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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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