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Resumo. A classificacdo de um animal como diurno ou noturno parece, a primeira vista, extremamente
simples quando se caracteriza o comportamento geral. Entretanto, tal distingdo ndo é tdo evidente nem
na natureza e nem nas condi¢des artificiais de laboratério. Atualmente, os mecanismos fisioldgicos que
definem mamiferos diurnos e noturnos estdo sendo investigados em diversos niveis bioldgicos. Relatos
de animais com fases diferentes de atividade em laboratoério e em campo estdao aumentando, podendo
revelar um aspecto fundamental da organizacdo temporal, especialmente em mamiferos.
Palavras-chave. Arrastamento, mascaramento, ritmo didrio, roedores.

Abstract. The identification of nocturnality or diurnality in animals is thought to be simple and obvious
when one is characterizing behavioral aspects. However, this distinction may be difficult both in nature
and under laboratory artificial conditions. The physiological mechanisms that define diurnal and
nocturnal animals are being studied and reports of animals which display a change from day- to night-
activity are increasing. This may reveal a fundamental aspect of the temporal organization, especially

in mammals.
Keywords. Daily rhythm, entrainment, masking, rodents.

Introducao

A atividade geral dos animais engloba uma série de com-
portamentos caracteristicos de uma espécie como aqueles
relacionados a busca por alimentos, defesa e reproducao.
Os animais raramente estdo ativos o tempo todo, alternan-
do atividade e repouso e, em geral, a maior parte dos com-
ponentes da atividade se concentra durante o dia ou a noi-
te, dependendo da espécie. Nos nos referimos a esse mo-
mento no qual a atividade se concentra como a “fase” do
ritmo de atividade. Dependendo dessa fase, os animais sao
tradicionalmente classificados como diurnos, noturnos ou
crepusculares (Daan, 1981; Levy e cols., 2007). A fase de
atividade é relacionada a especificidades fisioldgicas, mor-
fologicas e comportamentais, pois dependendo da hora do
dia em que um animal estd ativo ele enfrenta desafios am-
bientais distintos, que eventualmente ocasionam a selecio
de especializagdes (Kronfeld-Schor e Dayan, 2008). Nesse
sentido, verificamos, por exemplo, olhos com grande pre-
cisdo em diversas espécies de aves diurnas, em contrapo-
si¢ao a olfato agucado em mamiferos noturnos, refletindo
as diferentes estratégias de orientagdo espacial durante o
dia e a noite. Estas consideragdes nos permitem afirmar
que as diferentes espécies ocupam “nichos temporais” dis-
tintos, uma vez que o nicho nao compreende apenas quais
recursos sdo utilizados ou qual a drea de utilizagdo dos
mesmos, mas também “quando” esse animal utiliza tais

recursos (Kronfeld-Schor e Dayan, 2008).

Apesar de parecer uma caracteristica bastante dbvia,
nem sempre ¢é facil determinar a fase de atividade de uma
espécie. Em uma revisdo sobre a “noturnalidade’, Park
(1940), décadas antes da consolidagao da Cronobiologia,
comenta sobre a escassez de estudos sistematicos, inves-
tigando os padrdes temporais de atividade. Mesmo atu-
almente estudos caracterizando padrdes na natureza sdo
raros e dificeis de realizar, pois para a correta determina-
¢do dos padroes de atividade sdao necessarias observagdes
em intervalos regulares, durante dias e noites consecutivas
(Smale e cols., 2003). Além dos problemas inerentes a co-
leta de dados, a determinacdo da fase de atividade tam-
bém ¢ dificultada pela existéncia de varios exemplos de
animais que apresentam mudancas nessa fase, seja como
reagdo a algum evento isolado ou mesmo fazendo parte
de uma pré-programacéo fisioldgica. Nesse sentido, exis-
tem diversos exemplos de animais que mudam seu padrio
temporal de atividade em condig¢des naturais.

Podemos citar espécies de aves diurnas que, na épo-
ca da migragdo mudam seu padrdo normal de atividade e
concentram os voos migratorios durante a noite (Berthold,
2001). Além disso, modificagdes causadas pelo homem e
interacdes ecologicas também poderiam ser responsaveis
por mudancas no padrao de atividade de algumas espécies,
tornando a questio importante, inclusive, na preservacdo
das espécies. Existem evidéncias de animais que mudam
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sua fase de atividade devido a caga, que fica concentrada
nos momentos do dia em que sdo mais dificilmente locali-
zados. Podemos citar como exemplo o urso marrom (Ursos
arctos; familia Ursidae) e o coiote (Canis latrans; Canidae),
que passaram a se locomover mais durante a noite como
reacdo as perseguicdes humanas; o coiote, inclusive, voltou
a apresentar atividade diurna quando a pressdo da caga di-
minuiu (Kitchen e cols., 2000; Garshelis, 2009).

Primatas dos géneros Aotus (Aotidae) e Eulemur (Le-
muridae), por outro lado, sdo exemplos de animais que ndo
apresentam a atividade concentrada em determinada fase
do dia, com sua atividade ocorrendo ora durante a noite,
ora durante o dia, o que impede uma classificagao simples
como “noturnos” ou “diurnos” (Erkert e Cramer, 2006). Tal
padrio incomum faz com que esses animais sejam classifi-
cados como “catémeros’, termo designado por Tattersall em
1987 (no original “cathemerals”).

Em laboratdrio é possivel realizar experimentos com
equipamentos especializados para o registro continuo de
atividade/repouso. Isso faz com que as dificuldades encon-
tradas no campo para a obtenc¢do dos dados sejam minimi-
zadas. Assim, foram realizados diversos estudos caracteri-
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vestigacdo de padrdes em espécies selvagens distintas per-
mite averiguar a generalidade dessa ocorréncia e especular
quais seriam os mecanismos responsaveis por essas trocas e
por que elas ocorrem.

Como podemos entender todas essas diferengas? Esta
revisdo enfoca, justamente, a dificuldade de se determinar
um padrao de atividade em campo e em laboratdrio, com
énfase em roedores, que ja foram relativamente bem estu-
dados.

Ritmos bioldgicos

Denomina-se ritmo bioldgico qualquer evento biold-
gico que se repete periodicamente no tempo, como a alter-
nancia didria entre atividade e repouso. A correspondéncia
do periodo de 24 horas desse ritmo de atividade/repouso
com ciclos ambientais didrios, como o ciclo de claro/es-
curo, leva a ideia intuitiva de que o organismo responde
diretamente aos estimulos ciclicos do ambiente. Dentro
dessa proposta, um animal diurno acordaria durante o dia
porque esta claro e dormiria a noite porque esta escuro.
Entretanto, atualmente, sabemos que grande parte dos rit-
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Figura 1. Esquema do sistema de temporizagao circadiano endégeno (que controla o ritmo de atividade/repouso).

zando minuciosamente os padrdes de atividade de camun-
dongos e ratos (respectivamente, Mus musculus e Rattus
norvegicus; Muridae), hamsters (Mesocricetus auratus; Cri-
cetidae), dentre outros, por meses consecutivos. Nessas es-
pécies, que acabaram se tornando modelos cronobioldgicos
laboratoriais, os padroes de atividade mostraram-se muito
bem marcados, permitindo décadas de estudos sistemati-
cos do sistema de temporizagdo circadiano (Pittendrigh e
Daan, 1976). Entretanto, a inclusdo lenta, mas persistente,
de novas espécies selvagens no estudo cronobioldgico, co-
megou a revelar a complexidade da questao “diurnalidade/
noturnalidade”, mesmo nas condi¢des controladas de labo-
ratorio (Menaker, 2006). Por exemplo, a0 menos duas es-
pécies de roedores (Arvicanthis niloticus e Acomys russatus;
Muridae), quando estudadas em condigdes naturais, mos-
tram-se diurnas, mas, ao serem levadas ao laboratério, mu-
dam bruscamente sua fase de atividade (Blanchong e cols.,
1999; Levy e cols., 2007). Esses resultados sdo intrigantes,
pois mostram que nem sempre aquilo que se observa em
campo corresponde ao que se registra em laboratério. A in-

mos, em especial os ritmos didrios, sio enddgenos, ou seja,
mesmo na auséncia de todas as pistas ambientais ciclicas
a ritmicidade persiste. Notavelmente, os ritmos persistem
com periodo diferente de 24h, sendo denominados “circa-
dianos” (circa = em torno de). A persisténcia desses ritmos
indica a existéncia de osciladores circadianos associados a
um sistema de temporizagao circadiano enddgeno (Fig. 1)
responsavel pela geracdo e controle da fase e periodo desse
ritmo (Enright, 1970; Daan, 1981; Moore-Ede e cols., 1982).

O sistema de temporizagdo circadiano permite aos
organismos prepararem-se antecipadamente para os desa-
fios ambientais didrios da Terra. Para ser completamente
funcional na natureza, ele deve se sincronizar com os ciclos
ambientais diarios. O principal ciclo ambiental sincroni-
zador ¢ o ciclo claro/escuro. A informagédo temporal deste
ciclo é processada e transmitida ao oscilador por vias afe-
rentes e consegue ajusta-lo diariamente (Fig. 1).

As bases anatdmicas do sistema de temporizagao cir-
cadiano foram bem estudadas em mamiferos. Esses animais
apresentam um oscilador central localizado na regiao dos
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nucleos supraquiasmaticos do hipotalamo (Moore, 1983).
As aferéncias incluem os fotorreceptores na retina, que re-
cebem e processam a informagao luminosa, e o trato retino-
-hipotalamico, uma via nervosa distinta da via de formagao
de imagens. A informagdo da ritmicidade do oscilador é
transmitida ao restante do organismo por meio das vias efe-
rentes, que no mesmo organismo podem ser tanto nervosas
quanto humorais (Enright, 1970; Moore-Ede e cols., 1982).

A sincronizagido do ritmo enddgeno pelas pistas am-
bientais ciclicas ocorre por meio de dois mecanismos dis-
tintos, denominados arrastamento e mascaramento.

Denominamos arrastamento a modalidade de sin-
cronizagdo didria na qual um ciclo ambiental ajusta o peri-
odo e fase do oscilador, deslocando periodicamente sua fase
(Moore-Ede e cols., 1982). A Figura 2 representa, esquema-
ticamente, a determinacido do periodo e fase da atividade
pelo sistema de temporizac¢ao circadiano. Nessa figura, ve-
mos a expressao endogena do ritmo de atividade de um or-
ganismo ao longo dos primeiros 10 dias, sob condi¢des de
constantes. Entre os dias 11 e 20, sob ciclo de claro-escuro
12:12 (12 horas de claro e 12 horas de escuro), o ritmo de
atividade passa a expressar periodicidade de 24h, com a ati-
vidade concentrada na fase de claro. A inversdo do ciclo de
iluminacio no dia 21 resulta na mudanca do horario da ati-
vidade, mas o organismo continua diurno. Isso ocorre por-
que o ciclo de iluminacéo arrasta o oscilador circadiano, o
qual controla a fase do ritmo observado.

Por outro lado, existe também a sincronizagdo por
mascaramento (Aschoff, 1988). Nesse caso, varios esti-
mulos, ciclicos ou ndo, podem modificar a expressdo fi-
nal do ritmo de atividade do organismo, sendo o controle
exercido por vias que ndo incluem o oscilador circadiano
(Fig. 1). Desse modo, existe uma plasticidade no sistema
que permite aos animais tanto modular a amplitude da
expressdo de determinados ritmos como modificar a fase
de ocorréncia de determinadas atividades. Por exemplo,
na Figura 2, entre os dias 51 e 60, temperaturas elevadas
durante o dia inibem a atividade de um organismo que é
diurno conforme determinado pelo oscilador circadiano
arrastado, resultando na expressao da atividade nas horas
frias da noite. Isso constitui um exemplo de sincronizagéo
do ritmo com o ciclo dia/noite por mascaramento.

Diferencas entre animais diurnos e noturnos

Em que componente do sistema de temporizagdo
circadiano os animais diurnos seriam distintos dos no-
turnos: na aferéncia, no oscilador ou na eferéncia? Smale
e cols. (2003), em uma revisiao com enfoque em mami-
feros, levantaram as possiveis diferengas que poderiam
distinguir animais diurnos e noturnos. Por exemplo, o
oscilador central dos mamiferos, ou seja, os nicleos su-
praquiasmaticos, poderia ter diferengas no tamanho, na
forma e também nas conexdes e organizagao dos neurd-
nios que o compodem (ver também Cohen e cols., 2010).
Ou poderiam existir diferencas nas aferéncias, como nos
fotorreceptores ou demais Orgdos sensoriais, que fariam
com que animais permanecessem ativos em um momento
e ndo em outro; nesse caso, vias responsaveis pelo masca-
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Figura 2. Esquema de um grafico do tipo “actograma” de um re-
gistro, durante 70 dias, da atividade/repouso de um animal diur-
no. O grafico estd duplicado na horizontal para facilitar a visua-
lizagdo dos dados. Cada linha horizontal representa um dia e as
barras horizontais negras marcam o momento de atividade (sua
auséncia indica repouso). A porgédo cinza do fundo do grafico
mostra a fase de escuro e a branca, de claro. Até o dia 10 0 animal
encontrava-se em escuro constante. A partir do dia 11, ele foi
submetido a um ciclo claro/escuro (com 12 horas de claro e 12
de escuro) e no dia 21, o ciclo ambiental foi invertido. Do dia 41
ao dia 50, o animal foi submetido a um ciclo de temperatura so-
breposto ao claro/escuro com temperaturas extremamente altas
durante o dia, que mascararam seu ritmo. A remogao do ciclo de
temperatura no dia 51 fez a atividade do animal voltar a fase que
estava antes da introdugdo do ciclo de temperatura.

ramento poderiam também estar envolvidas (ver também
Mrosovsky & Hattar, 2005). Por fim, as diferengas pode-
riam residir nas eferéncias e, com isso, animais diurnos e
noturnos seriam definidos pela resposta diferenciada dos
alvos da informacao temporal oriunda dos nucleos supra-
quiasmaticos.

Até o presente momento ndo foram encontradas
diferencas nos nucleos supraquiasmaticos de mamiferos
diurnos e noturnos (Smale e cols., 2003). Dessa forma, as
investigagdes acabaram se concentrando nas eferéncias,
particularmente focadas nas células-alvo que recebem a
informacao ritmica dos nucleos supraquiasmaticos e que
poderiam, portanto, responder diferentemente em ani-
mais diurnos e noturnos (Mrosovsky, 2003; Smale e cols.,
2003).

Mecanismos de mudanca de fase de atividade
Além de trabalhos que exploram as possiveis dife-

rengas entre diurnos e noturnos, existem diversos estudos
tentando entender como um animal poderia modificar
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sua fase de atividade. Tais estudos podem ser divididos
em duas categorias: trabalhos envolvendo manipula¢des
laboratoriais e investigagdes comparativas entre campo e
laboratério.

Manipulagées em laboratério

Diversos trabalhos tém investigado as causas das
mudancas de nicho temporal observadas na natureza.
Dentro dessa abordagem existem trabalhos com diver-
sos grupos como roedores, primatas e crustdceos. Por
exemplo, os trabalhos com o roedor africano Arvicanthis
niloticus (Muridae) sempre levantaram dudvidas sobre
os padroes de atividade dessa espécie em campo: alguns
autores afirmavam que seriam diurnos enquanto outros,
que seriam noturnos. Blanchong e colaboradores (1999) e
Blanchong e Smale (2000) estudaram de forma sistematica
o padrio de atividade desses animais em laboratorio e em
campo e constataram que a populagio era diurna em am-
bos os casos, tornando-se noturna na presenca de rodas
de atividade. A retroalimentacio exercida pela atividade
intensa na roda sobre o passo do proprio oscilador que
controla o ritmo de atividade é um fendmeno conhecido e
explorado por Redlin e Mrosovsky (2004). A controvérsia
da literatura sobre as observagdes em campo poderia ser
devida a confusdes taxonomicas na identificacdo das espé-
cies de Arvicanthis (Blanchong e cols., 1999).

Erkert e Cramer (2006) estudaram em laboratorio o
padrdo incomum de atividade dos primatas dos géneros
Aotus e Eulemur, que modificam sua atividade noturna
dependendo da exposicgédo a diferentes intensidades lumi-
nosas dos ciclos lunares. Os autores observaram que em
laboratério os animais apresentavam um ritmo endogeno
de atividade e repouso, passivel de sincroniza¢ao por um
ciclo claro/escuro didrio e com a atividade concentrada na
fase de escuro. O padrdo de atividade desses animais foi
reproduzido em laboratério e a intensidade luminosa da
fase correspondente ao escuro foi manipulada de forma a
simular as diferentes fases da lua. Dessa forma, concluiu-
-se que os padrdes de atividade desta espécie poderiam
ser resultado do mascaramento da expressao da atividade
em fases determinadas do ciclo lunar. Ou seja, intensida-
des luminosas baixas em noites de lua nova inibiriam a
atividade noturna, deslocando-a para os crepusculos. Por
outro lado, noites de lua cheia, mais claras, permitiriam a
expressdo da atividade noturna.

Chiesa e colaboradores (2010) estudaram em labo-
ratério uma espécie de lagosta (Nephrops norvegicus; Ne-
phropidae) que apresenta mudanga de fase de atividade,
dependendo da intensidade luminosa a qual é exposta. As
situagdes experimentais simularam as condigdes naturais,
em que os animais apresentam fases de atividade distintas,
dependendo da profundidade onde se encontram, sendo
que animais de profundidades maiores tendem a ser diur-
nos. O mecanismo desta mudanga de fases dependente da
intensidade luminosa poderia estar tanto no nivel da afe-
réncia quanto da eferéncia.

Recentemente, Hut e colaboradores (2011) realiza-
ram com camundongos um experimento em laboratério
para testarem o que acontecia com a fase de atividade de

animais submetidos a diferentes graus de dificuldade na
obtenc¢do de alimento. A intengdo era criar um modelo,
em laboratdrio, que simulasse momentos de escassez de
alimento pelos quais os animais passariam naturalmente.
Nesse experimento, partindo de uma condi¢io de alimen-
tagdo ad libitum, aumentava-se gradualmente o nimero
de vezes que o animal precisava correr na roda de ativi-
dades para ter acesso ao alimento. Conforme os animais
precisavam se esforcar mais para conseguir o alimento,
mesmo em ciclo claro/escuro, eles passaram a apresentar
um componente diurno de atividade, deixando de ser ex-
clusivamente noturnos. Nesse experimento, a mudanca de
fase da atividade dos camundongos esta relacionada com
o gasto energético associado ao trabalho realizado para
obten¢do de alimento e ndo com sua fase de disponibili-
dade, ja que os animais podiam coletar alimento em qual-
quer hora do dia. Verificou-se que os osciladores dos ca-
mundongos estavam sincronizados e sua fase de atividade
correspondia a de um animal noturno e, portanto, a ativi-
dade que surgiu durante a fase de claro era independente
do oscilador. Esse trabalho é de grande importancia, pois
mostra que a disponibilidade de alimento pode ser crucial
na alocagao temporal da atividade em roedores, trazendo
subsidios para explicar, inclusive, padrdes de atividade em
campo.

Todos os estudos citados anteriormente sugerem
que as mudangas no nicho temporal néo estdo relaciona-
das a modifica¢des no oscilador circadiano. Entretanto, no
rato toupeira (Spalax ehrerbergi; Spalacidae) estudos em
laboratdrio mostraram que padrdes de atividade distintos
parecem estar relacionados a osciladores em fases distin-
tas (Oster e cols., 2002). Portanto, mecanismos distintos
poderiam gerar mudangas nos padrdes de atividade. Os
trabalhos também mostram que vérios tipos de mani-
pulagdes em laboratdrio sdo capazes de gerar mudangas
no momento que a atividade ocorre. Apesar do possivel
envolvimento de mecanismos distintos em diferentes gru-
pos, é possivel verificar uma generalidade na presenca de
flexibilidade do ritmo de atividade/repouso.

Mudangas do campo para o laboratério

A complexidade da questdo da “diurnalidade/notur-
nalidade” é revelada pelo fato de que a fase de atividade de
um organismo pode ser modificada na transferéncia do
campo para o laboratério. Este dado curioso foi inicial-
mente relatado no roedor Acomys russatus (Muridae), que
foi estudado tanto em condig¢des naturais como em labo-
ratério. Seu padrao de atividade é de um animal diurno
em campo, mas de um noturno em laboratdrio. Quando
esses animais sdo transferidos da natureza diretamente
para o laboratdrio e colocados em condi¢des constantes,
a fase de atividade passa imediatamente a corresponder
aquela de um noturno e nio mais de um diurno. Assim,
animais na natureza estariam com seus osciladores sin-
cronizados e a atividade ocorrendo na fase de escuro, mas
algum mecanismo faria com que sua atividade ocorresse
na fase de claro, o que poderia ser devido a mascaramento
ou a alguma modifica¢éo na eferéncia (Levy e cols., 2007).
Kronfeld-Schor e Dayan (2003) propdem que essa plasti-
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cidade do ritmo permite o compartilhamento do mesmo
habitat em nichos temporais distintos por duas espécies de
Acomys: A. russatus e A. cahirinus, que habitam o deserto
de Israel.

Curiosamente, os tuco-tucos, roedores do género
Ctenomys (Ctenomyidae), encontrados na Argentina e es-
tudados pelo nosso grupo, parecem apresentar um padrao
muito similar ao encontrado em Acomys, com mudanca
de fase de atividade quando transferidos do campo ao
laboratério. Isto possivelmente é devido a diferengas na
disponibilidade de alimento entre campo e laboratério,
semelhante ao caso explorado por Hut e colaboradores
(2011) (Tomotani e cols., 2012).

Conclusoes

Todos os trabalhos aqui citados mostram que ha animais
que podem se tornar ativos em outras fases do dia e que
tal caracteristica pode ser mais geral do que se imaginava.
Com isto, a determinacéo do nicho temporal nem sempre
é tarefa facil, pois mesmo em condi¢des naturais, o sistema
circadiano pode se mostrar muito plastico, o que poderia
ser uma explica¢do para a capacidade dos organismos de
lidar com os desafios ciclicos ambientais.

No caso dos roedores, ¢ interessante observar que
espécies diurnas, de familias distintas, apresentam um
padrao semelhante de troca de fase de atividade quando
transferidas da natureza para o laboratdrio, expressando,
em laboratdrio, sua atividade na fase noturna. Isso sugere
que alguns roedores considerados diurnos sdo definidos
como noturnos pelo oscilador circadiano arrastado; en-
tretanto, expressam sua atividade durante o dia na natu-
reza devido a outros fatores como a disponibilidade de
alimento ou outros estimulos, mas nenhum deles interfere
na expressao do oscilador.

Assim, é importante ter sempre um cuidado espe-
cial ao se caracterizar padrdes temporais de atividade, so-
bretudo quando se tenta inferir o que ocorre na natureza
através de estudos em laboratdrio. As condig¢des artificiais
do laboratério muitas vezes fazem com que os padroes se
modifiquem e, desse modo, com que a realidade do labo-
ratdrio nao reflita necessariamente o que ocorre na natu-
reza. Mesmo assim, os estudos em laboratdrio continuam
sendo essenciais para a compreensdo dos mecanismos de
sincronizagdo, pois sdo a unica forma de se estudar siste-
maticamente as caracteristicas do reldgio circadiano.
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