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Triacilglicerol intramuscular: um importante substrato
energeético para o exercicio de endurance

Moénica Aparecida Belmonte' e Marcelo Saldanha Aoki’

RESUMO

Os acidos graxos sdo uma importante fonte de energia para exer-
cicio de endurance. Os &acidos graxos plasmaticos encontram-se
disponiveis para as fibras musculares sob a forma de &cidos gra-
x0s associados a albumina ou agregados a molécula de triacilglice-
rol (TAG) encontrada nas lipoproteinas. Entretanto, além dessas
fontes plasmaticas, a hidrélise do TAG encontrado no musculo tam-
bém pode contribuir com a oferta de acidos graxos durante o exer-
cicio de endurance. O objetivo do presente trabalho foi realizar uma
extensa revisdo da literatura sobre a importancia do TAG intramus-
cular como substrato energético. A revisao da literatura sugere que
a contribuicdo dos estoques endégenos de TAG durante a realiza-
cao do exercicio de endurance é bastante relevante. Além disso,
pode-se concluir gue uma adaptacao induzida pelo treinamento de
endurance é o aumento dos estoques intramusculares de TAG.
Apbs o treinamento de endurance, também € observado aumento
na capacidade de utilizacdo desses estoques. Apesar de parecer
importante, a contribuicdo do TAG intramuscular ainda é motivo de
controvérsia na literatura. Essa discrepancia de resultados esta
relacionada as metodologias empregadas para estimar a sua oxi-
dacao no exercicio. A fim de esgotar este assunto de maneira apro-
priada, mais pesquisas, com novos métodos (ex.: utilizacdo de iso6-
topos, ressonancia magnética nuclear e microscopia eletronica),
precisam ser conduzidas.

RESUMEN

Triacilglicerol intramuscular: un importante substrato energé-
tico para el ejercicio de endurance

Los 4cidos grasos son una fuente importante de energia para el
ejercicio de endurance. Los dcidos grasos plasmaticos se encuen-
tran disponibles en las fibras musculares bajo la forma de dcido
graso asociado a la albumina o agregados a la molécula del triacil-
glicerol (TAG) encontrados en las lipoproteinas. Sin embargo, ade-
mads de estos fuentes plasmaticas, la hidrélisis de los TAG encon-
trados en el musculo pueden contribuir también con la oferta de
gcidos grasos durante el ejercicio de endurance. El objetivo del
trabajo presente fue lograr una revision de la extension de la litera-
tura en la importancia de los TAG intramusculares como substrato
de energia. La revision de la literatura sugiere que la contribucion
enddgena de las acciones de TAG durante el desarrollo del ejerci-
cio de endurance es bastante importante. Ademas, puede con-
cluirse que una adaptacion inducida por el entrenamiento de endu-
rance es el aumento de los depdsitos intramusculares de los TAG.
Después del entrenar endurance, se observa también un aumento
en la capacidad de uso de estos depositos. A pesar de parecer
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importante, la contribucion del intramuscular de la TAG es todavia
razon de controversia en la literatura. Esa diferencia de resultados
se relaciona a las metodologias empleadas para estimar su oxida-
cién por el ejercicio. Para culminar este asunto de manera apropia-
do, mas investigaciones, con nuevos métodos (por ejemplo, el uso
de isétopos, resonancia magnética nuclear y microscopia electro-
nica), necesitaran ser manejados.

INTRODUCAO

Embora o conhecimento sobre o metabolismo lipidico no mus-
culo esquelético tenha se expandido consideravelmente somente
durante as uUltimas trés décadas'”, a contribuicdo dos lipidios como
substrato para a musculatura em esforco tem sido discutida desde
a virada do século XVII1@.

A relacao entre o metabolismo lipidico e a atividade fisica sem-
pre foi motivo de muita controvérsia. Nos meados de 1800, Cha-
veau sugeriu que a gordura deveria ser convertida em agucar an-
tes de ser captada pelo musculo em esforgo®. Em 1911, Zuntz foi
capaz de demonstrar que a gordura era diretamente oxidada como
substrato energético®. A utilizacdo da gordura como combustivel
para a musculatura durante o exercicio em humanos foi, de fato,
demonstrada em primeira mao em 1939“. No entanto, foi apenas
em meados das décadas de 50 e 60 que estudos determinaram
que a gordura era transportada até a fibra muscular na forma de
acidos graxos livres (AGL), em experimentos que utilizaram o aci-
do graxo marcado com radioisétopos®®.

Hoje, sabe-se que a gordura € um importante substrato para o
musculo durante o exercicio"”. No entanto, a proporcao da ener-
gia derivada da oxidacdo de &cidos graxos durante o exercicio é
altamente variavel e é influenciada por diversos fatores, incluindo
o estado nutricional, o perfil hormonal, o tipo, a intensidade e a
duracéo do exercicio, assim como pelo nivel de treinamento®.

A molécula de triacilglicerol (TAG — trés moléculas de &cidos
graxos associados a uma molécula de glicerol) representa a forma
como a gordura é estocada. Em seres humanos, a maior parte do
TAG estd armazenada no tecido adiposo (~9 a 15kg em um ho-
mem adulto pesando ~70kg), mas este também esté presente em
pequenas quantidades no plasma e no musculo esquelético® 10,
Esses grandes estoques de gordura em seres humanos € em ou-
tros mamiferos se desenvolveram para garantir a sobrevivéncia
em periodos de jejum prolongado ou de raros abastecimentos.

A principio, a capacidade de armazenamento corporal de ener-
gia é limitada para os carboidratos e, de maneira pratica, ilimitada
para a gordura. A quantidade total de energia armazenada como
TAG (80.000-140.000kcal) chega a ser 60 vezes maior do que aquela
na forma de glicogénio (1.700-2.000kcal)®19. Portanto, torna-se claro
que, durante a realizacado do exercicio fisico, a quantidade de gor-
dura disponivel ndo é um fator limitante para sua oxidacédo. A utili-
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zacéo desse estoque de energia permite que a atividade fisica seja
sustentada por longos periodos e que a deplecédo de glicogénio e a
hipoglicemia sejam atrasadas®'V. Qutros passos limitantes, como
os processos de mobilizacdo e as adaptagdes periféricas relacio-
nadas a oxidacgao lipidica, sdo determinantes para a obtencéo de
energia durante a atividade fisica.

Indubitavelmente, os 4cidos graxos sdo um importante substra-
to energético para realizacéo da atividade fisica de baixa intensida-
de e longa duracéo (exercicio de endurance). Entretanto, a contri-
buicdo do estoque intramuscular de TAG tem sido negligenciada.
O objetivo do trabalho foi realizar uma extensa revisao da literatu-
ra, no sentido de determinar a relevancia da contribuicao energéti-
ca dos estoques intramusculares de TAG durante o exercicio de
endurance.

SUPRIMENTO E CAPTACAO DE LIPIiDIOS
PELO MUSCULO ESQUELETICO

Uma vez que a capacidade das fibras musculares em sintetizar
acidos graxos é limitada, esse substrato tem que ser suprido por
fontes extracelulares. No organismo, a gordura presente na cor-
rente sanguinea encontra-se disponivel para as fibras musculares
sob a forma de &cidos graxos associados a albumina (também co-
nhecidos como &cidos graxos livres — AGL), ou sob a forma de TAG
encontrado nas lipoproteinas (quilomicrons, VLDL, LDL, IDL e
HDL)HO)_

Em condicdes de repouso o fluxo sanguineo para musculo é de
aproximadamente 0,05ml de sangue por grama de musculo por
minuto. Considerando que a concentracéo plasméatica arterial de
AGL é da ordem de 0,4umol por ml de sangue no hematocrito de
40%, o suprimento arterial de dcidos graxos seré aproximadamen-
te de 12nmol por grama de musculo por minuto?.

Baseados nesses valores, Owen e Reichard? estimaram que o
musculo em repouso utilizaria aproximadamente 5nmol de &cidos
graxos por grama por minuto, indicando que, nessa condicao, me-
nos do que a metade do &acido graxo disponivel no plasma sera
captado durante a passagem nos capilares musculares. Durante o
exercicio, a disponibilidade de AGL para o musculo aumenta para
600-900nmol de acidos graxos por grama de musculo por minuto.
Apesar do abrupto aumento da disponibilidade de AGL, apenas
uma pequena parcela desse substrato é captada pela fibra muscu-
lar durante o exercicio!’™®. Hagenfeldt e \Wahren!"® demonstraram
que a captacdo de AGL pelo musculo em exercicio é da ordem de
10-20% da quantidade circulante.

O fornecimento arterial de 4cidos graxos associados ao TAG das
lipoproteinas & muito superior ao de AGL. Os célculos indicam que
90 e 1.800-2.700nmol de &cidos graxos associados ao TAG por
grama de musculo por minuto sado fornecidos & musculatura em
repouso e em esforco, respectivamente. No entanto, assim como
o AGL, apenas uma pequena parcela dos &cidos graxos presentes
no TAG circulante seré extraida durante a passagem do sangue no
capilar™. Portanto, a disponibilidade de acidos graxos supera de
longe a capacidade de captacédo e oxidacéao da fibra muscular.

O AGL combinado a albumina plasmatica é proveniente da gor-
dura armazenada no tecido adiposo periférico na forma esterifica-
da que, uma vez hidrolisada pela lipase hormoénio-sensivel (LHS),
libera dois moles de acido graxo e um mol de monoacilglicerol por
molécula de TAG"®. Além dos 4cidos graxos armazenados no teci-
do adiposo, aqueles provenientes da dieta constituem outra fonte
de substrato para o musculo em exercicio. Para que a energia en-
contrada nestes esteja disponivel, eles devem passar por varias
etapas abrangendo a digestéao, degradacdao em dois acidos graxos
e monoacilglicerol pela acdo das lipases pancreatica e entérica,
emulsificacdo pela acdo dos sais biliares e da lecitina, absorcéao
pelo enterécito, onde os mesmos sofrem reesterificacdo a TAG,
para subsequente formacéao dos quilomicrons. Essas lipoproteinas
atingem a circulacéao linfatica, partindo para o ducto toracico e en-
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tdo para o sistema venoso!'®. O TAG componente dessas particu-
las pode trilhar varios caminhos, como armazenamento no tecido
adiposo, encaminhamento para as vias de obtencdo de energia,
ou, ainda, como substrato para sintese de outras lipoproteinas
(VLDL) no figado.

Considerando que o endotélio vascular é impermeavel as lipo-
proteinas circulantes, o TAG presente nessas particulas tem que
ser hidrolisado em glicerol e 4cidos graxos para que o transporte
transendotelial ocorra. A hidrélise do TAG contido nas lipoprotei-
nas é intermediada pela acdo catalitica da enzima lipase lipoprotéi-
ca (LPL)"”. Essa enzima é encontrada no endotélio, mais especifi-
camente na superficie luminal da célula endotelial. A fracdo da
enzima LPL que se liga a proteoglicana constitui o seu sitio catali-
tico!8.

Alguns relatos na literatura apontam para uma pequena contri-
buicdo do TAG associado a lipoproteinas no exercicio ou apés trei-
namento!'?. Esses estudos indicam que nao mais do que 10% da
oxidagao lipidica total é resultado da hidrélise do TAG derivado das
lipoproteinas nessas condigdes®, embora os investigadores te-
nham encontrado dificuldades em avaliar se a concentragédo medida
de acidos graxos plasmaticos é resultado da hidrolise das lipopro-
tefnas ou da liberacéo de acidos graxos provenientes dos adipdci-
tos.

E sabido que o perfil das lipoproteinas é fortemente alterado
pelo exercicio, que € preconizado na prevencdo das doencas vas-
culares?, Individuos treinados apresentam baixa concentracéo plas-
matica de TAG tanto nos estados de jejum como no periodo pds-
prandial?". Isso é reflexo, principalmente, da maior taxa de captagdo
de TAG pela musculatura esquelética, proporcionada pelo aumen-
to na atividade da LPL muscular®?.

Portanto, a regulacao diferencial da atividade da LPL no tecido
adiposo e no musculo tem implicacdes importantes na distribui-
cdo do TAG circulante. A atividade dessa enzima no tecido adiposo
esta relacionada ao armazenamento de TAG circulante. J4 no mus-
culo, a LPL favorece a utilizagdo do TAG como fonte de energia
durante o exercicio. Enquanto ha diminuicdo da atividade da LPL e
da sua concentracao de RNAmM no tecido adiposo, o contréario é
observado no musculo cardiaco e esquelético durante a atividade
fisica e apds treinamento de endurance'®.

Além da capacidade de hidrolise das pontes entre os residuos
de 4cidos graxos e o glicerol na molécula de TAG, a LPL apresenta
ainda atividade fosfolipase A2. A hidrélise dos fosfolipidios que
compdem a camada lipidica que encapsula o TAG das lipoprotei-
nas permite a interacao da LPL com seu substrato, no caso, o TAG.
A partir da hidrélise desse TAG encontrado nas lipoproteinas, uma
parcela dos acidos graxos liberados é imediatamente extraida pe-
las células do tecido muscular. O restante se liga a albumina plas-
matica e é carreado para a corrente sanguinea®?.

Independentemente da origem, seja do AGL proveniente do te-
cido adiposo ou do TAG encontrado nas lipoproteinas, uma vez
captado pelo musculo, o &cido graxo é transportado pela membra-
na plasmatica por transportadores especificos'?. Apds a sua capta-
¢ao, o &cido graxo é carreado no citoplasma pelas proteinas ligado-
ras de 4cidos graxos (FABP)?520_ A seguir, o 4cido graxo pode, entéo,
ser reesterificado ou sofrer oxidacdo na mitocdndria. Nesse Ultimo
caso, o acido graxo € ativado pela acil-CoA sintetase para forma-
cao do acil-CoA. Uma vez ativado, o acil, agora, é transportado atra-
vés da membrana mitocondrial, gracas a um sistema enzimatico
dependente de carnitina®”. Devido a acado catalitica da enzima lo-
calizada na membrana externa da mitocéndria, a carnitina palmitoil
transferase (CPT 1), ocorre a combinagéo do acil com a carnitina,
liberando a coenzima A. O complexo acil-carnitina atravessa a
membrana pela acdo de uma translocase (carnitina acilcarnitina
translocase) e a carnitina palmitoil transferase Il (CPT Il), localizada
na membrana interna mitocondrial, é responsavel pela dissociagao
do complexo acil-carnitina, regenerando o acil-CoA e a carnitina®829,
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Fig. 1 - Micrografias do musculo sdleo (A e B) — Observar varias goticulas lipidicas circundadas por mitocéndrias (M) — cedido por Aoki (2000)¢". Corte
transversal do musculo séleo (C e D). Observar adipdcitos (A) no perimisio (P) entre as fibras musculares (F) — cedido por Belmonte et al. (2004)°%.

Apos a acéo catalitica da CPT Il, o acil-CoA estéa disponivel para
o sistema de B-oxidacdo que originaré acetil-CoA. Este poderd,
entdo, ser oxidado através do ciclo de Krebs no compartimento
intramitocondrial. A atividade do complexo CPT constitui o princi-
pal sitio de regulacédo da oxidacédo de acidos graxos®?.

Portanto, as fontes extracelulares de lipidios, independentemente
da sua origem, tém que transpor barreiras como a mobilizagdo (seja
através da LHS no tecido adiposo ou da LPL no endotélio), capta-
cao, transporte citoplasméatico, transporte intramitocondrial até o
seu destino final, a B-oxidacéo e o ciclo de Krebs.

0S ESTOQUES DE LIPIDIOS NEUTROS INTRAMUSCULARES

Além das fontes plasmaticas de lipidios, o musculo pode tam-
bém contar com um suprimento lipidico adicional localizado no pro-
prio tecido. O TAG intramuscular é, preferencialmente, encontrado
no citoplasma das fibras oxidativas de contracdo lenta'®'031.32 sob
a forma de goticulas lipidicas nas adjacéncias das mitocondrias.
Teoricamente, essa disposicdo potencializaria a capacidade do TAG
intramuscular de fornecer &cidos graxos para as mitocondrias os
oxidarem.

Uma vez que algumas barreiras fisicas, como o endotélio e o
sarcolema, se tornam irrelevantes, a utilizacdo do TAG intramuscu-
lar seria uma alternativa para atender a demanda energética im-
posta pelo exercicio®34. Alguns trabalhos relacionam o aumento
na densidade mitocondrial em fungéo do treinamento de enduran-
ce ao aumento na utilizacdo desses estoques intracelulares de
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TAG®), Qutra importante adaptacao ao treinamento de endurance
é 0 aumento da capacidade de armazenamento desses estoques
intramusculares de TAG®9 (figura 1 — A e B — micrografias cedidas
por Aoki®").

Historicamente, acredita-se que o AGL transportado associado
a albumina, proveniente dos estoques de TAG do tecido adiposo
periférico, supriria a maioria da gordura adicional oxidada em indi-
viduos treinados®. Todavia, esse conceito estd em desacordo com
a idéia da atenuagao nos mecanismos neuroenddcrinos induzida
pelo treinamento de endurance, mecanismo este que regula a li-
polise e, por conseguinte, a disponibilidade dos AGL durante o exer-
cicio. Propostas mais recentes sustentam a hipdtese alternativa
de que o treinamento de endurance aumenta o metabolismo des-
ses estoques de TAG intramuscular e reduz o papel dos AGL como
fonte de energia durante o exercicio®®®.

Investigacoes conduzidas ha mais de 40 anos demonstraram
que, durante o exercicio prolongado de intensidade moderada, o
TAG intramuscular é o substrato preferencial de fibras musculares
oxidativas de cobaias®®”. Isso parece também valer para varias es-
pécies de aves e peixes, sugerindo que 0s processos de armaze-
namento e utilizacdo do TAG intramuscular se desenvolveram du-
rante a evolucao das espécies mais adaptadas a utilizarem a gordura
como principal substrato. Esses animais migratérios acumulam
grande quantidade de TAG dentro das fibras musculares locomo-
toras. Isso 0s prepara para suas jornadas, nas quais esses esto-
ques nesses animais encontram-se depletados nos musculos apés
a chegada ao seu destino®839. Se as aves migratorias tivessem
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que armazenar a mesma quantidade de energia na forma de car-
boidratos, provavelmente, as mesmas nao conseguiriam voar pelo
excesso de peso®839),

Evidéncias consistentes da importancia fisioldgica do TAG intra-
muscular como fonte energética em espécies ndo migratorias tor-
naram-se disponiveis ha cerca de 20 anos, com estudos em ratos.
Uma sesséo Unica de exercicio até a exaustao resultou em uma
deplecédo de 30-70% nos estoques de TAG muscular de ratos quan-
do comparada com o valor pré-exerciciol?.

Ainda esse estudo de Reitman et al.“? utilizando ratos levados a
exaustdo, apés uma sessao de natagao, demonstrou que a magni-
tude da deplecéo do TAG intramuscular era dependente do tipo de
fibra, sendo cerca de 70% nas fibras oxidativas de contracao rapi-
da (tipo lla) do quadriceps e cerca de 25% nas fibras oxidativas de
contragao lenta (tipo I) do séleo?. Nessa mesma época, obser-
vou-se que a concentracdo de TAG no homogenato do musculo
vastus lateralis em humanos havia diminuido 25%, apés 90 minu-
tos de cicloergdbmetro; e 50%, apds algumas horas de uma prova
de esqui cross-country'V.

Recentemente, demonstramos que a ingestao cronica e eleva-
da de lipidios associada ao treinamento de endurance aumentou
significativamente os estoques intramusculares de TAG na forma
de goticulas dispersas no sarcoplasma (figura 1 — A e B —microgra-
fias cedidas por Aoki®®"). Apesar da deplecdo do estoque de glico-
génio (~50%) induzida pela elevada ingestao de lipidios, os ani-
mais suplementados com lipidios apresentaram o mesmo contetdo
de glicogénio muscular que os animais de controle apés 60 minu-
tos de exercicio em esteira, indicando a ocorréncia do efeito pou-
pador de glicogénio®?. Uma possivel explicagao para a inducéo do
efeito poupador de glicogénio foi 0 aumento da utilizacdo do TAG
intramuscular nos animais suplementados com lipidios®“2.

Turcotte et al.“® reforcam nossos achados, afirmando que utili-
zacao do TAG de origem intramuscular aumenta quando a disponi-
bilidade de carboidratos estd dramaticamente reduzida. No nosso
estudo, a disponibilidade de glicogénio era menor (~50%) nos gru-
pos suplementados com lipidios. O aumento no contetdo de TAG
intramuscular através do treinamento de endurance seria provi-
dencial, uma vez que permitiria o resguardo do glicogénio e, dessa
maneira, prolongaria o tempo para a instalacdo da fadiga periférica.

Contudo, a contribuicdo dessa fonte de &cidos graxos prove-
nientes do TAG intramuscular ainda é muito discutida e parece
variar de 5 a 70% do pool de &cidos graxos oxidados durante um
esforco submaximo'®1944 Essa discrepancia nos valores da contri-
buicao desse substrato pode ser explicada quando sao considera-
dos: o estoque intramuscular de TAG antes do exercicio, a distri-
buicao heterogénea desses estoques nos diferentes tipos de fibras
e as diferencas na utilizacdo do TAG entre os grupos musculares.
Todos esses fatores exercem influéncia na utilizacdo da gordura
durante o exercicio prolongado de intensidade moderada®®.

Romijn et al.“8 observaram que, em baixa intensidade (25%
VO,,...), 0 TAG intramuscular contribui com menos do que 10% do
total da gordura oxidada. J&4 em uma intensidade equivalente a 65%
do VO,, . 0 TAG muscular supre 50% do total de gordura metabo-
lizada durante os primeiros 60 minutos de atividade em ciclo ergé-
metro. Com o aumento na duracdo do exercicio a 65% do VO,,__,
o TAG intramuscular representa cerca de 30% do total da gordura
metabolizada, ap6s 120 minutos. Em uma intensidade ainda maior
(85% VO,, ), o TAG intramuscular é responsavel por cerca de 40
a b0% de todo o 4cido graxo oxidado, mas apenas por 10 a 15%
do total dos substratos metabolizados*“®. Através desses resulta-
dos, conclui-se que a contribuicao desses estoques intramuscula-
res de TAG é altamente dependente da intensidade e da duracado
do exercicio. Outro fator que determina a sua contribuicéo € o ni-
vel de treinamento®19.

Apesar de limitado, esse estoque de TAG localizado no citoplas-
ma das fibras musculares (2 a 10mmol/g.peso Umido de tecido™)
equivale a aproximadamente 2.000kcal"%4”. Tendo em vista que o
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seu conteudo é reduzido em fungao da sua maior oxidagao!®10.3548
51 isso reforca a importancia desse substrato para fornecimento
de energia durante o exercicio de endurance'%52,

Diferentemente do glicogénio, o TAG intramuscular ndo é arma-
zenado homogeneamente no musculo®. A exata localizacéo des-
sa fonte de lipidios no musculo ainda é pouco conclusiva. A deno-
minagao intramuscular implica no fato de serem depdsitos de TAG
estocados em goticulas dentro da fibra muscular®. No entanto,
néo se sabe se esses depdsitos estdo unicamente localizados nas
fibras, ou também em adipdcitos no perimisio entre as fibras mus-
culares, e qual seria a contribuicdo de cada compartimento duran-
te o esforco prolongado®.

Em outro estudo recente, verificamos através de técnicas histo-
|6gicas a localizagéo e a participacdo do TAG intramuscular durante
uma sessao aguda de exercicio e ap6s o treinamento de enduran-
ce®. Nesse estudo foi observado que as goticulas lipidicas encon-
tradas no citoplasma da fibra muscular, tanto no gastrocnémio como
no soleo, sofreram decréscimo na sua drea em animais sedentarios
e também nos treinados apos a realizacdo de uma sessao de exer-
cicio a 65% do VO,, .

Ainda nesse estudo, avaliamos a participagéo de adipdcitos en-
contrados no tecido conjuntivo que envolve o musculo. Com rela-
cao a area ocupada pelos adipdcitos (localizados no perimisio —
figura 1 — C e D — cortes transversais do musculo séleo — material
cedido por Belmonte et al.®¥) foi observada reducdo somente no
musculo gastrocnémio de ratos treinados apds uma sessao de
exercicio a 65% do VO, . com duracdo de 60 minutos®.

Com esses resultados®, conseguimos demonstrar que as goti-
culas lipidicas localizadas no citoplasma da fibra serviram como
substrato energético tanto em animais sedentarios como em trei-
nados. Entretanto, segundo nossas observacoes histoldgicas, a ca-
pacidade de mobilizacao dos adipécitos perimisiais foi musculo-
especifica (apenas no gastrocnémio) e somente observada apés o
treinamento de endurance. Vale ressaltar que a captagao e a oxida-
cdo pelas fibras musculares dos acidos graxos livres liberados no
espaco intersticial desses adipdcitos encontrados no perimisio, sem
se ligar a albumina plasmatica, nunca foram demonstradas!’. Por-
tanto, nesse estudo foi demonstrado pela primeira vez que os adi-
pocitos encontrados no perimisio sdo mobilizados para fornecimen-
to de energia durante o exercicio de endurance’®.

CONTROLE DO METABOLISMO DO TAG INTRAMUSCULAR

O controle do metabolismo (taxa de sintese vs. taxa de degrada-
cao) do TAG intramuscular ainda é pouco conhecido. Esse pool de
acidos graxos musculares € depletado durante o exercicio e 0 seu
contetdo é dependente de um balanco entre o influxo dos AGL
circulantes e do efluxo provocado pela demanda energética do
musculo“®.

No entanto, € importante mencionar que 0s 4cidos graxos Circu-
lantes captados pelo musculo podem vir a sofrer reesterificacao.
Durante o exercicio, esse processo ndo estd muito ativo e, prova-
velmente, a maioria dos acidos graxos hidrolisados é utilizada pelo
musculo“®. Qutros estudos, todavia, apontam que aproximadamen-
te 70% dos é4cidos graxos liberados do tecido adiposo no repouso
sdo reesterificados no musculo e este valor diminui para 25% no
comeco do exercicio submaximo a 40% do VO, .. Logo, o au-
mento na taxa oxidativa poderia ser reflexo ndao somente da maior
mobilizagao do TAG intramuscular, mas também da reducéo da taxa
de reesterificacdo®®,

Recentemente, foi demonstrado por Sacchetti et al.5% que, du-
rante o exercicio, a capacidade de incorporagao dos &cidos graxos
foi reduzida em quatro vezes durante o exercicio. De qualquer for-
ma, o resultado final do turnover do estoque intracelular de TAG é
resultado da soma dos processos de sintese e hidroélise que estao
ocorrendo simultanea e continuamente®”.
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Existem varios mecanismos participantes na regulagao da utili-
zagao do TAG intramuscular, que parecem ser altamente depen-
dentes do tipo de exercicio, da duracéo, da intensidade e do nivel
de treinamento!"®. A atividade da enzima LHS muscular é uma eta-
pa muito importante para a utilizacdo do TAG intramuscular®658 0
processo lipolitico que ocorre no musculo esquelético é regulado
por agdo neuroenddcrina, do mesmo modo que no tecido adiposo;
entretanto, estdo envolvidos apenas adrenorreceptores do tipo 327
59)

E surpreendente que o metabolismo do TAG intramuscular es-
tejaaumentado em individuos treinados, nos quais a resposta sim-
pato-adrenérgica induzida pelo exercicio € menor do que nos se-
dentérios. No estudo de Buckenmeyer et al.®® a densidade dos
receptores P2-adrenérgicos estéd aumentada nas fibras oxidativas
de contracao lenta (tipo |) e rapida (tipo lla) em ratos ap6és um pro-
grama de 12 semanas de treinamento de endurance. Portanto, o
aumento na quantidade de receptores B-adrenérgicos poderia es-
tar mediando o aumento na hidrélise do TAG intramuscular, apesar
da diminuicdo na estimulacao simpato-adrenérgica observada du-
rante o exercicio em individuos treinados®".

Evidéncias recentes apontam que, além da ativacdo da LHS
muscular via adrenalina, a propria atividade contratil do musculo é
importante para a ativacdo dessa enzima®?, Esses fatores seriam
responsaveis por desencadear a fosforilacdo da LHS muscular em
sitios diferentes, explicando o efeito parcialmente aditivo exercido
pelos mesmos©2,

Em uma recente revisao de literatura®®, foi atestado que duran-
te o minuto inicial do exercicio aerébio de baixa intensidade, na
auséncia de elevacédo da adrenalina, a LHS é ativada pela contra-
cao muscular. J& durante o exercicio de alta intensidade, a ativa-
cao inicial da LHS é dependente da adrenalina®®. Com alguns mi-
nutos de execucao de exercicio aerébio em intensidade baixa, a
adrenalina comega a exercer um papel importante na ativacao da
LHS®8, Também ja foi demonstrado que apds uma-duas horas de
exercicio de intensidade moderada para alta, apesar do aumento
da adrenalina, a atividade da LHS é atenuada, possivelmente pelo
acumulo de AMP®©8,

Aregulacao da LHS no musculo ainda nao esta totalmente eluci-
dada; entretanto, esta enzima exerce um papel fundamental sobre
o controle da utilizacdo do TAG intramuscular®264,

DIFICULDADES METODOLOGICAS E PESQUISAS FUTURAS

Alguns trabalhos realizando o método de incorporacéo de '“C no
CO, recolhido (método calorimétrico) tém demonstrado que a quan-
tidade de AGL proveniente do tecido adiposo periférico que é oxi-
dada esté superestimada e, conseqlientemente, os dados subes-
timam a contribuicao da oxidacdo de TAG de outras fontes®, isso
porque é necessario sempre levar em conta que uma parte dos
acidos graxos livres captado pelo musculo pode vir a ser reesterifi-
cada®,

Sao muitas as dificuldades em estimar a taxa de oxidacdo do
AGL proveniente de depésitos periféricos e do TAG intramuscular,
assim como a quantidade de AGL do tecido adiposo que pode vir a
ser reesterificado no musculo em contracado. Ainda mais complica-
do se torna o estudo, quando ha a necessidade de quantificar a
hidrolise e a oxidacdo do TAG intramuscular durante a atividade
fisica. Alguns estudos com musculo de humanos estimam a oxi-
dacédo do TAG intramuscular pela diferenca entre a oxidacao total
de gordura (pelo método calorimétrico) e a oxidacdo de AGL exo-
geno (pelo método de desaparecimento de &cido graxo livre mar-
cado). No entanto, como j& comentado anteriormente, esse méto-
do indireto da avaliacdo da contribuicdo do TAG intramuscular na
oxidacdo desse substrato no musculo durante a atividade fisica
leva em conta que todo o AGL captado pela musculatura esté sen-
do oxidado €, portanto, nao é um bom indicativo de dados verossi-
meis.
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Embora decréscimo no contetdo de TAG intramuscular seja fre-
glientemente observado a partir de medidas diretas, a grande va-
riabilidade (~23%) entre bidpsias supera a reducao observada nos
individuos néo treinados, levando inicialmente a resultados incon-
clusivos'®9,

Atualmente, a maioria dos estudos realizados com diferentes
técnicas (bidpsias e andlise histoldgica, isdbtopos marcados e res-
sonancia magnética) aponta para uma contribuicdo energética sig-
nificativa, porém variavel, para a realizacdo do exercicio de endu-
rance. Os estudos futuros, mais refinados, deverao utilizar misculos
isolados em incubacéo e a ressonancia magnética, a fim de obter
valores relacionados a contribuicdo do TAG intramuscular mais pré-
ximos do que se acredita ser a realidade.

CONSIDERACOES FINAIS

A criteriosa revisao da literatura aponta para grande participacao
dos estoques enddgenos de TAG durante a realizagdo do exercicio
de endurance. Além disso, pode-se concluir que uma importante
adaptacado gerada pelo treinamento de endurance é o aumento dos
estoques intramusculares de TAG e a maior capacidade de utiliza-
¢ao dos mesmos. Embora o reconhecimento da contribuicéo des-
ses estoques intramusculares como substrato energético seja ni-
tido, as limitagdes metodoldgicas dificultam o célculo exato da
contribuicdo do TAG intramuscular durante o exercicio. Estudos
futuros, com novas tecnologias, deverdo quantificar de maneira
mais precisa a participacdo desse substrato e isso serd fundamen-
tal para o entendimento do metabolismo lipidico no exercicio.

Todos os autores declararam nao haver qualquer potencial conflito
de interesses referente a este artigo.
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