeitos da temperatura sobre a biologia dos AETs
em diferentes niveis organizacionais. Este mesmo procedimento pode ser aplicado a outras
varidveis climatoldgicas ou caracteristicas dos ectotermos nao tratadas aqui, em um caminho de
sintese tedrica de abrangéncia cada vez maior.
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Abstract. Understanding the effects of microclimatic variation on living beings requires, at least,
three steps: 1) Knowing the principles for variation of climatic parameters and the responses
of living beings to these variations. 2) Detecting climatic variation patterns in the scales within
climate interacts with living beings, and response patterns of living beings. 3) Synthesizing
predictive theories from this knowledge. Studies about the effects of temperature and AETs are
extremely abundant and it is necessary to advance in the direction of producing a theoretical
synthesis. In this paper, | apply the above mentioned steps for proposing a primordial theory
about temperature effects on AETs, along several organizational levels. The same procedure
may be applied to other climatic variables or ectotherm’s characteristics in a path of theoretic
synthesis of increasing generality.
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Préximos a superficie terrestre, a amplitude das va-
riagdes térmicas em diversas escalas espago-temporais po-
dem superar o espectro onde os seres vivos conseguem se
reproduzir (Tansey e Brock 1972; angilleta 2009, Geiger,
1950, e estudos revisados em Panikov e col., 2006). E nes-
tas escalas que o clima interage diretamente com os seres
vivos. Por este motivo, para entender os efeitos do clima
sobre os AET, precisamos conhecer a variagdo do clima e
das caracteristicas dos organismos nestas escalas.

Segundo, Holmes e Dingle (1965), microclimatolo-
gia é a disciplina encarregada de estudar a dindmica dos
parametros fisicos do clima (ex. temperatura, umidade re-
lativa) em escalas em que estes sdo marcadamente afetados
por elementos da superficie terrestre (ex. florestas, aciden-
tes geograficos), ou bem como pelos tipos de superficies
existentes sobre ela (ex. gelo, areia, rochas). Nestas escalas,
o efeito da radiagio e conducdo da energia domina sobre o
das temperaturas das grandes massas de ar (Geiger, 1950).

Ha pelo menos um século que uma formidavel forca
de trabalho cientifico tem-se focado em descobrir padrdes
e efeitos das variagdes microclimatologicas sobre diversos

aspectos da biologia dos seres vivos. Entre os pardmetros
fisicos mais estudados, destaca-se a temperatura (ex. (An-
gilletta, 2009; Ashton e Feldman, 2003; Huey e Slatkin,
1976; Bartholomew, 1964; Carnaval e col. 2009; Cowles e
Bogert, 1944; Geiger, 1950; Hertz e col. 1993; Huey e col.
2003; Huey e Stevenson, 1979; Kearney e Porter, 2004;
Kearney e Porter, 2004; Kingsolver e Huey, 1998; Kraus,
1911; Navas, 2006; Porter, e col. 2010; Huey e Slatkin 1976;
Root e col. 2005; Sunday e col. 2010; Vitt e Sartorius, 1999;
Vitt, e col. 1998). Esses estudos tem resultado no acimulo
de modelos estendendo-se por diferentes escalas espago-
-temporais e niveis de organizagdo biologica (ex. Grant e
Porter, 1992, Porter e col., 1973). Alguns destes modelos
permitem predizer de maneira espacial os efeitos do au-
mento da temperatura sobre a persisténcia e distribui¢do
das espécies (ex, Sinervo e col., 2010, Cassemiro e col,,
2012, Costa e col., 2012)

Revisdes sobre a relagdo entre as caracteristicas do
microclima e os seres vivos também sdo muitas e come-
garam a aparecer ha mais de meio século (Angilletta,
2002; 2003; 2009; Chown e Terblanche, 2006; Cloudsley-
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-Thompson, 1962; Geiger, 1950; Navas e Carvalho, 2009;
Withers, 1992), inclusive em portugués (Rocha e col.,
2009; Closel e Kohlsdorf, 2012; Assis, 2012; Ribeiro e Mo-
reira, 2012; Costa e col., 2012; Titon e Gomes, 2012). En-
tretanto, o firme avango da pesquisa nesta area, requer de
continuos esfor¢os pela sumarizagio dos resultados obti-
dos. Além disto, ainda faltam sinteses tedricas preditivas
com estrutura formalizada que atinjam diferentes escalas
e niveis de organizacéo.

Para serem dteis ao avanco da ciéncia e sociedade,
facilitando a transmissdo do conhecimento estabelecido e
guiando novos experimentos, teorias devem cumprir com
alguns requerimentos. De acordo com Scheiner (2010),
uma teoria bioldgica formal deveria conter os seguintes
elementos: 1) dominio de aplicagdo: parcela da realidade a
qual se aplica as predi¢des da teoria (Scheiner, 2010; Weber,
1999). 2) principios: enunciados gerais, de cuja validade
depende do resto da teoria (Scheiner, 2010). 3) premissas:
enunciados com o mesmo papel que os principios, que sdo
considerados como verdadeiros provisioriamente, portan-
to, podem ser refutados (Popper, 1959; Scheiner, 2010).
Exemplo de uma teoria assim é a teoria da evolugdo de Da-
rwin (Scheiner, 2010).

Teorias com esta estrutura tém poder preditivo e
permitem transformar fatos em um objeto de estrutura
explicita, operavel e passivel de difusdo e transferéncia a
outros segmentos da sociedade. Além disso, teorias assim
favorecem a critica, a integragao, e a determinagéo do que é
preciso para estendé-la dentro de teorias de dominio mais
abrangente (Scheiner, 2010).

Este trabalho tem como foco avangar na construgio
de uma sintese teérica sobre o impacto do microclima em
populagdes de animais ectotermos nao estritamente aqua-
ticos (aqui referidos como AET). Para isso, dividi o presen-
te texto em trés fases:

1) Resumo dos principios que explicam a variagdo do
pardmetro microclimatico de interesse e as respostas dos
seres vivos a esta variagao.

2) Descri¢ao de padrdes termobioldgicos, combinan-
do padroes de variagio microclimética e de resposta dos
seres vivos em diferentes niveis de organizagao.

3) Sintese destes principios, processos e padroes em
uma teoria preditiva, formalmente estruturada e testavel.

Para a realizacao desta sintese foram apenas escolhi-
dos representantes dos elementos que a teoria abrange. En-
tre os parametros microclimaticos, escolhi a temperatura,
motivado pela grande quantidade de estudos realizados so-
bre sua varia¢do e influéncia. Dos fatores que afetam a tem-
peratura experimentada pelos seres vivos, apenas alguns
foram escolhidos, os quais atuam sobre diferentes estagios
da transferéncia de energia desde sua chegada e distribui-
¢do na superficie terrestre, até os individuos (ex. latitude e
altitude, topografia, cavernas e presenca de elementos sobre
a superficie terrestre, propriedades dos materiais irradiados
pelo sol e propriedades do corpo dos préprios individuos).

Principios basicos de fisiologia térmica em
AETs

Os processos fisiologicos necessarios para a vida do

Principios basicos de Termodinamica: como
se geram os gradientes de temperatura

Para entender a formacdo dos gradientes de
temperatura sao necessarios alguns principios basi-
cos e definicées de termodinamica. Consulte Moran
e Shapiro (2006) ou Lienhard e Lienhard (2011), para
maiores detalhes.

A temperatura é uma medida da quantidade de
energia dos corpos. A energia de um corpo pode au-
mentar através da sua transferéncia a partir de outros,
mais quentes. Calor é o processo de transferéncia de
energia que provoca variagoes de temperatura. Neste
texto, a expressdo gradiente de temperatura repre-
senta qualquer variacao espacial de temperatura. Va-
riagcdes temporais de temperatura serao representa-
das pela expressao ciclos de temperatura.

Existem trés formas diferentes de transferén-
cia de energia por calor: Radiacdo, transferéncia de
energia através de um médio em forma de particu-
las ou ondas. Todos os corpos intercambiam energia
por radiacao, principalmente influenciados pela sua
temperatura. Conveccao: transporte de energia feito
através do movimento das particulas em um fluido.
Conducado: transmissao de energia entre corpos em
contato direto, sem que haja transporte de massa
(Moran e Shapiro, 2006). Condutividade térmica (CT)
€ um parametro que representa a facilidade com que
a energia é transmitida por conducdo através de um
material. Quanto maior é a CT, menores serdao os gra-
dientes de temperatura formados por conducao tér-
mica (Lienhard e Lienhard, 2011). Os diferentes mo-
dos de transferéncia de energia atuam sinergicamen-
te e de acordo com a segunda lei da termodinamica
(Lienhard e Lienhard, 2011). Isto é, em auséncia de
fatores externos, a transferéncia de energia sera feita
de corpos mais quentes para os mais frios. Capacida-
de térmica é a relacao entre a quantidade de energia
que um corpo intercambia com o ambiente e as mu-
dancas de temperatura que sofre, derivadas deste in-
tercambio elementos com maior capacidade térmica
tendem a demorar mais para aquecer-se e esfriar-se.

conjunto dos AETs acontecem em um espectro conhecido
que vai de -39 a 110 graus (Tansey e Brock 1972; Angilleta
2009, Geiger, 1950, Panikov e col., 2006 e estudos revisa-
dos nesse trabalho). Dentro das margens de tolerancia tér-
mica dos AETs, a relagdo entre a temperatura e o desempe-
nho de variaveis fisiologicas termodependentes, seja para
um individuo ou conjunto destes, pode ser representada
como uma curva com forma de seno. Na fase ascendente
da curva, a velocidade de muitas reagdes e processos fisio-
légicos aumenta. Porém, em certo nivel de temperatura, o
desempenho diminui rapidamente, sem que ainda estejam
claros os processos bioquimicos associados a esta dimi-
nui¢do. Diferentes espécies tém diferentes curvas para as
mesmas variaveis (Angilletta, 2009), a0 mesmo tempo, em
uma mesma espécie, diferentes varidveis podem ter dife-
rentes pardmetros em suas curvas de sensibilidade (Du e
col,, 2000). Uma explicagdo detalhada em portugués des-
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tes pardmetros se encontra em Katzenberger e col., (2012),
neste mesmo numero especial.

Temperaturas mais altas aceleram os processos de
desenvolvimento em ectotermos (Gillooly e col. 2002),
desde que nao superem o valor maximo das suas curvas
especificas de desempenho.

AETs podem modificar sua temperatura corporal
via termorregulacio comportamental, como, por exem-
plo, buscando lugares mais quentes ou mais frios, mu-
dando posturas, etc. Porém, algumas espécies de animais
consideradas tradicionalmente AETs podem também
produzir energia metabdlica (Bartholomew e Casey, 1977;
Bartholomew, 1964).

Em gradientes experimentais no laboratério, AETs
apresentam temperaturas preferenciais (Tprfs) (Licht, Da-
wson, Shoemaker, e Main, 1966) que podem representar
o compromisso entre as Topt dos diferentes processos
fisioldgicos que acontecem nos individuos. Geralmente,
Tprfs sdo proximas a Topt, um pouco mais baixas (Martin
e Huey, 2008). A Tprf de um individuo ou espécie pode
mudar com o tempo (Angilletta, 2006; Trullas e col. 2007).
Porém, com suficiente numero de observagdes, é possivel
determinar uma faixa de temperaturas preferenciais ca-
racteristicas de um individuo, populagdo ou espécie. A
amplitude destas faixas pode variar de maneira impor-
tante em individuos de certas espécies, o que tem sido
particularmente evidente em anfibios (Kour e Hutchison,
1970).

As caracteristicas termobioldgicas de muitos AETs
podem mudar com o tempo em processos de ajuste fiso-
légico a novas condigdes (Hutchison, 1976; Hutchison e
Maness, 1979). Este processo, conhecido como aclimata-
¢do, pode acontecer como consequéncia da exposi¢do a
uma temperatura durante periodos de variadas magnitu-
des (Angilletta, 2006). Por regra geral, aclimatagio tende a
aumentar o valor do desempenho as temperaturas expos-
tas (Hazel, 2002; Packard e col., 2001).

Variacao da temperatura em duas dimensdes:
tempo e espaco

Em decorréncia dos intercambios de energia entre
0s corpos, a temperatura varia ao longo do tempo e do es-
paco de acordo com o balan¢o da entrada e saida de ener-
gia, em fungdo do efeito de diferentes fatores.

No tempo, a entrada de radiagéo solar sobre a super-
ficie terrestre experimenta, ao menos, ciclos em trés esca-
las temporais diferentes: diaria, anual (Strahler e Strahler,
1987) e a infra-anual (Friis-Christensen e Lassen, 1991).
Os fatores que geram esta variagdo sdo: a posicdo da su-
perficie terrestre em relagdo ao sol, o angulo do eixo ter-
restre e distincia da terra com relacdo ao sol e os ciclos
solares (Strahler e Strahler, 1987, Friis-Christensen e Las-
sen, 1991). Na escala didria, a temperatura de uma super-
ficie exposta ao sol é determinada, maioritariamente, pela
quantidade de radiagdo incidente por unidade de super-
ficie. Durante a noite, a temperatura diminui pela radia-
¢do emitida pela propria superficie em direcéo ao espago
(Geiger, 1950). Processos de evaporagio e intercambio de
energia aportada pelas capas inferiores do solo, aquecidas

durante o dia (Geiger, 1950), sio também importantes no
controle da temperatura de uma superficie durante a noi-
te. A magnitude do intercambio de energia é muito maior
na presenca de luz solar (Geiger, 1950). Por este motivo,
o ambiente térmico é mais homogéneo a noite, na super-
ficie terrestre. Na escala anual, a diferente inclinagdo do
eixo terrestre afeta a intensidade e nimero de horas de
radia¢éo solar na superficie terrestre (Geiger, 1950). Infra-
-anualmente, existem ciclos relacionados com a radiaciao
proveniente do sol, porem seu efeito nos AETs néo ¢é sufi-
cientemente conhecido como para ser revisado aqui.

Um fator térmico temporal, ndo necessariamente
ciclico ¢ a nebulosidade do céu. Durante o dia, as nuvens
diminuem a fra¢éo da radia¢ao que chega a superficie ter-
restre, diminuindo a intensidade das variacdes de tempe-
ratura entre o sol e a sombra. Durante a noite, a presenca
de nuvens reduz a transmissdo de energia desde a super-
ficie para capas mais altas da atmosfera, desacelerando a
diminui¢do da temperatura ambiental perto da superficie
terrestre (Geiger, 1950).

Frequentemente em ecossistemas terrestres, AETs
s6 podem realizar suas atividades em por¢des especifi-
cas da variagao térmica total que ocorre em seus habitats.
Por este motivo, horarios e épocas de atividade de mui-
tos AETs estdo necessariamente reduzidos a periodos nos
quais estes segmentos podem ser atingidos (ex. durante a
noite, no verao, etc.; John-Alder, Morin, e Lawler, 1988;
Porter e col., 1973).

A existéncia de variagdes espaciais de temperatura
permite aos AETs regular comportamentalmente a tempe-
ratura corporal, mudando de lugar conforme suas necessi-
dades (Hutchison e Maness, 1979; Porter e col., 1973). De
acordo com Hutchison e Maness, (1979), podemos con-
cluir que a capacidade dos AETs de aproveitar a diversi-
dade espaco-temporal de ambientes térmicos para regular
suas atividades e ciclos de vida, influenciard de maneira
decisiva o niimero de horas que estes conseguem manter-
-se em suas TPRFs ao longo de suas vidas. Seguindo esta
deducio, Sinervo e col. (2010) relacionaram a extingdo de
populacdes de lagartos de todo o mundo com a redugéo
do tempo que o ambiente disponibiliza TPRFs as espécies
estudadas, em resposta a um excessivo aumento da tempe-
ratura nas épocas reprodutivas.

Fatores, processos e padroes termobioldgicos
relacionados ao intercimbio de radia¢io do am-
biente com o sol e o espago

Latitude

Com o aumento da latitude, aumenta o nimero di-
ario de horas de sol no verdo e diminui no inverno. Ao
mesmo tempo, a intensidade de radiagdo por unidade de
superficie diminui em todas as épocas do ano (Strahler e
Strahler, 1987). Isto leva a um aumento da variabilidade
anual da temperatura e um aumento da variabilidade dia-
ria da temperatura em direcéo a latitudes médias. O maior
tempo didrio de radiagdo em latitudes mais altas permite
que superficies irradiadas possam alcancar temperaturas
bastante altas para a maioria dos ectotermos, mesmo em

ib.usp.br/revista



8 Camacho: Respostas dos animais ectotermos terrestres a variacdo microclimdtica

altas latitudes (ex. 55°C na superficie da areia a 42°N, Gei-
ger, (1950). Ao mesmo tempo, o maior tempo de déficit
de entrada de energia solar faz com que as temperaturas
minimas absolutas diminuam muito (Strahler e Strah-
ler, 1987). Em resposta a estas condi¢des, populacdes de
AETs de latitudes mais altas tendem a ter sincronizados
seus ciclos de desenvolvimento com as esta¢des do ano e
sdo comuns respostas comportamentais e fisioldgicas que
permitem evitar o frio ou suporta-lo (ex. busca de micro-
hébitats mais resguardados, migracdes, fases de repouso,
ou tolerancia ao congelamento) (Bale, 2002; Claussen e
col.,, 1990; Sinclair e col., 2003). Espécies de AETs de la-
titudes mais altas tendem a possuir Tcmax e Temin mais
extremas conforme aumenta a latitude, porém, paralela-
mente ao que acontece com variagdes altitudinais, o efeito
da latitude é maior nas Tcmin do que nas Tcmax das dis-
tintas espécies (Sunday e col., 2010). No nivel de comu-
nidade, padroes latitudinais de distribuicdo e riqueza de
espécies também podem estar relacionados a latitude em
AETs (Cushman e col.,, 1993). Os efeitos da temperatura e
outros fatores ambientais relacionados a latitude podem
ser observaveis mesmo quando controlando os efeitos ge-
rados por fatores histéricos (Buckley e Jetz, 2007, Mora-
les-Castilla e col. 2010).

Altitude

Ao aumentar a altitude, a densidade e temperatura do
ar diminuem (Geiger, 1950), consequentemente, aumen-
tam a radiagdo recebida do sol e a radiacdo expulsa durante
a noite e na sombra (Geiger, 1950). Isto implica que ciclos
de aquecimento e esfriamento podem ser muito rapidos e
alcancar valores muito extremos em grandes altitudes (ex.
Carvajalino-Fernandez, 2010). Ciclos tdo rapidos tendem a
diminuir o nimero que os AETs experimentam dentro de
qualquer espectro de temperaturas menor do que a ampli-
tude didria local.

Para compensar estes problemas, alguns AETs podem
mudar seu comportamento termorregulatdrio (ex. orien-
tagdo ao sol; Samietz e col., 2005), ou seus microhdbitats
preferenciais de maneira a obter as temperaturas adequa-
das (maior uso de superficies rochosas e do solo; Adolph,
1990). Outros AETs podem aproveitar gradientes térmicos
existentes em microhabitats com maior inércia térmica,
como ¢ o caso de algumas salamandras em pogas de ele-
vada altitude (Heath, 1975). Para artrépodes, a convec¢io
¢ o principal modo de transferéncia de energia com o am-
biente (Porter e Gates, 1969). Devido ao declinio de pres-
sdo atmosférica, a convecdo perde seu poder de esfria-los
fazendo com que estes consigam manter suas temperaturas
muito mais tempo (Casey, 1992; Dillon, 2006; Porter e Ga-
tes, 1969).

Em resposta ao clima térmico provocado pela alti-
tude, o tempo necessario até a fase adulta dos individuos
pode aumentar (Angilletta, 2004; Angilletta e Dunham,
2003). Individuos de uma mesma espécie procedentes de
maiores altitudes podem apresentar maior espectro de to-
lerdncia térmica, com efeito mais acusado sobre a CTMIN
(ex. besouros, Gaston e Chown, 1999). Porém, os individu-
os podem mudar seu comportamento termoregulatorio,
assim como sua velocidade de crescimento em funcéo das

condig¢des térmicas da ladeira que habitam (ex. gafanhotos,
Weiss e col., 2011).

Quando considerando o nivel de populagio, valores
de TPRF e TOPT e TCMAX parecem ser menos influen-
ciadas pela elevagdo do que a TCMIN, cuando comparando
populacdes da mesma espécie de AETS, de diferentes altitu-
des (Christian e col., 1988; Marquet e col., 1989).

No nivel de espécie, é possivel observar o mesmo pa-
drao (Christian e col., 1988; Marquet e col., 1989, Gaston e
Chown, 1999). Um caso extremo deste ajuste da CTMIN ¢
apresentando por uma espécie de anuro tropical, possuidor
de resisténcia ao congelamento diario parcial (Carvajalino-
-Fernandez, 2010). Neste nivel, as diferentes faixas de tem-
peratura em montanhas influenciam a distribuicdo de es-
pécies de diversos AETs (Huang e col., 2006; Monasterio e
col., 2009; Navas, 2002). Presumivelmente favorecida pela
confluéncia de temperaturas favoraveis para um maior nu-
mero de espécies,

No nivel de comunidade, a riqueza de AETs pode ex-
perimentar picos a altitudes médias, mas tende a diminuir
fortemente em grandes altitudes (McCain, 2010; Navas,
2002).

Topografia

Geiger (1950) descreve como a ondulagéo do terreno
influencia a circulagdo do ar e a intensidade e o tempo de
radiagdo que o solo recebe. Em noites sem vento forte, mas-
sas de ar mais fresco tendem a ocupar regides baixas da to-
pografia local, enquanto que massas de ar mais quentes ten-
dem a subir. Isto leva a formacdo de “pogas” de ar frio em
depressdes ou junto a objetos que impedem este movimen-
to de massas de ar. Estas pogas se formam regularmente,
sendo de grande importancia na distribuigao topografica de
geadas em regides frias. Por este mesmo processo, regides
altas de ladeiras mantém-se mais quentes a noite, compara-
das com fundos de vale e platos. A diferenca de temperatu-
ras entre o fundo do vale e estas regides altas pode superar
0s 10°C nas temperaturas minimas.

A orientagdo norte-sul das ladeiras afeta ao tempo
que estas recebem radiacao (maior em ladeiras orientadas
ao equador), enquanto que a orienta¢do leste-oeste deter-
minara o horario de incidéncia de radiacio solar (mais cedo
quanto mais orientada ao leste).

A inclinagdo das ladeiras afeta a quantidade de ra-
diacio recebida do sol, ou emitida ao céu por unidade de
superficie. A quantidade de radiagdo recebida depende do
angulo de incidéncia dos raios solares sobre a ladeira. A
quantidade de radiagdo emitida aumenta conforme a ladei-
ra fica horizontal (Geiger, 1950).

Decorrente da existéncia de espécies com diferentes
necessidades térmicas espera-se que diferentes espécies de
AETs ocupem ladeiras de diferente orientagao, como acon-
tece em artropodes (Tolbert, 1975). Entretanto, para alguns
répteis de dreas temperadas, a orientacdo da ladeira ndo
teve grande poder preditivo sobre sua distribui¢do (Guisan
e Hofer, 2003).

Superficies irradiadas
Na superficie terrestre, em dias ensolarados, a pri-
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meira superficie alcancada pelos raios do sol recolhe a
maior parte da energia enviada pelo sol (ex. nuvens, dos-
sel arboreo ou solo; Geiger, 1950). Depois de alcancar esta
superficie, a energia se transmite para capas inferiores ou
superiores através de diferentes processos (ex. radiagao,
condugio, convecgido), gerando gradientes de temperatura
ao redor da superficie irradiada (Geiger, 1950).

Conforme nos aproximamos de superficies irradia-
das pelo sol, a temperatura tende a aumentar exponen-
cialmente, em dire¢do a estas superficies (Geiger, 1950).
Durante a noite, as superficies irradiam energia para o
espaco esfriando-se mais rapido que o ar justo acima de-
las. Nas horas mais frias da noite e nas mais quentes do
dia, em superficies ndo cobertas e em auséncia de vento,
formam-se perfis térmicos. Em ambos os perfis, as tempe-
raturas mais extremas acontecem na superficie. Conforme
nos separamos da superficie, os ciclos didrios de variagdo
térmica diminuem e os extremos de temperatura podem
acontecer atrasados com relagdo a superficie irradiada
(Geiger, 1950).

Durante a noite, estes gradientes verticais de tempe-
ratura podem repetir-se se houver uma segunda superficie
radiante (ex. o dossel arbdreo). Nestes casos, a diminui¢ao
de temperatura tende a ser menor nas superficies inferio-
res (Geiger, 1950). Os gradientes verticais de temperatura
provocados por radiagdo na superficie terrestre podem
estender-se por algumas centenas de metros sobre a su-
perficie, mas, geralmente, por poucos metros no subsolo
(Geiger, 1950).

Quanto menor a CT do material que compée a su-
perficie irradiada ou radiante, menos energia é transmi-
tida através dela. Por este motivo, materiais com menor
CT sofrem maior variacdo diaria de temperatura na sua
superficie e isolam mais as capas de substrato existentes
sob ela (Geiger, 1950). Ao mesmo tempo, quanto maior
a CT, maior a profundidade do solo que uma geada pode
penetrar (Geiger, 1950). Microhébitats podem diferir em
termos de CT. Por exemplo, de menor a maior condutivi-
dade, podemos ordenar: ar, folhigo, madeiras leves, areia
seca, terra, cascalho, solo coberto de erva, solo argiloso
umido, agua, gelo, rocha calcdria, granito, concreto e ferro
(Geiger, 1950; Lienhard e Lienhard, 2011).

Sobre a superficie de um material, a convec¢ao do-
mina a transmissdo de energia, devido a baixa condutivi-
dade do ar (Geiger, 1950). Abaixo da superficie, a trans-
missao de energia ¢ feita por condugio e convec¢io do ar
e agua existentes no material (Geiger, 1950). O contetdo
de ar diminui a CT da superficie do solo (Geiger, 1950). A
agua aumenta fortemente a CT do solo, podendo multipli-
car até por 12 vezes a condutividade da areia seca (Geiger,
1950). Por estes motivos, deveria ser mais facil termorre-
gular sob solos arejados e secos, do que sob solos compac-
tos ou umidos.

Gradientes de temperatura permitem e obrigam os
AETs a distribuir-se por eles com relagio as suas prefe-
réncias ou tolerincias. Deste, modo é possivel predizer
a posicao de AETs combinando apenas o conhecimento
de suas preferéncias e tolerancias térmicas com modelos
da distribui¢do microambiental de temperaturas ao lon-

go do dia e do ano (ex. lagartos de deserto; Porter e col.,
1973). Gradientes noturnos permitem que AETs possam
termorregular também a noite, seja em diferentes capas da
atmosfera (ex. insetos voadores (Chapman e col., 2011)),
ou em refugios sob a superficie (ex. iguanas terrestres e
lagartos de deserto (Christian e Porter, 1984; Porter e col.,
1973). A posicao de repouso, de diversos vertebrados ec-
totermos em florestas tropicais fica relativamente elevada
na vegetagdo. Esta posi¢do tem sido principalmente inter-
pretada como forma de evitar predadores por alguns auto-
res (ex. Clark e Gillingham, 1990; Martins, 1993). A vista
destes fatos é razoavel pensar que possa ter também uma
funcdo para evitar que estas descam excessivamente ou
para reduzir gastos energéticos durante o repouso (como
em Christian e Porter, 1984).

Caracteristicas fisicas dos materiais que rodeiam
um corpo também podem afetar a quantidade de energia
absorvida por este e os horarios em que ha calor disponi-
vel para termorregular. Por isso, AETs podem regular sua
temperatura corporal através da escolha de determinados
microhabitats. A seguir, mostrarei como a temperatura
pode variar nestes microhabitats e relacionaremos esta va-
riagdo com diferentes aspectos da biologia dos AETs.

Fatores, processos e padroes termobioldgicos
derivados de irregularidades da superficie terres-
tre

A superficie terrestre apresenta irregularidades (ex.
estruturas dispostas sobre ela e orificios) que podem in-
fluenciar profundamente o ambiente térmico local.

Estruturas derivadas da vegetacio e rochas

Estruturas naturais abundantes na superficie terres-
tre sdo capas de folhas (ex. as capas de um dossel arbdreo,
ervas ou material vegetal morto sobre o solo), troncos e
rochas. Todos eles sdo opacos e tem relativamente baixa
CT pelo que protegem de raios do sol e suas superficies
se aquecem rapidamente. Capas de folhas possuem pouca
massa e estdo rodeadas por ar, minimizando a transmissdo
de energia através delas por radiagdo e conducéo (Geiger,
1950). Troncos e rochas, apresentam maior CT que capas
de folhas. Isto faz com que necessitem maior quantidade
de energia para aumentar sua temperatura e que funcio-
nem como armazenadores de energia térmica durante o
esfriamento do ambiente. Vejamos agora alguns padroes e
processos térmicos relacionados a estes elementos.

Em uma floresta, os ciclos de varia¢io térmica didria
seguem aproximadamente o seguinte padréo: raios solares
atingem o solo mais tarde, e por menos tempo do que na
copa e nos troncos. Por isso, a temperatura na regido do
tronco-solo tendera a ser mais elevada do que na copa,
nas horas centrais do dia. A continuagio, estas igualam-se
até que a temperatura do solo cai por baixo antes do por-
-do-sol, uma vez que a radiagdo também se perde antes
na regido baixa da floresta (Geiger, 1950). Em relagio aos
gradientes de temperatura, Geiger (1950) argumenta que
as maximas e minimas temperaturas diarias sdo alcanca-
das na metade inferior do dossel de uma floresta. Porém,
em florestas tropicais, o folhico talvez alcance os valores
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mais altos durante o dia (50°C Mesquita 2005). Acima das
arvores gera-se por evapora¢do da dgua esfriamentos do
ar que podem ser mensurados a alguns metros de altura
sobre a superficie das folhas. Na base, a ascensdo de sei-
va nas plantas pode transportar energia desde o solo, po-
dendo provocar diferengas de 15°C, entre lugares de seiva
queta e seiva ascendente.

Clareiras e bordas influenciam o horério e tempo
de radiagdo sobre as superficies das regides inferiores das
florestas (Geiger 1950). A variabilidade da temperatura
do solo e ar em clareiras aumenta em fungdo da rela¢ao
didmetro da clareira/altura das arvores (Geiger 1950). Do
mesmo modo acontece com a penetragdo do efeito da cla-
reira na floresta adjacente (Spittlehouse e Stathers, 1990).

Em auséncia de vegetagdo protetora, as superficies
de material vegetal morto experimentam temperaturas
extremas em sua superficie (Geiger, 1950).

Esta ampla heterogeneidade espago-temporal de
temperaturas obrigard a qualquer AET a ocupar locais
onde suas temperaturas preferenciais ocorram. Por este
motivo, mesmo tendo em conta apenas seu efeito sobre as
relages terminais dos AETS, a vegetacdo tem um grande
potencial de partilhar a distribuigdo espago-temporal des-
tes. Apenas diferencas na TPRF ou massa corporal podem
ser suficientes para provocar diferencas na distribuigdo
de AETs com relagdo a estrutura da vegetagao (Asplund,
1974; Hillman, 1969).

Ectotermos de florestas sdo, em algumas ocasi-
des, considerados como termorreguladores passivos que
deixam flutuar sua temperatura com a do ambiente (ex.
(Huey e Webster, 1976; Vitt e col., 1998; Huey e col., 2009).
Entretanto, nestes habitats, também é possivel encontrar
termoreguladores bastante precisos, mesmo com tempe-
raturas de atividade relativamente altas (ex. Vitt e Colli,
1994; Vitt, 1992). Ectotermos com preferéncias térmicas
altas podem usar as clareiras e bordas para termoregu-
lar, ao tempo que animais de temperaturas em atividades
mais baixas as evitam (ex. Dixo e Martins, 2008; Vitt, e
col., 1998)

A distribuigdo preferencial que muitos grupos de
ectotermos apresentam, e padrdes estaveis de riqueza e
composi¢io de espécies relacionados a presenca de clarei-
ras ou bordas (Shure e Phillips, 1991; Vitt, e col., 1998)
Wermelinger e col., 2007), e a estrutura da vegetagdo (ex.
no folhico, dossel ou troncos das arvores; Vitt, e col., 2003;
Vitt e col., 1998; Wermelinger e col., 2007; em manchas
abertas de vegetagdo; Nogueira e col., 2005) estd possi-
velmente de acordo com suas preferéncias e tolerancias
térmicas. Porém, poucos estudos demonstram de maneira
explicita a influéncia de variagdes térmicas, relacionadas
a vegetacdo, na distribuicao de AETs (mas veja Monaste-
rio e col., (2009) e O’Neill e col., (1990)). Florestas estao
entre os ecossistemas mais diversos do planeta (Myers e
col,, 2000). Possivelmente, a ampla heterogeneidade tér-
mica existente dentro delas favorece esta alta diversidade
biologica.

AETs podem usar troncos e rochas para termorre-
gular. Isto é possivel mudando sua posi¢ao ou escolhendo
lugares de oviposi¢do, com relagdo aos gradientes térmi-

cos gerados entorno deles (ex. como feito por lagartos em
Adolph, 1990; Huey e col., 1989; Lopez e col., 1998; e Vitt
e col., 1996; ou larvas de besouros em Geiger 1950). Ro-
chas pequenas podem aquecer rapidamente e ajudar a ter-
moregular nas primeiras horas do dia a AETSs refugiados
sob elas (Lopez e col,, 1998). Rochas com mais de 10 cm
de grossura podem diminuir as variagdes de temperatura
no subsolo diretamente em contato com elas, facilitando
a termorregulagdo de AETs que as utilizam como reftgio.
Espécies fossoriais podem selecionar pedras maiores em
horas avangadas do dia (Huey, 2011; Lopez e col., 1998).
Troncos de regides temperadas podem gerar gradientes
espaciais de temperatura de ao menos 20°C (Geiger, 1950).

Orificios na superficie terrestre: cavernas

Ao contrario de objetos na superficie terrestre, ori-
ficios na superficie terrestre (ex. cavernas, tocas) levam a
homogeneizagdo das temperaturas em seu interior (Gei-
ger, 1950; Williams, Tieleman e Shobrak, 1999). Dentro
das cavernas, em auséncia de fluxos horizontais de ar, as
temperaturas se estratificam verticalmente, sendo mais
frias as regides mais baixas. Se estas tiverem duas saidas,
fortes ventos podem atravessa-las (Geiger, 1950), afetando
a estratificacdo da temperatura. Os estudos levantados su-
gerem que AETs podem ser obrigados a atividade em tem-
peraturas mais baixas do que os dtimos para a locomogéo
(Rogowitz e Sanchez-Rivoleda, 1999) e que a inversao dos
gradientes térmicos dentro delas podem ser importantes
controladores do periodo de atividade dentro delas (Rese-
tarits, 1986; Rogowitz e col., 2001). Possivelmente relacio-
nado a estes problemas de homogeneidade térmica e sub-
-otimicidade das temperaturas para AETs colonizadores,
cavernas sdo ecossistemas com menor riqueza de espécies
que os habitats exteriores onde se localizam. Nestes ha-
bitats, a heterogeneidade térmica nio parece ser tio im-
portante para explicar a riqueza de espécies de cavernas
(Christman e Culver, 2001; Culver e col., 2004).

Processos e padroes termobioldgicos relacio-
nados ao corpo de AETs

Caracteristicas fisicas dos corpos (ex. tamanho e
cor) podem afetar de maneira importante o intercambio
de energia entre corpos e o ambiente (Lienhard e Lie-
nhard, 2011). Por isto, espera-se que estas caracteristicas
influenciem a temperatura corporal experimentada por
AETs.

Tamanho

Para um nivel de radiagdo determinado, corpos de
maior tamanho sdo capazes de absorver mais energia por
unidade de radiacido em relagido a massa do corpo. Ao
mesmo tempo, devido a um aumento em sua capacidade
térmica, demorardo mais tempo que pequenos corpos em
alcangar a temperatura de equilibrio com o ambiente (Ste-
venson, 1985). Por estes motivos, dada suficiente entrada
de energia por radiagdo, corpos maiores alcangardo tem-
peraturas mais altas do que corpos pequenos. Ao mesmo
tempo, corpos maiores serdo mais dificeis de aquecer e
esfriar. Este processo pode levar a um problema metodo-
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légico na determinacgdo de temperaturas criticas de AETs
(Ex. Ribeiro e col 2012).

Em resposta a estes processos, os individuos podem
regular o comportamento de termorregulagio. Em situa-
¢Oes onde a perda de energia é mais rapida que o ganho,
enquanto que individuos maiores podem precisar regular
sua temperatura por mais tempo (ex., tartarugas aquati-
cas que se aquecem em terra, Lefevre e Brooks, 1995). Em
animais muito grandes, a grande produgao bruta de ener-
gia metabdlica (ex. durante o exercicio) e a relativamente
inferior taxa de perda do mesmo pode levar & manuten-
¢do de uma temperatura relativamente estavel, quando
comparada com o médio. Se a taxa de perda é similar ou
inferior ao ganho, em regides de alta radiagdo, tamanhos
de corpos maiores permitem passar mais tempo sem ter-
morregular e manter a temperatura corporal em habitats
mais sombreados (ex. lagartos tropicais, Asplund, 1974;
Hillman 1969).

Vantagens termorregulatdrias aparentemente expli-
cam as relacdes intraespecificas entre o tamanho do cor-
po e temperatura ambiental em répteis de todo o mundo
(Ashton e Feldman, 2003). Entretanto, outros mecanis-
mos possiveis também tém sido propostos por Angilletta
(2004) e Angilletta e Dunham (2003).

Cor

A cor externa de um corpo afeta a quantidade de ra-
diagdo que este pode absorver por unidade de tempo e,
portanto, a temperatura maxima que este pode alcancar
e sua taxa de aquecimento (Lienhard e Lienhard, 2011).
(Geiger, 1950) mostra diferencas de aproximadamente 6
graus na temperatura de pequenos objetos de madeira,
em similares condigdes experimentais, pintados com co-
res desde o branco ao negro. A revisao de Trullas e col,
(2008) suporta a hipdtese de que o melanismo é mais
freqliente em regides frias e que é relativamente benéfico
para espécies diurnas de areas mais frias. Segundo estes
autores, a relagdo entre fisiologia, melanismo e comporta-
mento também tem certo suporte, mas ainda requer mais
estudos. Porém, nem todas as variagdes de cor levam a au-
mentos nas taxas de aquecimento de AETs, como exem-
plificado por Crisp e col., (2011).

Interacoes

Os diferentes fatores termobiologicos interagem en-
tre si, gerando uma superficie de variagdo térmica extre-
mamente irregular e dindmica sobre a terra.

Fatores termobioldgicos podem interagir de manei-
ra aditiva, fazendo com que a temperatura experimentada
pelos AETs alcance valores mais extremos; ou nio aditiva,
suavizando o ambiente térmico. Por exemplo, ladeiras in-
clinadas e orientadas aos polos podem suavizar a tempe-
ratura ambiental em regides tropicais, porém, tenderdo a
aumentar os extremos de temperatura em regides circum-
polares.

A relagdo entre dois fatores pode néo ser linear. Por
exemplo, conforme aumenta a latitude o efeito da orien-
tagdo das ladeiras sobre as diferencas nas temperaturas
ambientais também aumenta. Porém, a partir de certa

latitude também ascende a proporgido de radiagao difusa
(procedente da reflexdo do ar) com relagao a radiagdo di-
reta do sol (Geiger, 1950). Por este motivo, as diferencas
de temperaturas entre ladeiras orientadas ao equador e
aos pdlos seguem uma relagéo parabolica com a latitude.

Diferentes fatores termobioldgicos podem desenca-
dear o mesmo padrio de variagdo térmica. Por exemplo,
tanto latitude quanto altitude levam a um aumento da am-
plitude térmica, principalmente por diminui¢do das tem-
peraturas minimas absolutas (ex. Sunday e col 2010). Ao
mesmo tempo, estes fatores podem ter influéncias opostas
sobre outras caracteristicas térmicas. Como exemplo, a
magnitude do ciclo didrio de temperaturas aumenta com
a altitude e diminui com a latitude.

As caracteristicas dos AETs (comportamento, mor-
fologia e fisiologia) também podem interagir favorecendo
ou evitando mudangas nas outras. Por exemplo, mudan-
¢as no comportamento (ex. uso de microhabitats) permi-
tem evitar variacdo na temperatura de atividade, ao longo
de gradientes térmicos gerados pela altitude (Huey e col,,
2003).

Os padrdes de variagdo térmica interagem com as
caracteristicas comportamentais, morfoldgicas e fisioldgi-
cas dos diferentes grupos taxonémicos (Trullas e col 2008,
Asplund, 1974; Hillman 1969). Estas intera¢des poderiam
determinar qual grupo terd maior sucesso na colonizagio
de gradientes de variagdo térmica provocados pelo mes-
mo fator (ex., diferencas latitudinais no sucesso coloniza-
dor de gradientes altitudinais entre anuros e lagartos sula-
mericanos, Navas, 2002).

Sintese

A transmissdo de energia térmica acontece ao lon-
go de um continuo, desde o ambiente até os individuos e
vice-versa. Porém, para fins didaticos, os processos e pa-
droes termobiologicos que afetam aos ectotermos terres-
tres poderiam ser categorizados em trés grandes grupos:

1) Os relacionados a intensidade e quantidade dos
intercambios de energia dos ecossistemas (ex. derivados
da topografia, altitude e latitude).

2) Os relacionados a distribui¢do espago-temporal
da energia que chega a superficie terrestre (derivados de
propriedades fisicas do micro-ambiente e irregularidades
da superficie terrestre).

3) Os relacionados ao intercAmbio de energia entre o
corpo dos AETSs e o microambiente (derivados de proprie-
dades fisicas e fisioldgicas dos corpos dos AETS).

As respostas dos AETs perante variagdes em um pa-
rametro climatolégico podem acontecer em diferentes ni-
veis organizacionais (ex. no comportamento ou fisiologia
no nivel dos individuos, na distribui¢do espacial, no nivel
das populagdes, ou na riqueza de espécies, no nivel das
comunidades).

Parece possivel descrever os processos e padroes ter-
mobioldgicos com um numero limitado de fatores, passi-
veis de serem analisados matematicamente (ex., entrada
de energia, propriedades fisicas do ambiente e do corpo
dos individuos, sensibilidade fisioldgica a temperatura,
capacidade termorregulatoria, etc. (ex. como feito por
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Grant e Porter, 1992, e Porter e col., 1973).

Finalmente, fatores térmicos podem interagir de
maneiras aditiva ou nao aditiva e linear ou néo linear para
afetar a temperatura ambiental e a experimentada pelos
ectotermos.

Baseando-se no que foi apresentado nesta revisao, é
possivel sintetizar uma teoria preditiva sobre o efeito da
temperatura nos ectotermos.

De acordo com a escala apresentada por Scheiner
(2010), e mesmo em estado rudimentar, esta teoria ja pre-
diz relagdes gerais em mais niveis de organizagdo do que
teorias centrais da biologia, tais como a teoria da evolugdo
de Darwin, a teoria da célula, e a teoria dos organismos,
ambas propostas por Scheiner (2010).

O processo aplicado aqui pode ser repetido para ou-
tros parAmetros microclimaticos e caracteristicas dos se-
res vivos (como os comentados por Titon e Gomes, 2012;
Assis, 2012 ou Closel e Kolhsdorf, 2012), ou grupos ndo
tratados neste texto (ex. endotermos). Deste modo, poder-
-se-ia organizar uma teoria bioclimética dos seres vivos
preditiva, baseada em dados, e de facil entendimento, apli-
cagao e critica.

Teoria termobioldgica dos ectotermos
Dominio de aplicagio

Respostas dos seres vivos ectotermos a variagao tér-
mica.

Premissa

O tempo em que ectotermos passam dentro de suas
temperaturas preferenciais aumentaria sua aptidao. Esta
premissa é suportada pela relagdo entre taxas de cresci-
mento populacional (uma medida geral de aptidao) e tem-
peratura em ectotermos (Huey e Berrigan, 2001), assim
como por estudos de fisiologia reprodutiva em Peixes (Ri-
beiro e Moreira, 2012).

Predigoes

1. Comportamento, fisiologia e morfologia dos in-
dividuos tenderdo a aumentar a propor¢ido do tempo de
vida realizado dentro das Tprf, assim como evitar as TC;

2. Animais ectotermos que desenvolvam sua ativi-
dade mais perto de superficies irradiadas pelo sol e com
periodos de atividade mais préximos ao meio dia, serdo
termoreguladores mais ativos;

3. A distribui¢do e tamanho das populagdes de ec-
totermos ao longo de gradientes e ciclos de temperatura
serd explicada pelo sucesso relativo dos individuos de
permanecer dentro de suas Tprf, e de evitar TC. Por este
motivo, dentro dos referidos gradientes, o espago-tempo
disponivel para termorregular em um determinado local
determinard um limite superior para o tamanho das po-
pulagdes de AETs;

4. A interacido ndo aditiva de fatores térmicos tera
efeito positivo na riqueza de espécies de AETs de um local.
Efeitos aditivos terao efeito negativo;

5. Quanto maior for a intensidade e estabilidade
espaco-temporal das variagdes térmicas, maior serd seu
poder de predicdo sobre a posi¢do das espécies de AETs

ao longo destas.
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Mudancas climaticas e os lagartos
brasileiros sob a perspectiva da historia
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Climate change and Brazilian lizards under a life history perspective
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Resumo. A histdria de vida é o resultado de um desafio ecolégico imposto pelo ambiente, tenta
explicar como a evolucdo molda os organismos a fim de atingir o sucesso reprodutivo (Stearns,
2000). Sendo assim esta intimamente relacionada com as mudancas climaticas em pauta nesta
edicdo especial. Neste artigo sdo revistos os efeitos de mudangas de temperatura e precipitacdo
em alguns tracos fenotipicos de histéria de vida de lagartos. Ao final, com base no conhecimento
atual sobre os lagartos brasileiros e nas previsdes de mudancas climaticas para o Brasil, sdo feitas
algumas previsdes de mudancas na histéria de vida dos lagartos.

Palavras-chave. Mudangas climdticas, lagartos, histéria de vida

Abstract. Life history is the result of ecological challenges imposed by the environment, it tries
to explain how evolution designs organisms to achieve reproductive success (Stearns, 2000). So,
it is closely related to the theme of climate change that is on the agenda of this special issue.
In this article, effects of temperature and precipitation changes on phenotypic traits of lizards
are reviewed. At the end, predictions of lizard life history changes are made based on current
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knowledge about Brazilian lizards and climate change models for Brazil.

Keywords. Climate change, lizards, life history.

7

A histéria de vida é central para a teoria evolutiva, ja
que visa explicar como a evolugdo molda o crescimento
e os padroes reprodutivos, dois aspectos fundamentais
do fitness. O resultado é uma solugdo para um desafio
ecoldgico imposto pelo ambiente e sujeito a restricdes
evolutivas ou fenotipicas que sdo proprias do organismo
(Stearns, 2000). Sendo imposto pelo ambiente, o desafio
esta intimamente relacionado com o tema das mudangcas
climdticas e ambientais, em pauta nesta edi¢do especial da
Revista da Biologia. No restante do texto, meu foco se di-
rige para os efeitos das mudangcas climaticas nos lagartos
brasileiros, sob a 6tica da histérica de vida. Os lagartos,
em especial de dreas tropicais, sdo bastante sensiveis as
mudangas climaticas (Sinervo e col., 2010), também por
conta da sensibilidade na histéria de vida, como veremos
ao longo do texto.

A histéria de vida em lagartos é, no geral, fenotipica-
mente plastica, variando em resposta a temperatura, dis-
ponibilidade alimentar e umidade (Adolph e Porter, 1993;
e referéncias no artigo). Sabemos que devido a importan-
cia da temperatura para a ecologia e fisiologia dos lagartos
(Cowles e Bogert, 1944; Huey, 1982), ela é um fator cha-
ve para a historia de vida nestes animais. Além disso, as
previsdes de mudangas no clima colocam o aquecimento
global como agente principal de outras mudancas climati-

cas ou ambientais, como as mudangas de precipitagdo ou
na distribui¢ao dos biomas, por exemplo (Sampaio e col,,
2008).

Temperatura e historia de vida

Os efeitos da temperatura sobre a historia de vida
de lagartos sao amplamente influenciados por outros ele-
mentos da histdria natural como, por exemplo, a termor-
regulagdo comportamental. Em decorréncia desse tipo
de regulagdo da temperatura, muitas espécies de lagartos
(em especial as espécies heliofilas) apresentam valores al-
tos e pouca variagdo na temperatura corporea média (Tc)
durante a atividade (Cowles e Bogert, 1944; Huey, 1982).
O resultado é um tamponamento dos efeitos da variagdo
térmica decorrentes da variacéo didria, sazonal ou geogra-
fica dos ambientes térmicos (Bogert, 1949; Avery, 1982),
e por conta disso poder-se-ia argumentar que a tempera-
tura ndo influencia a histéria de vida dos lagartos. Mas,
mesmo em tipicos heliotérmicos, a Tc durante a fase de
inatividade é uma fungdo das temperaturas operativas, ou
seja, das temperaturas do ar e do substrato (Huey, 1982).
Além disso, a quantidade didria de tempo que estes ani-
mais permanecem ativos em temperaturas corpdreas pre-
ferenciais (Tp) é restrita pelo ambiente térmico (Huey e
Pianka, 1977; Grant e Dunham, 1988; Grant e Dunham,
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1990), e este tempo é menor em regimes térmicos mais
frios (Marquet e col., 1989). Dessa forma, a heterogenei-
dade espacial ou temporal nos regimes térmicos pode ge-
rar variagdo correspondente nas Tc independente da ter-
morregula¢io e, portanto, nas taxas de alimentagéo, cres-
cimento e reproducao. Nés podemos prever, contudo, que
espécies termoconformadoras exibirdo heterogeneidade
espaco-temporal mais dramatica nos tragos fenotipicos de
histéria de vida do que as espécies termorreguladoras.

Adolph e Porter (1993) ja revisaram os efeitos da
temperatura sobre a histéria de vida de lagartos sob a
perspectiva do tempo de atividade anual. A minha revi-
sdo é bem mais sucinta, influenciada pelo trabalho citado
(Adolph e Porter, 1993) e limitada aos efeitos que julgo
relevantes no contexto de mudancas climéticas no Brasil.
Em adultos, os efeitos descritos sao bastante consistentes.
Os lagartos que passam mais tempo em altas Tc apresen-
tam maiores taxas de crescimento (Davis, 1967; Ballinger,
1983; Avery, 1984; Sinervo e Adolph, 1989; Grant e Du-
nham, 1990; Sinervo, 1990; Autumn e De Nardo, 1995) e
antecipam o amadurecimento sexual (Grant e Dunham,
1990; Ferguson e Talent, 1993; Wapstra e col.,, 2001). Em
ambientes mais quentes (como baixas latitudes), a repro-
dugdo ¢é em geral igualmente antecipada (Fitch, 1970;
Goldberg, 1974; Duvall e col., 1982) e, em consequéncia,
viabiliza a produ¢ido de mais de uma ninhada por ano
(Goldberg, 1974; Jones e col., 1987; James e Shine, 1988).
Além disso, as taxas de sobrevivéncia anual também guar-
dam relagdo com a temperatura, sendo mais altas em re-
gimes térmicos mais frios (Tinkle, 1969; Pianka, 1970;
Ballinger, 1979; James e Shine, 1988). Assim como nos
adultos, os efeitos descritos da temperatura no desenvol-
vimento embriondrio parecem bastante sdlidos. A tempe-
ratura produz efeitos pronunciados no desenvolvimento
dos embrides, ndo sé determinando o sexo em algumas
espécies, mas afetando também as taxas de crescimento e
desenvolvimento embrionario, o periodo de incubagio, e
até padroes de comportamento sexual e termorregulato-
rio (Phillips e col., 1990; Deeming e Fergusson, 1991; Van
Damme e col., 1992; Phillips e Packard, 1994; Castilla e
Swallow, 1996; Alberts e col., 1997; Ji e Brana, 1999; An-
gilletta e col., 2000; Brana e Ji, 2000; Hare e col., 2002; Ji e
col., 2002; Radder e col., 2002; Sakata e Crews, 2003; Hare
e col., 2004; Booth, 2006). Em ambientes mais quentes, a
taxa de crescimento e desenvolvimento embriondrio sdo
maiores e, em consequéncia, o periodo de incubagio é
menor. Os neonatos dos ovos que eclodem mais precoce-
mente podem atingir a maturidade sexual antes. Tempe-
raturas de incubagao muito altas, por sua vez, ndo tendem
a maximizar a sobrevivéncia (Van Damme e col, 1992;
Angilletta e col, 2000), o que representaria um prejuizo
reprodutivo. Mas vale lembrar que a magnitude de varia-
¢do térmica dos ambientes subterrineos é bastante atenu-
ada em comparagdo com a superficie (Closel e Kohlsdorf,
2012), resultando num cendrio de incubag¢do dos ovos em
temperaturas muito altas pouco provavel.

Uma observagdo importante diz respeito as curvas
de sensibilidade térmica (mais informacao sobre este as-
sunto nos textos de Camacho, 2012 e Katzenberger e col,,

2012, neste volume). A aceleracdo de taxas fisioldgicas
(como crescimento ou taxas de desenvolvimento embrio-
nario) somente acontece em temperaturas mais altas des-
de que estas nao superem o valor maximo das suas curvas
especificas de desempenho, é o que estou assumindo no
meu texto.

Em resumo, com o aumento da temperatura (que
ndo ultrapasse as temperaturas 6timas fisiologicas), os la-
gartos experimentardo um tempo maior de atividade em
Tc altas. Em consequéncia, provavelmente crescerdo mais
rapidamente, atingirdo o amadurecimento sexual mais
precocemente e se reproduzirdo com maior frequéncia
(aumentando a fecundidade). Apesar disso tudo, os efeitos
do aumento da temperatura na fecundidade sdo parcial-
mente compensatdrios, ja que o aumento da fecundidade
é acompanhado de diminuigdo nas taxas de sobrevivéncia
anuais (Adolph e Porter, 1993). Isso significa que o im-
pacto das mudancas de temperatura na dindmica popula-
cional dos lagartos seria também parcialmente atenuado
desde que outros fatores ndo sejam alterados. Que fatores
sa0 esses?

Precipitacao, disponibilidade alimentar e his-
toria de vida

Outros elementos do clima além da temperatura
também influenciam componentes da histéria de vida em
lagartos. O escopo e o padrdo de sazonalidade climatica,
por exemplo, influenciam o tamanho da ninhada mesmo
em espécies congenéricas (Tinkle e col., 1970), e ambien-
tes mais sazonais favorecem ninhadas maiores (Barbault,
1975; Rand, 1982; James e Shine, 1988). Adicionalmente,
os padrdes de chuva, um componente do clima geral-
mente negligenciado em histéria de vida, também in-
fluenciam a variagdo na histéria de vida em lagartos. O
tamanho corpéreo, por exemplo, covaria com a precipi-
tagdo em algumas espécies de lagartos (Bock e col., 2009;
Brandt e Navas, 2011), provavelmente associado as taxas
de crescimento. As taxas de crescimento, por sua vez,
parecem se correlacionar com a precipitagdo (Dunham,
1978; Dunham, 1981; Taylor, 2003). Os padroes de chu-
va podem ainda influenciar a reprodu¢ido em populagdes
da mesma espécie de lagarto. Por exemplo, durante anos
mais umidos, quando estdo disponiveis e sdo consumidos
mais artropodes, as taxas de crescimento individuais sdo
mais altas e as fémeas reprodutivas, maiores em Sceloporus
merriami e Urosaurus ornatus (Dunham, 1978; Dunham,
1981).

O padriao de precipitagdo parece estar intimamente
relacionado a disponibilidade alimentar para os lagartos.
Quando a precipita¢do é maior, a produtividade primaria
das plantas é incrementada e proporciona mais alimento
aos consumidores primarios e a toda a sua teia alimentar
(Yom-Tov e Nix, 1986; Yom-Tov e Geffen, 2006). Tama-
nhos corpoéreos maiores em habitats de maior precipita-
¢do parecem ser uma generalizacdo para diversos grupos
animais, de mamiferos a insetos (Popp, 1983; Yom-Tov e
Nix, 1986; Krasnov e col., 1996; Yom-Tov e Geffen, 2006).
De fato, larvas de besouros tenebrionideos, possiveis ali-
mentos para lagartos, sio maiores em habitats nos quais
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a produtividade e as taxas de precipitagdo sdo mais altas
(Krasnov e col., 1996).

Entretanto, em ambientes sazonais, a disponibili-
dade de alimento também ¢é determinada pela fenologia,
particularmente pelo grau de sobreposi¢do entre o peri-
odo de atividade dos lagartos e de suas presas (Adolph e
Porter, 1993). Se os periodos de atividade de diferentes es-
pécies respondem de forma distinta a uma dada mudan-
¢a climatica, as taxas de encontro lagartos-presa podem
sofrer mudangas imprevisiveis. Isso torna a relacao entre
produtividade primaria e disponibilidade alimentar para
lagartos um pouco conturbada. A mesma relacao de so-
breposi¢do ou nio dos periodos de atividade pode ocorrer
também entre lagartos e seus predadores, influenciando
por sua vez as taxas de mortalidade. Dessa forma, a res-
posta das populacdes de lagartos as mudangas climaticas
provavelmente dependera também dos efeitos dessas mu-
dangas em outras espécies, além da sua propria ecologia e
fisiologia.

O que sabemos para lagartos brasileiros e o
que podemos prever?

No Brasil, os lagartos mais conhecidos sob a perspec-
tiva de histéria de vida sdo os tropidurineos. Estes lagartos
apresentam, no geral, reprodugao ciclica anual (Van Sluys
e col., 2002; Van Sluys e col., 2010) e em algumas espécies
o numero de fémeas gravidas se correlaciona, mesmo que
marginalmente, com a quantidade mensal de chuva (Van
Sluys, 1993; Van Sluys e col., 2010). Componentes de pre-
cipitagdo influenciam também o tamanho corpdreo das
fémeas de tropidurineos e, em consequéncia, o tamanho
das ninhadas, embora de forma indireta (Brandt e Navas,
2011). Médias anuais e de meses com presenca de fémeas
gravidas nao influenciam o tamanho corpdreo ou tama-
nho das ninhadas (Brandt e Navas, 2011), mas o efeito de
sazonalidade néo foi estudado e, segundo o modelo de
Adolph e Porter (1993), estaria relacionado a mudangcas
nos periodos de atividade entre espécies e populagdes.

Ja que os efeitos da temperatura sobre pardmetros de
histéria de vida em lagartos brasileiros sao bastante desco-
nhecidos, a tarefa de fazer previsoes fica bastante dificul-
tada. Entretanto, sabemos um pouco mais sobre os efeitos
de mudangas nos regimes de chuvas. O que podemos an-
tecipar no estado do conhecimento atual é que nas regides
onde sao previstas reducdo de chuvas, pelos modelos de
mudangas climdticas no Brasil, como o Norte e Nordeste
(Marengo e col., 2010), observaremos um decréscimo no
tamanho corpdreo das fémeas e, dessa forma, uma possi-
vel diminui¢do nas taxas de fecundidade em espécies de
ninhada variavel (como é o caso dos tropidurineos). Nas
regides onde sdo previstos aumento de chuvas, como o Su-
deste e Sul (Marengo e col., 2010), pode acorrer aumento
do tamanho corpdreo e, portanto, da fecundidade nas es-
pécies de ninhada variavel. Essas previsoes sdo baseadas
em provaveis efeitos sobre a produtividade primaria. E
bom lembrar que esta previsdo é bastante simplificada, ja
que os efeitos sobre as populag¢des de lagartos dependem
também dos efeitos sobre as populacdes de presa e preda-
dores dos lagartos, como discutido anteriormente.
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Resumo. Muitos estudos discutem os possiveis impactos do aquecimento global sobre aspectos
biolégicos, mas a maioria das previsdes neste sentido ndo incorpora o efeito da heterogeneidade
espacial e temporal associada as diferentes escalas de mudancas na temperatura, assumindo
entdo que as possiveis alteragdes tenderiam a ser homogéneas. Entretanto, um mesmo ambiente
pode apresentar dindmicas muito particulares de variagdes na temperatura ambiental; por
exemplo, microambientes subterraneos apresentam variacdes didrias e sazonais de temperatura
muito particulares, mas a maioria das especula¢des foca em representantes da herpetofauna
de superficie. Nesse contexto, as generalizacdes acerca das previsdes relativas as mudancas
climéticas globais devem ser cautelosas e precisam incorporar as particularidades das espécies e
suas respectivas relagdes térmicas com os microambientes em que estdo inseridas.
Palavras-chave. Mudancas climdticas, ambientes subterrdneos, sensibilidade térmica, hdbito
fossorial, herpetofauna
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Abstract. Several studies have discussed the possible influence of global warming on biological
traits, but most of the predictions ignore likely effects of spatial and temporal heterogeneity
associated with different scales of temperature change, assuming therefore that this impact
would be homogeneous in a given environment. However, the same habitat may have a peculiar
dynamics of temperature fluctuation;for example, subterranean micro-habitats exhibit daily
and seasonal temperature fluctuations very peculiar, although most speculations focus on
the herpetofauna that inhabits the surface. The generalizations about the forecasts of climatic
changes and global warming should therefore be cautious and also incorporate particularities
of the species and their respective thermal relationships with microenvironmental conditions.
Keywords. Climatic changes, subterranean environment, thermal sensibility, fossorial habit,
herpetofauna

Contextualizac¢io tedrica

Desde os periodos mais remotos da vida na Terra os
organismos vivos interagem com um meio bidtico e abi-
6tico em constante mudanca. Este cendrio caracteriza um
ambiente heterogéneo, fonte de pressoes seletivas atuando
sobre a evolucdo das diversas formas de vida. As flutua-
¢Oes nas concentracdes de gases, na umidade e na tempe-
ratura, dentre outros parametros, ao longo da evolucéo da
vida terrestre tém diferentes magnitudes que dependem
das escalas de tempo e espago consideradas. Por exemplo,
podemos considerar flutuagdes em um determinado pa-
rametro ambiental ao longo de um dia, entre estagdes, ao
longo de varios anos, ou entre eras geologicas. Da mesma
maneira, o pardmetro em questdo pode ser analisado no
globo terrestre como um todo, em uma determinada re-
gido, ou mesmo dentro de um ambiente muito especifico,
como um bioma.

Em escala temporal e espacial muito ampla, po-
demos analisar as flutuacdes nas temperaturas do globo
terrestre ao longo de diferentes eras geoldgicas. Em tal
magnitude, as diferengas nas temperaturas globais ao lon-
go da histéria geoldgica da Terra sdo marcadamente in-
fluenciadas por diversos fatores, sendo que a maioria das
reflexdes neste sentido é baseada em fatores vinculados
aos eventos tectdnicos e as variagdes na Orbita terrestre
(por exemplo, Barron e Peterson, 1991; Ruddiman, 1997;
Zachos e col., 2001). A drbita terrestre que hoje é reco-
nhecida como eliptica pode ter assumido formas distintas
alguns milhoes de anos atras (Imbrie & Imbrie, 1980). Os-
cilagdes em parametros como excentricidade, obliquidade
e precessdo da Orbita terrestre podem alterar a distribui-
¢do latitudinal e sazonal da radiagdo solar. Por exemplo,
se estes pardmetros se reduzissem a zero, os ciclos sazo-
nais desapareceriam e as diferengas entre pélos e equador
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tornar-se-iam ainda mais marcantes (Imbrie & Imbrie,
1980). Neste cendrio originaram-se, em alguns casos, os
chamados eventos glaciais.

Alguns dos maiores efeitos de mudangas climaticas
na histéria geoldgica da Terra foram desencadeados pela
sucessdo de eventos glaciais e interglaciais (Muller e col.,
1997). Periodos glaciais sdo caracterizados por médias das
temperaturas globais extremamente baixas (inferiores a
0°C) e niveis dos oceanos reduzidos, em funcio da for-
magio de geleiras. Os intervalos entre os periodos de gla-
ciagdo, denominados periodos interglaciais, apresentam
parametros climaticos mais amenos, caracterizados pelo
aumento da temperatura global média e derretimento das
geleiras de grande parte do globo terrestre. A dindmica da
oOrbita terrestre ao redor do Sol permite com que a radia-
¢do solar atinja a superficie em diferentes graus de inten-
sidade, o que desencadeia uma redistribui¢do continua de
energia térmica e viabiliza diferentes escalas de mudangas
na temperatura da superficie, sejam elas temporais ou es-
paciais (Zachos e col., 2001).

Além das mudangas climaticas associadas a historia
geoldgica da Terra, a temperatura ambiental pode ainda
variar ao longo de um mesmo ano, caracterizando flu-
tuagOes sazonais. Tais mudangas resultam da inclinagdo
do eixo de rotagdo do Planeta e de sua drbita ao redor do
Sol. A rotagdo da Terra em torno de seu préprio eixo gera
ainda variagdes de temperaturas ambientais entre perio-
dos diurnos e noturnos, o que caracteriza uma escala de
tempo relativamente curta (24 horas) quando comparada
as flutuagdes sazonais que ocorrem ao longo do ano, ou
ainda aos eventos glaciais que permearam a histdria geo-
légica da Terra (Dorf, 1959).

Um eixo adicional que pode ser acrescentado a ana-
lise de flutuagdes térmicas sazonais e didrias é a escala es-
pacial, ampla ou restrita,a qual pode acentuar ou amenizar
as variagdes nas temperaturas ambientais observadas ao
longo do dia ou entre estagdes do ano. Por exemplo, re-
gides de clima temperado apresentam estagdes sazonais
bem demarcadas, e nestes locais a temperatura varia con-
sideravelmente ao longo do ano (para uma revisdo atual
do assunto, ver Camacho 2012). Esse efeito também pode
ser claramente ilustrado se focarmos em regides desérti-
cas que estdo situadas em diferentes latitudes: em desertos
a diferenca entre temperaturas diurnas e noturnas geral-
mente pode atingir até 20°C, mas as consequéncias dessa
variagdo podem diferir de acordo com a latitude (Wals-
berg, 2000). Em desertos de regides subtropicais, a tempe-
ratura média didria é tao alta (42-46°C) que a diminuigdo
de temperatura durante a noite resulta ainda em uma tem-
peratura relativamente elevada (26-30°C). Em contraste,
os desertos localizados em latitudes ou altitudes mais ele-
vadas apresentam temperaturas minimas de até 16°C infe-
riores as observadas nos desertos subtropicais (Walsberg,
2000). Neste contexto, as condi¢des térmicas experimen-
tadas por animais que vivem em um determinado tipo de
ambiente (por exemplo, nos desertos) diferem quando
esse mesmo ambiente é considerado dentro de uma escala
que incorpora variacdes espaciais (por exemplo, referen-
tes a latitude).

A escala espacial de flutuagoes das temperaturas
ambientais também pode ser refinada considerando-se,
por exemplo, a existéncia de micro-habitats dentro de um
dado ambiente (Camacho 2012). Estes microambientes
podem diferir quanto a oferta de alimentos, temperatura,
refagios, e locais de sombra e de exposi¢do ao sol, mes-
mo em areas muito proximas inseridas em uma mesma
paisagem. A temperatura em uma rocha exposta ao sol,
por exemplo, é maior e mais variavel se comparada a um
arbusto (Van Damme e col., 1990).

Diferencas em pardmetros ambientais entre micro-
-habitats podem afetar diretamente os organismos que
vivem em um dado ambiente, particularmente no caso
de animais cujas temperaturas corporeas sio fortemente
influenciadas por variacbes nas temperaturas ambien-
tais. Por exemplo, muitos lagartos de regides neotropicais
vivem sob a serapilheira de florestas (Inger, 1959; Huey,
1982) onde a temperatura ¢ relativamente baixa e homo-
génea (Hertz, 1992); em contraste, espécies provenientes
de regides com vegetagdo aberta ou bordas de florestas
geralmente estdo associados a temperaturas corpdreas
que sdo em média 6°C mais elevadas (Huey e col., 2009).
Portanto, diferentes microambientes podem maximizar a
diversidade térmica disponivel para termorregula¢do, o
que ¢ particularmente relevante em grupos de vertebrados
ectotermos (Hertz e col., 1993; Angilletta, 2009).

O contexto tedrico apresentado acima é embasado
por uma literatura muito ampla, tanto em termos taxond-
micos quanto no que se refere aos habitats e micro-habi-
tats estudados (Angilletta, 2009). Uma excegédo sdo os mi-
croambientes subterrdneos, os quais sdo sistematicamente
relegados a segundo plano em estudos acerca dos padroes
temporais e espaciais de variacdes nas temperaturas am-
bientais (para exce¢des, ver Smith & Rust, 1994; Measey
& Barot, 2005). A dinidmica de flutuagdes na temperatu-
ra ambiental em diferentes profundidades, assim como
as respostas ecologicas, fisiologicas e comportamentais
identificadas na fauna fossorial, sdo bastante peculiares, e
merecem atengao especial.

A dindmica de temperaturas em um ambiente
subterraneo

Em um ambiente subterraneo, as flutuacdes na tem-
peratura sio menos acentuadas do que as variacdes que
ocorrem na superficie. Da mesma forma, a quantidade
de luz, a umidade relativa e a concentracao de gases, por
exemplo, podem diferir mesmo entre alguns centime-
tros de profundidade (Whiters, 1978). Nestes ambientes,
as tensdes de oxigénio e de gas carbdnico tendem a ser
respectivamente menores e maiores do que na superficie
(Whiters, 1978; Navas e col., 2004). Abaixo da superficie,
a pressdo parcial de oxigénio pode cair a 14% enquanto
a pressao parcial de gas carbonico pode apresentar valo-
res elevados em 6-8% (Dyck & MacArthur, 1993); em ca-
s0s mais extremos, como tocas de roedores, cupinzeiros,
ninhos de aves e de tartarugas, as porcentagens de CO2
podem chegar a 15% (por exemplo, ver Kennerley, 1964;
Noiroit, 1970; Williams & Rausch 1973; Prange & Acker-
man 1974; Whiters, 1978).
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Da mesma forma como as concentragdes de gases
em ambientes subterrdneos sdo bastante particulares, a
temperatura ¢ outro fator ambiental que apresenta uma
dindmica bastante peculiar abaixo da superficie. No sub-
terraneo, as temperaturas geralmente sao mais baixas (La-
valle & Spain, 2001), e também sdo mais constantes (Van
Wambeke, 1992) ao longo do dia e da noite, como ilustra-
do na Figura 1. Tais diferencas sdo graduais: por exemplo,
a 20cm de profundidade a temperatura chega a apresentar
valores em média 1,8°C mais baixos do que a temperatura
do ar na superficie (Measey & Barot, 2006).

Temperatura °C

2:00 8:00 14:00 20:00 2:00 8:00 14:00 20:00
Tempo (em horas)

Figura 1. Simula¢do das flutuacdes na temperatura esperadas na
superficie e no subterrdneo (por exemplo, a 20cm de profundi-
dade) durante um periodo de 48h. Linha sélida: superficie; linha
pontilhada: subterraneo.

Relagdes térmicas em ectotermos fossoriais

Animais fossoriais que vivem no ambiente subter-
raneo apresentam uma série de caracteristicas que per-
mitem a exploragdo de recursos e a consequente sobrevi-
véncia nestes micro-habitats. A fossorialidade é observa-
da em diversas linhagens de vertebrados (para exemplos
ver Kinlaw, 1999) e muitas vezes esta associada a padroes
morfolégicos como o alongamento do tronco (dado por
maior numero de vértebras), cabeca e olhos relativamen-
te pequenos, atrofia de um dos pulmoes e redugio e/ou
perda secundaria dos membros e digitos, dentre outros
(para exemplos com lagartos ver Gans, 1975; Kohlsdorf
& Wagner, 2006; Kohlsdorf e col., 2010). A relagao entre
fisiologia e fossorialidade foi amplamente investigada em
mamiferos, com foco particular em espécies de roedores
(Arieli e col., 1976; Whiters, 1978; MacArthur, 1983; Ults-
ch & Anderson, 1988), mas em modelos ectotermos, como
cecilias, anuros e lagartos fossoriais, tais relacbes perma-
necem obscuras e restringem-se a estudos muito especi-
ficos (por exemplo, Johansen e col.,, 1980; Abe, 1984; Abe
& Johansen 1987; Wang & Abe, 1994; Navas e col., 2004),
especialmente quando sdo incorporadas discussoes acerca
de flutuagdes térmicas nestes micro-habitats. Esta lacuna
é paradoxal, dado que animais ectotermos constituem um
grupo de particular interesse em estudos ecofisioldgicos
envolvendo temperatura devido a forte influéncia que va-
riagdes nesse parametro exercem sobre seu desempenho
organismal.

O conhecimento acerca da ecofisiologia da fauna
fossorial composta por vertebrados ectotermos, embora
ainda incipiente, evidencia a existéncia de processos adap-

tativos permeando a evoluc¢do de linhagens filogenetica-
mente distantes no ambiente subterrdneo. Por exemplo,
em alguns grupos de anuros a sobrevivéncia durante peri-
odos prolongados de seca e temperaturas elevadas esta as-
sociada a0 comportamento de estivagdo, no qual o animal
permanece enterrado em solos arenosos, onde pardme-
tros como umidade relativa e temperatura, por exemplo,
apresentam valores que diferem daqueles encontrados na
superficie (Booth, 2006; Cartledge e col., 2006). Alguns
lagartos fossoriais, como os da familia Scincidae, também
apresentam ajustes fisioldgicos associados ao ambiente
subterrdneo (Withers, 1981), como baixas temperaturas
corporeas de atividade (Brattstrom, 1965; Bury & Bal-
gooyen, 1976), como reportado em serpentes fossoriais
(Clark, 1969), e baixa perda evaporativa de agua através
da pele (Bentley & Schmidt-Nielsen, 1966; Withers, 1981).
Em anfisbenas, a habilidade de manter-se em atividade
abaixo da superficie parece estar associada a exploragdo
vertical dos estratos subterrdneos que variam em tempe-
ratura em diferentes graus (Lopez e col., 1998, 2002) e ao
sangue com elevada afinidade ao oxigénio, além de gran-
des quantidades de mioglobina, principalmente nos mus-
culos associados ao enterramento (Johansen e col., 1980).
Estes animais também apresentam taxas reduzidas de
consumo de oxigénio e parte da obtencdo deste gas ocor-
re pela via cutdnea (Abe & Johansen, 1987). Em resumo,
a evolugdo do habito fossorial em diferentes linhagens de
vertebrados ectotermos parece ter ocorrido em associagdo
com alteragdes em parametros fisiologicos, como redu-
¢Oes em taxas metabdlicas (Kamel & Gatten, 1983; Abe
& Johansen, 1984) e temperaturas Otimas de atividade
(Avery, 1982; Lopez e col., 2002).

O aquecimento global e a herpetofauna fos-
sorial

O contexto tedrico apresentado evidencia que a
evolucao da vida terrestre sempre foi acompanhada por
flutuagdes nas temperaturas ambientais, as quais podem
ocorrer em diversas escalas temporais e espaciais. Em uma
escala temporal ampla (por exemplo, ao longo da evolugio
de uma dada linhagem), alteragdes que ocorreram nessas
condi¢oes ambientais podem ter relacdo direta com pa-
droes atuais identificados em aspectos genéticos, morfo-
légicos, comportamentais, ecoldgicos e, inclusive, no que
se refere a distribuicdo do grupo taxondémico no espago
geografico (Root e col., 2003). Nas ultimas trés décadas,
diversos pesquisadores tém sugerido que a velocidade de
transformacio nas condi¢es climaticas, diretamente as-
sociada ao fendmeno de aquecimento global, teria efeito
direto sobre a distribuicdo geografica e abundéincia de
algumas espécies, influenciando inclusive suas taxas de
extingdo (por exemplo, Thomas e col., 2004, Guisan &
Thuiller, 2005; Aratjo & Guisan, 2006; Aratujo & New,
2007; Thuiller e col., 2008, Pereira e col., 2010; Sinervo e
col.,, 2010).

A especulagio acerca dos possiveis efeitos do aque-
cimento global sobre a distribui¢ao e abundéncia dos or-
ganismos no globo terrestre tem atenc¢do especial sobre
representantes da herpetofauna terrestre, provavelmen-
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te devido a forte relagdo entre as condi¢des térmicas do
ambiente e os padrdes de temperatura corpodrea (e res-
pectivas relagdes térmicas) inerentes a maioria dos repre-
sentantes desses clados (Deutsch e col., 2008; Tewksbury
e col.,, 2008; Angilletta, 2009), como detalhado na segdo
anterior. Entretanto, a generalizagdo das previsdes acerca
dos efeitos do aquecimento global sobre a herpetofauna
deve ser realizada com cautela, dado que alteragdes nas
condi¢des ambientais atuais provavelmente afetardo de
maneira diferenciada espécies que sdo distintas ecologica
ou fisiologicamente, ou ainda espécies que distribuem-se
em diferentes locais do globo. Por exemplo, animais de re-
gides temperadas e tropicais estdo inseridos em ambientes
térmicos distintos, como discutido nos tdpicos anteriores.
Em regides temperadas, geralmente com temperaturas
mais baixas, incrementos nas temperaturas ambientais
médias poderiam inclusive permitir um aumento no tem-
po de atividade e nas taxas de crescimento de vertebrados
ectotermos (Kearney & Porter 2004; Chamaillé-Jammes
e col., 2007; Buckley 2008; Deutsch e col., 2008; Kearney
e col., 2009), o que favoreceria a permanéncia desses or-
ganismos nessas regides. Esse possivel cenario contraria
a expectativa generalizada de que o aquecimento global
desencadearia eventos de extingéo na herpetofauna como
um todo.

As previsdes de impactos severos do aquecimen-
to global sobre a distribuigdo de vertebrados ectotermos
provém da andlise dos provaveis efeitos somatérios dos
incrementos na temperatura do Planeta a regides que ja
apresentam temperaturas mais elevadas, como observa-
do nos tropicos. Nessas regides, o aquecimento global
poderia resultar em temperaturas ambientais muito aci-
ma das temperaturas ideais para o desempenho de ati-
vidades ecologicamente relevantes em representantes da
herpetofauna. Estes animais precisariam manter-se ativos
em temperaturas maiores do que suas faixas ideais para o
desempenho, o que diminuiria as taxas de reproducéo e
sobrevivéncia nesse ambiente (Huey, 1993). Neste cendrio,
uma resposta particularmente interessante seria um au-
mento na utilizagdo dos chamados refugios térmicos, que
podem ser microambientes de sombra, folhico ou mesmo
regides abaixo da superficie. Nesses microambientes, pro-
cessos dependentes de temperatura seriam mantidos nas
mesmas taxas observadas antes das elevagdes na tempera-
tura ambiental dos tropicos que sdo previstas pelo aqueci-
mento global (Kearney e col., 2009).

A dindmica de flutuagdes ambientais caracteristi-
ca de ambientes subterrdneos evidencia que os modelos
propostos para prever os possiveis efeitos do aquecimento
global sobre a herpetofauna terrestre (por exemplo, Huey
e col., 2009) podem, e devem, ser expandidos para acomo-
dar as diferengas no grau de heterogeneidade das condi-
¢Oes ambientais associadas aos microambientes existentes
dentro de um mesmo habitat. Especificamente no caso de
ambientes subterraneos, especulamos que as mudancas
nas condigdes ambientais ocorreriam em magnitude infe-
rior as observadas na superficie.

A expansdo do modelo que associa relagdes térmi-
cas ao aquecimento global, anteriormente discutido para

animais de climas temperados e tropicais, de forma a in-
corporar o contraste entre espécies de superficie (epigeas)
e fossoriais, presume que as diferencas na dinadmica de
aquecimento e resfriamento entre a superficie e o subter-
raneo existem em diferentes latitudes, mesmo que com
magnitudes variaveis. Os modelos originais, propostos por
Tewksbury e col. (2008) e por Huey e col. (2009), sugerem
que ectotermos de clima temperado teriam maior mar-
gem de tolerancia térmica frente as mudancgas de tempe-
ratura, um padrio possivelmente associado a sua origem e
irradiacio em um ambiente sazonal. De forma contréria,
ectotermos de clima tropical teriam evoluido em um am-
biente térmico homogéneo e apresentariam limites mais
estreitos de tolerancia e, portanto, maior sensibilidade
térmica frente as mudancas nas temperaturas ambientais.
Nesse cenario, sugerimos a expansio dos modelos citados
acima, de forma a incorporar contrastes entre espécies que
ocupam diferentes micro-habitats dentro de um mesmo
ambiente, trazendo como previsdo uma resposta similar
na comparagio entre espécies epigeas e fossoriais. Espe-
cificamente, ectotermos tipicamente de superficie, como
lagartos que vivem em vegeta¢des abertas, apresentariam
maior tolerincia a flutuagbes térmicas, como resultado
de uma histéria evolutiva em um ambiente heterogéneo;
nessa comparacio, suas curvas de sensibilidade térmica
seriam mais similares aquelas esperadas para animais de
clima temperado (Figura 2A), e o impacto de incrementos
nas temperaturas ambientais seria minimizado pelas am-
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Figura 2. Curvas de sensibilidade térmica hipotéticas, esperadas
para uma espécie epigea (A) e uma espécie fossorial (B) em um
ambiente de vegetagdo aberta e clima tropical. A linha sélida re-
presenta o intervalo de temperaturas diarias em cada micro-ha-
bitat, e as circunferéncias representam as respectivas temperatu-
ras médias. A linha pontilhada representa a previsdao do mesmo
pardmetro em um cendrio de aquecimento global. (Adaptado de
Tewksbury e col., 2008).
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plas margens de tolerancia térmica esperadas nestes orga-
nismos. Em contraste, a origem de linhagens associadas
ao ambiente subterrdneo sugere uma histdéria evolutiva
vinculada a microclimas muito particulares com tempera-
turas relativamente constantes, de forma que as curvas de
sensibilidade térmica dessas espécies seriam mais estreitas
(Figura 2B). Como nas previsdes para espécies tropicais
dos modelos tradicionais, aumentos (nesse caso, mini-
mos) nas temperaturas ambientais teriam um efeito con-
sideravel sobre o desempenho dessas espécies fossoriais.
A maijor diferenga entre os modelos tradicionais (Tewks-
bury e col., 2008 e Huey e col., 2009) e o expandido (es-
pécies epigeas vs. fossoriais) é a magnitude das mudangcas
em temperaturas ambientais decorrentes do aquecimento
global, que em micro-habitats subterraneos provavelmen-
te seria bem menor.

A discussao apresentada neste trabalho objetiva
destacar a relevancia do foco microespacial nas especu-
lagoes acerca dos efeitos de mudangas climaticas sobre a
herpetofauna, particularmente no ambito de fendmenos
de aquecimento global. No momento, previsdes acerca das
reais consequéncias de flutuagdes nas temperaturas am-
bientais sobre o desempenho ecoldgico de representantes
da herpetofauna ainda sdo majoritariamente focadas em
espécies que vivem na superficie, enquanto a investigagao
de ambientes subterrdneos permanece incipiente.
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Resumo. Atualmente vivemos um cenario de alteracdes climaticas em que se prevé o aumento
da temperatura média e da ocorréncia de picos de temperatura extrema, entre outros. Sabendo
que os anfibios correspondem a uma parte importante da biodiversidade mundial e que es-
tes possuem um numero de caracteristicas fisiologicas, ecolégicas e de histéria de vida que os
tornam bastante susceptiveis a mudangas no ambiente, é fundamental conseguir identificar as
espécies/comunidades mais vulneraveis ao aquecimento global. Assim, o estudo da tolerancia e
da sensibilidade térmica das espécies, e em particular dos anfibios, € muito importante quando
se pretende prever o impacto que o aumento das temperaturas podera ter na fauna e flora do
planeta.

Palavras-chave. Alteracées climdticas, diminuicdo dos anfibios, temperatura, tolerdncia térmica,
sensibilidade térmica.

Recebido 10abr11
Aceito 28fev12
Publicado 21jun12

Abstract. We are currently living in a scenario of climate change in which the rise of the average
environmental temperatures and the increase of events of extreme temperature peaks is fore-
casted, among others. The study of the thermal tolerance and sensitivity is very important, par-
ticularly in amphibians, when forecasting the impact of rising temperatures on both the fauna
and flora of the world. Knowing that amphibians are an essential part of the world’s terrestrial
and aquatic biodiversity, and that they possess a series of ecophysiological characteristics and
life history traits, which makes them very susceptible to environmental changes, it is essential to
identify the species/communities that are more vulnerable to global warming.

Keywords. Climate change, amphibian decline, temperature, thermal tolerance, thermal
sensitivity.

As alteragbes climaticas estdo presentes no planeta Terra
desde o seu principio, sob a forma de periodos de aqueci-
mento e arrefecimento da atmosfera terrestre (ver Zachos
e col,, 2001). A variagdo nas caracteristicas climaticas do
planeta, em conjunto com outros fatores, foi responséavel
por extingdes em massa e resultou no que ¢é a distribuigdo
atual das espécies e biomas. Um dos exemplos mais famo-
sos e melhor conhecidos de alteragdes climaticas sdo, pro-
vavelmente, as glaciagdes (Idade do Gelo) do Quaternario.

Em certos momentos da histéria, a Terra sofreu um
aquecimento semelhante ao de agora. Durante o periodo
Eemiano, o terceiro periodo interglaciario no Norte da
Europa (entre 130.000 e 114.000 anos atras), a temperatu-
ra média chegou a ser 3°C a 5°C mais alta do que a atual
(Kaspar e col., 2005) e é o periodo mais recente em que a
temperatura na Terra foi semelhante as que se prevéem
para os proximos 100 anos. Nesse periodo, espécies de

mamiferos como o hipopdtamo comum (Hippopotamus
amphibius, Linnaeus, 1758), uma espécie cuja distribuigdo
atual engloba apenas regides tropicais, chegaram a habitar
o Noroeste e Centro da Europa (van Kolfschoten, 2000).
Durante o século XX, a temperatura média do pla-
neta subiu 0,6°C. Os modelos fisicos e matematicos esti-
mam que no século XXI o aumento da temperatura sera
cinco vezes superior, representando um aumento de 3°C
(IPCC, 2007a). Novas avaliagdes sugerem que para 0cor-
rerem impactos ambientais severos sdo necessarios au-
mentos menores de temperatura do que antes se pensava
(Smith e col., 2009). Isto significa que ndo serd necessa-
rio cumprir-se na totalidade as previsdes de aumento de
temperatura feitas pelo IPCC para que as espécies sejam
drasticamente afetadas. Considerando que o aumento da
temperatura durante o ultimo século ja provocou mu-
dancas fenoldgicas e alteracdo da distribui¢do geografica
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em muitas espécies (ver Walther e col., 2002; Parmesan e
Yohe, 2003; Genner e col., 2004; Nussey e col., 2005; Pe-
arce-Higgins, 2005; Moller e col., 2006; Parmesan, 2006;
Portner e Knust, 2007; Lenoir e col., 2008; le Roux e Mc-
Geoch, 2008; Chen e col., 2009; Steltzer e Post, 2009), as
consequéncias bioldgicas do aquecimento global poderio
ser extraordinarias.

Prever o que ird ocorrer ¢, portanto, um dos grandes
desafios do momento e vem sendo alvo de muita atengido
por parte da comunidade cientifica. Modelos estdo cons-
tantemente sendo desenvolvidos com o intuito de res-
ponder a este desafio, recorrendo a informacdo sobre as
espécies atuais e analisando acontecimentos passados (p.e.
Costa e col., 2012; Cassemiro e col., 2012). No entanto,
ainda existe uma grande diferen¢a entre um modelo bio-
climatico e a situagdo real, isto é, o que os modelos atuais
descrevem nao correspondem exatamente ao que aconte-
ce na natureza.

Os modelos bioclimaticos atuais apresentam vérias
limitagdes que se devem considerar quando sio interpre-
tados, uma vez que ignoram: a presenca/auséncia de bar-
reiras geograficas; a importancia das caracteristicas com-
portamentais de cada espécie; e os fatores bidticos que afe-
tam a distribui¢do. Por outro lado, o fato de se basearem
quase sempre na distribui¢do atual de uma espécie podera
significar que nem todas as condi¢des climaticas em que
essa espécie possa existir sejam abrangidas pelo modelo.
As inferéncias correlativas dos modelos assumem que as
condi¢oes ambientais observadas na distribuicido geogra-
fica de uma espécie (nicho realizado) sdo equivalentes as
observadas no nicho fundamental da espécie (tolerancia
fisiologica) (ver Pearson e Dawson, 2003). Assim, altera-
¢oes induzidas pelo clima nestas associagdes correlativas
poderao resultar na introdug¢ao de erro adicional nas pro-
jecoes destes modelos bioclimaticos.

Por exemplo, muitos modelos sobreestimam o que
seria habitat ideal para uma determinada espécie, identi-
ficando como regides adequadas areas que nunca fizeram
parte da distribuicao histérica da espécie ou que, devido
a sua distribui¢do atual, dificilmente poderiam ser reocu-
padas. Esta situacdo deve-se, por um lado, a dificuldade
de definir todos os pardmetros que determinam a distri-
bui¢do de uma espécie e, por outro, a falta de informacéo
sobre a sua fisiologia, plasticidade fenotipica e capacidade
de adaptacdo evolutiva. No entanto, apesar das suas limi-
tagdes, a modelagdo tem contribuido de forma importante
no objetivo de prever o impacto das alteragdes climaticas e
¢ uma ferramenta com potencial para ser melhorada.

Para tentar prever cendrios futuros, é necessario de-
finir com maior exatidao as condi¢des atuais que determi-
nam a distribuigdo das espécies e entender melhor o seu
passado. E, também, muito importante saber a proximida-
de dos organismos ao seu limite de tolerancia, na nature-
za, e determinar a capacidade de os organismos ajustarem
ou aclimatizarem a sua sensibilidade térmica (Stillman,
2003; Gilman e col., 2006), seja por plasticidade fenotipica
ou adaptacao evolutiva. Com base nestes fatores, espera-
-se que o0s organismos com maior risco de extin¢do devido
as rapidas mudangas climaticas serdo aqueles com baixa

tolerncia ao aquecimento, capacidade de aclimatizagdo
limitada e fraca capacidade de dispersao, que lhes permi-
tiriam evitar possiveis condi¢des adversas.

Vulnerabilidade dos animais ectotérmicos

A maior parte da biodiversidade terrestre é constitu-
ida por animais ectotérmicos e estes sdo particularmente
vulneraveis ao aquecimento global, uma vez que as suas
fungoes fisioldgicas basicas, desenvolvimento e comporta-
mento sdo bastante afetados pela temperatura (p.e. Bran-
dt, 2012; ver também Camacho, 2012). A maioria dos pro-
cessos fisioldgicos nestes organismos varia rapidamente
conforme a temperatura corporal, definindo curvas de de-
sempenho térmico (TPCs) (Huey e Stevenson, 1979). Esta
curva de sensibilidade térmica sobe gradualmente desde
um minimo critico (CT _, ), atinge uma temperatura 6tima
(Topt) e desce rapidamente até um mdaximo critico (CT_ ).
Os limites térmicos criticos definem a amplitude de tole-
rancia térmica de um organismo. Temperaturas acima ou
abaixo destes limites (superior e inferior respectivamente)
tém como consequéncia fungdes fisiologicas deficientes
(Hillman e col., 2009) ou mesmo a morte (ver figura 1).

E geralmente aceite que os impactos do aquecimen-
to global na biodiversidade dependem de fatores geogra-
ficos. Prevé-se que esses impactos sejam menores nos
tropicos relativamente as regides temperadas (Root e col.,
2003; Parmesan, 2007), pois é esperado um aumento me-
nor da temperatura nos trépicos do que nas latitudes mais
elevadas (IPCC, 2007a). Contudo, esta previsdo baseada
na variagdo da temperatura absoluta pode ser enganadora,
devido a varios fatores relacionados com o comportamen-
to, fisiologia e ecologia dos organismos.

Primeiro, existem indica¢des de que o intervalo de
tolerancia térmica em diferentes grupos de ectotérmicos
esta relacionado com a magnitude da variagdo de tempe-
ratura que estes experimentam (Janzen, 1967; Addo-Be-
diako e col., 2000; Ghalambor e col., 2006), aumentando
com a latitude. A maioria das evidéncias sugere que as es-
pécies da zona temperada devem possuir tolerancias tér-
micas relativamente mais amplas (por exemplo, a diferen-
caentre CT e CT ) que as espécies tropicais, principal-
mente por serem muito mais tolerantes ao frio. Algumas
compilagdes sobre temperatura corporal sdo consistentes
com a previsdo de que a sua variabilidade é reduzida nos
tropicos e que aumenta com a latitude, nomeadamente
em salamandras (Feder e Lynch, 1982) e lagartos (van
Berkum, 1988).

Segundo, o aquecimento ambiental devera ter um
impacto mais negativo em animais que sejam especializa-
dos no que diz respeito a temperatura (Ghalambor e col.,
2006), sobretudo se sdo especializados em temperaturas
baixas, e/ou tenham uma fraca capacidade de aclimatiza-
¢do (Stillman, 2003). Os ectotérmicos tropicais de zonas
de baixa altitude aparentam ser termo-especialistas, com
capacidade de aclimatizagdo mais baixa que os de latitudes
elevadas (van Berkum, 1988; Addo-Bediako e col., 2000;
Hoffmann e col., 2003; Gilman e col., 2006; Ghalambor e
col., 2006; Deutsch e col., 2008).

Terceiro, pode-se esperar que as espécies tropicais,
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Figura 1. Curva de sensibilidade térmica. As trés linhas verti-
cais representam temperaturas médias ambientais. Espécies cuja
temperatura de habitat sofra a transigdo B encontram-se amea-
¢adas pelo aquecimento global. Espécies com a transi¢ao A po-
derdo inclusive beneficiar com o aquecimento global, uma vez
que se aproximam da sua temperatura étima. (Modificado de
Huey e Kingsolver, 1989).

estando expostas a temperaturas mais elevadas ao longo
do ano, tenham uma tolerancia maior ao calor. Contudo,
parece que o CT__ varia muito pouco com a latitude em
ectotérmicos terrestres (Addo-Bediako e col., 2000; Gha-
lambor e col., 2006; Tewksbury e col., 2008). Uma vez
que os ectotérmicos tropicais de zonas termicamente es-
taveis vivem em ambientes em que as suas temperaturas
corporais se encontram perto ou mesmo acima das tem-
peraturas Otimas de desempenho (Deutsch e col., 2008),
qualquer pequeno aumento poderd ter consequéncias
catastroficas. As espécies tropicais estardo, entdo, mais
ameagadas de extin¢do pelo aquecimento global que as de
latitudes elevadas.

Porém, uma avaliagio realista de um maior impacto
nos tropicos tera de combinar informacao sobre a toleran-
cia especifica dos organismos e a temperatura ambiental a
que estdo expostos. Recentemente, Deutsch e col. (2008)
forneceram a primeira avaliagdo quantitativa desta previ-
sdo ao empregar um “framework” fisiolégico em que in-
tegraram curvas de fitness, refletindo a tolerancia térmica
de insetos terrestres de todo o mundo, com a distribuicao
geografica projetada das alteragdes climaticas para o pré-
ximo século. Para avaliar varia¢oes latitudinais do aqueci-
mento global nos ectotérmicos, definiram duas operativas
métricas baseadas no fato de que as fungdes fisioldgicas
bésicas, tais como a locomogio, o crescimento, o desen-
volvimento e a reproducao, dependem bastante da tempe-
ratura ambiental:

1- A tolerancia de um organismo ao aquecimento
(WT=CT__-T,,) serd a diferenca entre a temperatura
critica maxima e a temperatura ambiental atual do orga-
nismo. Esta métrica estd relacionada com o aquecimento
médio que um ectotérmico consegue suportar antes que a
temperatura atinja o seu limite méximo de tolerancia. A
previsao sera que as espécies tropicais terdo um WT mais
baixo que as espécies temperadas ou de altas latitudes.

2- A margem de seguranga térmica (TSM =T -

T,,,)> serd a diferenca entre o étimo térmico de uma es-
pécie e a temperatura ambiental atual do organismo. A
previsao sera que as espécies tropicais, por viverem em
temperaturas ambientais proximas do seu 6timo, terdo um
TSM mais estreito, pelo que qualquer aumento de tem-
peratura poderd causar um decréscimo do desempenho.
Espécies temperadas ou de latitudes altas estio geralmente
expostas a temperaturas mais frias que o seu 6timo e o
aquecimento global podera aumentar o seu fitness e a taxa
de crescimento populacional se esse aumento aproximar
a temperatura ambiental da temperatura 6tima. Caso o
aumento de temperatura seja excessivo, isto é, se a tem-
peratura ambiental chegar a superar a temperatura 6tima,
entdo as espécies temperadas ou de latitudes altas sofrerdo
a mesma situagdo do que se prevé para as espécies tropi-
cais.

AT, , mencionada em ambas as equagdes pode ser
representada tanto por temperatura maxima (T ) ou
temperatura média ambiental (Chown e col., 2010), po-
rém habitualmente usa-se para calculo de WT a tempe-
ratura maxima (Somero, 2005; Duarte e col,, 2012) e para
TSM a temperatura média (Katzenberger e col., dados ndo
publicados).

Os resultados do trabalho de Deutsch e col. (2008)
parecem demonstrar que os insetos e vertebrados ectotér-
micos (répteis e anfibios) tropicais possuem margens de
seguranca térmica (TSM) mais estreitas que as espécies de
regides temperadas.

Tolerdncia e sensibilidade térmicas em anfibios

No estudo do impacto das alteragdes climaticas,
os anfibios come¢am a ser alvo de um maior interesse e
preocupagio. E considerado o grupo de vertebrados mais
ameacado, uma vez que cerca de 41% de todas as espécies
que o constituem estdo em perigo de extingdo (Hoffmann
e col., 2010). Este valor poderd subir para dois ter¢os caso
se verifique que as espécies para as quais ainda ndo existe
informacio suficiente também se encontram ameagadas
(Hoffmann e col., 2010).

Os anfibios possuem um numero de caracteristicas
fisiologicas, ecoldgicas e de historia de vida que os tornam
bastante susceptiveis a mudangas no ambiente. A sua ec-
totermia, pele permeavel e complexo ciclo de vida (com
metamorfose) sdo presumiveis adaptagdes a ocupagdo
sequencial das zonas umidas temporarias e do meio ter-
restre (Wells, 2007). No entanto, também tém como con-
sequéncia uma importante dependéncia da sua atividade
e sobrevivéncia em relagdo aos fatores ambientais. Esta
dependéncia do clima explica o padrdo geografico de va-
riagdo na riqueza especifica de anfibios, sendo esta maior
nos trépicos (mais de 80% das espécies atuais (Duellman,
1999; Wells, 2007; Stuart e col., 2008) do que nas regides
temperadas. Na parte centro-sul do continente america-
no concentra-se a maior diversidade de anfibios mundial,
com 2916 espécies reconhecidas (49% do total mundial)
(IUCN, 2006; IPCC, 2007b).

Além da presséo direta exercida pelas atividades an-
tropicas (por exemplo, degradacéo e destruigdo de habitat
e poluicdo) nas populagdes de anfibios, tém sido identi-
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ficados outros fatores indiretos associados ou ajudados
pelo aquecimento global, tais como mudangas no teor de
umidade dos ambientes terrestres (Pounds e col., 2006) ou
diminui¢éo da duragdo do charco (hidroperiodo) (McMe-
namin e col., 2008).

Nos ultimos 30 anos, na regido tropical, tem-se ve-
rificado o declive e desaparecimento de populagdes de
anfibios, inclusive em zonas remotas e/ou protegidas da
intervencio direta do Homem (Pounds e col., 2006; Rovi-
to e col., 2009). Estes declives parecem estar associados a
doengas emergentes, tendo ja sido descritos muitos casos
cujo responsavel se pensa ser o fungo patogénico Batra-
chochytrium dendrobatidis (Stuart e col., 2008). Apesar de
ser pouco claro até que ponto o aquecimento global de-
sencadeou estes surtos devastadores de quitridiomicose
(Rohr e col., 2008), existem bastantes indicios de que as
doengas epidémicas podem ser influenciadas por altera-
¢des térmicas no ambiente (Pounds e col., 2006; Raffel e
col., 2006).

Contudo, o efeito do aumento da temperatura maxi-
ma tem sido geralmente negligenciado como causa direta
do declinio dos anfibios (Collins e Crump, 2009), prova-
velmente porque, até agora, ndo foram encontradas evi-
déncias, em anfibios, de episédios mortais devido ao au-
mento agudo da temperatura (Carey e Alexander, 2003).

Em alguns charcos tropicais e subtropicais da Amé-
rica do Sul e Australia, quando o verdo coincide com a
estagdo umida, os girinos estdo expostos a temperaturas
que podem ultrapassar os 40°C (Watson e col., 1995; Du-
arte e col., 2011; C. Navas, comunicagido pessoal). Durante
um periodo de temperaturas altas, ¢ comum as charcas
secarem na totalidade ou aquecerem de tal modo que os
girinos, mesmo termorregulando comportamentalmente,
nao conseguem escapar (Wells, 2007).

Esta situagdo poderd vir a ser mais comum se tiver-
mos em conta cendrios futuros de aquecimento global,
nos quais se prevé um aumento na temperatura média
global conjuntamente com o aumento da frequéncia de
picos quentes extremos, tais como ondas de calor (Diffen-
baugh e Ashfaq, 2010), e, em alguns casos, uma reducdo
do hidroperiodo (IPCC, 2007b).

Tendo em conta estas situacdes associadas a efeitos
diretos do aumento da temperatura ou outras manifesta-
¢Oes das alteragdes climaticas, existe um risco elevado de
uma nova extingdo em massa a médio/longo prazo, no-
meadamente no que diz respeito aos anfibios. Prever as
consequéncias do aquecimento global e os seus efeitos a
longo prazo nas populagdes de anfibios requer ampliar o
conhecimento sobre, por exemplo, os limites de tolerancia
permitidos pela plasticidade fenotipica e potencial das es-
pécies de ultrapassar esses limites através de variacdo ge-
nética, uma vez que a literatura atual existente ainda nao
consegue resolver satisfatoriamente esta questéo.

O estudo da fisiologia térmica em anfibios, apesar
de ter algumas contribui¢des importantes nos anos 50-70
(Hutchison, 1961; Brattstrom, 1968), tem-se desenvolvido
mais intensivamente nos ultimos anos (Hutchison e Du-
pré, 1992; Rome e col., 1992; Ultsch e col., 1999; Wells,
2007; Hillman e col., 2009; Navas e col., 2008). O traba-

lho de Brattstrom (1968) inclui dados de CT__para 53
espécies de anuros da América do Norte e Central, num
gradiente latitudinal e altitudinal, e determinou que o
CT_ variava a nivel interespecifico e de populagdo. Estes
estudos centraram-se principalmente em anfibios adultos
e existe pouca informacao disponivel sobre a fase larvaria.

Os girinos podem ser considerados como um or-
ganismo modelo para estudar tolerancias térmicas, por
varias razdes. Primeiro, a fase de girino é um periodo de
crescimento e desenvolvimento e todas as caracteristicas
analisadas sdo independentes da condi¢do reprodutiva.
Segundo, sdo animais aquaticos e as suas temperaturas
corporais sdo iguais as do meio envolvente (Spotila e col.,
1992). Terceiro, por viverem em agua, ndo desidratam com
o calor como nas fases terrestres. Porém, podem sofrer
outros problemas associados ao aumento da temperatu-
ra, tais como a diminui¢do do oxigénio dissolvido na agua
(Portner e Knust, 2007) e um aumento no stress osmotico
(Gomez-Mestre e Tejedo, 2004), que poderio influenciar
a tolerancia térmica (Re e col., 2006). Quarto, apesar de os
girinos serem capazes de regular comportamentalmente
a sua temperatura corporal, selecionando entre tempera-
turas existentes (Noland e Ultsch, 1981; Hutchison e Du-
pré, 1992), a extensao e caracteristicas do seu meio envol-
vente limitam as suas possibilidades de termorregulagio
(Huey, 1974; Huey e Stevenson, 1979; Wu e Kam, 2005).
Isto é particularmente importante para girinos que ocu-
pam charcos pouco profundos e/ou com pouco volume de
agua que sofrem aquecimento intenso (especialmente os
que recebem insolagdo direta), com gradientes térmicos
diarios acentuados e sem estratificacdo térmica.

Ultsch e col. (1999), Bury (2008) e Navas e col.
(2010) determinaram que o CT __em larvas de anfibios
pode encontrar-se entre 27°C e 42°C, porém a maioria
possui um CT_ entre 38°C e 42°C, e que este pode va-
riar adaptativamente entre populag¢des (Wu e Kam, 2005,
C. Navas e col. dados nio publicados). Esta diferenciagdo
podera ser a resposta a habitats térmicos variaveis, através
da evolugdo de adaptagdes genéticas locais na tolerancia
térmica. Existem alguns estudos que demonstram esta va-
riagéo interespecifica em populagdes de vertebrados (Hu-
tchison, 1961; Brattstrom, 1968; Brattstrom, 1970; Gar-
land e Adolph, 1991; Gvozdik e Castilla, 2001). Contudo,
poucos trabalhos distinguem entre diferencas fisioldgicas
induzidas geneticamente ou por aclimatiza¢do (Garland
e Adolph, 1991). Por exemplo, a ontogenia pode afetar o
CT ., diminuindo-o 3-4°C quando uma larva estd per-
to do climax metamérfico (Floyd, 1983), enquanto que a
aclimatiza¢do pode aumenta-lo até 4°C (Brattstrom, 1968;
Navas e col., 2008). Também pode exibir um sinal filoge-
nético, sendo que se encontram diferengas tanto em adul-
tos (Navas e col., 2008) como em girinos (H. Duarte e J. P.
do Amaral, dados ndo publicados). Se o CT  _depende ou
ndo da latitude, é ainda algo bastante debatido na comuni-
dade cientifica. Anilises em insetos revelaram ndo existir
esse efeito (Addo-Bediako e col., 2000). Em anfibios, as
analises aos dados de Brattstrom (1968) sdo inconclusivas:
Snyder e Weathers (1975) descobriram um declinio signi-
ficativono CT com o aumento da latitude enquanto que
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Ghalambor e col. (2006) demonstraram que essa tendén-
cia ndo era significativa.

O trabalho recente de Duarte e col. (2011), compa-
rando larvas de anfibios de duas comunidades subtropicais
termicamente distintas (a comunidade “quente” do Gran
Chaco e a comunidade “fria” da Mata Atlantica, Norte da
Argentina) e de uma comunidade temperada européia,
revelou que o CT_ estd positivamente correlacionado
com a temperatura maxima ambiental e que as espécies
subtropicais da comunidade “quente” possuem um CT__
mais elevado. Porém, as espécies desta comunidade pos-
suem menor tolerancia térmica(WT=CT__-T ) preci-
samente por ja viverem a temperaturas ambientais muito
altas e poderdo ser susceptiveis a eventos de mortalidade
massiva se a temperatura ambiental superar o CTmax. Por
outro lado, tanto as espécies da comunidade subtropical
“fria” como da comunidade temperada possuem maior
tolerancia térmica, a primeira por se encontrar protegida
pelo dossel florestal e a segunda pelo fato de as tempe-
raturas ambientais serem mais baixas, o que lhes podera
conferir certa seguranca contra o aquecimento global.

O estudo da sensibilidade térmica e da temperatura
6tima em desempenho locomotor tem sido bastante de-
senvolvido em ectotérmicos (Rome e col., 1992; Tejedo e
col., 2000; Gomes e col., 2002). A velocidade maxima de
sprint é um indicador ecologicamente relevante da capa-
cidade de desempenho do organismo e, uma vez que se
pode correlacionar com o fitness, tem sido usado como
uma boa aproximacdo para estimar as temperaturas Oti-
mas em ectotérmicos (Jayne e Bennett, 1990; Le Galliard
e col., 2004). Tém surgido algumas hipdteses para explicar
a evolugdo da sensibilidade térmica, através da construcio
de curvas de desempenho. A hipdtese “Quente é melhor”
(ou “constrangimento termodinidmico”) prevé que o de-
sempenho maximo de um organismo com temperatura
6tima mais alta sera maior que a de um que tenha tem-
peratura 6tima baixa (Huey e Kingsolver, 1989). A hipé-
tese “Jack-de-todas-as-temperaturas é um mestre de ne-
nhuma” (Huey e Hertz, 1984) assume um compromisso
entre o desempenho maximo e a amplitude da curva de
desempenho (Huey e Slatkin, 1976). Até ao momento, es-
tas hipoteses foram pouco testadas.

Por outro lado, apesar de existirem alguns trabalhos
sobre este tema (ver Gvozdik e van Damme, 2008), ainda
nem se sabe ao certo quais as propor¢des de espécies gene-
ralistas e especialistas, no que diz respeito a temperatura,
quer nas comunidades tropicais quer nas temperadas. Do
mesmo modo, e apesar de algumas publicagdes recentes
(Wilson, 2005), existe pouca informagao sobre a possivel
variagdo geografica na sensibilidade e tolerancias térmicas
nas diferentes fases do desenvolvimento anfibio (Alvarez
e Nicieza, 2002).

O crescimento e o desenvolvimento larvario nos an-
fibios sdo bastante dependentes da temperatura (Smith-
-Gill and Berven, 1979; Tejedo e col,, 2010). O tamanho
e o tempo até se atingir a metamorfose sdo considerados
como caracteres relacionados com o fitness e ambos so-
frem forte pressdo seletiva. O tamanho na metamorfose
determina uma sobrevivéncia diferencial na fase terrestre

(quanto maior o tamanho, maior a possibilidade de sobre-
viver, ver Reques e Tejedo, 1997).

Recentemente, o estudo de Katzenberger e col
(dados nao publicados) sobre a sensibilidade térmica no
desempenho locomotor em larvas de anfibios, com qua-
tro comunidades (duas subtropicais e duas temperadas),
encontrou resultados semelhantes aos de Duarte e col.
(2012), real¢ando que a comunidade subtropical “quente”
do Gran Chaco, além de ter menor tolerancia térmica, tem
também margens de seguranca térmica menores (TSM =
T, - T,,,)- Também confirmou que o CT _ e a tempera-
tura 6tima (Tupt) estdo correlacionados (ver Huey e King-
solver, 1993 e Huey e col., 2009).

Para além da temperatura

As alteragdes climaticas, como o proprio termo in-
dica, sdo mais do que apenas o aumento das temperaturas,
também implicam mudangas profundas na precipitagéo.
Sao esperadas redugdes da quantidade de precipitagido em
grandes areas como a América Central, a bacia do Medi-
terraneo, Centro e Sul de Africa e Australia (IPCC, 2007a,
b).

O aumento das temperaturas, e o correspondente
aumento na evapotranspiracao, devera ser acompanhado
pela redu¢ao da ocorréncia de chuvas, resultando em hi-
droperiodos mais curtos. Portanto, a menor quantidade
de agua disponivel resultard numa menor duragio dos
charcos e, com isso, espécies com periodo larvario longo
ou baixa plasticidade no desenvolvimento terao de mudar
os seus habitats de reprodugédo para charcas mais perma-
nentes (ver Newman, 1992; Wells, 2007).

Assim sendo, é muito importante associar informa-
¢d0 sobre caracteres que dependem ou poderdo depender
da duragdo do habitat (p.e. crescimento e desenvolvimen-
to dos girinos) a estudos sobre o efeito da temperatura,
sobretudo no momento de avaliar o impacto das previstas
alteragdes climaticas nas espécies de anfibios. Em alguns
casos, o principal problema podera nio ser qual a tem-
peratura que certas espécies conseguem tolerar, mas sim
o0 qudo rapidamente conseguem crescer e metamorfosear
para sair da agua antes que o charco se seque na totalidade.

Esta seria uma situacao provavel para espécies que
atualmente se reproduzem em habitats temporarios ou
efémeros, como é o caso dos anfibios do Chaco Seco (Ar-
gentina e Paraguai) e de outras regides de floresta aberta
com esta¢do seca, como o Cerrado e a Caatinga (Brasil).
Estas espécies, que se reproduzem geralmente em habitats
efémeros (que atingem temperaturas elevadas) ja possuem
taxas de desenvolvimento e crescimento bastante altas.
Numa perspectiva de subida de temperatura e de reducdo
na dura¢ao do hidroperiodo, qual é o seu limite fisiolégico
para o desenvolvimento e crescimento? Por outras pala-
vras, qual é o tempo minimo de permanéncia no charco
necessario para que estas espécies atinjam a metamorfose
e sobrevivam? Sdo necessarios mais estudos sobre a plasti-
cidade nas taxas de crescimento e desenvolvimento indu-
zida tanto pela temperatura como pelo hidroperiodo (ver
Kaplan e Phillips, 2006).

No caso em que as espécies sejam capazes de mudar
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os seus habitos reprodutivos, seja por mudar a época de
reproduc¢io ou por mudar de charcos temporarios e efé-
meros para charcos permanentes, poderdo surgir outros
problemas. A sobreposi¢do dos periodos de reproducdo
das varias espécies pode aumentar a densidade de girinos
nos charcos, resultando numa maior competi¢do por re-
cursos e no aumento da pressao de predagdo (existe mais
predadores em charcas permanentes, ver Wellborn e col.,
1996). Por outro lado, os valores da tolerancia a altas tem-
peraturas e CT _ sdo mais elevados em alguns predadores
do que nos girinos, o que podera alterar as relagdes preda-
dor-presa num cenario de aquecimento global (Duarte e
col.,, dados nio publicados).

Os organismos possuem um conjunto de sistemas
que mantém o funcionamento, restringem o dano ou di-
minuem o metabolismo em condi¢oes extremas (Chown
e col., 2010), como, por exemplo, 0 aumento da produgio
de proteinas de choque térmico (Feder e Hoffman, 1999;
Serensen e col., 2003) ou mecanismos de manuteng¢io do
balanco hidrico (ver Titon e Gomes 2012). De mesmo
modo, em girinos, por exemplo, o potencial de aclimata-
¢do0 pode determinar um aumento nos valores da toleran-
cia, reduzindo o risco e vulnerabilidade ao aquecimento
global (Duarte e col., dados nio publicados). E muito im-
portante entender como estes sistemas variam no espago
e no tempo, para assegurar a sobrevivéncia e reprodugdo
das espécies e qual o seu papel na resposta as alteragoes
climdticas, sobretudo considerando também as condig¢des
ambientais (microclima) em que as espécies vivem (ver
Closel e Kohlsdorf, 2012; Duarte e col., 2013; Katzenber-
ger e col., dados ndo publicados).

A taxa de aquecimento prevista, e outros fatores, po-
derio ser demasiados para que algumas espécies consigam
evoluir e adaptar-se. Se tanto a plasticidade de caracteres
importantes (por exemplo, o CTmax, a temperatura 6tima,
as taxas de desenvolvimento e crescimento) como a altera-
¢do da fenologia as espécies forem incapazes de amortecer
o impacto das alteragdes climaticas, as espécies poderdo
enfrentar a extingdo durante o proximo século.
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Resumo. A alteracdo das condicdes climaticas do planeta tera consequéncias diretas sobre ani-
mais ectotérmicos tais como os anfibios. Neste estudo, realizamos um exercicio de modelagem
correlativa baseada em nicho climético para prever mudancas na distribuicdo de alguns anfibios
dos principais biomas brasileiros, assim como uma espécie de ampla distribuicado (Eupemphix
nattereri), face as altera¢des climaticas esperadas para os proximos 90 anos. Apresentamos e dis-
cutimos observacdes que revelam outras formas de influéncia do aquecimento global sobre o
sucesso reprodutivo, qualidade de micro-hdbitats, e interagdes entre anfibios e seus patdégenos.
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Abstract. Global climate change is expected to strongly affect ectotherms species such as am-
phibians. Based on climate-based correlative models of species distribution, we predict range
shifts in some of the main Brazilian biomes, as well as in a widely distributed species (Eupemphix
nattereri), assuming climatic projections for the next 90 years. We also present and discuss ob-
servations that reveal other ways in which global warming can impact amphibian recruitment
success, microhabitat quality, and host-pathogen interactions.
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Dados do Painel Intergovernamental Sobre Mudangas do
Clima demonstram que a concentragdo atmosférica glo-
bal de didxido de carbono, medida em 2005, ultrapassou
em muito a média dos ultimos 650.000 anos (IPCC, 2007).
Naio surpreende, assim, a observagdo de que 11 entre os
ultimos 12 anos estdo entre os mais quentes desde 1850.
Previsdes para o inicio do século XXII sugerem um au-
mento da temperatura média global entre 1,8 e 4°C, a de-
pender do cendrio escolhido (IPCC, 2007). Este processo
de modificagdo climadtica, que inclui ndo somente incre-
mentos na temperatura, mas também extremos climaticos
em escala global, é popularmente referido como aqueci-
mento global. Estudos demonstram que este fendémeno
tem sérias implicacdes diretas e indiretas sobre os fatores
abidticos (e.g., clima, agua e solo) e em todos os niveis tro-
ficos da biota terrestre (Pounds e col., 2007).

Animais ectotérmicos (ou seja, aqueles que sdo
incapazes de controlar fisiologicamente a temperatura
corporal; Grzimek, 2003) sdo altamente suscetiveis a al-
teracOes climaticas. Trata-se do caso dos anfibios. Extre-
mos de temperatura podem afetar o metabolismo desses
animais de forma direta e indireta, afetando, por exem-
plo, o tempo de metamorfose (Newman, 1998), a taxa
de ventilacdo (Kruheffer e col., 1987), a susceptibilidade
a infecgoes (Raffel e col., 2006) e a taxa de consumo de
alimentos (Braga e col,, 2001). A temperatura do ambien-

te pode também influir no comportamento dos anuros,
interferindo na frequiéncia e taxa de repeticdo de vocali-
zagdes (Sullivan e Malmos, 1994, Giacoma e col., 1997,
Navas e Bevier 2001, Guimaraes e Bastos, 2003, Lingnau e
Bastos, 2007; Haddad e col., 2008). Alteragdes nas carac-
teristicas fisicas dos cantos, por sua vez, podem dificultar
o reconhecimento intraespecifico e interferir nas relagdes
territoriais entre machos e identificagdo de parceiros se-
xuais. Mudangas na taxa de repeti¢cdo dos cantos podem
implicar em perda energética, uma vez que a vocalizagio é
considerada um dos maiores gastos energéticos dentre os
vertebrados (Wells, 2007).

A distribui¢do geografica das espécies de anfibios é
também amplamente afetada pela temperatura (Aragjo
e col,, 2006, Cassemiro e col, 2012). Na Mata Atlantica,
acredita-se que alteragdes climaticas futuras resultardo
em mudangas nas areas de distribui¢do de muitas espécies
de anfibios (Haddad e col., 2008). Este fato é alarmante,
especialmente tendo em vista que os anfibios sdo hoje os
vertebrados mais ameacados do planeta (Hoffmann e col.,
2010).

Uma das principais ferramentas hoje empregadas
em estudos da distribui¢do potencial de espécies é a mo-
delagem de nicho ecoldgico, em particular aquelas que
ulitizam modelos correlativos de maxima entropia (Ma-
xEnt; Phillips e col.,, 2006). Essa técnica utliliza as caracte-
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risticas climaticas das varias localidades de coleta de uma
dada espécie (obtidas via trabalho de campo ou pesquisa
em colegdes bioldgicas) para inferir o nicho climatico da
mesma e, através de uma projecao espacial, prever a dis-
tribui¢ao potencial do organismo de interesse no espago
geografico. Para tanto, MaxEnt requer a identificagdo de
pontos onde a espécie-alvo estd presente, bem como capas
bioclimaticas que descrevam variaveis ambientais de po-
tential relevincia bioldgica, incluindo medidas de tendén-
cia central e de dispersdo da temperatura e precipitagio
(Phillips e col., 2006).

Para ilustrar a utilidade dessas técnicas e discutir
alguns possiveis impactos das alteragdes climaticas pre-
vistas nos proximos 90 anos sobre os anfibios brasileiros,
apresentamos aqui um exercicio de modelagem da distri-
buicdo de trés espécies ficticias, duas de ampla distribui-
¢d0 nos biomas Caatinga e Mata Atlantica, e uma de dis-
tribui¢do restrita as Florestas de Araucdrias. Para fins de
discussdo da importancia do uso de variaveis hidroldgicas
que descrevam os sitios reprodutivos de anuros em exer-
cicios preditivos, apresentamos e discutimos um modelo
de uma espécie real de uma espécie de ampla distribuigdo
no Brasil (prioritariamente cerrado), Eupemphix nattereri
(Leiuperidae).

Métodos

Buscando aproximar os efeitos das mudangas clima-
ticas sobre os diferentes biomas brasileiros, estabelecemos
areas de distribui¢do para trés espécies ficticias endémicas
da Caatinga, Mata Atlantica, e das Florestas de Araucaria.
Dentro destas dreas de distribuicio ficticias, aleatoriza-
mos pontos que representam areas de ocorréncia destas
espécies, de forma a obter densidade semelhante de pon-
tos (Caatinga 441 pontos, Mata Atlantica = 713 pontos
e Floresta de Araucaria = 316 pontos). Procedimento
equivalente foi realizado com base na area de distribui-
¢do de Eupemphix nattereri, tendo como base a area de
distribuicio da espécie fornecida pela IUCN (disponivel
em IUCN, 2010).

Para cada ponto gerado foram identificadas suas
coordenadas geograficas, e, com base nelas, gerado um
modelo de distribuicdo de cada espécie em MaxEnt
(Phillips e col., 2006). O modelo foi criado a partir de
75% dos pontos disponiveis para cada espécie e utilizan-
do oito variaveis ambientais: cobertura anual de nuvens
(cld6190_ann.asc), varia¢do da temperatura diurna (du-
rante o ano) (dtr6190_ann.asc), frequéncia de geadas anu-
ais (frs6190_ann.asc), precipitagdo anual (pre6190_ann.
asc), temperatura média anual (tmn6190_ann.asc), tem-
peratura minima anual (tmp6190_ann.asc), temperatura
maxima anual (tmx6190_ann.asc) e pressdo de vapor anu-
al (vap6190_ann.asc; (disponiveis em www.cs.princeton.
edu/~schapire/maxent). Para testar o modelo, utilizamos
25% dos pontos gerados por espécie.

Cada mapa resultante da analise indica a distribui-
¢do potencial da espécie-alvo dadas as condigdes climati-
cas atuais, identificando as regides de maior probabilidade
de ocorréncia das espécies. Estas dreas apresentam carac-
teristicas ambientais que se assemelham as das localidades

de ocorréncia das espécies ficticias. Fundamentados num
cenario de aumento da temperatura global para o ano de
2100 (aumento de 3°C na temperatura minima anual e
4°C na temperatura maxima anual), projetamos entdo a
distribuicio das espécies-alvo com base nesses novos va-
lores.

Para cada espécie identificamos as variaveis ambien-
tais de maior contribui¢io para o modelo de distribuicéo.
Para avaliar o poder preditivo de cada modelo geramos
valores de AUC (area under the curve: area sob a curva). O
valor de AUC varia de 0 a 1, onde 0 indica que o desempe-
nho do modelo é pior do que o de um modelo aleatério e
1 indica que o desempenho do modelo é perfeito.

Resultados e Discussao

Como pode o aquecimento global afetar a
distribuicdo de anfibios amplamente distribuidos
em diferentes biomas brasileiros?

Todos os modelos de distribuicdo tiveram AUC
maior do que 0,8, indicando bom desempenho (Caatinga
=0,97, Mata Atlantica = 0,97, Floresta de Araucaria = 0,99,
Eupemphix nattereri = 0,88). As duas varidveis que mais
contribuiram para a geragdo dos modelos incluiram uma
medida indireta de umidade e uma medida de temperatu-
ra — um dado nio surpreendente dada a intrinseca relagdo
desses biomas com o clima local, bem como dos anfibios
com estas variaveis (Wells, 2007). Sao elas: precipitacio e
temperatura média anual (Caatinga; 49,9 e 37,5%; Flores-
ta de Araucaria 18,3 e 31,9%, respectivamente), e tempe-
ratura média anual e precipitacio (Mata Atlantica; 40,9
e 21,3%, respectivamente). Para Eupemphix nattereri, as
variaveis mais importantes para a construcdo do modelo

Figura 1. Area de distribuicdo de trés espécies ficticias (de cima
para baixo: Caatinga, Mata Atlantica e Floresta de Araucdrias).
Distribui¢do dos pontos gerados aleatoriamente e drea selecio-
nada para a aleatorizagao dos pontos (A). Modelo de distribui-
¢do gerado com as condigdes ambientais atuais (B). Modelo de
distribui¢ao gerado com o cendrio de previsio de aumento da
temperatura (C). Em B e C as cores mais escuras representam
maior probabilidade de ocorréncia da espécie.
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foram a temperatura média anual e a pressdo de vapor de
agua (36,4 e 29%, respectivamente).

Os modelos sugerem uma reducdo na distribuicéo
das espécies da Mata Atlantica e da Caatinga (Figura 1).
Para espécies da Mata Atlantica, o modelo sugere uma re-
tragdo para as regioes de clima mais ameno no sudeste e sul
do Brasil; na Caatinga, é prevista menor probabilidade de
ocorréncia nas areas do interior, e persisténcia de popula-
¢Oes ao longo da costa. Por outro lado, os modelos sugerem
um aumento na distribuicdo da espécie das Florestas de
Araucarias, expandindo seu limite prioritariamente para a
regido sul (Figura 1).

Para Eupemphix nattereri, o modelo de distribuicdo
prevé que as variaveis ambientais mais importantes sdo a
temperatura média anual e a pressdo de vapor anual. Esta
espécie ocupa regides (Cerrado prioritariamente) em que
a umidade do ar é inconstante. Da mesma forma que es-
pécies de altitude, as espécies do Cerrado estdo sujeitas a
situagdes de grande variacdo da temperatura didria, sen-
do que a variagao didria pode ser a mesma que a variagdo
da temperatura média anual. A importancia relativa da
temperatura média anual no modelo de distribuigdo des-
sa espécie sugere que uma limitagdo fisiologica impeca a
ocupagio de areas com temperatura médias muito baixas
ou muito altas: apesar da espécie ser capaz de enfrentar
com sucesso grande variacdo de temperatura diariamente,
é possivel que ndo esteja adaptada a suportar extremos de
temperatura por periodos prolongados.

Anfibios que vivem em areas quentes ou de-
sérticas s3o mais resistentes a elevacdo da tempe-
ratura do que espécies de ambientes frios e flores-
tados?

Os modelos da Fig.1. sugerem que o aquecimento
global afetard ndo somente espécies atualmente distri-
buidas em climas amenos (e.g. dreas costerias e mata de
araucdria), mas também espécies endémicas da Caatinga.
Estudos fisiolégicos indicam que néo existe relagdo direta
entre temperatura média da drea de ocorréncia de uma es-
pécie e seu grau de tolerancia a incrementos adicionais de
temperatura (Navas e col. 2008). O fator relevante na defi-
ni¢éo da resposta biologica ao aquecimento, nesse caso, é
arelagdo entre o limite de tolerancia térmica de cada espé-
cie e a amplitude do aquecimento esperado para o futuro;
anfibios de areas abertas e quentes podem ja estar vivendo
perto do seu limite térmico maximo (Katzenberger e col.
2011). Por exemplo, um animal vivendo sob temperatu-
ra anual média de 35°C pode nio sobreviver a 39°C. Por
outro lado, outro vivendo sob temperatura anual média
de 25°C provavelmente nio sera afetado da mesma for-
ma caso a temperatura local alcance 29°C (Navas e col,,
2008). Nos dois casos o incremento da temperatura ¢é de 4
°C (como previsto para 2100, assumindo um cenario mais
pessimista), mas as conseqiiéncias serdo mais graves para
aquelas espécies que ja vivem sob condigdes proximas ao
seu limite térmico maximo. Naturalmente, o uso de mi-
cro-hébitats como reftgios climaticos (via enterramento,
uso preferencial areas sombreadas para forrageamento,
maior nimero de horas no ambiente aquatico, etc) pode

auxiliar espécies locais a tolerar maiores temperaturas
médias do ar. Todavia, pouco se sabe a respeito do papel
relativo das limitagdes fisiologicas e modificacdes com-
portamentais na magnitutde das consequéncias bioldgicas
do aquecimento global.

Impactos do aquecimento global sobre qualidade de
microhabitats: implicacoes para conservagio.

Apesar das mudangas climaticas globais serem fre-
quentemente discutidas a nivel macro-ecoldgico, o aque-
cimento global afeta de forma direta os microambientes
utilizados pelos animais. A maior parte dos ambientes
aquaticos continentais, por exemplo, é formada por cor-
pos d’agua rasos, ndo excedendo 5 m de profundidade
(Dowing e col., 2006). E justamente nestes ambientes que
muitos anfibios anuros depositam seus ovos. Na maioria
dos casos, ai se desenvolvem os girinos até a metamorfose.

Ambientes aquaticos de pouca profundidade sio al-
tamente succeptiveis a influencia das mudangas climaticas.
Respostas locais incluem, por exemplo, 0 aumento da tem-
peratura, da eutrofizagio, e da turbidez dos corpos d’agua
(Bicudo e Bicudo, 2008). Isoladamente ou em conjunto, es-
ses efeitos afetam popula¢des de anfibios (Collins e Crump,
2009). O aumento da eutrofizacao de pogas temporarias,
por exemplo, aumenta a disponibilidade de alimento para
girinos herbivoros, mas também permite a proliferagio de
hospedeiros de parasitas, elevando a prevaléncia parasita-
ria nos corpos d’agua (e.g., Blaustein e Johnson 2003).

A espécie Eupemphix nattereri se reproduz em lago-
as temporarias formadas pelas aguas das chuvas. Nestes
corpos d’agua os casais depositam seus ovos em ninhos de
espuma brancos (Figura 2C). Um aumento significativo
da temperatura local pode levar a um rapido ressecamen-
to dessas lagoas, ocasionando na morte de girinos e ovos.
Adicionamente, desovas expostas ao solo estardo mais sus-
cetiveis ao ataque de predadores terrestres (Figura 2D-F).

O intuito da discussdo acima é demonstrar que mes-
mo quando um modelo climatico de distribuicdo preveja
a permanéncia local de uma espécie face aos cendrios de
emissdo futura de carbono (e.g. Figura 2A e 2B), esta pode
vir a sofrer efeitos diretos do clima sobre os microhabi-
tats utilizados em seu ciclo de vida. Estudos preditivos da
distribui¢do da biodiversidade de anfibios em resposta ao
aquecimento global tém muito a ganhar com a incorpora-
¢do de variaveis hidroldgicas em fina escala em conjuncéo
com dados de histdria natural. Estudos experimentais estio
sendo realizados nestas linhas, mas pouco foi publicado.

Interagdes entre clima e patdgenos: incorpo-
rando mais complexidade a estudos preditivos.

Além de afetar populagoes de anfibios diretamente,
tal como ilustrado acima, mudancas climaticas podem
interferir na viruléncia de patégenos e agdo de parasitas.
Sabe-se, por exemplo, que muitas espécies de anfibios sdo
susceptiveis a uma micose causada pelo fungo quitridio
Batrachochytrium dendrobatidis (Longcore e col. 1999.
Essa doenca, também conhecida como quitridiomico-
se, tem sido associada a declinios populacionais em va-
rias regides do mundo (e.g. Lips e col, 2006). Inventarios
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Figura 2. Distribui¢do geografica de Eupemphix nattereri atual
(A) e com distribuigao potencial futura considerando aumento
da temperatura global (B). Quanto mais escuro, maior a proba-
bilidade de ocorréncia da espécie. Lagoa temporaria onde foram
postas 12 desovas de E. nattereri (C), a qual secou em dois dias
(D e E), expondo os ovos (e embrides) a dissecagdo e predagdo
por formigas (Solenopsis sp.; F), larvas de mosca e aves.

demonstram que esse fungo vem infectando anfibios da
Mata Atlantica ao menos desde os anos oitenta (Toledo e
col., 2006, Carnaval e col., 2006).

Estudos recentes sugerem uma potencial interagdo
entre fungo e clima (Pounds e col., 2006) - particularmen-
te dado o que se sabe a respeito da temperatura ideal de
cultivo do fungo sob condi¢des de laboratério — que mere-
ce estudos adicionais. A hipotese de Pounds e col. (2006) é
a de que mudangas climaticas globais estejam fornecendo
ao fungo condi¢des climaticas apropriadas para sua sobre-
vivéncia nos mais variados ambientes. Ademais, mudan-
¢as climaticas globais podem, num futuro préximo, tornar
propicias para sua disseminacgdo areas que hoje ndo pos-
suem as condigdes ideais para a sobrevivéncia do fungo
(Rodder e col., 2010).

E importante ressaltar, todavia, que esta ndo éa
unica possivel interagdo entre o clima e doengas como a
quitridiomicose. Imunodepressdo é frequentemente as-
sociadas a estresse climdtico, sendo assim possivel que
o aquecimento global impacte negativamente o sistema
imune de muitas espécies de anfibios, deixando-os mais
suscetiveis as infec¢oes (Raffel, 2006).

Discussao geral

Antecipa-se que o aquecimento global e os extremos
climaticos antecipados para os proximos 80 anos afete po-
pulagoes de anfibios a nivel global (Pounds e col, 2007).
Ferramentas como a modelagem do nicho climatico su-

gerem que muitas espécies de anuros brasileiros serdo
afetadas em nivel macro-ecoldgico, tendo suas distribui-
¢oes reduzidas ou expandidas em resposta as alteragdes
do clima (presente estudo, mas ver também Haddad e col,,
2008 para sugestdes de espécies e géneros de risco na Mata
Atlantica). Adicionalmente, espécies locais poderao sofrer
impactos em uma escala menor, via alteragdo na oferta de
sitios reprodutivos e micro-habiatas e suceptibilidade a
doencas (Assis, 2012). A perda da diversidade de anfibios
¢ alarmante, podendo trazer consequéncias graves a sau-
de e a integridade dos ecossistemas brasileiros e mundiais
(ver Toledo e col., 2010). Estudos preditivos e experimen-
tais sdo fundamentais para definirmos estratégias eficazes
para a conservacdo das espécies e biomas brasileiros.
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Distribuicao de Rhinella granulosa:
integrando envelopes bioclimaticos e

respostas ecofisioldgicas
Distribution of Rhinella granulosa: integrating bioclimatic envelopes
and ecophysiological responses
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Resumo. Neste trabalho utilizamos as abordagens correlativa e mecanistica de modelagem para Contato do autor:

construir modelos de distribuicdo potencial atual de Rhinella granulosa. Os modelos correlativos fernandacassemiro@gmail.
gerados por varias varidveis climaticas (BIOCLIM1) foi o mais conservativo, um segundo com com
temperatura apenas (BIOCLIM2) apresentou manchas descontinuas e o mecanistico indicou
habitats termais mais adequados numa extensa area continua. O BIOCLIM1 apresentou maior
acuracia na predicdo da distribuicdo do que o BIOCLIM2. O BIOCLIM1 também apresentou
melhor desempenho, seguido pelo BIOCLIM2 e pelo modelo mecanistico. A diferenca nas éreas
de distribuicao potencial entre os modelos provavelmente se deva ao uso de diferentes variaveis
preditoras e podem ser reflexo de uma limitacao de interagdes bidticas interespecificas. Por ser
ectotérmica, esta espécie nos permite avaliar melhor a influéncia da temperatura, através de
dados ambientais e de tolerancia termal da espécie, sobre sua drea de distribuicdo potencial,
bem como avaliar o desempenho dessas abordagens na elaboracdo de modelos de distribuicdo
potencial de espécies e fazer inferéncias acerca de cenarios futuros de aumento na temperatura.
Palavras-chave. Tolerdncia termal, gradiente de temperatura, BIOCLIM, modelagem de distribuigdo
de espécies.
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Abstract. We used two modeling approaches (correlative and mechanistic) to build models of
potential distribution of Rhinella granulosa. The model generated with several climatic variables
(BIOCLIMT) was more conservative, a second with temperature only (BIOCLIM2) presented
patches of discontinuous distribution and the mechanistic model indicated thermal habitats
more suitable along an extensive continuous area. The BIOCLIM1 had more accuracy in predicting
the potential distribution than BIOCLIM2. The BIOCLIM1 also had the best performance, followed
by BIOCLIM2 and the mechanistic model. The difference among areas of potential distribution
in models is probably due to the use of different predictor variables and may reflect limiting
interespecific biotic interaction. These results provide basis for improving species distribution
models.

Keywords. Thermal tolerance, temperature gradient, BIOCLIM, species distribution modeling.

Uma das questdes centrais da ecologia moderna é enten-
der como as mudangas do clima em andamento afetardo
as espécies e diversos esforcos tém sido dirigidos para
tentar prever e mitigar seus efeitos (Aratjo e col., 2004;
Aratjo e Rahbek, 2006). Dentre as muitas implicagdes
dessas mudangas ao nivel das espécies (p.ex., distirbios
nos ciclos reprodutivos, comportamento, tamanhos po-
pulacionais) uma das mais discutidas sdo as mudangas na
area de distribuicao (Easterling e col., 2000; Aradjo e Rah-
bek, 2006; Foden e col., 2008). Por isso, nos ultimos anos,
houve avancos significativos nos métodos que buscam
estimar alteragdes na distribuicdo espacial das espécies
diante das mudangas climdticas (Franklin, 2010). Esses
estdo principalmente relacionados ao desenvolvimento de

ferramentas computacionais que incluem os modelos bio-
climédticos, que buscam definir uma relagdo (por isso sdo
também chamados modelos correlativos) entre os dados
de ocorréncia conhecida de espécies e a variagao espacial
nas condi¢des ambientais (Guisan e Thuiller, 2005). Esses
modelos correlativos permitem entio estabelecer uma re-
lagdo entre ocorréncia da espécie e variaveis climaticas no
espaco e tempo a fim de reprojetar a distribui¢ao geogra-
fica das espécies apos as mudangas, baseando-se no pres-
suposto de que as espécies estariam em equilibrio com o
ambiente (Pearson e Dawson, 2003; Hartley e col., 2010).
A drea de distribuigéo é o resultado da soma das po-
si¢oes dos individuos no espago, sendo assim um atributo
emergente de uma espécie. Desta forma, a area de distri-
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bui¢do encerra diversos aspectos da sua biologia, incluin-
do tamanho corporal, densidade populacional, potencial
de dispersao, disponibilidade de recursos, interagdes eco-
légicas, restrigdes fisioldgicas e mecanismos adaptativos
que a moldam ao longo de sua histdria evolutiva (Brown
e col.,, 1996). Considerar explicitamente essas variaveis ao
modelar a distribuicao de uma espécie tem sido um gran-
de desafio (Thuiller e col., 2008; Kearney e col,, 2010) e
a nao-aplicagdo dessas varidveis aos modelos correlativos
tem levantado muitas criticas (Dormann 2007; Kearney e
col,, 2010; Buckley e col.,, 2010). Por outro lado, hd uma
grande dificuldade na obtengdo de dados quantitativos
dessas variaveis autoecologicas ao longo do espago.

Uma alternativa para esse problema tem sido o uso
de modelos mecanisticos, mais complexos, que se baseiam
em processos que podem restringir a distribuicdo de es-
pécies e que sejam também mais prontamente acessiveis
como, por exemplo, limitagdes fisioldgicas, obtidas ex-
perimentalmente e apontadas como a mais fundamental
das restrigoes ecoldgicas (Chown e Gaston, 2008; Kearney
e Porter, 2009; Buckley e col., 2010). Essa abordagem se
insere no campo da macrofisiologia (veja Gaston e col.,
2009), e embora tenha problemas de adequagao dos limi-
tes estabelecidos experimentalmente a realidade das es-
pécies na natureza, é uma abordagem que pode fornecer
uma melhor compreensio dos fatores que determinam os
padroes de distribuigdo de espécies em grandes escalas es-
paciais (Deutsch e col., 2008, Hofmann e Todgham, 2009).

Nesse sentido, a tolerancia termal é um dos fatores
chave na determinacéo da drea que uma espécie pode ocu-
par (Spicer e Gaston 1999; Chown e Gaston, 2008). Mu-
dangas no ambiente termal tém levado a deslocamentos
nas distribuicdes das espécies, principalmente as ectotér-
micas, cujas reagdes metabdlicas sdo fortemente influen-
ciadas pela temperatura ambiental (Helmuth e col. 2005;
Deutsch e col., 2008; Kearney e col., 2008). Por exemplo, a
chamada “margem de tolerincia termal” de uma espécie,
medida pela diferenca entre o seu 6timo termal e a tempe-
ratura ambiental média, pode indicar quanto esta espécie
pode suportar de aumento nas temperaturas ambientais
sem perder significativamente seu desempenho (Deustch
e col., 2008), ou ainda quanto do deslocamento geografi-
co das condigdes dtimas seria acompanhado pela espécie
conforme avangam as mudangas do clima. Isso faz da to-
lerdncia termal uma variavel fundamental em modelos de
distribuicéo de espécies que pode, portanto, fornecer uma
base fisioldgica para elucidar o impacto das mudangas cli-
maticas globais num contexto espacial e empiricamente
explicito (Deustch e col., 2008; Gaston e col., 2009; Chown
e Gaston, 2008).

Rhinella granulosa Spix 1824 (anteriormente Bufo
granulosus, Bufonidae) é um anuro de tamanho modera-
do, em torno de 5,0 cm, distribuido ao longo do Nordes-
te do Brasil e estados de Minas Gerais e Espirito Santo,
sobretudo em ambientes abertos e secos, sendo assim
conspicuo da Caatinga (Narvaes e Rodrigues 2009). A es-
pécie é capaz de tolerar temperaturas superiores a 40°C
em condigOes experimentais e pode ser vista em atividade
mesmo durante o periodo mais quente e seco da Caatinga,

assim sendo um caso particular de tolerancia termal entre
os anuros (Navas e col., 2007). Apesar de provavelmente
ndo ser vulneravel a elevagdes térmicas (desconsiderando
outros efeitos relacionados), trata-se de uma espécie rela-
tivamente bem conhecida quanto a seus parametros fisio-
légicos (Navas e col., 2004, 2007; Prates e Navas 2009), o
que pode oferecer um ponto de partida para a integragdo
de abordagens ecoldgicas a fim de compreender os efeitos
diretos da variagao térmica ambiental no padréao de distri-
bui¢ao de espécies tropicais.

Neste trabalho utilizamos duas diferentes aborda-
gens de modelagem (correlativa e mecanistica) para cons-
truir modelos de distribui¢do potencial atual de Rhinella
granulosa. Por ser ectotérmica, esta espécie nos permite
avaliar melhor a influéncia da temperatura, através de
dados ambientais e de tolerancia termal da espécie, sobre
sua area de distribui¢do potencial, bem como avaliar o de-
sempenho dessas abordagens na elaboragdo de modelos
de distribuicdo potencial de espécies e fazer inferéncias
acerca de cenarios futuros de aumento na temperatura.

Metodologia

Dados da distribuiciao da espécie e ambientais

A distribuigdo geografica de Rhinella granulosa se
restringe as regides Sudeste e Nordeste do Brasil, com-
preendendo os biomas Mata Atlantica e, principalmente,
a Caatinga (Fig. 1a). Para a elaboracdo dos modelos de
distribuicio potencial de R. granulosa, 71 pontos de ocor-
réncia ndo redundantes (Figura la) foram sobrepostos a
uma malha geografica com células de 0,5° x 0,5° de lati-
tude e longitude sobre a América do Sul até o Panama,
limite natural de Rhinella granulosa (Narvaes e Rodrigues,
2009). Posteriormente, dados de temperatura média anu-
al (Tman; Figura 1b), temperatura minima do més mais
frio (Tmin), temperatura maxima do més mais quente
(Tmax), sazonalidade de temperatura, precipitaciao anu-
al, sazonalidade de precipitacdo e evapotranspiragio real
foram projetados sobre a malha e utilizados como varia-
veis ambientais preditoras da distribuicédo da espécie. Da-
dos de temperatura e precipitacao seguem Hijmans e col.
(2005) e estao disponiveis em http://www.worldclim.org/,
enquanto os dados de evapotranspiragdo real seguem
Willmott e Matsuura (2001), disponivel em http://www.
sage.wisc.edu/.

Modelagem de distribui¢ao potencial

Modelos correlativos

Para a elabora¢do dos modelos correlativos utiliza-
mos o método conhecido como BIOCLIM (Nix, 1986). O
BIOCLIM constr6i um envelope climatico com base nos
valores minimo e maximo para cada variavel empregada,
buscando no espago geografico locais onde aquelas condi-
¢Oes se repetem, atribuindo entdo uma presenca potencial
da espécie naqueles locais “adequados” A técnica foi sele-
cionada pelo fato de usar o mesmo principio do modelo
mecanistico proposto (veja abaixo), em que os extremos
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Figura 1. A) Ocorréncia de Rhinella granulosa usada na elaboragao dos modelos correlativos; B) Temperatura média anual da América

do Sul.

climéticos representariam limites (ecoldgicos ou fisiolo-
gicos) da espécie, porém utiliza os pontos de ocorréncia
para definir a varia¢io climatica naturalmente experimen-
tada pela espécie (assume, portanto, que a espécie ocorre
em todos os locais em que sua tolerancia fisiologica permi-
te — o pressuposto de equilibrio). Dois grupos de variaveis
ambientais foram utilizados como preditores. O primeiro
inclui todas as varidveis ambientais descritas acima (BIO-
CLIM1), gerando um modelo correlativo convencional
(que envolve vérias varidveis tidas como importantes para a
espécie). O segundo utilizou somente dados de temperatu-
ra (Tman, Tmin e Tmax; BIOCLIM2), de modo a ser mais
comparavel com o modelo mecanistico, que representa a
amplitude termal obtida experimentalmente.

No BIOCLIM as matrizes de presengas-auséncias fo-
ram usadas para produzir a curva ROC (veja Fielding e Bell,
1997; Allouche e col. 2006), indicando auséncia e presen-
¢a da espécie em cada célula. Assim, o ponto de corte no
BIOCLIM foi estabelecido usando multiplas delimitagdes
do envelope bioclimatico (99%, 95%, etc) permitindo a ge-
ragdo da curva ROC.

Modelo mecanistico

Para 0 modelo mecanistico foram utilizados dados de
tolerancia termal (temperatura critica maxima - TCmax -
e temperatura critica minima — TCmin - em °C) obtidos
experimentalmente por Navas e col. (2007) sobre o desem-
penho locomotor (velocidade e distancia de saltos) de indi-
viduos adultos e juvenis de R. granulosa. Sabe-se que seu
desempenho locomotor, fundamental para sua reprodu-
¢do, decresce substancialmente abaixo de 20°C e acima de
42,5°C (Navas e col.,, 2007). Desta forma, assumimos esses
extremos como a margem de tolerdncia termal da espécie.

Neste modelo de distribuigdo potencial com base na

tolerancia termal, foi atribuida presenca apenas em células
da malha em que a Tman, Tmin e Tmax sobrepuseram aos
extremos estabelecidos, definindo assim o limite biofisico
da drea de ocorréncia da espécie. (Fig. 2C).

Ao utilizar duas abordagens diferentes de modelos de
distribuicdo de espécies (correlativa e mecanistica) é pos-
sivel comparar os diferentes modelos de distribui¢éo po-
tencial de R. granulosa, pois aqueles com base em dados fi-
sioldgicos (modelos mecanisticos) baseiam-se na definicdo
de limites de tolerancia em relagdo as varidveis ambientais
e permitem definir um envelope bioclimético. Assim, sdo
analogos ao BIOCLIM, com a diferenga de que os limites
mdximos e minimos em rela¢do as varidveis ambientais sdo
definidos experimentalmente e ndo com base em dados de
ocorréncia.

Comparagdo dos modelos

Foram utilizados dois indices para comparar as pre-
digoes dos modelos de presenga na malha geografica da
América do Sul: o de sensitividade e o de especificidade
(veja Buckley e col., 2010). O indice de sensitividade é dado
pela proporgiao das presencas reais corretamente preditas
(razdo entre presencas preditas e o nimero total de presen-
¢as reais, Manel e col., 2001). O indice de especificidade é a
proporgao das auséncias reais corretamente preditas (razao
entre auséncias preditas e o nimero total de auséncias reais;
Manel e col., 2001). O desempenho do modelo combina os
dois indices acima, calculando a porcentagem de todos os
casos que sdo corretamente preditos (presengas reais mais
auséncias reais dividido pelo total de casos; Manel e col.,
2001). Além desses indices, através dos mapas com a dis-
tribuigdo potencial foi permitido fazer uma comparagio
visual entre os modelos.
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Tabela 1. Indices de sensitividade, especificidade e o desempe-
nho dos modelos correlativos (BIOCLIM1, BIOCLIM2) e me-
canistico.

Modelos Sensitividade | Especificidade | Desempenho
BIOCLIM1 0,77 0,80 0,84
BIOCLIM2 0,72 0,70 0,74
Mecanistico 1,00 0,13 0,35

Resultados

Todos os modelos usados para predizer a distribui-
¢do potencial da espécie, além de incluirem as regides ja
registradas, também predisseram a distribuicdo de R. gra-
nulosa em grande parte do Brasil e em outros paises da
América do Sul. O modelo gerado pelo BIOCLIMI (com
todas as variaveis climdticas) foi o mais conservativo,
mostrando uma drea continua onde a espécie poderia ser
encontrada, indo de leste a oeste do Brasil e com algumas
manchas de distribui¢do na Venezuela, Peru e Bolivia (Fig.
2a). Por outro lado, a distribui¢do potencial gerada pelo
BIOCLIM2 (com dados de Tman, Tmin, Tmax) apresen-
tou um padréo distinto do anterior (Fig. 2b). Além de pre-
dizer a ocorréncia da espécie nas dreas de sua atual distri-
bui¢ao, ele mostrou manchas de distribui¢ao descontinu-
as principalmente ao norte da América do Sul. O modelo
mecanistico indicou habitats termais mais adequados para
R. granulosa ao longo de uma grande parte da América
do Sul indo do norte da Argentina ao Panama, formando
uma extensa drea continua (Fig. 2c).

O modelo BIOCLIMI apresentou uma maior pro-
por¢do de presengas corretamente preditas (sensitividade
=0,77) do que o BIOCLIM2 (sensitividade = 0,72), indi-
cando maior acuracia na predi¢do da distribui¢cdo poten-

cial de R. granulosa (Tabela 1). O indice de especificidade
também foi maior no BIOCLIM1 do que no BIOCLIM2
(0,8 € 0,7, respectivamente). Embora o modelo mecanisti-
co tenha apresentado maior indice de sensitividade (= 1,0)
entre todos os modelos, a propor¢ao de auséncias correta-
mente preditas foi muito baixa (= 0,13), o que contribuiu
para seu baixo desempenho (= 0,35). O modelo que apre-
sentou o melhor desempenho, ou seja, maior capacidade
de predizer corretamente a distribuicdo potencial foi o
BIOCLIM1 (= 0,84), seguido pelo BIOCLIM2 e o meca-
nistico (0,74 e 0,35, respectivamente).

Discussao

A diferenga nas dreas de distribui¢do potencial en-
tre os dois modelos correlativos, provavelmente se deva
ao uso de diferentes variaveis preditoras. O BIOCLIM1
se baseia tanto na temperatura quanto na precipitagio e
evapotranspiragdo (um total de sete varidveis ambientais),
enquanto que o BIOCLIM?2 se baseia em apenas trés vari-
aveis referentes a temperatura ambiental. De acordo com
Beaumont e col. (2005) a adigdo progressiva de parame-
tros climaticos resulta em modelos que geram uma dis-
tribui¢do potencial progressivamente menor, bem como
pode levar a falhas na interpretagdo da distribui¢do po-
tencial das espécies (Chilcott e col., 2003; Williams e col.,
2003; Beaumont e col., 2005). Ainda, Peterson (2001) ar-
gumenta que o BIOCLIM sofre de altas taxas de comissdo
e sobre-estimacdo. Por outro lado, modelos baseados em
métodos computacionais mais complexos, com méaxima
entropia (MAXENT), arvores de decisdo ou redes neurais,
embora apresentem modelos que se mostram mais ajusta-
dos aos dados, em geral falham em termos de capacidade
de predi¢do em novos ambientes ou condigdes ambientais
(baixa transferibilidade).

A inclusao de pardmetros nao necessarios pode re-

Figura 2. Modelos de distribui¢do potencial de Rhinella granulosa na América do Sul. A) Modelo correlativo com todas as varidveis
(Bioclim1); B) Modelo correlativo apenas com variagdo termal (Bioclim2); C) Modelo mecanistico com tolerancia termal obtida em

laboratorio.
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sultar em dreas sendo classificadas como climaticamente
nao adequadas, onde de fato a espécie poderia ocorrer
(erro de omissdo). Isso talvez ocorra por causa da inclusao
desnecessaria de pardmetros que podem colocar limites
ndo realisticos ao identificar um habitat climaticamen-
te adequado (Beaumont e col., 2005). Semelhantemente,
parametros que podem de fato limitar a distribuicdo de
uma espécie sao excluidos do modelo, a distribui¢éo pre-
dita pode aumentar o erro de comissdo, ou seja, a espé-
cie é predita a ocorrer em um dado local quando de fato
ela ndo ocorre. Assim, o niimero de pardmetros incluidos
em um modelo é uma consideragdo importante, pois usar
muitos ou poucos pardmetros pode resultar em uma dis-
tribui¢ao predita incorretamente. Contudo, o BIOCLIM1
foi 0 modelo que apresentou o maior indice de especifici-
dade, ou seja, maior propor¢ao de auséncias corretamente
preditas, mesmo usando mais variaveis preditoras que o
BIOCLIM2.

O modelo mecanistico, aquele que considera a tole-
rancia termal como forma de delimitar a area de distribui-
¢do de R. granulosa, apresentou uma distribui¢do poten-
cial substancialmente maior do que os outros modelos. O
fato de o modelo mecanistico considerar somente a restri-
¢do termal, desconsiderando as interacdes entre diferen-
tes restricdes abidticas e aquelas entre abidticas e bidticas
que definem de fato a distribui¢do observada da espécie,
pode provocar um viés nas distribuicdes preditas (Buckley
e col, 2010). Por consequéncia desse viés, a distribuigdo
potencial foi sobreestimada, especialmente onde fatores
bidticos também podem estar limitando a distribui¢ido da
espécie. Corrobora com essa predi¢do, o indice de sensi-
tividade que excedeu substancialmente o indice de espe-
cificidade, contribuindo para o pior valor de desempenho
entre todos os modelos. Resultado semelhante também
foi encontrado por Buckley e col. (2010), que ao utilizar
dados de tolerancia termal para duas espécies de lagartos
nos E.U.A., observaram que a distribuicdo potencial ex-
cedeu a distribui¢ao real das espécies. Segundo Guisan e
Thuiller (2005), o uso de modelos que se ajustam muito
estritamente a distribui¢do estimada também pode levar a
uma sobre-estimativa da distribui¢ao potencial verdadeira
da espécie.

As sobrepredicoes observadas, tanto nos modelos
correlativos quanto no mecanistico, podem ser reflexo
de uma limitagdo bidtica das interacdes com outras es-
pécies do grupo. De fato, as regides de “sobrepredigdo”
estdo atualmente ocupadas por espécies até recentemente
designadas genericamente como R. granulosa (Narvaes
e Rodrigues, 2009). Devido ao fato de Rhinella gR. gra-
nulosa (20 linhagens) compartilhar comportamento, fi-
siologia e morfologia semelhantes (Narvaes e Rodrigues,
2009), era esperado que o modelo mecanistico predissesse
a ocorréncia da espécie em torno das areas de ocorréncias
registradas do clado considerado, ou seja, para as 19 es-
pécies-irmas de Rhinella granulosa). Além disso, pode ter
ocorrido a sobrepredi¢éo da distribuicdo de R. granulosa
para outras dreas, pois considerou-se somente a linhagem
que foi recentemente denominada como R. granulosa
(sensu stricto) e ignorado outras 3 linhagens que tradicio-

nalmente incluiam R. granulosa (agora classificada como
R. granulosa, R. mirandariberoi, R. pygmaea - Narvaes e
Rodrigues, 2009; veja também Buckley e col., 2010). Nesse
contexto, a tolerancia termal da espécie realmente pode
nao ser um fator limitante para sua distribuigéo, pois ela se
encontra distribuida em uma area relativamente pequena,
sendo mais um indicio de que interag¢des bidticas possam
estar limitando a area de distribui¢ao de R. granulosa.

As nossas anilises fazem uma comparagio entre os
modelos correlativos e mecanistico, assim, fornecendo
uma melhor compreensido dos mecanismos que regem
o padrdo de distribuicéo espacial de R. granulosa, bem
como levanta predi¢des que podem ser testadas experi-
mentalmente (Kearney, 2006). Por exemplo, o modelo
correlativo mostrou que a inclusdo da precipitagéo e eva-
potranspiracao pode melhorar o desempenho do modelo,
assim a inclusdo dessas varidveis no modelo mecanistico
provavelmente melhoraria a sua predi¢do. Adicionalmen-
te, o uso de pardmetros com grau elevado de incerteza
pode interferir nos resultados, como ¢ o caso de dados da
média mensal da temperatura usados nas nossas analises.
Pelo fato dessa medida ser da temperatura do ar, o poder
preditivo, principalmente do modelo mecanistico, pode
ser limitado (Kearney e Porter, 2004; Buckley e col., 2010),
pois ndo captura com precisio a temperatura exata do am-
biente em que a espécie habita. Por outro lado, embora
os limites de temperatura para R. granulosa obtidos em
laboratdrio (Navas e col., 2007) tenham sido assumidos
como os ideais para a manuten¢iao da espécie, é valido
ressaltar que na natureza a temperatura pode influenciar
a sobrevivéncia da espécie de vérias formas. Uma analise
exploratoria utilizando vérios limites de tolerancia termal,
estipulados arbitrariamente, mostrou que ao diminuir as
margens de tolerdncia, houve uma redugdo consideravel
da distribuigdo potencial, ficando esta limitada a regites
com maiores indices de umidade. Desta forma, é esperado
que haja uma interagio entre as variaveis ambientais e que
a temperatura usada em laboratério pode néo ser o tinico
fator que afeta o desempenho da espécie.

Os modelos correlativos deveriam ser bem empre-
gados somente quando ha um bom conhecimento sobre a
distribuicio da espécie, bem como das variaveis ambien-
tais que podem limitar sua area de ocorréncia (Morin e
Thuiller 2009; Araujo e Guisan, 2006). Por outro lado, se
uma espécie é restringida por uma condigio fisiologica
especifica, como temperatura no caso dos ectotérmicos,
um modelo mecanistico que envolva informagdes acerca
de caracteristicas morfoldgicas e fisioldgicas seria a me-
lhor opgado (Buckley e col., 2010). De acordo com Guisan
e Thuiller (2005), o conhecimento fisioldgico evita pre-
di¢des indiretas, assim modelos mecanisticos também
podem ser usados quando fenétipos variam ao longo da
distribuicéo, pois as implicagdes da distribuicdo dessa
variagdo podem ser diretamente relacionadas a variagdo
fenotipica por modelar linhagens melhor do que espécies
(Peterson e Holt 2003; Rissler e col. 2006). Sem duvida
para a melhoria dos dois tipos de modelos seria necessario
mais informagdes sobre a variagdo geografica nas caracte-
risticas (fenotipicas e genotipicas) ao longo da distribui-
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¢do da espécie.

O envelope bioclimatico de R. granulosa certamen-
te ndo pode ser definido somente com base nas variaveis
preditoras utilizadas neste estudo. Contudo, os resultados
apresentados aqui fornecem subsidios para a melhoria dos
modelos de distribuigdo. E consenso de que a relagdo en-
tre clima e distribuicdo das espécies, e, portanto, a relagdo
entre mudangas climdticas e mudancas nas areas de distri-
buigdo esta bem estabelecida na Ecologia. Apesar deste es-
tudo ter chamado a atengéo para o fato de que a tempera-
tura exerce grande influéncia sobre a distribui¢do espacial
de R. granulosa, a utilizagdo dos métodos de modelagem
do nicho climatico requer um pressuposto basico. Esses
métodos assumem que a distribui¢ao atual das espécies
esta em equilibrio com o clima, ignorando, por exemplo,
os efeitos da interagdo entre as espécies (competi¢do ou
predagdo), a possibilidade de adaptagio e a habilidade de
dispersdo e migragao. De acordo com Lee e col. (2009),
na maioria das situagdes continentais, os mecanismos que
regem a varia¢do espacial na estrutura da abundancia sdo
provavelmente complexos, incluindo nido somente tole-
rancia fisiologica e preferéncia de recursos, mas também
variagdo espacial de parasitismo e predagdo, habilidades
de dispersdo e interagdes ao longo das metacomunida-
des (Brewer e Gaston 2002, 2003; Leibold e col. 2004; de
Mazancourt e col. 2008). Ao mesmo tempo, um melhor
desenvolvimento dos modelos correlativos e mecanisticos
¢é importante para melhorar as predi¢des da distribuigdo
futura da espécie sob efeitos de mudanga climatica. Por-
tanto, baseando-se nos resultados deste trabalho, o ideal
seria futuramente desenvolver modelos que incluam ce-
narios presente e futuro, incluindo dados de temperatura,
fisiologia e intera¢des inter e intra-especificas para uma
melhor avalia¢éo da distribuigdo potencial.
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Resumo. O significado das mudancas climéticas para os anfibios, em sinergismo com outros im-
pactos antropogénicos, esta atrelado as possiveis mudancas dos microclimas nos habitats ocu-
pados. Nesse contexto, os eventos de epidemias merecem destaque, uma vez que, é provavel
que as modificacdes no meio ambiente contribuam para a crescente disseminacdo de doencas.
A primeira protecao dos anfibios contra muitas doencas é a pele, junto com as suas secregoes e
microbiota, e sdo primordiais porque muitos dos agentes infecciosos envolvidos atuam nesse
tecido. As principais barreiras sao a microbiota residente e as secre¢des cutaneas, que possuem
efeito antibidtico contra organismos patogénicos conhecidos. O ambiente modula as caracteris-
ticas inerentes a esses componentes, e por meio desses, mudancas nos padrées microclimaticos
poderiam determinar os niveis de vulnerabilidade das populacdes de anfibios aos patdégenos.
Palavras-chave. Anfibios, microclima, microbiota, secre¢ées cutdneas.

Abstract. The meaning of climate change for amphibians, in synergy with other anthropogenic
impacts, is linked to possible changes in the microclimate in the habitats occupied. In this con-
text, the events of epidemics are highlighted, since it is likely that changes in the environment
contribute to the increasing spread of diseases. The first protection of amphibians, against sev-
eral diseases, is the skin with is associate secretions and microbiota, all of them essential because
many infectious agents operate through the skin. The main barriers are the resident microflora
and skin secretions, which have an antibiotic effect against pathogenic organisms known. The
environment modulates the inherent characteristics of these components and at the same time,
changes in climatic patterns may dictate significant changes in these components and, conse-
quently, make amphibians more susceptible to pathogens.
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A perda da biodiversidade é uma consequéncia dos
impactos ambientais provocados pela atividade humana
nas areas naturais (Keisecker e Blaustein, 2001; Pinto e As-
sis, 2005; Myers e col. 2000). Individualmente, os fatores
apontados sdo bem conhecidos, destacando-se as mudan-
¢as climaticas, o aumento da incidéncia de radiagdo ultra-
violeta (UV-B), a introdugao de espécies exoticas, a conta-
minagao por agentes toxicos e o desmatamento (Blaustein
e Kiesecker, 2002). Adicionalmente, é provéavel que a ocor-
réncia desses impactos contribua para a crescente disse-
minagdo de doengas nas populagdes selvagens (Lips e col.,
2006), na medida em que os individuos tornam-se mais
susceptiveis e os patdgenos mais distribuidos. Isso porque,
muitas vezes, alteragdes em variaveis fisico-quimicas do
ambiente estdao relacionadas com uma maior vulnerabili-
dade fisioldgica dos individuos (Christin e col., 2004; Ra-
ffel e col., 2006).

Anfibios sdo vulnerdveis as mudancas no ambiente
e, para estes, a ocorréncia de epidemias tem sido men-
cionada como causa de declinio e extingdo de popula-
¢oes (Carey e col., 1999; Schumacher, 2006). Uma maior
vulnerabilidade dos anfibios as modificagdes ambientais
provavelmente estd relacionada as caracteristicas de pele,
pois, sendo esse um substrato muito permeavel, permite
a livre passagem de elementos disponiveis no ambiente e
estd mais sujeito as infec¢des por microrganismos (Wells,
2007).

Apesar das ameagas a sobrevivéncia, os anfibios pos-
suem alguns mecanismos que lhes conferem resisténcia
e permanéncia em seus habitats naturais. Esses animais
contam, por exemplo, com um sofisticado sistema imu-
ne e ¢é na pele que estdo as defesas primdarias contra mi-
crorganismos patogénicos (Zasloff 2002). Essas barreiras
de prote¢do sdo importantes no cendrio atual porque as
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principais epidemias mencionadas como causas de perda
de populagdes de anfibios afetam esses hospedeiros por
meio de infec¢des na pele (Mourifo e col., 2006; Carey
e col, 1999). Além disso, a resposta as infec¢des nesse
tecido mediada por células do sistema imune, neutrdfilos,
linfocitos e macrofagos, é fraca (Carey, 2000) o que torna
ainda mais importante a presenca de outros mecanismos
de primeira protegao.

Além de componentes mecanicos, a prote¢do na
pele inclui mecanismos bioquimicos e bioldgicos deriva-
dos tanto da secrecdo de moléculas bioativas a partir das
glandulas dérmicas quanto da comunidade microbiana ali
residente, respectivamente. Entre os mecanismos bioqui-
micos é conhecido o potencial antimicrobiano dos pepti-
deos secretados das glandulas dérmicas contra importan-
tes patégenos como o fungo quitridio Batrachochytrium
dendrobatidis (Bd) (Woodhams e col., 2006). Este fungo é
mencionado como uma das principais ameagas as popula-
¢Oes selvagens de anfibios, sendo considerado, por alguns
autores, como causa de declinio e extingdo de algumas po-
pulagdes, em diferentes regides do mundo (Daszak e col.,
2011; Lips e col., 2006; Carey, 1999).

Os mecanismos bioldgicos de protecdo incluem a
microbiota residente na pele que é composta por espécies
de fungos e bactérias produtoras de antibidticos. Ensaios
in vitro demonstram que espécies bacterianas isoladas
de comunidades cutaneas de anfibios podem apresentar
acdo potente contra patdgenos que afetam populagdes
selvagens de anfibios, inclusive o fungo quitridio acima
mencionado (Harris e col., 2006; Woodhams e col., 2007;
Lauer e col., 2008; Brucker, 2008).

Podemos sugerir que, com base nas discussoes das
se¢des seguintes, os atributos inerentes a pele dos anfibios
podem ser afetados pelas condigdes ambientais as quais os
animais sdo expostos e de que pode haver relagio entre as
secre¢des cutineas e o perfil de microbiota residente. Se
isso de fato ocorrer, haveria entdo uma relagdo complexa
na qual o ambiente pode afetar os mecanismos de prote-
¢do da pele - secre¢des e microbiota — e essas mudangas,
por sua vez, podem afetar a susceptibilidade dos individu-
0s a agdo de agentes patogénicos.

Secregoes cutineas

Fatores externos e internos parecem modular ou
afetar a secre¢do de moléculas bioativas na pele dos anfi-
bios. Alguns exemplos mostram que o ambiente no qual
o animal estd inserido tém relacido com as caracteristicas
das secre¢des dérmicas. Em pelo menos algumas espécies
de anuros a dieta parece ser um fator externo essencial
na modulagdo das secrecdes cutineas. Por exemplo, a
producao de Tetrodotoxina (TTX), uma potente toxina,
encontrada na pele de anfibios - quatro familias da or-
dem Anura e duas familias da ordem Caudata (Hanifin,
2010) - parece ser produzida mediante o seqiiestro de
moléculas da dieta desses animais, embora as relagdes
simbidnticas com micro-organismos possam ter um papel
importante (Daly e col., 1996). Modificagdes na dieta po-
dem estar relacionadas com variagdes interpopulacionais
de perfis moleculares das secre¢des glandulares e autores

afirmam que tais variagdes ditam mudangas na suscepti-
bilidade dos individuos ao fungo quitridio (Woodhams e
col,, 2006). Poluentes podem também afetar a produgio
de peptideos em anuros. Por exemplo, o inseticida comer-
cializado como carbaril (1-nafitil metilcarbamato), mime-
tiza o neurotransmissor norepinefrina no sistema nervoso
simpatico, interferindo na via de liberacdo de moléculas
através das glandulas dérmicas, havendo, portanto uma
diminui¢do na eficiéncia desse componente do sistema
imune inato, o que torna os individuos mais susceptiveis
a acdo de agentes infecciosos (Davidson, 2007). De modo
geral, alguns poluentes favorecem o estresse fisioldgico
em anuros (Christin e col., 2004) e tal condi¢ao também
pode afetar a secrecdo cutidnea, como demonstrado em
uma espécie da familia Ranidae. Também nessa espécie,
a exposi¢do a glicocorticdides, hormonios relacionados ao
estresse, inibem a transcri¢do dos genes codificantes para
peptideos antimicrobianos (Simmaco e col., 1997). Por
fim, ha indicios de que as varia¢cdes encontradas para os
peptideos antimicrobianos sejam determinadas pelas co-
munidades microbianas do ambiente, havendo inclusive,
especificidade de peptideos para com os tipos de micror-
ganismos (Simmaco e col., 1998; Wells, 2007).

A partir dessas propriedades é possivel indicar as al-
teragdes nos padroes microclimaticos dos microhabitats
como moduladores dos perfis de secre¢des glandulares da
pele dos anfibios, e prever consequéncias. Por exemplo, se
mudancas na temperatura e disponibilidade de agua di-
tam mudangas no tipo e disponibilidade de presas (Con-
nor, 2008), o que determinaria uma diferencia¢ao na pro-
dugdo dos peptideos antimicrobianos e, portanto, maior
susceptibilidade a agentes infecciosos na pele. A mesmo
se aplica aos demais moduladores.

Microbiota cutinea

Os microrganismos sdo vulneraveis as alteragdes de
variaveis fisico-quimicas no substrato onde vivem, tais
como temperatura, pH, disponibilidade de agua, radia-
¢do, nutrientes e outros (Madigan e col., 2004). E possi-
vel que caracteristicas da histéria natural, por exemplo,
o microhdbitat ocupado pelos individuos contribua para
a determinacio dos perfis das comunidades microbianas
da pele, assim como as proprias condig¢des fisiologicas do
hospedeiro.

A partir de estudos prévios, ndo publicados, realiza-
dos por método DGGE - Denaturing Gradient Gel Ele-
trophoresis - observamos que o perfil das comunidades
microbianas presentes sobre a pele de anfibios sobrepu-
nha parcialmente aquele das comunidades microbianas
dos microhébitats ocupados pelos animais (Assis e col.,
nao publicado). Culp e col., 2007 também detectaram a
presenca de entidades microbianas tipicas de ambientes,
como componentes das microbiotas cutaneas de trés es-
pécies de anfibios. Dessa forma, podemos apontar o am-
biente como um componente importante na coloniza¢éo
e composi¢ao das comunidades que se estabelecem sobre
a pele dos anfibios.

Microrganismos presentes nos ambientes estdo su-
jeitos as alteragdes das variaveis fisico-quimicas ali pre-
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sentes, assim, uma vez que, substratos dentro das florestas,
o solo, por exemplo, experimenta alteracdes profundas
nos componentes abidticos a partir de impactos antropo-
génicos, e que essas alteragdes determinam mudangas na
composicido das comunidades microbianas de solo (Zilli
e col., 2003), as alteragdes nos microambientes ocupados
por esses animais poderiam guardar relagido com a estru-
tura das comunidades microbianas cutaneas em anuros.

A pele também ¢ importante de ser considerada
como um substrato e, como tal, também esta passivel de
sofrer alteragbes em suas caracteristicas fisico-quimicas
conforme o ambiente. As condi¢des microclimaticas dos
hébitats ocupados, assim como a temperatura e outras
variaveis como intensidade e tipo de radiagao solar, pH
e umidade ou ainda concentragio de diversos produtos
quimicos externos, podem afetar o substrato pele e, con-
sequentemente, a composicdo da microbiota ali residente
(Pelczar e col., 1981; Madigan e col., 2004; Kennedy e Smi-
th, 1995). Mesmo em condi¢des naturais, a pele dos ani-
mais ndo é um substrato constante e pode variar conforme
as condi¢oes ambientais, por exemplo, durante a termor-
regulagdo ou secrecio de ceras e muco para diminuir a
perda de dgua, além de venenos para defesa (Daly, 1995).

O significado das mudancas climadticas, em sinergis-
mo com outros impactos antropogénicos, para a micro-
biota e secre¢des cutineas, estd atrelado as mudangas nos
microclimas dos habitats ocupados pelos anfibios. Em de-
corréncia das mudancas climaticas é esperado que ocor-
ram mudangas na distribui¢do das espécies, como pos-
siveis migragdes e colonizagdo de novos sitios (Haddad
e col.,, 2008; Costa e col,, 2012), o que proporcionaria o
contato com novas comunidades microbianas e uma con-
seqiiente modula¢do das comunidades residentes na pele.
Porém, independentemente disso, na microbiota cutanea
dos anfibios estdo presentes patégenos oportunistas (As-
sis e col., ndo publicado), que podem provocar infec¢des
quando o hospedeiro é submetido a condigdes ambientais
subdtimas. Por exemplo, Aeromonas hydrophila, espécie
bacteriana presente na microbiota cutinea residente, é
agente causador da doenca-das-pernas-vermelhas, que
infecciona 6rgdos internos e pele (Mourifio e col., 2006;
Carey e col., 1999).

Em alguns casos, alteragdes nos regimes climaticos
poderiam, inclusive, favorecer a prolifera¢ao dos micror-
ganismos patogénicos. A temperatura de fato tem efeito
sobre a microbiota residente e os patdgenos na pele do
hospedeiro. Foi observado, por exemplo, que o progres-
so da infec¢do por Bd é afetado pelos regimes termais aos
quais os animais sdo expostos, sendo que, algumas tem-
peraturas diminuem os niveis de infec¢do causada pelo
fungo (Woodhams e col., 2003).

Por serem animais ectotérmicos, ndo sé o ambiente
de forma direta, mas as temperaturas corporeas adquiri-
das durante a termorregulacdo podem afetar as comuni-
dades microbianas da pele e, mesmo nesse caso, os micro
climas tém papel fundamental uma vez que as temperatu-
ras corporeas sao determinadas pela troca de calor com o
ar, agua e solo (Feder e Burggren, 1992).

Assim, novos padrdoes microclimaticos dos habitats

terdo influéncia direta sobre a biologia dos anfibios, mi-
crobiota cutanea residente e eventos de doengas provoca-
das pelo desequilibrio na relagdo patégeno-hospedeiro.
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Balanc¢o hidrico e a distribuicao
geografica dos anfibios

Water balance and geographical distribution of amphibians

Braz Titon Junior’, Fernando Ribeiro Gomes
Departamento de Fisiologia, Instituto de Biociéncias, Universidade de SGo Paulo

Resumo. Dado que os anfibios sdo geralmente caracterizados por uma elevada permeabilidade
tegumentar, a variacdo interespecifica em aspectos do balan¢o hidrico poderia estar associada
a padroées de distribuicdo dos anfibios em ambientes que diferem quanto a disponibilidade hi-
drica. Analises comparativas de espécies que habitam diferentes biomas fornecem evidéncias de
adaptacdes em diversas varidveis fisioldgicas associadas ao balanco hidrico, tais como tolerancia
a desidratacao, resisténcia da pele a perda de dgua e taxas de reidratacdo. Entretanto, aspectos
ecoldgicos e comportamentais devem ser integrados aos fisioldgicos, sob um enfoque histérico
da diversificacdo dos clados e de sua ocupa¢ao ambiental, para o entendimento das bases fun-
cionais da distribuicdo geogréfica e da tolerancia as alteragdes ambientais dos anfibios.
Palavras-chave. Desidratacdo, reidratacdo, tolerancia a desidratacdo, anuros, disponibilidade
hidrica.

Abstract. Given the high cutaneous permeability of amphibians, their inter-specific variation in
aspects of water balance could be associated to patterns of distribution in environments that
differ in water availability. Comparative studies including species from different biomes evidence
adaptations of several variables associated to water balance, such as dehydration tolerance,
skin resistance to water loss, and rates of water uptake. However, to understand the underlying
mechanisms of amphibian geographical distribution and sensitivity to environmental change,
ecological and behavioral aspects must be integrated to physiology under a historical approach
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of clade diversification and environmental occupancy.

Keywords. Dehydration, rehydration, tolerance to dehydration, anuran, water availability.

Introducao

Quando se pensa na ocupagdo do ambiente terres-
tre pelos vertebrados, os anfibios enfrentam um desafio
hidrico particularmente pungente devido a necessidade
de manuten¢do de uma alta permeabilidade de seu te-
gumento, que representa um importante 6rgio de troca
de gases respiratdrios neste grupo. A alta permeabilidade
tegumentar, caracteristica da maior parte das espécies de
anfibios, acarreta em taxas de perda de agua particular-
mente elevadas quando comparados a outros tetrapodes,
e expOe estes animais a um alto risco de desidratacdo em
ambiente terrestre (McNab, 2002).

Embora um processo de redugio severa das popula-
¢des de anfibios venha sendo detectado ao redor do mun-
do (Houlahan e col., 2000, Stuart e col., 2004, Stuart e col.
2008), ainda nio existe uma compreensao basica dos fato-
res que controlam a distribui¢ao geografica e diversidade
destes animais em ampla escala espacial (Buckley e Jetz,
2007). As limitacoes fisioldgicas peculiares dos anfibios
estdo bem documentadas e sugerem forte sensibilidade
a determinadas condi¢des ambientais (Feder e Burggren,
1992). Por exemplo, a riqueza de espécies de anfibios au-
menta dos pdlos em dire¢éo a linha do equador, apresen-
tando altas concentra¢des nas florestas tropicais imidas,

particularmente na Bacia Amazonica e Mata Atlantica.
Outras regides de grande riqueza de espécies incluem ain-
da a Bacia do Congo e sudeste da Asia (Buckley e Jetz,
2007). Embora estes padrdes sejam muito semelhantes aos
observados em aves (Orme e col., 2005) e mamiferos (Ce-
ballos e col., 2005), algumas caracteristicas dos anfibios
mostraram que multiplos fatores parecem trabalhar em
conjunto, restringindo a riqueza de espécies deste grupo
em particular (Currie, 1991, Jetz e Rahbek, 2002). Como a
agua é uma restricdo fundamental para os anfibios, devi-
do a sua pele altamente permedavel e necessidades de agua
para a reprodugéo (Feder e Burggren, 1992), ja era espera-
do que a disponibilidade hidrica representasse, juntamen-
te com a temperatura, um fator muito consistente na res-
tricdo da riqueza dos anfibios (Buckley e Jetz, 2007), con-
trastando com os padroes de distribuicdo de mamiferos
e aves, que estdo principalmente associados a restri¢des
energéticas (Hawkins e col. 2003, Whittaker e col. 2007).

Fisiologia do balango hidrico em anuros

Por limitar potencialmente a manutengéo das ativi-
dades normais, o alto risco de desidratacdo em ambiente
terrestre moldou diversos aspectos da histdria de vida dos
anfibios, como por exemplo, a evolugdo de habitos notur-
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Figura 1. Modelo de translocagdo de aquaporinas nas células epi-
teliais da mancha pélvica de Hyla japonica, modificado a partir
de Suzuki (2007). O AVT se liga a um receptor especifico (Re-
ceptor tipo V), na membrana basolateral das células epiteliais da
mancha pélvica, ativando-o. Esse receptor ativado estimulauma
proteina de membrana chamada Adenilato-Ciclase (AC), que
quebra ATP em AMPc. O AMPc ativa uma proteina citoplas-
matica chamada Proteina-Quinase A (PKA). A PKA vai agir na
célula de duas formas: em curto prazo ela age sobre vesiculas ci-
toplasmaticas que armazenam as aquaporinas AQPh-2 e AQPh-
3 (ambas aquaporinas do tipo 2a) promovendo a translocacao
dessas vesiculas para a membrana apical da célula e aumentando
assim a densidade dessas aquaporinas na membrana; e a longo
prazo, estimula a transcrigdio de RNAm para AQPh-2 e AQPh-3.
A 4gua ¢é transportada do citoplasma para o intersticio através
das AQPh-3BL (aquaporinas ortélogas as AQP3 de mamiferos),
que estdo permanentemente ancoradas na membrana basolate-
ral da célula. Do intersticio, a dgua passa para o sangue através
de AQP-1 presente na membrana plasmatica das células do en-
dotélio capilar.

nos (Haddad, 1995, mas veja também Navas e col., 2007).
Porém, a resposta fisioldgica mais comum de anfibios as
altas taxas de desidratacdo em ambiente terrestre é a to-
lerancia a dessecagdo (McNab, 2002). Essa habilidade de
tolerar a perda de dgua ¢é variavel entre os anfibios, sendo
algumas espécies capazes de tolerar uma perda de agua de
até 50% de sua massa corporea total, representando cerca
de 60% da agua corpodrea total (McNab, 2002). Essa capa-
cidade de tolerar a perda de dgua encontra-se associada a
alguns fatores como, o habito das diferentes espécies, em
que espécies terrestres e fossoriais apresentam uma maior
tolerancia a desidratagdo que espécies aquaticas (Thorson
e Svihla, 1943). Diferencas inter-especificas em tamanho
também influenciam a tolerincia a desidratacdo, sendo
que espécies menores toleram uma perda de agua pro-
porcionalmente maior que as espécies maiores. Porém,
apesar da maior tolerancia, devido & maior relagio entre
superficie e volume, individuos pertencentes a espécies
menores tendem a apresentar maiores taxas de desidrata-
¢d0, chegando mais rapidamente em um nivel letal (Geise
e Linsenmair, 1988).

Alguns autores tém proposto uma associagdo posi-
tiva entre massa cardiaca e niveis de tolerdncia a desidra-

tagdo (Withers e Hillman, 2001), dado que um importan-
te determinante da queda do desempenho aerdbio com
a desidratacdo é o declinio no volume plasmatico, com
concomitante aumento no hematdcrito, na concentragdo
de solutos plasmaticos e na pressao coloidosmoética (Hill-
man, 1978, 1980, 1982, 1984; Hillman e col., 1987). Como
conseqiiéncia, a resisténcia periférica aumenta, devido ao
aumento da viscosidade sangiiinea e de um aumento do
grau de vasoconstri¢do, e o débito cardiaco é reduzido
(Hillman, 1978, 1987). Essa combinagio de hiperosmola-
ridade, hipovolemia e hiperviscosidade do sangue asso-
ciada ao estresse hidrico pode resultar na morte por inabi-
lidade de sustentar o metabolismo basal (Hillman, 1987).

Como visto anteriormente, a necessidade de manter
o tegumento permeavel aos gases respiratdrios acarreta
em altas taxas de perda de agua por evapora¢ao na maio-
ria dos anfibios, sendo estas equivalentes aquela apresen-
tada por uma superficie de agua livre. Estas espécies sdo
consideradas como anfibios “tipicos” (Wygoda, 1984).
Entretanto, algumas poucas espécies podem apresentar
niveis de resisténcia a perda evaporativa de agua compa-
raveis aos de répteis adaptados a desertos, sendo esse gru-
po de anfibios considerados atipicos ou “a prova de dgua”
(Christian e Parry, 1997; Lillywhite e col., 1997). Embora
alguns estudos tenham sugerido a importancia das rela-
¢Oes entre a espessura da pele em anuros e o ambiente (To-
ledo e Jared, 1993), a espessura da pele por si s6 ndo é o
principal mecanismo para reduzir a perda evaporativa de
agua (Lillywhite, 2006). Além disso, a camada de querati-
na na pele dos anuros é muito pequena, e um tegumento
altamente queratinizado nio parece ter sido selecionado
ao longo da evolugio dos anfibios (Lillywhite, 2006). Em
alguns casos, uma co-ossificacdo de determinadas regites
do corpo confere grande aumento da resisténcia a perda
de agua para essas regides (Seibert e col., 1974, Ruibal e
Shoemaker, 1984, Navas e col., 2002, Jared e col., 2005). A
secre¢do de fluidos, por outro lado, pode ser um importan-
te determinante das relagdes hidricas, principalmente em
espécies que apresentam pele glandular, capaz de secretar
toxinas, muco e lipideos (Lillywhite, 2006). Destas secre-
¢des, 0 muco e os lipideos vém sendo funcionalmente as-
sociadas ao balanco hidrico na literatura. Alguns estudos
conjecturaram uma possivel funcdo da secre¢io mucosa
na redugio da perda de dgua por evaporagio, seja selando
os espacos extracelulares do stratum corneum (Toledo e
Jared, 1993), seja selando pequenas fendas entre o corpo e
os membros de alguns anuros (Geise e Linsenmair, 1986,
Kobelt e Linsenmair, 1986). Entretanto, a composi¢do da
secrecio mucosa nio foi determinada nestes estudos, de
forma que seu contetido de lipideos permanece nio co-
nhecido (Lillywhite, 2006). Em algumas espécies de an-
fibios, assim como nos demais tetrapodes, os lipideos
secretados parecem ser o principal fator controlador do
movimento transepitelial de agua. Essa substincia produ-
zida por glandulas da pele é geralmente espalhada através
da superficie do corpo por movimentos estereotipados
conhecidos como “body wiping” realizado geralmente em
local no qual o animal néo necessite se mover e perma-
ne¢a em uma situagdo semelhante a um torpor evitando
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rupturas na camada de cera devido & movimentagio sen-
do este comportamento geralmente associado a busca de
um local onde o animal permanece praticamente imével
por longo periodo do dia, em uma situagio semelhante a
um torpor (Lillywhite, 2006).

Quando desidratados, os anuros captam agua prin-
cipalmente através da mancha pélvica, uma regido espe-
cializada da pele ventral caracterizada por alta permeabi-
lidade e com rica vascularizagdo (Roth, 1973, Boutilier e
col,, 1992)., sendo a taxa de absor¢ao de dgua uma fungao
da osmolalidade plasmatica (Boutilier e col., 1992, War-
burg, 1972), com apoio hormonal e neural na mediagéo de
aumentos de conduténcia hidrdulica e da circula¢io san-
guinea na mancha pélvica (Boutilier e col., 1992, Parsons
e col,, 1993). A diminuig¢do da pressdo oncética do fluido
intersticial, dada pela entrada de dgua através da pele da
mancha pélvica, bem como uma possivel redugao de pres-
sao hidrostatica capilar devido ao efeito vasodilatador da
arginina vasotocina (AVT), favorecem o fluxo de agua do
espaco intersticial para o sangue e mantém um gradiente
osmatico favoravel a absor¢do de dgua pela mancha pélvi-
ca (Word e Hillman, 2005). Segundo os mesmos autores,
a absor¢do de agua se da através de uma via transcapilar,
nao havendo a passagem intermediaria pelos vasos linfa-
ticos. As taxas de reidratagdo podem atingir niveis de até
20-30% da massa corpérea por hora (Niels e col., 2007).

Fora de seu periodo reprodutivo, alguns grupos de
anuros, tais como os bufonideos, mantém pouco contato
com corpos de dgua livre em seu ambiente. Neste periodo,
o hormonio antidiurético dos anfibios, arginina vasoto-
cina (AVT), reduz a filtragdo glomerular e estimula a re-
absor¢ao de gua armazenada na bexiga (Bentley, 1966),
além de aumentar a permeabilidade da pele, quando em
contato com a agua, para facilitar a rapida reidratagdo
(Viborg e Rosenkilde, 2004). O movimento de dgua atra-
vés de epitélios ocorre através de duas vias, transcelular e
paracelular. Apesar de haver algum transporte através da
via paracelular nos anfibios, a principal rota é a via trans-
celular (Guo e col., 2003; Orce e col., 2004), com auxilio
de estruturas caracteristicas. Durante a década de 90, uma
classe de proteinas integrais de membrana, que formam
poros especificos para o transporte de agua foi descober-
ta, recebendo o nome de aquaporinas (AQP) (Agre e col.,
1993). As AQPs ja foram descritas para varios organismos,
desde bactérias até animais e plantas, e estas podem ser di-
vididas em duas subfamilias: aquaporinas ortodoxas, que
transportam exclusivamente agua, impedindo a passagem
de fons, e as aquagliceroporinas, que transportam agua e
alguns solutos, como glicerol e uréia (Borgnia e col., 1999,
Takata e col., 2004, Itoh e col., 2005, Gorelick e col., 2006).
Anilises filogenéticas demonstraram que as AQPs de anu-
ros e mamiferos sdo evolutivamente proximas (Ogushi e
col,, 2007). Em anuros, encontramos 6 grupos de AQPs,
sendo as pertencentes aos grupos 1, 2, 3 e 5 comuns para
anuros e mamiferos, além daquelas pertencentes a dois
grupos especificos para anuros: la e 2a (a letra “a” repre-
senta anuro) (Suzuki e col., 2007).

AQP 1 (tipo 1) é expressa no endotélio dos capilares
de diversos tecidos, incluindo a mancha pélvica e bexiga

urindria, possivelmente desempenhando papel central no
transporte da agua absorvida a partir destes epitélios para
a circulagdo (Hasegawa e col., 2003). AQP 1 é também
expressa no mesotélio da bexiga urindria, provavelmente
mediando o movimento de dgua da bexiga para o restante
do corpo (Suzuki e col., 2007). Dois tipos de AQPs, exclu-
sivas de anuros, sdo translocadas para a membrana apical
das células granulares a partir de um estoque citoplasma-
tico em resposta ao AVT, sendo uma delas caracteristi-
camente expressa na bexiga urinaria e outra na mancha
pélvica (Hasegawa e col., 2005, Suzuki e col., 2007). O tipo
de AQP responsiva ao AVT, normalmente encontrada na
bexiga urindria, também foi encontrado na mancha pél-
vica de Bufo japonicus e Hyla japonica, sugerindo que a
expressdo dos dois tipos de AQPs exclusivas de anuros na
macha pélvica pode representar uma adaptacao de espé-
cies terrestres e arboreas a micro-ambientes com menor
disponibilidade hidrica (Ogushi e col., 2010). De acordo
com Suzuki e colaboradores (2007) (Figural), com a desi-
dratagdo o AVT é liberado e se liga a um receptor tipo V,
especifico, na membrana basolateral das células epiteliais
da mancha pélvica ativando uma cascata de sinalizagdo
intracelular que resultard num aumento da permeabilida-
de, facilitando a reidratagéo.

Ap0s esta breve apresentacdo dos aspectos fisiologi-
cos associados ao balan¢o hidrico em anfibios, apresenta-
remos a seguir algumas relacdes encontradas entre a fisio-
logia do balango hidrico e a variagdo em hébito e habitat
neste grupo filogenético.

Balango hidrico e o meio ambiente

A destrui¢do do habitat é certamente a maior ameaca
a diversidade de anfibios (Duellman, 1999b), sendo a pou-
ca informagao a respeito do desmatamento sobre as popu-
lages de anfibios, alarmante. Na Amazdnia, por exemplo,
90% das espécies de anfibios estao restritos a fragmentos
de florestas tio pequenos quanto 350 ha (Zimmerman e
Bierregaard, 1986). Segundo Parsons (1983), a exposigdo
de populagdes a condi¢cdes ambientais extremas, mesmo
que por curtos periodos durante a vida dos individuos,
pode representar um importante fator modulador tanto
da distribui¢do geografica quanto da evolugao de caracte-
res associados a habilidade de sobreviver sob condigdes de
estresse ambiental.

Carnaval (2002) relatou que espécies encontradas
em fragmentos da Mata Atlantica do Nordeste apresen-
tam padroes de divergéncia genética associados as ne-
cessidades ambientais tdaxon-especificas. Tais diferencas
interespecificas na susceptibilidade ao desmatamento,
encontradas por Carnaval (2002), demonstram que, en-
quanto a destrui¢do do habitat é prejudicial para muitas
espécies, para outras pode néo resultar em nenhum efeito
ou até mesmo beneficia-las. O desmatamento da Floresta
Amazonica para a constru¢do de rodovias ou fazendas,
por exemplo, pode criar ambientes que sdo rapidamente
ocupados por Rhinella marina e Scinax ruber, espécies
que ndo sdo encontradas na floresta preservada (Duell-
man, 1999b). Assim, é interessante observar que dentro
de familias ou até mesmo de géneros de anuros é possivel
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distinguir espécies estritamente dependentes de ambien-
tes florestados e espécies que se ajustam bem a ambientes
alterados e/ou naturalmente abertos. Porém, ¢ importante
ressaltar que a maior parte das espécies que se beneficiam
com a ocupagao humana, representa uma pequena parce-
la da diversidade de anuros, com numerosas populagdes e
ampla distribuicdo geografica (Duellman, 1999b). Como
diferencas inter-populacionais em caracteres fisioldgicos
obedecendo a um padrio espacial sugerem que o clima
pode limitar a distribui¢ao geografica através de restricoes
fisiologicas (Chown e Gaston 1999, Hochachka e Somero,
2002), diferengas de susceptibilidade as modificagdes am-
bientais de origem antropica talvez também possam ser
fundamentadas em restricdes em nivel fisioldgico.

Assim, as caracteristicas hidricamente contrastantes
de ambientes alterados e/ou naturalmente abertos e areas
florestadas, podem constituir sistemas ideais para estudos
comparativos da relagdo entre aspectos fisioldgicos do ba-
lango hidrico e distribui¢do de anuros. A seguir, apresen-
taremos alguns estudos que vém demonstrando relagdes
entre varidveis fisiologicas do balango hidrico e variagoes
interespecificas em hébito (arboricola, terricola, entre ou-
tros) e habitat.

No tocante a tolerdncia a desidratagio, Jaeger (1971)
comparou duas espécies de salamandras do género Pletho-
don que ocupam uma mesma drea, porém sdo encontra-
das em microambientes distintos em termos de disponi-
bilidade hidrica, sendo que Plethodon cinereus apresenta
uma maior taxa de mortalidade quando exposta a condi-
¢Oes de baixa umidade quando comparada a P. richmon-
di. Segundo o autor, P, cinereus deve habitar os solos mais
baixos e tmidos devido a sua baixa tolerancia a desidrata-
¢do, enquanto que P. richmondi seria excluida dessa regido
pela presenca de P. cinereus e, portanto, sua sobrevivéncia
dependeria da sua capacidade de tolerar as condi¢des de
baixa umidade presentes nas escarpas desta mesma loca-
lidade.

Dado que a locomogdo é um aspecto fundamental
de diversos comportamentos de claro valor adaptativo,
tais como captura de alimentos, fuga de predadores, dis-
persao pos-metamorfica e busca de parceiros reproduti-
vos, a tolerdncia a desidratacdo estimada através do seu
efeito sobre a habilidade locomotora apresenta uma for-
te correlagdo ecoldgica para estes animais. Embora um
controle filogenético ndo tenha sido aplicado até entio, o
impacto da perda de dgua sobre o desempenho locomo-
tor parece variar entre diferentes grupos filogenéticos,
como demonstram os estudos de Gatten (1987) e Hillman
(1987), onde as taxas de consumo de oxigénio durante a
locomogao parecem cair mais drasticamente em espécies
de Rana que em espécies de Bufo com a desidratacéo.

A influéncia da variagdo conjunta de diferentes
temperaturas e niveis de hidratagido sobre o desempenho
locomotor também tem sido investigada em estudos in-
traespecificos com anuros. Preest e Pough (1989) mos-
traram que a desidratacdo e temperatura corporea tém
efeito sinérgico sobre o desempenho locomotor em Ana-
xyrus americanus. Enquanto o desempenho de animais
completamente hidratados ou ligeiramente desidratados

foi maior nas temperaturas mais altas, o desempenho
maximo de animais desidratados passou a ser maior nas
temperaturas mais baixas testadas (Preest e Pough, 1989).
Surpreendentemente, essa abordagem multivariada, uti-
lizando temperatura e nivel de hidratagdo como fatores
simultaneamente, foi aplicada em poucos trabalhos para
testar hipdteses de adaptagio do desempenho locomotor,
comparando espécies e/ou populagdes de anuros. Beuchat
e colaboradores (1984) demonstraram que dentre trés es-
pécies de Eleutherodactylus da Costa Rica, E. antillensis,
encontrada em terras mais baixas, quentes e muitas vezes
secas, apresenta uma menor sensibilidade do desempenho
locomotor a desidratagido com o aumento da temperatura.
Por outro lado, as duas espécies que habitam florestas de
maiores altitudes (E. coqui e E. portoricensis), apresenta-
ram sensibilidade a desidratagdo equivalente a diferentes
temperaturas. Ja Rogowitz e colaboradores (1999) compa-
raram duas espécies de Eleutherodactylus de Porto Rico,
sendo E. coqui uma espécie que apresenta uma ampla ocu-
pagdo de habitats, enquanto E. cooki, uma ocupagio res-
trita a cavernas umidas. Este estudo mostrou que apesar
destas espécies ndo diferirem quanto a resisténcia a perda
de 4gua por evaporagio, E. coqui se mostrou mais apto a
saltar sob condi¢des de desidratacio quando comparado
com E. cooki. Por fim, um estudo realizado com bufoni-
deos do Estado de Sdo Paulo, demonstrou que Rhinella
schneideri, cuja distribuigdo esta associada a areas aber-
tas e com maiores temperaturas, apresenta uma menor
sensibilidade do desempenho locomotor a desidratagdo
a temperaturas mais altas dentre aquelas testadas, quan-
do comparada a R. icterica e R. ornata, cuja distribui¢do
encontra-se mais associada a ambientes florestados e com
temperaturas mais amenas (Titon e col., 2010, Figura 2).
Adicionalmente, R. ornata, uma espécie pertencente a um
grupo cuja distribuicdo encontra-se estritamente associa-
da a Floresta Atlantica, apresenta uma queda mais pro-
nunciada do desempenho locomotor com a desidratagdo
quando comparada as outras duas espécies, em todas tem-
peraturas testadas (Titon e col., 2010, Figura 2).

A resisténcia a perda evaporativa de agua em anu-
ros também apresenta grande variagdo interespecifica e
encontra-se associada aos hébitos das diferentes espécies,
sendo que anuros com habitos arboéreos, em geral, apre-
sentam uma maior resisténcia a perda de dgua quando
comparados a espécies terrestres e aquaticas (Whithers
e col., 1984; Wygoda, 1984). Em um estudo comparativo
com 25 espécies de anuros australianos, Young e colabo-
radores (2005) demonstraram uma clara influéncia do
hébito na evolugdo da resisténcia a perda evaporativa de
agua, que permanece significativa mesmo apds corregio
das andlises para as relagdes filogenéticas das espécies in-
cluidas. Tal resultado sugere que o aumento da resisténcia
surgiu multiplas vezes ao longo da histdria evolutiva deste
grupo.

A partir de um estudo comparativo de espécies de
anuros de Floresta Atlantica e Cerrado, realizado por
Titon (2010), as duas espécies pertencentes ao género
Phyllomedusa (P. distincta e P. tetraploidea) se destaca-
ram por apresentar alta resisténcia a perda evaporativa de
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Figura 2. Distancia média saltada por trés espécies de Rhinella do
Estado de Sao Paulo, durante 10 minutos de locomocao forcada
a diferentes temperaturas (15, 25, 35°C) e niveis de hidratacao
(100%, 95%, 90%, 85%, 80%, 75%, 70% de hidratacdo). Os da-
dos de distancia percorrida foram corrigidos pelo comprimento
rostro-cloacal. UCRU: unidades de comprimento rostro-cloacal.
Dados a partir de Titon e col., (2010).

agua, que apesar de ser caracteristica do género Phyllo-
medusa, apresentou valores que quando comparados a
outras espécies de Phyllomedusa consideradas a prova de
agua (Tabela 1), sao menores. Nesta tabela, é interessante
ainda observar que as espécies de Phyllomedusa consid-
eradas a prova de agua ocorrem em ambientes xéricos, en-

quanto P. distincta e P. tetraploidea ocorrem em ambientes
mais mésicos. Adicionalmente, os valores de resisténcia
a perda de dgua por evaporacgdo para estas duas espécies
de Phyllomedusa sao equivalentes aos obtidos para duas
espécies de Pachymedusa de ambientes xéricos, e mais al-
tos que o apresentado por outro Phyllomedusinae de am-
bientes mésicos, Agalychnis annae (Tabela 1). Este quadro
sugere que tanto fatores historicos quanto sele¢ao natural
devem ter desempenhado importantes papéis na histdria
evolutiva da resisténcia a perda de dgua por evaporagio
no género Phyllomedusa. Embora as espécies pertencentes
a este género sejam caracterizadas por uma alta resistén-
cia a perda de dgua por evaporagdo, a ocupagio de ambi-
entes xéricos parece associada a sele¢do direcional desta
caracteristica. Por outro lado, podemos observar também
na Tabela 1, que anuros a prova de agua de outros gru-
pos filogenéticos também ocorrem em ambientes mési-
cos. Esta observacio refor¢ca a necessidade da inclusdo
dos fatores historicos de filogeografia para entendermos
a evolucdo de caracteres fisiologicos, sendo que a obser-
vagdo estanque das diferencas de habitat atuais parecem
nao ser suficientes para explicar essa diferenca de valor de
resisténcia a perda de dgua por evaporagdo. Outra fonte
de variagdo que permanece até ao momento inexplorada
para este grupo, ¢ o papel da plasticidade fenotipica da
resisténcia a perda de dgua por evaporagdo em espécies
meésicas e xéricas.

Outro caso a se destacar do estudo de Titon (2010)
é Proceratophrys boiei, uma espécie com distribuigdo
geografica claramente associada a Mata Atlantica, mas que
apresentou resisténcia a perda de dgua por evaporagio e
sensibilidade do desempenho locomotor a desidratagdo
apenas moderadas, além de uma grande taxa de reidrata-
¢80 a partir de agua livre. Aparentemente, essas caracter-
isticas fisiologicas permitiriam a ocupagdo de ambientes
mais abertos e/ou xéricos por esta espécie, sugerindo a
possibilidade de que Cycloramphidae, a familia a qual P
boiei pertence, tenha surgido em ambientes mais xéri-
cos, que foram posteriormente substituidos pela mata em
parte da distribuicdo deste grupo ao longo de sua historia
evolutiva. Desta forma, P. boiei poderia expressar caracter-
isticas associadas a pressoes seletivas atuantes em ambien-
tes do passado. Porém, essa hipotese sé podera ser testada
com a inclusdo de dados fisioldgicos para mais espécies,
bem como com uma proposta filogenética com datagdes
para este grupo.

A produgio periddica de “cocoons” (casulos) em al-
guns grupos de anfibios certamente ¢ uma excegio a esta
generalizacdo (Lillywhite 2006). Estes casulos podem ser
constituidos por cerca de 40-60 camadas de células do es-
trato cornificado, com lipidios e materiais protéicos secre-
tados e imprensados entre estas camadas (McClanahan e
col.,, 1976, Ruibal e Hillman, 1981, Withers, 1995, Chris-
tian e Parry, 1997). Estes casulos conferem uma considera-
vel resisténcia a passagem de agua, permitindo que anuros
com habito de se enterrar estabelecam-se a profundidades
mais rasas durante a seca do que as espécies que nao for-
mam casulos (Lee e Mercer, 1967, Ruibal e Hillman, 1981,
McClanahan e col., 1983, Withers, 1998).
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Tabela 1. Habitat, habito e resisténcia & perda de agua por eva-
poragdo de espécies consideradas a prova de d4gua e espécies com
resisténcia moderada.

Espécie Habitat Habito Re51ste2c1a Referéncia
(s.cm™)
Agalychnis Mésico | Arboricola 10 Wygoda,
annae 1984
Pachymedusa . . Wygoda,
dacnicolor Xérico | Arboricola 14 1984
Phyllomedusa |y oo | Arboricola 242 Withers e
azurae col., 1984
P. hypochon- . . Wygoda,
driallis Xérico | Arboricola 364 1984
P iherengi Xérico | Arboricola 277 Wygoda,
1984
P, pailoma Xérico | Arboricola 336 Wygoda,
1984
P sauvagei Xérico | Arboricola 206 Wygoda,
1984
P, tetraploidea | Mésico | Arboricola 27 Titon, 2010
P. distincta Meésico | Arboricola 23 Titon, 2010
Hyperolius - Semi-Ar- Withers e
nasutus Mésico boricola 96 - 257 col., 1982
Chzromantzs Xérico | Arboricola 347 Withers e
petersi col., 1984
- , Withers e
C. rufescens Meésico | Arboricola 404 col., 1984

Finalmente, com relacdo a taxa de reidratagdo, Vi-
borg e Hillyard (2005) estimaram o fluxo sanguineo para
a mancha pélvica de Bufo punctatus e B. alvarius através
da quantificagdo do fluxo de células sanguineas (FCS),
que ¢ o produto do numero de glébulos vermelhos e sua
velocidade média no volume de tecido explorado. Estes
autores demonstraram que individuos de B. punctatus e B.
alvarius, desidratados a 18-26% da massa corpdrea, apre-
sentaram um aumento do fluxo cutineo durante a expo-
sicao a dgua, sendo o tempo para alcangar maximo FCS
variavel entre as espécies. B. punctatus (20 - 25 g) alcan-
¢ou o valor maximo em cerca de 20 segundos (Viborg e
Hillyard, 2005), enquanto B. alvarius (200-400 g) levou de
2 a 3 minutos. Os resultados para esta tltima espécie sdo
equivalentes aos obtidos para R. marina, sendo a massa
corporea destas duas espécies semelhante (Viborg e col,,
2006). Como B. alvarius siao encontrados em ambientes
xéricos, enquanto R. marina sdo encontrados em ambien-
tes mais mésicos, a diferenca no tempo para atingir maxi-
mo FCS parece estar relacionada com a variagdo em massa
corporea, e ndo com habitat (Viborg e Hillyard, 2005). Por
outro lado, o valor maximo de FCS é maior nas espécies
de deserto, B. punctatus e B. alvarius, que nas mesofilas, R.
marina e B. bufo (Viborg e Hillyard, 2005). Tais resulta-
dos se coadunam com as observagdes morfologicas feitas
por Roth (1973), de que espécies de ambientes xéricos tém
uma rede de capilares mais desenvolvida na pele ventral
abdominal.

Conclusdes
Apesar das evidéncias apresentadas sobre a re-

lagao entre caracteres fisiologicos e distribui¢do de an-
tibios, devemos sempre levar em consideragdo que outros
aspectos da histdria de vida dos anuros, como diferencas
nos modos de reproducéo, podem também influenciar a
distribuicdo das espécies em adigdo ou substituicdo aos
ajustes fisiologicos. Anuros que nio realizam oviposi¢do
aquatica, por exemplo, sio muito mais diversificados nas
regides da América do Sul com alta umidade atmosféri-
ca (Duellman, 1999a). Adicionalmente, muitos grupos de
anuros em que as larvas se desenvolvem em corpos d’agua
léticos sdo restritos a dreas com relevo dissecado no su-
deste brasileiro e Andes (Duellman, 1999a). A duragio
da estacao reprodutiva também se encontra associada aos
desafios impostos pelo ambiente. A maioria das espécies
de areas caracterizadas por longos periodos de seca e cur-
tos periodos de chuva intensa, por exemplo, apresentam
reproduciao explosiva e adaptacdes comportamentais a
ambientes xéricos, tais como constru¢io de ninhos de
espuma, habito de escavacio, estivagdo em tocas de roe-
dores ou cupinzeiros, ou ocupagao de bromélias durante
a estacdo seca (Gallardo, 1979, Duellman, 1999a). Con-
seqlientemente, ndo devemos nunca perder de vista que
os padroes de distribui¢ao e biodiversidade nao sdo so-
mente resultado de necessidades fisioldgicas, mas também
da complexa interagdo com aspectos do comportamento
e histéria de vida, bem como do histérico das diferentes
regides e das linhagens que as habitam (Duellman, 1999a).
Estudos comparativos tém demonstrado a existéncia
de padrdes de adaptagdo a condigdes xéricas em diversos
parametros associados ao balan¢o hidrico em anfibios. A
associacdo entre estes padroes de adaptagio fisioldgica e
de distribui¢do geografica tem sido identificada para al-
guns grupos filogenéticos, mas contraditdria para outros.
Uma analise mais cuidadosa dos resultados provenientes
de diferentes grupos filogenéticos aponta para a necessi-
dade de integrar aspectos ecoldgicos e comportamentais
aos fisioldgicos, levando-se em consideragao o histdrico
de diversificacao filogenética e de ocupacdo dos diferentes
biomas, para um melhor entendimento do papel das adap-
tagdes do balango hidrico nos padrdes atuais de distribui-
¢do geografica e sensibilidade as alteragdes ambientais.
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Os processos fisioldgicos envolvidos na reproducédo
de peixes incluem a diferenciacdo das gonadas, gametogé-
nese, liberagdo de gametas fertilizacéo e eclosdo dos ovos.
Todos estes eventos da cascata reprodutiva sio controla-
dos por inumeros fatores enddcrinos ao longo do eixo Hi-
potalamo-Hipoéfise-Gonadas. Esses eventos também inte-
ragem com outras importantes fungdes fisiolégicas, como
nutri¢io, crescimento (Izquierdo e col., 2001) osmorre-
gulacdo (Haffray e col., 1995; Le Frangois e Blier, 2003) e
respostas a fatores de estresse (Schreck e col., 2001). Além
disso, fatores abioticos podem interferir diretamente em
todas as fases do processo reprodutivo (figura 1), agindo
individualmente, como por exemplo, a temperatura redu-
zida em fossas marinhas, ou combinados, como a mudan-
¢a em parametros da oxigena¢do da dgua em consequ-
éncia da diminui¢do de temperatura no mesmo ambiente
(Cossins e Crawford, 2005).

Os fatores abidticos podem agir (ou agem) como
desencadeadores da reprodugdo. Sendo assim, é possivel
afirmar que certas mudangas ambientais podem delimitar
o periodo e o sucesso reprodutivo na maioria dos peixes
(Vazzoler, 1996). Tecidos e drgéos especificos do sistema
sensorial captam e traduzem sinais sazonais em mensa-
gens neuronais ou neurenddcrinas transmitidas ao hipo-
talamo (Korf, 2006).

A influéncia humana nos sistemas naturais tem au-
mentado continuamente, justificando a importancia de
investigar os aspectos antropicos que causam estresse em
animais em seus sistemas naturais. No ambiente aquatico,
as a¢Oes antropicas sdo muito evidentes, levando os orga-
nismos muitas vezes a ficarem expostos a efeitos subletais
que provocam consequéncias imprevisiveis. Neste sentido
a presente revisdo objetiva levantar e explorar os princi-

pais fatores abidticos e seus efeitos sobre a reproducdo de
peixes como forma de extrapolar estas relagdes para novos
patamares em situacdes ligadas as mudangas climaticas.

Fotoperiodo

Alguns autores afirmam que o fotoperiodo ¢ o sinal
principal e mais livre de interferéncia para a sincronizagao
da reprodugdo em teledsteos, agindo como um zeitgeber
(ciclos ambientais; denomina¢do amplamente utilizada
em cronobiologia) claro-escuro principalmente em ani-
mais de clima temperado (Migaud e col., 2010). Esta regu-
lagao, porém, é altamente varidvel entre espécies e ao lon-
go da gametogénese, fazendo com que seja necessario pelo
menos 12 meses ou 2 ciclos reprodutivos de observagdes
em condigoes constantes de fotoperiodo, temperatura, sa-
linidade entre outras variaveis para que se possa afirmar
algo sobre sincroniza¢ao enddgena (Gwinner, 1986). Isso
torna os desenhos experimentais especificos no estudo da
sincronizagdo da reproduc¢do em peixes extremamente
0nerosos.

Desde a década de 80 sabe-se que a temperatura e
fotoperiodo afetam a secrecdo e capacidade de resposta
de 6rgaos-alvo aos hormonios gonadotrépicos (hormonio
luteinizante - LH e hormonio foliculo-estimulante - FSH),
tanto em peixes de clima temperado quanto tropical (Ba-
ggerman 1990; Fraile e col., 1994). Nas espécies de regides
temperadas que desovam na primavera ou inicio do veréo,
o crescimento gonadal ¢ estimulado por um fotoperiodo
longo, geralmente em combinagdo com altas temperatu-
ras, como no caso de carpas, ja nas espécies que desovam
no outono ou inicio do inverno, o crescimento gonadal
é estimulado por uma diminui¢ao do fotoperiodo, como
para a maioria dos salmonideos (Baldisserotto, 2002).
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Figura 1- Representagdo esquematica dos principais componentes de estudos da fisiologia reprodutiva de peixes, modificado de Jalabert,

(2008).

O 6rgio da pineal é o principal 6rgio responsivo as
mudangas de luminosidade atuando como um tradutor
fotoenddcrino, complementando as fung¢des da retina e
outros sistemas sensoriais. Esta glandula contém fotor-
receptores extraoculares que funcionam como detectores
de luminosidade gerando ciclo circadiano, sintese de pro-
lactina, hormonio de crescimento, pigmentagao e outros
aspectos endocrinos (Korf, 2006).

Na reprodugdo a melatonina é reportada como
atenuante do desenvolvimento ovariano em condigoes de
dias longos, porém estes efeitos podem ser muito variaveis
conforme a espécie e as condi¢des ambientais (Falcon e
col., 2003). No desenvolvimento ontogénico observou-se
que, em muitas espécies de teledsteos, o drgdo da pineal
se desenvolve precocemente a retina e outros 6rgios
sensoriais, sendo entio um dos primeiros orgios de
interface dos animais com o ambiente externo (Ekstron
e Meissl, 1997).

Temperatura

Como ectotérmicos os peixes sio geralmente mais
ativos quando as temperaturas sdo mais altas e se encon-
tram dentro dos limites de tolerancia da espécie (Lucas e
Baras, 2001). Este fator pode modular a a¢do de hormo-
nios em todos os niveis de controle reprodutivo, especial-
mente na ovulagdo e desova (Protner, 2002).

Algumas espécies de peixes de clima temperado e
com alto valor econ6mico foram, desde a década de 70,
testadas nas mais diversas condi¢des de temperatura com
o intuito de se estabelecer locais apropriados para a manu-
teng¢éo dos reprodutores adultos. Estes estudos consistiam
basicamente na manuten¢do dos animais e verificagdes
quantitativas e qualitativas do sucesso da gametogénese
(taxa de crescimento ovariano e perfil hormonal) e ovu-
lagdo (numero de ovos, taxa de fertilizagdo), processos
intimamente relacionados ao sucesso reprodutivo de uma
espécie.

Dentre os estudos elucidados acima o salmao,Salmo
salar, truta Oncorhynchus mykiss e a tenca Tinca tinca
mostraram diferentes estratégias reprodutivas quando
os animais foram expostos a temperaturas consideradas
fora do limiar de conforto para as espécies em questéo.
O salmido apresentou queda de cerca de 41% na taxa de
ovulagdo em temperaturas acima de 13°C em comparagdo

com animais aclimatados a 7°C (Taranger e Hansen, 1993)
e uma diminuigio significativa dos niveis de vitelogenina
em temperaturas abaixo do normal para a espécie (Olin e
Decken, 1989). No caso da truta os pesquisadores eviden-
ciaram uma queda significativa na ovulagiao dos animais
em temperaturas abaixo dos 15°C (Pankhurst e col., 1996).
Enquanto que para Tinca tinca houve um retardado e au-
séncia de crescimento ovariano quando a média da tem-
peratura diaria foi inferior a 10 °C (Breton e col., 1980).

Estes resultados demonstram que o sucesso repro-
dutivo ¢ significativamente prejudicado por fatores abidti-
cos agindo de forma individual, ja que todos os outros pa-
rdmetros foram isolados nos testes descritos e os autores
afirmam que as estritas “janelas de temperatura” dtimas
para a reprodu¢do dos animais pode estar intimamente
relacionadas a sobrevivéncia larval.

Para algumas espécies variagdes do fotoperiodo nao
alteram o inicio da primeira maturacdo sexual e desova,
como demonstrado em tildpias. Aparentemente para esta
espécie, o fator mais importante para que este processo
ocorra ¢ a manutengio de temperaturas entre 28 e 31°C
(Baldisserotto, 2002). Além disso, a determinacio sexual
em peixes tem a temperatura, além da determinagéo cro-
mossdmica, como principal fator desencadeador, sendo
que para algumas espécies consideradas como mais sen-
siveis (Atherinideos, Poecilideos, Ciclideos, goldfish e al-
guns Siluriformes) a razao entre machos e fémeas diminui
com a diminui¢do da temperatura como consequéncia da
diferencia¢éo ovariana por baixas temperaturas. Na espé-
cie Paralichtys olivaceus foram encontradas populagdes de
machos monosexos em temperaturas extremas, enquanto
que nas temperaturas intermedidrias (ideais para a espé-
cie) observou-se uma razao 1:1 entre machos e fémeas.
A explicagdo para este processo seria a alta sensibilidade
das enzimas do complexo citocromo P450 que conver-
tem androgenos (testosterona) em estrogenos (estradiol)
na via dos horménios sexuais, hormonios estes de gran-
de importancia no desenvolvimento gonadal (Baroiller e
D’Cotta, 2001).

Aquecimento Global

A temperatura da superficie terrestre aumentou
aproximadamente 0,6°C no dltimo século e as duas dé-
cadas passadas foram as mais quentes desde 1891 (Hou-
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ghton e col., 2001). O aquecimento da superficie é ace-
lerado pela atividade humana e pode ter consequéncias
drasticas nos processos fisioldgicos, afetando, por exem-
plo, o crescimento, e a reproducdo (Protner, 2002). Neste
contexto, varios trabalhos estdo sendo realizados com o
intuito de elucidar os efeitos do aumento da temperatura
sobre a reproducédo de peixes nos mais diversos habitats.

Com observacoes realizadas em Pomacentrus am-
boinensis verificou-se que animais adultos ndo apresen-
tavam taxas consideraveis de mortalidade a 34°C, porém
a 31°C a reproducao era significativamente reduzida e a
sobrevivéncia das larvas praticamente inexistente, sendo
este padrdo explicado pela reduzida capacidade alostatica
de gametas e embrides perante mudangas sutis de tem-
peratura de manutenc¢do (Gagliano e col., 2007). Zieba
e col., (2010) descrevem desova precoce e maior taxa de
sobrevivéncia da prole em Lepomis gibbosus mantidos em
temperaturas altas, o que poderia levar ocasionalmente a
um processo de explosido demografica e consequente de-
sequilibrio ecoldgico no ambiente natural.

A revisdo de Pankhurst e King (2010) descreve os
diversos efeitos da eleva¢do da temperatura sobre os mais
diversos aspectos reprodutivos de salmonideos, listando o
efeito deletério sobre a producao de esteréides, atraso no
processo vitelogénico e consequente diminuigdo da prole
em salmao (Salmo salar) além da inibi¢ao da espermia-
¢do em truta (O. mykis), e Salmo salar em animais manti-
dos em cativeiro. Para as populagdes selvagens os autores
discutem que as mudangas ambientais podem causar pri-
mariamente uma série de ajustes comportamentais, com
consequente mudangcas nas distribui¢des geograficas e ex-
tingdes locais.

Outros fatores

Peixes tropicais tendem a desovar continuamente ao
longo do ano ou apresentam picos associados a estagdo
chuvosa. Por exemplo, em tuvira, Eigenmannia virescens,
uma combina¢do de simulagdo de chuva, aumento do
nivel da 4gua e diminui¢do da condutividade induzem a
uma completa gametogénese e desova, fato que nao ocorre
caso os parametros sejam testados individualmente. Para
outras espécies tropicais como Pimelodus maculatus, Pia-
ractus mesopotamicus, P. macropomum, Colossoma macro-
pomum dentre outras espécies tropicais, a chuva parece ter
papel decisivo na maturagéo final e desova (Baldisserotto,
2002).

Para a ictiofauna marinha a temperatura e a salini-
dade sdo dois fatores que agem juntos e tém papel fun-
damental no periodo de incubagio e eclosdo de ovos de
muitas espécies. O efeito é mais pronunciado nas espécies
que vivem em locais rasos e propensos a mudangas am-
bientais constantes, ja que as mudangas na temperatura
podem ampliar ou reduzir a faixa de salinidade de um
determinado local (Nissling e col., 2006). Mihelakakis e
Kitajima (1994) testaram em laboratério o efeito de 12 sa-
linidades e 6 temperaturas nas mais diversas combinagdes,
sobre varios aspectos de incubagio e eclosdo de ovos de
Sparus sabra e encontraram condigdes ideais de eclosdo
dos ovos na combinagdo de temperatura entre 18 e 22°C e

salinidade na faixa de 24 a 38%.

Uma consequéncia importante decorrente do au-
mento da temperatura atmosférica é a mudanca de solubi-
lidade dos gases na agua, principalmente o oxigénio, que
apresenta naturalmente uma redugdo na sua capacidade
de solubiliza¢do com a eleva¢io da temperatura (Schmidt-
-Nielsen, 2002). O trabalho de Wu e col. (2003) demons-
tra que a exposicao a hipdxia pode ser considerada um
disruptor enddcrino a reproducdo em peixes por dimi-
nuir a concentracio de testosterona, estradiol e hormoénio
estimulador da tiredide (TSH) em Cyprinus carpio, com
consequente reducdo de libera¢ao de gametas, taxa de fer-
tilizagdo e sobrevivéncia larval.

Os peixes sdo considerados 6timos modelos para es-
tudos fisioldgicos por estarem, na sua maioria, restritos a
agua e sujeitos as mais diversas alteracdes que este meio
pode oferecer. Além disso, dentre todos os processos fi-
sioldgicos, a reprodugéo, por ser considerada um proces-
so altamente custoso energeticamente e ocorrer somente
quando os animais estdo situados na zona de conforto,
tanto ambiental quanto metabdlica, revela-se como um
importante modelo de estudo para a compreensio da in-
fluéncia dos fatores ambientais sobre os sistemas bioldgi-
cos.

Conclusdes

Os peixes sdo considerados 6timos modelos para es-
tudos fisioldgicos por estarem, na sua maioria, restritos a
agua e sujeitos as mais diversas alteracdes que este meio
pode oferecer. Este grupo de animais tem, portanto, pro-
blemas fisioldgicos especificos ligados as mudancas nas
condi¢oes da agua (incluindo niveis de oxigénio, salini-
dade, temperatura, poluentes e outros) que podem ter um
impacto direto e inevitavel em células suscetiveis, tecidos
e inevitavelmente em todo animal, ja que a dgua estd em
contato direto com os fluidos internos dos animais através
das brinquias e trato gastrointestinal. Os peixes sdo tam-
bém um grupo taxondémico extremamente diverso em ter-
mos de nimero de espécies, formas corporais, estratégias
de vida, fisiologia e se encontram distribuidos na maio-
ria dos habitats. Por conta de todas estas particularidades
oferecem um grande nimero de modelos de adaptagio,
aclimatizacdo e aclimatacio em exposicdes a situagdes
naturais e antropogénicas. Além disso, dentre todos os
processos fisioldgicos, a reprodugio, por ser considerada
um processo altamente custoso energeticamente, e ocor-
rer somente quando os animais estdo situados na zona de
conforto, tanto ambiental quanto metabdlica, pode ser um
importante modelo de estudo para a compreensio da in-
fluéncia dos fatores ambientais sobre os sistemas bioldgi-
cos neste e em outros grupos animais.
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