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Resumo. Neste texto nds discutimos as relagdes existentes entre a ecologia sensorial e o estudo de Recebido 29jul2011
aracnideos cavernicolas. Como a ecologia e comportamento de determinada espécie depende dire- Aceito 10mar2013
tamente dos estimulos do ambiente aos quais ela responde e por sua vez isso depende das estruturas Publicado 31jul2013

sensoriais que ela possui, é fundamental entender aspectos morfolégicos dos animais. Ressaltamos,
entdo, alguns dos troglomorfismos conhecidos no grupo e discutimos questdes interessantes a serem
investigadas. Trabalhos sobre comportamento de aracnideos troglébios podem ser mais dificeis de re-
alizar devido a sua baixa abundancia, enquanto estudos morfoldgicos tipicamente apresentam menos
obstaculos. Deve-se levar em conta também que as teorias da selecao natural e sexual podem gerar
previsdes distintas sobre diferencas entre epigeos e troglébios proximos filogeneticamente, o que traz
importantes implicagdes sobre a compreensao da ecologia sensorial de determinada espécie. Os varios
levantamentos de fauna cavernicola feitos no Brasil, combinados com a literatura elencada neste traba-
Iho, auxiliam os interessados em iniciar projetos nesta area.

Palavras-chave. Arachnida; Espeleobiologia; Estruturas sensoriais; Mecanorrecep¢do; Quimiorrecep¢ao.

Abstract. In this paper, we discuss some relationships between sensory ecology and the study of cave
arachnids. As the ecology and behavior of a given species depends directly on which stimuli it responds
to and that depends on the sensory structures it has, it is very important to understand morphological
aspects of the animals. We therefore emphasize some of the troglomorphisms known in the group and
address interesting questions to be further investigated. Studies on behavior may be more difficult to
conduct because of the low number of troglobites typically found in caves, whereas studies on morphol-
ogy are usually easier to carry out. We should also consider that natural and sexual selection may gen-
erate distinct predictions on what differences are to be found when comparing phylogenetically close
epigean and troglobites. The various faunistic surveys carried out in Brazililian caves, combined with
the literature listed in the present paper, are helpful for those interested in starting projects in this area.
Keywords. Arachnida; Speleobiology; Sensory structures; Mechanoreception; Chemoreception.

Introducéao informagdes do mundo exterior sdo obtidas e como se dd a

resposta a elas pelos animais (Ali, 1978; Dusenbery, 1992;
Todos os animais respondem as informagdes relevantes Barth e Schmid, 2001). Nas ciéncias biolégicas modernas,
recebidas do meio, em um processo que envolve fatores ndo hd mais muitas dreas estanque, sem sobreposi¢do com
fisioldgicos e comportamentais que podem variar de acor- outras dreas do conhecimento. Por exemplo, quando se
do com o contexto envolvido: deteccio de predadores, estuda quais células de determinadas estruturas sensoriais
presas, parceiros sexuais ou monitoramento do habitat respondem e como respondem a um estimulo de um pre-
dentre outros. A detecgdo e resposta a essas informagoes dador, quais as categorias de comportamento desencade-
de maneira adequada é, portanto, essencial a sobrevivén- adas na presa por essa resposta, como ela varia de acordo
cia de um organismo, pois ¢ através delas que poderdo com o habitat da presa ou o horario do dia, qual o valor
responder aos perigos e oportunidades de maneira a so- adaptativo dessa resposta e quais genes estdo envolvidos
breviver e reproduzir-se, assim propagando seus genes. A na produgdo de proteinas envolvidas na resposta celular,
ecologia sensorial visa estudar os processos pelos quais as temos um trabalho que pode se enquadrar nas dreas de Fi-
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siologia, Neurobiologia, Neurofisiologia, Cronobiologia,
Ecologia Sensorial, Ecologia Comportamental, Evolugao,
Zoologia, Biologia molecular, Genética e Etologia. A eco-
logia sensorial ¢, portanto, uma ciéncia multidisciplinar.

A aracnofauna subterranea brasileira

Troglobios sdo espécies restritas a0 meio subterrineo,
que podem possuir os chamados troglomorfismos, espe-
cializagdes morfoldgicas, fisioldgicas e comportamentais,
frequentemente convergentes em grupos nao aparentados
(Culver et al., 1995). Suas caracteristicas mais conspicu-
as sdo a reduc¢do das estruturas oculares e pigmentagdo
meldnica, observada em peixes, salamandras, crustace-
os e insetos, entre varios outros. Processos de regressao
podem afetar igualmente outros caracteres, tanto morfo-
légicos, como fisiologicos e comportamentais. Por outro
lado, troglobios também podem apresentar caracteristicas
construtivas, interpretadas como resultado de adaptagio
(Culver e Pipan, 2009).

O Brasil destaca-se por sua rica fauna de aracnideos
cavernicolas, que incluem tanto espécies trogldbias como
troglofilas (capazes de viver e completar o ciclo de vida
tanto no meio subterrdneo como no epigeo, superficial)
e trogloxenas (que precisam retornar periodicamente ao
meio epigeo para completar o ciclo de vida).

As espécies de aracnideos troglobios brasileiros es-
tao listadas em Trajano e Bichuette (2010), as quais se deve
acrescentar as descritas por Souza e Ferreira (2010; 2011;
2012a, b); Ferreira e Souza (2012); Ratton et al., 2012; Ma-
chado et al., 2011: sdo ao todo pelo menos 16 espécies de
aranhas (hd muitas ainda ndo descritas), com destaque
para as familias Ochyroceratidae e Pholcidae, quatro de
Amblypygi, quatro de pseudo escorpides (mas o nime-
ro real deve ser muito superior tendo em vista as espécies
nao descritas), 15 de opilides (idem) e sete de Palpigradi.
Some-se, a esta, a altissima diversidade de aracnideos tro-
glofilos, tipica de cavernas tropicais, que constituem um
excelente te material para comparagdes. Note-se que a di-
versidade de acaros é praticamente desconhecida devido
ao impedimento taxondmico, ou seja, as dificuldades de
sistematica desse grupo de megadiversidade.

A despeito dessa diversidade, e da relativa facilidade
de obten¢do de material para estudos comparativos, em
um contexto evolutivo, a aracnofauna subterranea brasi-
leira permanece muito pouco conhecida no que diz respei-
to a morfologia e ecologia sensorial, em compara¢édo com
outros paises, sobretudo da Europa e América do Norte.

O alto grau de especializagdo ao ambiente subter-
rdneo tornam as espécies troglobias extremamente inte-
ressantes para estudos sob uma abordagem de ecologia
sensorial. Apresentamos, a seguir, os troglomorfismos
relacionados a estruturas sensoriais, com énfase nos arac-
nideos, discutindo as perspectivas de estudo para o Brasil.

Adaptagdes morfoldgicas sensoriais em aracnide-
os trogldobios

A adaptagdo morfoldgica mais evidente relacionada as es-
truturas sensoriais em artropodes troglobios é o alonga-
mento dos apéndices, nos quais pode haver um aumento

do namero de drgéos sensiveis a estimulos quimicos e me-
canicos (Crustacea: Hobbs, 2004 ; Insecta: Christiansen,
2003; Moldovan, 2003; Arachnida: Ribera, 2003; Myriapo-
da: Stoev et al., 2010). Especificamente sobre as estruturas
sensoriais, sabe-se, por exemplo, que besouros troglobios
podem possuir tricobdtrios mais longos nos élitros, maior
numero de quimiorreceptores nas antenas e maior area de
superficie de sensilas olfativas do que seus parentes epi-
geos, encontrados no meio superficial (Nitzu e Juberthie,
1996; Decu e Juberthie, 2003; Moldovan, 2003). Munidos
de tais estruturas, os animais podem detectar o alimento
mais rapidamente e a uma maior distancia e, em fungéo
disso, gastam menos energia na procura de alimento (Hu-
ppop, 2004).

Os troglomorfismos vistos em aracnideos nido di-
ferem muito do que é observado em outros artrépodes.
Em 4caros, ocorre o alongamento e atenuagdo das que-
liceras, pedipalpos, pernas, tricobétrios e ocorre redu-
¢d0 ou perda de olhos, ao menos na familia Rhagidiidae
(Ducarme et al., 2004); em amblipigeos, aranhas, opilides
e Ricinulei, ha casos descritos de redugdo ou perda de
olhos e alongamento de apéndices (Cokendolpher e Enri-
quez, 2004; Kury e Pérez-Gonzalez, 2008; Rahmadi et al.,
2010; Snowman et al., 2010) (Figs. 1 e 2); em Palpigradi e
pseudo-escorpides, foi descrito o alongamento de apén-
dices (Harvey e Volschenk, 2007; Souza e Ferreira, 2010);
em Schizomida, pode haver perda das manchas ocelares
(Humphreys et al., 1989) e escorpides exibem perda ou re-
dugdo de ocelos, atenuagéo de pernas e pedipalpos e redu-
¢d0 no numero de dentes do pente (Prendini et al., 2010).
Diferenc¢as na disposi¢ao das cerdas sensoriais entre tro-
globios e epigeos também foram descritas em Palpigradi e

Figura 1. Opilido troglobio, Eusarcus sp. (Pachylinae), da Serra
do Ramalho na Bahia. Foto: gentilmente cedida por Abel Pérez-
-Gonzilez.

Figura 2. Opilido trogldbio, Iandumoema uai (Pachylinae), de
Olhos d’Agua, Minas Gerais. Foto: gentilmente cedida por Abel
Pérez-Gonzalez.
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escorpides (Prendini et al., 2010; Souza e Ferreira, 2010).

Todos os troglomorfismos mencionados acima nao
surgem de uma geragdo para outra. Existiria uma relagdo
direta entre o tempo de isolamento na caverna e o surgi-
mento dos troglomorfismos? Embora nido se possa fazer
uma relagdo direta entre tempo de isolamento e presenca
de troglomorfismos por diversos motivos apresentados
em Trajano (2007), trogldbios que colonizaram e foram
isolados no meio subterrdneo recentemente no tempo ge-
olégico podem ainda ter pigmentagdo melanica e estrutu-
ras oculares tipicas da condigao epigea.

Note-se que, em circunstincias excepcionais, olhos
podem ter valor adaptativo em cavernas (existem inime-
ras defini¢oes de adaptacdo, mas o termo pode ser enten-
dido como uma caracteristica que é comum na populagio
por fornecer alguma melhora em determinada func¢io) até
para um troglobio: é o caso de opilides da Nova Zelan-
dia, Megalopsalis tumida (Eupnoi) e Hendea myersi (La-
niatores): eles apresentam olhos grandes e funcionais e
os utilizam para detectar larvas luminescentes do diptero
Arachnocampa luminosa, das quais se alimentam (Meyer-
-Rochow e Liddle, 1988; Meyer-Rochow, 2003). Este, no
entanto, é um caso excepcional, pois a bioluminescéncia é
rarissima em cavernas.

Estudos em comportamento e morfologia: cami-
nhos e obstaculos

Para se trabalhar com morfologia e ecologia sensorial de
aracnideos, um primeiro passo é ler a respeito das estru-
turas sensoriais destes animais. As obras provavelmente
mais completas sobre estruturas sensoriais de aranhas sdo
a de Barth (2002), além de Foelix (2010). Informagdes so-
bre estruturas sensoriais de outros grupos de aracnideos
podem ser encontrados em Weygoldt (1969), Polis (1990),
Punzo (1998), Weygoldt (2000), Brownell (2001), Talarico
et al. (2005, 2006, 2007, 2008) e Willemart et al. (2009),
embora os trés primeiros carecam de muita informagao
sobre esse assunto. Filogenias e, por vezes trabalhos de
morfologia ou sistematica apresentam micrografias de
varredura nas quais estruturas sensoriais podem ser visu-
alizadas (ex. Framenau et al. 2010; Tu e Hormiga 2011;
Willemart e Giribet 2010). Tais obras podem, portanto,
ser valiosas fontes de informacio.

Por meio de observagdes e experimentos comporta-
mentais, nota-se que espécies trogldbias tipicamente utili-
zam pistas e sinais quimicos e mecénicos para encontrar
alimento e se comunicar com o sexo oposto, visto que a
modalidade visual ndo esta disponivel. (Decu e Juberthie,
2003; Romero, 2003; Parzefall, 2004; Trajano e Bichuette,
2006). Poder-se-ia se pensar que isso é fruto do isolamen-
to e a evolu¢do no meio subterraneo. Entretanto, a maio-
ria dos aracnideos nio cavernicolas também independe
da visdo para se alimentar ou se acasalar, utilizando pri-
mariamente sinais quimicos e principalmente mecénicos
(Brownell, 2001; Gaffin e Brownell, 2001; Barth, 2002;
Gaskett, 2007; Willemart et al., 2009). Portanto, talvez as
diferengas comportamentais entre aracnideos epigeos e
troglobios ndo sejam tdo dbvias como no caso de outros
animais. Uma possivel exce¢do seja o caso de aranhas da

familia Lycosidae, familia que inclui animais epigeos (que
nao habitam cavernas) com olhos bem desenvolvidos e
que possui espécies trogldbias (Howarth, 1983).

De qualquer forma, dado que os troglomorfismos
relacionados as capacidades sensoriais estio muitas vezes
presentes em aracnideos (ver acima), poder-se-ia esperar
que troglobios fossem mais sensiveis em uma ou mais mo-
dalidades sensoriais do que seus parentes epigeos, talvez
facilitando o encontro de parceiros sexuais e alimento.
Métodos para estudar mecanorrecep¢do e quimiorrecep-
¢do conforme discutido acima, utilizados em aracnideos
brasileiros, podem ser encontrados em Mineo e Del Claro
(2006) e Willemart e Chelini (2007).

No primeiro, os autores utilizaram vibracdes de
substrato produzidas por um aparelho que simulava vi-
bragdes produzidas por baratas, fazendo com que escorpi-
des reagissem. O uso do aparelho era importante porque
permite isolar as vibra¢des de odores e outros estimulos
que uma barata verdadeira emitiria. No segundo, os auto-
res testaram a rea¢do de opilides a agar contendo estimu-
los positivo (sacarose), negativo (sal em alta concentra-
¢30) e neutro (auséncia de estimulo). O 4gar apresentava
sempre a mesma aparéncia visual, textura, tamanho e os
animais ndo esbogavam reac¢do a eles antes de efetiva-
mente toca-lo. Portanto, os autores podiam concluir que
a quimiorrecepgio de contato explicava a diferente reagdo
dos animais nos diferentes tratamentos. Em outro experi-
mento, os autores demonstraram olfagdo a curta distancia
descrevendo o comportamento de opilides frente a caixas
fechadas por tela contendo presas mortas podres, ndo-po-
dres e um controle. Por meio de filmagens, comparou-se o
tempo gasto pelos opilides sobre as caixas com cada uma
das presas, permitindo efetivamente concluir que eles rea-
gem diferente a diferentes odores. Estudos como estes, se
realizados com animais cavernicolas, auxiliam na compre-
ensdo da evolucdo das capacidades sensoriais em taxons
deste ambiente.

Um dos problemas para trabalhos comportamentais
¢ o baixo niimero de individuos de algumas espécies tro-
gldbias que por vezes limita a realizacdo de experimentos,
pois (1) aumenta a chance de obtengéo de resultados cuja
significancia estatistica ndo pode ser testada devido ao
baixo “n” e, portanto, (2) diminui a aceitagio dos traba-
lhos em periddicos. Ndo por acaso hd poucos trabalhos
comportamentais com aracnideos troglébios no Brasil
(ex. Pinto-da-Rocha, 1996). Em vertebrados troglébios,
como peixes, estudos com um baixo numero amostral sio
tolerados devidos a dbvia limitagdo de se possuir dezenas
de animais em cativeiro (ver Parzefall e Trajano, 2010). O
mesmo deveria ocorrer com artropodes troglobios.

Finalmente, como bem colocado por Howarth
(1983), infelizmente tem-se dedicado mais a descrever a
perda de estruturas por troglobios em vez de tentar expli-
car como os troglébios exploram os recursos nas cavernas.
Seria muito benéfico para a espeleobiologia se mais etdlo-
gos se envolvessem em tais estudos, trazendo assim as fer-
ramentas da etologia para se estudar a fundo as causas pro-
ximais e distais do comportamento de animais trogldbios.

Mesmo no caso da morfologia, ainda ha muito por
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se investigar com foco na rica aracnofauna troglébia bra-
sileira, comparando-a com taxons epigeos aparentados:
pode ter havido aumento do tamanho de receptores meca-
nicos tacteis de contato ou detectores de deslocamento de
ar como tricobétrios? Ou talvez aumento na densidade de
receptores? Respostas a essas perguntas sio importantes
nao apenas de um ponto de vista evolutivo, filogenético,
como também de um ponto de vista proximal, mecanis-
tico, de como trogldbios diferem de seus parentes epigeos
em termos de detecgdo de predadores, por exemplo.

A Figura 3 mostra respostas detectaveis morfologi-
camente que espécies troglobias podem ter ao ambiente
cavernicola, em termos sensoriais. Caracteristicas tipicas
do meio cavernicola como auséncia de luz, baixa densi-
dade de co-especificos e de alimento podem levar a uma
maior eficiéncia na recepgio de estimulos quimicos e me-
cénicos por meio do aumento no nimero e tamanho de
estruturas sensoriais. Se a pressao de sele¢ao pender para
o encontro entre os sexos, espera-se observar diferengas
entre machos e fémeas como ocorre em espécies epigeas:
muitas espécies de mariposas machos, por exemplo, pos-
suem antenas muito maiores do que as das fémeas. Isso
ocorre porque as fémeas liberam feromdnios sexuais no
ar e os machos precisam detectar esses feromonios. Ana-
logamente, a baixa densidade de co-especificos em caver-
nas poderia levar, por selecdo sexual, ao aparecimento de
dimorfismos sexuais relativos ao encontro entre machos
e fémeas. Por outro lado, se o que levar ao aumento na
quantidade de estruturas sensoriais for a escassez de ali-
mento, entdo talvez ambos os sexos sejam afetados igual-
mente e por selecao natural pode se observar aumento no
nimero ou tamanho de estruturas sensoriais (Fig. 3).Tais
estudos seriam interessantes tanto do ponto de vista da
ecologia sensorial, como da espeleobiologia, como de um

¥ DENSIDADE DO SEXC OPOSTO

o QUIMIORRECEPCAO
Dimorfismo E/0U . Dimorfismo
sexual MECANORRECEPGAO sexual

AUMENTO DA DENSIDADE AUMENTO DO TAMANHO

DAS ESTRUTURAS SENSORIAIS

DE ESTRUTURAS SENSORIAIS

Figura 3. Modificagdes morfoldgicas observaveis que podem
estar presentes em aracnideos troglobios. O retdngulo superior
mostra pressoes de selegdo que podem levar ao aumento das ca-
pacidades mecano e/ou quimiorreceptoras por meio de caracte-
risticas do retdngulo inferior. Se as modificagdes observadas sdo
frutos de selegdo natural para encontro de alimento, ndo se es-
pera observar dimorfismo sexual. Se as modificagdes observadas
sdo fruto de sele¢do sexual para encontro de parceiros sexuais, é
esperado que haja dimorfismo sexual. Outras modificagdes pos-
siveis, comportamentais ou fisioldgicas ndo estdo representadas
aqui. O esquema também nao se aplica a alguns casos como, por
exemplo, animais guanofilos (que vivem em fezes de morcegos)
em que a densidade populacional é muito alta.

ponto de vista evolutivo de maneira geral.

Trabalhos de morfologia sdo relativamente mais fa-
ceis por exigirem uma menor quantidade de individuos.
Normalmente, a morfologia é menos variavel do que o
comportamento, que é extremamente variavel entre in-
dividuos de uma populag¢do. Ndo havendo polimorfismos
previamente conhecidos, medir o didmetro do olho de
cinco individuos de opilides de uma determinada popu-
lagdo de uma espécie podera dar uma idéia razoavel do
tamanho do olho nesse grupo. Mas calcular o tempo de
reagdo a um estimulo visual com cinco individuos certa-
mente ndo sera uma medida confidvel da espécie. O tempo
serd possivelmente extremamente variavel, mais do que o
diametro do olho. Como mencionado acima, é comum
que haja diferencas entre estruturas sensoriais de animais
troglobios e seus parentes epigeos. Havendo uma filogenia
bem resolvida, um grupo epigeo filogeneticamente proxi-
mo, uma ou mais espécies trogldbias e um microscopio
eletrénico de varredura, basta um pequeno nimero de
machos e fémeas para realizar um trabalho sobre evolugido
de estruturas sensoriais. Pode se fazer comparag¢des quali-
tativas e quantitativas, embora esta ultima exija varios in-
dividuos caso haja intengdo de realizar testes estatisticos.
Se a comparagcéo for apenas visual por meio de microgra-
fias de varredura, menos individuos sdo necessarios.

Quais espécies escolher para realizar estudos nes-
se sentido? Se o estudo for comparado, em um contexto
evolutivo, deve-se obviamente procurar grupos para os
quais existam filogenias propostas. Dentre algumas espé-
cies listadas em Trajano e Bichuette (2010), como aranha
Ctenus sp. troglobia da Chapada Diamantina e os varios
opilides Gonyleptidae, ha filogenias que podem ser uteis,
como as propostas por Polotow (2010) e Caetano e Ma-
chado (2013).

Um exemplo de estudo de cunho comparativo reali-
zado com espécies cavernicolas e seus parentes epigeos é o
trabalho de Santos (2003): na subfamilia Goniosomatinae
que o autor estudou (ver também Gnaspini et al., 2003;
Chelini et al., 2011), hd espécies de opilides cavernicolas
com diferentes graus de relagdo com cavernas. Por exem-
plo: Serracutisoma spelaeum é um trogloxeno obrigatério
(depende igualmente do ambiente subterraneo para com-
pletar seu ciclo de vida), enquanto Serracutisoma proxi-
mum ocorrere dentro e fora de cavernas dependendo da
época do ano (trogloxeno nao obrigatério) e Heteromito-
bates discolor ndo é cavernicola, embora esteja comumente
associada a locais escuros e umidos sob rochas. Testando
varias espécies por meio de diversos experimentos fisio-
légicos e comportamentais, o autor testou se realmente as
espécies que possuem relagdo mais intima com cavernas
apresentam maior fototaxia negativa, se sd0 menos resis-
tentes a baixas umidades etc. Ele concluiu, entre outras
coisas, que todas as espécies da subfamilia preferem am-
bientes pouco iluminados e apresentam reduzida capaci-
dade de tolerar variacdes de seu contetido hidrico. Neste
ultimo caso, houve inclusive relagdo entre o tipo de abrigo
usado na natureza e a tolerincia a dessecagdo. Serracuti-
soma spelaeum é tao sensivel a perda d"agua que 75 % de
umidade relativa ja é adverso para a espécie. O trabalho
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s6 foi possivel devido a hipotese filogenética ja existente e
mais tarde publicada (Silva e Gnaspini, 2010).

Com os varios trabalhos publicados sobre Palpigradi
que mencionamos acima, ha varias espécies alvo para se
estudar as pressoes de sele¢do que influenciaram as carac-
teristicas troglomorficas dessas espécies (Fig. 3). O fato de
serem animais muito pequenos pode dificultar as observa-
¢Oes e a preparacido do material, mas nio é impeditiva para
observagdes em microscopio eletrénico de varredura.

Ja os amblipigeos trogldbios do género Charinus
(Trajano e Bichuette, 2010) podem ser alvo igualmente
interessante de estudos morfoldgicos visto que ha as es-
truturas sensoriais de amblipigeos ja sio bem conhecidas
(Weygoldt, 2000; Santer e Hebets, 2011). Assim, fica mais
facil identifica-las para posteriormente comparar espécies
troglobias com parentes epigeas.

Aranhas troglobias da familia Pholcidae também
da Chapada Diamantina (Trajano e Bichuette, 2010) tam-
bém podem ser objeto de estudos interessantes. Serd que
fazem teias maiores do que seus parentes epigeos ja que
hd menos alimento na caverna? O uso oportunistico do
habitat terrestre para a construcdo de teias por Theridion
bergi (Theridiidae), aranha trogléfila em cavernas do Alto
Ribeira, a qual, no meio epigeo, esta tipicamente associada
ao ambiente aquatico (Xavier et al., 1995), mostra como a
plasticidade ecoldgica desses animais auxilia na adaptagéo
ao regime seletivo subterraneo.

Estes sdo apenas alguns exemplos dentre os varios
que poderiam ser abordados. Esperamos que novas ge-
ragdes de cientistas adentrem a fronteira entre a ecologia
sensorial e o estudo bioldgico das cavernas e ajudem a
expandir o grande corpo de conhecimento sobre animais
cavernicolas ja gerado por pesquisadores brasileiros. A
ecologia sensorial é uma area relativamente recente e ain-
da pouco explorada, mas que pode dar frutos interessan-
tissimos quando aliada a bioespeleologia.
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