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Apresentacao

Caros(as) alunos(as),

O material que vocés tém em mdaos foi elaborado com o objetivo de orientd-
los na disciplina de fisiologia comparada, com a exposicdo de parte do con-
tetido que consideramos fundamental para a formagdo de um biélogo. Esse
contetudo serd acompanhado de material inserido no ambiente virtual de
aprendizagem (AVEA), com informagdes tedricas complementares, links para
pdginas da rede e ambientes de treinamento e interagdo.

A fisiologia procura compreender os processos fisicos e quimicos que pos-
sibilitam a existéncia do que chamamos VIDA. O resultado é obtido pela inte-
gracdo dos conhecimentos adquiridos por estudos em dreas especificas como
a biologia molecular, a bioquimica, a anatomia, entre outras. Esses estudos
contribuem para a constru¢do dos conceitos das fun¢bes e os mecanismos
adaptativos que possibilitam a manutencdo da estabilidade do meio interno,
mesmo em ambientes extremos ou em constantes mudangas que desafiam a
sobrevivéncia.

A fisiologia comparada aborda informagoes que se superpbem ao univer-
so da ecologia, zoologia e geologia, na medida em que almeja a compreen-
sdo dos processos adaptativos em diferentes ambientes, e a compreensdo das
pressoes evolutivas sobre o funcionamento dos organismos.

Os conhecimentos de fisiologia adquiriram expressdo a partir do século XIX,
com as observagoes de que a hemoglobina carrega o oxigénio, fundamental
para nossa respira¢ao, que o figado acumula glicogénio e que os sistemas ner-
voso e enddcrino regulam o funcionamento de diversas estruturas em nosso
corpo. Neste periodo, Claude Bernard (1813-1878) e Walter Bradford Cannon
(1871-1945) contribuiram substancialmente com a fisiologia, e foi o periodo
em que se construiu o conceito de homeostasia.



O século XX se caracterizou pelo empenho dos fisiologistas em melhorar a
compreensdo do funcionamento do corpo humano, contribuindo com a medi-
cina no tratamento de doencgas. Sequndo Augusto Krogh em 1929, “para cada
problema fisioldgico existe um modelo animal adequado ao seu estudo”. Esta
abordagem continua expressiva, mas até os dias atuais os conhecimentos fi-
sioldgicos sobre os processos de adaptagdo animal nos diferentes ambientes
tém se expandido. Esta abordagem possibilita compreender a natureza da di-
versidade bioldgica. George A. Bartolomew (1919-2006) juntamente com Per
Sholander e Knut Schmidt-Nielsen fundaram a fisioecologia, uma importante
drea da fisiologia animal comparada, estudando os animais em seus ambien-
tes naturais. E C. Ladd Prosser (1907-2002), abordando os organismos em seus
vdrios niveis de complexidade e Peter W. Hochachka (1937-202) trabalharam
no campo da bioquimica adaptativa, contribuindo com as teorias de adapta-
¢do evolutiva.

Como vocés podem perceber, ndo hd limites para a atuacao da fisiologia
comparada. Que ela é importante ndo se discute, mas mesmo assim, ela as-
sume um papel de destaque na ciéncia contempordnea pela contribuicdo que
pode dar para a preservagao das espécies. Na medida em que a interferéncia
da raca humana no planeta desafia cada vez mais as competéncias adaptati-
vas dos organismos, o conhecimento dos efeitos destas alterac6es ambientais
na VIDA é de vital importdncia.

A fisiologia animal comparada abre as portas para o aprendizado de
muitos processos fisiolégicos em humanos. Experimentos feitos em animais
demonstram que eles possuem mecanismos fisioldgicos que obedecem a
principios bdsicos, que podem ser encontrados em nossos corpos. Os meca-
nismos moleculares e iénicos de membrana que produzem um impulso ner-
voso eletroquimico no cérebro humano sao essencialmente os mesmos que
produzem um impulso nervoso em uma lula, em um caranguejo ou em um
rato. Todavia, mesmo trabalhando com obediéncia a principios universais,
sob pressdes adaptativas organismos muito distintos foram gerados, propor-
cionando toda a beleza que temos para apreciar, seja qual for o olhar que
lancemos adiante.

Odival Cezar Gasparotto









Energia e metabolismo

Neste capitulo, o nosso objetivo é abordar os contetidos
mais diretamente relacionados com: as vias metabdlicas dis-
poniveis e como elas sdo preferencialmente utilizadas pelos
diferentes organismos que compoem a biodiversidade; os fa-
tores que influenciam as vias metabdlicas e o uso da energia
gerada, como o tamanho corporal, os diferentes estados fun-
cionais e as estratégias metabdlicas para adaptacio ao meio
ambiente, em especial, a diferentes temperaturas. Pela exten-
sdo do assunto, os processos digestivos serdo deixados para
uma abordagem no AVEA, em que os sistemas digestorios
serdo comparados em sua fungdo fisiolégica e adaptativa.







A taxa metabdlica pode

ser medida em diferentes
condicées, o que demanda
uma classificagdo seqgundo

o estado funcional do
organismo. Quando em
repouso, nos referimos a taxa
metabdlica basal, que indica
aquantidade de energia
necessdria para manter o
organismo sauddvel, sem
responder a demandas
intensas e varidveis, como
movimentacgéo, digestdo e
outros processos. Da mesma
maneira, podemos nos referir
a taxa metabdlica de exercicio,
taxa metabdlica média
didria e assim por diante.
Também é muito importante
considerarmos a escala no
estudo do metabolismo. Além
da medida de taxa metabdlica
pelo consumo de O, de um
animal em sua totalidade
(taxa metabdlica absoluta),
podemos medir o consumo
de O, por unidade de massa
(taxa metabdlica relativa), o
que nos mostra dados muito
importantes, como veremos
ao longo deste capitulo.

Energia e metabolismo

1.1 Introducao

Neste capitulo, vamos estudar os processos pelos quais a energia
¢ obtida dos alimentos e transformada em atividade organica, o
que permite a aquisi¢do de mais energia, assim como as fungoes
complementares que mantém a homeostasia. Vale ressaltar que,
sem suprimento energético, nada acontece. As vias metabdlicas
sao razoavelmente compreendidas, mas podem variar entre os or-
ganismos em fungdo da disponibilidade de alimentos. Sdo varias
as adaptacdes para obter e aproveitar da forma mais eficiente a
energia, seja pela mudanga das vias metabdlicas ativadas ou pelas
formas de conservacgiao da temperatura.

1.2 Metabolismo energético

Os organismos consomem energia para manter o que chama-
mos de vida.

Qual a origem dessa energia? Vamos estudd-la!

Essa energia ¢ derivada da quebra de moléculas ou da sua que-
bra depois de um processo de sintese, de modo a facilitar a sua
disponibilidade para o metabolismo.

A energia livre para os processos fisiologicos dependera do tipo
de alimento e de varidveis ambientais, determinando o que chama-
mos de taxa metabdlica. Alguns processos sdo grandes consumi-
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dores de energia, entre os quais temos o “turnover” de proteinas,
as bombas de Na* e K*, a atividade da miosina ATPase na contra-

¢do muscular e a gliconeogénese, que chegam a representar 45%
da taxa metabolica. Os elementos que transferem energia entre as
moléculas sdo chamados fosfagénios, e entre eles o trifosfato de
adenosina (ATP) é o mais participante nos processos metabolicos
em seres vivos, juntamente com outros adenilatos (ADP e AMP),
em vias que podem ser aerdbicas ou anaerobicas.

O processo de fosforila¢io do ADP para ATP demanda uma
transferéncia de energia com perda de 60% do seu valor. Isso faz
com que alguns afirmem que o fato se deve a uma “ineficiéncia”
do processo. Sera que é? Na verdade, esse calor é importante para
o controle da temperatura em muitos organismos, sendo essencial
na maior parte do tempo!

O “turnover” do ATP é baixo na maior parte das células, em
concentragoes de 2 e 8 umol por grama de massa corporal, nao
se configurando como um deposito de material combustivel; ou
seja, ele serve para o consumo imediato, com exce¢do das fibras
musculares, nas quais o aumento da atividade motora imprime um
aumento expressivo do “turnover” de ATP. Quem atua na célula
com a func¢io de reserva para uso mais imediato sdo os fosfatos
de creatina (CrF) e o fosfato de arginina (ArF). Esses fosfagénios
se encontram em concentra¢des dez vezes superiores a0 ATP em
alguns tecidos, como o muscular e o cerebral, e sao metabolizados
rapidamente.

O metabolismo energético também varia em fun¢do da mas-
sa corporal, sendo mais intenso nos animais de porte menor, que
possuem uma taxa metabolica especifica elevada, como veremos
adiante neste capitulo.

A seguir alguns exemplos envolvendo mobilizagdo energética.

1. Os musculos de contragao rapida de alguns animais possuem
reservas elevadas destes fosfagénios, como o musculo branco
da truta-arco-iris (Oncorhynchus mykiss), que pode conter 30
mmol de CrF/kg de tecido, e o musculo adutor das vieiras, mo-
luscos bivalves da familia Pectinidae, com até 50 mmol de ArF/
kg de tecido.

A miosina, proteina presente
nas fibras musculares, pode
ser considerada uma enzima
mecanoquimica que tem a
capacidade de quebrar o ATP
e de aproveitar a sua energia
para deslocar o filamento de
actina.

Turnover

Em bioquimica, pode-se
considerar “turnover” como
a taxa de reposicao de um
elemento que esta sendo
gasto em um determinado
processo.



Energia e metabolismo

2. Os musculos das asas de beija-flores contém grande quantida-

de de CrE Esses fosfagénios agem, portanto, como um “tampao”
de ATP, favorecendo uma relagdao ATP/ADP.

Estamos acostumados a considerar os nossos processos meta-
bélicos como representantes do que encontramos na biodiversida-
de. Isso esta longe de ser verdadeiro, e a vida teve inicio antes do
planeta ter a disponibilidade de oxigénio atual.

1.3 Uso e significado das vias metabdlicas
anaerobicas

Nos, seres humanos, dependemos do oxigénio para sobreviver,
mas serd que € apenas com a participa¢do do O, que respiramos?
Sera que pela biodiversidade o uso de O, tem a mesma importan-
cia? Vamos conferir.

A maior parte dos animais tem nas vias anaerdbicas um meio
de manter a sua provisdo de energia, por exemplo; por uma de-
manda aumentada do metabolismo em atividades vigorosas; pela
interrupgdo do suprimento de oxigénio em um mergulho prolon-
gado; por estarem em zonas entremarés, cobertos por sedimentos
terrestres mal-aerados; ou por estarem no limen do intestino que
parasitam.

Hipéxia Os vertebrados toleram mal a hipoxia, processando seus supri-
Hipdxia é o termo que
caracteriza a condicao
de baixa concentragdo

de oxigénio, comparado
com o necessario para a
manutencao adequada dos
tecidos.

mentos por vias anaerobicas em episodios geralmente curtos, pois,
apesar da rapidez das reagdes, os subprodutos desse metabolismo
inibem a propria anaerobiose. Um trabalho muscular submaximo
em mamiferos, por exemplo, s6 é possivel de forma prolongada

se o figado e outros tecidos eliminarem o lactato na mesma taxa
em que ele é formado. Ja os vertebrados menos complexos podem
ser mais tolerantes, visto que, em lagoas congeladas, alguns peixes
sobrevivem a hipdxia por algumas semanas.
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Disponibilidade de oxigénio na Terra

A vida na Terra teve inicio a aproximadamente 3,8 bi-
Ihdes de anos, em um ambiente indspito e muito po-
bre em oxigénio. Provavelmente, a pouca quantidade
de O, derivada da agao dos raios ultravioleta sobre o
vapor de agua era consumida em reagdes de oxida-

100%,

¢do das rochas ferrosas (“red beds”). Outra parte era
absorvida pela dgua dos oceanos, mesmo depois de
procariotos heterdtrofos (cianoficeas) adquirirem clo-
rofila, cerca de 3,8 bilhdes de anos atras, e disponibili-
zarem oxigénio ao modo das futuras plantas.

o
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Figura 1.1 — Niveis de oxigénio na Terra ao longo de sua histéria e surgimento de organismos no transcorrer do periodo.

(Adaptado de: WILLMER; STONE; JOHNSTON, 2004).

A concentragdo de O, livre na atmosfera provavelmen-
te comecou a aumentar por volta de 2,3 a 2 bilhdes de
anos atras, quando os reservatérios oceanicos e mine-
rais foram preenchidos. Concentrag6es de O, superio-
res a 1% da sua concentracao atmosférica atual (20%)
foram atingidas apenas depois do desenvolvimento
dos eucariontes e das primeiras plantas multicelula-

res, entre 1 bilhdo e 800 milhdes de anos atrds. Esse
aumento lento das concentragées de O, foi favoravel
ao desenvolvimento dos seres aerébicos a partir dos
anaerobicos, visto que o O, deveria ser extremamente
toxico para aqueles organismos. Estratégias antioxi-
dantes se desenvolveram de forma cada vez mais efi-
ciente, possibilitando a vida em meio ricoem O,.



Metazoario

O termo metazoario é
aplicado a todas as espécies
de animais multicelulares
que possuam sistema
digestivo e tecidos
caracteristicos, por terem
constituicao celular
diferenciada.

Iminoacido

Denominamos iminoacido a
molécula que tiver um grupo
funcional imino (>C=NH) e
um carboxila (-C(=0)-OH).
Os aminodcidos, por sua

vez, contém um grupo
amino (-NH,) e uma carboxila
(-COOH).

Anoxia

Andxia é o termo utilizado
para caracterizar a auséncia
de oxigénio nos tecidos.

Energia e metabolismo _

1.4 Via glicolitica basica e alternativa

Vamos compreender essas vias. O que ¢ a glicélise, onde ela
ocorre e qual é o produto formado?

A glicdlise é um processo de fermentagdo complexo, com 10
passos de catalise enzimatica. Ela ocorre no citoplasma onde é fos-
forilada por um ATP, formando glicose 6-fosfato.

Glicose + ATP = glicose 6-fosfato + ADP

Por ter surgido muito precocemente e por ser fonte impor-
tante de ATP e de carbono para processos anabolicos, muitos de
seus passos estdo preservados entre os metazodrios. Apesar dis-
s0, a glicolise pode ser modificada de acordo com a circunsténcia
ambiental.

O que ocorre quando a quantidade de O, disponivel é baixa?

Teremos o desencadeamento da seguinte reagao:
Glicose + 2 ADP + 2 Pi+ 2 NAD = 2 piruvatos + 2 ATP + 2 NADH + H*

Notem que existe a produ¢do de H*, o que leva a uma acidose
incompativel com a sobrevivéncia. Todavia, além do H* ser elimi-
nado das células, ele também ¢ tamponado pelo lactato, que age
como aceptor de elétrons. Mas a tolerdncia para acimulo de lac-
tato nos tecidos é limitada. Nos musculos de mamiferos, ele chega
a se acumular aos 40 mmol/kg de tecido timido, e em tartarugas
marinhas, nas quais a resisténcia a hipdéxia no mergulho se torna
mais critico, a tolerancia sobe para 200 mmol/kg de massa de te-
cido imido. O subproduto de uma atividade anaerobica glicolitica
nem sempre é o lactato, podendo ocorrer a produc¢io de etanol ou
iminodcidos, resultando em um acidmulo menor de dcido na célu-
la. E dessa forma que alguns peixes sobrevivem em andxia por pe-
riodos prolongados quando aprisionados em baixas temperaturas.
Nessa condi¢do, o metabolismo reduz em até 80%, economizando
as reservas de glicogénio, que é convertido a piruvato por uma via
anaerdbica no citoplasma. O piruvato é descarboxilado a acetalde-
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ido na mitocondria e, a seguir, no citoplasma ¢ reduzido a etanol
pela alcool dehidrogenase; passa entdo a ser excretado, permitindo
a glicdlise sem o acimulo de acido. Esse tipo de processamento
também ¢é encontrado em parasitos que habitam o intestino de ou-
tros organismos, onde ha deficiéncia de oxigénio. A condensagdo
de aminodacidos no piruvato também é utilizada por alguns grupos
taxondmicos para a regeneracao de NAD, flavina aceptora de elé-
trons. O aspartato é usado por alguns moluscos nas entremarés e
por cefalépodes quando nadam.

Além do material combustivel presente e da disponibilidade de
oxigénio para as reagdes, a glicdlise é controlada pelos seus pro-
prios subprodutos, como anteriormente comentado, e também por
hormonios e neurotransmissores que modulam as atividades das
proteinas G, adenilciclase, AMPc e proteinas quinases. A agdo dos
horménios e neurotransmissores sera discutida em outros capitu-
los deste material.

Os seres que passam por hipdxia ou anéxia ndo sao raros como
se poderia imaginar! E eles possuem altas densidades de glicogénio
armazenado; um bivalve pode ter 1% de sua massa corporal umida
na forma de glicogénio armazenado. Esse armazenamento se da
em granulos de glicogénio que ficam no citoplasma, juntamente
com as suas enzimas de sintese e degradagdo (glicogénio sintase e
fosforilase), que passam de suas formas inativas para ativas e vice-
versa, pela agdo de hormonios.

Na glicdlise, diversos substratos podem ser aproveitados, de
aminodcidos a outros tipos de aguicares. A galactose é converti-
da a glicose 6-fosfato, assim como a lactose do leite, que, depois
de ser metabolizada a frutose, é convertida em glicose. A frutose,
presente nas plantas e no mel ou contida nos adipécitos do tecido
adiposo branco, pode ser metabolizada pela hexoquinase a frutose
6-fosfato e entrar na via glicolitica. Os elementos que ndo servem
de substrato para a via glicolitica sao os lipidios, por se encontra-
rem em estado muito reduzido para serem fermentados.
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1.5 Metabolismo aerdbico

A fermentagdo produz moléculas organicas que agem como
aceptoras de prétons, mas os esqueletos de carbono sido apenas
parcialmente quebrados. Isso representa um aproveitamento de
aproximadamente 4,7% da energia contida na glicose. O metabo-
lismo da molécula de piruvato com a participagdo do O, como
aceptor de elétrons (oxidagdo da glicose) representa uma evolugédo
dos organismos em obter energia através dos alimentos.

Glicose + 36 (ADP+ Pi) + 60, => 36 ATP +6CO, +6H.,0

Cada uma das duas moléculas de piruvato produzidas na via
glicolitica pelo metabolismo de uma molécula de glicose entra em
um ciclo de reagdes que ocorrem no interior das mitocdndrias,
denominado de Ciclo de Krebs. Ele tem inicio com a produgao
de acetil-CoA pela condensagdo do piruvato com a coenzima A, e
corresponde a via de maior produ¢do de ATP, além de ser a fonte
de intermediarios para a sintese de outras moléculas importantes.
Entre estas, temos o GTP, composto fosfatado que transfere alta
quantidade de energia a molécula do ATP formado. Ao mesmo
tempo, os H* sdo transferidos para os aceptores de prétons NAD
e FAD (dinucleotideo flavina-adenina). O resultado de cada ciclo
de reacoes é:

Piruvato + 4 NAD + FAD + GDP + Pi = 2CO, + 4 NADH + FADH, + GTP

Como subproduto dessa fase temos o CO,, pela quebra de frag-
mentos carbdnicos, e a agua (dgua metabolica), decorrente do
consumo de O, elemento importante para o balango hidrico no
organismo. Para alguns vertebrados que vivem em desertos,
esta chega a ser a unica fonte de agua disponivel por periodos
prolongados.

Qual a importancia do Ciclo de Krebs?

No Ciclo de Krebs, cada molécula de glicose produz 10 NADH e
2 FADH, reduzidos, representando o principal meio de reserva de
energia na respiragdo aerobica, pois eles serao reoxidados na via
de transferéncia de elétrons, fosforilagdo oxidativa ou cadeia res-
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piratdria, nas dobras das membranas internas das mitocondrias.
Moléculas de NADH e FAD, reduzidas possuem pares de elétrons
com alto potencial de transferéncia para o O, liberando energia
para a disponibilizagao de ATP. A transferéncia de elétrons nao
produz ATP, mas resulta em um bombeamento de prétons para
0 espago entre as membranas interna e externa da mitocdndria,
gerando uma diferenga de potencial e de pH com a matriz mito-
condrial. Isso resulta em uma forca que desloca os prétons de volta
para a matriz através de uma ATPsintase, proteina ancorada na
membrana interna. Esse processo libera o ATP da enzima ATPsin-
tase, disponibilizando-o para uso em outros eventos. A oxida¢ao
completa da glicose resulta em 36 moléculas de ATP/mol de gli-
cose, com uma eficiéncia de conversao de 41% e 59% da energia
dissipada na forma de calor.

O Ciclo de Krebs permite o uso de outras fontes de energia além
da glicose. Enquanto um vertebrado se vale dos depdsitos de gli-
cogénio no figado para suas atividades, um inseto precisa mobili-
zar gordura depositada nos corpos adiposos, apesar de apresentar
uma glicemia 100 vezes maior do que a dos vertebrados.

Qual a vantagem do uso de triglicerideos como fonte energética?

Os acidos graxos sdo a fonte mais comum de substrato lipidi-
co. Armazenados nas células estdo na forma de triglicerideos, ou
triacilgliceréis como também sido denominados. Um grama de
triglicerideo ¢ aproximadamente 6 vezes mais energético do que
um grama de glicogénio, em parte por ser hidrofébico, enquanto
o glicogénio é encontrado na forma hidratada. O triacilglicerol do
tecido adiposo branco de vertebrados e dos corpos adiposos dos
insetos ¢ hidrolisado por uma lipase a acido graxo e glicerol.

E o acido latico? Ele é referido como responsavel por dores
musculares pelo exercicio intenso, mas vimos que ele pode ser util
como aceptor de elétrons e para a manutencdo do pH interno. No
que mais, afinal de contas, ele interfere?

O 4cido latico formado na glicolise em musculos em atividade
de vertebrados pode ser utilizado como combustivel. Transporta-
do para outros tecidos, é oxidado na via aerdbica para formagio
de ATP, e parte é convertida em glicose nos rins ou no figado, no



qual é armazenado na forma de glicogénio. Todavia, a troca de

lactato entre os locais de producio e utilizagdo pode ser peque-
na ou inexistente, como ocorre nos peixes e insetos. Além disso,
o momento em que esta via se torna importante fonte energética
¢ variavel, mesmo entre os vertebrados. Em humanos, o glicogé-
nio armazenado sustenta um “turnover” de lactato suficiente para
trés horas de exercicio moderado, enquanto nos lhamas o lactato
contribui com o trabalho muscular apenas nos primeiros minutos
apos o inicio das atividades.

O acetoacetato e o 3-hidroxibutirato sdo alternativos para alguns
seres e tecidos. O coragdo e o cortex renal metabolizam preferen-
cialmente corpos cetdnicos, como o acetoacetato, em glicose. O
cérebro pode captar acetoacetato ao longo de periodos de jejum.

A limitagdo energética dos animais geralmente ndo esta rela-
cionada a disponibilidade de substrato para oxidaciao, mas a ca-
pacidade de disponibilizagdo de O, para os tecidos pelo sistema
circulatério e respiratorio.

1.6 Controle do metabolismo aerdbico e
depressao metabdlica

As reagdes no Ciclo de Krebs na espiral de beta-oxidac¢do e na
cadeia respiratoria sofrem controle pela interagdo dos substratos
com as enzimas, retroagindo sobre a taxa metabdlica. A prépria
formacdao de ATP como molécula altamente fosforilada pode

inibir a formacao de novas moléculas de acetil-CoA. Este e ou-
tros mecanismos sdo utilizados em estados hipometabdlicos em

A artémia salina em diapausa

pode ter o metabolismo diversos animais, frente a suprimentos pobres em oxigénio, desi-
reduzido a praticamente dratagio, alteragdes de pH e congelamento. O metabolismo pode
zero. (Foto: <http://www. . . . ]
hlasek.com/foto/artemia_ - ser reduzido a 40% ou até 5% do seu nivel normal, chegando
salina_6908jpg>. Acessoem: . excepcionalmente a zero.

10jan.2011). < eeceeeececeeocscnnsccnnnas
Esses casos de depressio metabdlica sio acompanhados de

reducdo de pH, presenca de RNAm latentes, mudang¢as nos ni-
veis de fosforilagdo de proteinas, regulagdo para baixo na sintese
de proteinas e preservacdo do bombeamento de ions através das
membranas.



Fisiologia Animal Comparada

1.7 Metabolismo aerdbico em insetos

O metabolismo de insetos se caracteriza por padrdes aprecia-
velmente diferentes em relacdo ao padrdo observado em vertebra-
dos; essas diferencas sdo fundamentais para o funcionamento dos
pequenos musculos dos vertebrados que possuem pouca energia
armazenada. A fonte energética é derivada do estoque de gordura
que ¢ feito nos corpos gordurosos, contendo triacilglicerol e glico-
génio, transportados para os musculos pela hemolinfa. Como os
insetos possuem um sistema de transporte de oxigénio particu-
larmente rapido, a produ¢do de ATP do repouso para a atividade
pode mudar radicalmente em curto prazo, comparada com outros
animais. Durante o voo, por exemplo, um gafanhoto aumenta a
producido de ATP em relagdo a produgdo no estado de repouso
em até 600 vezes; por isso, 0 suprimento energético tem que ser
feito quase inteiramente por vias aerébicas. Quanto aos substratos,
esses sdo utilizados diretamente na respirac¢ao aerébica: a trealose

(dissacarideo), o diacilglicerol (lipidio) e a prolina (aminoacido). As abelhas meliferas Apis

raramente voam mais do que
3 quilémetros em suas coletas
de néctar.

Os carboidratos sdo utilizados exclusivamente por alguns dipteros

e himendpteros que realizam apenas voos de curta distancia e em
momentos de fugas rapidas, apds o que os lipidios passam a ser
utilizados em seu lugar. Ja a borboleta monarca, migratdria, usa os

Considerando que um voo

de 10 horas consome 280 J/
grama de massa corporal/
hora, um gafanhoto teria

que oxidar 500 mg de
glicogénio, o que corresponde
a aproximadamente 35% de
sua massa corporal. Utilizando
lipidio, o mesmo trabalho
requer 70 mg.

principal entre os ortopteros e lepidopteros. Os lipidios digeridos
sdo transportados por lipoproteinas de alta densidade do intesti-
no para os tecidos e entre os tecidos e os depdsitos de gordura.
Mesmo usando lipidios, a neurossecre¢ao do peptideo octopamina
ajuda na mobilizagdo do diacilglicerol, utilizado nos primeiros mi-
nutos de voo. Os musculos dos insetos tém baixas concentracoes

de lactato desidrogenase, pelo que o lactato se torna de pouca im-
portancia em seus metabolismos.

Em insetos, a mobilizagdo de combustiveis esta sob controle de
hormonios secretados pelo lobo glandular do corpo cardiaco, um
complexo neurossecretor localizado atras do cérebro. Esses hor-
monios sdo compostos de octa e decapeptideos bem conservados
entre as espécies de insetos.
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O oxigénio disponibilizado em grande quantidade pelas traqué-
olas chega ao maximo tedrico (100%) de “turnover” da enzima ci-
tocromo oxidase, enquanto em vertebrados é disponibilizado 10%
desse valor.

1.8 Taxa metabodlica

O que se entende de taxa metabdlica?

Chamamos de taxa metabdlica a medida de energia total meta-
bolizada por um animal por unidade de tempo. Essa média é bas-
tante dificil de ser mensurada em algumas circunstancias devido
as variagdes nos niveis de atividade dos organismos estudados.
Alguns comportamentos induzem redug¢des na taxa metabolica,
a despeito da atividade ser intensa. Isso acontece, por exemplo,
durante o mergulho.

A taxa metabolica é uma medida bastante util, mas pode ser ad-
quirida apenas indiretamente. Assim, podemos nos valer: da ener-
gia contida nos alimentos consumidos menos aquela contida nas
fezes; da quantidade de agua metabdlica produzida; da quantidade
de calor produzido; da quantidade de oxigénio consumido (Vo,).
Essa medida é a mais utilizada embora ainda seja parcial, por nao
medir o metabolismo anaerébico. A relagio de CO, produzida
pelo O, consumido nos d4 uma medida denominada quociente
respiratorio, que varia em func¢do do alimento ingerido. Como os
lipidios geram mais energia, também consomem mais O, quando
metabolizados. Assim, quando a gordura ¢ o metabolico principal,
o0 quociente respiratorio é semelhante a 0,71; quando o carboidra-
to é o metabolico principal, o quociente respiratorio se assemelha
a 1,00, e com ingestdo predominante de proteinas passa a valores
préximos de 0,80.

Além da influéncia do tamanho ou da escala corporal na taxa
metabolica, que torna interessante a discriminagdo das taxas me-
tabdlicas absoluta e relativa, que veremos mais adiante, a grande
variedade de metabolismos possiveis em organismos que se en-
contram em condig¢des diferentes, as taxas metabolicas se tornam
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mais uteis quando especificam os fatores ou as condigdes que os
modificam. Desse modo, elas sao reconhecidas como:

a) Taxa metabolica padrao: é o nivel metabolico de um organis- " Endotérmico

0 termo endotérmico é
utilizado em substituicao

ao termo homeotérmico
para designar os animais

que mantém a temperatura
interna a custa da combustdo
de alimentos.

mo em estado de repouso, sem digerir alimentos, sem estresse
tisico, térmico ou psicoldgico. O termo taxa metabdlica basal
pode ser utilizado nos animais endotérmicos, visto que o me-
tabolismo ndo muda com temperaturas na faixa termoneutra.

b) Taxa metabolica de rotina ou de repouso: é o nivel metabolico
para as atividades normais ou minimas de rotina.

¢) Taxa metabdlica média didria ou taxa metabdlica de cam-
po: é o nivel metabdlico em todas as situagdes no periodo de
abordagem, representando a taxa metabolica para sustentar o
individuo.

d) Taxa metabdlica ativa: sdo os niveis metabdlicos requeridos
para atividades especificas, incluindo a de esfor¢o maximo.

Podemos avaliar a diferenca entre o nivel de O, consumido no
estado de atividade maximo e no basal, obtendo uma diferenga
que é denominada alcance aerdbico absoluto. Se dividirmos o
consumo de O, maximo pelo de repouso, teremos uma relagao de-
nominada fator de alcance aerdbico. Podemos observar, na Tabe-
la 1.1, que o fator de alcance aerdbico nos invertebrados varia mais
do que entre os vertebrados. Os musculos de voo desses animais
sdo em grande parte responsaveis por essa ampla variagdo, pois
consomem grande quantidade de energia quando se encontram
em atividade. Em atividade metabolica sustentada, o fator de al-
cance aerdbico varia de 1,3 a 7,0. Em humanos muito bem trei-
nados, pode chegar a 4,3; em camundongos exercitados, 3,6; para
produgcao de calor, 4,8; na lactagdo, 6,5.
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Tabela 1.1 — Taxas metabdlicas especificas de repouso e de
atividade e fatores de alcances aerdbicos

Invertebrados
Craca 14 58 4
Mirta 0,2 04 2
Drosodfila 2,3 30 13
Borboleta 0,6 100 170
Peixes e répteis
Peixe-lua 0,03 0,29 10
Salmao 0,08 0,60
Lagarto-monitor 0,08 0,38
Iguana do deserto 0,05 0,89
Tartaruga 0,03 0,64 20
Aves e mamiferos
Periquito 1,7 18,9 10
Beija-flor 2,8 42,0 15
Camundongo 2,5 20,0 8
Cao 0,33 4,0 10
Humano 0,23 3,2 12
Elefante 0,11 1,2 10
Baleia 0,04 0,6 15

(Fonte: WILLMER; STONE; JOHNSTON, 2004. p. 128).

1.9 Taxa metabdlica e temperatura

A andlise da taxa metabdlica em temperaturas que variam nao é
tarefa simples, em parte porque ocorrem adaptagdes que ultrapas-
sam o metabolismo e refletem alteragdes de comportamento, em
parte porque as alteragdes no organismo passam por acomodagdes
inicialmente celulares, diferenciadas, e que mudam ao longo do tem-
po. Assim, oscilagdes ocorrerdo em uma resposta aguda de manei-
ra diferente daquela que acontece em longo prazo. Esse periodo de
adaptacdo pode ser bastante variavel, ultrapassando as horas e che-
gando a intervalos de dias. Para serem uteis as informagdes sobre o
metabolismo em diferentes temperaturas, devemos antes estabele-
cer com exatiddo o que é fase aguda e fase tardia ou em longo prazo.
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Um interesse especial na relagdo do metabolismo e da tempera-
tura diz respeito a aclimatiza¢ao animal ao longo das esta¢des do
ano. Como esse processo ¢ bastante longo e as condi¢des laborato-
riais normalmente sdo disponiveis para medidas apenas em curto
prazo, a curva metabolica em diferentes temperaturas nem sempre

representa o que se encontra na natureza. De qualquer forma, um
Dizemos que temos um Q, , de

aumento de 10°C na temperatura produz um aumento de 2 a 3 243

vezes na taxa metabdlica (Figura 1.2).

A medida da taxa metabolica em termo-conformistas em bai-
xas temperaturas é relativamente alta, mas sofre uma grande de-
pressio quando a temperatura se aproxima dos seus limites de
tolerancia do animal. Nos endotérmicos, a taxa metabolica em di-
ferentes temperaturas tem Q10 por volta de 2-3, o que é estranho
para animais que mantém a temperatura interna muito estavel,
como ocorre nos mamiferos e nas aves. Somente em hibernacio,
torpor (Figura 1.3) ou estivacdo ¢ que as mudangas de temperatu-
ra alteram de forma aparente o Q10 desses animais.

Termo-conformista Torpor

Termo-conformista é a denominacao dada aos ani-
mais que utilizam preferencialmente ou exclusiva-
mente fontes externas de calor para a regulagao de
suas temperaturas corporais, em substituicao ao ter-
mo ectotérmico.

Hibernacao

Estado de sonoléncia e inatividade acompanhado de
diminuicao da taxa metabdlica, denominado de letar-
gia, que pode ser observado em alguns animais endo-
térmicos que habitam areas temperadas e articas.

Estado de inconsciéncia profundo que se instala em
alguns animais submetidos a baixas temperaturas ou
em animais aquaticos submetidos a secas prolonga-
das (em hibernacao ou estivacao). As alteracdes fisio-
l6gicas e comportamentais profundas poupam ener-
gia até que as condicées ambientais possibilitem aqui-
sicdo de fontes energéticas ou de dgua.

Estivacao

Também chamada de dorméncia ou quiescéncia, é
acompanhada de diminuicao do metabolismo e le-
targia, e ocorre em endotérmicos dos desertos ou re-
gides tropicais, submetidos a condigdes de calor seco
em excesso.

1.10 Taxa metabdlica e massa corporal

A taxa metabolica varia em fung¢do da massa corporal. Portanto,

se quisermos uma analise da taxa metabdlica na biodiversidade,
precisamos considerar esse fator. Se compararmos o consumo de
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Figura 1.2 — Relagdo entre a temperatura e a taxa metabdlica em 4 termo-
conformistas, obtida pela avaliacao do consumo de oxigénio. (Adaptado
de: WILLMER; STONE; JOHNSTON,2004).
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Figura 1.3 — Relacédo entre a temperatura ambiente e a taxa metabdlica especifica
medida por meio do consumo de oxigénio (h/g), para endotérmicos que sofrem torpor.
A taxa metabdlica diminui para o nivel de torpor, mas aumenta rapidamente se a
temperatura desce para um nivel abaixo do minimo para aquela espécie.

(Adaptado de: WILLMER; STONE; JOHNSTON, 2004).
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oxigénio de uma girafa ou de uma vaca com o consumo de um
camundongo ou esquilo, o consumo dos animais de maior porte
sera maior, como pode ser visto na Figura 1.4.

Elefantes

4000

Rinocerontes
3000}

Figura 1.4 — Plotagem
em escala linear da taxa
metabdlica com a massa
corporal, resultando na
demonstragao da taxa
metabdlica absoluta

de diferentes animais.

] ] ] ] (Adaptado de: WILLMER;
0 1000 2000 3000 4000 5000 STONE; JOHNSTON,

Massa corporal (kg) 2004. p. 129).

2000 Cavalos

1000

Taxa metabolica basal (kJh™)

Quando apresentamos a distribui¢do dos valores em escala
logaritmica, temos a visio como na Figura 1.5. Essas diferentes
representagdes sao Uteis, pois indicam que, apesar de os animais
de grande porte consumirem mais O,, o consumo de energia por
unidade de massa varia em uma faixa estreita, embora nao sejam
completamente lineares. A sugestdo de que isso ndo acontece esta
no fato de que o indice de inclinagdo da curva néo ¢ 0,5, mas algo
entre 0,65 e 0,80. Essa assimetria pode ser mais bem observada
representando-se os dados de consumo de O,, que é frequente-
mente utilizado como medida de taxa metabdlica, em um grafico
com escala semilogaritmica (Figura 1.6), em que fica claro que o
consumo de O, aumenta a medida que a massa corporal diminui.
Embora a variagdo dos expoentes de massa corporal ndo acompa-
nhe fielmente a variagdo de consumo de O,, o seu valor medido
de 0,75 se encontra entre o valor obtido, se considerarmos apenas
a massa corporal (expoente 1,0), e o valor obtido com o calculo
considerando apenas a superficie corporal (expoente 0,66). Por-
tanto, os valores obtidos devem refletir uma interagdo pelo menos
entre esses dois fatores na determinacdo da taxa metabolica em
funcao das dimensdes do organismo, a taxa metabolica relativa.
Provavelmente outros fatores ndo claramente identificaveis estao
atuando, e, por esse motivo, aceita-se a relacao da massa corporal
e o consumo de O, como um indice significativo.
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Figura 1.5 — Plotagem logaritmica da taxa metabdlica absoluta com a massa de aves e mamiferos.
(Adaptado de: WILLMER; STONE; JOHNSTON, 2004. p. 130).
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Figura 1.6 — Plotagem do consumo especifico de oxigénio pela massa corporal de

mamiferos. A chamada “Curva do camundongo ao elefante”. (Adaptado de: WILLMER; STONE;
JOHNSTON, 2004. p. 131).
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Cabe destacar que tecidos de mussaranho (7,0 X 2/g/h) conso-
mem 100 vezes mais O, do que os tecidos de um elefante (0,07 X
2/g/h). Por esse motivo, animais pequenos também se alimentam
proporcionalmente mais do que animais grandes, por unidade de
massa corporal. Com essa demanda metabdlica, os mamiferos pe-
quenos praticamente ndo param de comer no periodo de atividade.

O nivel de atividade dos organismos também interfere em seus
expoentes de massa. A atividade mitocondrial parece responsavel
por esse efeito. Por exemplo, cies e cavalos tém uma razio de con-
sumo de O, méximo pela massa corporal 2,5 vezes maior do que
a de bovinos e caprinos, o que esta diretamente associado com 2,5
vezes mais mitocondrias por unidade de massa nos musculos dos
primeiros. Os colibris e os “ice fish”, que possuem a taxa metabo-
lica altissima, apresentam o que parece ser o limite da capacidade
de “empacotamento” de mitocdndrias em seus musculos de voo
— entre 50% e 55% da densidade de volume. Além disso, suas mito-
condrias possuem o dobro de cristas nas membranas internas, pos-
sibilitando o dobro de consumo de O,.Na verdade, a limitacao na
capacidade aerdbica reside na capacidade do sistema circulatério
em enviar sangue oxigenado para os tecidos. Nos mamiferos, a ca-
pilarizacdo dos tecidos diminui com o aumento de massa corporal.
Entdo, animais com menor tamanho possuem uma taxa metabo-
lica maior e um grau maior de capilariza¢do em seus tecidos. Essa
relacdo se mantém em animais com dimensoes entre as de um ca-
mundongo e a de um cavalo. Os insetos, por possuirem um sistema
de traqueias mais eficiente do que o sistema circulatdrio de aves e
mamiferos, superam essa limitagdo e atingem niveis mais elevados
de consumo de O, por massa especifica (a maior taxa metabdlica
especifica encontrada é a da musculatura alar de insetos).

1.11 Ingestao e digestao

Os alimentos ingeridos devem conter elementos energéticos,
constitucionais e catalisadores ou reguladores. A maior parte dos
animais ingere refeicdes com 15 a 30 k] em cada grama de alimen-
to, salvo quando a fonte ¢ constituida basicamente de gordura. A



Energia e metabolismo

energia absorvida, todavia, dependera da eficiéncia de assimila-

¢do. Por esse motivo, a ingestao de celulose pelos herbivoros re-

Porcentagem de energia - sulta em uma baixa taxa de assimila¢do quando comparada com
absorvida menos a energia . o , ~
eliminada com os dejetos. a taxa de assimilacdo dos carnivoros (Tabela 1.2), apesar da agao

simbionte da flora intestinal dos ruminantes e fermentativos con-
verter os monossacarideos, aminoacidos e gorduras em dacidos
graxos volateis, metano e hidrogénio.

Tabela 1.2 — Eficiéncia de assimilacao de diferentes dietas.
A eficiéncia de absorcao (%) foi calculada pela razao entre a assimilacao e o consumo

Herbivoro Termo-conformistas, aqudticos Algas 30-70
Termo-conformistas, aquaticos Macrofitos 30-60
Termo-conformistas, aquaticos 40-50
Termo-conformistas, aquéticos 60-70

Granivoros Termo-conformistas, terrestres 75-80
Termo-conformistas, terrestres 70-77

Nectarivoro Termo-conformistas, aquaticos 95+

Carnivoros Termo-conformistas, aquaticos Invertebrado 65-85
Termo-conformistas, terrestres Peixes 80-90
Termo-conformistas, terrestres Carne 85
Termo-conformistas, terrestres Carne 85
Termo-conformistas, terrestres Leite 95

Varios Sangue 85+

Detritivoros Termo-conformistas, aquaticos 40-45
Termo-conformistas, terrestres 10-20

Endoparasitismo Termo-conformistas 70-80

(Fonte: WILLMER; STONE; JOHNSTON, 2004).

Massa ingerida pelo animal. . Ataxa deingestdo ndo ¢ afetada pelo tipo de dieta, e sim pela
massa corporal (Figura 1.7) e pela taxa respiratéria. Assim, os
animais com taxa metabdlica especifica baixa ingerem alimen-
tos mais lentamente do que aqueles com taxas metabdlicas espe-

cificas altas.
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Figura 1.7 — Taxa de ingestao em func¢do da massa de vertebrados. Para os ectotermos, a curva de regressao para
a taxa de ingestdo é de 0,78 Mb 0,82, enquanto que para os endotermos a taxa de ingestao é apreciavelmente
maior com a curva de regressao de 10,7 Mb 0,70. (Adaptado de: WILLMER; STONE; JOHNSTON, 2004. p. 135).

Um mesmo animal pode ter a sua taxa ingestiva alterada por
diversos fatores, entre eles, a estagdo do ano, a reproducio, o act-
mulo de reservas no corpo, a duragao dos dias, a disponibilidade
de oxigénio ou dgua e a temperatura. Os termo-conformistas, por
exemplo, exibem um aumento da taxa ingestiva com a elevagao
da temperatura enquanto nao for atingido o limite de tolerancia
térmica da espécie.

O processo de digestdo do alimento requer um gasto energé-
tico que é denominado a¢dao dinamica especifica (ADE), efeito
dindmico especifico ou termogénese pos-prandial. Isso leva a
um aumento do consumo de oxigénio que, em muitas espécies,
fica entre 30% e 40%. No entanto, essa taxa pode aumentar de 20 a
40 vezes nos animais que permanecem longos periodos em jejum,
como as serpentes constritoras (familia Boidae). Esse aumento, to-
davia, estd superposto a diminui¢do de metabolismo nos periodos
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de jejum desses animais, que pode ser 13 vezes menos do que o

encontrado em um mamifero do mesmo porte. A justificativa para
tamanha variacdo é que entre os periodos de jejum prolongado e
uma refeicdo ocorrem transformagdes até mesmo anatomicas nos
animais, que precisam promover o crescimento de suas visceras,
principalmente as que compdem o sistema digestério, compen-
sando a atrofia que ocorreu ao longo do periodo de jejum.

O gasto energético para a digestdo de cada tipo de alimento
¢ muito semelhante nos diferentes taxa. Assim, 1 k] de proteina
exigird um gasto energético de aproximadamente 301 J para ser
digerido, independentemente de ter sido ingerido por um inverte-
brado, um peixe, uma ave ou um mamifero.

Os diferentes processos para ingestdo e digestdo dos alimentos
serdo apresentados no ambiente virtual do Moodle, complemen-
tando as informagdes sobre anatomia dos sistemas digestdrios.

1.12 Temperatura e termorregulacao

A temperatura é um fator critico para o bom funcionamento
das células. A taxa de perda de energia depende do quanto se pro-
duz de calor e das condigdes do meio ambiente. Mesmo entre os
termo-conformistas, algumas atividades s6 podem ocorrer com os
tecidos aquecidos. E o caso da musculatura de voo de alguns in-
setos. Em um dia frio, os movimentos inicialmente lentos das asas
precisam preceder o voo para um aquecimento prévio das fibras
musculares, pelo calor gerado nas préprias contragdes.

As relagdes térmicas que os animais mantém com o meio am-
biente diferem entre os taxa e podem ser classificados nos concei-
tos de endotermia e termorregulagdo. A endotermia estd presente
nos organismos em que a atividade metabdlica de um determina-
do tecido gera calor suficiente para manté-lo aquecido. No concei-
to de termorregulagdo, estd incluida a capacidade de o organismo
manter a temperatura corporal em niveis relativamente constantes.

Entre os endotermos, a termorregulagio esta presente nos ma-
miferos e nas aves. Todavia, os termo-conformistas também po-
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dem fazé-lo e de duas maneiras. A mais usual é através de com-
portamentos, como a escolha de um ambiente mais aquecido para
uma determinada atividade; a outra é através da modulagdo do
calor interno, produzido, por exemplo, pela ativa¢ao da muscula-
tura do voo, como citado anteriormente. Assim, um inseto pode
representar os homeotermos quando executam esse tipo de agao.

As relagdes térmicas dos animais com o ambiente se tornam
mais ricas quando consideramos também as suas caracteristicas
sazonais e espaciais. Alguns mamiferos hibernam e sio homeo-
termos nas estagoes quentes do ano. Ao entrarem em hibernagao
eles ndo mostram mais endotermia ou termorregula¢do! Do ponto
de vista espacial, ocorrem diferengas nas relagdes térmicas entre as
diferentes partes do corpo e o meio ambiente. Um inseto grande
pode exibir termorregulagdo em sua regido toracica, através da ati-
vagdo dos musculos de voo. No entanto, em sua regiao abdominal
nao ha atividade que justifique a endotermia, e nem o calor do
torax mantém o abdome aquecido. Usamos entdo o termo hete-
rotermia para nos referirmos as diferencas de relagdes térmicas
entre as partes de um organismo, ou heterotermia temporaria
no caso da hibernacio.

A adaptacido a temperatura pode ocorrer de forma surpreenden-
te, determinando limites de tolerancia que ndo sdo sempre iguais,
mesmo considerando um mesmo animal. Um animal adaptado
para invernos rigorosos (hibernais) sdo, por sua vez, menos toleran-
tes a temperaturas elevadas do que os animais estivais (resistentes a
periodos de estivagdo). O nome que se da para essas modificagdes
na tolerancia a temperatura com as mudancas climaticas é aclima-
tizacdo; esta ocorre como resposta a fatores

ambientais, por exemplo, temperatura, ten-

sdo de oxigénio, disponibilidade de alimen- Pterostichus brevicornis

O besouro Pterostichus brevicornis,
do Alasca, suporta -35°C no inver-
no, resistindo ao congelamento.
Todavia, morrera se for submetido
a uma temperatura de -6,6°C fora
do inverno. (Foto: <http://www.
boldsystems.org>. Acesso em: 10
jan.2011).

tos e umidade. Esses processos de adapta-
¢do podem estar tdo ligados ao conjunto de
caracteristicas sazonais, que tornam um
animal resistente ao congelamento.

A vida em extremos de temperatura,
como a do besouro anteriormente citado

que tolera baixissimas temperaturas, tam-
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Extremdfilos sdo organismos
gue sobrevivem em
condi¢bes geoquimicas
que se configuram como
indspitas para a maior
parte dos organismos do
planeta (ou até necessitam
dessas condicbes). Embora
a maioria dos extreméfilos
sejam micrébios, podemos
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bém pode envolver a resisténcia a temperaturas elevadas, como

ocorre com os hipertermoéfilos. Esses extremofilos vivem em fu-
marolas e fontes termais onde a temperatura pode chegar a 140°C.

Calor e temperatura

Para compreendermos a relagdo da temperatura com o funcio-
namento dos organismos, precisamos nos atentar para alguns as-
pectos da termodindmica, a ciéncia que se ocupa das propriedades
das particulas em fungdo de seus movimentos. Esse conhecimento
permite dar caracteristicas e prever a relacdo entre diferentes cor-
pos, por exemplo, no que diz respeito a troca de calor.

As chamadas Leis da Termodinamica foram estabelecidas
com base em experimentagdes e estao elencadas a seguir:

Lei Zero - “Quando dois corpos tém temperaturas iguais a
de um terceiro corpo, eles tém temperaturas iguais entre si’.
Qualquer tentativa de medir uma temperatura tem que adotar
essa premissa como verdadeira.

Primeira Lei - “A energia no Universo é constante” Ela
aborda os aspectos da conversdo de energia e conservagao da
massa e energia.

Segunda Lei - “A entropia tende a um maximo no Univer-
so”. Ela determina que nos sistemas fisicos alguns processos
ocorrem em uma dire¢do, mas nao ocorrem na dire¢io oposta.
Baseado nessa lei, o trabalho pode ser convertido em calor na
sua plenitude, mas o calor nao pode ser completamente trans-
formado em trabalho.

Terceira Lei — “Zero é o valor da entropia de uma substiancia
pura e cristalina na temperatura zero absoluto”. Ela contribui
para referenciar a entropia, estabelecendo um ponto de ordem
maximo e minimo.

O calor ¢ uma forma de energia proveniente da movimentagao
aleatoria de seus constituintes a nivel atomico-molecular em um
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corpo. A temperatura, por outro lado, refere-se a intensidade da
vibragdo dos movimentos aleatorios na matéria. Dessa forma, dois
corpos inanimados de massas diferentes em um ambiente tém a
mesma temperatura, visto que suas moléculas vibram com a mes-
ma intensidade. Todavia, se mudarmos a temperatura ambiente, os
corpos trocardo calor com o meio por tempos diferentes, visto que
o calor armazenado em seus corpos é proporcional as suas massas.
Um fato importante sobre a temperatura é que ela determina a
dire¢do da troca de calor, ocorrendo sempre uma transferéncia do
meio mais quente para o meio mais frio (ou menos quente (Segun-
da Lei da Termodinamica)). Para que a temperatura corporal seja
mantida constante, a soma de toda energia caldrica adquirida pelo
metabolismo, por conduc¢io (Cond) e radia¢dao (Rad) do ambiente,
deve ser igual a energia perdida ou liberada por convecgdo (Conv)
e evaporagao (Evap). Assim: (Energia total Et = + Cond * Rad *
Conv + Evap).

Conducao e conveccao

A condugdo e a convecgao sdo formas importantes de transfe-
réncia de calor. Na condugéo, essa transferéncia ocorre entre as
moléculas em uma massa que nao se desloca macroscopicamente.
Por exemplo, ao aquecermos uma panela, o calor aplicado em seu
fundo sera conduzido até o seu cabo, e caso seja de metal, podera
queimar a mao de quem o pegar. A panela e todas as suas partes
permaneceram imdveis e, no entanto, o calor foi conduzido a dis-
tancia, do fundo para o cabo.

Na convecgdo, ocorre o deslocamento macroscopico de mas-
sa. A matéria aquecida se desloca em relagdo a menos aquecida,
e o calor é transferido de um local para outro. Em um dia quente,
pode se observar ondas de convec¢ao de ar quente se elevando so-
bre o asfalto. A convec¢io possibilita a transferéncia de calor mais
rapidamente do que a condugéo, para uma determinada diferenca
de temperatura. A convecgdo ocorre na matéria fluida, como nos
liquidos e nos gases.
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Figura 1.8 — Um animal e o meio ambiente trocam calor por conducéo, conveccéo, evaporacdo e radiagdo térmica, e gera
calor interno por atividade metabdlica. (Adaptado de: HILL; WYSE; ANDERSON, 2008).

Evaporacao

A mudanga de estado liquido para o gasoso carrega grande
quantidade de calor. A evaporagdo da agua na faixa fisiologica de
temperatura requer de 570 a 595 calorias/grama de agua. O calor
requerido para a evaporagdo da agua depende da temperatura e é
denominado calor latente de vaporizagao. Por esse motivo, a eva-
poragdo da dgua ao passar pelas vias aéreas e na superficie cutanea
¢ importante para a homeostasia térmica, como ficard mais claro
no capitulo que aborda a respiracao.
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Radiacao térmica

A radiagdo térmica, como transferéncia de calor por radiacao
eletromagnética, ¢ o mecanismo dominante de troca de calor em
animais terrestres, embora seja muito pouco conhecido.

Todos os objetos sdo fontes de radiacdo eletromagnética, além
de refletirem as ondas emitidas por outros corpos, como o Sol, ou
pelas lampadas, por exemplo. As ondas eletromagnéticas emitidas
pelos corpos possuem comprimentos de onda que ndo sio visiveis,
pelo menos pelos humanos; sio ondas de infravermelho ou ondas
de calor (Figura 1.9). Alguns coelhos do deserto e os elefantes afri-
canos possuem pavilhdes auditivos grandes que servem como ra-
diadores de calor sem levar a perda de agua por evaporagio, como
acontece com o suor e na respiragao.

Sol (-5700C)
—«
\\
Braseiro (~ 800°C) Comprimento de
o | (1| ondas emitidos

Animal com a superficie corporal de 30° C por trés objetos

Espectro
UV visivel Infravermelho
1 I | | | | |
0.3 1.0 2.0 3.0 4.0 5.0 6.0

Comprimento de onda (um)

Figura 1.9 — Espectro de radiagdo emitida por corpos em diferentes temperaturas. Os trés corpos emitem ondas com
comprimentos maiores do que 6 pm, embora ndo esteja mostrado. Quanto maior a temperatura do objeto, menor o
comprimento de onda que ele emite. (Adaptado de: WILLMER; STONE; JOHNSTON, 2004. p. 211).

A energia radiada pode ser absorvida, refletida ou pode atraves-
sar a matéria, o que vai depender da constituicao desta. A energia
absorvida é convertida em calor na superficie do objeto. Por esse
motivo, os animais procuram o Sol para se aquecerem. Isso se tor-
na mais importante nos animais opacos (nao transparentes), onde
as suas superficies absorvem mais efetivamente a energia radiante,
principalmente aqueles com superficie escura. Nos animais que
modificam a cor da pele, esse recurso é utilizado para absorver
mais ou menos energia do Sol, apesar de que o fator camuflagem
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(cripticismo) pode ser mais determinante em algumas espécies,

como aquelas que habitam as calotas polares.

Na auséncia da luz solar direta, como acontece nos periodos
noturnos, também hd energia radiante proveniente do céu. As
moléculas do ar emitem sua energia radiante e absorvem essa
energia da matéria sélida e liquida, inclusive aquela contida nos
corpos dos seres vivos.

Resumo

O tamanho corporeo é determinante para qualquer analise fi-
sioldgica, incluindo os mecanismos de obtengdo de alimentos e as
trocas de energia com o meio ambiente.

Os organismos consomem energia para se manterem Vivos.
Essa energia ¢ derivada da quebra de moléculas, ou da sua quebra
depois de um processo de sintese, de modo a facilitar a sua dispo-
nibilidade para o metabolismo energético. A energia livre para os
processos fisioldgicos dependerd do tipo de alimento e de varidveis
ambientais, determinando o que chamamos de taxa metabdlica.

Sdo varias as adaptagdes que ocorrem para obter e aproveitar da
forma mais eficiente a energia. As vias metabolicas acionadas po-
dem mudar e as formas de conservagio da temperatura também.

Alguns processos sdo grandes consumidores de energia, en-
tre os quais temos o “turnover” de proteinas, as bombas de Na*
e K*, a atividade da miosina ATPase na contragdo muscular e a
gliconeogénese.

As vias metabdlicas aerdbicas se desenvolveram mais recen-
temente ao longo do tempo geoldgico, na medida em que a PO,
atmosférica aumentou, e possibilitaram a evolucido de seres di-
Versos e maiores.

O “turnover” do ATP é mais elevado nas fibras musculares e va-
ria em func¢do da massa corporal, sendo mais intenso nos animais
de porte menor, que possuem uma taxa metabolica maior.

A maijor parte dos animais tem nas vias anaerdbicas um meio
de manter a sua provisdo de energia. Todavia, os subprodutos des-
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se metabolismo inibem a prépria anaerobiose. Por isso, os verte-
brados, em geral, toleram mal a hipdxia, processando seus supri-
mentos por vias anaerobicas em episédios geralmente curtos. Os
vertebrados menos complexos podem ser mais tolerantes, sobrevi-
vendo a hipdxia por periodos de semanas ou mais.

Frente a suprimentos pobres em alimentos, oxigénio, desidra-
tacdo, alteragoes de pH e congelamento, diversos animais entram
em estados hipo-metabolicos, em que o metabolismo pode ser re-
duzido a 40% ou até 30 vezes o seu nivel normal, chegando excep-
cionalmente a zero.

A temperatura é um fator critico para o bom funcionamento
das células. A taxa de perda de energia depende do quanto produ-
zimos de calor e das condi¢des do meio ambiente. As relagdes tér-
micas que os animais mantém com o meio ambiente diferem entre
os taxons e podem ser classificadas nos conceitos de endotermia
e termorregulagdo. A endotermia estd presente nos organismo em
que a atividade metabolica de um determinado tecido gera calor
suficiente para manté-lo aquecido. No conceito de termorregula-
¢do, esta incluida a capacidade de o organismo manter a tempera-
tura corporal em niveis relativamente constantes.

Entre os endotermos verdadeiros, a termorregulagdo esta pre-
sente nos mamiferos e nas aves. Todavia, os ectotermos também
podem fazé-lo através de comportamentos, como a escolha de
um ambiente mais aquecido, ou através da modulaciao do calor
interno produzido.

Asrelagdes térmicas dos animais com o ambiente tornam-se mais
ricas quando consideramos também as suas caracteristicas tempo-
rais e espaciais. Alguns mamiferos hibernam e sio homeotermos
nas estagdes quentes do ano. Ao entrarem em hibernacéo, eles nao
mostram mais plenamente endotermia ou termorregulagao.

A temperatura determina a dire¢do da troca de calor, ocorren-
do sempre uma transferéncia do meio mais quente para o meio
mais frio (ou menos quente). Para que a temperatura corporal seja
mantida constante, a soma de toda energia caldrica adquirida pelo
metabolismo, por condugéo e radiagdo do ambiente, deve ser igual
a da energia perdida ou liberada por convec¢io e evaporagao.
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Ventilacao e respiracao

Neste capitulo, nosso objetivo é analisar os mecanismos de
ventilagdo e as diferentes estratégias de trocas gasosas encon-
tradas nos grupos animais, que permitem a sobrevivéncia
nos diversos hdbitats e a capacidade de executar comporta-
mentos em ambientes extremos, como o voo em grandes alti-
tudes e o mergulho em grandes profundidades.







Ventilagao e respiracao

2.1 Introducao

Ao compararmos um tubardo com um golfinho, observamos
que, apesar de pertencerem a grupos de vertebrados diferentes,
eles possuem diversas adaptagcdes morfologicas similares, que os
permitem ter sucesso no ambiente aquatico, por exemplo, o corpo
fusiforme. Entretanto, ha uma grande diferenca entre esses dois
animais. Enquanto o tubarido sobrevive totalmente submerso na
agua, o golfinho precisa ir até a superficie para respirar.

Por que essa diferenca ocorre? Por que um peixe ndo sobrevive
fora da dgua, mesmo que o ar tenha muito mais oxigénio disponi-
vel do que a agua? E por que o golfinho, mesmo vivendo na agua,
respira o ar e ndo sobreviveria se inalasse agua?

Figura 2.1 — Tubarao e golfinho possuem adapta¢des morfoldgicas similares para o
ambiente aqudtico. Entretanto, esses animais pertencem a grupos de vertebrados
diferentes e tém distintas estratégias respiratorias. (Fonte: <http://surf.transworld.net>).

Essas diferencas ocorrem porque cada um desses animais pos-
sui uma estratégia diferente de ventilagao. Enquanto o tubario
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consegue utilizar o oxigénio dissolvido na agua através de suas
branquias, o golfinho realiza as trocas gasosas inalando o ar at-
mosférico através de seus pulmoes.

A ventilagdo é o processo de trocas gasosas que acontece nos se-
res vivos, em que ocorre a absor¢do de oxigénio e a liberagdo de
dioxido de carbono. Esse processo ¢ essencial porque o oxigénio é
constantemente utilizado para a produgdo de energia em todas as
células do corpo. No processo de produgao de energia nas células,
as moléculas de glicidios, lipidios e aminoacidos sdo oxidadas a di-
oxido de carbono, e a energia liberada desse processo ¢ armazena-
da através da produgdo de moléculas de ATP, o transportador uni-
versal de energia das células. A producido de ATP na mitocondria
s6 é possivel se o oxigénio disponivel na célula for combinado com
os elétrons da cadeia transportadora de elétrons, produzindo agua
como produto final, processo conhecido como respiragdo celular.

2.2 Respiracao em animais pequenos

A respiracdo é um processo simples nos organismos unicelula-
res e em muitos animais microscépicos, como ocorre com 80% da
fauna marinha. Esses organismos vivem em contato direto ou pra-
ticamente direto com seu ambiente e, dessa forma, obtém nutrien-
tes e oxigénio e liberam excretas diretamente pelas suas superficies.
Devido ao pequeno tamanho desses organismos, a
difusdo é suficiente para suprir a demanda de oxigé-

Co,

nio. As correntes de movimento do citoplasma auxi-
liam na distribuicao do oxigénio por toda a célula.

Mas o que ocorre em animais multicelulares?

Em animais muito pequenos, como alguns ne-

matoides e platelmintos, as trocas gasosas também

ocorrem apenas por difusdo pelo tegumento, sem
Figura 2.2 — A planéria pode ser considerada um

exemplo de animal de pequeno porte com menos
processo esteja envolvida (Figura 2.2). Nesses ani- de 1 mm de espessura. Nesse animal, a difusdo
através da superficie do corpo é o mecanismo

de troca gasosa. (Adaptado de: <http:/www.

cie do corpo. Esse mecanismo simples de obtengao daviddarling.info>).

que uma estrutura especializada para a execugdo do

mais, as trocas gasosas ocorrem em toda a superfi-
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de oxigénio sé é possivel em animais que tenham até cerca de 1
mm de didmetro ou de espessura. A explicagdo para esse limite de
tamanho estd baseada na relagio superficie/volume (S/V). Quan-
do os individuos possuem didmetros superiores a 1 mm, a relagao
superficie/volume diminui, e a superficie de troca se torna insufi-
ciente para suprir a demanda de oxigénio de todos os tecidos do

Regido do animal que ndo - . . . ‘s Ay s
seria suprida com oxigénio. . animal. Dessa forma, o animal teria uma zona andxica na auséncia

de especializagdes extras para a troca gasosa.

2.3 Respira¢ao nos demais animais

Na grande maioria dos vertebrados e em alguns invertebrados,

a difusao pela superficie do corpo néo ¢ suficiente como o tnico
meio de troca gasosa. A taxa de difusdo do oxigénio nos tecidos
animais é muito menor do que a taxa de consumo. Por exemplo,
em tecidos de mamiferos, uma molécula de oxigénio levaria até
trés meses para percorrer 1 metro. Concomitantemente ao aumen-
to da complexidade e ao tamanho dos animais, ocorreu, além do
surgimento do aparelho circulatério, o surgimento de tecidos e 6r-
gdos especializados na troca gasosa. Pode-se afirmar que um au-
mento da complexidade dos organismos nao

seria possivel sem o simultdneo melhoramen-
Pulmao

to do suprimento de oxigénio e a eliminagdo
\ de dioxido de carbono.
Nos drgaos especializados na respiragdo, a
A )\ superficie de troca gasosa é uma fina cama-

da de células, denominada epitélio de tro-
cas gasosas, que ¢ tipicamente convertida

Branquia em extensivos padroes de invaginagdes ou
evaginagdes, que aumentam imensamente a
superficie para as trocas gasosas. Pulmoes e
branquias sio os nomes das estruturas que

realizam trocas gasosas € que possuem €SSes

Figura 2.3 — Esquema dos érgaos respiratdrios. O
pulmao é caracterizado por invaginacoes, e as branquias
por evaginagdes da membrana que realiza as trocas ras respiratorias formadas por evaginagdes do
gasosas. (Adaptado de: <http://t0.gstatic.com>; <http://
diversityofanimalsystems.wikispaces.com>).

padroes (Figura 2.3). Branquias sdo estrutu-

corpo e que sdo circundadas pelo meio exter-
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no. Pulmdes, pelo contrario, sdo estruturas respiratdrias formadas
por invaginagdes do corpo que contém o ambiente de troca gasosa.
Apesar de haver exce¢oes, respiradores de agua, em geral, possuem
branquias, enquanto que respiradores de ar possuem pulmoes.

2.4 Principios de trocas de gases

2.4.1 Difusao

Basicamente, a captura e a perda de gas pelos animais sempre
ocorrem por difusido. Para que a difusio aconte¢a, nao é necessario
o uso da energia produzida pelo organismo. A difusdo é simples-
mente o resultado de uma movimentagado aleatéria das moléculas,
e essa movimentagdo possui uma velocidade proporcional a tem-
peratura absoluta em que essas moléculas se encontram, ou seja,
quanto maior a temperatura, maior serd a velocidade que essas
moléculas se movimentam no meio.

Apesar de as moléculas se moverem ao acaso, quando ha um
gradiente de concentragido, haverd um movimento resultante do
gas em relacdo ao gradiente. No caso do oxigénio, o movimento
sera do meio com alta concentra¢do de oxigénio, como o ar ou
a agua, para um meio com baixa concentra¢ido dessa molécula,
como as células do corpo. Da mesma forma, o diéxido de carbono
segue seu gradiente de concentragdo, movimentando-se das célu-
las do corpo, que produzem esse gas constantemente, em dire¢do
ao meio externo (Figura 2.4).

2.4.2 Pressao parcial dos gases o

A forga motriz que causa o movimento passivo
de difusdo é geralmente a diferenga de concentra-
¢do ou o gradiente de concentragao da substancia
em questdo. Entretanto, quando estamos estu- 0o,
dando o movimento de gases, a concentragdo nao
¢ uma medida apropriada de for¢a motriz. Isso
ocorre porque, quando dissolvida nos fluidos do

Fluidos internos

corpo, parte do gas acaba sendo imobilizada atra- Figura 2.4 — Difuso de CO, e 0, como o processo de

troca gasosa.
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vés de ligagdes (como a ligagdo do O, na hemoglobina) ou trans-
formada em outra forma quimica (como o CO, para bicarbonato).
Dessa forma, a intensidade da difusdo ndo depende da concentra-
¢do do gds, uma vez que a concentra¢ao do gas inclui moléculas li-
gadas que ndo difundem livremente. Por isso, para o estudo de mo-

refere a fragdo do gas que esta realmente disponivel para a difusao.

Por exemplo, considere uma mistura gasosa de oxigénio, nitro-
génio e dioxido de carbono em uma caixa completamente fechada
(Figura 2.5). Os gases que compdem essa mistura exercem pressio
sobre a parede da caixa, por um mecanismo de colisao entre as
moléculas de gas e as paredes da caixa. A for¢a ou a pressao gerada
por todas as moléculas da mistura sobre a parede da caixa é a pres-
sao total exercida pelo gas.

A pressao parcial de qualquer componente da mistura é a pres-
sao desenvolvida pelas moléculas desse componente sozinho, ou
seja, a pressao do oxigénio é o quanto da pressao

total é exercida somente pelas moléculas do oxi-

génio. Se o oxigénio compuser 21% da mistura e a

@ @ @ o mistura exercer uma pressdo de latm sobre a pa-

@

@ @
@
Q“O‘

rede da caixa, entdo a pressdo parcial do oxigénio
@ sera de 0,21 atm. Assim, a soma das pressdes par-
ciais dos componentes individuais do gas deve ser
igual a pressdo total. No caso de um gas dissolvido

@ @ PS na agua, a pressdo parcial desse gas correspondera

a pressao parcial do gas na fase gasosa, se o sistema

® o ® estiver em equilibrio.
@

)

2.4.3 Solubilidade dos gases

. Pressao parcial do Nitrogénio: 0,78atm

‘ Pressao parcial do Oxigénio: 0,21atm

Enquanto que no ar a pressdo parcial é o prin-
cipal parametro que mede a disponibilidade dos

() Presséo parcial de outros gases: 0,01atm gases, na dgua existe outro parametro envolvido: a

Pressao total: Tatm

solubilidade do gas no meio liquido.

A pressao parcial de um gas dissolvido em uma

Figura 2.5 — A pressao parcial de gases no ar. A pres- SOlugﬁO aquosa é igual a pressao parcial do gés na

sao parcial é definida como a porcao da pressao total
exercida que é realizada por um determinado gas.

fase gasosa com a qual a solugédo esta em equilibrio.
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Por exemplo, caso agua sem oxigénio for colocada em contato com
o0 ar, que possui uma pressdao parcial de oxigénio de 0,21 atm, a
pressao parcial do oxigénio da dgua entrara em equilibrio com o ar
e passara a ser de 0,21 atm. Entretanto, apesar de a pressao parcial
de oxigénio ser a mesma na dgua e no ar, a concentragio de oxigeé-
nio na agua sera diferente da concentragio de oxigénio no ar.

Por que isso ocorre?

Assim como no ar, a relagdo entre pressao parcial e concentra-
¢do de um gas é proporcional, mas na dgua a natureza dessa pro-
porgcao ¢ diferente da fase gasosa.

A Lei de Henry ¢ a lei fundamental que relaciona a pressao par-
cial e a concentra¢ido de uma solucao aquosa (Férmula 1). Na fér-
mula da Lei de Henry, essa relacdo é representada pela letra A, que
é o coeficiente de absorcao. O coeficiente de absorcdo é definido
como a concentragdo de gas dissolvido quando a pressdo parcial
do gas na solugdo for 1 atm e ¢ uma medida da solubilidade de um
gds no meio liquido. Na Férmula 1, P_¢ a pressdo parcial de um
gés particular (x) na solugdo, C_¢€ a concentragao dissolvida do gés
e A é o coeficiente de absor¢do. De acordo com a Lei de Henry,
essas varidveis se relacionam da seguinte maneira:

C=A.P _(Férmula 1)

Em solugdes aquosas, o coeficiente de absorc¢io (A) varia mui-
to. Como o coeficiente de absor¢ao ¢ uma medida da solubilidade
do gas, um alto valor para o coeficiente significa uma alta solu-
bilidade, ou seja, que muito do gas estard dissolvido a uma dada
pressdo parcial.

A alta variacdo do coeficiente de absor¢do estd relacionada
principalmente com o tipo de gds, com a temperatura e a salinida-
de da 4gua. Cada tipo de gas possui uma diferente solubilidade na
agua. Isso se deve as caracteristicas quimicas especificas de cada
tipo de molécula de gas e sua intera¢do com a agua. Por exemplo,
o CO, possui uma solubilidade bem maior do que 0 O, e N,. A
solubilidade de CO,, O, e N, a 0°C em 4gua é, respectivamente,
77,2,2 e 1,1 mmol/L.



Ventilagao e respiracao

A solubilidade dos gases diminui com o aumento da tempera-
tura porque a agitagdo térmica das moléculas de agua impede a
estabilizacdo das moléculas de gas no meio liquido. Portanto, a so-
lubilidade dos gases na agua ¢ o inverso da dos sélidos. Enquanto
que a solubilidade dos solidos na 4gua aumenta com a temperatu-
ra, a solubilidade dos gases diminui.

Além disso, a solubilidade de gases em solu¢des aquosas dimi-
nui com o aumento da salinidade. Isso significa que, em condig¢oes
iguais de temperatura e pressao, a agua do mar possuird cerca de
20% menos gases dissolvidos do que a agua doce.

A concentragdo de um gas na agua depende da pressdo par-
cial e da solubilidade do gas. Dessa forma, quando a pressao
parcial de um gas for igual na dgua e no ar, a concentragao desse
gas pode ser diferente entre esses dois meios devido a solubilida-
de do gas na agua.

2.5 Comparacao de ambiente: dgua e ar

A agua e o ar apresentam grandes diferencas em relagdo a suas
caracteristicas fisicas e quimicas. Essas diferencas estdo refletidas
em diferentes mecanismos fisioldgicos e estruturas anatdmicas en-
volvidas no processo de trocas de gases nos animais que habitam o
ambiente terrestre e o aquatico.

A concentragido de oxigénio ¢ diferente na dgua e no ar (Tabela
2.1). Por exemplo, a 4gua em equilibrio com o ar atmosférico a
15°C contém 7ml de O, por litro, e esse volume pesa 10 mg. Em
contraste, 1 litro de ar contém 209 mL de O,, que pesam 280 mg.
Ou seja, para se obter 1 g de oxigénio na dgua, ¢ necessario mover
pelos 6rgaos respiratdrios 100 L de agua, enquanto que para se ob-
ter 1 g de oxigénio no ar, basta mover cerca de 3 L de ar.

Essa grande diferenca na massa inerte necessdria a ser desloca-
da pelos sistemas respiratorios para a obtencdo de oxigénio forne-
ce uma importante caracteristica dos sistemas respiratorios aqua-
ticos: o movimento da dgua é quase sempre unidirecional, ou seja,
em uma so direcdo. Essa estratégia reduz o gasto de energia utiliza-
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do na respiragdo, ja que uma movimentagdo de grandes massas de
agua pelas vias respiratdrias em mais de uma diregdo representaria
um grande consumo energético. Para os respiradores de ar, um flu-
xo0 de ar bidirecional, como para dentro e para fora dos pulmaoes,
nao é tao dispendioso.

Tabela 2.1 — Comparacao de caracteristicas fisicas e quimicas da agua e do ar

Concentragao de O, (litro/litro) 0,007 0,209 1:30
Densidade, p (kg/litro) 1,00 0,0013 800:1
Viscosidade dinamica (cP) 1,00 0,02 50:1
Capacidade térmica (cal/litro °C) 1,00 0,31 3.000:1
Condutividade térmica (cal/s em °C) 0,0014 0,000057 25:1
Coeficiente de difusao de O, (cm?/s) 0,000025 0,198 1:8.000
Coeficiente de difusao de CO, (cm?/s) 0,000018 0,155 1:9.000
Litros de meio por litro de O, 143 4.8 30:1
Quilogramas de meio por litro de O, 143 0,0062 23.000:1

(Fonte: SCHMIDT-NIELSEN, 2002).

A velocidade de difusiao do oxigénio no ar é maior em rela-
¢do a agua. Na mesma pressao parcial, a velocidade de difusdo do
oxigénio no ar ¢ cerca de 10.000 vezes maior do que na dgua. Isso
permite que uma regido com alto consumo de oxigénio no ar seja
rapidamente renovada com oxigénio através da difusio, enquanto
que na agua esse processo ¢ mais lento, o que pode causar uma
regiao de anoxia, se ocorrer uma alta taxa respiratdria.

Outro fator que aumenta o trabalho e o gasto energético da res-
piragdo na agua ¢ a viscosidade. A viscosidade da agua ¢é cerca de
50 vezes maior que aquela encontrada no ar. Portanto, isso acarreta
em um maior gasto energético para a respiragdo na agua quando
comparada ao ar.

A troca de gases através da superficie corporea é normalmente
possivel apenas em um ambiente imido. Assim, os respiradores de
ar possuem o desafio de evitar a evaporagao desnecessaria de agua
a partir das superficies respiratérias. Como citado anteriormente,
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os respiradores de ar, em geral, utilizam os pulmdes para as trocas
gasosas. Nesses Orgaos, as superficies de trocas gasosas ficam lo-
calizadas nas cavidades respiratdrias especializadas, o que evita a
perda de agua. Além disso, a renovagdo de ar nessa cavidade é regu-
lada, ndo excedendo a demanda de oxigénio. Animais respiradores
de ar que utilizam a superficie do corpo para a troca gasosa, como
minhocas e salamandras, em geral, vivem em ambientes imidos,
o que possibilita que a superficie de troca fique sempre hidratada.

2.5.1 Ventilacao

Respiragao externa ¢ o processo pelo qual o O, ¢ transportado
do meio externo até a membrana de troca gasosa e o CO, ¢ trans-
portado para fora da membrana, em dire¢do ao ambiente externo.

A respiragdo externa pode ocorrer por difusio ou através de

gera a convecgdo durante a respiragao.

A ventila¢do de pulmdes, branquias e outras estruturas de tro-
cas gasosas pode ser ativa ou passiva. Na ventilagdo passiva, cor-
rentes do proprio meio induzem um fluxo na membrana de troca
de gas. A ventilagdo ¢é ativa quando o animal gera a corrente de ar
ou agua que flui pela estrutura respiratdria, com o uso de energia
metabolica. Esse processo, em geral, ocorre através da contragao
muscular, como na sucgdo ou pressao positiva.

A ventilagdo ativa pode ser unidirecional, bidirecional ou niao
direcional. Na ventilagido unidirecional, o meio entra em contato
com a membrana de troca gasosa apenas em uma direcdo, esse
tipo de ventilagdo ocorre na respiracdo de peixes. Na ventila¢do
bidirecional, o meio flui para a membrana e da membrana de tro-
ca através da mesma passagem, caracterizando duas direcoes de
movimento. Esse tipo de ventila¢do ocorre nos pulmées de mami-
feros. A ventilagdo é nao direcional se o meio flui pela membrana
de troca sem uma dire¢io definida; esse tipo de ventilagdo ocorre
em animais com branquias externas, como os girinos, que movi-
mentam as branquias na agua para ventilar esse 6rgao.

O oxigénio sempre atravessa a membrana de troca gasosa por
difusdo. Para que isso ocorra, é necessario que a pressao parcial de
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O, do ambiente externo a membrana de troca seja maior do que
a pressdo parcial de O, no sangue. A diferenca de pressdo entre o
meio externo e o sangue determina a eficiéncia de uma respiragao,
ou seja, quanto maior a diferenga de pressao mantida durante a
troca gasosa entre meio e sangue, mais eficiente serd a troca. As di-
ferengas anatomicas e funcionais dos érgaos respiratorios refletem
em diferentes pressdes parciais de O, que esses drgdos conseguem
trocar entre sangue e meio e, consequentemente, refletem em dis-
tintas eficiéncias respiratorias.

Em érgaos com ventilagdo bidirecional, o meio em contato com
a membrana de troca gasosa nunca é completamente renovado.
Isso ocorre porque nesse tipo de respiragdo, o drgdo nunca se esva-
zia completamente durante as respira¢des. Entdo, quando o animal
inala, o meio novo se mistura com o meio que ja estava no 6rgao
desde o ultimo ciclo respiratério. Devido a essa mistura, a pres-
sdo parcial do O, na cavidade respiratdria proxima a membrana
de troca de gds é menor do que a pressdo parcial de O, do meio
externo. A pressdo parcial do O, no sangue que deixa o 6rgao res-
piratdrio é ainda menor.

Quando a ventilacio é unidirecional, duas rela-
¢oes podem existir entre o fluxo de meio e o flu- Concorrente
xo0 de sangue: concorrente ou contracorrente. No
sistema concorrente, o meio flui na membrana de
troca gasosa no mesmo sentido do sangue e no sis-
tema contracorrente, 0 meio e o sangue fluem em
dire¢des opostas, o que torna a captagdo de oxigeé-

nio 90% mais eficiente (Figura 2.6). Contracorrente

Em um 6rgdo que exibisse troca gasosa con-
corrente, fato que ndo encontramos na natureza,
quando o sangue pobre de O, chega a membrana
de trocas gasosas, encontra um meio novo. Entdo, a
medida que o sangue e o meio fluem pela membra-

na de troca gasosa na mesma diregdo, eles gradu-

Figura 2.6 — Esquema de troca de gas unidirecional
concorrente e contracorrente. Os nimeros indicam
O, atingida ¢ a pressdo intermedidria entre as pres- as presses parciais de oxigénio, e o tamanho dos
triangulos representa a taxa de troca gasosa entre
meio e sangue.

almente atingem o equilibrio. A pressdo parcial de

soes parciais de O, iniciais desses dois ambientes.
Na troca de gds concorrente, assim como na ven-
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tilagao bidirecional, a pressdo parcial de O, no sangue deixando o
6rgdo respiratdrio ndo pode ser superior a pressao parcial do meio
exalado, sendo cerca de 50% menos eficiente.

Na troca de gas contracorrente, quando o sangue pobre de O,
atinge a membrana de troca gasosa, ele inicialmente encontra um
meio que foi substancialmente desoxigenado. Entretanto, a medi-
da que o sangue flui através da superficie da membrana de troca
gasosa na dire¢do oposta em que o meio flui, ele constantemente
encontra um meio com pressdes parciais de O, cada ve z maiores.
Dessa forma, mesmo que o sangue absorva o O, e sua pressdo par-
cial no sangue aumente, um gradiente de pressao parcial ¢ man-
tido, favorecendo a captura de O, pelo sangue. Essa diferenga de
pressdo é mantida a medida que o sangue atravessa a membrana
de troca gasosa. O ultimo meio que o sangue entra em contato an-
tes de ir para os tecidos é o meio que recém atingiu a membrana e
com alta pressao parcial de O.,.

O sistema de troca gasosa contracorrente ¢ mais efetivo na troca
de gases do que o bidirecional ou o concorrente. A pressdo parcial
de O, no sangue que deixa o drgao respiratério pode até alcangar a
pressdo parcial do meio inalado.

2.5.2 Superficies de troca gasosa

A drea e a espessura da membrana de troca gasosa desempe-
nham uma grande influéncia na velocidade de aquisigdo de O,. A
taxa de difusio através da membrana aumenta com a 4rea (A) da
membrana e diminui com espessura (d).

A relagdo entre area, espessura e difusio de um determinando
gas foi estabelecida por Fick, em 1855. Segundo a Lei de Fick, essas
variaveis estdo relacionadas segundo a Férmula 2.

D=K.A.Ac/d (Férmula 2)

Nessa formula, D é o grau de difusdo da molécula, A ¢ a drea
do epitélio de troca gasosa, Ac a diferenga de concentragdo do gés
entre os dois lados da membrana, d a espessura da membrana e K
a constante de difusao da substancia. Em termos gerais, essa lei
descreve que a velocidade de difusdo de um gas aumenta com a
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area (A) e com uma maior diferenca de concentragdo do gas (Ac)
entre as duas membranas, e a velocidade de difusdo do gas diminui
com a espessura (d). As relagdes estabelecidas por essa lei serdo usa-
das neste capitulo para ilustrar adaptagdes quanto a trocas gasosas.

A drea de troca gasosa possui uma relagdo alométrica com a

massa do animal, e essa relacdo é mantida entre as espécies de um
mesmo grupo filogenético de vertebrados (Figura 2.7). Entretanto,
essa relacdo difere entre os grupos. A maioria dos grupos de peixes,
anfibios e répteis apresenta uma rela¢do similar entre area de troca
e massa do animal. Isso significa, por exemplo, que a area de bran-
quia de um peixe é similar a drea de um pulmao de um anfibio ou
réptil do mesmo tamanho.

Mamiferos e aves exibem um aumento na superficie de troca
gasosa nos seus pulmaoes. Apesar do aumento da superficie de tro-
ca gasosa, os pulmdes de mamiferos e aves tendem a ser menores
do que os dos outros grupos de vertebrados, pois pulmoes de ma-
miferos e aves sdo mais ramificados, enquanto que parte dos pul-
modes de anfibios e répteis é ocupada por grandes cavidades, o que
diminui a superficie de troca.

A espessura da barreira entre o sangue e o meio também de-
monstra uma tendéncia evolutiva nos maiores grupos de verte-
brados. Devido a baixa velocidade de difusdo de gases nos tecidos,
quanto mais espessa for a camada de trocas gasosas, menor sera a
velocidade da troca. Em peixes, a camada do epitélio da branquia
que separa o sangue e a dgua mede entre 5 a 10 um de espessura.
Os vertebrados pulmonados possuem uma barreira mais reduzida
entre sangue e ar, o que demonstra uma maior velocidade de troca
gasosa nos pulmonados. Mamiferos possuem uma camada mais
fina que répteis e anfibios, entretanto, o grupo que possui a cama-
da mais fina sdo as aves; neste grupo, a camada mede 0,2 um.

O concomitante aumento da drea (TA) de troca e a diminui¢io
da espessura (|d) do tecido da membrana, que ocorre em mami-
feros e aves, aumentam a eficiéncia de troca gasosa e isso, prova-
velmente, também estd relacionado com o aumento de consumo
de oxigénio para a manutengdo da homeotermia, caracteristica
comum a esses dois grupos. Se as curvas da Figura 2.7(A) forem

Arelacdo alométrica é
comumente encontrada
quando se compara dados
bioldgicos. Ela representa uma
relagdo ndo proporcional
entre varidveis, por exemplo,
arelagdo de crescimento

da cabeg¢a com o resto do
corpo humano. A cabega de
um recém-nascido é maior

em relagdo ao corpo do que

a cabega de um adulto em
relagdo ao seu corpo. Assim,
quando o recém-nascido se
desenvolve a adulto, uma
fungdo alométrica, e ndo
proporcional, descreve a
relagdo entre tamanho do
corpo e tamanho da cabega.
Do ponto de vista matematico,
a fungdo alométrica ocorre
quando duas varidveis, X e Y,
relacionam-se de maneira que
Y= aXb, sendo b diferente de 1.



Figura 2.7 — Graficos da 4rea da
membrana de troca gasosa e massa
(A) e espessura da membrana

de troca e massa dos grupos
vertebrados (B). (Adaptado de:
HILL; WYSE; ANDERSON, 2008).
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compensadas para a temperatura dos mamiferos (temperatura por
volta de 38°C), dos marsupiais (por volta de 35°C) e das aves em
geral (por volta de 40°C), elas coincidirdo, superpondo-se. As aves
passeriformes, como os pardais, e apodiformes, como os beija-flo-
res, entretanto, ainda serdo alocadas acima da linha dos mamife-
ros, o que significa que elas possuem uma taxa metabdlica especi-
fica cronicamente maior (por volta de 42°C).
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2.6 Respiracao em diferentes grupos animais

2.6.1 Peixes

A branquia é uma estrutura eficiente para a vida aquatica em or-
ganismos de maior massa corpdrea (acima de 1 mm). As branquias
dos peixes sdo estruturas filamentosas delgadas e ricamente irriga-
das por vasos sanguineos, sendo formadas por varios arcos bran-
quiais. Cada arco possui duas fileiras de filamentos, e nos filamen-
tos ha lamelas finas e paralelas, denominadas lamelas secundarias,
que aumentam a relagdo superficie/volume (Figura 2.8). A agua flui
da boca para o opérculo atravessando as lamelas secunddrias das
branquias, e o sangue dentro da lamela flui na direcdo oposta. A
troca gasosa contracorrente, entao, pode ocorrer ao longo de toda
a membrana de troca gasosa, e a porcentagem de O, extraido de
uma agua ventilada por um peixe teledsteo é de até 90%.

4 A

Arco branquial

Fluxo de dagua

Sangue
pobre em oxigénio

Sangue

rico em oxigénio
9 Arco

branquial

Veia
Artéria

Fluxo de sangue o
branquiais

Figura 2.8 — Sistema ventilatério em peixes. A agua flui da boca para o opérculo, atra-
vessando as branquias. O fluxo de 4gua é oposto ao fluxo de sangue nas branquias,
caracterizando uma troca gasosa do tipo contracorrente. Fonte: <http://borglumbio.com>.

Em geral, o fluxo de 4gua através das branquias de teledsteos é
mantido quase sem interrupg¢ao através da sincronizagdo de duas
bombas. A bomba de pressdao bucal, que faz pressio positiva na
cavidade bucal, forcando a agua da cavidade bucal para a cavidade
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opercular através das branquias, e a bomba de suc¢do opercular,
que faz pressao negativa na cavidade opercular e assim absorve a
agua da cavidade bucal para a cavidade opercular. Nesse processo,
a agua flui de regides de alta pressdo para regides de baixa pressao.

A ventilagdo das branquias ocorre com a integracao dessas duas
bombas. Na bomba de pressido bucal, a expansio da cavidade
bucal através do abaixamento do chio dessa cavidade, enquanto
o0 peixe esta com a boca aberta, produz uma pressdo negativa na
boca em relagdo ao ambiente, o que causa a entrada de agua. A
boca entdo é fechada e o peixe eleva o chdo da cavidade bucal, o
que aumenta a pressao dentro da boca e direciona a agua da cavi-
dade bucal para a cavidade opercular através das branquias.

Na bomba de sucg¢ao opercular, cada opérculo age como uma
valvula passiva, que sela a abertura entre o ambiente e a cavidade
opercular. A fase de suc¢do ou de pressao negativa ocorre quan-
do a cavidade opercular esta expandida. A pressdo nessa cavidade
fica abaixo da pressdo da cavidade bucal e do ambiente. A pressao
negativa na cavidade opercular absorve a agua da cavidade bucal,
agindo em sincronia com o aumento de pressdo na cavidade bu-
cal, que também forca a dgua para a cavidade opercular. A pressdo
na cavidade opercular é inferior a pressdo do meio, assim, a dgua
do meio entraria na cavidade opercular se as valvulas opercula-
res ndo mantivessem o opérculo fechado. Depois da fase de suc-
¢do, a cavidade opercular se contrai, elevando a pressido acima da
pressdo do ambiente. Essa pressdo alta forga a abertura da valvula
opercular e a saida de agua do opérculo para o meio. Nesse mo-
mento, a pressdo na cavidade bucal esta alta, o que possibilita que
mais agua flua da cavidade bucal para a cavidade opercular atra-
vés das branquias.

Dessa forma, essas duas bombas se integram para produzir um
fluxo continuo e unidirecional através das branquias. A bomba
opercular absorve dgua enquanto a bomba bucal é reenchida, e a
bomba bucal desenvolve pressdo positiva enquanto que a bomba
opercular estd esvaziando.

O préprio deslocamento do peixe pela agua pode impulsionar
a passagem da agua pelas branquias. Os tunideos e escombrideos
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(atuns e cavalas) e os xifideos (espadarte) mantém seus opérculos
praticamente imdveis e obtém um alto fluxo de 4gua em suas bran-
quias nadando rapidamente, com boca e opérculos abertos. Essa
alternativa de ventila¢do, conhecida como ventilagiao ram, diminui
o custo metabolico da ventilacdo, entretanto, exige o movimento
constante do peixe, que habita dguas ricas em oxigénio (aumenta
o Ac da equagio de Fick).

Apesar de as branquias serem o principal 6rgao de troca gasosa
nos peixes de grande massa corporea, existe peixes que sdo respi-
radores de ar, como os pulmonados remanescentes e os teledsteos
de ventilagio aérea obrigatéria ou facultativa. A maioria deles pos-
sui branquias funcionais e sdo, dessa forma, respiradores duplos,
podendo adquirir O, da dgua e do ar. Nesses animais, a troca ga-
sosa pelo ar ocorre em estruturas especializadas, geralmente uma
parte ou uma ramificagdo do canal alimentar ou a bexiga natato-
ria. A regido especializada varia de acordo com a espécie, mas ¢é
sempre bem vascularizada e apresenta dobramentos nas paredes,
aumentando a superficie de troca. O enchimento da cavidade pul-
monar é normalmente realizado por bombeamento bucal. O peixe
adquire ar pela cavidade bucal, como o mugum (Synbranchus mar-
moratus), entdo fecha a boca e pressiona essa cavidade de forma
que o ar é direcionado para o estdmago, o intestino (cascudos), a
bexiga natatdria ou outra estrutura respiratdria.

Acredita-se que algumas espécies de peixes pulmonados mo-
dernos, pertencentes ao grupo Dipnoi, estejam relacionados com
o peixe ancestral (sarcopterigianos ripidisteos), como o celacanto
Latineria chalumnae, que deu origem aos vertebrados terrestres.
Uma das caracteristicas intrigantes desses animais é que as paredes
dos seus pulmdes possuem um complexo padrao de septos que se
parece com o padrdo encontrado nos pulmdes de anfibios.

Alguns peixes teledsteos (cerca de 10% da ictiofauna) do Chaco
Paraguaio e da Bacia Amazonica, possuem a parte dorsal achata-
da, permitindo maior aproximacao do ar com a agua (aumento do
Ac da equagdo de Fick), aproveitando a dgua mais oxigenada dessa
interface em uma estratégia chamada “surfacing”. Essa estratégia
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auxilia a compensaciao das oscilagdes didrias da disponibilidade
de oxigénio, normais nessas aguas, onde ocorre acentuada hipodxia
(pouco oxigénio) ou andxia (auséncia e oxigénio), notadamente
durante a noite e o amanhecer.

2.6.2 Anfibios

Quando removidas do meio aquatico que as sustenta, as lamelas
secunddrias das branquias colapsam, secam e os filamentos bran-
quiais aderem uns aos outros, por isso, as branquias nio sdo apro-
priadas para a vida ao ar livre. Um peixe fora da agua, geralmente, se
asfixia rapidamente apesar da abundéancia de oxigénio ao seu redor.
Assim, todos os vertebrados que respiram ar possuem pulmoes.

De todos os grupos vertebrados, os anfibios sdo os que melhor
misturam a respiracdo no ar e na dgua. O proprio termo anfibio
(amphi = “ambos”; bio = “vida”) se refere ao fato de eles terem duas
formas de vida, uma adaptada a agua e outra a terra. Muitos anfi-
bios se deslocam do ambiente aquatico para o terrestre ao longo
de seu desenvolvimento e alguns sdo respiradores tanto de agua
quanto de ar quando adultos.

As branquias das larvas aquaticas de anfibios sdo ventiladas atra-
vés de sua movimentagdo para frente e para trds na dgua, como ocor-
re em salamandras que possuem branquias externas, ou a ventilacao
¢ acompanhada de bombeamento bucal, o que ocorre em branquias
que estdo em cavidades operculares, como nos sapos e nas ras.

Apds a metamorfose, surge um par de pulmodes nos anfibios
adultos. Esses pulmdes sdao um simples saco bem vascularizado.
As paredes internas dos pulmoes de rds e sapos sio comumen-
te mais desenvolvidas, ocorrendo padrdes elaborados de dobras e
septos, dando aos pulmdes uma aparéncia de colmeia. Entretanto,
eles ainda retém a sua estrutura basica em forma de saco.

Anfibios pulmonados enchem seus pulmdes através de pressao
bucofaringeal (Figura 2.9). Neste processo, o chdo da cavidade bu-
cal é abaixado, o que diminui a pressdo da cavidade bucal, fazendo
com que o ar entre nessa cavidade através das narinas ou da boca
(1). Entao, quando o chio da cavidade é levantado, com a boca fe-
chada e as narinas parcialmente fechadas por valvulas, o aumento
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da pressdo forga o ar a entrar nos pulmoes (2). O enchimento dos
pulmoes eleva a pressdo interna deles. O fechamento da glote apos
a inalacdo impede a saida de ar dos pulmdes, e um periodo de ap-
neia ocorre com os pulmdes inflados (3). As narinas estdo abertas
durante esse periodo de apneia, e 0 sapo normalmente bombeia ar
para dentro e para fora da cavidade bucal (4). Um efeito impor-
tante do bombeamento bucofaringeal entre as ventilacdes é que ela
retira residuos do ar exalado da cavidade bucal, dessa forma, no
proximo ciclo pulmonar a cavidade bucal sera preenchida pratica-
mente apenas com ar fresco.

Quando a glote ¢ aberta, o ar dos pulmdes ¢ exalado (5). A exa-
lagdo ¢ um resultado do reajuste elastico dos pulmoes expandidos
e também pode ser promovido pela contragio dos musculos das
paredes do pulmao e da parede corporal.

Os drgaos respiratorios nos anfibios

Branquias, pulmaoes e pele sao usados como 6rgados de troca gasosa em anfi-
bios. Em geral, eles trabalham em conjunto na troca gasosa, mas a importan-
cia desses 6rgaos na ventilacao dos anfibios muda com a ontogenia e a espé-
cie do animal. Os sapos, por exemplo, comecam suas vidas sem pulmoes e,
nesse periodo, a pele e as branquias sao igualmente responsaveis pelas trocas
de O, e CO,. Ap6s a metamorfose, o pulmao passa a ser funcional e assume a
maior parte da captura de O,. Entretanto, o pulmao do sapo nao elimina CO,.
Como as branquias sao perdidas na metamorfose, a pele aumenta seu papel
na eliminagdo de CO,. Dessa forma, em um sapo adulto, nos meses quentes,
0 pulmao é responsavel pela captura da maior parte de O,, e a pele é a maior
responsavel pela eliminacao de CO,; nos meses mais frios, a pele apresenta
maior captagao de O,

2.6.3 Répteis

Uma das adaptagdes dos répteis para evitar a dessecagao no
ambiente terrestre é a impermeabilizagdo do tegumento. O surgi-
mento dessa adaptacdo também restringiu a respiragdo cutanea.
Assim, o pulmio ¢ o principal érgdo responsavel pela troca ga-
sosa em répteis.

O pulmao reptiliano mais simples, como os de lagartos e co-
bras, possui uma estrutura em forma de saco com uma cavidade

$F¥vy

Figura 2.9 — Esquema da
ventilagdo de um sapo.

A seta vermelha indica o
movimento da cavidade
bucal, e a azul o movimento
do ar. (Adaptado de: <http://
www.biol.vt.edu>).
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central aberta e é chamado de unicavitario. Esse tipo de pulmao
tem grande perfusdo sanguinea apenas na parte anterior, enquan-
to que a extremidade posterior é como um baldo. Dessa forma,
grande parte das trocas de CO, e O, ocorre na regido anterior;
nessa regiao as paredes do pulmao formam uma estrutura em for-
ma de colmeia, aumentando a superficie de troca (A na equagao
de Fick). O ar entra na cavidade central e sai dela por ventilagao,
mas a troca gasosa entre a cavidade central e as profundezas das
paredes vascularizadas ocorre por difuséo.

Outros grupos de répteis possuem a cavidade do pulmao sub-
dividida em cavidades menores, formando um pulmio multica-
vitdrio, ou seja, um pulmio com varias camaras. Em relagdo ao
pulméo unicavitario, o pulmao multicavitario possui um aumento
da drea da superficie de troca gasosa, pois os septos entre as cé-
maras sao desenvolvidos em superficie de troca gasosa. Além dis-
so, uma novidade evolutiva encontrada nesse pulmao é um tubo
de cartilagem (bronquios), que percorre todo o comprimento dos
pulmdes e conduz o ar para dentro e para fora das cdmaras. O
pulmao multicavitario ocorre em crocodilos, tartarugas e alguns
lagartos ativos (Figura 2.10).

Em relacdo aos mecanismos ventilatorios, os pulmoes dos rép-
teis sdo cheios principalmente ou exclusivamente por sucgio, de-
vido a existéncia de uma caixa toracica, enquanto que nos anfibios,
nos quais ela é inexistente, o principal processo envolvido é a pres-
sao bucal. Nos répteis, o ar é direcionado para dentro dos pulmées
devido ao aumento do volume destes, o que cria uma pressao ne-
gativa nos pulmoes em relagdo a pressdo atmosférica. Os musculos
intercostais possuem um papel central nesse processo. Durante a
inalagdo, os musculos intercostais sdo ativados e contraidos, o que
expande a caixa toracica em um mecanismo chamado de bom-
ba de sucgio costal. Depois dos pulmoes estarem inflados, a glo-
te é fechada e os musculos inspiratoérios relaxam. O ar inalado é
mantido nos pulmées por vérios segundos ou minutos, enquanto
a cavidade bucal ¢ ventilada por bombeamento bucofaringeal. A
exalagdo ocorre seguida rapidamente por uma nova inalagéo.

Esse tipo de ventilagao representa uma grande transi¢do evolu-
tiva dos pulmées, pois liberou a cavidade bucal de uma das suas
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fungdes primitivas e permitiu com que se desenvolvesse em no-
vas dire¢des sem a responsabilidade ventilatoria. Apesar disso,
as coanas, oriundas das narinas, terminam mais anteriormente,
enquanto nos mamiferos elas se localizam mais posteriormente,
junto ao palato secunddrio (mole), o que permite a mastigagao
independente da ventilagéo.

\_/

Salamandra

Parabrénquios

Bronquio

Alvéolos

Ave Mamifero

Figura 2.10 — Pulmdes de anfibios (salamandra e rd), répteis (lagarto), aves e mamiferos.
(Adaptado de: HICKMAN JR.; ROBERTS; LARSON, 2004. 846 p).

2.6.4 Aves

Mamiferos e aves possuem os pulmoes mais complexos de todos
os animais. Seus pulmdes evoluiram independentemente e funcio-
nam através de principios diferentes. O sistema respiratorio das
aves ¢ unico entre os vertebrados atuais. As aves apresentam um
pulmao rigido que possui um fluxo continuo de ar. A manutengéo
desse fluxo de ar ocorre devido ao auxilio de estruturas respirato-
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rias que sdo exclusivas a esse grupo de vertebrados: os sacos aére-
os (Figura 2.11). Os sacos aéreos sdo sacos pouco vascularizados e,
essencialmente, nao realizam trocas gasosas. Eles estao associados
ao pulmio das aves na por¢éo anterior e posterior.

Saco cervical B
Pulmao

Saco interclavicular

Saco toracocranial

Saco toracocaudal

Saco abdominal

Figura 2.11 — Sacos aéreos que compdem o sistema respiratério das aves. (Adaptado de:
SCHMIDT-NIELSEN, 2002).

Em termos estruturais, o sistema respiratdrio das aves apresenta
outra diferenca em relacio aos demais vertebrados. Nas aves, as
ramifica¢des mais finas dos pulmées (conhecidas como parabro-
nquios) permitem a passagem continua e unidirecional de ar, en-
quanto que em outros vertebrados o ar precisa fluir para dentro e
para fora (ventilagao tidal).

Durante a inspiragao, os sacos aéreos sdo cheios (Figura 2.12 A).
O ar externo entra nos sacos aéreos posteriores e no pulmao, en-
quanto o ar que estava no pulmao se desloca para os sacos aéreos
anteriores. Na expiracao (Figura 2.12 B), os sacos aéreos sdo esva-
ziados. O ar dos sacos aéreos posteriores segue para o pulméio e o
dos sacos aéreos anteriores ¢ expelido pelas vias aéreas superiores.
Nesse processo, ocorre um fluxo continuo de ar fresco pelos para-
bronquios, inclusive durante a expiragdo. Como ja mencionado,
isso permite as aves uma taxa metabolica especifica média mais
elevada comparativamente aos demais vertebrados, e inclusive a
sua adaptag¢do em grandes altitudes.
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Figura 2.12 — Esquema de ventilacao das aves. O esquema (A) mostra o enchimento dos
sacos aéreos durante a inspiracao, e o esquema (B) demonstra o esvaziamento dos sacos
aéreos durante a expiragao. O fluxo de ar nos pulmdes permanece durante a inspiracao
e a expiracdo. (Adaptado de: < http://upload.wikimedia.org>).

A troca de gases ocorre em uma rede de finos capilares, chama-
dos de capilares aéreos, de fundo cego que se entrelagam com os
capilares sanguineos. Os fluxos de ar e de sangue caminham em
direcdes opostas, e os pares de capilares compoem um sistema de
trocas por contracorrente (Figura 2.6). Esse arranjo permite uma
eficiente troca gasosa. O fluxo de ar no sistema ventilatério das
aves ajuda a dissipar o calor gerado pelos altos niveis de ativida-
de muscular durante o voo. A dissipa¢do de calor nas aves ocorre
principalmente (cerca de 70%) pelas vias aéreas superiores através
da ofegacdo, e secundariamente (menos de 30%) através da evapo-
transpiragao da pele.

2.6.5 Mamiferos

A - Vias aéreas dos mamiferos

Os pulmdes dos mamiferos consistem de ramificagdes das vias
aéreas que terminam em um pequeno saco cego de paredes finas
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e bem vascularizadas denominado de alvéolo. No pulmao de um
humano adulto, as vias aéreas possuem 23 niveis de ramifica¢oes.
A traqueia bifurca e origina os bronquios, que entram nos pul-
moes e se ramificam em bronquiolos, que terminam em cerca de
300 milhoes de alvéolos (TA). O alvéolo é a principal superficie de
troca gasosa, e a area de troca gasosa formada por essas estruturas
em um pulmao de humano adulto é de 120 a 140 m?, o que corres-
ponde a mais do que o tamanho de uma quadra de ténis (98 m?).

A traqueia, os bronquios e os bronquiolos formam as vias aére-
as condutoras, onde ocorre pouca troca gasosa (1d). Os ultimos
bronquiolos das ramifica¢des, os dutos alveolares e os sacos alveo-
lares formam as vias aéreas respiratdrias, onde a maioria da troca
gasosa entre ar e sangue ocorre. A parede das vias aéreas respira-
torias possui grande suprimento de capilares sanguineos e é com-
posta de tecido epitelial fino e com células achatadas (Figura 2.13).

Traqueia

Bronquio

Pulmoes

Bronquiolos

Alvéolo

Diafragma

Figura 2.13 — Vias aéreas de humanos. (Adaptado de: <http://www.oup.co.uk>).
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Nos alvéolos, o ar que realiza troca gasosa com o sangue possui
uma composicdo diferente da composi¢do do ar atmosférico. Isso
ocorre porque os pulmdes nunca sdo completamente esvaziados
entre as ventilagdes. Dessa forma, o ar fresco que entra nos pul-
moes apds a inspiragdo se mistura com o ar que ja estava ali, assim,
nos pulmdes, a pressao parcial de O, é inferior e de CO, é superior
as pressoes parciais desses gases na atmosfera.

Além disso, a terminagdo em fundo cego dos alvéolos faz com
que o gas que ocupa a parte final das vias aéreas respiratdrias em
mamiferos fique imével. Durante a inalagao, correntes convectivas
levam o ar atmosférico rapidamente através da traqueia e dos bro-
nquios. Entretanto, a medida que o ar penetra mais profundamen-
te no pulmaio, sua velocidade diminui, e 0 movimento de ar por
convec¢do acaba antes de atingir os sacos alveolares. Quando o ar
fresco se torna imovel nas vias aéreas, o O2 eo CO2 sdo transpor-
tados através da difusdao. A camada de gas imovel é muito fina (| d)
e, desse modo, a difusdo ocorre em uma velocidade suficiente para
que a troca de O, e CO, entre ar e sangue seja adequada.

B - Mecanismo ventilatorio

A caixa tordcica e o pulmdo formam um sistema elastico em
mamiferos. Quando ndo ha nenhuma forca sobre esse sistema, ele
possui um volume de relaxamento. Os pulmoes e o térax estdo
em seu estado relaxado apos a exalagdo em repouso. Para sair do
volume de relaxamento, é necessario que se faca for¢ca muscular.
Em humanos, o volume de relaxamento dos pulmdes, medido
como o volume de gas no pulmao durante o relaxamento, é cerca
de 2.400 mL.

Diferentemente dos outros vertebrados pulmonados, os mami-
feros possuem um diafragma verdadeiro: uma camada de tecido
muscular e tecidos conectivos que separa completamente as cavi-
dades tordcicas e abdominais. A a¢do do diafragma é a principal
forca para a inalagdo nos mamiferos. A contra¢do do diafragma
tende a achatd-lo, fazendo com que ele se direcione do térax para o
abdome. Esse movimento aumenta o volume da cavidade toracica,
resultando na expansdo dos pulmdes e no influxo de ar por sucgio.
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A inalagio de mamiferos em repouso é ativa, ou seja, requer
esforco muscular. Durante a inalagdo, os pulmdes sido expandidos
mais do que o volume de relaxamento pela contrag¢ao do diafrag-
ma, musculos intercostais externos e musculos intercostais ante-
riores internos. A exala¢ido em repouso ¢ principalmente passiva,
o que significa que nao requer esfor¢o muscular. Quando a contra-
¢do dos musculos inspiratorios para, no final da inala¢do, o volume
do pulmio retorna elasticamente para seu estado de equilibrio, o
volume de relaxamento (Figura 2.14).

Inalacéo Exalagdo

Musculos Musculos
intercostai intercostais
Costelas

Pulmoes

Diafragma

- -——— -~

Contra¢do do

diafragma > Relaxamento

do diafragma

Figura 2.14 — Mecanismo respiratério de inalagdo e exalacdo de ar em humanos.
(Adaptado de: <http://www.acepittapan.com>).

Quando um mamifero se exercita, ndo altera apenas o volume
de ar inalado, mas também a frequéncia ventilatoria. Assim, du-
rante atividade fisica, atividades musculares adicionais sdo reque-
ridas para aumentar as mudangas do volume do pulmao, durante
a inspiragao e expiragao.

2.6.6 Insetos

No ambiente terrestre, onde a agua é, em geral, um fator limi-
tante para os organismos, conciliar ventilacao e equilibrio hidrico
pode ser um grande desafio, ja que as condi¢des que favorecem a



Fisiologia Animal Comparada

captura de oxigénio também favorecem a perda
de agua.

Os insetos sdo adaptados para reduzir ao ma-
ximo a perda de dgua e, para isso, possuem um
corpo revestido por uma cuticula espessa que

inviabiliza a troca gasosa, além da dessecacdo. Espirdculo
Esses animais possuem uma estratégia muito Tubotragueal
interessante para realizarem as trocas gasosas. Tubo traqueal 0
A ventilacdo deles ocorre através de sistemas Traquéola . é ZEspirécqu
traqueais, que representam um sistema simples
co

e direto de troca gasosa, pois conduzem direta-
mente o O, para os tecidos e o0 CO, na diregao
oposta (Figura 2.15).

Os sistemas traqueais consistem em um siste-
ma ramificado de tubos, ou traqueias, que se es-
tendem por todas as partes do corpo. Esse sistema
se ramifica e se divide até formar estruturas com a espessura de 1 um,
que sdo denominadas de traquéolas. As traquéolas sao preenchidas
por fluido que penetra nas membranas plasmaticas das células do
animal, fazendo contato direto com a membrana mitocondrial. Essa
estrutura permite que o oxigénio seja conduzido na fase gasosa, o
que é mais rapido do que se o gas difundisse em um meio liquido
(como a hemolinfa e o citosol). Além de proteger da desseca¢ao, o
controle da abertura dos espiraculos impede uma condi¢ao chama-
da de estresse oxidativo, que ocorreria caso houvesse um continuo
fornecimento de oxigénio aos tecidos e mitocondrias dos insetos.

O ar entra no sistema traqueal através de aberturas em forma de
valvulas, denominadas espiraculos. Quando o espiraculo é aberto,
o O, entra diretamente na célula através das traquéolas e o CO,
difunde para o exterior. Uma vez que a célula possui um duto di-
reto para o exterior que realiza as trocas gasosas, a respiragdo dos
insetos é independente do sistema circulatério.

Os insetos aqudticos desenvolveram diversas estratégias para
manter a ventilagdo aérea mesmo quando seus corpos estdo sub-
mersos. Alguns o fazem por meio de espirdculos, localizados na
parte posterior do corpo e que entram em contato com o ar atmos-

2

Figura 2.15 — Sistema traqueal
de insetos. (Adaptado de:
<http://163.16.28.248/bio/
activelearner/44/images/
ch44c3.jpg>).
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férico. O ar incorporado nas traqueias serve de reservatério duran-
te os mergulhos dos animais. As larvas de mosquito se valem deste
sistema, que tem a limita¢do proporcionada pelo aumento da flutu-
acdo promovida pelo volume de ar que pode ser armazenado. Ou-
tros insetos armazenam ar do lado externo do corpo, auxiliados por
pelos hidrofébicos ou por superficies impermeaveis. E o caso do
besouro do género Dysticus, que mantém grande quantidade de ar
sob as asas, que passam para as traqueias quando os espiraculos se
abrem quando submersos. Um sistema que também mantém uma
reserva de ar externo, mas entre uma camada extremamente densa
de pelos hidrofébicos, o plastrao, permite que o inseto permaneca
submerso por tempo indeterminado. Isso se deve ao fato da fina
camada de ar entre os pelos ndo ser compressivel, e realizar troca
gasosa com a massa de agua ao redor. Essas e outras especializagdes
garantem uma respiragdo aérea, mesmo quando o animal esta sub-
merso, uma vez que a respiracio em ambiente aéreo é expressiva-
mente mais favoravel, como pode ser verificado na Tabela 2.1.

2.7 Adaptacoes na ventilacao

2.7.1 Controle da ventilagcao

Os animais precisam ser capazes de adaptar a ventilacao dos
érgdos ventilatdrios de acordo com a demanda de O,. Ou seja, se
a demanda de oxigénio aumentar, a ventilacdo deve aumentar de
modo compativel e, se a concentragdo de O, do meio diminuir,
devera haver uma compensagio através do aumento da ventilagao
ou da absor¢do de oxigénio.

Os animais de ventilagdo aqudtica obrigatoria sdo sensiveis as
variagoes de oxigénio na agua, e os animais de ventilacdo aérea sdo
muito mais sensiveis as altera¢oes do didéxido de carbono.

A regulacdo da taxa ventilatdria pelo diéxido de carbono nos
animais respiradores de ar ocorre porque, em condi¢des normais,
o oxigénio arterial ndo cai a niveis suficientes para estimular os
seus receptores. Além disso, uma pequena diminui¢do na concen-
tragdo de oxigénio nio causa nenhum efeito fisioldgico extremo,
mas uma altera¢do de didxido de carbono de 4 para 5% constitui
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um aumento de 25% do acido carbdnico no sangue, o que afeta
significativamente o equilibrio dcido-base do organismo.

O centro respiratdrio, localizado no sistema nervoso central,
é sensivel ao aumento do diéxido de carbono ou ao aumento da
acidez no liquido cerebrospinal, e um aumento da pressao parcial
de CO, no sangue faz com que o diéxido de carbono difunda-se
rapidamente do sangue para o liquido cerebroespinhal e estimule
a intensidade e a taxa ventilatoria.

Para a maioria dos animais aquaticos, o principal estimulo da
ventilagdo é a falta de oxigénio. Isso ocorre em crusticeos, polvos,
peixes e varios outros grupos animais de ventilagdo aquatica obri-
gatoria. A tensdo de didxido de carbono na agua é quase sempre
baixa e, devido a alta solubilidade de diéxido de carbono na agua,
os animais aquaticos nao tém como desenvolver uma tenséo inter-
na deste gas suficientemente alta para ser detectado pelo controle
ventilatdrio. Se esses animais dependessem de diéxido de carbono
para estimulo ventilatério, ndo seria possivel assegurar um supri-
mento adequado de oxigénio.

2.7.2 Pigmentos respiratorios

A solubilidade do oxigénio no sangue é muito pequena e nao se-
ria suficiente para suprir a demanda metabdlica desse gas na maio-
ria dos animais. Por exemplo, apenas cerca de 1% do oxigénio ne-
cessario a um ser humano pode ser transportado na forma soluvel.

O transporte de gases respiratdrios apenas em solu¢ao pelos flui-
dos corpdreos ¢ realizado em alguns invertebrados que possuem
baixas taxas metabolicas, em alguns peixes antarticos da familia
Channichthyidae (“ice-fish” sem hemoglobina) e uma espécie de
acard (familia Cichlidae) amazonico, entre outros. Como compen-
sac¢do, os peixes antarticos mencionados possuem um miocardio
cerca de cinco vezes maior do que a média dos peixes, e o acara
citado tem a taxa metabolica muito baixa e na maior parte do dia
encontra-se em estado de torpor.

Nos animais com taxas metabolicas mais altas, existem pigmen-
tos respiratorios com alta afinidade por oxigénio, que auxiliam
o transporte de gases pelo corpo. Em muitos invertebrados e em
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tém ferro e que esta presente em quase
todos os vertebrados (excecOes ante-
riormente mencionadas) e em alguns
invertebrados. Cada molécula de he-
moglobina possui um grupo heme, um
composto que contém ferro e que con-

globina que se associa de maneira reversivel ao oxigénio através do fere ao sangue a cor vermelha. A porgao

grupo heme. (Adaptado de: <http://medicalimages.allrefer.com>).
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hemoglobina.
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heme da hemoglobina tem uma alta
afinidade pelo oxigénio (Figura 2.16).
Uma caracteristica importante dos pigmentos respiratorios é que
eles possuem afinidade reversivel pelo oxigénio, ou seja, a hemo-
globina se dissocia do oxigénio quando ha baixa pressdo parcial
desse gas. Assim, quando a concentragio de oxigénio ¢ alta, como
ocorre nos capilares dos alvéolos pulmonares, a hemoglobina fica
carregada de oxigénio. Nos tecidos onde a pressdo parcial de oxi-
génio predominante ¢ baixa, a hemoglobina libera as reservas de
oxigénio estocado.

Artrépodes e moluscos contém hemocianina como pigmento
respiratdrio. Esse pigmento contém cobre, e ndo ferro. Os atomos
de cobre se ligam direto na proteina, sem a existéncia de um grupo
prostético. A presenca do cobre no pigmento respiratorio desses

animais confere cor azulada a hemolinfa.

2.7.3 Adaptacao para respiracao em altitudes

Normalmente, a maioria das aves ndo voa acima de 500 m. En-
tretanto, algumas aves tém como habitat ambientes com elevada
altitude e outras atingem alturas superiores a 3.000 m durante a
migracdo. As aves podem voar em altitudes em que seria impossi-
vel para um mamifero respirar.
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Do ponto de vista ventilatorio, a principal dificuldade encon-
trada nessas altitudes ¢ a baixa pressdo atmosfera, que gera uma
reducdo da pressao parcial de O, . Além disso, ocorre a diminuigao
da difusdo dos gases devido as baixas temperaturas.

As aves possuem diversas caracteristicas que as possibilitam ha-
bitar esses ambientes sem enfrentarem grandes problemas. Uma
delas é o arranjo tubular da estrutura de troca gasosa no pulmao,
que permite um fluxo continuo de ar fresco, mesmo durante a ex-
piragdo; que é muito diferente dos alvéolos esféricos dos mamife-
ros, que ndo permite a troca completa de ar (Figura 2.17). Outra
caracteristica é que a hemoglobina das aves apresenta uma alta afi-
nidade por oxigénio. Além disso, a troca gasosa nas aves ¢ otimiza-
da por uma alta razao de volume de pulmao/sangue, multiplas tro-
cas gasosas por inspiracdo, alta superficie de area de troca gasosa e
pequena espessura na membrana de troca gasosa.

O resultado dessas adaptagdes é que o sangue que deixa o pul-
mdo pode ter a mesma pressdo parcial de O, que o ar inspirado,
indicando que a captura de oxigénio nas aves nao ¢ limitada pelo
sistema pulmonar.

Aves que habitam grandes altitudes demonstram mais algumas
adaptagdes anatomicas e fisioldgicas na captura de oxigénio. Por
exemplo, aves de grandes altitudes possuem as fibras musculares
irrigadas por mais capilares sanguineos do que as aves de baixa
altitude. Além disso, as aves de grandes altitudes possuem he-
moglobina com ainda maior afinidade pelo oxigénio. Todas essas
adaptagdes somadas permitem a sobrevivéncia desses animais em
ambientes com baixa pressao parcial de oxigénio, o que demonstra
que as aves sdo mais eficientes que os mamiferos na oxigena¢ao de
seu sangue em grandes altitudes.

2.7.4 Adaptacao para o mergulho

Mamiferos aquaticos desenvolveram caracteristicas fisioldgicas
unicas que os permitem passar a vida inteira na agua. A capaci-
dade de permanecer submerso por longos periodos de tempo e

mergulhar surpreendentes profundidades, as vezes mais de 1.000
m, sao alcancados através da cooperagdo dos diversos sistemas

»

Alvéolo

3

Parabronquio

Figura 2.17 — Fluxo de ar
no alvéolo dos mamiferos e
no parabronquio das aves.
(Adaptado de: SCHMIDT-
NIELSEN, 2002).

O cachalote, por exemplo,
pode ficar até 2 horas sem
ventilar, ou seja, em apneia!
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que se tornaram especializados para lidar com os obstaculos da
vida na dgua.

Em relacdo aos processos ventilatorios, uma das adaptagdes é
o aumento da quantidade de oxigénio armazenado no sangue e
no musculo esquelético. Por exemplo, a foca possui cerca de 35 kg
de massa corporal e apenas 5% de seu oxigénio em seus pulmoes
e mantém os 70% restantes circulando no sangue. Os seres hu-
manos, com massa corporal por volta de 70 kg, s sdo capazes de
manter 51% do oxigénio na circula¢do sanguinea, enquanto 36%
do oxigénio sdo armazenados nos pulmaes.

Contrariamente ao que seria esperado, o volume pulmonar
desses animais é, proporcionalmente, cerca de um ter¢o do vo-
lume de mamiferos terrestres. No entanto, esses animais podem
trocar de 80 a 85% do ar em um ciclo ventilatério, enquanto que
um humano troca apenas 15% do ar. Além disso, as células verme-
lhas do sangue sdo maiores que as de humanos e ha mais células
sanguineas vermelhas por unidade de sangue, ou seja, ocorre um
aumento no numero de eritrécitos e no hematdcrito dos animais
mergulhadores.

Mamiferos marinhos também possuem maior concentragio de
mioglobina em seus musculos. A mioglobina é uma proteina que

armazena oxigénio nos musculos. A concentra¢do de mioglobina
nos musculos de uma baleia é 10 vezes maior do que em animais
terrestres; dessa forma, o musculo de cetdceos é mais escuro (tende
ao roxo) e pode armazenar uma maior quantidade de oxigénio.
Além disso, esses animais possuem um reflexo de mergulho, simi-
larmente ao que ocorre no neonato humano, que causa a diminui-
¢do da frequéncia cardiaca e a constri¢iao de artérias periféricas.
Assim, ha um redirecionamento do sangue oxigenado para 6rgaos
vitais, como cérebro, coragio e glandula suprarrenal e retina. Os
musculos desses animais entram em trabalho anaerobico antes do
oxigénio estocado nas mioglobinas, acaba constituindo uma re-
serva para os drgaos vitais. Similarmente, quando humanos exe-
cutam exercicios intensos, o acido latico é produzido. Entretanto,
mamiferos marinhos possuem grande tolerancia ao acido latico
e seu musculo pode trabalhar anaerobicamente por longos perio-
dos. Animais marinhos também possuem maior tolerancia ao au-
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mento do CO,. Devido a essa tolerdncia, os mamiferos marinhos
podem ficar mergulhados enquanto seu oxigénio é consumido.

Mamiferos mergulhadores possuem defesas antioxidantes au-
mentadas, comparativamente as espécies terrestres, para atenuar
o chamado estresse oxidativo, isto é, grande geragdo de espécies
reativas de oxigénio associado a oscilagdes de disponibilidade e
consumo de oxigénio nos tecidos.

Resumo

A ventilagido é o processo de trocas gasosas que acontece nos
seres vivos, em que ocorre a absor¢ao de oxigénio e a liberagao de
diéxido de carbono. A captura e a perda de gas pelos animais ocor-
rem por difusdo, e a maioria dos animais de grande porte e massa
corpdrea possui 6rgaos especializados na troca gasosa. Esses or-
gaos sdo caracterizados por apresentarem um tecido fino e pos-
suir extensivos padrdes de invaginacdes (pulmoes) ou evaginagoes
(brdnquias), que aumentam imensamente a area de superficie para
as trocas gasosas. A area e a espessura do epitélio de troca gasosa
desempenham uma grande influéncia na velocidade de aquisi¢do
de O,. A relagdo entre 4rea, espessura e difusdo de um determi-
nando gas ¢ estabelecida pela Lei de Fick. De acordo com essa lei,
a velocidade do coeficiente de difusdo de um gas aumenta com a
area (A) e com uma maior diferenca de concentragdo do gas (Ac)
entre as duas membranas, e o coeficiente de difusdo do gas dimi-
nui com a espessura (d).

O termo pressao parcial de gas ¢ utilizado no estudo de gases e se
refere a fragdo do gas que esta realmente disponivel para a difusao.
No ambiente aqudtico, a concentragdo de um gas também depende
de sua solubilidade. A ventilagdo ¢ o processo biolégico de desloca-
mento do meio (aéreo ou aquatico) até a membrana de troca. Esse
processo esta relacionado com a eficiéncia de troca gasosa.

Os peixes adultos de maior massa corpérea ventilam através de
suas branquias com uma ventila¢do unidirecional contracorrente.
A maioria utiliza a bomba de pressdo bucal e a bomba de succ¢ao
opercular para movimentar a dgua da boca para o opérculo, pas-
sando através das branquias.
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Os anfibios comecam a vida com respiracao cutinea e bran-
quial. Apos a metamorfose, a maioria desenvolve pulmoes, que
passam a ser responsaveis pelas trocas gasosas. O pulméo dos an-
tibios é um saco vascularizado, e a ventilagao dos pulmoes ¢é feita
por pressao bucofaringeal.

Os répteis possuem pulmoes que podem ser unicavitarios ou
multicavitarios, e este ultimo apresenta uma superficie de troca ga-
sosa maior. A ventilagdo nos répteis ocorre através do movimento
de musculos intercostais que formam uma bomba de sucgdo cos-
tal, enquanto nos crocodilianos o musculo diafragmatico utiliza o
tigado como émbolo para otimizar a ventilagdo pulmonar.

As aves possuem o sistema ventilatério mais eficiente de todos
os vertebrados. Os pulmoes parabronquiais permitem uma venti-
lagdo unidirecional. Acoplado aos pulmdes existem sacos aéreos,
que atuam juntamente com os pulmoées para gerar um fluxo de
ar continuo nos pulmoes. A alta eficiéncia do sistema respiratdrio
das aves permite que elas voem em elevadas altitudes mantendo
altas taxas metabdlicas especificas.

Os mamiferos possuem um pulmaéo altamente ramificado, que
termina em uma estrutura vascularizada com fundo cego, deno-
minada alvéolo. Os mamiferos tém um diafragma verdadeiro, que
se contrai durante a inspiragdo. Com a contragdo do diafragma,
ocorre uma dilatagdo da cavidade toracica e do pulmao, gerando
uma pressao negativa que causa a entrada de ar nos pulmdes. A
ventilacdo dos insetos ocorre através de sistemas traqueais. Nes-
ses sistemas, o O, em fase gasosa ¢ conduzido diretamente para
as células e o0 CO, na diregdo oposta, dissociado do sistema circu-
latério e com um coeficiente difusional (milhares de vezes) maior
seletivamente a fase liquida (sangue e linfa), proporcionando taxas
metabolicas muito elevadas.

A maioria dos animais possui pigmentos respiratérios com alta
afinidade por oxigénio que auxiliam o transporte de gases pelo
corpo. Mamiferos mergulhadores possuem adaptagdes para tole-
rar mais tempo sem ventilar (em apneia), isso inclui maior volume
sanguineo, maior quantidade de mioglobina nos musculos e de
hemacias e hemoglobina no sangue.
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Circulacao

O objetivo do capitulo é abordar os sistemas de distribui-
¢do de nutrientes nos organismos macroscopicos pela circu-
lagcdo nos vertebrados e invertebrados em seus componentes
e suas caracteristicas (coragdo, vasos, pressdo arterial), com-
parando-os nos diferentes taxa.







3.1 Introducgao

A circulagdo pode ser definida, de uma forma geral, como o
fluxo ou a convecgao de um fluido corporal (sangue) através de
um sistema de vasos tubulares ou outras passagens que levam este
fluido a todas as partes do corpo. Do ponto de vista funcional, a
circulagdo é o fluxo do fluido impelido por pressdo, que rapida-
mente transporta O,, CO,, nutrientes, residuos organicos, hormo-
nios, agentes do sistema imune, calor e outros elementos.

O principal beneficio da circulagdo é proporcionar o transporte
rapido de grande volume de massa liquida, processo que denomi-
namos de transporte por fluxo de massa. A difusdo em solucdes
aquosas ¢é relativamente lenta para transportar elementos a distan-
cias maiores que 1 mm. Portanto, apenas animais muito peque-
nos, como os 80% da fauna marinha, podem depender da difusao
como seu unico meio de transporte interno. O transporte convec-

Pelo deslocamento . , . . . - . . .
macroscdpico de matéria. - tivo é muito mais rapido do que a difusdo e, por isso, animais com

dimensoes superiores a 1 mm geralmente dependem da circulagao
do sangue para que os elementos necessarios ao metabolismo che-
guem de um lugar ao outro do corpo a tempo de desempenhar sua

fun¢ao adequadamente.

O sistema circulatério também ¢ importante na termorregula-
¢do, na locomogao e em comportamentos relacionados a agressao,
a dominancia e ao acasalamento. A pressio sanguinea pode ter
uma funcdo hidraulica (como esqueleto hidrostatico) e participa
na formacdo da urina e no enrijecimento de tecidos eréteis (duran-
te o ato sexual, por exemplo).
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O sistema circulatorio é constituido por uma ou mais bombas
e canais elasticos por onde o sangue flui. A bomba (ou coragéo) é
circundada por musculos que, ao se contrairem, provocam uma
redugdo de volume e impulsionam o fluido. A existéncia de val-
vulas na bomba e nos vasos garante que o sangue nao seguira em
fluxo contrario, permitindo que grandes veias possam bombear o
sangue de forma eficiente, até mesmo contra a for¢a da gravida-
de, como acontece nas pernas. Os canais do sistema circulatério
podem ser interrompidos ou ndo, caracterizando sistemas abertos
ou fechados. Na circulagiao fechada, caracteristica de vertebra-
dos, cefalédpodes, anelideos e equinodermos, o sangue circula pelo
corpo sempre dentro dos vasos sanguineos e retorna ao coragio
para o bombeamento, constituindo um sistema de alta pressao.
Na circulagido aberta, caracteristica de grande parte dos artrépo-
des, moluscos ndo cefalépodes e tunicados, os vasos sdo secciona-
dos ou inexistentes e o sangue, também chamado de hemolinfa,
flui em baixa pressao entre os tecidos antes de retornar para o(s)
coracao(des), se existente(s).

3.2 Coracgao

Alguns animais possuem um coragdo bastante simples, com ape-
nas uma camara, praticamente um tubo ou saco muscular; outros
possuem um cora¢do mais desenvolvido, com quatro camaras (os
mamiferos, por exemplo). Ha animais que ndo possuem cora¢ao,
como os anelideos, nos quais a circula¢do é baseada em contragdes
peristalticas dos vasos sanguineos; e animais que possuem cora-
¢des auxiliares, para ajudar o coragdo principal no bombeamento
de sangue, como ocorre na base das antenas e asas dos insetos. O
tecido muscular do coragdo é chamado miocardio.

O cora¢do humano, similar ao de outros mamiferos e aves, é
bastante desenvolvido e um bom exemplo para estudo. Ele é cons-
tituido de dois atrios e dois ventriculos (atrio e ventriculo direito e
atrio e ventriculo esquerdo). O sangue ¢ bombeado do ventriculo
esquerdo para a aorta, que se divide formando artérias responsa-
veis pelo transporte de sangue oxigenado para todo o corpo, exceto



para os pulmdes. Das artérias, o sangue vai para os capilares e dos

capilares para as veias. As veias confluem formando veias de maior
calibre, que levam o sangue de volta ao coragdo, desembocando no
atrio direito através da veia cava. Essa é a chamada circulac¢ao sis-
témica. Do atrio direito o sangue passa para o ventriculo direito,
que o bombeia para a artéria pulmonar. Essa artéria leva o sangue
venoso aos pulmoes, onde o sangue é oxigenado, retornando pelas
veias pulmonares para o atrio esquerdo, constituindo a circula¢dao
pulmonar. O sangue passa do éatrio esquerdo para o ventriculo
esquerdo, retornando para a circulagio sistémica.

Ha também a circulagdo portal, ou sistema porta, em que um
6rgdo recebe o sangue venoso de outro érgao (dispostos em série).
Um exemplo € o sistema porta hepatico proveniente da circulagiao
intestinal e esplénica e que constitui 75% do sangue que banha o
tigado. Assim, os nutrientes absorvidos pelo sistema gastrointesti-
nal sdo conduzidos diretamente para o figado, capaz de lidar com
toxinas presentes nos alimentos antes que elas entrem em contato
com outros tecidos e de transformar os nutrientes para armaze-
namento, quando necessario. Também existem sistemas porta nos
rins de peixes e no cérebro dos vertebrados.

3.3 Batimento cardiaco e débito cardiaco

O batimento cardiaco é composto de dois movimentos: sistole
(contracdo) e diastole (relaxamento). A sistole atrial acontece du-
rante a diastole ventricular. Quando o musculo cardiaco relaxa, os
ventriculos se enchem de sangue. Durante a contragio, uma parte
do sangue ¢ ejetada nas artérias. A contragdo ocorre em dois esta-
gios: primeiro, os atrios esquerdo e direito se contraem. Ap6s um
retardo de 50 a 150 ms, os ventriculos esquerdo e direito comegcam
a se contrair. A contragdo ventricular faz com que o sangue do
ventriculo esquerdo seja ejetado para a aorta e o sangue do ven-
triculo direito para a artéria pulmonar. Apds a eje¢do ventricular,
o coragao relaxa e os ventriculos comecam a se encher novamen-
te. O mecanismo marca-passo que comanda esses batimentos é
constituido por um nddulo sinoatrial dominante e outro nédulo
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atrioventricular. O Feixe de Hiss e as Fibras de Purkinje garantem,
junto com os sincicios, a rapida propagacdo dos comandos oriun-
dos dos nédulos.

A frequéncia dos batimentos cardiacos é expressa pelo nimero
de batimentos cardiacos por minuto. Para um homem adulto em
repouso, a frequéncia de pulsagido é de 70 batimentos/min. Duran-
te o exercicio, a pulsagdo aumenta até cerca de 3 vezes.

A frequéncia cardiaca é inversamente proporcional ao tamanho
corporeo. Um elefante de 3.000 kg tem uma taxa de pulsa¢do no
repouso de 25 batimentos por minuto, um mussaranho de 3 g tem
uma frequéncia de pulsagdo em repouso acima de 600 e o colibri
de até 2 gramas em atividade de forrageamento, até 1.200 batimen-
tos por minuto.

Um parametro importante para a boa irrigacdo sanguinea é o
volume de sangue bombeado pelo corag¢ao por unidade de tempo,
que recebe a denominagdo de débito cardiaco. Em aves e mamife-
ros, o termo débito cardiaco refere-se especificamente a saida de
sangue do ventriculo esquerdo para a aorta. O débito cardiaco Q.
(mL/minuto) é o produto da frequéncia cardiaca f (batimentos/
minuto) e do volume sistélico V,o volume sanguineo bombeado
em uma contra¢io (mL/batimento):

Q=fxV

3.4 Oxigenacao do miocardio

O miocardio realiza trabalho muito vigoroso e, por isso, suas
células dependem de um constante suprimento de oxigénio. Na
maioria dos vertebrados, o miocardio estd em segundo lugar de
prioridade no catabolismo anaerébico e na exigéncia de O, e o
cérebro ocupa o primeiro lugar.

Em aves e mamiferos, o sangue que passa no limen ventricular
nao flui para as células do miocardio, portanto essas células nao
podem ser oxigenadas dessa forma. Para isso, existe a chamada
circulagao corondria (Figura 3.2a). As artérias corondrias se ra-



mificam a partir da aorta, levando sangue oxigenado para as cé-

lulas do miocardio; as veias corondrias recolhem o sangue venoso,
levando-o diretamente para o atrio direito. Se uma dessas artérias
¢ bloqueada, a parte do miocardio “alimentada” por ela se deterio-
ra rapidamente, devido 4 falta de O,. E por isso que a oclusdo das
artérias corondrias, ou infarto, é tao perigosa.

Nos peixes teledsteos, anfibios e alguns répteis, o miocardio ¢é
esponjoso e o sangue que passa pelo ventriculo flui pelos espa-
¢os do tecido esponjoso, levando O, para as células do miocérdio
(Figura 3.2b). Esse sangue, porém, ndo ¢ tdo oxigenado como o
da circulagido corondria, que nesses animais é ausente ou pouco
desenvolvida.

Em alguns peixes, como nos salmdes, atuns e tubardes, assim
como em alguns anfibios e répteis, o miocardio ¢ formado por
uma camada externa de células musculares compactas que circun-
da uma camada esponjosa (Figura 3.2¢c). Nesse caso, um sistema de
vasos corondrios fornece sangue oxigenado a camada muscular; a
camada esponjosa pode conter ramificagdes dos vasos coronarios
ou receber O, diretamente do sangue luminal.

Um dltimo tipo de sistema de oxigenagao do miocdrdio é encon-
trado no polvo. De acordo com pesquisas sobre o assunto, parte do
sangue luminal passa por um sistema de capilares que o transporta
pelo miocardio; esse sangue ¢ coletado por veias corondrias na su-
perficie do coragado (Figura 3.2d). O sangue recentemente oxigena-
do flui pelo limen do coragdo do polvo, permitindo que as células
do miocardio recebam um sangue rico em O..

O tamanho do coragdo tende a acompanhar a massa corporea.
Nos mamiferos, o coragdo aumenta com o aumento do tamanho
corpéreo, mantendo essa relagdo em pequenos e grandes animais.
Em uma curva de regressao, fica em torno de 0,98, um valor muito
préximo de 1,0, que corresponderia a uma proporg¢do exata com
relagdo a massa corporea. (Figura 3.1). Nas aves, a proporcionali-
dade é menor, e as aves de tamanho maior tendem a ter coragdes
menores. Enquanto um mamifero de 1 kg tem um coragdo com
massa de aproximadamente 8,2 gramas, uma ave tem o coragio
com aproximadamente 5,2 gramas.
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O célculo da massa cardiaca pode ser obtido pela multiplica-
¢do da massa corporal pelo fator de multiplicacdo caracteristico de
cada classe, a saber: mamiferos = 0,59; aves = 0,82; répteis = 0,51;
anfibios = 0,46.
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Figura 3.1 — O tamanho do coracao de mamiferos em relagdo ao tamanho corpéreo
corresponde a 0,6% da massa corporal em pequenos e grandes mamiferos. (Adaptado
de: SCHMIDT-NIELSEN, 2002. p. 100).

3.5 Atividade eletroquimica e contracao
muscular

A contragdo ritmica do coragao reflete a despolariza¢do ritmica
da membrana das células musculares cardiacas. As membranas das
células musculares sdo polarizadas eletroquimicamente e entdo se
despolarizam, possibilitando o inicio da contra¢ao. Em alguns ani-
mais, cada impulso eletroquimico para contragdo é originado nas
células musculares; o coragao desses animais é chamado miogé-



Figura 3.2 — Diferentes sistemas
de suprimento de O, para o
miocardio. (Adaptado de: HILL;
WYSE; ANDERSON, 2008).
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nico (“origem no musculo”). O cora¢do neurogénico, tipico da
maioria dos invertebrados como os insetos, é aquele onde o im-
pulso para contragdo se origina nos neurdnios. Em animais como
a lagosta, o coragdo possui células nervosas dispostas em ganglios
na superficie dorsal do coragdo, que originam as ondas de excita-
¢do para o batimento cardiaco.

Os coragoes dos vertebrados sio miogénicos. Na maioria dos
casos, eles sdo inervados, mas continuam a bater mesmo quando
todas as conexdes nervosas forem interrompidas.

As células do musculo cardiaco sdo eletricamente ligadas umas

as outras através das jungdes abertas (gap junctions). Quando um

Os discos intercalares sdo as
unibes entre as membranas de
células adjacentes, com baixa

potencial de agdo surge em uma unica célula muscular cardiaca,
ele é propagado ao longo de toda a extensdo daquela célula. Em

um pontoz de contato especializado com as células vizinhas, nos resisténcia a passagem de
. . cA s . ~ corrente eletroquimica entre
discos intercalares as correntes ionicas “pulam essas jungdes” e as colulas 9

iniciam potenciais de acdo nas células vizinhas. Como os poten-
ciais de a¢do cardiacos se propagam de célula para célula através
do tecido cardiaco, as células vizinhas se contraem em sincronia,
como uma unidade, e da mesma forma, todas relaxam em sincro-
nia. Portanto, o musculo cardiaco atua como um sincicio funcio-
nal (literalmente, “atua como uma unica célula”).

A maioria das células musculares cardiacas tem a propriedade
de permanecer estaveis durante o potencial de membrana em re-
pouso; essas células nunca formam potenciais de agdo por si pro-
prias. Entretanto, algumas células cardiacas especializadas tém a
propriedade de se despolarizar espontaneamente em dire¢ao ao
limiar para a formagao de potenciais de a¢ao. Quando isso acon-
tece, resulta em um batimento cardiaco. Essas células que podem
despolarizar espontaneamente sdo chamadas células-marcapasso.
Apenas uma célula-marcapasso, aquela que atinge o limiar primei-
ramente, inicia o batimento cardiaco. Nas aves e nos mamiferos, as
células-marcapasso que se despolarizam mais rapidamente estdo
localizadas no nédulo sinoatrial (SA), encontrado na parede do
atrio direito.

Uma vez formado, o potencial de agdo se propaga de célula para
célula, através dos atrios esquerdo e direito, promovendo as suas



contragdes. Os atrios e ventriculos sdo separados por uma camada

de tecido conjuntivo, cujas células ndo geram nem propagam po-

tencial de ag¢do. O potencial de agdo propaga-se para o ventriculo

através do nodulo atrioventricular (AV) e do feixe AV (Feixe de

Hiss mais Fibras de Purkinje), que proporcionam a tnica via de

conducdo dos potenciais de agdo dos atrios para os ventriculos, e o

faz muito lentamente, causando um retardo de 50 a 150 ms para o

potencial de agdo atingir os ventriculos (Figura 3.3).

Nodulo SA

Legendas

Desporalizado

D Né&o despolarizado

Nodulo AV

A despolarizacéo se inicia no
nédulo SA e se propaga pelo
musculo atrial. 9

Apesar de a despolarizacao se
propagar rapidamente pelo
musculo atrial, a propagacdo
pelo nédulo AV é lenta. Os atrios
despolarizados comec¢am a se
contrair.

[~

.

Quando o nédulo AV se
despolariza, a despolarizagdo se
espalha muito rapidamente nos
ventriculos. O musculo atrial

A quase simultanea despolarizacao
das células no miocardio ventricular
leva a uma contragdo ventricular
forcada.

comega a se repolarizar.

Figura 3.3 — A conducéo do potencial de acdo no coracdo de um mamifero.
(Adaptado de: HILL; WYSE; ANDERSON, 2008).
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3.6 Regulacao do coracao e estimulos externos

O coragdo esta sujeito ao controle hormonal, nervoso e intrin-
seco. Quando estamos assustados e o coragdo bate forte, os hor-
monios adrenalina e noradrenalina secretados pela medula da
glandula adrenal sao, em parte, responsaveis por essa estimula-
¢do do coragdo. Nao ha liberagdo de substincia desaceleradora
(acetilcolina) na circulagéo e, se houvesse, nao afetaria o coragio,
pois o sangue possui uma substancia que rapidamente hidrolisa a
acetilcolina.

Praticamente todos os tipos de cora¢ido sdo inervados por neu-
ronios que vém do sistema nervoso central, chamados neurdnios
regulatorios. Alguns desses neurdnios aumentam a atividade do
coragdo, outros inibem. O coragdo dos mamiferos é inervado pela
divisdo simpdtica do sistema nervoso autdbnomo, que acelera os
seus batimentos ou taquicardia, e pela divisdo parassimpatica, res-
ponsavel pela inibi¢ao de seus batimentos ou bradicardia. Impul-
sos simpaticos nas células do miocardio aumentam o débito cardi-
aco, enquanto que a a¢do de impulsos do parassimpético diminui
o débito cardiaco. Quando ha exercicio, a estimula¢ao simpatica
do coragio é aumentada.

Outro fendmeno, denominado Mecanismo de Frank-Starling,

A complacéncia do musculo
cardiaco tende a aumentar o
vigor da contragdo, ou seja,
quanto mais o miocdrdio

for distendido durante o
enchimento, maior serd a
for¢a de contragdo e maior
serd a quantidade de sangue
bombeada para a aorta.

explica o controle intrinseco do coragdo responsavel, juntamente
com a regulacdo do calibre dos vasos (ver adiante a Equagao de
Poiseuille) promovida pelas arteriolas, por cerca de 75% da des-
carga cardiaca.

3.7 Pressao sanguinea

A pressao sanguinea causada pelo coracdo ou pela atividade
muscular ¢ o principal fator que faz com que o sangue flua no sis-
tema vascular. Ela é expressa em kilopascais (kPa) ou milimetros
de mercurio (mmHg). A pressao sanguinea ¢ medida pelo valor
de pressdo exercida pelo sangue que excede a pressdo atmosfé-
rica. Se dizemos que a pressdo sanguinea de um animal ¢ de 75
mmHg, significa que a pressdo nesse ponto do corpo do animal é



75 mmHg maior do que a pressdo atmosférica do ambiente em que

ele se encontra.

A pressao varia de acordo com o ciclo cardiaco. A pressdo mais
alta obtida durante a contra¢ido do coragdo é chamada pressao
sistolica; a pressao mais baixa alcancada durante o relaxamento é
chamada de pressiao diastélica. Um adulto humano em repouso
possui uma pressao sistolica de aproximadamente 120 mmHg (na
aorta) e pressdo diastdlica de aproximadamente 75 mmHg. A Ta-
bela 3.1 mostra os valores na pressdo sanguinea e o débito cardiaco
de diferentes espécies.

Tabela 3.1 — Pressao sistolica e diastolica e débito cardiaco em

vertebrados — pressao sanguinea (mmHg)

Espécies Sistolica Diastdlica D?::E?;;.:;:; °
Humano (macho jovem
adulto) 120 75 80-90
com 70 Kg
Golfinho 150 121 47-105
Cavalo 171 103 150
Esquilo 139 99 313
Rato de laboratdrio 130 91 209
Tartaruga 25 10 57
Iguana 48 37 58
Sapo 32 21 20-30
Truta 45 33 18-37
Bagre 40 30 11
Tubarao 30 24 25

(Fonte: HILL; WYSE; ANDERSON, 2008. p. 624).

Além da pressdo produzida pelo batimento cardiaco, alteragdes
devido a pressdo hidrostatica também devem ser consideradas. A
pressdo hidrostatica é aquela causada por uma coluna vertical de
um fluido e que aumenta proporcionalmente ao aumento da altura
dessa coluna. Como os vasos sanguineos no corpo de um animal
formam colunas verticais de fluido (sangue), essas alteracdes de-
vem ser consideradas. Em uma coluna vertical de sangue, cada
13 cm de altura exerce aproximadamente 10 mmHg de pressao.
Em pontos do corpo abaixo do coragdo, a pressdo hidrostatica se
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soma a pressdo cardiaca; por isso, quando uma pessoa estd em pé,
a pressdo nas artérias das pernas é mais alta do que na aorta. Em
pontos acima do coragio, a pressdo arterial diminui a medida que
a altura aumenta (pois a coluna vertical de sangue sobre ela dimi-
nui); assim, nas artérias do pescoco e da cabega a pressdo diminui
aproximadamente 10 mmHg para cada 13 cm percorridos acima
do coragdo. Nas girafas, a pressao sanguinea medida na cabeca
¢ de aproximadamente 100 mmHg (Figura 3.4). Como a cabega
se encontra a aproximadamente dois metros acima do coragdo, a
pressao hidrostatica gerada pela coluna de sangue na artéria ca-
rotida é de 155 mmHg. Nesse caso, a pressao sistolica deve ser de
aproximadamente 255 mmHg. Sugere-se, porém, que o fluxo de
sangue para a cabeca seja facilitado por um sistema de sifoes. Ja
para as serpentes, a situagdo é inversa: como possuem a cabeca
no mesmo nivel do coragdo, ndo é necessario que haja alta pres-
sdo sanguinea para que o sangue chegue a cabega, o que, associa-
do a baixa taxa metabdlica especifica dos répteis, explica o fato
de grande parte das serpentes possuirem pressdo sanguinea mais
baixa do que mamiferos.

100 mm Hg

255 mm Hg
50 mm Hg

120 mm Hg

Figura 3.4 — A cabeca das girafas fica a aproximadamente 2 metros acima do nivel do
coracao de forma que para o sangue chegar a cabega é necessario uma alta pressao
sanguinea. Se uma pessoa fosse submetida a tamanha pressdo, isso poderia ser fatal.
(Adaptado de: SCHMIDT-NIELSEN, 2002).



3.8 Fluxo sanguineo

O sangue pode possuir trés formas de energia que afetam o seu
fluxo: 1) a pressdo causada pelo batimento cardiaco - ¢ uma forma
de energia potencial, que pode produzir movimento; 2) a energia
cinética do sangue — energia de movimento; 3) a energia potencial
devido ao campo gravitacional da Terra. A soma dessas trés formas
de energia ¢ chamada energia total do fluido. O fluxo sanguineo
sempre vai de onde a energia total do fluido é mais alta para onde
esta energia ¢ mais baixa.

Taxa de fluxo

Os fatores que determinam a taxa ou “velocidade” do fluido
(mL/minuto), de um extremo a outro de um tubo, sdo: a pressdo
na entrada do tubo (P,), a pressdo na saida do tubo (P,), o raio do
limen do tubo (r), o comprimento do tubo (1) e a viscosidade do
liquido (n). A férmula que relaciona esses fatores é chamada de
Equagio de Poiseuille:

Taxa de fluxo= (PP ).(7/8).(1/n).(r*/1) e pode ser simplificada
como:
Q= AP. mr/8.1n

Em que: AP ¢é a diferenca de pressdo de entrada e saida no vaso.

De acordo com a Equagéo de Poiseuille, aumentando a diferen-
¢a de pressdo nas extremidades do tubo, aumenta-se a taxa de flu-
xo0 neste tubo. Aumentando-se a viscosidade, diminui-se a taxa de
fluxo. Como a taxa de fluxo esta diretamente relacionada com a
quarta poténcia do raio do limen, esta taxa é extremamente sen-
sivel a mudancgas no tamanho do vaso. Com a redu¢do do raio do
tubo pela metade, mantendo-se constantes a pressdo e o compri-
mento do tubo, o fluxo sera reduzido para (¥2)* ou 1/16.

A Equagdo de Poiseuille foi derivada para aplicagdo em liquidos
simples como a agua fluindo por tubos de parede rigida. O sangue
ndo é um liquido simples, pois contém células em suspensio, e os
vasos sanguineos ndo possuem parede rigida. Ainda assim, a Equa-
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¢do de Poiseuille é um 6timo modelo aproximado para entender
como o sangue flui nos vasos sanguineos. A partir dessa equagéo é
possivel entender como os musculos da parede dos vasos alteram a
taxa de fluxo mudando o didmetro (2 x raio) do vaso por contri¢ao
ou dilatacdo.

Outra equagdo importante ¢

Taxa de fluxo = AP/R

Em que: AP ¢ a diferenca na pressdo entre os vasos de entrada
do sistema vascular e os vasos de saida; R é a resisténcia ao fluxo,
chamada de resisténcia vascular. Essa equagido diz que o fluxo au-
menta quando a diferenca de pressio aumenta, mas o fluxo dimi-
nui quando a resisténcia vascular aumenta.

3.9 Circulacao em aves e mamiferos

Aves e mamiferos possuem cora¢do com quatro cavidades e sis-
temas circulatérios muito parecidos. Conforme a Figura 3.5d, o
sangue com pouco O, que estd retornando dos tecidos entra no
lado direito do coragdo pelas grandes veias e ¢ bombeado pelo ven-
triculo direito para os pulmées, onde o O, é capturado e o CO, ¢é
liberado. O sangue oxigenado nos pulmdes, entdo, vai até o lado
esquerdo do coragdo e é bombeado pelo ventriculo esquerdo para a
aorta, que divide o fornecimento para todos os tecidos. Uma carac-
teristica importante desse plano circulatdrio é que os pulmades es-
tdo “em série” (Figura 3.5b) com os tecidos sistémicos, maximizan-
do, assim, a eficiéncia de suprimento de O, em um circuito de alta
pressao (circulagao sistémica separada da circula¢ao pulmonar, de
baixa pressao): todo o sangue bombeado do coragido para os teci-
dos foi recentemente oxigenado, contendo niveis maximos de O,

3.9.1 Vasos sanguineos

Existem muitos tipos de vasos nos diversos sistemas circulaté-
rios dos animais, mas os dos vertebrados sao os mais conhecidos
e sdo geralmente utilizados como modelo geral. Com exce¢do dos
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Figura 3.5 — Circulagao em vertebrados. (Adaptado de: WILLMER; STONE; JOHNSTON, 2004).
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capilares, todos os vasos sdao formados por trés camadas (Figura
3.6): mais externamente, hd a camada adventicia, contendo nervos
e podendo apresentar também pequenos vasos responsaveis pela
circulagdo na parede do vaso; no meio, hd uma camada com mus-
culatura lisa circular, inserida em uma matriz de elastina e fibras
colagenas. Internamente, hd uma camada de epitélio chamada de
endotélio vascular. As células do endotélio sio muitissimo im-
portantes: secretam substincias no sangue — como 6xido nitrico,
prostaciclina e prostaglandina I, - que afetam na contragdo e no
relaxamento da musculatura vascular, ajudando a controlar a co-
agulacdo. As células endoteliais por vezes sintetizam hormonios a
partir de precursores existentes no sangue. Além disso, essas célu-
las podem degradar hormonios (finalizando sua a¢do) e tém parti-
cipagdo na resposta imune.

Perda de sais
por difusao Endotélio Arteriola Capilar Vénula Veia

P~ @ G

10-25 mm 30-50um 8um 10-20 um 1-20 mm

Perda

Figura 3.6 — Secdo transversal dos vasos sanguineos de vertebrados. Artéria (musculatura lisa + elastina + colageno) / endotélio;
arteriola; capilar; vénula; veia. (Adaptado de: WILLMER; STONE; JOHNSTON, 2004).

Nessa estrutura geral, alguns tipos de vasos podem ser destaca-
dos. As artérias elasticas (por exemplo, artéria pulmonar, aorta e
artérias dos membros) possuem paredes com grandes quantidades
de elastina (seis vezes mais eldstica que a borracha) na camada me-
dial. Essas grandes artérias se expandem durante o esvaziamento
ventricular e depois retornam ao seu tamanho inicial, convertendo
o bombeamento intermitente do coracio em um fluxo continuo
para os vasos mais distais. Essas artérias também possuem uma
grande quantidade de colageno, fibras mais resistentes que a elas-
tina, que asseguram que os vasos ndo se distendam em excesso ao
ponto de causar aneurisma ou rompimento.



As artérias musculares sio menos importantes na suavizagao

do fluxo, mas sao inervadas pelo sistema autdbnomo e, por isso,
podem contrair. Como exemplo, temos as artérias cerebrais e co-
ronarias, menores do que as elasticas; elas possuem paredes espes-
sas para prevenir que nido cedam ou se dobrem. Em mamiferos
aquaticos mergulhadores (cetaceos e pinipedes), essas artérias se
contraem durante o mergulho para limitar o fornecimento de san-
gue para os membros e assegurar que o cérebro e o coragdo sejam
bem oxigenados.

De todos os vasos, as arteriolas possuem as paredes mais es-
pessas em relacdo ao raio do limen. As grandes arteriolas sdo ri-
camente inervadas por neurdnios vasoconstritores, e as pequenas
sdo pouco inervadas e possuem lumen estreito. A queda na pressdo
aqui é maior do que em qualquer outro ponto do sistema circula-
tério, apresentando uma grande resisténcia ao fluxo. Mudando o
diametro do limen, as arteriolas controlam o fluxo sanguineo para
o6rgaos e tecidos, mediado por varios sinais quimicos e neurais. A
contragdo total de uma arteriola terminal pode interromper o flu-

O mesentério de um cdo de
porte médio possui mais de 1
bilhdo de capilares.

X0 sanguineo para toda uma regido de capilares.

Os capilares sio muito numerosos, possuem o menor didme-
" tro de todos os tipos de vasos (3-100 Hm) e sdo geralmente muito
curtos (250- 1.000 pm). Suas finas camadas que permitem a di-
fusdo de elementos para o intersticio sao formadas de uma tnica
camada de endotélio achatado, que pode ser permeada por gases
e metabolitos. O sangue passa pelos capilares em pulsos curtos e
suaves e, devido a isso, somado a sua grande densidade e a gran-
de drea transversal, os capilares oferecem pouca resisténcia ao flu-
xo de massa. O tempo de passagem de uma célula vermelha por
um capilar do musculo de mamifero é de aproximadamente 1-2 s,
tempo suficiente para descarregar o oxigénio e apreender o dioxi-
do de carbono. Lembramos que pela Equagdo de Fick, 1 segundo
¢ 0 tempo necessario para o oxigénio percorrer cerca de 100 u na
ordem de distancias intra e intercelulares.

Alguns tecidos como a pele e a mucosa de érgaos quimiossen-
soriais possuem vasos colaterais, com 20-130 um de diametro, cha-
mados anastomoses arteriovenosas. Eles permitem que o sangue
passe diretamente das arteriolas para as vénulas, sem passar pela
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rede de capilares. As anastomoses possuem uma rica inervagao
simpatica e em muitos animais tém uma importante fun¢do na
regulacdo do fluxo sanguineo pela superficie do corpo como parte
do processo de regulacdo de temperatura.

Vénulas e pequenas veias sio mais numerosas do que arteriolas
e artérias. Elas oferecem menor resisténcia ao fluxo e tém como
funcdo retornar o sangue ao coragdo (Lei de Frank-Starling). O
sistema venoso também serve como um grande reservatorio de
sangue (4/5 do volume de sangue nos homens). Os vasos possuem
paredes finas com pouca elastina que facilmente se distendem
ou cedem, permitindo que o volume de sangue que contém varie
enormemente de acordo com o seu grau de vasoconstri¢cdo. Nos
membros de vertebrados, as veias possuem pares de valvulas semi-
lunares que previnem o fluxo em sentido contrario, e a contragiao
dos musculos esqueléticos é bastante importante para a circulagao
nas veias: quando os musculos contraem, eles comprimem as veias
daquela regido e, por causa das valvulas que impedem o fluxo em
sentido contrério, essa compressdo faz o sangue mover-se em di-
re¢do ao cora¢do. Quando isso ndo acontece, ocorrem as varizes.

3.9.2 Trocas através das paredes dos capilares

No fim do século XIX e inicio do século XX, E. H. Starling e E.
M. Landis produziram um modelo de troca de fluidos através das
paredes de capilares. A pressao osmética do plasma sanguineo em
grande parte dos mamiferos excede a pressio osmotica do fluido
extracelular do tecido em aproximadamente 25 mmHg ao longo
de todo o comprimento dos capilares. Essa diferenca, chamada de
pressao osmotica coloidal do plasma, acontece devido ao fato de
o plasma ser mais rico em proteinas dissolvidas (que ndo conse-
guem passar livremente pelos capilares) do que fluido intersticial.
Na extremidade arterial do capilar, a pressdao sanguinea excede
a do fluido intersticial em mais de 30 mmHg. Como a diferenga
de pressao hidrostatica favorecendo a saida do capilar é maior do
que a diferenca de pressdo que favorece a entrada, o fluido é for-
cado para fora dos capilares. A medida que o sangue passa pelos
capilares, a pressao hidrostatica (ou pressao sanguinea) diminui.
Na extremidade venosa do capilar, a pressdo hidrostatica excede



a pressao do fluido intersticial em apenas 15 mmHg. Por isso, na

extremidade venosa, a diferenca de pressdo que favorece a entrada
de substincias no capilar é maior do que a diferenca de pressao
que favorece a saida.

A Hipoétese de Starling-Landis apregoa que o plasma sangui-
neo perde volume nas porg¢des iniciais dos capilares, mas ganha
volume nas porg¢des terminais. O efeito final é geralmente de perda
de volume: fluidos do plasma sanguineo tendem a ser transferidos
para o fluido intersticial. O fluido adicionado ou excedente ao li-
quido intersticial (cerca de 10% do total) é captado pelo sistema
linfatico e acaba voltando para o sangue. O tecido incha (edema)
caso esse fluido nio seja captado. A fungio de recuperagio do flui-
do excedente pelo sistema linfatico foi adicionada a fun¢do imu-
nologica corpuscular (leucocitaria).

3.9.3 Circulagao durante o exercicio

Durante o exercicio, o corpo de aves e mamiferos demanda que
o sistema circulatorio funcione com alta eficiéncia. Uma equac¢io
que permite o entendimento da distribuigdo de O, é

Taxa de O, distribuido = débito cardiaco x (concentragio de O,
arterial — concentragdo de O, venoso)

Durante o exercicio, ¢ possivel aumentar a quantidade de O, dis-
ponivel aumentando a taxa de circulagiao sanguinea (aumentando
o débito cardiaco) ou extraindo mais O, do sangue (diminuindo
a concentragdo venosa de O,). Aves e mamiferos utilizam ambas
as estratégias simultaneamente. Em um homem normal, durante
exercicio intenso, o fluxo sanguineo para os musculos pode aumen-
tar de 1 para 20 litros por minuto, e o consumo de O,, de 0,05 para
3 litros (aumento de 60 vezes), elevando a extragao de oxigénio nas
hemadcias nos musculos, de 25% para 80% ou 90%. Atletas de elite
podem obter débito cardiaco maximo; alguns conseguem alcangar
um débito cardiaco 6 ou 7 vezes maior do que aquele durante o
repouso, enquanto em sedentarios o débito alcanca apenas 5 vezes.

Durante o voo, um pombo pode aumentar em até 10 vezes o
consumo de oxigénio. Essa demanda ¢ suprida principalmente



m Fisiologia Animal Comparada

pelo aumento de até 5,8 vezes na frequéncia cardiaca, resultando
em um fluxo sanguineo 5,4 vezes maior. O aumento da demanda
de oxigénio durante o exercicio varia de espécie para espécie, como
poderad ser observado quando a circulagdo de peixes for abordada.

Uma diminuigdo substancial na resisténcia total do sistema cir-
culatorio também ocorre durante o exercicio. A vasodilatagido nos
musculos em exercicio é a principal causa dessa diminui¢do na
resisténcia. Uma das consequéncias da vasodilata¢ao das artérias e
arteriolas é o aumento da porcentagem de capilares abertos/carre-
gando sangue. Treinos de resisténcia tendem a causar um aumento
crénico do numero de capilares por fibra muscular, um efeito que
logicamente colabora com a alta demanda muscular de O,. Esse
processo ¢ auxiliado pelo aumento da densidade capilar, que ocor-
re em um prazo mais longo.

A resposta do sistema circulatério durante o exercicio é altamen-
te coordenada e adaptativa, pois distribui o débito cardiaco (au-
mentado) para os tecidos com maior demanda. Apesar dos muscu-
los esqueléticos (em humanos) receberem aproximadamente 20%
do débito cardiaco durante o repouso, 70 a 80% do débito cardiaco
¢ destinado aos musculos esqueléticos durante o exercicio vigoro-
so. Simultaneamente, o fluxo sanguineo para intestinos, rins, figado
e musculos inativos é reduzido por vasoconstricao. O cérebro re-
cebe praticamente sempre a mesma quantidade de sangue (aproxi-
madamente 300 ml/min), independentemente do exercicio, e isso
se aplica para mamiferos mergulhadores e vertebrados em geral.

3.10 Circulacao em peixes

A circulagio nos peixes é bastante parecida com a dos outros
vertebrados de circulagdo fechada (Figura 3.5a). O coragdo bom-
beia o sangue para a aorta ventral, que o distribui para os vasos
aferentes das branquias. O sangue passa pelas branquias, onde
ocorre grande queda da pressdo devido a resisténcia dos capilares
branquiais, e termina na aorta dorsal, que distribui o sangue para
os diferentes tecidos sistémicos. Apos passar pelos capilares sisté-
micos, 0 sangue retorna ao coragdo pelas veias. Assim como nas



aves e nos mamiferos, os 6rgaos respiratdrios estdo dispostos

Atrio em série com os tecidos sistémicos, assegurando um trans-
: porte de O, eficiente.
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w2 venoso Existem dois aspectos no sistema circulatério de peixes
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/ N potenciais problemas: 1) o coragdo ndo esta localizado entre
Ventriculo a circulagdo do drgido de respiragdo e a circulagio sistémica.

Entdo, quando o coragdo bombeia o sangue para a aorta ven-
Figura 3.7 - O coragao de um peixe

teledsteo com o seio venoso, atrio,
ventriculo e bulbo arterial dispostos branquias e pela vascularizagdo sistémica; 2) o miocardio é
em série. (Adaptado de: HILL; WYSE;
ANDERSON, 2008).

tral, deve haver pressdo suficiente para passar pelos vasos das

oxigenado pelo sangue que passa pelo lumen do coragdo do
peixe (Figura 3.5b e Figura 3.5¢), e esse sangue ¢ relativamente
desoxigenado, pois acabou de passar pelo circuito sistémico.

O coragao de peixes teledsteos (Figura 3.7) é formado por qua-
tro camaras dispostas em série: o seio venoso, onde as grandes

veias sa0 esvaziadas; o atrio; o ventriculo; o bulbo arterial, um
Amniotas

Animais em que os
embrides se desenvolvem
dentro de uma membrana

chamada amniética.

espessamento da aorta ventral, precursora da aorta nos amniotas,
que o segue e que possui musculatura cardiaca, contraindo em se-
quencia com o ventriculo e ajudando a bombear o sangue. Ambos

os coragdes possuem valvulas que evitam o fluxo reverso. Em elas-
mobranquios (tubardes, quimeras e arraias) e peixes pulmonados,
esta ultima caAmara (bulbo) é chamada de cone arterial e é essen-
cialmente rigida, pois possui uma cobertura de cartilagem.

Os peixes geralmente possuem débito cardiaco menor do que os
mamiferos de massa corporal similar; por exemplo, as trutas, que
possuem taxa metabdlica especifica igual a de humanos, e alguns
peixes com taxa metabdlica especifica superiores, como os tuni-
deos, escombrideos e xifideos. Isso ocorre porque os peixes geral-
mente possuem baixa demanda de O, (cerca de 10 vezes menores
do que os mamiferos) e conseguem satisfazer suas necessidades
com baixas taxas de fluxo sanguineo. Os peixes também mantém
uma baixa pressdo arterial: os valores de pressdo na aorta ventral
ficam entre 20 e 90 mmHg. A pressdo diminui ao passar pelas bran-
quias, e a pressdo encontrada na aorta dorsal (que sera responsavel
pela passagem do sangue no circuito sistémico) ¢ correspondente
a 60% até 80% da pressdo produzida pelo coragio.
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O tamanho e o desempenho do coragio estdo relacionados com
o qudo fisicamente ativo os peixes sdo. Espécies relativamente ina-
tivas e lentas tendem a ter coragdes pequenos e débito cardiaco
baixo, enquanto espécies ativas tendem a ter coragdes grandes e
alto débito cardiaco.

Durante o exercicio, o consumo de oxigénio em uma truta au-
menta 8 vezes em relacdo ao consumo durante o descanso. A alta
demanda de oxigénio ¢ suprida principalmente pelo aumento do
volume sistdlico (volume de sangue bombeado pelo coragdo) em
pouco mais de trés vezes e pelo aumento do fluxo sanguineo (vo-
lume por unidade de tempo) em 2,24 vezes. Diferente do exemplo
do pombo anteriormente citado, a frequéncia cardiaca aumenta
em apenas 35%. E importante observar que nas trutas, durante o
descanso, a extra¢do de oxigénio do sangue representa 32%, mas
durante o exercicio pode chegar a 85%.

Em peixes de respiragao aérea facultativa, como o poraqué, a
circulagdo do drgéo respiratério ocorre em paralelo com o circuito
sistémico e, por isso, o sangue oxigenado que deixa o érgao respi-
rador se mistura com sangue venoso sistémico. Esse arranjo dimi-
nui a eficiéncia do transporte de O,, mas provavelmente assegura a
oxigenagdo do miocardio.

Os peixes pulmonados possuem, além das branquias, pulmoes
como 6rgaos respiratdrios. As branquias recebem parte do sangue
que ja passou pelos pulmoes. Alguns arcos branquiais, porém, so-
freram modificagdes e funcionam como vasos, permitindo o fluxo
sanguineo direto. O dtrio do coragdo ¢ dividido em duas camaras,
e o ventriculo é parcialmente dividido. O sangue proveniente dos
pulmdes retorna para o atrio esquerdo, e o sangue proveniente da
circulagdo sistémica vai para o atrio direito. A divisao parcial do
ventriculo tende a manter as duas correntes sanguineas separadas,
e o sangue oxigenado flui para os arcos braquiais modificados, di-
rigindo sangue rico em O, parte para a cabega, parte para a circu-
lagdo sistémica. O sangue menos oxigenado (que vem do lado di-
reito do coragdo) flui através dos arcos branquiais, passando para a
aorta e em parte para os pulmoes.

As espécies de peixes pulmonados, muito abundantes no pas-
sado evolutivo (Periodo Devoniano, Era Paleozoica, ha 400.10°
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anos), hoje restringem-se basicamente em uma espécie sul-ame-
ricana, a “nossa” piramboia (Lepidosiren paradoxica), uma espécie
sul-africana (Protopterus spp) e uma australiana (Neoceratodus
spp), remanescentes da época em que a “Gondwana” ainda existia
230.10° anos atras).

3.11 Circulacao em anfibios

O corag¢io dos anfibios modernos possui dois atrios completa-
mente separados e ha septo incipiente no ventriculo. O sangue oxi-
genado que vem dos pulmdes entra no atrio esquerdo, e o sangue
venoso sistémico entra no atrio direito pelo seio venoso (Figura.
3.5b). O limen ventricular, porém, ndo é uma cavidade totalmen-
te aberta, pois apresenta fios de miocardio esponjoso cruzando
o ventriculo, que escoa no cone arterial que contém uma vélvula
espiral. O cone também ¢ dividido incompletamente por tecido,
formando um desvio (valvula espiral), e os dois tipos de sangue
tendem a nio se misturar (somente 5% se misturam), de forma
que o sangue oxigenado vai para a circulagdo geral e o sangue po-
bre em O, entra na circulagdo pulmonar. A artéria pulmonar envia
ramificagdes para a pele (principal local de captura de oxigénio).
Quando uma r3, por exemplo, esta fora da dgua, trocas gasosas
ocorrem nos pulmaes e na pele. Quando esta submersa, ndo ocor-
re troca de gases pelos pulmoes, apenas pela pele.

3.12 Circulacao em répteis

Em répteis ndo crocodilianos o ventriculo ¢ dividido em trés
camaras por intersec¢des musculares e um septo parcial. Apesar
de os sangues arterial e venoso poderem se misturar no ventri-
culo, diversos estudos demonstram que existe certa separagdo e
distribuicao sanguinea, assim como nos anfibios (ver a valvula em
espiral). As artérias pulmonares recebem principalmente sangue
desoxigenado. Os mecanismos de distribui¢ao podem variar. Dois
dos casos mais estudados sao os lagartos da familia Varanidae e as
serpentes do género Python. Neles, uma intersec¢ao muscular que
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divide incompletamente o ventriculo em duas cdmaras é pressio-
nada tdo fortemente contra a parede do cora¢ao durante a contra-
¢d0 que cria um bloqueio anatdmico para o fluxo sanguineo, im-
pedindo que passe de uma cdmara para a outra. Portanto, apesar
de as camaras ndo serem separadas por um septo completo, elas
sdo separadas temporariamente durante a sistole.

Nos répteis crocodilianos, o ventriculo é completamente divi-
dido por um septo, assim como nas aves e nos mamiferos. Os cro-
codilianos possuem duas aortas, uma ligada ao ventriculo direito
e outra ao esquerdo. As duas aortas estao ligadas entre si por uma
abertura chamada Foramen de Panizza. Estudos demonstram que
o coragdo dos crocodilianos consegue desempenhar perfeitamente
a distribuicdo de sangue desoxigenado para os pulmoes e de san-
gue oxigenado para o circuito sistémico (Figura 3.4c). Isso acon-
tece porque o sangue venoso que esta no ventriculo direito pode
ser bombeado direto na artéria pulmonar, uma vez que a pressao
interna ocasiona o fechamento das vélvulas que interrompem a
passagem para a aorta que sai do ventriculo direito (Figura 3.8).

4 R
0 Durante a respira¢éo Q Quando submerso, sem respirar
O sangue A resisténcia ao fluxo na
flui para os artéria pulmonar aumenta. O
pulmaoes... sangue encontra mais dificul- —
dade para sair do ventriculo
direito.
...e a pressdo no ventriculo ...a pressdo no ventriculo
direito fica muito baixa para direito aumenta o suficiente
abrir a valvula que vai para as para ejetar sangue na aorta
aortas. sistémica.
\ J

Figura 3.8 — Fluxo sanguineo no coracao de crocodilianos. Durante a respiragao “normal’,

o sangue flui para os

pulmoes e a pressao no ventriculo direito fica muito baixa para abrir a vélvula que vai para as aortas. Quando

submerso, a resisténcia ao fluxo na artéria pulmonar aumenta o reflexo de mergulho. O sangue nao consegue sair
do ventriculo direito com tanta facilidade, e a pressdo no ventriculo direito também aumenta, fazendo com que a
valvula que faz a separagao do ventriculo esquerdo se abra; dessa forma, o fluxo no pulmdo diminui, facilitando a

administracao do déficit de O, no sistema. (Adaptado de: HILL; WYSE; ANDERSON, 2008).



3.13 Invertebrados com sistema
circulatorio fechado

A circulagdo fechada ocorre em poucos invertebrados, desta-
cando-se por isso os anelideos e os moluscos cefalépodes. Os ce-
falépodes sdo, na sua origem embrioldgica, de circulagdo aberta,
como os demais moluscos, mas os espagos celomaticos sdo tao re-

duzidos que sdo, em termos funcionais, considerados de circulagao
fechada.

3.13.1 Cefalopodes

Aslulas e os polvos possuem um coragao principal chamado co-
racao sistémico e dois coragcdes ampulares acessorios mais fracos
chamados de corag¢des branquiais. O sangue vem das branquias,
entra no corag¢ao sistémico e ¢ bombeado em grandes artérias que
fazem o transporte pela circulagio sistémica. Quando volta para
a drea proxima ao coragdo principal, o sangue é dividido em duas
partes iguais e segue para as branquias. Na base de cada branquia
fica um coragdo braquial, que bombeia sangue para os vasos bran-
quiais, passando pelos capilares e depois para o coragdo sistémico.
Esse plano circulatorio se assemelha ao de mamiferos, aves e al-
guns peixes que possuem os 6rgaos respiratorios e os tecidos sis-
témicos em série. Além disso, as relagdes de pressdo sanguinea e
débito cardiaco, o rapido fluxo sanguineo e a alta resisténcia do
sistema também se assemelham mais as aves e aos mamiferos do
que aos outros moluscos, se adaptando a alta atividade e a taxa
metabdlica especifica deste grupo de moluscos, constituindo uma
excecdo a grande maioria dos moluscos (e invertebrados em ge-
ral), que possuem um sistema circulatério aberto.

3.13.2 Anelideos

Nos anelideos, o pigmento respiratério esta dissolvido no plas-
ma. A hemoglobina é o pigmento mais comum, mas alguns ani-
mais apresentam clorocruorina ou hemeritrina.

O sistema circulatério tem dois vasos longitudinais: um dorsal
(onde o sangue corre em dire¢do anterior) e um ventral (onde o
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sangue corre em dire¢do oposta). O corddo nervoso de algumas
espécies possui vasos longitudinais adicionais, recebendo sangue
oxigenado e garantindo o funcionamento ideal do 6rgao.

Os anelideos ndo possuem um unico coragdo, e sim diversos
vasos com dilatagdes contrateis chamados vasos pulsateis. Na mi-
nhoca gigante (Glossoscolex giganteus), o vaso sanguineo dorsal
contrai-se aproximadamente de 6 a 8 vezes por minuto, elevando
a pressdo sistdlica a quase 20 mmHg. Essa contragio é responsavel
pelo enchimento de cinco pares de coragdes laterais, que, por sua
vez, contraem-se e fazem a pressao subir até 75 mmHg.

3.13.3 Equinodermos

Os equinodermos possuem trés sistemas preenchidos por flui-
do: o sistema celomico, importante no transporte de nutrientes
entre o trato digestivo e outras partes do corpo, o sangue ou siste-
ma hemal e o sistema vascular aquifero (pés ambulacrarios), res-
ponsavel pela locomogdo, trocas de gases e quimiorrecepgao. O
sistema hemal de alguns pepinos-do-mar apresenta hemoglobina,
caracteristica importante na otimiza¢do da respiracdo, pois esses
animais vivem em ambientes lamacentos e deficientes em oxigé-
nio. O papel do sistema hemal, porém, ainda ndo é bem entendido,
pois a sua fun¢ao de troca gasosa é pouco expressiva.

3.14 Invertebrados com sistema
circulatodrio aberto

Os animais com sistema circulatério aberto geralmente possuem
um coragdo central bem desenvolvido. O coragdo bombeia o san-
gue para uma rede de artérias, e as artérias podem levar a capilares.
Porém, na circulagio aberta o sangue deixa os pequenos vasos e flui
por lacunas e seios também chamados espagos celomaticos. Lacu-
nas sio pequenos espagos entre as células do tecido, permitindo
que o sangue fique bem préximo das células; funcionam como ca-
pilares, mas possuem forma irregular. Os seios sao espagos maiores
e caracterizam canais de passagem para o sangue. Nos animais de



circulagdo aberta, as lacunas e os seios podem ser delimitados por

algum tipo de membrana. Todavia, a maior parte dos fisiologistas
acredita que sejam cercados por células de tecido. Essa é uma ob-
servagdao importante, pois indica que o sangue banha essas células
diretamente e nao ha distingdo entre sangue, sempre contido em
vasos, e fluido intersticial, como acontece nos vertebrados. Por esse
motivo, alguns autores chamam o sangue de hemolinfa.

3.14.1 Crustaceos

Alguns crustaceos muito pequenos (o que representa a maioria
da diversidade especifica desse grupo de invertebrados) e sésseis
nao possuem coragdo e vasos sanguineos. A circulagao ¢ feita ex-
clusivamente por seios e lacunas, e a forca propulsora é produzi-
da por movimentos do corpo. Em outros crustdceos, o coragao
esta presente, mas bombeia sangue para espagos vazios ao invés de
artérias. Em outros existem artérias, mas elas terminam abrupta-
mente apds uma pequena distancia a partir do coragio.

Em crustaceos adultos, o cora¢do possui uma unica camara e
bate de forma neurogénica. Todos os vasos conectados ao coragiao
sdo artérias, o que ¢é tipico dos crustaceos. O sangue entra no cora-
¢do através de fendas chamadas 6stios. Quando o cora¢io contrai,
os 6stios estdo fechados por tensao muscular, por agdo das valvulas
ou ambos. O coragdo fica suspenso por ligamentos suspensorios
elasticos, e durante a contracdo esses ligamentos se esticam. Na
diastole, a for¢a ocasionada pela deformagéo elastica dos ligamen-
tos expande o coracdo para o volume pré-sistdlico. Essa ¢ a forca
primaria para o enchimento, pois como o coragdo estava esticado,
a pressdo do seio pericardial (cavidade onde esté localizado o co-
racdo) é reduzida, e o sangue é sugado através dos dstios.

Em um crustaceo, o sangue sai das artérias e cai nas redes lacu-
nares banhando as células dos tecidos. Por fim, o sangue é drenado
em seios localizados ventralmente e ao longo do animal (Figura
3.9). O sangue segue para as branquias e ao sair delas é conduzi-
do diretamente para o seio pericardial. Assim, as branquias estao
localizadas em série em relaciao ao resto da circulagédo, e o cora-
¢do dos crustaceos é suprido diretamente com sangue oxigenado,
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que depois ¢ bombeado para os tecidos; diferentemente dos peixes,
onde o coragdo recebe sangue desoxigenado que ¢ bombeado para
as branquias e depois para os tecidos, com uma pressio relativa-
mente elevada para invertebrados.

o o0 coragdo e as principais artérias )

Artéria
Artéria abdominal hepética
dorsal

Artéria segmentar

Artéria

P Artéria antenal
Oftalmica

Cérebro olho

Glandulas antenais/verdes
Artéria ventral toracica

Artéria abdominal
ventral

Coracao

Artérias

. Seio B Pobre em oxigénio
branquio- Pericardial Rico em oxigénio

pericardiais

Tecidos

) o sistémicos
Canais branquiais

aferentes

Seios infrabranquiais

Figura 3.9 — Circulacdo na lagosta: (A) o coracdo e as principais artérias; (B) plano circulatério com
0 coracao, artérias, tecidos sistémicos, seios infrabranquiais, branquias, seio pericardial, veias
branquiopericardiais e canais branquiais aferentes. (Adaptado de: HILL; WYSE; ANDERSON, 2008).

E importante lembrar que a presenga de um pigmento respi-
ratério aumenta a capacidade de captura de oxigénio no sangue,



reduzindo o volume sanguineo que deve ser bombeado para for-

necer oxigénio para os tecidos. Os caranguejos apresentam amplas
variagoes de hemocianina no sangue entre as espécies existentes.
Devido a hemocianina o sangue fica azul quando oxigenado e
transparente quando desoxigenado. Apesar de possuirem pigmen-
to respiratorio, os crustdceos possuem, em geral, uma baixa capa-
cidade de transportar oxigénio se comparados a animais de circu-
lagao fechada, como os vertebrados. As lagostas e os caranguejos
transportam menos O, por unidade de volume de sangue do que
um peixe. Por isso, necessitam de um fluxo sanguineo mais rapido.
Como ja afirmado anteriormente, os sistemas abertos caracteri-
zam-se por serem sistemas de “baixa pressdo’, com diferencas de
pressdo relativamente pequenas ao longo do circuito circulatorio,
0 que nos leva a concluir que o fluxo sanguineo seja lento.

3.14.2 Moluscos nao cefalépodes

O sangue de muitos moluscos contém hemocianina, e algumas
espécies contém hemoglobina. Seu coragdo estd sob a influéncia
de neurossecregdes (acetilcolina e serotonina), que modificam seu
batimento (inibi¢do e excitagdo, respectivamente).

Nos moluscos gastropodes, o movimento ativo do pé esta base-
ado no uso do sangue como fluido hidraulico (aproximadamente
27% do débito cardiaco).

Apesar de apresentarem sistema circulatdrio aberto, estudos su-
gerem que o sangue seja distribuido pelo tecido de acordo com o
seu consumo de oxigénio, e ndo proporcionalmente a massa.

3.14.3 Insetos

Em geral, os insetos possuem um vaso sanguineo pulsatil prin-
cipal ou coragdo tubular, localizado dorsalmente. A parte posterior
desse vaso possui aberturas para entrada de sangue (por suc¢do)
e funciona como um cora¢do. A parte anterior do vaso é contratil
e bombeia o sangue na dire¢do anterior. O vaso sanguineo dorsal
ramifica-se e termina na cabeca, onde o sangue se espalha para
os tecidos (Figura 3.10). A semelhanca dos crustéceos decapodes,
esse cora¢do tubular também esta associado a ligamentos junto
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ao exoesqueleto, que transmitem oscila¢oes decorrentes do movi-
mento das asas para auxiliar sua contragao.

Muitos insetos apresentam membranas longitudinais que dao
dire¢do ao sangue que flui entre os tecidos. O sangue tem a fun-
¢do de levar nutrientes, metabolitos e hormonios para as diferentes
partes do corpo e ndo possui fungio respiratdria, dependendo do
sistema traqueal. Além disso, é importante na dissipagdo do calor.

Alguns insetos apresentam coragdes acessorios, principalmente
para auxiliar a circulag¢do nos apéndices, como na base das antenas
e dos membros alares. Esses coracdes sdo independentes do cora-
¢do dorsal e podem inclusive bater em ritmos diferentes ou parar
enquanto os outros trabalham.

3.14.4 Aracnideos

O sistema circulatdrio dos aracnideos é semelhante ao dos inse-
tos,mas tem uma participagdo maior na respira¢ao,com 0rgaos res-
piratérios perfundidos por sangue, que pode conter hemocianina.

Apesar de apresentarem um vaso principal (coragdo) dorsal, as
aranhas possuem artérias que levam sangue as pernas, fazendo o
sangue funcionar como fluido hidrostatico, uma vez que ndo ha
musculos extensores nos membros. Nas aranhas saltadoras, a pres-
sdo pode chegar a 400 mmHg.

Cavidade
Ampola dorsal pericardica

Aorta
Antena

Diafragma dorsal

Pata

Cavidade perivisceral Diafragma ventral  Espaco perineural

Figura 3.10 — Sistema circulatdrio de um inseto. As setas indicam a direcao do fluxo
sanguineo. (Adaptado de: <http://www.britannica.com>).



3.14 Coagulagao sanguinea

Os mecanismos para evitar a perda de sangue sdo essenciais
para a vida de um animal. Nos vertebrados, os vasos de menor cali-
bre se contraem para diminuir o fluxo, enquanto um coagulo ¢ for-

mado para evitar a perda de sangue intensa. O codgulo é formado

Em humanos “fatores de
coagulag@o” numerados

del a Xlll, onde ocorre uma
amplificagdo enzimdtica
progressiva, evitam que ocorra
uma “coagulagao espontdnea”
em todo o sistema vascular. tor I1I), com a catalise do célcio (fator IV), que promove a transfor-

plasma através de um processo em cascata acionado por uma inju-
ria externa ou interna (ferimentos ou trombos, respectivamente), a
partir da liberacdo de tromboplastina de plaquetas sanguineas (fa-

magcdo da protrombina (fator II) em trombina. Nos invertebrados,
a contracdo dos (poucos) vasos é ineficiente, uma vez que a maior
parte do sangue corre “livremente”. Porém, os invertebrados tém
a capacidade de aglutinar os corpusculos sanguineos, formando
uma rede celular que ajuda a conter o ferimento. Além disso, atra-
vés da contra¢do muscular da parede do corpo o fechamento do
ferimento ¢ facilitado.

Alguns invertebrados possuem reagdes de coagulagio, como os
crustaceos, porém estas sdo completamente diferentes da coagula-
¢do dos vertebrados. As informagdes sobre o assunto ainda sdo um
tanto incompletas.

Resumo

A circulagdo ¢ o fluxo de sangue (cuja viscosidade é variada)
através de um sistema de vasos por uma bomba propulsora. Os
vasos possuem valvulas para impedir o refluxo, quase sempre con-
tendo pigmentos que auxiliam no transporte dos gases, e em um
sistema regulador de seu proprio funcionamento e da hemostasia
(coagulagdo). O débito cardiaco depende da frequéncia cardiaca e
do volume de sangue bombeado. Em alguns organismos, o mio-
cardio é esponjoso e o sangue flui através dos espagos esponjo-
sos, suprindo o coragdo de O,. Em outros organismos (mamiferos,
por exemplo), o miocdrdio é compacto e recebe O, através dos
vasos coronarios. Um coragiao ¢ miogénico se o impulso cardiaco



m Fisiologia Animal Comparada

inicial necessario para originar um batimento cardiaco é gerado
em células musculares. Se este impulso for originado em neuro-
nios, o coragdo é neurogénico. Os vertebrados possuem coragdes
miogénicos. A frequéncia e a for¢a de contracao sao reguladas por
vias nervosas, enddcrinas e controles intrinsecos. A maior parte
da regulacdo do fluxo (cerca de 75%) ¢ determinado pelo retorno
venoso (Lei de Starling).

Todos os vertebrados possuem sistema circulatério fechado, isto
é, o sangue sempre flui dentro dos vasos sanguineos. Os circuitos
pulmonares e sistémicos estdao conectados em série. O ventriculo
esquerdo promove altas pressdes para forgar a passagem do sangue
pelo circuito sistémico de alta resisténcia. O ventriculo direito nao
precisa promover uma pressdo tdo alta para impulsionar o sangue
através do circuito pulmonar de baixa resisténcia. Os capilares ca-
racterizam o local principal de trocas entre o sangue e os tecidos
sistémicos, pois sdo densamente distribuidos e suas paredes con-
sistem de apenas uma camada de células endoteliais. A medida que
o sangue flui pelo sistema de capilares, a pressao sanguinea tende a
forcar o fluido através das paredes dos capilares por filtragdo. Du-
rante o exercicio, o débito cardiaco é otimizado pelo aumento da
frequéncia cardiaca e do volume de sangue bombeado.

Na maioria dos peixes, o coragdo bombeia sangue para as bran-
quias e, em seguida, o sangue passa pelo circuito sistémico. As bran-
quias e o circuito sistémico estdo localizados em série. Os peixes
pulmonados possuem uma circulagiao central modificada em que
o sangue que vem dos pulmdes entra no lado esquerdo do atrio. O
atrio do coragdo é dividido em duas camaras e o ventriculo é par-
cialmente dividido. Assim como nos anfibios, sangues oxigenados
e desoxigenados sio mantidos relativamente separados e sio bom-
beados seletivamente para os pulmoes ou para o circuito sistémico.

O corac¢do dos anfibios modernos possui dois atrios completa-
mente separados e ndo hd septo no ventriculo. Ja nos répteis nao
crocodilianos o ventriculo ¢ dividido em trés camaras por inter-
seccoes musculares e um septo parcial. Nos répteis crocodilianos
o ventriculo é completamente dividido por um septo, separando o
sangue desoxigenado para os pulmodes e o sangue oxigenado para
o circuito sistémico.
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A maior parte dos invertebrados possui sistema circulatério
aberto no qual os vasos terminam em um ponto e o sangue flui
por sistemas de lacunas e seios, onde entra em contato direto com
as células dos tecidos. Animais com sistema circulatério aberto ti-
picamente possuem um coragdo e podem apresentar sistemas de
vasos sanguineos, incluindo capilares; em um ponto final, porém,
o sangue deixa esses vasos. Sistemas circulatérios abertos sdo ca-
racterizados por pequenas mudangas na pressdo sanguinea e baixa
resisténcia, em que a taxa de fluxo pode oscilar devido as pequenas
variagdes na pressao.
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Excrecao e osmorregulacao

O objetivo deste Capitulo é mostrar a importdancia da ade-
quagdo dos mecanismos excretores, osmorreguladores e de
preservagdo hidrica para a manutengdo dos fluidos corpo-
rais, assim como as estruturas e os mecanismos fisiolégicos
envolvidos nos processos de adaptagdo aos ambientes terres-
tres e aqudticos salinos e dulcicolas.







Além dos ions cloreto e sédio,
as dguas marinhas contém
enxofre, cdlcio e magnésio em
quantidades aprecidveis.

Excrecao e osmorregulagao

4.1 Introducao

Parece nao haver duvidas de que as primeiras formas de vida
sugiram em ambiente marinho, a partir de registros fdésseis dos
estromatdlitos, concrecoes fossilizadas de produtos de excrecao de
algas cianoficeas, com cerca de 3,8 bilhdes de anos, junto ao con-
tinente australiano.

Manter um balanco de agua e solutos, ou seja, equilibrio hidrico
e ionorregulatorio (ver item 4.2.2) razoavelmente constante é um
desafio homeostatico para a maioria dos animais. Tanto em agua
doce quanto na dgua do mar, e nos variados ambientes terrestres,
diferentes desafios sdo impostos, e os animais evoluiram diferentes
estratégias para lidar com problemas de perda ou ganho de agua e
solutos com o ambiente. Na dgua encontramos diversas substan-
cias dissolvidas, de sais e gases a compostos organicos e, cada vez

3,5% de sal, com pouca variagdo da salinidade entre as diferentes
regides do planeta. A agua doce, por outro lado, além de possuir
uma concentra¢do muito pequena de sal, apresenta uma variabili-
dade muito grande de solutos nos diferentes habitats. A incorpo-
ragao de grandes quantidades de sais de célcio a 4gua a torna dura,
em oposi¢do a dgua denominada mole, por possuir pouco material
calcdreo incorporado. Quando a dgua incorpora diéxido de carbo-
no atmosférico, ou diéxido de enxofre ou 6xidos nitrosos resultan-
tes da combustao de combustiveis fosseis, a consequéncia pode ser
a elevacao da acidez (e redu¢do do pH), fato observado nas chuvas
acidas. Essa reduciao impacta de forma expressiva a vida no pla-
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neta. A agua salobra surge nas desembocaduras de rios em aguas
litordneas, onde ocorre mistura das dguas e a salinidade é muito
variavel. Assume-se a dgua como salobra quando ela apresenta a
salinidade entre 3,0 e 0,05%! Apesar de representar menos de 1%
da superficie terrestre, as aguas salobras se caracterizam como um
habitat importante, representando, também, uma barreira osmo-
tica entre o ambiente marinho e de agua doce, como veremos ao
longo deste Capitulo. Se a regulagdo da osmolaridade ¢ um grande
desafio no ambiente aqudtico, no ambiente terrestre a dessecagao é
um importante fator a ser controlado, pois podem ocorrer perdas
consideraveis de agua por evaporacao e elimina¢ao de excretas. Na
verdade, muitos animais chamados de terrestres sdo surpreenden-
temente dependentes de um ambiente umido para sobreviverem.

4.2 Fluidos corporais e osmorregulacao

4.2.1 A importancia dos fluidos corporais nos animais

Por que relevamos os fluidos corporais? Como sio constituidos
e onde sdo encontrados?

Dois tipos principais de fluidos corporais sio encontrados nos
animais: os fluidos intracelulares (dentro das células) e os fluidos
extracelulares (fora das células). Os fluidos extracelulares podem
ser divididos em fluidos intersticiais (entre células nos tecidos em
geral) e o plasma sanguineo ou hemolinfico (por¢do do sangue
sem as células sanguineas). Cada fluido corporal é uma solugdo
aquosa na qual diversas substancias estao dissolvidas: ions inorga-
nicos como Na*, Cl~, K* e compostos organicos, como as proteinas.

Ha uma grande abundéncia dos fluidos corporais, que ultrapas-
sam metade do peso corporal dos animais (60% em humanos adul-
tos), onde a maior parte das células, estruturas subcelulares, protei-
nas e outras moléculas no corpo sdo banhadas ou imersas. Os fluidos
corporais constituem o ambiente intermedidrio entre as células e as
moléculas, e as suas composi¢des afetam direta ou indiretamente as
funcoes dos organismos. Tanto isso é verdadeiro que, implicito na
afirmacdo de estabilidade do meio interno, no conceito de home-
ostasia, estd a conservagao das propriedades dos fluidos corporais.

Homeostase

Homeostase ou homeostasia
é a propriedade de um
sistema aberto dos seres
vivos de regular o seu
ambiente interno para
manter uma condicao
estavel, mediante multiplos
ajustes de equilibrio
dinamico controlados por
mecanismos de regulacao
inter-relacionados.
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do meio externo, aspecto
evolutivo que provavelmente
foi determinante para as
primeiras formas de vida,
conferindo seletividade
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Excrecao e osmorregulagao

A concentragdo de fons inorganicos, também chamados de sais
ou eletrolitos, é de vital importancia nos fluidos corporais por di-
versas razdes; entre elas, a de afetarem a conformacao de enzimas
e outras proteinas fundamentais para a manutenc¢ao de estruturas
e fungdes celulares, a de manterem gradientes elétricos através das
membranas e a de atuarem na transmissdo do impulso nervoso e
na excitagdo muscular, entre outras fungoes.

O conteudo de dgua nos fluidos corporais também ¢é de grande
importancia, pois a agua é a matriz onde os fons estdo dissolvidos.
A agua também influencia a concentragdo dos ions, os volumes de
células e tecidos, e determina a pressdo hidrostatica do corpo.

Os animais desenvolveram mecanismos de controle especificos
para regular a composi¢do de seus fluidos corporais em relagao a
cada ambiente externo em que vivem. Animais de agua doce pre-
cisam manter a concentra¢io de seus fluidos corporais maior do
que a do ambiente ao seu redor, enquanto animais de agua salgada
mantém fluidos com concentra¢oes semelhantes ou inferiores (1/3
a 1/4) a agua do mar. Independente da diferenca entre os fluidos
corporais e o ambiente externo ser dramatica ou pequena, sempre
existe um mecanismo de manutencio ativa dessas diferencas, o
que sugere que os efeitos dos sais e da dgua no funcionamento de
proteinas e outras propriedades sdo suficientemente importantes
para garantir uma regula¢ao minuciosa da composi¢do dos fluidos
corporais ao longo da evolugdo animal.

4.2.2 A relacao entre os fluidos corporais

Trés tipos de fluidos corporais dos animais — intracelular, intersti-
cial e plasma - interagem e afetam sobremaneira uns aos outros. Os
fluidos intersticiais estdo separados dos intracelulares apenas pelas
membranas celulares, e do plasma sanguineo por uma fina camada
de células endoteliais que forma o capilar sanguineo. As trocas entre
esses compartimentos ocorrem por processos de osmose, difusao, di-
fusdo facilitada, transporte ativo e poros, entre outros. Essas trocas
fazem com que esses compartimentos sejam isosmdticos ou quase
isosmaticos uns em relagio aos outros; a composi¢ao iénica, porém, é
sempre bastante diferente. Por isso afirma-se que todos os organismos
(incluindo os procariontes, fungos e plantas) sdo ionorreguladores.
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4.2.3 Osmolaridade e balanco osmético

A agua esta distribuida no corpo de um animal entre os compar-

timentos intra e extracelulares. Para manter o balanco osmético, o

compartimento extracelular do corpo de um animal (incluindo o

plasma sanguineo) precisa ser capaz de retirar 4gua do ambiente

ou excretar a 4gua em excesso para o ambiente. ons inorganicos

também precisam ser trocados entre os fluidos extracelulares e o

ambiente externo para manter a homeostase. Tais trocas de agua

e eletrolitos entre o corpo e o ambiente externo ocorrem através

de células epiteliais especializadas e, na maioria dos vertebrados,

através de um processo de filtragdo nos rins. As principais vias de

perda e ganho de agua e ions em animais aquaticos e terrestres
podem ser visualizadas na Figura 4.1. Algumas dessas vias sdo de
significancia bastante reduzida para o balango osmético e i6nico
dos animais, de forma que serdo enfocados e discutidos somente

0s processos mais relevantes.
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Figura 4.1 — Resumo das
principais vias de perda e ganho
de dgua e ions em um animal
aquatico (esquerda) e em

um animal terrestre (direita).
(Adaptado de: WILLMER;
STONE; JOHNSTON, 2004).
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A maioria dos vertebrados mantém a homeostase da concentra-
¢ao total de solutos em seus fluidos extracelulares e a homeostase
da concentra¢ao de fons inorganicos especificos. O ion sodio é o
principal cation presente nos fluidos extracelulares, e o cloreto, o
principal anion. Os cations bivalentes, Ca** e Mg**, assim como
outros fons, também apresentam importantes fungdes e precisam
ser mantidos em concentra¢des adequadas. No ambiente marinho,
os dois principais ions presentes no ambiente que devem ser cons-
tantemente eliminados para evitar sua toxicidade pelo excesso sdo
o Mg* e 0 SO~ (sulfato).

4.2.4 Osmolaridade e pressao osmotica

Vocés devem conhecer os conceitos colocados a seguir, mas
dada a importéincia que possuem para a compreensdo dos conteu-
dos deste Capitulo, vamos revé-los brevemente:

Osmose ¢ a difusdo de dgua através de uma membrana semiper-
meavel, e sempre ocorre de uma solugdo mais diluida (com uma
menor concentra¢do de solutos) para uma menos diluida (com
uma maior concentragao de solutos). A concentracio total de so-
lutos em uma solu¢do determina seu comportamento osmético,
de forma que o total de moles de soluto por quilograma de dgua é
conhecido como osmolaridade dessa solugdo. Solu¢des que pos-
suem a mesma osmolaridade sao isosmoticas. Uma solugdo com
uma menor ou maior osmolaridade do que outra é dita hiposmo-
tica ou hiperosmotica, respectivamente.

Se uma solugdo é hiperosmotica quando comparada com outra,
e se as duas solucdes sdo separadas por uma membrana semiper-
meavel, a dgua pode se mover por osmose da solu¢ao mais diluida
para a hiperosmotica. Nesse caso, a solugdo hiperosmética é, tam-
bém, hipertonica (“maior for¢a”), quando comparada com a outra
solucdo, e tem uma maior pressiao osmotica. A pressio osmética
de uma solugdo é uma medida de sua tendéncia de absorver agua
por osmose. Uma célula colocada em uma solu¢ao hiperosmotica
ird perder agua para a solucgdo ao seu redor e murchar. Uma célula
colocada em uma solu¢do hipotdnica, em contraste, ird absorver
agua e expandir.
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Se uma célula é colocada em uma solugao isosmética, pode nao

Solugées isotdnicas como soro
e dextrose a 5% séo usadas em
procedimentos médicos para
limpar tecidos expostos e para
serem injetadas como fluidos

© intravenosos.

haver movimento liquido de dgua predominante através da mem-
brana. Nesse caso, a solu¢do isosmética pode, também, ser consi-

4.2.5 Osmoconformistas e osmorreguladores

A maioria dos invertebrados marinhos ¢ osmoconformista, ou
seja, a osmolaridade dos seus fluidos corpéreos é a mesma da dgua
do mar (embora a concentracao de varios solutos, como o ion
magnésio, ndo seja a mesma). Pelo fato de os fluidos extracelulares
serem isotdnicos em relagdo a agua do mar, ndo ha gradiente os-
motico, nem tendéncia para a dgua entrar ou sair do corpo. Dessa
forma, osmoconformistas estao em equilibrio osmético com seus
ambientes. Dentre os vertebrados, somente as primitivas feiticeiras
(classe Myxini, ver Figura 4.2) sao estritamente osmoconformistas.
Tubardes e os demais integrantes da classe Chondrichthyes (peixes
cartilaginosos) sdo levemente hipertdnicos em relagdo a dgua do
mar, ou seja, sdo osmorreguladores, apesar de suas concentragdes

sanguineas de NaCl serem menores do que as do ambiente; a dife-

Figura 4.2 — Feiticeira, classe
Myxini, é o Unico vertebrado

e 6xido de trietilamina (TMAOQ) em altas concentra¢oes em seus estritamente osmoconformista.

ren¢a na osmolaridade total é compensada pela retengdo de ureia

plasmas sanguineos.

Todos os demais vertebrados sio osmorreguladores, ou seja,
animais que conseguem manter uma osmolaridade sanguinea re-
lativamente constante, apesar das diferentes concentragoes de sais
no ambiente ao seu redor. A manuten¢do de uma osmolaridade
dos fluidos corporais relativamente constante permitiu aos ver-
tebrados explorarem uma ampla variedade de nichos ecoldgicos.
Alcancar essa constancia, no entanto, requer uma regulac¢ao conti-
nua. A Figura 4.3 a seguir mostra as possiveis respostas dos fluidos
corporais dos animais as variagdes nas concentragdes externas.
Nessa figura, também, é possivel notar que ha diferentes intensi-
dades de osmorregulacdo e osmoconformidade no reino animal
e observar o comportamento geral dos diferentes grupos animais
em relacdo a variagdo da osmolaridade ambiental.
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Vertebrados de agua doce apresentam concentragdes de solu-
tos em seus fluidos corporais muito maiores (na ordem de 1.000
vezes mais) do que a agua ao seu redor. Em outras palavras, eles
sao hiperosméticos em rela¢ao aos seus ambientes. Por causa de
suas altas pressdes osmoticas, a agua tende a entrar no corpo des-
ses animais. Consequentemente, eles precisam acionar meios para
eliminar o excesso de agua que entra. Além disso, eles tendem a
perder ions inorgénicos para o ambiente, de forma que precisam
transportar ativamente esses ions de volta para seus corpos. Como
ja mencionado, a maioria dos invertebrados marinhos é osmocon-
formista (isosmotica) em relagao ao seu ambiente. Por outro lado,
na maioria dos vertebrados marinhos, como os teledsteos, seus
fluidos corporais apresentam apenas um terco da osmolaridade
da dgua do mar ao redor. Esses animais correm o risco constante
de perderem dgua por osmose e precisam compensar essa perda
de agua para prevenir a desidratagdo. Eles conseguem fazer isso
bebendo a dgua salgada e eliminando o excesso de ions através de
suas branquias (aproximadamente 90%) e, secundariamente, pelos
rins (10% restantes).

Os fluidos corporais de vertebrados terrestres tém uma maior
concentracdo de dgua do que o ar ao seu redor. Dessa forma, eles
tendem a perder agua para o ar por evaporagdo através da pele e
dos pulmdes. Todos os amniotas (répteis, aves e mamiferos), assim
como os anfibios quando estdo fora d’agua, enfrentam esse proble-
ma. Os vertebrados amniotas desenvolveram integumentos (bar-
reiras entre o organismo e o ambiente), sistemas que os ajudam a
reter a 4gua em seus corpos e eliminar excretas de acordo com a
disponibilidade de agua.

No Quadro 4.1 a seguir ¢ possivel observar um resumo dos efei-
tos da eliminacdo de urina iso, hipo e hiperosmética em relagdo ao
plasma sanguineo na excrecio de dgua, de solutos e na composi¢ao
do plasma.



Quadro 4.1 — Significado da razao da concentracdao osmética u

Excrecao e osmorregulagao

plasma sanguineo (U/P)

Razao U/P

UpP=1
(urina isosmotica)

U/P <1
(urina hiposm@tica)

U/P>1
(urina hiperosmotica)

Efeitos na excrecao
de dgua

A dgua é excretada na
mesma propor¢ao que
os solutos em relacao ao
plasma sanguineo.

A dgua é preferencialmente
excretada. A urina contém
mais dgua em relagao aos

solutos do que o plasma
sanguineo.

A 4gua é preferencialmente
mantida pelo organismo. A
urina contém menos agua

em relagao aos solutos do
que o plasma sanguineo.

Efeitos na excrecao
de solutos

Os solutos sdo excretados
na mesma propor¢ao que a
agua em relacao ao plasma

sanguineo.

Os solutos sao
preferencialmente mantidos
pelo organismo. A urina
contém menos solutos em
relacdo a dgua do que o
plasma sanguineo.

Os solutos sdo
preferencialmente
excretados. A urina contém
mais solutos em relacao
a agua do que o plasma
sanguineo.

Efeitos no plasma
sanguineo

A formacao de urina
mantém a razao
solutos/agua no plasma
sanguineo inalterada, nao
modificando a pressao
osmotica do plasma.

A razao solutos/agua é
elevada pela formagao
de urina diluida e
manutencao dos solutos,
e a pressao osmotica do
sangue é elevada.

A razdo solutos/agua é
diminuida pela formacao
de urina concentrada e
a pressao osmoatica do
plasma é reduzida.

(Fonte: Hill; Wyse; Anderson, 2008).

Tipos de regulacao e conformidade

Regulagao osmética: é a manutencdo da pressao osmotica constante ou
quase constante de um fluido. O oposto, a conformidade osmética, é quan-
do a pressdo osmética do fluido corporal iguala-se a pressao osmética do
ambiente ao redor.

Regulagao idnica: é a manutencao da concentracdao de um determinado
fon em um fluido. O oposto, a conformidade i6nica, é quando a concentra-
¢ao de um determinado ion mantém-se no fluido corporal igual a sua con-
centracao no ambiente. Considerando todo o conjunto de ions constituin-
tes dos diferentes fluidos corpéreos, todos os organismos sdo ionorregula-
dores, apesar de que nem todos sao osmorreguladores.

Regulacédo de volume: é a regulacdo da quantidade de dgua em um fluido
(como um todo ou em um compartimento). A regulacao de volume celular
é aregulacdo da quantidade de 4gua dentro de uma célula.
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4.3 Orgaos osmorregulatérios e excretorios

Os animais desenvolveram uma variedade de mecanismos para
lidar com problemas de balango hidrico. Em muitos animais, a re-
mogao de agua ou sais do corpo estd acoplada com a remogao de
excretas metabdlicos através do sistema excretor. Todo mecanismo
de formagdo e eliminagdo de urina/excretas compreende 3 etapas:
a filtracdo, a reabsorc¢io e a secre¢do. Na filtracdo uma barreira se-
para total ou parcialmente os elementos que devem ser excretados;
o volume filtrado tem parte dos seus elementos recuperados en-
quanto uma parte é rejeitada na forma de excreta. Os protistas uti-
lizam vacuiolos contrateis para esse fim, assim como as esponjas.
Outros animais multicelulares apresentam um sistema de tubulos
excretores que expelem fluidos e excretas para fora do corpo. Em
vermes achatados como os platelmintos e nemertineos, esses tu-
bulos sdo chamados protonefridios, e eles se espalham pelo corpo
como células em forma de bulbo, chamadas células flama (Figura
4.4). Essas estruturas excretoras abrem-se para fora do corpo, mas
nao para dentro, e cilios presentes no interior das células flama
empurram os fluidos para fora do corpo. Agua e metabdlitos séo,
entdo, reabsorvidos, e as substancias a serem excretadas sdo expe-
lidas através de poros excretores.

Um sistema de ttbulos que se abrem tanto para fora quanto para
dentro do corpo é a forma de excre¢do em varios grupos de inver-
tebrados celomados, como o anelideos e os moluscos, entre outros.
Nas minhocas, esses tubulos sio conhecidos como metanefridios.
Um metanefridio é mais elaborado do que um protonefridio, pois
os tubulos daqueles sdo abertos nas duas extremidades, permi-
tindo que os fluidos sejam conduzidos para o interior do tabulo
por meio de uma abertura funiforme ciliada, o nefréstoma; além
disso, o metanefridio é envolto por uma rede de vasos sanguineos
que atua auxiliando a reabsor¢ao da agua e de substancias valiosas
como agucares, sais e aminodcidos, removidos do fluido contido
nos tubulos. Apesar dessas caracteristicas particulares, o processo
de formacdo da urina é similar em protonefridios e metanefridios.
Os metanefridios absorvem fluido da cavidade corporal através de
um processo de filtracao para dentro dos nefrostomas (Figura 4.5).

Figura 4.4 — Desenho
esquematico de célula flama de
um platelminto. Nas plandrias

o sistema de protonefridios é
fechado (tubulos séo fechados
na extremidade interna) e
estruturado em dois sistemas
de dutos altamente ramificados
e distribuidos por todo o corpo.
Os fluidos penetram nesse
sistema através de células
flama especializadas, movendo-
se pela agao de movimentos
ciliares para o interior dos
tdbulos de maneira lenta, e sdo
excretados através de poros que
se abrem a espacos regulares na
superficie do corpo do animal.
(Adaptado de: <http://ava.ead.
ftc.or>. Acesso em: 10/01/2011).
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Figura 4.5 — Desenho esquematico de metanefridios e nefros-
toma em uma minhoca. O fluido entra e flui continuamente ao
longo do tubulo nefridial, onde é modificado seletivamente
pela remocéo de solutos valiosos neles contidos — e que sao
reabsorvidos e devolvidos ao corpo do animal — ou pela adicdo
de solutos a serem excretados (secrecdo). Essa sequéncia
garante a remocao das excretas do corpo do animal, evitando

Excrecao e osmorregulagao

O termo filtragdo ¢ utilizado porque o
fluido é formado por pressao e passa atra-
vés de pequenas aberturas, de forma que
moléculas maiores do que determinado
tamanho sdo excluidas. Esse fluido filtrado
é isotonico em relagdo ao fluido presente
no celoma, mas, a medida que passa atra-
vés dos tubulos dos metanefridios, o NaCl
¢ removido por transporte ativo. O termo
‘reabsor¢do’ é geralmente utilizado para o
transporte para fora dos tibulos e em di-
recao aos fluidos corpdreos circundantes.
Sais sdo reabsorvidos do filtrado, de forma
que a urina excretada é mais diluida do que
os fluidos corporais (é hipotdnica). Os rins
dos moluscos (6rgaos de Bojanus) e os 6r-
gaos excretores dos crustdceos (chamados

assim a perda de substancias valiosas. (Adaptado de: <http://
ava.ead.ftc.br>. Acesso em: 10/01/2011).

de glandulas verdes ou antenais) também
produzem urina por filtragdo e recuperam
certos fons por reabsorgéo.

Os drgaos excretores em insetos sdo os tubulos de Malpighi
(Figura 4.6 a seguir), que sao extensdes do trato digestivo e se ra-
mificam na por¢ao anterior do intestino em pares que podem ser
unicos ou multiplos. A urina nao é formada por filtragdo nesses
tabulos, pois ndo ha diferenga de pressdo entre o sangue na cavi-
dade do corpo e nos tibulos. Ao invés disso, moléculas de excretas
e K* sdo secretados para dentro dos tubulos por transporte ativo.
Secrec¢do é o oposto da reabsor¢do — ions ou moléculas sdo trans-
portados do fluido corporal para os tubulos. A secre¢do de K* cria
um gradiente osmoético que faz com que a dgua entre nos tubulos
por osmose a partir do sistema circulatdrio aberto. A maior par-
te da dgua e do K* ¢, entdo, reabsorvida para dentro do sistema
circulatdrio através do epitélio do intestino, deixando somente
pequenas moléculas e excretas para serem excretadas nas fezes.
O tubulo de Malpighi, dessa forma, é um eficiente meio para con-
servagao de agua.
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Os rins dos vertebrados, diferentemente dos tubulos de Mal-
pighi dos insetos, criam um fluido tubular por filtragao do sangue
sob pressao determinada pelo cora¢do. Além de conter produtos
de excrecdo e agua o filtrado contém diversas moléculas pequenas
de valor para o animal, como o sal, a glicose, os aminoacidos e as
vitaminas. Essas moléculas e a maior parte da dgua sdo reabsorvi-
das dos tubulos para o sangue enquanto as excretas permanecem
no filtrado. Excretas adicionais como HCO-,, H* e K*, entre outros,
podem ser secretadas pelos tubulos distais e adicionadas ao filtra-
do; o produto final, a urina, é entdo eliminada do corpo. As quatro
fung¢des desempenhadas pelos rins dos vertebrados podem ser vi-
sualizadas na Figura 4.7.

Pode parecer contraditério que o rim dos vertebrados deva fil-
trar quase todo o conteido do plasma sanguineo (exceto prote-
inas, pois estas sdo muito grandes para serem filtradas) e depois
gastar energia para reabsorver o que o corpo necessita. A reab-
sorgdo seletiva, por outro lado, oferece grande flexibilidade, pois
varios grupos de vertebrados desenvolveram a habilidade de re-
absorver diferentes moléculas que sdo especialmente valiosas em
determinados habitats. Essa flexibilidade é um fator-chave para o
sucesso da colonizagdo de ambientes diversos pelos vertebrados.

Intestino

Tabulo de Malpighi

«

ANAN S —
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/ "7 g S22 Solutos, d4gua,
g ) B excretas

— K

Aqua,
solutos
Figura 4.6 — Desenho esquemadtico do tubulo de Malpighi dos insetos e

mecanismo de funcionamento. Os tubulos de Malpighi localizam-se na juncao
do intestino médio e do posterior (reto). Os solutos presentes na hemolinfa
circundante do artrépode, principalmente o potdssio, sao secretados
ativamente para o interior dos tubulos, seguidos pela agua e pelas excretas.
Os fluidos sao drenados para o reto, onde a dgua e os solutos sdo reabsorvidos
ativamente, deixando as excretas para serem eliminadas praticamente sem
perda de dgua (cristais de urato ou em forma de uma massa pastosa branca.
(Adaptado de: <http://ava.ead.ftc.br>. Acesso em: 10/01/2011).

Glandula
retal
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Figura 4.7 — Quatro fun¢des do rim. As moléculas entram na urina primaria por filtracao,
para fora do glomérulo, e por secrecao nos tubulos renais, a partir dos capilares
peritubulares no entorno. As moléculas que entram no filtrado podem retornar ao
sangue por reabsor¢ao dos tubulos renais, para os capilares peritubulares (vasa recta),
ou podem ser eliminadas do corpo por excre¢do através do tubulo renal até o ureter

e a bexiga.

Os mecanismos fisiologicos que regem o funcionamento dos
rins de mamiferos encontram-se bem explicados no livro de fisio-
logia humana deste Curso, pelo que recomendamos uma releitura
do seu capitulo seis antes de prosseguirem a leitura deste texto.

4.4 Evolucao do rim nos vertebrados

O rim é um 6rgao complexo formado, nos humanos, por uma
repeticdo de milhdes de unidades chamadas néfrons, cada qual
com estrutura de um tubo curvado. A pressdo sanguinea, equiva-
lente a 20% da carga cardiaca, for¢a o fluido no sangue a passar
pela grande porosidade dos capilares renais, ou seja, por um fil-
tro chamado glomérulo, na porgdo superior de cada néfron. O
glomérulo retém no sangue células sanguineas, proteinas e outras
moléculas grandes e uteis com peso molecular superior a 70 KDa,
mas permite que a agua e pequenas moléculas e excretas dissolvi-
das passem para a por¢do curvada do tubo do néfron. A medida
que o fluido filtrado passa através do tubo do néfron, aminoacidos
(cerca de 300 g), agticares (cerca de 500 g), cloreto de sédio (cerca
de 1000 g) e outros fons tuteis sdo recuperados por transporte ativo,
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deixando o restante da agua filtrada (cerca de 180 litros) e excretas
metabdlicas para compor a urina que serd eliminada (aproxima-
damente 1,5 litros/dia).

Embora o mesmo modelo basico tenha sido mantido em todos os
rins de vertebrados, algumas diferencas sao encontradas em diferen-
tes classes. O filtrado glomerular ¢ isotonico em relagdo ao sangue,
de forma que os vertebrados sao capazes de produzir uma urina iso-
tonica através da reabsor¢do de fons e dgua em propor¢des iguais,
ou hipotdnicas em relagdo ao sangue (mais diluida), reabsorvendo
menos agua do filtrado. Apenas algumas aves e todos os mamiferos
conseguem reabsorver agua o suficiente do filtrado glomerular para
produzir uma urina hipertonica em relagdo ao sangue, através da
reabsor¢ao de quantidades relativamente maiores de agua.

4.5 Os animais em seus ambientes

4.5.1 Animais de agua doce

Todos os animais de dgua doce regulam suas pressdes osmoticas
sanguineas para concentragdes que sdo hiperosmaticas em relagdo
a agua, sendo classificados como reguladores hiperosméticos. Os
solutos no plasma sanguineo de animais de agua doce sdo prin-
cipalmente ions inorgéanicos, sendo o Na* e o Cl~ os dominantes;
os diferentes ions sao encontrados em concentragdes variadas no
plasma sanguineo, mas todos se apresentam em concentragdes
substancialmente maiores (cerca de 1000 vezes) do que a dgua
doce ao redor, com raras excegdes.

Sendo hiperosmdticos em rela¢do ao ambiente ao redor, os ani-
mais de agua doce tendem a ganhar agua do ambiente por osmose,
e perder ions por difusdo para o ambiente. Esses dois processos
tendem a diluir os fluidos corporais desses animais (Figura 4.8).

O gasto energético de um animal de agua doce para regulagao
osmdtica e iOnica depende diretamente da taxa passiva de perda
de ions por difusdo e ganho de dgua por osmose. Assim, quanto
mais rapidamente um animal perder ions e/ou ganhar agua, mais
energia precisard gastar para contrapor esses processos e manter
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Figura 4.8 — Resumo das principais vias de perda e ganho de dgua e sais em um animal de dgua
doce. (Adaptado de: HILL; WYSE; ANDERSON, 2008).

uma composi¢ao sanguinea normal. Trés sdo os fatores que deter-
minam as taxas de troca passiva de agua e ions: (1) as magnitu-
des dos gradientes osmoticos e i6nicos entre o sangue e a dgua do
ambiente; (2) a permeabilidade do revestimento externo do corpo
do animal a agua e aos fons; e (3) a drea de tegumento e epitélios
através da qual as trocas acontecem.

A maioria dos animais de agua doce apresenta fluidos corpo-
rais bem menos concentrados do que seus parentes marinhos. A
evolucdo para um sangue mais diluido, quando esses animais in-
vadiram a agua doce, foi provavelmente uma adaptagdo para re-
duzir os gastos energéticos de se viver em um ambiente com uma
concentra¢do de solutos muito menores (a pressio osmotica da
agua doce, por volta de 0,01g/1 (valor médio) ¢ tipicamente menos
de 1% daquela da agua do mar, nos dias atuais, que é semelhante a
35g/l em média). Com fluidos corporais menos concentrados, os
animais de agua doce conseguiram reduzir os gradientes ionicos e
osmoticos entre o sangue e o ambiente, diminuindo assim as taxas
de ganho de agua por osmose e perda de ions por difusio.

A permeabilidade do integumento ou tegumento (termo geral
para o revestimento corporal externo) dos animais de agua doce a
agua e aos fons ¢, em geral, relativamente baixa. A evolugdo dessa
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caracteristica foi importante para reduzir as taxas de trocas passi-
vas de dgua e {ons, 0 que permitiu um gasto energético menor para
a manuten¢do da composi¢io normal do sangue. Com um integu-
mento de baixa permeabilidade, algumas substancias necessarias
ao metabolismo do animal ficam também com dificuldade de en-
trar, como O,, por exemplo. A evolugdo das branquias como locais
de alta permeabilidade permitiu a absor¢do de O,, mas também a
movimenta¢ao de dgua e ions por osmose e difusdo, que acabaria
por impor um estresse osmorregulatorio, caso ndo houvesse uma
compensacio. Esse problema foi resolvido através do desenvolvi-
mento de um mecanismo regulatdrio que é semelhante na maioria
dos animais de agua doce.

O mecanismo de regulagdo osmdtico-idnico basico envolve os
seguintes processos:

o Urina: produ¢io abundante de urina diluida para eliminar o
excesso de dgua que entra no corpo por osmose. O volume de
urina produzido por alguns animais de d4gua doce, como o sapo
ou o peixe-dourado, pode chegar a um ter¢o do peso corporal
por dia! O volume e composi¢do da urina sdo regulados pelos
rins de acordo com as circunstincias. Se aumentar a entrada
de dgua por osmose no corpo do animal, aumenta a produgdo
de urina e elimina¢do de agua, e vice-versa. Embora os animais
de dgua doce limitem a concentragio de ions eliminados com
a urina, uma pequena perda é inevitavel. Essa perda depende
parcialmente da taxa de producédo de urina, de forma que a re-
gulacdo de volume e a regulagdo idnica estdo essencialmente
em conflito em animais de dgua doce.

« Absorcio ativa de ions: além de perder

fons na urina, os animais de dgua doce tam-
bém perdem ions por difusio, através das
branquias e outras superficies corporais
permeaveis. Uma maneira importante de
esses animais reporem os ions perdidos é
através da absor¢ao por transporte ativo
(com gasto de ATP) desses {ons da agua ao
redor, especialmente Na* e CI-, para os flui-
dos corporais. Essa absor¢ao ativa de ions

Por que a maioria dos animais de dgua
doce produz urina diluida?

Acredita-se que seja porque é a maneira menos
custosa, em termos energéticos, de manter o ba-
lanco osmdtico e idnico. A remogao de fons Na*
e CI- de uma fonte mais concentrada (o plasma
sanguineo) durante o processo de producao da
urina diluida gasta menos energia metabdlica
por ion do que a absorcdo ativa de ions de uma
fonte mais diluida (a agua do ambiente).
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ocorre principalmente através do epitélio das branquias por cé-
lulas especializadas, as células cloridricas, e/ou através da pele
na maioria das espécies dulciaquicolas.

» Alimento: além de absor¢do ativa, animais de dgua doce tam-
bém obtém ions através dos alimentos que ingerem.

4.5.2 Padroes excepcionais de regulacao em agua doce

Alguns animais de dgua doce produzem uma urina quase isos-
mdtica em rela¢do ao plasma sanguineo, como ¢ o caso do caran-
guejo de agua doce. Esses animais possuem corpos com permea-
bilidade extremamente baixa a agua, de forma que ndo precisam
produzir uma urina muito diluida e em grandes volumes para
excretar o excesso de dgua. A producdo de pouca urina também
limita a perda de ions. Acredita-se que os animais que ndo sdo ca-
pazes de produzir uma urina diluida tenham invadido a d4gua doce
apenas recentemente.

4.5.3 Animais marinhos

A) Invertebrados sao isosmaticos em relagao a agua do mar

A maioria dos invertebrados marinhos é isosmotica ou aproxi-
madamente isosmotica em relagao a dgua do mar. Isso se deve pro-
vavelmente ao fato de que muitos desses animais vieram de linha-
gens evolutivas que nunca deixaram o mar, tendo desenvolvido a
mais simples rela¢do osmotica possivel com o ambiente marinho.
Sendo essencialmente isosmoticos, os invertebrados marinhos nao
tendem a perder ou ganhar agua por osmose, ou seja, eles ndo en-
frentam problemas de regula¢do osmédtica. O plasma sanguineo
desses animais é composto basicamente por ions inorganicos e a
composi¢do idnica do plasma ¢é similar a da dgua do mar. Apesar
disso, a composi¢ao idnica do plasma varia em alguns detalhes,
especialmente com relagao a certos ions, como o Mg** e SO,* por
exemplo. Essas diferengas na composi¢ao ionica sio mantidas por
processos regulatorios, ja que os invertebrados marinhos sao rela-
tivamente permeaveis a agua e aos ions. Um dos processos utiliza-
dos para a manutencao das concentragdes idnicas é a absor¢ao ati-
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va de fons da dgua do mar através das superficies corporais ou da
agua ingerida através do trato digestivo. Outro processo comum é
a regulacdo renal da composi¢do do sangue. Em crustaceos, mo-
luscos e alguns outros grupos, embora os drgdos excretorios pro-
duzam uma urina que é aproximadamente isosmotica ao plasma
sanguineo, eles conseguem alterar a composi¢ao ionica dessa uri-
na, contribuindo para a regulagdo ionica.

B) Peixes teledsteos marinhos sao hiposméticos
em relacao a dgua do mar

Os teledsteos marinhos, ao contrdrio de seus parentes de agua
doce, sdo reguladores hiposmésticos, ou seja, suas pressdes o0s-
moticas sanguineas sao menores (de 1/3 a 1/4) do que a pressao
osmotica na agua do mar. Acredita-se que os teleosteos marinhos
atuais tenham evoluido a partir de ancestrais de dgua doce, o que
justificaria a baixa pressdo osmotica dos fluidos corporais desses
animais.

Os problemas enfrentados pelos teledsteos marinhos sao dife-
rentes dos teledsteos de dgua doce (ver Figura 4.9 a seguir), pois
eles tendem a perder agua para o ambiente e a ganhar ions. O pro-
blema com a entrada de {ons é mais facilmente resolvido: com uma
superficie corporal relativamente impermeével, a taxa de difusao
de fons nesses animais depende basicamente de gradientes elétri-
cos e da permeabilidade das branquias, que é, assim, o principal
sitio osmorregulatério, e ndo os rins, como no caso dos amniotas.
Dessa forma, a difusao de ions positivos como o Na* através das
branquias é evitada pelo epitélio branquial positivamente carre-
gado. Outros ions, especialmente o Cl, difundem-se substancial-
mente para o plasma sanguineo a partir da dgua do mar.

O problema da perda da agua nos teledsteos marinhos é resolvi-
do através dos seguintes mecanismos:

 Ingestio de agua: os teledsteos marinhos podem ingerir gran-
des volumes de agua do mar para compensar as perdas por
osmose e, em menor escala, pela urina. A dgua que entra ¢ ini-
cialmente hiperosmotica ao plasma sanguineo, de forma que a
agua dos tecidos do trato digestivo atravessa as paredes deste
por osmose e acaba por diluir a dgua ingerida que esta den-
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Figura 4.9 — Teleosteos (peixes dsseos) de agua doce e salgada enfrentam diferentes problemas osméticos. Enquanto um
tele6steo de agua doce é hipertonico em relagdo ao seu ambiente, o teledsteo marinho é hipotonico em relagao a dgua do
mar. Para compensar a tendéncia de absorver dgua e perder ions, peixes de dgua doce excretam uma urina diluida, evitam
ingerir dgua e reabsorvem ions através dos néfrons. Para compensar a perda osmotica de dgua os teledsteos marinhos bebem
agua salgada e eliminam por transporte ativo os ions cloreto em excesso, primeiramente através do epitélio das branquias e,
secundariamente, pelos rins.

tro do trato. Nas porgdes finais do intestino, ions Na* e Cl~ sdo
transportados ativamente para o plasma sanguineo, criando,
também para o plasma, condi¢cdes osmoticas favoraveis a ab-
sor¢ao de agua do intestino. O problema da excre¢ao dos ions
Na* e Cl, absorvidos em excesso para permitir a absor¢do de
agua, sera discutido mais adiante.

 Urina: a urina produzida pelos teledsteos marinhos é isotonica
em relacdo aos fluidos corporais. Isso significa que a elimina-
¢do de fons pela urina ndo é muito eficaz. De fato, basicamente
os ions bivalentes (Mg**, Ca**, SOf) em excesso no plasma san-
guineo sdo excretados através da urina.

o Branquias: as brinquias sio as responsaveis pela secrecao
(com gasto de energia) dos principais ions,o Na* e o Cl~,assim
como outros fons monovalentes. O Cl~ é eliminado ativamente
(com gasto de energia) pelas células do epitélio branquial. O
Na* pode ser excretado ativamente em algumas espécies, mas
também passivamente por outras, através do gradiente elétri-
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co formado pela excrecido do Cl, estabelecendo um gradien-
te negativo no exterior do epitélio branquial que atrai os ions
Na* para fora do corpo do animal. E importante destacar que
esse é um processo de excrecdo de sal extrarrenal, fazendo das
branquias o principal local de osmorregulagdo nos teledsteos
marinhos.

A energia gasta pelos teledsteos marinhos para regulacdo osmo-
tica e excre¢do de fons varia de 8 a 17% das taxas metabolicas do
peixe em descanso, ou seja, consideraveis quantidades de energia
$a0 gastas por esses animais para viverem no mar.

C) Répteis, aves e mamiferos marinhos também
sao hiposmosticos em relacao a dgua do mar

Tartarugas marinhas, pinguins, gaivotas, baleias, focas e outros
répteis, aves e mamiferos marinhos sao reguladores hiposmosticos
em relagdo a dgua do mar ao redor: uma consequéncia da descen-
déncia de ancestrais terrestres, assim como os teledsteos marinhos.
Como respiram em ambiente aéreo, os répteis, aves e mamiferos
marinhos ndo enfrentam o problema de ter suas membranas res-
piratérias permedveis expostas a agua salgada (com alta pressdo
osmotica). Outra vantagem herdada dos ancestrais terrestres siao
os integumentos com baixa permeabilidade a dgua. Apesar dessas
vantagens, esses animais também enfrentam problemas com perda
de dgua e entrada de ions em excesso. A perda de agua se da através
da evaporagdo pulmonar, durante a respiragdo, e através da pele
(em pequenas quantidades), tanto estando na dgua quanto estando
expostos ao ar. A entrada excessiva de ions no corpo ocorre através
da ingestao de consideraveis quantidades de sal em seus alimentos
(muitos desses animais alimentam-se de outros organismos que
sdo isosmoticos em relagdo a dgua do mar), além da prépria inges-
tdo de agua do mar com os alimentos.

» Répteis e aves marinhos: répteis marinhos ndo sio capazes
de produzir uma urina mais concentrada do que seus fluidos
corporais e aves marinhas produzem uma urina geralmente
isosmdtica ou moderadamente hiperosmética (no maximo 2
vezes) em relagdo ao plasma sanguineo. Em outras palavras, os
rins desses animais sdo incapazes de manter os fluidos corpo-
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Figura 4.10 — Aves marinhas ingerem agua salgada
e excretam o sal através das glandulas de sal
localizadas na cabeca.
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rais hiposmosticos em relagao a agua do mar. Como
o principal produto de excre¢ao nitrogenada em rép-
teis e aves é o urato (4cido urico), quantidades maio-
res dele poderiam precipitar e bloquear os néfrons
na presenca de pouca agua, inviabilizando a forma-
¢do de uma urina muito concentrada, como ocorre
com a ureia nos mamiferos.

As glandulas de sal (ver Figura 4.10 a seguir), loca-
lizadas na cabeca de répteis e aves marinhos, sdo os
érgaos extrarrenais responsaveis pela excre¢iao dos
sais em excesso e, consequentemente, pela principal
regulacdo osmdtica e idnica nesses animais. Essas
glandulas sdo capazes de produzir solugodes salinas
concentradas (2 a 3 vezes a concentragdo da agua

marinha), que sdo excretadas através de canais préximos aos

orificios nasais (aves e lagartos), na boca (cobras do mar) ou até

mesmo na regido orbital (tartarugas). As secre¢des das glandu-

las de sal podem ser hiperosméticas em relag¢ao ao plasma por

um fator de mais de 5 vezes, além de apresentarem os ions Na*

e Cl em concentragdes que excedem a da agua do mar!

o« Mamiferos marinhos: assim como todos os demais mamife-

ros, os mamiferos marinhos sdo capazes de produzir a urina

mais concentrada (2,5 vezes a da dgua marinha) dentre os ver-

tebrados, uma habilidade importante tanto em terra quanto na

agua. A concentracgao renal da urina é o inico mecanismo co-

nhecido para regulagdo hiposmoética em mamiferos (nenhum

mecanismo extrarrenal de excreciao de sal é conhecido nesses

animais). Por viverem em um ambiente com alta pressao osmo-

tica, os mamiferos marinhos ndo apresentam capacidades ex-

cepcionais de concentragio de urina quando comparados com

os demais mamiferos.

D) Elasmobranquios marinhos sao hiperosmaticos,
mas hipoidnicos em relacao a 4gua do mar

Os peixes elasmobranquios (tubardes, quimeras e raias) desen-

volveram uma nova estratégia para a regulagdo osmotica no am-

biente marinho (ver Figura 4.11 a seguir). Eles apresentam uma
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concentra¢do de ions inorgénicos no plasma sanguineo semelhan-
te aos teledsteos marinhos, a qual é bem menor do que a concen-
tracdo de fons na dgua do mar. Todavia, possuem altas concentra-
¢oes de dois tipos de solutos organicos em seus sangues: ureia e,
em menor quantidade, o 6xido de trimetilamina (TMAO), 0 que os
torna levemente hiperosmoticos em relagdo ao ambiente, apesar de
serem hipoidnicos. Por serem hiperosméticos, os elasmobranquios
sofrem apenas um pequeno influxo osmético de agua em todo o
corpo, e especialmente pelas branquias, em contraste com os te-
ledsteos que sofrem dissecacdo osmdtica. Desta forma, “bebem”
agua do mar, principalmente pelas branquias, sem a necessidade
e o custo energético adicional dos teledsteos marinhos, no sentido
de secretar o excesso de sais que acompanham o refluxo de agua.

A ureia em altas concentra¢des pode ser toxica para muitos or-
ganismos e causar desnaturagdo de suas proteinas, mas algumas
enzimas e outras macromoléculas dos elasmobranquios evoluiram
para uma tolerancia excepcional aos efeitos desnaturantes da ureia.
Na realidade, enzimas e hemoglobinas desses animais necessitam
de niveis elevados de ureia, cerca de 100 vezes a de humanos, para
seu funcionamento. Além disso, estudos recentes mostraram que o
TMAO é capaz de anular os efeitos da ureia, evitando as interagdes
deletérias com proteinas.

-
Osmose através
das branquias
Alimento
Agua Salgada m— v— “
Difusdo através \
das branquias Glandulas retais, fezes
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Figura 4.11 — Principais vias de perda e ganho de dgua e sais em tubar6es marinhos. A
sintese adequada de uréia nesses animais exige uma dieta rica em proteinas.



'0s celacantos sdo peixes
considerados fésseis vivos.

A sua caracteristica mais
importante é a presen¢a de
nadadeiras lobadas pares
(peitorais e pélvicas) cujas
bases sdo pedtinculos que se
assemelham aos membros
dos vertebrados terrestres

e se movem da mesma
maneira. Sao os unicos
representantes vivos da ordem
Coelacanthiformes.

A quimera é um peixe
cartilaginoso, aparentado
dos tubardes e das raias.
Considerado um féssil vivo e
ainda misterioso em muitos
aspectos, a quimera deve o
seu nome ao monstro mitico,
uma mistura de leéo, cabra e
dragdo. Nédo possui escamas
e o maxilar superior estd
fundido ao crdnio.
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Pelo fato de 40% da pressido osmética do sangue dos elasmo-
branquios ser atribuida a ureia e ao TMAO, a regulagdo ionica
e a osmotica ndo estdo tio relacionadas quanto na maioria dos
animais (se um animal tende a ganhar agua por osmose, também
tende a perder {ons por difusdo). Como os elasmobrianquios sao
levemente hiperosméticos em relagdo a d4gua do mar, eles tendem
a ganhar dgua por osmose, mas como as concentragdes idnicas em
seus fluidos corporais sdo menores do que as do ambiente mari-
nho, eles também tendem a ganhar ions por difusdo. Como a dgua
entra por osmose nesses peixes, eles nao precisam ingerir agua do
mar e eliminar o NaCl em excesso.

Os elasmobranquios eliminam os sais em excesso dos fluidos
corporais através dos rins e de glandulas de sal retais. Os ions bi-
valentes e grande parte do NaCl sdo eliminados pelos rins. A estra-
tégia pode parecer inicialmente em menor escala que a dos peixes
teledsteos que precisam ingerir dgua e eliminar NaCl. Porém, o
custo para produgdo de ureia nos elasmobranquios é maior do que
o de produzir amonia como excreta nitrogenada, como fazem os
teleosteos. Ou seja, em termos energéticos, as diferentes estraté-
gias empregadas acabam praticamente se igualando.

Além dos elasmobranquios, somente o celacanto,” as quimems2 e

uma espécie de ra (Rana cancrivora) mantém niveis de ureia eleva-
dos nos fluidos corpoéreos como estratégia osmorreguladora, cons-
tituindo outro exemplo de convergéncia evolutiva. (Figura 4.12).

E interessante verificar que as raias amazonicas (Potamotrygon
spp) que habitam permanentemente a bacia hidrografica do Ama-
zonas, e o tubardo Carcharhinus leucas, de um lago da Nicaragua
e que foi separado do ambiente marinho ha cerca de 10 mil anos,
mantém baixos niveis salinos e de ureia, a semelhanca de peixes
teledsteos. Essas sdo evidéncias de que mudangas bioquimicas e
fisioldgicas sdo muito plasticas ou flexiveis, ao contrario de carac-
teres morfologicos, muito mais estaveis em termos evolutivos e
filogenéticos.
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Figura 4.12 — O celacanto do género Latimeria (foto esquerda) e a quimera do género
Hydrolagus (foto direita) sdo considerados fésseis vivos.

4.5.4 Animais que enfrentam mudancas de salinidade

Muitos animais enfrentam grandes alteragdes de salinidade nas
aguas que habitam, sendo denominados de espécies diadromas,
que migram grandes distancias entre rios e o mar aberto, e espé-
cies costeiras e estuarinas, que enfrentam variagdes de salinidade
conforme as marés, niveis de chuvas e volumes da agua provenien-
tes de fontes continentais de agua doce. As espécies didadromas sao
exemplos impressionantes de adaptagdo regulatéria, e podem ser
discriminadas em anddromas e catddromas.
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Com relagdo as variagdes de salinidade, os animais podem ser
classificados como estenohalinos — espécies capazes de suportar
apenas pequenas variagdes de salinidade — ou eurihalinos — capa-
zes de sobreviver dentro de amplas variagdes salinas no ambiente.
Os animais ainda podem ser classificados como osmoconformistas
- que mantém a pressdo osmotica dos fluidos corporais igual a do
ambiente — e osmorreguladores — que sao capazes de manter uma
pressdo osmotica sanguinea relativamente estavel e independente da
pressiao osmotica do ambiente, como explicado em se¢des anteriores.

Os animais estenohalinos e osmoconformistas, como a maioria
dos invertebrados marinhos, quando colocados em ambientes com
salinidades muitos diferentes de seu habitat natural, geralmente
morrem dentro de pouco tempo. Alguns invertebrados marinhos
osmoconformistas sdo eurihalinos, como ostras e mariscos, pois
possuem células com capacidades impressionantes para regulagdo
de seus volumes.

Entre os osmorreguladores, a regulaciao osmdtica é limitada a
certos graus de variagdo da pressdo osmotica ambiental, de for-
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As espécies anddromas
incluem animais que vivem
no meio marinho enquanto
adultos, empreendendo
deslocamentos migratérios
para os rios, onde se
reproduzem. Um exemplo
muito conhecido de espécie
anddroma é o salmdo. As
espécies catdtromas, por outro
lado, compreendem animais
aquadticos que se reproduzem
em dguas marinhas, mas
tém o desenvolvimento (até
a maturidade) em dgua
doce. As enguias s@o animais
catddromos.
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ma que diferentes categorias de regulagdo sdo conhecidas. Na re-
gulacdo hiperisosmética, o animal mantém o sangue mais con-
centrado do que a agua do ambiente em salinidades baixas, mas
permite que a pressdo osmdtica sanguinea iguale-se a pressao os-
motica ambiental em salinidades maiores. Em outras palavras, es-
ses animais apresentam mecanismos de regulacdo hiperosmotica,
mas ndo possuem mecanismos de regulagdo hiposmotica. Os ani-
mais hiperisosmoticos sdo geralmente espécies de agua doce que
se aventuram em aguas salobras para alimentagédo e reprodugcio,
como as carpas, alguns caranguejos, anelideos e anfipodas.

A regulagao hiper-hiposmética consiste na manuten¢do da
concentra¢do sanguinea maior do que a do ambiente em salini-
dades baixas, mas mais diluida em aguas com altas salinidades,
e requer tanto mecanismos de regulagdo hiperosméticos quan-
to hiposmosticos. Esse padrao é observado em salmoes, enguias
e outros peixes diadromicos, bem como em alguns caranguejos e
outros crustdceos.

Os mecanismos regulatérios empregados pelos peixes migratd-
rios eurihalinos reguladores hiper-hiposméticos sdo os mesmos
ja descritos para tele6steos marinhos e de agua doce, funcionando
como reguladores hiperosméticos quando estdo em agua doce e
hiposméticos quando estao no oceano.

Animais aquaticos que enfrentam
problemas de seca

Algumas espécies de animais que habitam pocas, pan-
tanos, lagos e riachos intermitentes desenvolveram
um impressionante mecanismo de sobrevivéncia, para
quando os corpos d’dgua que habitam passam por pe-
riodos de seca: eles enterram-se no substrato e entram
em estagio de estivacao (depressao metabolica drama-
tica durante periodos de privagcao de dgua ambiental),
e muitos deles secretam uma camada protetora exter-
na de muco, que age como barreira protetora contra as
perdas de dgua por evaporagao. Alguns peixes pulmo-
nados de agua doce africanos, o mucum do Brasil (Syn-
branchus spp), da foto neste quadro, sanguessugas, ca-
racois, dcaros aquaticos e anfibios sao exemplos de ani-
mais com essa impressionante capacidade.

Figura 4.13 — Foto do Synbranchus marmoratus.
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4.5.5 Animais terrestres

Tanto os primeiros invertebrados terrestres (Euripterideos do
periodo Siluviano, era Paleozoica, ha cerca de 450 milhdes de anos)
como os vertebrados anfibios (Ichthyostega, periodo Devoniano,
hé cerca de 400 milhdes de anos) tiveram de enfrentar desafios
adaptativos, entre eles a dessecagao.

Embora algumas poucas espécies de animais terrestres enfren-
tem problemas de balango de sais, a maioria enfrenta problemas
com relagdo a perda de agua, de modo que a discussao sobre ani-
mais terrestres ird focar-se nesse ponto.

Podemos dividir os animais terrestres em basicamente dois gru-
pos: (1) os animais que dependem de ambientes imidos para viver,
dentre os quais estdo os anfibios, caranguejos terrestres, minhocas,
caracois e centopeias; e (2) os animais capazes de viver em am-
bientes secos ou com pouca dgua (animais xéricos), que incluem
mamiferos, aves, répteis, insetos, aracnideos etc. Muitos animais
xéricos, apesar de ndo serem tdo dependentes de ambientes umi-
dos para viver, procuram tais ambientes como habitat, ou ambien-
tes proximos, pois necessitam de agua, ainda que em quantidades
relativamente pequenas. De forma geral, a diferenca essencial en-
tre animais de ambientes umidos e xéricos é o quanto suportam a
perda de agua quando expostos a ambientes “dissecantes”.

Os animais terrestres perdem agua principalmente por evapo-
ragdo, tanto através do integumento quanto através das superficies
respiratdrias; a tolerancia a perda de agua varia grandemente entre
as diferentes espécies, e esta geralmente associada a adaptagdes ao
ambiente em que o animal vive. A Tabela 4.1 a seguir apresenta
alguns exemplos de tolerancia a perda de d4gua em alguns animais
terrestres e semiterrestres.
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Tabela 4.1 — Tolerancia a perda de agua (como % maximo de perda
de peso tolerada) em diferentes animais de habitats terrestres e
semiterrestres.

Allolobophora (Minhoca)

Patella (Lapa) 35-60
Quitons 75
Helix (Caracol) 45 -50
Limax (Lesma) 80
Sphincterochila (Caracol do deserto) 50-55
. Caangues
Gecarcinus 15-18
Uca 18
o msees
Besouros (Zonas temperadas) 25-45
Baratas (Zonas temperadas) 25-35
Cigarras do deserto 25
Gafanhotos e formigas do deserto 40-70
Besouros tenebrionideos do deserto 60-75
S sapes
Rana 28-35
Hyla 35-40
Bufo 42 - 45
Scaphiopus 45-48
~ Avesemamifeos
Pequenas aves 4-8
Rato 12-15
Rato canguru 18 -25
Humano 10-12
Camelo 30

(Fonte: WILLMER; STONE; JOHNSTON, 2004).
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A evaporagio através do integumento depende da diferenga da
pressao de vapor d’agua entre os fluidos corporais do animal e o ar,
e também da permeabilidade do integumento a agua. Os animais
que dependem de ambientes imidos apresentam alta permeabili-
dade integumentar a agua, de forma que a Gnica maneira de redu-
zirem as perdas de agua através do integumento é viverem em mi-
crohabitats, em que a diferenca de pressdo de vapor d’dgua através
do integumento ¢ limitada (ou seja, ambientes bastante imidos).
J& os animais que vivem em ambientes mais secos apresentam in-
tegumentos com menor permeabilidade a agua, um dos fatores
que permitiu o avan¢o dos animais em direcdo a vida terrestre,
como ¢ o caso dos euripterideos e o do Ichthyostega, mencionados
anteriormente. A baixa permeabilidade tegumentar nos animais
xéricos é devida a finas camadas de lipidios presentes nas cama-
das superficiais de suas epidermes e epicuticulas (exoesqueleto
de insetos e crustaceos). Dessa forma, como a impermeabilidade
esta associada aos lipidios, a grossura ou rigidez do integumento
nada tem a ver com a tolerancia a perda de dgua, um erro comum
entre leigos. A barreira lipidica ¢ bastante eficiente, mas sensivel
a temperatura, pois as moléculas lipidicas sofrem mudangas com
a elevagdo da temperatura, podendo alterar-se de tal maneira a
permitir um aumento nas taxas de perda de agua através do inte-
gumento. A composi¢do quimica da camada lipidica, bem como
a quantidade de lipidios, pode variar significativamente entre os
diferentes grupos animais, resultando em taxas de perda de agua
diferentes entre as espécies e até mesmo entre popula¢des de uma
mesma espécie. No caso da ra do deserto (Phyllomedusa sp), que
excreta acido urico, glandulas no seu tegumento secretem cera (li-
pideo) para impermeabilizar sua pele.

A) Perda de agua por evaporacao nas superficies respiratorias

Alguns animais de ambientes imidos apresentam superficies
respiratorias que estdo expostas diretamente ao ar, como minho-
cas, alguns isopodes e anfibios, que respiram em grande parte ou
totalmente através de seus integumentos. Essa caracteristica é bas-
tante desvantajosa do ponto de vista da perda de agua, pois quan-
tidades muito maiores do que as necessdrias para as trocas gaso-
sas respiratorias podem ser perdidas rapidamente por evapora¢ao
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através do integumento, sobretudo se considerarmos os tamanhos
diminutos e formas alongadas (cilindriformes) que aumentam a
relacdo superficie/volume, acelerando o processo de evaporagao.

A maioria dos animais terrestres, por outro lado, evoluiu com
estruturas respiratdrias que se invaginam no corpo e integumen-
tos virtualmente impermeéveis ao O, e ao CO,. Nessas estruturas
invaginadas, o acesso do ar as membranas respiratdrias umidas
¢ controlado e limitado aos niveis necessarios para que as trocas
gasosas ocorram, reduzindo grandemente a perda de agua. Mami-
feros, aves e répteis controlam a entrada de ar aos pulmdes através
dos movimentos respiratorios, enquanto os insetos regulam o fe-
chamento e abertura dos espiraculos do sistema traqueal. Porém,
muitos desses animais terrestres enfrentam um problema adicio-
nal devido as suas estruturas respiratorias invaginadas: quando o
ar saturado de vapor d’agua entra no corpo para chegar as super-
ticies respiratérias onde ocorrem as trocas gasosas, ele se aquece,
atingindo a temperatura do corpo do animal. Quanto mais quente
o ar, maior o seu ponto de saturagdo por vapor d’dgua, pois segun-
do uma das leis da fisica, a quantidade de dgua por unidade de vo-
lume de ar dobra a cada 11°C de aumento na temperatura. Assim,
se o ar a 20°C, que apresenta por volta de 17 mg H O/L entrar no
corpo de um animal a 37°C, a pressdo de vapor d’dgua aumentara
e o ar passard a ter 44 mg H O/L. Essa dgua ¢é retirada do caminho
pelo qual o ar passa até atingir as superficies de trocas respiratd-
rias. Se o ar saisse do corpo do animal sem alteragdes, muita agua
seria perdida para o ambiente.

Mamiferos e aves reduzem essa perda através de um sistema
de contracorrente em suas passagens nasais: quando o ar, a 20°C,
entra nas passagens nasais, por exemplo, essas passagens sdo res-
friadas em relacdo a temperatura do restante do corpo, de forma
que, quando o ar ¢ exalado, apds as trocas gasosas, ele é resfriado e
condensado ao longo das passagens nasais antes de deixar o corpo,
fazendo com que parte da agua que seria perdida seja recuperada.
Assim, se um animal consegue reduzir a temperatura do ar exala-
do para 25°C nas passagens nasais, a perda de agua sera de apenas
23 mg H O/L, ao invés de 44 mg H O/L, o que representa uma
recuperacao de 78% de agua!
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A capacidade de resfriamento do sistema de passagens nasais
varia muito entre os grupos animais, sendo pequena nos huma-
nos, por exemplo, e grande nos pequenos mamiferos (alguns con-
seguem reduzir a temperatura do ar exalado de 37°C para 22°C!).
O comprimento e os dobramentos da passagem nasal influenciam
diretamente na capacidade de resfriamento, podendo ser bastante
substancial até mesmo em mamiferos maiores, como os caes. Os
répteis, em geral, por apresentarem taxas respiratorias e tempera-
turas corporais tipicamente baixas, ndo demandam um sistema de
resfriamento como o encontrado nos mamiferos e nas aves. To-
davia, o resfriamento proporcionado pelo sistema contracorrente
em lagartos de deserto, como o Sauromalus obesus, permite que
o sangue das carétidas que irdo servir o cérebro, e o qual chega a
cerca de 45°C, atinja cerca de 41 a 42 °C, temperatura limite para o
cérebro de vertebrados.

A taxa de agua perdida por evaporagao respiratdria depende de
dois fatores: (1) da taxa de consumo de O, pelo animal e (2) da
quantidade de 4gua que o animal perde por unidade de O, consu-
mida. O primeiro fator ¢ influenciado pela espécie e pela atividade
e metabolismo do animal. Ja a quantidade de agua perdida por
unidade de O, consumida ¢é afetada por varios fatores, como a efi-
ciéncia dos 6rgaos respiratorios na remogio de O, do ar inalado e
o resfriamento do ar respirado antes de ser exalado.

Como nos demais processos homeostaticos ja vistos, o tama-
nho do animal também ¢é fator importante para as perdas de agua
por evaporagdo (ver Figura 4.14 a seguir), tanto através do integu-
mento (a maior parte) quanto das membranas respiratdrias inva-
ginadas. Quanto menor o corpo do animal, maior é a sua relagao
superficie/volume, e igualmente maior ¢ a perda relativa de agua
através do integumento. Animais pequenos também apresentam
taxas metabdlicas por unidade de peso corporal proporcional-
mente maior do que animais grandes, e assim apresentam maiores
perdas de agua respiratdria.

Adaptagoes aos diferentes tipos de habitats também geram ta-
xas de perda de dgua por evaporagdes diferentes entre organismos
similares.



Figura 4.14 — A taxa total
de perda de agua por
evaporacdo é uma funcao
alométrica do tamanho
corporeo em aves de um
mesmo grupo filogenético.
(Adaptado de: HILL; WYSE;
ANDERSON, 2008).
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B) Perda de dgua através da urina

A segunda maneira pela qual os animais terrestres mais perdem
agua ¢ através da excregdo da urina. Assim como os animais aqua-
ticos, os terrestres conseguem regular o volume, a concentragdo e a
composi¢do da urina de acordo com as suas necessidades de regula-
¢do osmotica, idnica e de volume hidrico. Essa regulagao geralmente
estd associada as caracteristicas do ambiente ao redor (temperatura,
umidade, disponibilidade de agua) e da atividade e metabolismo do
animal. N6s, humanos, produzimos uma urina hiperténica em con-
di¢des normais (e num volume normal), mas, quando desidratados,
produzimos urina mais hipertonica ainda em relagdo ao sangue,
agora em pequenas quantidades; por outro lado, quando bebemos
bastante liquido a urina passa a ser produzida em grandes quanti-
dades (varios litros) e é hiposmdtica em rela¢ao ao plasma sangui-
neo. Dessa forma, um ponto fundamental no estudo do balan¢o de
dgua nos animais terrestres é a eficiéncia com a qual eles conseguem
minimizar as perdas de agua através da urina. Ha duas maneiras de
reduzir essa perda: (1) concentrar a urina via vasopressina ou ADH,
hormonios antidiuréticos, reduzindo a quantidade de agua neces-
saria para a excrecao de certa quantidade de solutos, e (2) reduzir a
quantidade de solutos excretada através da urina.
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Animais de ambientes imidos, como minhocas e anfibios, assim
como lagartos, cobras e tartarugas, em geral ndo conseguem pro-
duzir urina hiperosmoética em relagdo aos seus plasmas sanguine-
o0s. A maioria dos grupos xéricos (insetos, mamiferos e aves), por
outro lado, desenvolveu a capacidade de produzir urina hiperos-
motica. Essa caracteristica evoluiu separadamente nos trés grupos.

Os insetos conseguem produzir uma urina de 2 a 8 vezes mais
concentrada do que o sangue e esse processo ocorre no reto, agin-
do tanto sobre as fezes quanto sobre a urina. Nos mamiferos, uma
ampla variacdo na capacidade de concentra¢do da urina é encon-
trada nas diferentes espécies. Humanos apresentam uma capaci-
dade de concentragiao por volta de 4 vezes a do sangue, enquanto
alguns camundongos de deserto podem chegar a concentrar suas
urinas 26 vezes mais do que a concentracio de seus plasmas san-
guineos! Uma observagdo atenta para a massa corporea e suas
consequéncias fisiologicas ¢ a de que a capacidade maxima de ab-
sor¢do dos rins diminui com o aumento do tamanho corporal. As
aves apresentam uma capacidade menor de concentragio urindria,
que fica em torno de 1,5 a 2,5 vezes a concentragdo sanguinea na
maioria das espécies, e ndo ultrapassa 6 vezes. Alguns lagartos e
aves marinhos apresentam glandulas de sal craniais, que auxiliam
grandemente na secregio de Na*, K* e CI".

A producio de urina hipertdnica em mamiferos e aves é possi-
vel devido a por¢do do néfron conhecida como al¢a de Henle e a
arquitetura em forma de “U” associada a um sistema contracor-
rente, conforme ja mencionado. Um néfron com uma al¢a de Hen-
le longa se estende mais fundo na medula renal, onde o ambiente
osmotico hipertonico retira mais dgua, e consegue, entao, produ-
zir uma urina mais concentrada. A maioria dos mamiferos pos-
sui néfrons de comprimento varidvel, alguns sdo curtos e outros
muito longos. Em mamiferos marinhos, como os cetaceos, e em
pequenos roedores do deserto, como o rato canguru Dypodomis,
sem acesso a agua para beber, o comprimento das algas de Henle
sdo os maiores até agora descritos. Aves, entretanto, apresentam
relativamente poucos ou nenhum néfron com al¢a longa, de forma
que nio conseguem produzir uma urina tio concentrada quanto
os mamiferos, como comentado anteriormente. A urina modera-
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damente hipertonica de uma ave chega a cloaca com material fecal
do trato digestivo. Quando necessario, mais agua pode ser absor-
vida através das paredes da cloaca, resultando na eliminacgio de
um bolo branco semissdlido.

A estrutura basica do néfron de um mamifero e um esquema
bésico de funcionamento dessa estrutura pode ser visualizada na
Figura 4.15 a seguir. O néfron ¢ a unidade estrutural e funcional do
rim dos mamiferos, sendo composto por um tubo mais ou menos
enrolado, de paredes metabolicamente ativas (tubo urinifero). Esta
associado a numerosos vasos sanguineos, entre eles duas redes ca-
pilares: o glomérulo e a capsula de Bowman que, juntos, formam o
chamado corpusculo de Malpighi, e a rede peritubular (vasa recta).
No tubo urinifero podem distinguir-se diferentes zonas: capsula
de Bowman, tabulos proximal e distal, e estes sao separados en-
tre si pela alca de Henle.

, Capsulade  Tabulo proximal Tabulo distal
Glomérulo  Bowman /

A ) \
a4
H,0 \\ _) \
l [ Ducto

. coletor
crtex 4 5 e
H,0
Aminoacidos * Na*' Ho ‘
Glicose Cl- ’

fons divalentes

Medula externa

iy < Ureia ‘

Alca de
Medula interna Henle

P HO

Figura 4.15 — Reabsorcdo de sais e dgua em rim de mamifero O transporte ativo de Na* para fora do
tubulo proximal é sequido pela movimentagao passiva de Cl- e dgua. A extrusao ativa de NaCl da
porcao ascendente da alca de Henle cria um gradiente osmético que permite a reabsor¢do de dgua
no ducto coletor.
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A capsula de Bowman ¢ a zona inicial que se localiza na regido
cortical do rim. Nessa zona ocorre a filtragdo, através do endotélio
do capilar do glomérulo e da parede da capsula, os quais impedem
a passagem de células e macromoléculas com peso molecular aci-
ma de 70 kDaltons (limite de exclusio renal). O resultado dessa fil-
tragdo é o filtrado glomerular, uma mistura de dgua, sais minerais,
ureia, glicose, aminoacidos, vitaminas, dentre outras moléculas
formando a chamada urina primaria. O tubulo proximal estd logo
apos a capsula de Bowman, localizado no cortex renal. Suas pare-
des realizam transporte ativo de sais e nutrientes (glicose, aminoa-
cidos, Na*, Cl') para o meio interno, o que resulta em reabsorc¢ao de
agua por osmose, pois a pressao osmotica no tubulo é baixa. A al¢a
de Henle é uma por¢ao do tubo em forma de “U”, subdividida em
zona descendente e ascendente, que mergulha na medula do rim.
A porcao descendente da alga é permeavel a dgua (que passa para
os capilares peritubulares), mas pouco permeavel aos sais e a ureia,
resultando em uma concentra¢io do filtrado. O inverso ocorre na
por¢do ascendente da al¢a, que é impermeavel a 4gua, mas perme-
avel aos sais, que saem por difuséo e transporte ativo, aumentando

a pressdo osmotica dos fluidos intersticiais da
medula renal. A alca de Henle esta ausente em
peixes, anfibios e répteis, os quais produzem
uma urina que ndo é mais concentrada que o
plasma sanguineo. O tubulo distal ¢ a zona ter-
minal do tubo urinifero, localizado no cortex
renal, e onde ocorrem importantes fendomenos
de secrecdo, com transporte ativo sobretudo
de K, HCO, e H, mantendo o pH sanguineo
adequado. Outras substancias, como venenos,
produtos do metabolismo e drogas, podem ser
secretadas para a urina nessa por¢do do rim,
com papel na desintoxicag¢io.

O ducto coletor, que ¢ muito permedavel a
agua e impermedvel aos ions, atravessa a me-
dula renal (zona muito hipertonica do rim) e
permite a reabsor¢do de grandes quantidades
da agua ainda presente na urina, tornando-a

Outras formas de economia de agua

Muitos animais terrestres entram em estado de
dorméncia - também chamado estivacdao — em
resposta a situacdes de estresse em relagao a fal-
ta de dgua e seu balan¢o osmético. O metabolis-
mo é reduzido e o animal fica hipotérmico, per-
manecendo em um ambiente protegido, com
perdas minimas de dgua por evaporacgao respi-
ratéria e producao de excretas em niveis muito
baixos.

A concentracao do leite materno é uma forma
eficiente de diminuir a perda de dgua. Extremos
dessa estratégia podem ser observados em ma-
miferos marinhos, que produzem o leite com cer-
ca de 40% de gordura.

A formacao de casulos (“cocoons”) por moluscos
gastropodes e peixes pulmonados, como o mu-
cum brasileiro, diminuem drasticamente a perda
de agua por evaporagao.
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muito concentrada. Varios tubos urindrios desembocam em um

ducto coletor, que, por sua vez, conduz a urina concentrada até os
ureteres e em dire¢do a bexiga e a uretra.

Nos animais terrestres, as excretas nitrogenadas do catabolis-
mo de proteinas sdo normalmente eliminadas através da urina.
A outra maneira de reduzir a perda de agua pela urina é excre-
tar compostos quimicos nitrogenados que sao pouco soluveis em
agua, como os uratos (em insetos e aves), reduzindo a quantidade
necessaria desse liquido para a produgio da urina.

C) AmoOnia, ureia e acido Urico

Aminodacidos e acidos nucleicos sdo moléculas que contém ni-
trogénio. Quando os animais catabolizam essas moléculas para
produzir energia ou as convertem em carboidratos ou lipidios, eles
produzem metabolitos secunddrios que contém nitrogénio, cha-
mados excretas nitrogenadas, as quais precisam ser eliminadas do
corpo. As trés principais moléculas utilizadas para a excregdo de
nitrogénio sdo a amdnia, a ureia e o dcido urico, cujas férmulas e
principais propriedades podem ser visualizadas na Tabela 4.2 a se-
guir, juntamente com outros dois tipos de excretas menos comuns,
a guanina e a alantoina.

Tabela 4.2 — Excretas nitrogenadas e suas caracteristicas

Amonia 52,4 Alto Alta
Ureia CO(NHZ)2 39,8 Moderado 2 0,5 Moderada
Alantoina CH,ON, 0,016 Baixo 1,5 1 Baixa
Guanina C,H.,ON, 0,0013 Baixo 1,25 038 Baixa
Acido urico C.H,0,N 0,0015 Baixo 1 1,25 Baixa

5 1473 V4

(Fonte: WILLMER; STONE; JOHNSTON, 2004).

O primeiro passo no metabolismo de aminoacidos e acidos nu-
cleicos é a remogao do grupo amino (NH,) e sua combina¢ao com
o fon H* para formar amonia (NH,) no figado. A amoénia é o pro-
duto de excrecdo mais eficiente para os animais aquaticos, pois eli-
mina grandes quantidades de nitrogénio, com pouca perda de car-
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bono, além de ser altamente soltvel e difusivel em agua. A sua alta
toxicidade para as células ndo ¢ uma ameaca para os organismos
aquaticos, pois a grande quantidade de dgua disponivel no ambien-
te permite uma dilui¢do e eliminacao rapida e eficiente. Em geral
os drgaos osmorregulatdrios ndo estdo envolvidos na excregio da
amonia em organismos aquaticos de ventilagao pulmonar, como os
répteis, sendo eliminada nos teledsteos principalmente através de
superficies permeaveis, em especial através das branquias. Os ani-
mais que excretam amonia como principal molécula de elimina¢ao
de excretas nitrogenadas sio chamados amoniotélicos, e incluem
a maioria dos invertebrados aquaticos (inclusive estagios larvais de
muitos insetos) e peixes ciclostomos e teleésteos marinhos e dulci-
colas. Em peixes teledsteos, até 90% da excre¢ao de amonia ocorre
passivamente através das branquias, sendo o restante eliminado ba-
sicamente através da urina diluida. Representantes aquaticos de gru-
pos de animais terrestres também excretam amdnia, como larvas de
insetos, os girinos dos sapos, crocodilos e alguns anfibios, quelonios
e ofideos que permanecem aquaticos ao longo de suas vidas.

A ureia ¢ sintetizada a partir da amonia em combina¢do com
dioxido de carbono, através de um ciclo denominado ciclo da
ureia/ornitina, e apresenta um conteudo moderado de nitrogénio,
e toxicidade e solubilidade intermediarias, necessitando de peque-
nas quantidades de agua para ser excretada. Sendo mais soluvel em
agua, a ureia pode ser excretada em grandes quantidades na urina.
Ela ¢ transportada pela corrente sanguinea, de seu local de sintese
(no figado) para os rins, onde é excretada através da urina. Além
disso, a ureia é a forma de excre¢ao adotada comumente por verte-
brados terrestres de dimensoes grandes, como mamiferos, anfibios
adultos e alguns répteis, e pelos peixes cartilaginosos (elasmobran-
quios), além da tnica rd marinha (Rana cancrivora) e do celacanto.
Pode ser encontrada esporadicamente em outros integrantes do
reino animal, como algumas minhocas, caracéis e tartarugas de
agua doce. Esses animais sdo denominados ureotélicos, pois neles
a ureia é predominantemente produzida no metabolismo de pro-
teinas e acidos nucleares. A sintese de ureia é utilizada como fon-
te de prétons para a manuten¢do da homeostase (pH) por alguns
animais ureotélicos, como os ruminantes.
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O acido urico ¢ uma purina sintetizada a partir de varios ami-
noacidos em combina¢do com o carbono disponivel nas células.
E extremamente insoltvel em 4gua, podendo ser excretado quase
como uma massa solida ou em cristais, como ocorre nos insetos,
sem efeitos toxicos para os tecidos adjacentes. Por essas caracteris-
ticas, ¢ o composto ideal para excre¢do de nitrogénio em animais
terrestres de pequeno tamanho e submetidos a estresse hidrico, in-
cluindo insetos, caracdis terrestres, aves, a maioria dos répteis pe-
quenos e algumas ras de ambientes aridos, como a Phyllomedusa,
ja mencionada, e a Chiromantis sp. Os animais que excretam acido
urico de forma predominante sdo chamados uricotélicos. Outra
vantagem da excrec¢do de acido urico é que, juntamente com os sais
de urato altamente insolaveis, cations podem ser adicionados ao
precipitado e excretados com pouquissima perda de agua. Assim,
vertebrados terrestres podem eliminar Na* e K* como uratos, atra-
vés dos rins, com menor perda de agua do que através das glandulas
de sal, como ocorre, por exemplo, em répteis. O acido urico forma
um material branco pastoso no excremento das aves, chamado gua-
no. A habilidade de sintetizar acido urico nesses grupos animais
¢ também importante porque seus ovos estdo fechados dentro de
cascas impermeaveis e os metabolitos nitrogenados acumulam-se
enquanto o embrido cresce dentro do ovo. A formagao de 4cido uri-
co, embora seja um processo lento e que gasta quantidades consi-
deraveis de energia, produz um composto que cristaliza e precipita.
Sendo um precipitado, ele ndo afeta o desenvolvimento do embrido,
mesmo estando dentro do ovo, sendo depositado acumulativamen-
te na membrana corio-alantoidiana da casca do ovo, e alguns auto-
res chamam o processo de “rins por acumulag¢ao”.

Mamiferos também produzem um pouco de acido urico, mas
como um produto da degradagdo de nucleotideos purina, ndo de
aminoacidos. A maioria dos mamiferos apresenta uma enzima
chamada wuricase, que converte dcido urico em um derivado mais
soluvel, a alantoina. Apenas humanos, macacos e os cies dalmatas
nao apresentam essa enzima, e precisam excretar acido urico. Em
humanos a acumulagdo excessiva de acido drico nas articulagoes
produz uma condi¢do conhecida como gota.
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A distingdo entre as trés formas de excre¢do ndo é absoluta, sen-
do que muitas anomalias ocorrem. O uso de um determinado tipo
de produto nitrogenado estd altamente associado ao ambiente em
que o animal habita (disponibilidade de agua), e muito pouco a re-
lagoes filogenéticas, observando-se, por exemplo, espécies de sapos
ou tartarugas amoniotélicas, ureotélicas e uricotélicas. A Tabela 4.3
a seguir resume as principais excretas nitrogenadas, em varios gru-
pos animais.

Tabela 4.3 — Principais excretas nitrogenadas em varios grupos de animais — o ambiente aquatico ou
terrestre é o determinante principal do tipo de produto de excrecao nitrogenada

Invertebrados aquaticos Amonia Aquatico Aquatico
Peixes teledsteos Amonia, um pouco de ureia Aquatico Aquatico
Elasmobranquios Ureia Aquatico Aquatico

Crocodilos Amonia, um pouco de 4cido urico Semiaquatico Ovo cleidoico*
Anfibios (larvas) Amonia Aquatico Aquatico
Anfibios (adultos) Ureia Semiaquatico Aquatico
Mamiferos Ureia Terrestre Aquatico
Tartarugas Ureia e acido urico Terrestre Ovo cleidoico
Insetos Acido urico Terrestre Ovo cleidoico
Gastropodes terrestres Acido urico Terrestre Ovo cleidoico
Lagartos Acido urico Terrestre Ovo cleidoico
Serpentes Acido urico Terrestre Ovo cleidoico
Aves Acido urico Terrestre Ovo cleidoico

* Ovo cleidoico: com casca relativamente impermeavel.
(Fonte: SCHMIDT-NIELSEN, 2002)

Outros residuos nitrogenados ocorrem mais raramente em ex-
cretas animais. Alguns resultam da quebra de dcidos nucleicos (pu-
rinas e pirimidinas) ao invés de proteinas, como na producio de
acido urico. A creatinina, por exemplo, ocorre em pequenas quan-
tidades na urina dos vertebrados. A alantoina e o acido alantoico
também resultam da degradacdo da purina, e ocorre em muitos
moluscos e insetos, bem como na maioria dos mamiferos, exceto



A superficie reluzente de
escamas de peixes teledsteos,
aparte interna da concha

de moluscos bivalves e a
coloragao iridescente das asas
de lepiddpteros (borboletas
e mariposas) e certos
coledpteros (besouros), assim
como a superficie refletora
(tapetum lucidum) existente
atrds da retina de mamiferos
de hadbito noturno (felinos e
canideos), séo depdsitos de
cristais de guanina. O processo
envolvendo esses depdsitos
lembra aquele de deposicao
de urato na membrana
corio-alantoidiana, processo
chamado por alguns de “rins
por acumulagdo”.

Ganho de 4gua

As duas fontes de ganho de dgua para os animais sdo:
(1) dgua metabolica, do processo de respiragao mito-
condrial, com degradacao de carboidratos, lipidios ou
proteinas, resultando em producdo de dioxido de car-

Excrecdo e osmorregulagao

primatas. Em insetos de agua doce esses compostos podem tornar-
se a principal excreta, tendo maior solubilidade do que o acido
urico. Outro produto excretério importante é a guanina responsa-
vel pela excrecdo de 90% do nitrogénio em aranhas; alguns peixes
e lesmas também excretam um pouco de guanina. A trimetilase

entre eles os elasmobranquios, para regulagdo osmdtica do sangue.

D) Regulagao nervosa e hormonal

Muitos epitélios envolvidos nos processos de osmorregulagao
determinam a permeabilidade a um certo ion ou agua por agao
hormonal, controlando a taxa de transporte de um ou mais ions ou
modificando a direcao do transporte.

As mudancas de permeabilidade sao mais conhecidas nos rins
dos vertebrados, onde a aldosterona aumenta a absorc¢io de sodio
no tubulo contornado distal, enquanto o ADH, ou vasopressina,
aumenta a permeabilidade a dgua no ducto coletor. Mecanismos
similares operam em invertebrados; nas células dos tibulos de
Malpighi, horménios peptidicos podem elevar a permeabilidade
a cloretos ou alterar as mudangas na absorgao de dgua nos tubulos
menores. O controle das taxas de secrecdo de ions geralmente en-
volve a ativacdo de tecidos secretorios, principalmente através de
suas bombas i6nicas ATPasicas.

A mudanga na dire¢do do transporte de ions é bem conhecida
para a absorcao/secre¢ido de NaCl no intestino de mamiferos, nas
branquias de peixes teledsteos e no intestino de larvas de insetos.
Esses sistemas de controle individual estdo quase sempre integra-
dos na forma de feedbacks multiplos, especialmente em insetos e
mamiferos. Diversos hormonios intera-
gem para controlar a permeabilidade da
pele, branquias e epitélios renais, e outro
conjunto de hormonios age para modu-
lar as taxas de absor¢do e perda de saise a
dire¢do de movimento dos ions.

bono e agua; e (2) ingestao de alimentos e da propria
agua natural, sendo essa a principal forma de obten-
¢do de agua para a maioria dos animais.
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4.6 Exemplos excepcionais de adaptacao
ao ambiente

A) Camelos e dromedarios

Por muito tempo acreditou-se que as corcovas dos camelos e
dromedarios (ver Figura 4.16 a seguir) eram locais de armaze-
namento de dgua. Mas, ha muito se sabe que elas sdo na verdade
preenchidas por gordura. A gordura libera grandes quantidades
de dgua quando ¢ oxidada (mais do que seu préprio peso), sendo
uma alternativa mais leve do que a dgua para armazenamento e
transporte por longas distancias. Mas, a gordura na corcov