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RESUMO 

 

 

O barorreflexo é um dos mecanismos mais importantes de regulação da pressão arterial que 

permite valores de pressão de perfusão estáveis e homeostasia cardiovascular nos 

vertebrados. Existem amplas evidências de que a frequência cardíaca em peixes teleósteos 

responde reciprocamente à alterações de pressão sanguínea e, enquanto os barorreceptores 

foram localizados nas brânquias desses animais, permanece incerto se receptores em outros 

locais estão envolvidos. Além disso, não há praticamente nenhuma informação sobre a 

regulação da pressão arterial em peixes que respiram ar. O presente estudo, portanto, teve 

como objetivo investigar a localização de barorreceptores em dois peixes estreitamente 

relacionados pertencentes à família Erythrinidae, onde Hoplias malabaricus é uma espécie 

exclusivamente aquática, enquanto Hoplerythrinus unitaeniatus é um respirador aéreo 

facultativo. Como grupo externo foi escolhido Oncorhynchus mykiss, devido ao seu habitat 

ser distinto dos demais, o que o torna um animal com um histórico de vida diferente, 

submetido a pressões evolutivas também distintas. Além disso, as respostas 

cardiorrespiratórias da truta arco-íris também são bem definidas e descritas. Para caracterizar 

a ocorrência do reflexo barostático, analisou-se a frequência cardíaca derivada do 

eletrocardiograma antes e depois das infusões intraperitoneais do agonista alfa-adrenérgico 

fenilefrina (100 μg kg-1) para causar vasoconstrição e do doador de óxido nítrico 

nitroprussiato de sódio (250 μg kg-1) para causar vasodilatação (grupo IN). Para localizar os 

barorreceptores responsáveis por essas respostas, as manipulações farmacológicas da pressão 

arterial foram repetidas após a desnervação (grupo G4) de todos os nervos branquiais. Os 

resultados revelam que os reflexos barostáticos estavam ausentes no grupo G4 em H. 

malabaricus, H. unitaeniatus e O. mykiss, o que demonstra que os barorreceptores estão 

localizados exclusivamente nos arcos branquiais nas três espécies estudadas. 
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ABSTRACT 

 

 

 

The barostatic reflex is one of the most important blood pressure regulating mechanisms that 

enables stable perfusion pressures and cardiovascular homeostasis in vertebrates. There is 

ample evidence that heart rate in teleost fish responds reciprocally to blood pressure, and 

while baroreceptors have been located in the gills, it remains uncertain whether receptors at 

other locations are involved. Furthermore, there is virtually no information on blood pressure 

regulation in air-breathing fishes. The present study, therefore, was designed to investigate 

the localization of baroreceptors in two closely related fish belonging to the Erythrinidae 

family, where Hoplias malabaricus is an exclusively water breathing species, while 

Hoplerythrinus unitaeniatus is a facultative air-breather that uses the swimbladder for gas 

exchange. We chose Oncorhynchus mykiss as an outgroup due to the distribution / habitat 

distinct from the other, thus presents a very different life history and consequently suffered 

different evolutionary pressures, besides its cardiorespiratory responses are well-known. To 

characterize the cardiac limb of the barostatic reflex, heart rate was derived from the 

eletrocardiogram before and after intraperitoneal infusions of the alpha-adrenergic agonist 

phenylephrine (100 µg kg-1) to cause vasoconstriction and the vasodilating nitric oxide donor 

sodium nitroprusside (250 µg kg-1). Both drugs were infused through a cannula inserted into 

the peritoneal cavity through a small cutaneous incision under anaesthesiaon the previous 

day. To locate the baroreceptors responsible for these responses, the pharmacological 

manipulations of blood pressure were repeated after denervation (G4 group) of all branchial 

nerves. The results reveal that barostatic reflexes were absent in the G4 group in H. 

malabaricus, H. unitaeniatus and O. mykiss which demonstrates that baroreceptors are 

exclusively located in the gill arches in these three species.  
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1 - INTRODUCÃO  

1.1 Sistema cardiovascular e a pressão sanguínea 

 

O sistema cardiovascular possui a importante função de suprir as necessidades dos 

tecidos corporais dos animais, sendo responsável pelo transporte rápido de oxigênio, dióxido 

de carbono, nutrientes, excedentes orgânicos, hormônios, agentes do sistema imune, calor, 

além de outras substâncias através do corpo. Isto torna este sistema um dos principais 

responsáveis pelo bom funcionamento de um organismo, pois mantém o ambiente adequado 

em todos os líquidos teciduais para que as células possam sobreviver e realizar suas funções 

adequadamente (GUYTON e HALL, 2011; HILL et al., 2012).  

Nos vertebrados e em alguns invertebrados, o sangue, líquido pelo qual os diversos 

elementos citados acima são transportados, é conduzido no interior de vasos e sua propulsão é 

determinada por um gradiente de pressão criado por um órgão contrátil que atua como uma 

bomba, o coração (HILL et al., 2012). Esses vasos sanguíneos podem possuir características 

morfofisiológicas diferentes, apresentando, portanto, a seguinte classificação (GUYTON e 

HALL, 2011): 

 Artérias: Formam a primeira fase do transporte sanguíneo, recebem sangue bombeado 

pelo coração em altas pressões e o conduzem para o restante do corpo. A pressão arterial 

também está envolvida em outros processos fisiológicos muito importantes, como a 

movimentação de plasma do sangue para os espaços intersticiais, por meio do endotélio 

capilar, manutenção do fluxo linfático e a filtração glomerular nos rins, entre outros. Neste 

contexto a aorta é a principal artéria por funcionar como reservatório de pressão. 

 Arteríolas e Metarteríolas: são os ramos terminais do sistema arterial, cujos diâmetros 

são continuamente controlados pelos tecidos adjacentes, variando de acordo com as 

necessidades metabólicas desses tecidos, regulando assim o fluxo sanguíneo 

disponibilizado para os capilares que os irrigam. 

 Capilares: são vasos muito finos e altamente permeáveis, sendo sua principal função 

possibilitar a difusão de líquidos, gases respiratórios, nutrientes, eletrólitos, hormônios e 

outras substâncias entre o sangue e os tecidos adjacentes. A região dos capilares é a porção 

do sistema vascular que apresenta resistência mais elevada, sendo, portanto, a região que 

mais promove redução da pressão sanguínea proveniente do sistema arterial. Essa 
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resistência também é responsável por fazer com que o fluxo sanguíneo capilar seja lento, o 

que promove uma difusão maior dos fatores citados anteriormente. 

 Vênulas: são vasos muito finos que coletam o sangue dos capilares e se agregam 

progressivamente formando as veias. 

 Veias:  transportam o sangue de volta ao coração, constituem a porção pós circulação 

capilar e por essa razão, as vênulas e veias apresentam pressão sanguínea baixa, porém 

geralmente suficiente para promover o retorno venoso. Tanto as vênulas quanto as veias 

possuem paredes delgadas e com camada reduzida de músculo liso. 

Para uma perfusão de órgãos e tecidos adequada, a pressão arterial deve ser suficiente 

para superar a resistência ao fluxo sanguíneo oriunda de toda a vasculatura, assim como 

exceder a força da atração gravitacional nos vasos em que o fluxo sanguíneo é ascendente 

(LILLYWHITE, 1996; GUYTON; HALL, 2011). Porém, essa pressão também não pode ser 

muito elevada, pois pressões excessivamente altas provocam desequilíbrio hidroeletrolítico, 

edemas, rompimento de vasos sanguíneos e danos graves a órgãos mais sensíveis à 

hipertensão (como o cérebro e os rins) (GUYTON; HALL, 2011; KLABUNDE, 2011).  

  A relação entre a pressão arterial e a perfusão sanguínea tecidual é extremamente 

importante. Sabe-se que a magnitude do fluxo sanguíneo para os tecidos não é constante, pois 

caso fosse, o mesmo teria de ser mantido alto o bastante para suprir as necessidades teciduais 

ainda que em momentos de atividade metabólica elevada – situação essa que poderia exigir 

um fluxo de sangue maior do que o coração é capaz de bombear. Dessa forma, o fluxo 

sanguíneo para cada tecido é precisamente mantido no nível mínimo necessário para o 

suprimento de suas necessidades, fazendo com que o trabalho do coração seja sempre o menor 

possível (GUYTON; HALL, 2011). 

 A regulação do fluxo sanguíneo tecidual é realizada por meio de constrições e 

dilatações das metarteríolas, que podem ser induzidas por substâncias vasoativas secretadas 

pelos tecidos vizinhos e também por um déficit nutricional local. A primeira situação ocorre 

quando o aumento metabólico do tecido diminui a disponibilidade de nutrientes no local, o 

que induz as células a liberarem substâncias vasodilatadoras que se difundem até as 

metarteríolas e promovem um aumento do fluxo sanguíneo naquela região. A segunda 

situação, por sua vez, é caracterizada por uma vasodilatação causada apenas pela carência 

nutricional local, que faz com que a musculatura lisa das metarteríolas perca tonificação até 

que o maior fluxo sanguíneo nutrifique esses tecidos novamente (GUYTON E HALL, 2011). 
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 Em algumas situações o controle de fluxo sanguíneo tecidual local impõe um trabalho 

cardíaco muito intenso, como por exemplo durante atividade física e/ou digestão. Durante 

uma atividade física, a resistência vascular nos músculos esqueléticos diminui em 

consequência da elevada atividade metabólica desses tecidos, o que aumenta o fluxo 

sanguíneo para os mesmos e, consequentemente, exige um maior trabalho cardíaco – pois a 

quantidade de vasos dilatados é muito grande (LAUGHLIN, 1999).  

Do mesmo modo, durante a digestão, a taxa metabólica do sistema gastrointestinal 

aumenta por conta das diversas alterações fisiológicas e mecânicas relacionadas ao processo 

digestório (a chamada ação dinâmica específica ou SDA), resultando em uma dilatação na 

grande quantidade de vasos sanguíneos que o sistema gastrointestinal apresenta (SECOR, 

2009).  

Ante os fatos apresentados, as vasodilatações e vasoconstrições locais ocasionadas 

pelo controle do fluxo sanguíneo tecidual podem modificar expressivamente a pressão 

arterial, de acordo com a amplitude das alterações na resistência vascular. Considerando que 

as demandas teciduais oscilam de forma ininterrupta, torna-se evidente que a preservação da 

pressão sanguínea em valores ideais trata-se de uma condição imprescindível para a 

homeostase de um indivíduo (GUYTON e HALL, 2011). Sendo assim, devido a essa 

necessidade de valores pressóricos estáveis, importantes mecanismos reguladores da pressão 

sanguínea foram selecionados durante a história evolutiva dos animais, estando presentes em 

todos os vertebrados atuais (HILL et al., 2012; BAGSHAW, 1985; ARMELIN et al., 2016; 

WEST e VAN VLIET,1994; LILLYWHITE e DONALD, 1994; ZENA et al., 2016a; 

ADAMS, 1962; HAGENSEN et al., 2010). 

 

1.2 Regulação da pressão arterial  

 

 

Como estabelecido no item anterior, os mecanismos reguladores da pressão arterial 

visam manter a estabilidade pressórica frente às diversas situações que podem alterá-la, 

assegurando que as funções relacionadas a essa variável não sejam prejudicadas. Tais ajustes 

pressóricos podem ocorrer a curto, médio e longo prazo (GUYTON e HALL, 2011). 

A regulação a curto prazo é modulada predominantemente pelo sistema nervoso 

autônomo (SNA), enquanto as demais estão muito relacionadas com hormônios, mecanismos 

renais de eliminação ou retenção de água e solutos, e com a base neural da sede e do apetite 

por sal. Os ajustes de curto prazo são chamados de barorreflexos e acontecem em poucos 
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segundos/minutos. Já aqueles que possuem outra origem estão mais associados à homeostasia 

do volume de líquido corporal e podem ser verificados em horas e até mesmo dias 

(KLABUNDE, 2011). 

O reflexo barorreceptor é o mecanismo nervoso de controle da pressão arterial mais 

conhecido (BAGSHAW, 1985). Esse reflexo é desencadeado por receptores de estiramento, 

os chamados barorreceptores, os quais possuem conexões neurais aferentes para o encéfalo, 

ao qual enviam constantemente informações sobre o estado da pressão arterial (BAGSHAW, 

1985; GUYTON e HALL, 2011).  

Qualquer aumento ou redução da pressão em relação a seu ponto de funcionamento 

normal (set-point) promove inputs aferentes para o sistema nervoso central, onde a 

informação é integrada e gera uma resposta extremamente rápida, caracterizada 

principalmente por: (1) alteração da frequência cardíaca e da força contrátil do coração, de 

forma a modular a quantidade de sangue que este órgão envia para a circulação a cada minuto, 

o chamado débito cardíaco; (2) dilatação ou constrição dos vasos sanguíneos, que por 

consequência tendem a retornar a pressão arterial ao seu estado normal modificando a 

resistência vascular (DAMPNEY, 1994; ALTIMIRAS et al., 1998; BIANCHI-DA-SILVA et 

al., 2000; SANDBLOM e AXELSSON, 2005; SANDBLOM e AXELSSON, 2011; 

KLABUNDE, 2011; ZENA et al., 2016b).  

A bradicardia, a taquicardia e as regulações vasomotoras associadas aos barorreflexos 

são respostas induzidas pelo SNA por meio de duas vias antagônicas, a simpática e a 

parassimpática, que atuam respectivamente através da liberação de noradrenalina e 

acetilcolina (BAGSHAW, 1985; RANDALL et al., 2000). O aumento reflexo da pressão 

arterial está relacionado à ampliação do tônus simpático cardíaco e vascular e à redução do 

tônus parassimpático cardíaco, que resulta em vasoconstrição sistêmica, elevação da 

frequência cardíaca e aumento da contratilidade miocárdica. Por outro lado, a redução da 

pressão arterial é consequência dos efeitos inversos (Figura 1) (PANG, 2001; KLABUNDE 

2011).  

É importante ressaltar que tais respostas são desencadeadas pela interação dos 

neurotransmissores autonômicos com receptores específicos, por exemplo os α1-adrenérgicos, 

β1-adrenérgicos e os muscarínicos-colinérgicos – sendo que os dois primeiros apresentam 

afinidade pela noradrenalina e o último pela acetilcolina (SMITH e GANNON, 1978; RANG 

et al., 2007). Tais receptores podem estar localizados nos mais diversos tecidos de um 

organismo. Os receptores α1-adrenérgicos estão localizados na vasculatura sistêmica e quando 
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estimulados promovem vasoconstrição, já os receptores β1-adrenérgicos e muscarínicos-

colinérgicos são encontrados no coração e modulam a frequência cardíaca, aumentando-a ou 

diminuindo-a, respectivamente, quando estimulados. Os β2-adrenérgicos por sua vez, estão 

localizados na vasculatura, principalmente do músculo esquelético, e promovem 

vasodilatação quando ativados (RANG et al., 2007). Na tabela 1 podemos observar a relação 

dos receptores conhecidos e suas principais funções em Vertebrados.  

 
Figura 1. Esquema mostrando os mecanismos de retroalimentação do barorreflexo em situações de pressão 
arterial reduzida (A) e aumentada (B). DC: débito cardíaco; RVS: resistência vascular sistêmica; SNC: sistema 

nervoso central. 

 

 

 

 

 

 

  

Fonte: adaptada de Klabunde (2011) e Armelin (2015). 

 

Tabela 1. Receptores dos neurotransmissores autonômicos e suas principais funções 

Tipos de Receptores Ao serem estimulados promovem:  

α1-adrenérgicos  Vasoconstrição, Contração Uterina, Constrição 

Brônquica.  

α2-adrenérgicos  Redução na Liberação de Catecolaminas e de 

Insulina (Feedback Negativo).  

β1-adrenérgicos  Taquicardia, Aumento do Débito Cardíaco e 

Liberação de Renina.  

β2-adrenérgicos  Dilatação Brônquica, Vasodilatação no Músculo 

Esquelético, Lipólise.  

β3-adrenérgicos  Estimulação da Lipólise.  

Muscarínicos - Colinérgicos  Bradicardia e Redução da Força de Contratilidade 

Miocárdica.  

  

Fonte: adaptado de RANG et al., (2007). 

 

A atuação do barorreflexo é bastante rápida e eficiente, pois mesmo alterações 

mínimas na pressão arterial, derivadas de oscilações praticamente insignificantes na demanda 

por fluxo sanguíneo de algum órgão ou tecido, induzem alterações cronotrópicas que podem 

acontecer no período compreendido entre um batimento do coração e outro (GUYTON e 

A B 
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HALL, 2011). Portanto, como as demandas por fluxo sanguíneo de órgãos e tecidos oscilam 

de forma constante, o mesmo é observado com a frequência cardíaca por conta do 

barorreflexo, constituindo diferenças no tempo de duração de cada ciclo cardíaco – a chamada 

variabilidade de curto prazo (ou de alta frequência) da frequência cardíaca. Existem outros 

fatores que também podem exercer grande influência sobre essa variabilidade, como por 

exemplo, a arritmia sinusal respiratória e o quimiorreflexo, porém o barorreflexo constitui um 

de seus componentes predominantes (ALTIMIRAS, 1999). 

Por outro lado, os denominados ajustes de médio e longo prazo, como mencionado 

anteriormente, apresentam potentes mecanismos para a regulação da pressão arterial ao longo 

de semanas e até meses. Esses tipos de controle da pressão arterial, estão mais relacionados à 

homeostasia do volume de líquido corporal, determinado pelo balanço entre a ingestão e a 

eliminação de líquido. Para que haja esse controle a longo prazo, a ingestão e a eliminação de 

líquido precisam ser rigorosamente balanceadas. Tal função é realizada por múltiplos 

controles nervosos e hormonais, além de sistemas de controle local nos rins, que regulam a 

excreção de sal e água (GUYTON e HALL, 2011). 

Os três principais mecanismos de controle de pressão a médio prazo, ou seja, que 

agem após vários minutos são: (1) o mecanismo vasoconstritor da renina-angiotensina, (2) o 

relaxamento por estresse da vasculatura e (3) o deslocamento de líquido capilar, através das 

paredes capilares para dentro ou fora da circulação, reajustando o volume de sangue, de 

acordo com a necessidade (GUYTON e HALL, 2011). 

O mecanismo vasoconstritor da renina-angiotensina tem como principal função 

permitir que o indivíduo consuma quantidades muito pequenas ou grandes de sal, sem 

ocasionar grandes variações na pressão arterial ou no volume de líquido extracelular 

(GUYTON, 1991; COWLEY, 1992; GUYTON e HALL, 2011). Essa função é explicada pela 

figura 2, que expressa o efeito primário do aumento da ingestão de sal – que é elevar o 

volume do líquido extracelular – que por sua vez eleva a pressão arterial (GUYTON, 1991; 

COWLEY, 1992; GUYTON e HALL, 2011). Logo, a pressão arterial elevada aumenta o 

fluxo sanguíneo pelos rins, isso então diminui a secreção de renina para um nível muito mais 

baixo, e provoca sequencialmente a redução de retenção de água e sal, o que tende a 

normalizar o volume do líquido extracelular e, consequentemente, a pressão arterial.  

(GUYTON, 1991; COWLEY, 1992; GUYTON e HALL, 2011).  
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Sendo assim, o sistema renina-angiotensina é um mecanismo de feedback automático 

que coopera para a manutenção da pressão arterial em níveis normais mesmo quando a 

ingestão de sal aumenta ou diminui em demasia (GUYTON e HALL, 2011).  

 

Figura 2. Eventos sequenciais por meio dos quais a ingestão de sal aumenta a pressão arterial  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Fonte: GUYTON e HALL (2011). 

 

O mecanismo do relaxamento por estresse, por sua vez, pode ser claramente entendido 

pelo seguinte exemplo: quando a pressão nos vasos sanguíneos se eleva muito, esses vasos 

são ininterruptamente estirados por minutos ou até horas; como resultado, a pressão nesses 

vasos sanguíneos retorna ao normal (GUYTON, 1991; COWLEY, 1992; GUYTON e HALL, 

2011). Esse estiramento contínuo dos vasos, chamado de relaxamento por estresse, pode atuar 

como “tampão” da pressão que age por períodos intermediários (GUYTON, 1991; COWLEY, 

1992; GUYTON e HALL, 2011).  

Já o mecanismo do deslocamento de líquido capilar ocorre da seguinte forma:  quando 

a pressão capilar diminui a níveis muito baixos, o líquido é reabsorvido pelas membranas 

capilares dos tecidos para a circulação, aumentando o volume sanguíneo e a pressão na 

circulação (GUYTON e HALL, 2011). De maneira oposta, quando a pressão capilar sobe 

excessivamente, o liquido é perdido da circulação para os tecidos, diminuindo assim o volume 

sanguíneo, bem como a pressão na circulação (GUYTON e HALL, 2011). 
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Esses 3 mecanismos de médio prazo são ativados principalmente depois de 30 minutos 

até várias horas. Durante esse período, os mecanismos nervosos (de curto prazo) em geral vão 

perdendo a eficácia, portanto essas medidas não nervosas de controle da pressão nesses 

períodos intermediários são de extrema importância (GUYTON e HALL, 2011). 

Por fim, o mecanismo rim-volume sanguíneo de controle da pressão, que leva algumas 

horas para começar a apresentar resposta significativa, é considerado o principal mecanismo 

de regulação de pressão a longo prazo (GUYTON, 1991; COWLEY, 1992; GUYTON e 

HALL, 2011). Tal mecanismo também envolve a participação da angiotensina, porém de 

maneira mais indireta. (GUYTON e HALL, 2011).  

Quando o sistema renina-angiotensina é ativado, a intensidade da secreção de 

aldosterona em geral se eleva; uma importante função subsequente da aldosterona é ocasionar 

um aumento acentuado da reabsorção de sódio pelos túbulos renais, elevando sua 

concentração no liquido extracelular (GUYTON, 1991; COWLEY, 1992; GUYTON e HALL, 

2011). Essa elevação, por sua vez, causa retenção de água, aumentando o volume do liquido 

extracelular e provocando de forma secundária uma elevação maior ainda da pressão arterial a 

longo prazo (GUYTON, 1991; COWLEY, 1992; GUYTON e HALL, 2011). Desse modo, 

tanto o efeito direto da angiotensina sobre os rins quanto o efeito indireto por meio da 

aldosterona são importantes no controle da pressão arterial a longo prazo (GUYTON e 

HALL, 2011). 

Portanto, podemos concluir que o controle da pressão arterial começa a agir por meio 

de medidas emergenciais pelos mecanismos nervosos (de curto prazo), continua com 

características de sustentação pelos mecanismos de médio prazo da pressão e por fim é 

estabilizado pelo mecanismo rim-líquidos corporais (de longo prazo) (COWLEY, 1992; 

GUYTON e HALL, 2011). 

 

1.3 Evolução do barorreflexo em vertebrados 

 

É importante destacar que a regulação a curto prazo da pressão arterial parece ser 

evolutivamente conservada nos vertebrados, atuando em uma grande quantidade de animais 

dos táxons inclusos nesse subfilo, excetuando-se os ciclostomados (BAGSHAW, 1985; 

WEST e VAN VLIET, 1994; NILSSON, 2011; TAYLOR et al., 2014).  Ademais, a 

organização dos nervos cranianos também demonstra ser bastante semelhante nos diferentes 

táxons. Do ponto de vista filogenético, é pressuposto que os nervos cranianos tenham 

evoluído a partir de nervos dorsais e ventrais de alguns nervos espinais anteriores, que se 
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incorporaram a caixa craniana. Os nervos dorsais e ventrais se unem no tronco, mas não na 

cabeça, e geram duas séries: nervos cranianos dorsais (V, VII, IX e X) e nervos cranianos 

ventrais (III, IV, VI e XII) (KARDONG, 2015).  

Todos os nervos cranianos que suprem as bolsas branquiais formavam três ramos por 

bolsa: pré-tremático, pós-tremático e faríngeo (figura 23). Nos amniotas, esses nervos tendem 

a ser perdidos, ou suas homologias se tornam incertas. Tal como os nervos espinais, os nervos 

cranianos inervam tecidos somáticos e viscerais e transmitem a informação sensorial e motora 

geral. Alguns nervos cranianos consistem apenas em fibras sensitivas ou apenas em fibras 

motoras. Outros nervos são mistos, contendo ambos os tipos (KARDONG, 2015). 

 
Figura 3. Componentes de um nervo craniano em um peixe. O ramo faríngeo, para o revestimento da faringe, e 

o pequeno ramo prétremático, para a frente da fenda faríngea, transportam fibras sensitivas viscerais. O ramo 

dorsal da pele é composto de fibras sensitivas somáticas. O ramo pós-tremático que percorre a parte posterior da 
fenda faríngea inclui fibras sensitivas e motoras. A parte rostral está à direita da figura. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fonte: KARDONG, 2015 

 

O glossofaríngeo (IX), por exemplo, é um nervo misto que inerva o terceiro arco 

branquial. Contém fibras sensoriais das papilas gustativas, da primeira bolsa branquial e do 

revestimento faríngeo adjacente, enquanto as fibras motoras inervam músculos do terceiro 

arco branquial. O vago (X), por sua vez, também é um nervo misto e acertadamente recebe 

esse nome em latim que significa perambulação, visto que segue um trajeto bastante sinuoso, 

inervando áreas da boca, da faringe e da grande maioria das vísceras. É formado pela união de 

várias raízes por meio de diversos segmentos da cabeça e, em certas situações, nervos 

adicionais da linha lateral também se fundem com o nervo vago. (KARDONG, 2015). 
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Quando associado ao arco branquial, cada nervo craniano exibe fidelidade com aquele 

arco específico e seus músculos. Em todos os vertebrados podemos observar que o primeiro 

arco (arco mandibular) é sempre inervado pelo nervo trigêmeo (V) ; o segundo (hióideo), pelo 

nervo facial (VII); o terceiro, pelo nervo glossofaríngeo (IX); e os arcos remanescentes, pelos 

nervos vago (X) e acessório espinal (XI) (figura 24) (KARDONG, 2015). 

 
Figura 4. Derivação filogenética dos nervos cranianos. A. Condição ancestral hipotética. Cada fenda faríngea 

era inervada por um nervo. O primeiro nervo ou nervo terminal (T) inervava um arco anterior que foi perdido 

precocemente na evolução dos vertebrados. B. Inervação para arcos branquiais associados. Os nervos cranianos 
V, VII, IX e XXI inervam os seguintes: mandibular (1), hioide (2), terceiro (3) e quarto ao sétimo (4 a 7) arcos, 

respectivamente. Essas associações entre os nervos cranianos e seus derivados permanecem estáveis em todos os 

teleósteos e tetrápodes. Fendas branquiais perdidas nos gnatostomados (0, 0’), fendas branquiais habitualmente 

presentes nos gnatostomados (1 a 5), fenda espiracular (S). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fonte: KARDONG, 2015 

 

Em relação ao reflexo barostático, embora o mesmo pareça evolutivamente 

conservado, a localização dos barorreceptores envolvidos permanece elusiva em muitos 

grupos de vertebrados ectotérmicos (BAGSHAW, 1985; WEST e VAN VLIET , 1994; 

NILSSON, 2011; TAYLOR et al., 2014; JONES e MILSOM, 1982). 

 Em peixes, os primeiros indícios da existência de barorreflexo são oriundos de 

estudos que verificaram ocorrência de bradicardia em resposta a estimulações branquiais em 

elasmobrânquios e teleósteos. O pioneiro foi o trabalho de McWilliam (1885), que constatou 
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que estimulações elétricas, mecânicas, químicas e térmicas nas brânquias de Anguilla anguilla 

causavam bradicardia reflexa de origem autonômica, a qual podia ser eliminada por meio de 

desnervações branquiais.  

Algumas décadas depois, Lutz (1930) observou que estimulações elétricas e mecânicas 

realizadas nas brânquias e no coração também resultavam em bradicardia reflexa em um 

elasmobrânquio (Scyllium canícula), e que a mesma era estabelecida por um aumento no 

tônus parassimpático. Posteriormente, Lutz e Wyman (1932a), utilizando metodologias que 

permitiam modificar a perfusão sanguínea nas brânquias, demonstraram a ocorrência de 

diminuição na frequência cardíaca relacionada ao aumento súbito da pressão de perfusão 

branquial em Squalus acanthias. Anos mais tarde, a pesquisa de McWilliam (1885) foi 

retomada por Mott (1951), que comprovou que não só a estimulação elétrica das inervações 

branquiais ou do ramo cardíaco do vago causavam uma bradicardia reflexa, como também 

diminuía a pressão arterial em A. anguilla.  

Embora esses estudos apresentem poucos indícios que relacionem os fenômenos 

observados com o barorreflexo propriamente dito, eles demonstram a existência de um 

controle rápido da frequência cardíaca em elasmobrânquios e teleósteos, que é fundamental 

para a ocorrência de uma regulação a curto prazo da pressão arterial, além da possível 

existência de barorreceptores nas brânquias.  

As evidências iniciais que sugeriram de fato a presença de controle a curto prazo da 

pressão arterial foram decorrentes de observações secundárias, durante pesquisas que 

apresentavam outros objetivos centrais. Estes estudos verificaram, em diferentes espécies de 

peixes, que uma administração de adrenalina produzia um aumento da pressão arterial seguido 

de uma bradicardia transitória de origem parassimpática (HELGASON e NILSSON, 1973; 

RANDALL e STEVENS, 1967; STEVENS et al., 1972). Fato que foi ratificado 

posteriormente por Wood e Shelton (1980). Farrell (1986) também relatou a ocorrência de 

bradicardia reflexa em Hemitripterus americanus, quando estes eram submetidos a condições 

que elevavam a pressão arterial.  

Bagshaw (1985) sugeriu então que o controle reflexo da pressão arterial em teleósteos 

parece ser baseado essencialmente em ajustes da frequência cardíaca, e que esta regulação 

passou a envolver atividades vasomotoras apenas nos vertebrados mais derivados. 

Posteriormente, Conklin et al. (1997), Olson et al. (1997) e Zhang et al. (1998) demonstraram 

que peixes possuem sim mecanismo para modular a capacitância venosa, apesar de não 

relacionar esta ocorrência com barorreflexos. Sandblom e Axelsson (2005, 2011), por sua vez, 
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constataram que ambos os mecanismos podem ser desencadeados por barorreflexos na truta, 

Oncorhynchus mykiss, e atestaram a importância destes para a homeostase cardiovascular dos 

peixes.  

Os resultados de Mott (1951), Ristori (1970), Ristori e Dessaux (1970), Sandblom e 

Axelsson (2005, 2011), e a revisão de Sundin e Nilsson (2002) trouxeram evidências 

fundamentais de que as brânquias são a principal região de barossensibilidade em teleósteos, 

pois revelaram que alterações na pressão sanguínea intrabranquial, geradas por oclusões 

temporárias nas aortas ventral e dorsal, acarretaram uma bradicardia ou taquicardia reflexa.  

Por fim, recentemente o estudo de Armelin e colaboradores (2016) demonstrou que no 

teleósteo Colossoma macropomum, os barorreceptores são de fato exclusivamente 

intrabranquiais e encontram-se dispersos por todos os arcos branquiais. Além disso, nessa 

espécie, as aferências barorreceptoras são constituídas pelos nervos glossofaríngeo e vago 

(cranianos IX e X), similarmente à maioria dos vertebrados. 

Embora os barorreceptores tenham sido localizados na região das brânquias nos 

animais dos estudos supracitados, ainda permanece incerto se há o envolvimento de 

receptores alocados fora desta região (OLSON et al., 1997, SUNDIN e NILSON, 2002; 

SANDBLOM et al., 2016). Atrelado a isso, as informações acerca das regulações pressóricas 

em peixes com respiração aérea são quase inexistentes 

Porém, nenhum desses trabalhos tinha como objetivo localizar os barorreceptores e, 

portanto, não apresentavam metodologias que permitissem tais conclusões. Apenas 

recentemente, com o trabalho de Armelin e colaboradores (2016), cujo objetivo do trabalho 

foi determinar a localização dos barorreceptores em uma espécie de teleósteo (tambaqui), 

essas suspeitas foram ratificadas. Entretanto, apesar do estudo apresentar uma metodologia 

adequada para localizar e entender o funcionamento dos barorreceptores, o estudo abrangeu 

apenas uma espécie de teleósteo, sendo, portanto, necessário mais estudos investigando esse 

assunto em peixes, ainda mais por se tratar de um grupo tão antigo e tão diverso (NELSON et 

al., 2016). 

Já em relação aos anfíbios, existem muitas evidências indicando que os 

barorreceptores também estão localizados na vasculatura central, mais especificamente nos 

arcos aórticos, arcos pulmocutâneos e artérias carótidas, em anuros (WEST e VAN DE 

VLIET, 1994). Nos urodelos, as poucas evidências existentes apontam para as brânquias e 

para a vasculatura pulmonar como sítios barossensíveis (LUTZ e WYMAN, 1932b; 

JOHANSEN, 1963). Já gimnofiónios, até o presente momento não existem estudos que 

apresentem evidências sobre a localização dos barorreceptores. 
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 Por sua vez, em répteis, tanto Chelonia quanto Squamata (Lacertilia e Ophidia)  

parecem apresentar o truncus arteriosus como sítio barorreceptor principal (FEDELE, 1937; 

ADAMS 1962; BAGSHAW, 1985; LILLYWHITE e DONALD, 1994; SEYMOUR e 

ARNDT, 2004).  Nos crocodilianos, não foi encontrada nenhuma evidência sobre a 

localização dos barorreceptores na literatura científica.  

Em relação às aves e mamíferos, existe um grande volume de trabalhos acerca da 

localização dos barorreceptores e da resposta barorreflexa. Esses estudos indicam que nesses 

dois grupos de vertebrados a localização dos barorreceptores é muito similar. Nos dois táxons 

os barorreceptores se encontram nas artérias carótidas e nos arcos aórticos e na raiz de 

grandes vasos (GREEN, 1953; AUMONIER, 1972; KIRCHHEIM,1976; ABDEL-MAGIED 

et al., 1982; JONES, 1973; TAHA et al., 1983; BAGSHAW, 1985). 

 

1.4 Acerca dos modelos experimentais 

 

Nesse trabalho foram estudadas 3 espécies de peixes teleósteos, duas delas de clima 

neotropical e uma espécie de clima temperado. Essa diferença de distribuição/habitat indica 

que essas espécies tenham evolutivas muito distintas, e consequentemente sofreram pressões 

evolutivas diferentes. Além disso, as três espécies também apresentam diferenças anatômicas 

e fisiológicas em relação ao sistema respiratório, o que amplia ainda mais a robustez do 

estudo. (KOTTELAT e FREYHOF, 2007; GRAHAM, 1997). 

As duas espécies neotropicais Hoplias malabaricus Bloch, 1794 e Hoplerythrinus 

unitaeniatus Spix & Agassiz, 1829 pertencem à família Erythrinidae (OYAKAWA, 2003). H. 

malabaricus apresenta respiração exclusivamente aquática enquanto que H. unitaeniatus 

possui respiração aérea facultativa, sendo, portanto, um respirador bimodal (GRAHAM, 

1997). Oncorhynchus mykiss Walbaum, 1792 por sua vez, pertence à família Salmonidae, 

também apresenta respiração exclusivamente aquática, e diferentemente das outras duas 

espécies, possui pseudobrânquias (KOTTELAT e FREYHOF, 2007; LAURENT e 

ROUZEAU, 1972).   

O. mykiss, foi utilizada como um grupo externo nesse estudo. Além das razões 

supracitadas, essa espécie foi escolhida pelo fato de ser um modelo experimental muito 

utilizado em estudos sobre fisiologia animal, portanto suas respostas cardiorrespiratórias são 

amplamente descritas (LAURENT e ROZEAU, 1972; PERRY et al., 1999; REID e PERRY. 

2003; SANDBLOM et al., 2005; GOLD et al. 2015). 
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A espécie é popularmente conhecida como truta arco-íris, sendo nativa do América do 

Norte, desde o norte do México (Rio Santa Domingo) até rios do sul do Alasca e do Canadá 

(Kuskokwim River, Mackenzie River e rios dos estados de Alberta e British Columbia) 

(PAGE e BURR, 1991). Porém, a espécie foi introduzida em diversas outras regiões de clima 

temperado, principalmente na Europa (PAGE a BURR, 1991; KOTTELAT e FREYHOF, 

2007).  

O habitat natural da truta arco-íris é a água doce a uma temperatura de cerca de 12⁰C, 

sendo tolerante a temperaturas de 0 a 25°C (GALL e CRANDELL, 1992). Porém, a espécie 

sobrevive em água do mar após atingir um tamanho mínimo, mas essa tolerância parece 

depender de vários fatores e diferir de indivíduo para indivíduo (GALL e CRANDELL, 

1992).  Esses peixes apresentam corpo alongado e a coloração varia de acordo com o habitat, 

sendo de coloração mais escura em água doce, e mais prateada em água salgada, além de 

poder variar de acordo com o tamanho e fase do ciclo reprodutivo (SPILLMAN, 1961). Além 

disso, o nome popular “truta arco-íris” se deve à presença de uma faixa larga bastante 

característica, de tonalidade que oscila de rosa a vermelho, da cabeça à base da cauda (Figura 

3) (SPILLMAN, 1961; KOTTELAT e FREYHOF, 2007).  

Tanto as formas anádromas quanto as de água doce podem migrar longas distâncias 

para os realizar a desova (KOTTELAT e FREYHOF, 2007). A espécie realiza 

comportamento de corte e os ovos ficam depositados em ninhos construídos pela fêmea 

(GALL e CRANDELL, 1992). É uma espécie carnívora que se alimenta de invertebrados, 

principalmente cefalópodes quando estão em água salgada, e/ou peixes de menor tamanho 

(KOTTELAT e FREYHOF, 2007). 

Já a espécie neotropical H. malabaricus, popularmente conhecida como traíra, ocorre 

principalmente em ambientes lênticos de água doce desde a Argentina até a Costa Rica 

(PAIVA, 1974; BUCKUP et al., 2007). No Brasil, apresenta ampla distribuição, pois pode ser 

encontrada nas Bacias do Amazonas, São Francisco, Doce, Paraná, Paraíba e Paranaíba 

(LEITÃO, 1947; PAIVA, 1974).  
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Figura 5. Fotografia de um exemplar de O. mykiss. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fonte: KOTTELAT e FREYHOF (2007). 

 

A traíra possui um leve prognatismo na boca e o corpo com coloração variando de 

parda a marrom (Figura 4) (BRITSKI et al., 1988). As nadadeiras dorsais, anais e caudais 

possuem listras escuras alternadas com claras, as nadadeiras peitorais são manchadas e não 

apresenta nadadeira adiposa (BRITSKI et al., 1988). Em relação ao comportamento 

reprodutivo, a espécie realiza fecundação externa com desova parcelada e apresenta cuidado 

parental (PRADO e FROEHLICH, 2006). Quanto à alimentação, na fase larval se alimenta de 

plâncton, é insetívora na fase juvenil; e piscívora na fase adulta (AZEVEDO e GOMES, 

1943; PAIVA, 1974). 

 A espécie não apresenta hábitos migratórios na fase adulta e é bem adaptada a viver 

em populações pequenas e isoladas, sendo muito resistente a condições adversas, como por 

exemplo, suporta longos períodos de jejum além de sobreviver em ambientes de águas rasas e 

com pouco oxigênio dissolvido (PAIVA, 1974; SANTOS et al., 2009).  

 

       Figura 6. Fotografia de um exemplar de H. malabaricus 

 

 

 

 

 

 

 

 

     Fonte: AMAZON WATERS (2018). 
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Por sua vez, a espécie H. unitaeniatus, conhecida vulgarmente como jeju, também 

ocorre em ambientes de água doce por quase toda a América do Sul, com uma distribuição 

que abrange Peru, Bolívia, Venezuela, Guianas, Brasil e Paraguai (FOWLER, 1950; GODOY, 

1987) No Brasil, o jeju pode ser encontradado nas bacias dos rios São Francisco, Amazonas e 

Paraná-Paraguai (GRAÇA e PAVANELLI, 2007).  

Possui corpo alongado com uma faixa longitudinal escura sobre a linha lateral (do 

opérculo até o pedúnculo caudal), e uma mancha escura arredondada no opérculo (Figura 5) 

(OYAKAWA, 2003; GRAÇA e PAVANELLI, 2007). É uma espécie de hábitos sedentários e 

se alimenta de invertebrados aquáticos e peixes de menor tamanho (SANTOS, 1981; 

NOMURA, 1984, GODOY, 1987; HAHN et al., 2004). Em relação ao comportamento 

reprodutivo, também é uma espécie que realiza fecundação externa e apresenta cuidado 

parental (SATO et al., 2003). 

A espécie utiliza a bexiga natatória como órgão de respiração aérea (ORA) 

(WEIBEZAHN, 1967). Estudos mais detalhados mostraram que essa bexiga natatória é do 

tipo esponjosa e composta por uma câmara anterior e uma posterior (KRAMER, 1978). A 

porção posterior é ricamente vascularizada e apresenta uma organização epitelial 

característica de superfícies de trocas gasosas (KRAMER, 1978; HÖFLING et al., 1980).  

Em normóxia o jeju extrai cerca de 30% de O2 por meio da bexiga natatória, enquanto 

que em situações de hipóxia aquática o animal passa a respirar quase que exclusivamente ar 

atmosférico. (STEVENS e HOLETON; 1978). Sendo assim, torna-se evidente a importância 

do ORA, pois a espécie normalmente ocorre e corpos d’água rasos e com pouca corrente que 

com freqüência apresentam períodos de hipóxia aquática (GRAHAM, 1997; PLANQUETTE 

et al., 1996).  

Ao subir a superfície para capturar o ar atmosférico, parte do ar engolido 

imediatamente escapa pelos opérculos, passando pelas brânquias (KRAMER, 1978). Além 

disso, nos intervalos entre uma respiração aérea e outra, o animal solta o excedente de ar pela 

boca e opérculos (expiração) (CARTER e BEADLE, 1931; KRAMER, 1978). Desta forma, 

considerando os estudos que apontam para as brânquias como o principal sítio de 

barorrecepção dos teleósteos, o processo de respiração aérea, ao promover a passagem de ar 

pelas brânquias (o qual é menos denso que a água), possivelmente interfere na barorrecepção 

– podendo inclusive ter alterado a importância das brânquias na barorrecepção ao longo da 

história evolutiva dos peixes de respiração aérea.  
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Além disso, estudos de Zaccone e colaboradores (2003) utilizando técnicas 

imunohistoquímicas observaram a presença de inervação nitrérgica na bexiga natatória de 

Heteropneustes fossilis. Porém, com essa metodologia não foi possível confirmar se essas 

inervações eram relacionadas a mecano, quimio ou barorrecepção. Ainda assim, trata-se de 

um forte indício de presença de barorreceptores em um órgão de respiração aérea. 

Um último motivo para a escolha do jeju é o fato de pertencer à mesma família da 

traíra, o que torna as observações e as discussões acerca do funcionamento e localização dos 

barorreceptores muito mais completa e pertinente.  

 

Figura 7. Fotografia de um exemplar de H. unitaeniatus 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fonte: LEAL, M.E. et al. (2010). 

 

Por fim, a escolha das 3 espécies se sustenta no fato de que o recente aumento da 

temperatura global pode infligir sérios danos aos corpos d’água em que essas espécies 

habitam, principalmente as 2 espécies de região subtropical. Esta condição eleva a atividade e 

a abundância de uma grande variedade de microrganismos, o que pode alterar a 

disponibilidade de oxigênio e a quantidade de matéria orgânica na água, assim como ampliar 

a síntese bacteriana de compostos orgânicos tóxicos como o sulfeto de hidrogênio 

(AFFONSO et al., 2002; ANTTILA et al., 2013; STEAD, 2013).  

Somado a tudo isso, o calor também promove um aumento no metabolismo dos 

peixes, o que juntamente a possíveis contaminações ambientais com xenobióticos pode 

resultar em significantes desbalanceamentos na homeostase destes animais (KENNEDY e 

WALSH, 1997; REID et al., 1997; SANDBLOM et al., 2016). Sendo assim, o melhor 

entendimento da fisiologia dessas espécies torna-se muito importante para a fundamentação 
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de futuros estudos que sejam relacionados à tolerância destes peixes às mudanças ambientais 

e à sua conservação. 

Em vista disso, o presente estudo visou investigar se a localização e o funcionamento 

dos barorreceptores é pariforme em teleósteos, com e sem respiração bimodal, que além de 

possuírem estratégias respiratórias diferentes, apresentam histórias de vida bastante distintas.                                                                                                
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6. CONCLUSÃO 

 

Os resultados obtidos no presente estudo permitiram as seguintes conclusões: 

 

a. Nas 3 espécies (H. malabaricus, H. unitaeniatus e O. mykiss) a administração de um 

vasoconstritor e de um vasodilatador em animais com as brânquias intactas ocasionou 

uma bradicardia e uma taquicardia reflexas, respectivamente. Tais respostas foram 

abolidas em animais desnervados, portanto os barorreceptores são exclusivamente 

branquiais nessas 3 espécies. 

b. As pseudobrânquias de O. mykiss não apresentam barorreceptores. 

c. Similarmente à maioria dos vertebrados, as aferências barorreceptoras são constituídas 

pelos nervos glossofaríngeo e vago (cranianos IX e X) nas espécies em questão. 

d. Não existe diferença na localização dos barorreceptores e nas respostas barorreflexas 

entre as espécies de teleósteos estudadas. 
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