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Resumo

Txaminamos a afinidade pelo oxigénio do san-
gue total e intacto de representantes de 40 géneros
de peixes da Amazoénia. Foram considerados todos
os peixes de respiracio acrea e branquial e nenhu-
ma diferenciacio na afinidade pelo oxigénio pode
ser distinguivel, embora nos dois casos de espécies
préximas i. e. Osteoglossum de respiragio branquial
versus Arapaima de respiragido aérea e Hoplias de
respiraciio branquial versus Hoplerythrinus de res-
piracic aérea; os de respiracfo aérea iém o sangue
com mais afinidade pelo oxigénio do que os de res-
piracio branquial. Significativas diferengas na afi-
nidade pelo oxigénio foram encontradas quando fo-
ram considerados o habitat dos peixes: as afinida-
des pelo oxigénio forzm em geral correlacionadas
com 0 oxigénio disponivel no meio ambiente e as
demandas Telativas de oxigénio dos peixes.

INTRODUGAO

Desde que ha profundas diferengas entre
o modo de vida aquatica e terrestre, conside-
ravel atencdo tem sido concentrada nos pro-
cessos evolucionarios envolvidos na transicéo
da forrna aquética aos meios ambientes terres-
tres. De particular interesse tem sido a evo-
lugdo dos 6rgdos de respiragéo aérea, incluin-
do pulmdes, sistema circulatdrio e sangue ou
afinidade de hemoglobina pelo oxigénio.

Em 1937, McCutcheon & Hall encontraram
uma diminuicdo da afinidade pelo oxigénio nas
espécies que $s&o consideradas importantes
formas de transicdo na evolugédo do meio am-
biente aquético ao terrestre. Estas e outras
teorias t8m sido interpretadas como uma alta
e constante adaptagdo evolucionéria as varia-
coes de oxigénio nos meios ambientes aéreos.

Um particular e interessante exemplo tem sido
proporcionado por Lenfant & Johansen (1967).
Eles examinaram trés espécies de anfibios
(Necturus, Amphiuma, Rana) tentando estudar
as mudancas na afinidade pelo oxigénio em
relagdo a transicdo entre a respiracdo aquatica
e aérea. Necturus, cujos pulmdes sd@o essen-
cialmente inoperantes, foi considerado o mais
dependente de respiragao aquéatica. Ao outro
extremo foi a ra, Rana, a qual como adulto de-
pende principalmente da respiragdo aérea.
Amphiuma foi considerada intermediaria entre
Necturus e Rana. Os pesquisadores observa-
ram no sangue uma diminuigdo da afinidade
pelo oxigénio visto que se torna uma pronun-
ciada dependéncia da respiragéo aérea. Como
a respiracdo aérea verdadeiramente tem ocor-
rido em peixes anteriores a evolugéo de anfi-
bios, a morfologia e fisiologia comparada das
ramificacoes em peixes tem sido estudadas
pormenorizadamente (ver revisdo de Thomp-
son, 1969: Johansen, 1970). Johansen &
Lenfant (1972) compararam as curvas de equi-
librio de oxigénio em trés zonas temperadas,
peixes com respiracéo branquial com varios
de respiragdo aérea (na maioria tropicais) e
conclui que: “uma clara tendéncia & evidente,
na forma de respiragdo aérea, ter uma hemo-
globina de baixa afinidade pelo oxigénio”.
Esta descoberta apresenta ser consistente com
o exemplo de anfibio descrito anteriormente.
No entanto, os peixes de diferentes regides
do mundo (i.e. temperadas e tropicais) e vis-
to que os peixes, em geral, estdo ocupando
uma grande variedade de nichos, é concebivel
que as afinidades pelo oxigénio observadas
por Johansen e outros séo adaptagGes evolu-
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Giondrias a nichos ecolégicos especificos mais
do que um reflexo de um desenvolvimento
evoluciondrio no sentido da respiracéo aérea.
Temos examinado o equilibrio de oxigénio do
sangue de vérios peixes da Amazénia, que vi-
vem, em geral, na mesma regido tropical, mas
cujos nichos ecolégicos e modos de respiragio
variam. Respiracéo aérea obrigatéria, respira-
¢80 aérea facultativa e respiracdo branquial
obrigatdria, tém sido examinadas Na esperanga
de que nosso conhecimento sobre 3 ecologia
fisiolégica destes peixes possa ser desenvol-
vido. :

MATERIATS E METODOS

Os peixes foram sangrados de acordo com
0 método tragado por Fyhn et al. (1978) .

As curvas de oxigenagdo do sangue total
foram determinadas com um analisador de dis-
sociagdo de oxigénio, “Aminco Hem-O-Scan”,

expondo as amostras de sangue a variadas
pressdes de oxigénio e medida a porcentagem
de oxi — hemoglobina.

O elétrodo de oxigénio foi calibrado, dei-
xando o compartimento da amostra (Fig. 1)
saturado com gas humidificado 3 temperatura
constante. O elétrodo foi calibrado de acordo
COm a pressdo barométrica existente. Mais
tarde, ¢ comportamento da amostra foi com-
pletamente desoxigenado com nitrogénio ou
argon de altissima pureza (99,999%) . O uso
do zero desoxigenado em vez de um zero
eletronico elimina diversas correntes electro-
nicas nao especificas. Este procedimento de
zero aperfeicoa a precisio das medidas de
baixos pO,, especialmente quando o regulador
de resisténcia foi usado para expandir o sinal
do elétrodo de oxigénio.

Uma vez que o aparelho foi calibrado, san-
gue humana e/ou hemoglobina Hb A humana
(2.7 mM Hb A em 0,1 M Tris-HCI, pH 7.4 com
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Fig. 1 — Diagrama funcional do analisador de dissociacio de oxigénio (com autorizacdo de American Instru-

ments Company, Silver Sping, Maryland).

88 —

Powers et al.



0.1 M NaCl) foi analisado como teste de fun-
cionamento do aparelho. Aliquota de 3 l de
sangue ou solugdo de hemoglobina foi adicio-
nada numa laminula de vidro esférica n? 2, de
18 mm de espessura, sendo a solucéo coberta
por um pedago de membrana circular de um
copolimero de silicona. Todas as bolhas de ar
debzixo da membrana foram eliminadas. A
amostra foi pressionada com o conjunto “Amin-
co" de preparacdo de amostra. A amostra
preparada foi colocada no espago do conjunto
e introduzida na cdmara do compartimento da
amostra. A desoxigenagdo foi acompanhada
por expulsio do compartimento da amostra
com nitrogénio ou argon de altissima pureza
(99,999%) . A curva de equilibrio de oxigénio
foi gerada por exposicédo da amostra a incre-
mentos graduais de pressbes parciais de oxi-
génio, as quais alcangam uma velocidade de
5 mm Hg por minuto e medida a porcentagem
de oxigénio espectrofotometricamente, eén-
quanto que a tensdo de oxigénio foi avaliada
com um elétrodo de oxigénio'. As duas varia-
veis foram registradas por X e Y dando um
grafico de porcentagem de hemoglobina em
fungdo do pO:.

Os cilindros de gases foram emparelhados
com 21% ou 25% de oxigénio no cilindro de
ar, e 99,999% de nitrogénio, no cilindro de
nitrogénio (pode ser usado Argon) ('). Quan-
do o CO; foi usado na mistura gasosa, foi adi-
cionado, a cada um, o cilindro de gés apropria-
do. Por exemplo, o méaximo de CO: empregado
foi de 5,6%, no qual foram usados ambos os
cilindros de ar e nitrogénio. Ademais, para
cada série de gases a pCO; foi constante, para
qualquer andlise em particular. A uniformidade
da pO: dentro da camara teste foi mantida por
um aparelho homogenizador.

A camara de agua do compartimento da
amostra a humidificadores foram conectados
a um circulador externo que foi empregado
para controlar a temperatura. A humidade foi
regulada por um bom acondicionamento do gés
e da tomada de acesso do compartimento da
amostra (Fig. 1). O acondicionamento produz

gés Umido & temperatura constante. O com-
partimento da amostra foi mantido essencial-
mente a 100% de saturacdo de égua por uma
tomada fornecedora.

A pO. do compartimento da amostra foi re-
gistrada pelo elétrodo de oxigénio de Clark. A
sinal foi amplificada e registrada no eixo-X do
registro X-Y. O resultado e compensagéo fo-
ram controlados por uma série de aparelhos
de resisténcia calibrados e variaveis.

A fonte de luz emana de uma lampada de
tungsténio de 12 volt, 20 watt philips =+ 12452.
A fig. 1 ilustra como um raio de luz passa atra-
vés da amostra desintegrando o raio, e apos
dirigido para dois fotodectores; cada um com
diferente filtro de interferéncia (i.e. um trans-
mite a 560 nm e outro a 576 nm) . Os produtos
dos fotodetectores foram processados por um
amplificador que produz um sinal proporcional
a diferenca de absorbancia a 560 nm e 576 nm.
Embora estes filtros fossem usados em nossos
experimentos, outros comprimentos de onda
podem ser selecionadas por uma apropriada
interferéncia de filtros (e.g. uma destas trans-
missbes a 410 nm). O sinal resultante da dife-
renca de comprimento de onda (log %?,;—2] fol
canalizada através de outro amplificador
cujo resultado e equivaléncia foram controla-
dos por um “resistor” varidvel (i.e. controle de
oxi-hemoglobina) na parte superior do apare-
lho. A saida final deste amplificador foi conec-
tada com o eixo Y do registro X — Y.

Quando o valor de hemoglobina humana
(Hb A) harmonizada com os valores padries
visados (P = 5 mm Hg e 21,5°C, 0.t M Tris-
HC1, pH 7,4, 0,1 M NaC1 com 1 mM EDTA)
foram processadas as amostras de peixes.
Quando o valor de Hb A néo coincidia com os
valores visados, o aparelho foi recalibrado com
uma nova membrana no elétrodo de oxigénio
e analisada uma amostra fresca de Hb A.

A maioria do sangue do peixe foi analisada
na presenca e auséncia de CO.. Na auséncia
de CO,, o pH do sangue foi usualmente alto, o
suficiente para que a corregéo do efeito Root
fosse presumivelmente desnecesséria. No en-

(1) — Para hemoglobina de alta afinidade, poderia ser usada uma velocidade de fluxo menos que 5 mm Hg. Isto
¢ efetuado por medigGes, feitas com gases que contém 5% ou menos de oxigénio. No entanto, o maxi-
mo volume & obtido por um aparelho de fluxo varidvel que permite gerar qualquer mistura de gas desejado
por meio de um fluorémetro e gases padroes definidos. Tais procedimentos tém sido recentemente usado
por nés, melhorando significativamente a parte inferior da curva de unido de oxigénio.
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tanto, na presenca de 5,6% de CO,, o efeito
Root foi a middo significativo para as amos-
tras de sangue de algumas espécies de peixes.
Como cada amostra & individualmente calibra-
da a uma saturagdo aparente de 100%, calibra-
¢éo 100% pode estar com erro para estas es-
pécies com pronunciado efeito Root. (i.e.
quando o pH do sangue & baixo, especialmente
na presenga de CO,).

O efeito Root foi detectado da seguinte
maneira. A amostra foi calibrada na auséncia
de CO: onde o PH do sangue estava entre
PH 7,6 e pH 8,2 e o efeito Root foi considerado
ausente () . A fonte de gés foi entdo mudada
de modo que o gés equilibrado tivesse 5,6%
CO: e o sangue foi reequilibrado com 0 novo
gas. Uma diminuigdo no nivel de 100% de
saturagcdo (A Y) foi tomada como indice de
efeito Root na hemoglobina. Como a lisia das
células, formacio de meta hemoglobina e tam-
bém diluicao diminui o nivel de saturacdo de
100%, a experiéncia reversa também foi exe-
cutada, para determinar o incremento na por-
centagem de saturagdo (A Y) quando o CO,
foi removido do equilibrio de gases. Podemos
presumivelmente, corrigir o efeito Root por:

aparente
corrigido YCOz (100— A Y)
Y i
CO2 v,
Onde :
corrigido
(1) Y = A porcentagem de satu
COz racdo de hemoglobina
por oxigénio apds a cor-
recdo de efeito Root.
aparente
(2) vy = A porcentagem de satu-
CO2 racéo de oxigénio obser-

vada como medidas de
“Hem-O-Scan”, quando a
amostra estd a 100% na
presenca de CO3.

(3)  Yar = A porcentagem de satu-
racéo da hemoglobina
pelo oxigénio na ausén-
cia de CO; ou de pH alto.

4)AY = A diminuicido de satura-
¢do de hemoglobina pe-
lo oxigénio devida ao

efeito Root,

Vérias fontes de erros existem em tais
corregoes, de modo que se deveriam conside-
rar as curvas cuidadosamente corrigidas. O
recente desenvolvimento de uma célula de
amostra com uma senda de comprimento cons-
tante para o “Scan-Hem-O0 —~ poderia fazer
futuramente desnecessarias as correcdes do
efeito Root.

Relataremos valores Ps para o estudo de
sangue na auséncia de CO., mas o P, observa-
do (Ps aparente) poderia ser usado para estu-
dos que tenham 5.6% CO, no equilibrio de ga-
§65. O Py oParente ¢ o nressig parcial corres-
pondente & metade da saturacao de hemoglo-
bina por oxigénio . Claramente, o P, aparente
£Ps, e quando o efeito Root ndo ests presente
Q Ps, oparente Ps (Tabela |J .

Na maioria dos casos (Tabela 1) o efeito
Bohr foi determinade em amostras individuais,
mas muitas foram obtidas pelo registro do lag
Ps versus pH do sangue numa série de pontos
e calculando o efeito Bohr pela inclinacio,
A log Po/ApH. O Py a0 pH do sangue foi esti-
mado, medindo-se o pH do sangue desoxi e o
PH do sangue oxigenado e tomada a média dos
dois valores. O pH do sangue foi medido por
uma unidade de micro pH “Radiometer” BMS-2,
de marca I, Copenhagen, Dinamarca. Pela téc-
nica empregada, o Ps do sangue com um pro-
nunciado efeito Root nio pode ser exatamente
medido na faixa de PH onde o efeito Root &
Operante. Por conseguinte, o efeito Bohr foi
somente calculado em faixas de pH alto onde
a contribuicdo de efeito Root & presumivelmen-
te insignificante. Se um peixe tem o sangue
com um pronunciado efeito Root, pode espe-
rar-se o efeito Bohr ser substancialmente
maior a baixos valores pH.

RESULTADOS E DpISCUSSAO

Em continuagéo, usaremos uma série de
termos ecoldgicos, Cujas definigdes, a mildo,
tem ligeiras variagdes. O habitat de dgua doce
pode dividir-se em duas regides:

(2) — E possivel que o sangue de alguns peixes possam ter efeito Root apesar de PH altos (pH -~ 7.6).
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A primeira é a léntica, habitat de dgua em
repouso, incluindo, charcos, pantanos e lama-
cal. O segundo é o /Gtico ou habitat de aguas
rapidas que inciui riachos, enseadas e rios.
O oxigénio e o dioxido de carbono, a middo,
sdo restritos em agua doce embora ndo o se-
jam no meio ambiente marinho. Em geral, o
habitat léntico apresenta grandes variagGes de
oxigénio dissolvido e o pO: pode alcangar va-
lores abaixo de 5 mm Hg em regides pantano-
sas (Tabela 1l, Willmer, 1934) . Por outro lado,
o meioc ambiente [dtico usualmente tem re-
gides com menor variagbes de oxigénio dis-
solvido. Os rios, normalmente, tém altas con-
centragbes de oxigénio, maiores do que em
igarapés e riachos (Tabela 1l) mas dentro de
qualquer sub-habitat, o oxigénio dissolvido é
relativamente constante. Este é um agudo con-
traste com o charco léntico, onde o oxigénio
dissolvido na superficie pode alcangar a satu-
ragdo enquanto que as aguas do fundo podem
ser essencialmente faltas de oxigénio.

Os organismos podem ser classificados de

acordo com seu sub-habitat ou zona de habitat
geral. Por exemplo, em charcos lénticos, ha
trés zonas; zona litoral, zona limndtica e zona
profunda. Destas trés zonas, s0 duas formas
nos interessam. A zona litoral de &guas pouco
profundas, regido pantanosa onde a luz pene-
tra até o fundo. A zona limndtica é uma area
de &gua aberta de uma profundidade de efetiva
penetragido. No habitat [Gtico, ha dois sub-
habitats ou zonas:
(1) A zona de correnteza onde a velocidade da
agua € muito grande a ponto de exigir que 0
peixe seja um forte nadador (2) e as zonas
Jentas onde a velocidade da agua é lenta e 0s
peixes ndo séo obrigados a ser péritos nadado-
res. Outro tipo de classificagéo de habitat esté
baseado no modo de vida que segue o orga-
nismo. Estamos interessados com os habitats
bénticos, epibénticos, peldgicos e neustdnico.
Os peixes bénticos vivem no sedimento do fun-
do enquanto que epibénticos vivem no fundo
ou acima do fundo. Os peixes pelagicos nadam
livremente e percorrem g meio ambiente aqua-
tico dos arredores, enquanto que O0s peixes
neustbnicos nadam na superficie da &agua.

Na Tabela I, usamos a categoria especifica
de habitat, a qual se refere & area dentro do
habitat geral. Neste assunto, devemos intro-

Estudo. . .

duzir uma nota de aviso referente a categoria
ecolGgica destes peixes. O pouco conhecimen-
to disponivel da sistemética sem mencionar a
ecologia destes peixes. Com isto em mente,
tivemos que recorrer  literatura, a experiéncia
pessoal e aos consultores de experiéncia (ver
Tabela 1) .

O sangue de representantes de 40 géneros
de peixes da Amazdnia foi examinado €
seus resultados sdo resumidos na tabela I, e
na figura 2-38. O equilibrio de oxigénio foi de-
terminado a 30°C, o qual inclui a temperatura
de seu ambiente natural (28°C — 33°C, Reiss,
1977) . Em alguns casos, (Tabela 1) a curva de
equilibrio de oxigénio também foi determinada
a 20°C.

Trés espécies cartilaginosas de peixes fo-
ram examinadas. Todas foram arraias do gé-
nero Potamotrygon. A figura 2 ilustra uma
curva de dissociacdo de oxigénio para uma
espécie, ambas na presenca e auséncia de
5.6%. Na auséncia de CO:, as trés espécies
tém sangue com afinidade pelo oxigénio simi-
lar (Ps préximg a 12 mm Hg a um pH do san-
gue de 7,6) e na presenca de 5.6% de CO,, as
curvas de equilibrio de oxigénio foram modifi-
cadas levemente para a direita (Tabela ).
Nao foi observado efeito Root no sangue total
de Potamotrygon. O efeito Bohr foi pequeno
(ver tabela 1), e similar no eritrocito e hemo-
globina de arraia marinha medindo a 10°C —
11°C (Maxwell, 1958) .

O sangue do peixe pulmonado da Ameérica
do Sul, Lepidosiren paradoxa, foi estudado nas
duas temperaturas (20°C e 30°C); ambas na
presenca e auséncia de 5.6% CO.. A Tabela |
mostra que a temperatura atinge principalmen-
te o equilibric de oxigénio do sangue. Além
disso, o sangue na presenca e auséncia de
CO,, apresenta alta afinidade de oxigénio rela-
tiva aos outros peixes testados. A Figura 3
ilustra a curva de equilibric de oxigénio para
estas espécies (30°C). Como o peixe pulmo-
nado é de respiragdo aérea abrigatdria, este
resultado é inconsistente com a nogéo de que
os de respiragido aérea devem ter Px maiores
que os de respiracdo aquética. (Johansen &
Lenfant, 1972) . Ndo houve efeito Root detec-
tavel e o efeito Bohr relativamente opequeno
(-0,33). Nossos dados sd@o similares aos de
Johansen & Lenfant (1967), que encontraram:
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(1) Py = 10,8 mm Hg a PH 7,6, (2) A log
Po/ ApH = — 0,234 ¢ (°) sem efeito Root a
23°C. Ademais, a anilise do hemolisado e da
hemoglobina fracionada de Lepidosiren sao da-
dos por Phelps et al. 11978) .

Duas espécies de peixes de lingua éssea
foram estudadas, o Osteoglossum bicirrhosum
de respiragdo aquatica e Arapaima gigas de
respiragéo aérea obrigatéria (Fig. 4e 5). O
sangue de Osteoglossum tem uma afinidade de
oxigénio aparente (Ps APorente) maior que @
Arapaima a 30°C ambos na auséncia e presen-
¢a de 5,6% CO, (Tabela .

O sangue de Arapaima aparentemente nio
tem efeito Root, enquanto que o Osteoglossum
tem sélido efeito Root quando o pH do sangue
< 6,8. Este par de peixes de respiracdo aqua-
tica Osteoglossum e de respiracdo aérea Ara-
paima ilustra dados consistentes com a hipoéte-
se de Johansen & Lenfant (1972), de que os
sangues de respiracéo aérea tém mais baixa afi-
nidade que os de respiragédo branquial. No en-
tanto, quando o oxigénio comega a diminuir
na massa de dgua o Osteoglossum utiliza a ca-
mada de agua da superficie mais oxigenada.
Ambos os sangues de Osteoglossum e de
Arapaima, séo similares e um efeito Bohr rela-
tivamente pronunciado (— 0,60 ¢ — 0,57 res-
pectivamente) o qual nio é coerente com a
nocao de que o efeito Bohr diminui para os de
respiracéo aquética (Carter, 1957) .

TABELA II — Quantidade de oxigénio dissolvido e
dioxido de carbono para trés habitat espeeifico de
acordo ao trabalho de Carter de Willmer (1934)
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~°\.D
ey
L
T 50
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§, Pctamotrygon (30°C)
>
o
s

O sangue de trés caracideos (familia Cha-
racidae) foram estudados: Mylossoma, Serra-
salmus e Triportheus. As trés espécies tém
valores de Py similares quandg ests ausente o

100 5 _ —I

| | l | | I
10 20 30 40 =m0 60 70

p 02

. Oxigénio| 0, pis.
Habitat Zona Habitat Dissol | solvido
Geral Habitat Especifico vido | o Hg
mm Hg
Raépido Rios * 120-135 2-5
Ldtico
Lento Riachos 69-45 6-22
Léntico Litoral Pantanos 5-55 16-32

(o5%): CO2 pode alcangar 18 mm Hg durante a época de chuva.
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Fig, 2.38 — Curva de equilibrio de oxigénio de san-
gue total de representantes individuais de vdrios pei-
Xes da Amazdnia sob diferentes condi¢des experi-
mentais. Descreve-se nas ordenadas a porcentagem
de saturacdo de hemoglobina pelo oxigénio (ou on-
de corresponde a porcentagem de saturagio apa-
rente) enquanto que a abscissa indica a presséo
parcial de oxigénio (pO,) em mm Hg. Quando o
CO, nio estd no equulibrio de gases as curvas sdo
marcadas “nio CO,”. Se o CO, estava presente no

. equilibrip de gases ¢ o efeito Root néo foi deteci4-

vel é empregado o simbolo “CO,”. Quando o co,
estava presente e 0 efeito Root foi detectado. En-
tdo o simbolo “CO,+” foi usado e g Dorcentagem
de saturacio de oxigénio poderia, por conseguinte,
Ser uma oxigenagfio aparente. As curvas tem sido
corrigidas no sentido de efeito Root (ver método)
@ estio representadas pelo simholo “CO,”. As tem-
peraturas e espécies sio indicadas oportunamente
nas figuras apropriadas.

de CO, ambiental, somente dados obtidos na auséncia de
tivos, tais dados poderiam refletir mais aproximadamente

Powers et al.



CO: no equilibrio de gases (com o pH do san-
gue > 7,68). O sangue de Mylossoma-e Serra-
salmus tém afinidade pelo oxigénio similar
(Psy AParente) quando 5,6% CO. estdo presentes
no gas. Embora ambos os sangues revelem
um substancial efeito Root na preseneca de
CO. (pH 6,6), que o Mylossoma que tem um
pronunciado efeito (ver Fig. 6 e 7). Ante va-
lores de pH mais altos, (pH 7,0 e 8,0) o san-
gue de Mylossoma e Serrasalmus tem similar
efeito Bohr aparente (— 0,39 ¢ — 0,38 res-
pectivamente) . O efeito dado para Triportheus
é o resultado de um unico experimentc. As
curvas de equilibrio de oxigénio do sangue de
cada um dos trés caracideos sio similares em
ambas na forma e feito do CO; (Figs. 6 e 8) (4).

Dos peixes caracoides da familia Erythri-
nidae foram estudados, o Hoplias malabaricus
de respiracéo aquatica e o Hoplerythrinus uni-
taeniatus de respiracdo aérea facultativa. A
30°C, o valor de Ps do sangue é 11,4 mm Hg,
enquanto que o P do Hoplias é 4,8 mm Hg.
Isto € consistente com a hipdtese de que ha
uma mais alta afinidade pelo oxigénio nos de
respiracao aqudtica comparados com os de res-
piracdo aérea (Johansen e Lenfant, 1972): na
presenca de 5,6% CO. o pH do sangue de
Hoplias foi mais baixo que 6,7. Na faixa deste
pH, o sangue apresenta efeite Root.

Este parecer €& compativel com o de
Willmer (1934) que também encontrou efeito
Root para Hoplias na presenca do CO,. Em fai-
xa de pH, altos, ndo héa efeito Root e é evidente
o fator Bohr; para o sangue de Hoplias foi —
0,48. O sangue de Hoplerythrinus tem uma di-
ferenga leve de efeito Bohr nas duas tempera-
turas estudadas. A 30°C, o fator Bohr para o
sangue de Hoplias foi — 0,75, enquanto que a
20°C este foi — 0,63. A figura 10 ilustra a
curva de equilibrio de sangue de Hoplerythri-
nus a ambas as temperaturas 20°C e 30°C, na
presenca e auséncia de CO,. A afinidade de
oxigénio do sangue de Hoplerythrinus tem uma
significativa sensibilidade térmica. Ademais,
a analise do hemolisado destes peixes séo da-
dos por Riggs et al. (1978).

Rhaphiodon vulpinus, (familia Cynodonti-
dae) é um habil nadador e encontra-se em
dguas de correnteza. Quando o CQ. ndo esta
presente no equilibrio de gases o Psx (10,7 mm
Hg, 30°C) destas espécies é similar ao dos
peixes que vivem em dguas moderadamente
oxigenadas. Na presenga de 5,6% CO; o Ps
Aperente ingrementa a 38,1 mm Hg(*). A Figura
11 ilustra a curva de equilibrio de oxigénio de
ambos na presenga e auséncia de CO,. O san-
gue de Raphiodon apresenta um pronunciado
efeito Root quando o CO; estd presente no
gas (4.

O sangue de Prochilodus (familia Prochi-
lodontidae) tem uma alta afinidade pelo oxi-
génio na auséncia de CO, (Tabela I). Esta alta
afinidade pelo oxigénio é compativel com sua
existéncia epibéntica e extensa distribuico.
Quando 5,6% de CO, estdo presentes nc equi-
librio de gases, o Px APerente aumenta sensivel-
mente. Ademais, s6 um pequeno efeito Root
foi detectado no sangue a pH 7,1, um pronun-
ciado efeito Root foi evidente a pH baixo (pH
6,6). A Figura 12 apresenta a curva de equi-
librio para o sangue de Prochilodus com 5,6%
e sem CO.. Esta figura demonstra que quando
o CO: néo esta presente, 90% do sangue ests
oxigenado a pO; = 22 mm Hg. Esta espécie
parece a mais condicionada a sobreviver em
dguas com hipoxia relativa, Nao é de surpreen-
der que Prochilodus possa ser encontrada numa
ampla variedade de habitat (Fink & Fink,
1978) . )

Curimatus tem sangue com alta afinidade
(Px = 6,0 mm Hg) e moderado efeito Bohr
(— 0,35) e pequeno e moderado efeito Root.
As curvas de equilibrio de oxigénio sio apre-
sentadas na Fig. 13.

O sangue de Schizodon (familia Anostomi-
dae) apresenta baixa afinidade pelo oxigénio
na auséncia de CO; (Fig. 14) e, além disso,
uma redugdo quando 5,6% CO, estdo presentes
no equilibrio de gases (Tabela 1) (). Esta di-
minui¢do de afinidade de oxigénio sugere que
Schizodon ndo pode sobreviver em dguas de
baixo contelido de oxigéhio. De fato, a presen-
¢a de CO: nas dguas de baixo indice de oxige-

(4) — O sangue de peixes com pronunciado efeito Root (Tabela 1) poderia provavelmente ter um elevado Py, ©
efeito Bohr a pH mais baixos do que os exemplificados por nossos dados de afinidade de oxigénio observada

(Pgy Aparente) e efeito Bohr aparente (Tabela 1.
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nagéo nos tropicos (ver Tabela I1) poderia pro-
vavelmente limitar estas espécies e, em parte,
reduzir moderadamente a oxigenacdo das
dguas. Nido € de surpreender que o Schizodon
€ encontrado no centro da correnteza dos rios
altamente oxigenados (Tabela 1): na presenca
de 5,6% de CO: o sangue de Schizodon de-
monstrou um relativo e pronunciado efeito
Root a pH baixo ().

Um espécime de Hemiodus (familia He-
miodontidae) foi estudado. A curva de equili-
brio de oxigénio foi determinada sé na ausén-
cia de CO. (Fig. 15) e ndo é sabido se este
sangue apresenta efeito Root e/ou efeito Bohr.
No hemolisado de Hemiodus. No entanto, Far-
mer et al. (1978) encontraram um forte efeito
Root. Na auséncia de CO;, o sangue de Hemio-
dus tem mais baixa afinidade que o Schizodon
€ a curva & mais sigmoidal. A baixa afinidade
pelo oxigénio consistente com a alta oxigena-
tdo do meio ambiente frequentado por Hemio-
dus e Schizodon (Fink & Fink, 1978) . Hemiodus
€ um habil nadador que usa uma natacéo veloz
e movimento de saltos para escapar do preda-
dor. Este é encontrado no centro dos igarapés
e rios (Tabela ). )

Sternopygus macrurus (familia Rhamphich-
thyidae) foi examinado como um representante
da subordem Gymnotoidei. Esta espécie tem
sangue com pequeno e moderado efeito Bohr
e Root. O Px na auséncia de O, indica uma
relativa e alta afinidade como poderiamos es-
perar em peixes epibénticos, especialmente
em meios ambientes sombrios onde, o mate-
rial em suspens@o estd acompanhado de dimi-
nuicdo de oxigénio dissolvido. Uma curva
representativa estd apresentada na (Fig. 16).

Represetantes de trés géneros de Doradi-
dae foram examinados: Anadoras, Hassar e
Pseudodoras (Fig. 17-19) . Estes doradides tém
sangue sem efeito Root e com pequeno efeito
Bohr (fator Bohr, — 0,24, — 0,21, — 0,40,
respectivamente) . Similarmente, os hemolisa-
dos de doradides sdo desprovidos de efeito
Root (Farmer et al., 1978 em emissio). Esta
falta de efeito Root pode estar correlacionada
com o habitat epibéntico de doradides (Fink &

Fink, 1978, em preparacio) e, em geral, pela re-
ducdo de bexiga natatéria entre silurideos (Ale-
xander, 1965) . As curvas de equilibrio de oxi-
génio foram completamente diferentes no san-
gue destas espécies (Fig. 17-19) de alguns re-
sultados obtidos no sangue de outros peixes
sistematicamente préximos.

Ao contrdrio do doradide, Auchenipterus
da familia Auchenipteridae, é um peixe pelagi-
CO e o seu sangue tem um efeito Bohr relativa-
mente alto (Fator Bohr = — 0,60) e um mo-
derado efeito Root. A curva de equilibrio de
oxigénio sem CO; e com 5,6% CO, é apresen-
tado na Fig. 20. O efeito Bohr do sangue total
¢ provavelmente influenciado pelos fosfatos
organicos como sao também pelo pH intraeri-
trécitos; Bunn e Riggs (1978) notaram que,
nas hemoglobinas destas espécies, o efeito
Bohr estd ausente até no ponto isoelétrico.

Representantes de cinco géneros da fami-
lia Pimelodidae foram analisados em nossos
estudos: Brachyplatystoma, Pimelodella, Pime-
lodus e Rhamdia e Pseudoplatystoma, (Fig.
21-24) . Estes pimelodides tém sangue com
Px similar quando o CO: esté ausente do equi-
librio de gases (Tabela 1), & estes valores
ocorreram nos limites previstos para os anij-
mais que vivem em &guas moderadamente oxi-
genadas. Quando 5,6% CO, foram introduzidos
no gés, os valores de Ps aumentaram significa-
tivamente e, a middo, foram decisivamente dj-
versos um do outro. O sangue de pimelodides
ndo apresenta efeito Root. O efeito Bohr foi
relativamente grande para Brachyplatystoma,
Pimelodella e Pimelodus e moderado para
Rhamdia e Pseudoplatystoma (Tabela 1) .

Vérios individuos do género Ageneiosus
(familia Ageneiosidae) foram estudados. Hou-
Ve pequena variagdo nos valores de Py entre
os individuos (ver Tabela I). Uma série de cur-
vas de equilibrio de oxigénio & apresentada
na Fig. 25. O sangue ndo apresentou eteito
Root e o efeito Bohr foi moderado. O efeito
Bohr e afinidade pelo oxigénio apresentaram-
se iguais aos de outras espécies de meio am-
biente moderadamente oxigenado.

(4) — O sangue de peixes com pronunciado efeito Root (Tabela 1) poderia provavelmente ter um elevado P, e
efeito Bohr a pH mais baixos do que os exemplificados por nossos dados de afinidade de oxigénio observada

(PyAparente) e efeito Bohr aparente (Tabela I).
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A curva de equilibrio de oxigénio de sanaque
de Hypophthalmus (familia Hypophthalmidae)
produziu resultados similares aos descritos
acima sobre o género Ageneiosus. Nao houve
um efeito Root aparente e o efeito Bohr foi
moderado (Factor Bohr = — 0,31).

Hoplosternum littorale é uma espécie de
respiragdo aérea obrigatcria da familia Callich-
thyidae, o equilibrio de oxigénio do sangue e
ndo se apresenta com caracteristicas particula-
lares, embora estudos associados (Garlick
et al, 1978; Bunn & Riggs, 1978) usando he-
moglobina, indiquem uma compensacio mole-
cular. Por exemplo, encontramos um efeito
Bohr moderado (— 0.33) para o sangue. Este
efeito Bohr, no entanto, é o resultado do efeito
de 2 componentes de hemoglobina com dife-
rente efeito Bohr (ver Garlick et al. 1978).
Néo detectamos efeito Root no sangue, porém
estudos feitos em componentes isolados indi-
ram um componente que tem efeito Root,
enquanto que os outros ndo o tdm (Garlick
et al. 1978). Nossos dados no Hoplosternum
sdo similares aos de Willmer (1934) exceto o
fato de que os valores do pH do sangue medi-
dos por nés, foram substancialmente mais
altos que os referidos por Willmer.

O sangue de seis representantes da fami-
lia Loricariidae foram estudados: Ancistrus
uma espécie ndo identificada da subfamilia
Ancestrinae, Loricaria, Parahemiodon, Hypos-
tomus e Pterygoplichthys (Tabela 1). Os lori-
carides sdo “catfish” preferentemente suga-
dor, através de aparelho usado para extrair
algas etc. de rochas e outras superficies do
leito de igarapés, tanques e charcos (Fink &
Fink, 1978) . Em muitos aspectos, os loricari-
des estdo ecologicamente correlacionados com
as espécies Catostomid dos Estados Unidos.
No entanto, o sangue Catastomid difere, mos-
trando efeito Root (Powers, D.A. n3o publica-
do) enquanto o sangue de loricaride ndo mos-
trou este efeito. Na auséncia de CO,, o sangue
destes loricarides apresentou uma moderada
e baixa afinidade pelo oxigénio (Fig. 28-31).
Estas afinidades podem estar relacionadas
com a habilidade de um acessério de respira-
¢éo aérea o qual parece difundido entre lorica-
tides. Ancistrus e Hypostomus sdo conhecidos
como de respiragdo aérea facultativa (Kra-
mer e Grahan, 1976) e notamos que a

Estudo. .,

loricaria e Pterygoplichthys ndo sdo atingidos
desfavoravelmente por uma emersdo de vérias
horas (observagdo pessoal). Possivelmente,
outros loricarides usam acessérios de respira-
cao zérea sob condigbes hipdxicas. A afinida-
de pelo oxigénio relativamente baixa e a baixa
sensibilidade de loricarides ao CO, coincidem
com uma respiragdo bimodal destes peixes.

O sangue de Potamorrphaphis (familia Be-
lonidae) foi estudado em duas temperaturas
(20°C e 30°C) na presenca de 5,6% CO,. A
curva de equilibrio de oxigénio (Fig. 32) de-
monstrou um significativo efeito de tempera-
tura. No hemolisado de Potamorrhaphis, tem
sido demonstrado um pronunciado efeito Root
(Farmer et al., 1978, em publicacdo) e se isto
também se aplicasse ao sangue total, o Ps
quando o CO: ndc esta presente ndo poderia
ser estimado por nossos dados. No entanto,
um Py APerente de 49 mm Hg e 30°C, na presen-
¢a de 5,6% CO; indica que o sangue destas
espécies tem uma baixa afinidade pelo oxi-
génio.

Synbranchus marmoratus (familia Synbran-
chidae, da ordem Synbranchiformes) é capaz
de ambas as respiragbes aérea e branquial
(Taylor, 1913; Johansen, 1966, 1970) e Ii-
bera a respiragdo aérea em agua em hipoxia
(Johansen, 1970). Encontramos a pH 7,7,
30°C um Ps 9,4 mm Hg = 0,6 (Figura 33) o
qual é consistente com um Ps de 7,2 mm Hg
a pH 7,6, 25°C, conforme relato de Johansen
(1970) . Ademais, o efeito Bohr encontrado por
nés (factor Bohr de — 0,31) foi essencialmen-
te 0 mesmo, de acordo com Johansen (1970).
Finalmente, de acordo com Johansen (1970),
encontramos um evidente efeito Root, para
este sangue. O efeito Root ndo parece estar
presente no hemolisado de ambos os Synbran-
chus (Phelps et al. 1978, Farmer et al. 1978).
Os dados do equilibrio do oxigénio do sangue
a 20°C e 30°C (Tabela ) junto aos dados de
Johansen (1970) indicam um efeito substancial
da temperatura na afinidade de oxigénio do
sangue de Synbranchus.

Cinco espécies de ciclides (ciclidae da
ordem Perciformes) foram estudados (Figs.
34-38) . Das cinco espécies, duas t&m o sangue
com uma moderada e baixa afinidade pelo oxi-
génio (Px = 7,5 mm Hg e 9,8 mm Hg) na au-
séncia de CO. enquanto que as outras trés
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espécies tém o0 sangue com relativamente alta
afinidade pelo oxigénio Px = 4.2, 50 e 57 mm
Hg). Como alguns ciclides sdo epibénticos
e outros sio pelagicos, suspeitamos que 0S
que tém alta afinidade pelo oxigénio sejam
para beneficiar-se das regioes bénticas de
charcos e lagos em repouso. Todos os cinco
ciclides mostraram efeitos tanto Root quanto
Bohr moderado (Tabela 1).

pH DO SANGUE DE PEIXES DA AMAZONIA

O pH do sangue de peixes quando o CO:
ndo esta presente no equilibrio de gases numa
faixa de 7,6 e 8,2 foi bastante alto tanto que
o efeito Root foi presumivelmente inoperan-
te(?) . Neste aspecto, nossos resultados dife-
rem dos de Willmer (1934) que notou que O
pH do sangue era 0 mesmo e similar aos dos
peixes de 4guas tropicais das Guianas Britani-
cas, sendo que os valores determinados por
nés tem uma a duas unidades de pH mais bai-
xa. lsto ndo estd confirmando o resultado de
Mangum et al. (1977) e apoia nosso parecer
que o pH do sangue de peixes da Amazdnia
& maior que o dado por Willmer (1934) . Ou-
tros trabalhos em publicagéo (Wood et al.
1978a e 1978b) tratam do problema da capa-
cidade tampdo do sangue das espécies deter-
minadas.

DISCUSSAO GERAL

Quando Johansen & Lenfant (1972) com-
pararam as curvas de equilibrio de trés pei-
xes de respiragdo branquial de d&guas tem-
peradas (carpa, “catfish” e cavala) com os
de respiragdo aérea selecionados, concluiram
que a afinidade do sangue dos de respiragao
aérea tem mais baixa afinidade do que os de
respiragdo branquial. Se uma comparac¢do si-
milar é feita para uma grande extensdo de
amostra representada por nossos dados sob
condicdes uniformes (T=30°C, pCO; = 0)
tais diferencas néo existem. Os peixes de res-
piragdo aérea facultativa e obrigatéria (ver
Tabela |) tem o sangue com uma curva de dis-
socizgdo de oxigénio que esté dentro da faixa
ocupada pelos dados obtidos do sangue das
espécies de respiracéo branquial. Estes re-
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sultados estdo resumidos na Fig. 39. Em geral,
a hipétese de que 0s de respiracio aérea tem
mais baixa afinidade que 0s de respiracéo
branquial e como tal refletem uma adaptacéo
evolucionaria a um estilo de vida, néo parece
estar apoiada por estes dados. Talvez, a hip6-
tese seja correta para anfibios, porém o argu-
mento, para uma grande variedade de espécies
de peixes é pelo menos forgado. No entanto,
uma razdo prevaleceria de que 0 sangue dos
de respiracdo aérea retém mais CO; e ademais
sob o pH do sangue o qual resulta in vivo uma
baixa afinidade pelo oxigénio. Este raciocinio
é fraco visto que na presenga de 5.6% CO;
nao € significativamente caracteristica a afini-
dade pelo oxigénio nos de respiragdo aérea
e os de respiragdo branquial (Tabela | e Figs
2.38) . Os dados em um par de espécie siste-
maticamente préximas Osteoglossum e Ara-
paima e Hoplias e Hoplerythrinus estdo de
acordo com a hipétese mas esses dados séo
insuficientes para um generalizagéo.

Como uma diferenciacdo geral entre os de
respiracdo branquial e os de respiragao aérea
ndo estd apoiada por nossos dados, surge uma
inquiricdo se outros parametros ecoldgicos
podem ser tdo importantes contribuinies na
f6rmula evolucionéria para manter a homosta-
sis fisiolégica. Uma anédlise da informacéo da
Tabela | e Il e Fig. 2-38 indica que o equilibrio
de oxigénio esta correlacionado com o habitat.
H4 uma correlacdo entre equilibrio de oxigénio
(quando o CO: ndo esta presente no gas) e o
nicho ecoldgico do peixe®. Por exemplo, 0s
dois extremos de habitat I6tico para os de res-
piragdo branquial que estdo em zonas lentas,
onde o oxigénio é reduzido e no centro do rio,
zona répida e a saturagéo de oxigénio € rela-
tivamente alta (Tabela | e 11) as curvas de equi-
librio de oxigénio (pCO.=0) das espécies de
habitat I6tico de zona lenta s&o elementos de
outro grupo cujo alcance estd dentro da linha
delgada e sélida da figura 40. Peixes |6ticos
de habitat de zonas rédpidas com um habitat
especifico de centro de igarapés e rios, iém
o sangue com a curva de equilibrio de oxigénio
que sdo elementos de outro grupo cuja faixa
esté dentro da solida e grossa linha da figura
40. Claramente, estes dois grupos de curvas
estao discretamente acima de pO.=13 mm Hg
e s6 se sobrepde parcialmente por baixo desta
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para os de respiracio aérea cai totalmente entre a
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Ta os de respiracio branquial cai entre a curva de
linha sélida da figura. As curvas para a respiracio
aérea caem dentro da faixa de respiragéio branquial.

PO:. Ademais, a figura 40 indica diferengas
significativas, no alcance da curva de equilibrio
de oxigénic em peixes destes dois habitat.
Espécies de zonas lenta tém mais alta afinida-
de pelo oxigénic e podem subseqiientemente
viver em dguas com baixo contelido de oxiga-
nio do que as espécies de zonas rapidas de
centros de rios e igarapés.

Espécies de zona répida que vivem nas
margens dos igarapés nag tém natacéo répida,
como os peixes de centro de rio. O estilo de
vida lento ests associado com os niveis bai-
x0s de oxigénio na agua do habitat e nio & sur-
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Présa que peixes das margens dos igarapés
tenham a afinidade pelo oxigénio mais alta do
Que peixes do centro do rip (Fig. 40). Além
disso, as hemoglobinas de peixes das margens
do rio estio saturadas com oxigénio a uma
baixa pO, em comparagéo com aqueles peixes
Cujo habitat especifico & 0 centro de rios de
correnteza. Por outrg lado, hd uma pequena
diferenca entre afinidade pelo 0xigénio nos
peixes de habitat de zonas lenta e peixe de
Zona rapida, com habitat especifico de mar-
géns e igarapés (Fig. 40) .

100

_

75

30

Saturation %

Oxygen

Lotic Habitat
Water Breathers

25 T= 30°C
C02= 0
0 et | | |

p 02

Fig. 40 — Uma comparagio de afinidade de Hb-O,
bara respiracio branquial de habitat I6tico, mas de
diferente sub-habitat e habitat especifico. A linha
cheia inclui a faixa da curva de equilibrio para es-
Pécies de zonas lents A linha fina representa o li-
mite da curva de equilibrio das espécies de zonas
rédpidas de habitat especifico de rios e médios de
riachos. A linha quebrada representa o limite da
curva para espécies de zona rapida que tém habitat
especifico de riachos e margens de rios. Todos os
dados sdo para pCO, = O, T = 30:C. A ordenada
Tepresenta g borcentagem de saturacdo e abscissa
a pO, em mm Hg.
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Respiragdo branquial obrigatéria de habitat
léntico suporta uma variedade de niveis de
oxigénio e seu sangue esta caracterizado por
um extenso expectro de curva de equilibrio de
oxigénio. Como os habitats lénticos sdo, de
algjum modo, ecologicamente similares ao
meio ambiente /6tico de éaguas lentas, pode
ndo ser surpreendente que os limites das cur-
vas de equilibrio de oxigénio para as espécies
destes dois meios ambientes apresentem uma
notével sobreposico de faixas.

N&o objetivamos indagar sobre a pCO. am-
biental, o pH do sangue in vivo e a capacidade
tamponante do sangue, os quais s&o constituin-
tes importantes da ecologia fisioldgica destes
peixes. Nossos estudos tém mostrado que as
propriedades dos peixes da Amazdnia tém sido
adaptadas a um eficiente intercdmbio de gases
sob as condigBes predominantes de seu nicho
ecolégico. Espera-se que em futuros estudos
em peixes de outras regides geograficas pos-
sam elucidar se estas correlagbes com o
habitat significam uma tendéncia evolucionéria
generalizada ou sdo condigbes ambientais ca-
racteristicas prevalecentes na bacia Amazd-
nica.
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SUMMARY

We have examined the oxygen-affinity of the
fresh, whole blood from representatives of 40
genera of Amazonian fishes. When all the air
breathnig fishes and all the water breathing fishes
were considered, no differentiation in oxygen
affinity could be distinguished, although in two
cases of closely related species i.e. Osteoglossum,
a water breather, versus Arapaima, an air breather,
and Hoplias, a water breather, versus Hoplerythri-
nus, an air breather; the air breathers have bloods
with lower oxygen affinity than do the water
breathers. Significant differences in the oxygen
affinity were fround when fishes were considered
by habitat: the oxygen affinities were in general
correlated with available environmental oxygen and
relative oxygen demand of the fishes.
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