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RESUMO: Entre as diversas adaptacdes que os seres vivos apresentam em resposta as varidveis do ambiente, estdo as mu-
dancas adaptativas morfoldgicas e funcionais a curto e longo prazo que acontecem no sistema digestdrio em resposta ao pa-
drdo de alimentag@o. Em alguns répteis, tais adaptagdes vém ao encontro da maximizacgao dos recursos energéticos, os quais
correlacionam os hébitos alimentares ao rendimento energético por meio do processo de regulacao de o6rgaos especificos.
Consideravel nimero de artigos discute o desempenho do trato gastrointestinal e a influéncia de outros sistemas no auxilio
a esse comportamento do sistema digestorio em répteis, especialmente em pitons. Este trabalho teve por objetivo destacar e
discutir as a¢des fisiologicas envolvidas no processo digestdrio e em outros sistemas em répteis que se alimentam esporadica-
mente. A atrofia e reconstrucdo alternadas do trato gastrointestinal em animais de habitos alimentares infrequentes garantem
a esses uma economia de energia em periodos de jejum e uma alta captacdo dos nutrientes no periodo digestivo. Essas alte-
racdes sdo acompanhadas por variagdes funcionais acido-basicas, respiratdrias e hemodinamicas, e consequentemente por
grandes mudancas na taxa metabolica, quando os estados de jejum e pos-prandial sdo comparados.
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EXTREME PHYSIOLOGY: DIGESTION IN INTERMITTENT-FEEDING REPTILES

ABSTRACT: Short- and long-term morphological and functional adaptive changes in the digestive system related to the
feeding habits are among the many adaptations living beings have in response to environmental variables. In some reptiles,
such adaptations aim at maximizing the energy resources, which correlate the feeding habits with the energy performance
through the regulation of specific organs. A considerable number of articles address the performance of the digestive tract
and the influence of other systems in helping this digestive system behavior in reptiles, especially pythons. This paper has
the purpose of highlighting and discussing the physiological actions involved in the digestive process and in other systems
in reptiles that feed sporadically. The alternate atrophy and reconstruction of the gastrointestinal system in infrequent-
feeding animals allow them to save energy during fasting and a high uptake of nutrients during digestion. These changes are
accompanied by acid-base, respiratory and hemodynamic alterations, and therefore, by large changes in the metabolic rate,
when comparing fasting and the post-prandial periods.
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FISIOLOGIA DE EXTREMOS: DIGESTION EN REPTILES DE ALIMENTACION ESPORADICA

RESUMEN: Entre las diversas adaptaciones que los seres vivos tienen, en respuesta a las variables ambientales, estan los
cambios adaptativos morfoldgicos y funcionales a corto y largo plazo que se producen en el sistema digestivo en respuesta
al patroén de alimentacion. En algunos reptiles, tales adaptaciones vienen a satisfacer la maximizacion de los recursos ener-
géticos, que correlacionan los hédbitos alimenticios con la eficiencia energética a través del proceso de regulacion de 6rganos
especificos. Numeros considerables de articulos analizan el rendimiento del tracto gastrointestinal y la influencia de otros
sistemas para ayudar al sistema digestivo en los reptiles, especialmente las pitones. Este estudio tuvo como objetivo destacar
y discutir las acciones fisioldgicas que intervienen en el proceso digestivo y en otros sistemas en reptiles que se alimentan
de forma esporadica. La atrofia y la reconstruccion alternadas del tracto gastrointestinal de animales de habitos alimentarios
infrecuentes, aseguran tales ahorros de energia durante los periodos de ayuno y una alta absorcion de nutrientes en el peri-
odo digestivo. Estos cambios van acompafiados de variaciones funcionales acido-basico, respiratorias y hemodinamicos y,
consecuentemente por importantes cambios en la tasa metabdlica, cuando se comparan los estados de ayuno y postprandial.
PALABRAS CLAVE: Piton. Regulacion visceral. Reptiles. Respiracion. Sistema digestivo.

Introducio processos fisicos e celulares, o metabolismo, o crescimento
e a reproducdo. Destacam-se trés aspectos determinantes no

Os animais precisam de alimento para prover a tema alimentacdo: captura de alimento (a obtencdo de algum

energia necessaria para permanecerem vivos e manterem os  tipo de material vegetal ou animal, ou derivado desses), di-
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gestdo (a fragmentag@o mecanica e¢/ou quimica do alimento
e a absor¢ao dos nutrientes resultantes para a corrente san-
guinea) e nutri¢do (a obtengdo de moléculas em qualidade ¢
quantidade adequadas) (RANDALL; BURGGREN; FREN-
CH, 2000; SCHMIDT-NIELSEN, 2002). O sistema diges-
torio tem por fung@o processar os alimentos ingeridos, que
entram nas vias digestdrias em particulas grandes e que ndo
sd0 capazes de cruzar o epitélio intestinal, em formas mole-
culares menores que entdo sao transferidas para o meio inter-
no para serem distribuidas para as células pelo sistema cir-
culatorio (OLIVEIRA, 1971; SCHMIDT-NIELSEN, 2002;
WIDMAIER; RAFF; STRANG, 2006).

Ao longo da evolugdo, surgiram mecanismos e
adaptagoes relacionados ao processo digestorio que possi-
bilitaram a cada organismo processar adequadamente seus
itens alimentares, resultando em grande variabilidade es-
trutural e funcional do sistema digestério. Apesar disso, 0s
vertebrados possuem um trato gastrointestinal que pode ser
genericamente dividido em partes: cefalica, proximal, média
e distal (RANDALL; BURGGREN; FRENCH, 2000; FUR-
LAN; GAZOLA, 2007). A parte cefélica ¢ constituida pela
cavidade bucal, lingua e faringe, cujas principais fungdes sdo
capturar, engolfar e preparar o alimento para a digestdo. O
trato gastrointestinal proximal ¢ constituido pelo eso6fago, es-
tomago ¢ algumas vezes um papo ou uma moela. O eséfago
tem por fungdo movimentar o alimento para o estdmago, este
por sua vez, armazena o alimento ingerido, inicia a digestao
de proteinas e fragmenta o alimento por uma combinagdo
dos efeitos digestivos das enzimas com os efeitos musculares
e dos acidos. O papo ¢ um derivado do esdfago, ¢ a moela
uma camara acessoria ao estomago. Eles servem, respectiva-
mente, para armazenamento e trituracdo mecanica. O trato
gastrointestinal médio e distal dos vertebrados consiste do
primeiro e segundo segmentos do intestino, respectivamen-
te. No primeiro, correspondente ao intestino delgado, ocorre
grande parte da digestdo e absor¢@o de proteinas, carboidra-
tos e lipideos, além de agua, eletrélitos e micronutrientes,
enquanto o segundo, correspondente ao intestino grosso,
além de armazenar os residuos para a defecacdo, completa a
absor¢@o da agua e dos minerais antes de os residuos serem
eliminados. O pancreas e o sistema biliar associado ao figado
secretam, respectivamente, enzimas digestorias ¢ bile, uma
secrecdo auxiliar para a digestdo intestinal de lipideos, para
dentro do trato gastrointestinal médio (RANDALL; BURG-
GREN; FRENCH, 2000; WIDMAIER; RAFF; STRANG,
2006; FURLAN; GAZOLA, 2007; HILL; WYSE; ANDER-
SON, 2012).

As adaptagdes estruturais e funcionais presentes no
sistema digestorio dos vertebrados sdo resultado de um pro-
cesso evolutivo; um exemplo que se aplica a essa afirmativa
¢ o contraste existente no tamanho do trato gastrointestinal
de carnivoros e herbivoros: devido as caracteristicas alimen-
tares, os animais carnivoros possuem um trato gastrointes-
tinal mais curto ¢ com maior capacidade para hidrdlise de
proteinas e absor¢do de aminoacidos do que os herbivoros,
0s quais, por sua vez, tém trato gastrointestinal mais longo
para permitir a melhor digestdo ¢ absor¢do do material ve-
getal (COX; SECOR, 2010; ROMAO et al., 2011). Outras
adaptagoes estdo relacionadas ao habito alimentar, frequente
ou infrequente, e permitem ao organismo regular o desem-
penho gastrointestinal (CHRISTEL; DeNARDO; SECOR,
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2007). Uma espécie de habito alimentar frequente ou regular
alimenta-se suficientemente durante sua época de atividade
normal, vivenciando alguma fase da digestdo na maior par-
te do tempo. Por outro lado, um animal de héabito alimentar
infrequente, ou esporadico, ¢ aquele que normalmente expe-
rimenta longos periodos de quiescéncia digestiva (as vezes
mais longos do que um més) durante periodos de estivacdo
ou mesmo durante épocas de atividade (SECOR, 2001).

Ha uma rela¢do entre os habitos alimentares fre-
quentes ou infrequentes e a magnitude em que o desempenho
digestivo é regulado: habitos alimentares frequentes estdo
associados a mudancas morfofisiologicas de menor magni-
tude, enquanto habitos infrequentes relacionam-se a inten-
sas mudangas (SECOR, 2001; COX; SECOR, 2010). Além
disso, o tamanho da refeicdo ¢ um fator que também regula
as respostas pos-prandiais do sistema digestorio (SECOR;
DIAMOND, 1997; GAVIRA; ANDRADE, 2013). O intuito
¢ conservar a energia, durante os periodos interdigestivos,
para outros processos funcionais (SECOR, 2005a; SECOR,
2005b; SECOR; TAYLOR; GROSELL, 2012).

Mudangas de grande magnitude na funcionalidade
gastrointestinal sao acompanhadas por adaptagdes em outros
sistemas corporais. Em especial, ha mudangas significativas
na fisiologia respiratoria, causadas direta e indiretamente
pela grande demanda da digestio (OVERGAARD et al.,
1999a; BUSK et al., 2000; WANG; BUSK; OVERGAARD,
2001; OVERGAARD; WANG, 2002; GAVIRA; ANDRA-
DE, 2013).

Muitos trabalhos descrevem os eventos morfolo-
gicos e funcionais e buscam maior compreensdo dos meca-
nismos celulares ¢ evolutivos relacionados ao desempenho
digestorio em animais de alimentagdo esporadica, particu-
larmente répteis (SECOR, 2005 a,b; OTT; SECOR, 2007;
COX; SECOR, 2008). O exemplo mais estudado ¢ a serpente
piton, Python molurus (Linnaeus, 1758). A piton ¢ um mode-
lo adequado para investigar respostas fisioldogicas em jejum
e estado alimentado, pois sua resposta regulatoria ¢ proposta
como uma adaptac@o a longos periodos de jejum, permitindo
que a energia seja conservada durante periodos prolongados
de quiescéncia digestiva. Este organismo também vem sendo
muito estudado devido a facil adaptagdo as condigdes labora-
toriais necessarias aos estudos (COX; SECOR, 2008).

A piton ¢ uma serpente da familia Pythonidae. Os
membros dessa familia sdo fossoriais, terrestres ou arbori-
colas, de tamanho médio (um metro) a muito grande (nove
metros), sdo oviparas, comuns em climas tropicais e tempe-
rados (ORR, 1986). Essa espécie tem por estratégia aguardar
as presas passarem por perto para obter o alimento. Esses
répteis desconstroem seus sistemas gastrointestinais entre
uma alimentagdo e outra, ou seja, uma vez terminada a di-
gestio e a absor¢ao de uma presa, ocorre uma extensa atrofia
de seu sistema digestorio, mas quando alimentados, esses or-
ganismos rapidamente reconstroem o trato gastrointestinal: a
massa do intestino delgado ¢ duplicada principalmente pela
hipertrofia das células do epitélio intestinal; paralelamente
ocorre uma intensa sintese de proteinas transportadoras epi-
teliais - o numero de transportadores de glicose e aminoaci-
dos pode aumentar em até 20 vezes ou mais; ¢ a taxa meta-
boélica pode aumentar 40 vezes apos a ingestdo de uma presa
(HILL; WYSE; ANDERSON, 2012).

Este trabalho compilou dados de artigos cientificos
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que exploram as modificagdes morfofisiologicas do sistema
digestorio de répteis de alimentagdo esporadica. O objetivo
foi ressaltar as caracteristicas peculiares desses processos em
comparag¢ao com aqueles que ocorrem em organismos mais
“convencionais”, ou seja, de alimentagdo frequente. Além
disso, sdo apresentadas as modifica¢des fisiologicas em ou-
tros sistemas corporais que acompanham os periodos de ali-
mentacao/digestdo e de ndo alimentagdo/jejum.

Desenvolvimento

Pitons ¢ viboras sdo répteis de alimentagdo espo-
radica, que empregam a tatica de caca “sentar e¢ esperar”
(HOLMBERG et al., 2003; GAVIRA; ANDRADE, 2013).
Esta técnica promove baixos custos de forrageamento com
taxas modestas de consumo de energia, ja que essas serpen-
tes repetidamente levam semanas e eventualmente meses en-
tre refeicdes (SECOR, 2008). Pitons, entre outros répteis de
habitos alimentares esporadicos, como o lagarto Heloderma
suspectum, o monstro do gila (Cope, 1869) ¢ a serpente Bo-
throps alternatus (Wagler, 1824), durante o jejum apresen-
tam o trato gastrointestinal em niveis basais: seu estdmago
nao produz acidos, as secre¢des do pancreas e da vesicula bi-
liar estdo interrompidas; a atividade das enzimas e dos trans-
portadores de nutrientes do intestino esta baixa; o epitélio
intestinal esta atrofiado e as vilosidades e microvilosidades
estdo muito curtas (HOLMBERG et al., 2003). Estudos com
o monstro do Gila indicam que a interrelagao adaptativa en-
tre a ecologia alimentar e sua fisiologia digestiva refletem
um conjunto intermediario de pressoes seletivas que resultou
em uma regulacdo mais modesta do desempenho digestorio
(CHRISTEL; DeNARDO; SECOR, 2007).

Estudos com a piton relatam que esse organismo co-
ordena as respostas durante o jejum ¢ o estado alimentado em
todos os 6rgdos e tecidos, promovendo mudangas coletivas
de sua massa ¢ fung@o. No estado alimentado, o pancreas do-
bra de massa e apresenta significante aumento nas atividades
enzimaticas, ¢ a vesicula biliar diminui em volume enquanto
a bile ¢ secretada diretamente no intestino delgado. O figado
¢ os rins podem dobrar em massa apds a alimentacdo, suge-
rindo neste caso o aumento combinado do desempenho renal
e hepatico em resposta ao estado alimentado. As mudancas
mais marcantes, contudo, sdo observadas no trato gastroin-
testinal (SECOR; DIAMOND, 1995; STARCK; BEESE,
2001; COX; SECOR, 2008). Durante o periodo de reconstru-
¢do gastrointestinal, ha um significativo investimento meta-
bolico e intera¢des coordenadas com outros tecidos. Mesmo
assim, a energia necessaria para o aumento de produgdo ¢é
menor do que a necessaria para manter o trato gastrointesti-
nal em estado funcional durante os periodos longos de jejum,
resultando em uma teia de conservacdo de energia (CHRIS-
TEL; DENARDO; SECOR, 2007; SECOR, 2008).

A regulagdo das fungdes e da morfologia gastroin-
testinal ndo ¢ uma exclusividade das pitons, mas sim um fe-
némeno praticado por todos os vertebrados. O que faz alguns
répteis de habitos alimentares esporadicos serem diferencia-
dos ¢ a magnitude dessas respostas regulatorias. Qualquer
organismo que se alimenta infrequentemente devido ao seu
habito alimentar ou devido a escassez sazonal de alimentos,
se beneficia da escolha por uma taxa reduzida de gastos da
energia basal. De todos os tecidos do corpo, as visceras sdo
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metabolicamente caras de manter, em parte devido aos custos
da produgdo de acidos, secregdes pancreaticas e intestinais,
transportadores de nutrientes, homeostase i6nica e renova-
¢do epitelial. Portanto, a sele¢do natural pode ter favorecido
a depressdo da atividade gastrointestinal durante os longos
periodos de jejum (SECOR, 2008).

Fisiologia Gastrica

Grande parte das atividades digestorias e absortivas
do trato gastrointestinal acontecem no estomago e no intesti-
no delgado (FURLAN; GAZOLA, 2007). O estdbmago ¢ um
orgdo localizado entre o eso6fago e o intestino delgado, que
tem como fungdes armazenar, dissolver e digerir parcialmen-
te as macromoléculas dos alimentos e regular a velocidade
com que o conteudo do estomago é esvaziado no intestino
delgado (WIDMAIER; RAFF; STRANG, 2006). Na parede
do estomago dos mamiferos, onde o processo de digestdo ¢é
bem descrito, existem grupos de células denominadas células
parietais que tem por fun¢ao secretar acido cloridrico (HCI),
através da bomba de hidrogénio/potassio (H'/K")-ATPase na
membrana apical das células parietais, que bombeia ions hi-
drogénio (H") para dentro da luz do estomago e ions potassio
(K*) para dentro da célula. Simultaneamente, na membrana
basolateral, ions bicarbonato (HCO,’) sdo secretados para o
sangue, na troca por ions cloreto (CI). Outro grupo de célu-
las, as células principais, secreta um grupo de pré-enzimas
digestivas chamadas de pepsinogénio, que € o precursor en-
zimatico da pepsina responsavel pela digestdo de proteinas.
Por outro lado, em nido-mamiferos, um unico tipo celular
¢ responsavel pela secregdo do pepsinogénio ¢ do HCIL. As
acdes digestivas do estdmago reduzem as particulas alimen-
tares a uma solug@o conhecida como quimo (SECOR, 2003;
WIDMAIER; RAFF; STRANG, 2006; SECOR; TAYLOR;
GROSELL, 2012).

Ao estdmago das serpentes cabe todo o trabalho de
trituragdo mecanica do alimento, visto que ¢ frequente o ha-
bito de ingestdo da presa inteira. Dessa maneira, a pressdo
que a presa exerce neste 6rgao e na porgdo inferior do eso-
fago atinge os pulmdes e a vascularizagdo, interferindo na
ventilagdo e no fluxo sanguineo. Portanto, ¢ necessario que a
digestdo ocorra o mais rapidamente possivel. O estdmago da
piton em jejum ndo tem niveis detectaveis de HCI, mas, em
estado alimentado, devido a presenga da refei¢do intacta no
estomago dessa serpente, sinais endocrinos e neurais estimu-
lam a producdo de HCI e pepsinogénio ¢ induzem a hipertro-
fia e a motilidade gastrica. A intensa producgao de HCI reduz
o pH do estdmago de sete para dois em 24 horas, fazendo
com que os tecidos moles ¢ o esqueleto da presa comecem
a se dissolver. Em outros répteis como tartarugas, lagartos,
crocodilos e outras espécies de serpentes, o pH gastrico dos
individuos em jejum alcanga entre sete e oito e cai para 1,5- 4
durante a digestdo (SECOR, 2003).

Para as pitons, valores consideraveis de energia ce-
lular via metabolismo aerdbico sdo gastas para gerar a grande
quantidade de HCI necessaria para digerir suas grandes re-
fei¢des intactas. Analisando as células parietais desses rép-
teis, em estado alimentado, observa-se que tais células apre-
sentam 40-50% de seu volume composto de mitocondrias,
servindo de apoio para o funcionamento da bomba de H*/
K*-ATPase (SECOR, 2003; SECOR, 2008).

Nas pitons, apos seis dias, a refei¢do no estdmago
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¢ formada apenas por pelos da presa, a partir dai esse 6rgéo,
juntamente com o intestino delgado, comega a diminuir suas
atividades. Por volta do décimo dia, o pH do estomago retor-
na para aproximadamente 6 (SECOR, 2008).

O estdmago do monstro do Gila, um réptil que cos-
tuma ingerir alimento em quantidades mais moderadas do
que a piton, requer um dia para aumentar a produgao de acido
para efetivamente comecar a degradagdo da refeicdo; como
alternativa, a taxa inicial baixa de esvaziamento serve para
adicionar o tempo necessario para a quebra da pele e do pelo
da presa. Dada a velocidade de passagem da refei¢ao por vol-
ta do terceiro dia, acredita-se que o estomago esteja “limpo”
nas proximas 24-48 horas, ou seja, quatro ou cinco dias apos
a ingestdo (CHRISTEL; DENARDO; SECOR, 2007).

Os mamiferos, diferentemente dos répteis, mantém
um ambiente altamente acido dentro de seus estdmagos entre
os turnos de digestdo, ocorrendo apos a alimentagdo um au-
mento no pH luminal do estomago (entre trés ¢ seis), prova-
velmente pela agdo de tamponamento do acido gastrico pro-
vocado pelo alimento. Porém, dentro de poucas horas apos
as refeicdes, o pH intragéstrico dos mamiferos cai devido ao
aumento de até 20 vezes na produgdo de acido, dessa manei-
ra suprimindo a capacidade de tamponamento do alimento
(SECOR, 2003).

Fisiologia Intestinal

Nos vertebrados, o caminho do quimo géstrico para
o intestino delgado ¢ realizado através de contragdes e re-
laxamentos alternados do esfincter pilérico. Nas pitons, ao
chegar no intestino delgado, o quimo tem sua acidez rapi-
damente neutralizada, pela secregdo pancreatica ¢ biliar de
HCO,, fazendo com que seu pH aumente de 2,5 para 6,5.
Nesse estagio se junta ao quimo: a bile proveniente da ve-
sicula biliar, a amilase, lipase ¢ muitas enzimas ainda inati-
vas que sdo lancadas pelo pancreas (SECOR, 2008; SECOR;
TAYLOR; GROSELL, 2012).

Em vertebrados, o intestino delgado ¢ o principal
local para a digestao quimica de proteinas, gorduras e carboi-
dratos. Uma vez digerido o quimo aos seus componentes mo-
leculares, as moléculas movem-se do limen gastrointestinal
através de uma camada de células epiteliais para a corrente
sanguinea em um processo denominado absor¢do. O sistema
digestorio absorve a maior quantidade possivel de qualquer
substancia especifica que for ingerida. Material ingerido que
ndo ¢ digerido ou absorvido compde as fezes e deixa o sis-
tema no final das vias gastrointestinais (RANDALL; BUR-
GGREN; FRENCH, 2000; WIDMAIER; RAFF; STRANG,
2006; FURLAN; GAZOLA, 2007).

Em se tratando do intestino delgado em répteis, os
crocodilianos apresentam este 6rgdo (com espessura trés ve-
zes menor do que o intestino grosso) dividido em trés segmen-
tos: o duodeno (regido proximal), o jejuno (regido mediana)
e o ileo (regido distal), que sdo continuos e sem delimitagao
macroscopica. A parede do intestino delgado é visivelmen-
te mais grossa no duodeno, apresentando varias vilosidades
na sua anatomia interna, consequentemente apresentando
grande capacidade absortiva (ROMAO et al., 2011). A parte
proximal do intestino delgado pesa mais, possuindo maiores
taxas de atividade de transportadores de nutrientes do que a
parte distal do intestino delgado.

Para a absorgao de glicose no monstro do Gila per-
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cebe-se um aumento de duas vezes na regido proximal até 24
horas ap0s a refeigdo, e um aumento de cinco vezes por volta
do terceiro dia de digestao na regido mediana, mesmo assim
nota-se maior taxa de absor¢@o na regido proximal do que na
regido distal (CHRISTEL; DeNARDO; SECOR, 2007). Es-
ses gradientes posicionais na fun¢@o intestinal sdo similares
aos observados para outros vertebrados, mostrando um de-
caimento distal nos transportadores de nutrientes relacionado
ao declinio progressivo de nutrientes luminais ao longo do
intestino. Ocorre também que as vilosidades diminuem pro-
gressivamente ao longo da porgdo distal do ileo, sendo mais
proeminentes durante a absor¢ao e diminuindo depois da di-
gestao completa (SECOR, 2005b; CHRISTEL; DeNARDO;
SECOR, 2007; COX; SECOR, 2008).

Nas pitons, antes da entrada do quimo no intestino
delgado, esse tecido, até entdo dormente e atrofiado, ja au-
menta suas atividades; seis horas apés a refei¢ao, com a presa
ainda intacta no estomago, o intestino delgado ja responde
duplicando o comprimento das microvilosidades das células
epiteliais intestinais, a capacidade de absor¢do de aminoa-
cidos e a atividade da enzima aminopeptidase, responsavel
pela degradacdo de peptideos (OTT; SECCOR, 2007). Um
dia apos a refeigdo, 17-27% da presa entrou no intestino del-
gado, que tem a sua massa aumentada em 70%, as microvi-
losidades aumentam seu comprimento em quatro vezes ¢ a
absor¢do de nutrientes e a atividade das hidrolases aumen-
tam de trés a 10 vezes. Ja no segundo e terceiro dia apds a
ingestdo, picos na forma e na fungdo do intestino podem ser
observados, nesse estagio, cerca de 75% da presa ja deixou o
estomago. Na digestdo e absor¢ao de proteinas e carboidratos
as enzimas tripsina ¢ amilase, provenientes do pancreas, ¢ a
capacidade dos transportadores t€ém um pico, porém nota-se
uma énfase maior na digestdo e absor¢do de proteinas em
relacdo aos carboidratos, refletindo a ocorréncia adaptativa
da composi¢ao da refei¢ao e do desempenho intestinal: como
carnivora, a dieta da piton € rica em proteinas e pobre em
carboidratos (estimado em 60% ¢ 5% de massa seca, respec-
tivamente), por isso a énfase na digestdo de proteinas e ab-
sor¢do de aminoacidos (OTT; SECOR, 2007; COX; SECOR,
2008 ).

O epitélio da mucosa intestinal ¢ formado por uma
camada unica de enterdcitos. Em jejum as pitons mostram
um epitélio intestinal pseudoestratificado. A largura da mu-
cosa intestinal aumenta significativamente nesta espécie apos
24 horas no estado alimentado, sofrendo um pico (entre 48-
72 horas apos alimentadas) em média de 300% em relag@o ao
estado de jejum. Durante a digestdo apresentam um grande
espago intercelular entre os enterocitos, criando grandes ca-
nais para o transporte paracelular; as membranas dos ente-
rocitos se desdobram em um epitélio unicelular (STARCK;
BEESE, 2001; HOLMBERG et al., 2003).

O rapido alongamento das microvilosidades intes-
tinais € um ponto marcante da reconstru¢ao gastrointestinal
durante o periodo de digestdo na piton. Acredita-se que os
elementos necessarios para o alongamento estejam disponi-
veis no citosol, sendo rapidamente mobilizados para as ex-
tremidades das microvilosidades pré-existentes por agentes
sinalizadores ativados pela refeicdo (SECOR, 2008).

O aumento observado na massa do intestino del-
gado se deve primeiramente a hipertrofia dos enterdcitos e
logo em seguida a hiperplasia dessas células (CHRISTEL;

Arq. Ciénc. Vet. Zool. UNIPAR, Umuarama, v. 19, n. 3, p. 195-202, jul./set. 2016



Fisiologia de extremos: digestdo...

DeNARDO; SECOR, 2007; OTT; SECCOR, 2007).

O epitélio da mucosa sofre mudangas consideraveis
no arranjo celular e no tamanho da célula dependendo do es-
tado nutricional, porém, durante a alta regulagdo do tamanho
do 6rgdo, no periodo digestivo, o nivel de proliferagio celular
ndo aumenta. Em contraste, aumenta durante a baixa regu-
lagdo subsequente do tamanho do 6érgdo, no jejum, atuando
na reposicao de enterdcitos desgastados (STARCK; BEESE,
2001; STARCK; BEESE, 2002; HOLMBERG et al., 2003).

Os enterocitos aumentam em 40% a largura apos a
alimentag@o, resultando no alongamento das vilosidades e no
espessamento da mucosa. Para os enterdcitos que ocupam as
pontas e as bordas das vilosidades no intestino delgado, seu
aumento em largura se deve a absorc¢do e acumulo dos lipi-
deos originarios da refei¢io (HOLMBERG et al., 2003; SE-
COR, 2005b; SECOR, 2008). Durante a digestao, encontram-
-se grandes espagos linfaticos e vasos sanguineos no nucleo
do tecido conjuntivo da vilosidade intestinal, em associagao
ao aumento do fluxo sanguineo para o intestino delgado apds
a alimentacdo. Sugere-se que uma simples bomba de pressido
de fluidos, infla a vilosidade intestinal ao seu comprimen-
to funcional em resposta a alimentagdo (STARCK; BEESE,
2001; STARCK; BEESE, 2002; HOLMBERG et al., 2003).

Os enterocitos das pitons se replicam durante o je-
jum e as taxas de replicagdo apos a alimentagdo aumentam
varias vezes, porém os enterocitos geralmente reduzem sua
largura, resultando em encurtamento da vilosidade ¢ dimi-
nuicdo na massa da mucosa no estado em jejum (HOLM-
BERG et al., 2003; SECOR, 2005b; SECOR, 2008).

Para a serpente forrageadora Nerodia rhombifer
(Hallowell, 1852) que se alimenta com frequéncia, a massa
da mucosa do intestino delgado aumenta significativamen-
te (114%) em estado alimentado nos segmentos proximal e
distal. Portanto, a espessura da mucosa do intestino delgado
varia significativamente, mas ndo ha mudancas pos-prandiais
significantes no comprimento, largura, ou area de superficie
de suas microvilosidades intestinais. A alimentacdo ndo in-
duz nenhuma mudanga significante nas taxas de absor¢do de
leucina, prolina, ou glicose para cada uma das trés regides
do intestino delgado da serpente. Do estado em jejum para o
estado alimentado, portanto, N. rhombifer ndo experimenta
mudangcas significantes na capacidade de absor¢ao intestinal
de nutrientes e no comprimento das microvilosidades. O au-
mento pos-prandial na taxa metabolica, na massa intestinal,
ou na capacidade de absorcdo intestinal ¢ modesto compara-
do as mudangas exibidas em serpentes de habitos alimentares
infrequentes (COX; SECOR, 2008).

Na piton, ha um aparente aumento pds-prandial na
massa pancreatica (85%), refletindo um aumento da capa-
cidade funcional do pancreas, especificamente por elevar a
producdo de proteases, lipases, amilases ¢ solugdes de bicar-
bonato de sodio (NaHCO,) para neutralizar o quimo acido
vindo do estomago (COX; SECOR, 2008, 2010). Outros
orgaos da piton exibem aumento na massa, especialmente
figado (93%) e rins (18%) (SECOR; TAYLOR; GROSELL,
2012).

Animais de habitos alimentares frequentes elevam
a capacidade de absor¢do de leucina, prolina e glicose por
fatores de 1,8, 1,7 e 2,2, respectivamente. Em contraste, ser-
pentes de habitos alimentares infrequentes elevam a capaci-
dade de absorg¢ao intestinal de leucina, prolina e glicose pelos
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seguintes fatores: 8,4; 6,8 ¢ 14,0 respectivamente. Anfibios
e répteis que apresentam habitos alimentares frequentes ex-
perimentam uma duplicagdo do desempenho intestinal em
estado alimentado, ao passo que espécies de habitos alimen-
tares infrequentes aumentam o desempenho de absorgdo de
nutrientes em 10 vezes (SECOR, 2001).

Embora haja consideraveis mudangas nas dimen-
soes das visceras e propriedades absortivas depois da ali-
mentagdo, o musculo liso gastrointestinal e seu controle
aparentemente sdo pouco afetados, ndo havendo diferencgas
maiores nos padrdes de inervagao ou de densidade em partes
especificas do intestino entre serpentes alimentadas ¢ em je-
jum. A motilidade basica e os efeitos dos diferentes peptideos
ndo mudam significativamente com o estado digestivo. Em
comparag¢do, em ratos que hibernam, e que, portanto também
alimentam-se esporadicamente durante esse periodo, foi en-
contrada uma regulagdo seletiva de certos neurotransmisso-
res no plexo mioentérico do intestino (HOLMBERG et al.,
2003).

Analisando quais seriam os mecanismos de regu-
lagdo gastrointestinal de répteis de alimentagdo esporadica,
encontra-se que a acdo hormonal e luminal aparecem para
sinalizar a regulacdo da morfologia e atividade gastrointes-
tinal nas pitons. Evidéncias para o papel dos hormonios po-
dem ser vistas por meio do rapido aumento pos-prandial na
concentragdo de varios peptideos gastrointestinais no plas-
ma, incluem-se aqui colecistocinina, neurotensina, glucagon,
insulina e peptideo insulinotropico dependente de glicose.
Ao mesmo tempo em que essas concentragdes aumentam no
plasma, hd uma queda na concentrag@o desses peptideos nos
seus tecidos de origem. Outra evidéncia desse controle hor-
monal ¢ a observagdo de que segmentos de intestino isola-
dos do contato com nutrientes luminais, mas ainda mantendo
um fornecimento vascular, podem com o tempo aumentar
suas fungdes apo6s a refeicdo (SECOR et al., 2001; SECOR,
2005b; SECOR, 2008).

Fisiologia Respiratoria

Quando se analisam as agdes ocorridas durante a
regulacdo gastrointestinal de répteis de alimentagdo espora-
dica, deve-se levar em consideracdo uma regulagdo integrada
com outros sistemas do organismo, ou seja, 0s acontecimen-
tos do trato gastrointestinal se refletem em outros aspectos.
Por exemplo, quanto mais ativo determinado tecido, maior
sua concentracdo de H, sua pressdo parcial de dioxido de
carbono (PCO,) e sua temperatura. A presenga do CO, € fator
decisivo por sua relagdo com o pH sanguineo; o aumento
deste gas no sangue promove a formagao de acido carboni-
co (H,CO,), que se dissocia em bicarbonato (HCO,) e H',
reagdo esta mediada pela enzima anidrase carbonica (CO, +
H,0 < H" + HCO,’), promovendo aumento na concentra-
¢do de H". Um aumento nessa concentragdo devido ao CO,
provoca um fendmeno chamado de acidose respiratoria. Em
contraste, a acidose metabolica ocorre devido ao acimulo de
outros acidos que ndo o acido carbonico (SCHMIDT-NIEL-
SEN, 2002; WIDMAIER; RAFF; STRANG, 2006).

A acidose respiratoria esta relacionada a outro pro-
cesso denominado ventilagdo, a troca de ar entre a atmos-
fera e os alvéolos. A ventilagdo influencia a pressio parcial
dos gases respiratorios no organismo. Considera-se que um
organismo esta hipoventilando se a ventilagao alveolar ndo
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puder acompanhar a elevada produgdo de CO,. O resultado ¢
que a PCO, alveolar e sanguinea aumentam acima do valor
normal. Por sua vez, a hiperventilacdo ocorre quando ha uma
diminui¢do na relagdo entre a produgdo de CO, e a ventilagdo
alveolar, isto ¢, quando a ventilagdo alveolar na realidade ¢é
maior do que o volume de CO, que estd sendo produzido.
O resultado ¢ que a PCO, alveolar e a sanguinea diminuem
abaixo do valor normal (WIDMAIER; RAFF; STRANG,
2000).

Nos répteis de alimentagdo esporadica, o periodo
pos-prandial caracteriza-se por um aumento na alcalinidade
do sangue causado pela secre¢do de HCI para dentro do lu-
men do estdmago através das células parietais ¢ simultanea
transferéncia de HCO, para o sangue (alcalose metabolica).
Essa “maré alcalina” tem sido muito relatada em crocodilos,
com aumento na concentragdo de HCO, no plasma de 24,4
mmol.L" para 36,9 mmol.L" ¢ elevagdo do pH em 0,4 unida-
des (BUSK et al., 2000).

A hipoventilagdo que ocorre associada aos perio-
dos pos-prandiais tampona a variagdo do pH provocada pela
maré alcalina (BUSK et al., 2000). Dessa forma observa-se
que o aumento do pH do plasma promove uma compensa-
¢do respiratoria via elevagdo da PCO, durante todo o periodo
pos-prandial. Isso parece ocorrer devido a um papel inibito-
rio do pH sanguineo sobre os quimiorreceptores periféricos
(WANG; BURGGREN; NOBREGA, 1995; OVERGAARD
et al., 1999a; BUSK et al., 2000; ANDRADE et al., 2004).
Para a piton, hd& um aumento na concentragdo plasmatica
de HCO, de 19,3 em jejum para 25,8 mmol.L"' no estado
alimentado, porém devido ao aumento da PCO, arterial de
21,1 para 27,9 mmHg, ndo ha mudangas significantes no pH
arterial do valor em jejum, 7,52. Logo, a estabilidade relati-
va do pH resulta de uma combinagdo de alcalose metabolica
(aumento na concentragdo do HCO;) e acidose respirato-
ria (elevagdo da PCO,) que se desenvolve apos a ingestdo
(OVERGAARD et al., 1999a; BUSK et al., 2000; WANG;
BUSK; OVERGAARD, 2001). Em comparagao, na jiboia,
serpente de habito alimentar infrequente, o pH arterial em
jejum ¢é de 7,52 e aumenta significativamente a um valor ma-
ximo de 7,64 24 horas apo6s a ingestdo. O aumento na pressao
parcial arterial do CO, ¢ de 16,3 para 26,4 mmHg 12 horas
apos a alimentagdo (ANDRADE et al., 2004).

Além do CO,, o oxigénio (O,) também sofre va-
riagdes durante os estados de jejum e alimentado (OVER-
GAARD; WANG, 2002). Esse gas pode ser encontrado no
sangue em pequena porg¢ao dissolvido no plasma e, a maior
por¢ao, combinado as moléculas de hemoglobina nas he-
mécias. A fragdo de hemoglobina ligada ao O, em relagdo
a quantidade de hemoglobina disponivel recebe o nome de
percentual de saturagdo da hemoglobina ¢ ¢ dependente da
PO,, pois quanto maior o nivel de O, no sangue, maior a li-
gacdo dessa molécula a hemoglobina (WIDMAIER; RAFF;
STRANG, 2006). Na piton, a saturagdo da hemoglobina ve-
nosa de 58% e 14% em animais em jejum e alimentados,
respectivamente, juntamente com os valores venosos da PO,
de 39 mmHg e 12 mmHg, mostram que a piton extrai o O, de
maneira extremamente eficiente durante a digestdo (OVER-
GAARD; WANG, 2002).

A alcalinidade sanguinea, nos vertebrados em geral,
tende a aumentar a afinidade da hemoglobina pelo O,. Nos
répteis de alimentagdo esporadica, com as elevadas taxas
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metabolicas durante a digestdo, isso poderia comprometer a
liberagdo de O, para os tecidos. A compensagdo respiratoria
da alcalose metabolica pode desempenhar um papel de sal-
vaguarda na disponibilidade de O,. A queda na PO, pulmonar
durante a hipoventilagdo pos-prandial ndo ¢ suficiente para
comprometer o transporte de O, na circulagdo pulmonar. Em
crocodilos, os niveis de PO, arterial se mantém inalterados
apos a alimentag@o; na verdade, estima-se que a saturagdo
de O, da hemoglobina arterial aumenta ligeiramente de 86%
para 90% em um periodo de 24-48h apos a refeicdo (BUSK
et al., 2000; ANDRADE et al., 2004). A hemoglobina dos
crocodilianos ¢ tnica por sua oxigenacdo ser dependente
da ligagdo do HCO,,, de modo que o aumento dos niveis
de HCO, reduz a afinidade do O, sanguineo, portanto, tem
sido sugerido que esta caracteristica neutraliza o aumento
na afinidade do O, no sangue associada com a maré alcali-
na (WANG; BUSK; OVERGAARD, 2001; OVERGAARD;
WANG, 2002).

Medindo-se o fluxo sanguineo sistémico da piton,
percebeu-se um aumento de 19 mL.kg'.min" em estado de
jejum para 85 mL.kg'.min' durante a digestdo, enquanto
que o consumo de O, aumentou de 0,8 mL.kg™".min" para 7,2
mL.kg".min! (OVERGAARD; WANG, 2002). O aumento
do fluxo sanguineo gastrointestinal durante a digestdo pro-
vavelmente ¢ controlado por metabdlitos locais ¢ inervagio
do sistema nervoso central e do sistema nervoso entérico; os
orgdos gastrointestinais de anfibios e répteis sdo ricos em di-
ferentes peptideos regulatorios que apresentam efeito hemo-
dindmico (WANG; BUSK; OVERGAARD, 2001).

Fisiologia Metabdlica

O metabolismo esta relacionado a utilizagdo do
alimento para o fornecimento de energia bioquimica (ATP)
necessaria para a realizagdo das varias fun¢des do corpo. A
quantidade de O, consumida pelos animais pode ser usada
como medida do metabolismo energético aerdbico, pois 0s
animais obtém energia principalmente a partir da oxidacéo
dos alimentos (SCHMIDT-NIELSEN, 2002; WIDMAIER,;
RAFF; STRANG, 2006).

O aumento na taxa de utilizagdo de O, (VO,) apos
a alimentagdo ¢ geralmente referida como agéo dinamica es-
pecifica do alimento (SDA). A SDA para as serpentes de ha-
bitos alimentares frequentes é de 172 kJ.kg™!, menor do que
nos animais de habitos alimentares infrequentes: 361 kJ.kg™',
durante o periodo digestivo (SECOR, 2001). Para répteis de
alimentagdo esporadica, a SDA pode exceder um VO, de 20
mL.min" kg por um estendido periodo de tempo (24 horas).
Este valor supera o medido durante exercicios musculares
em lagartos varanideos correndo em esteira, embora se deva
considerar que em répteis o exercicio muscular ¢, em boa
parte, sustentado anaerobicamente, enquanto que a SDA ¢
essencialmente aerébica (WANG; BUSK; OVERGAARD,
2001; GAVIRA; ANDRADE, 2013).

As espécies de serpentes que diminuem a produgdo
de suas visceras em periodos de jejum possuem taxas meta-
bolicas padroes quase 50% abaixo das taxas de serpentes que
se alimentam frequentemente ¢ que regulam suas visceras
de maneira bem mais modesta (SECOR; DIAMOND, 2000;
OTT; SECOR, 2007). Em pitons, o VO, aumenta rapidamen-
te apds a alimentagdo, do valor de 2,6 para 8,5 vezes a taxa
metabolica padrao respectivamente. O aumento fatorial no
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VO, pos-prandial experimentado pelos animais de habitos
frequentes atinge a média de 3,6, o qual ¢ menor do que em
espécies de habitos alimentares infrequentes, 11,7 (SECOR,
2001).

A magnitude da SDA pode ser diferente entre os
organismos, devido aos efeitos individuais ou combinados
do tamanho da refeicdo, composi¢do da refei¢do, tamanho
do organismo, temperatura do organismo ¢ habitos alimenta-
res. Serpentes que comem refei¢ao de 25% ou 65% da massa
corporea consomem respectivamente 5,6 ou 17 vezes mais
O, do que serpentes que comem refei¢des de 5% da sua mas-
sa corporea (OVERGAARD et. al., 1999b; WANG; BUSK;
OVERGAARD, 2001; OVERGAARD; WANG, 2002; SE-
COR, 2003). No monstro do Gila, refei¢des de 10% do peso
do animal resultaram em SDA de 124 kJ.kg-1 quando o
alimento fornecido foi um roedor; ja a digestdao de um ovo
de tamanho equivalente gerou uma menor SDA, 94 kJ kg
(CHRISTEL; DeNARDO; SECOR, 2007).

A SDA envolve a energia gasta na ingestao, diges-
tao, absor¢do ¢ assimilacdo da refeigdo e ¢, pelo menos em
termos relativos, mais pronunciada em vertebrados ectotér-
micos do que em aves e mamiferos. O custo da secregdo do
HCI e o desempenho gastrico geral, nesse caso podendo ser
citados a motilidade, produgdo e secregdo de enzimas gas-
tricas e intestinais, servem como exemplos de componentes
substanciais da SDA, representando mais de 55% de seu va-
lor. Como muitas dessas demandas ocorrem antes que 0s nu-
trientes da refeicao sejam efetivamente absorvidos, argumen-
ta-se que a parte inicial da SDA ¢ sustentada com recursos
energéticos endogenos (OVERGAARD et al., 1999a; SCH-
MIDT-NIELSEN, 2002; SECOR, 2003; SECOR, 2008).

Consideracoes Finais

De acordo com as caracteristicas do ambiente, os
animais devem encontrar solu¢des adequadas para adquirir
os nutrientes necessarios a sua sobrevivéncia. Entre répteis, a
estratégia comportamental relacionada a captura de alimento
encontrada pelas serpentes pitons ¢ a tatica “sentar e espe-
rar”, em que esse organismo espera sua presa passar por per-
to para poder captura-la. Esse comportamento faz com que
passe muito tempo em estado de jejum, mas vale ressaltar
que esse periodo em jejum € algo esperado para o animal.

As adaptagdes existentes em relagdo ao ambiente
ndo se limitam apenas as taticas de captura de alimento, ha
adaptagoes fisiologicas que regulam de maneira adequada o
organismo desses animais para que possam atender as suas
demandas energéticas. E sabido que entre os vertebrados
ocorrem mudangas fisiologicas entre o estado alimentado e
em jejum, porém os processos fisioldgicos que ocorrem nas
pitons e em outros animais de habitos esporadicos sdo de
grande magnitude em relag@o a animais de alimentagdo mais
regular.

Todas as mudangas ocorridas, morfologicas, fisio-
logicas ¢ comportamentais, em animais de habitos alimen-
tares infrequentes tem por fung@o a conservagdo de energia,
tendo em vista o custo de manter os 6rgdos envolvidos na
digestdo e suas secre¢des durante os periodos prolongados de
ndo alimentagdo. Portanto, com relagdo a animais de habitos
alimentares infrequentes, ¢ de se pensar que a sele¢@o natural
possibilitou a sobrevivéncia somente daqueles que consegui-
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ram adaptar-se a essa caracteristica, tanto de maneira ana-
tomica quanto comportamental e fisiologica, principalmente
no que tange a disponibilidade de energia em tempos de es-
cassez de recursos a fim de manter a homeostase.

Este trabalho possibilitou ainda perceber que as in-
formagdes moleculares e mecanisticas sobre as acentuadas
modificagdes gastrointestinais que ocorrem na transi¢ao do
estado de jejum para o periodo pés-prandial em répteis de ali-
mentagdo esporadica sdo ainda fragmentadas, incompletas,
ou inexistentes. A expansdo rapida das técnicas de pesquisa
molecular devera em breve tragar um panorama mais abran-
gente e detalhado sobre essas modificagdes, sua importancia
para a biologia dessas espécies, ¢ seu significado evolutivo.
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