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Resumo 

O efeito Root foi medido em hemolisados de 
representantes de 56 gêneros de peixes amazônicos. 
Hemolisados de varies espécies de peixes de respi­
ração aérea apresentaram efeito Root, contraria­
mente às hipóteses publicadas. Hemolisados de 
Potamotrygon, uma arraia de água doce, exibiram 
efeito Root sob nossas condições experimentais. O 
padrão de distribuição do efeito Root correlacio­
na-se positivamente com a distribuição das retia 
mirabile da coróide e a distribuição das bexigas na­
tatorias, mas não com a das retia mirabile da be­
xiga natatoria; propõe-se que a primeira é a estru­
tura mais primitiva que está associada à origem 
das hemoglobinas com efeito Root. Algumas das 
hemoglobinas de peixe diferem espectralmente uma 
das outras. As posições do máximo de absorção das 
desoxihemogJobinas vão de 553 nm (Lepidosiren 
paradoxa e Potamotrygon sp.) a 560 nm (Plagios-
cion). Ocorrência de efeitos Root não está corre­
lacionada com a complexidade do padrão eletrofo-
rético da hemoglobina, embora em várias espécies 
se tenha encontrado sistemas de hemoglobina múl­
tipla, nos quais o efeito Root está restrito a certos 
componentes. 

INTRODUÇÃO 

Há, a p r o x i m a d a m e n t e , c i n q ü e n t a a n o s , duas 

e x p e d i ç õ e s p a r t i r a m pa ra a A m é r i c a do Su l t r o ­

p i c a l , a f i m de e s t u d a r o m o d o de v i d a d a f a u ­

na h a b i t a n t e dos pân tanos ( C á r t e r & Bead le 

1931 ; W i l l m e r , 1 9 3 4 ) . A s ba i xas t e n s õ e s de 

ox igên io e c o n d i ç õ e s á c i d a s f r e q ü e n t e m e n t e 

e n c o n t r a d a s n e s t a s águas paradas r e s u l t a m e m 

c o n d i ç õ e s r e s p i r a t ó r i a s m u i t o e s p e c i a i s pa ra 

os h a b i t a n t e s . C á r t e r & Bead le d e s c o b r i r a m que 

m u i o t s dos p e i x e s h a v i a m a d o t a d o h á b i t o de 

resp i ração a é r e a . Eles m o s t r a r a m que a c o m p o ­

s i ção g a s o s a dos ó r g ã o s de r e s p i r a ç ã o a é r e a 

d e s t e s p e i x e s c o n t é m m a i s que 3 % de d i ó x i d o 

d e c a r b o n o . Erogh & L e i t c h (1919) j á h a v i a m de­

m o n s t r a d o que 2 % de C 0 2 e r a m s u f i c i e n t e s 

não s o m e n t e pa ra r e d u z i r a a f i n i dade c o m 0 2 

( e f e i t o B o h r ) , m a s t a m b é m pa ra d e s o x i g e n a r 

os s a n g u e s de ca rpa e baca lhau pa ra 52,5 e 

3 2 , 5 % de s a t u r a ç ã o de 0 2 r e s p e c t i v a m e n t e . 

Esta r e s p o s t a de d e s s a t u r a ç ã o do sangue d o 

p e i x e ao C 0 2 , o u , m a i s a p r o p r i a d a m e n t e , ao 

pH ba i xo , v e i o a c h a m a r - s e d e e f e i t o Roo t 

(Roo t , 1931 ) , e sua f u n ç ã o é a c e i t a c o m o sen ­

do a de f a c i l i t a r a s e c r e ç ã o de 0 2 d e n t r o da 

b e x i g a n a t a t o r i a (Fangê , 1 9 6 6 ) . Es te e f e i t o do 

C 0 2 l evou C á r t e r ( 1 9 3 1 , p24 ) a p r o p o r m u i ra­

z o a v e l m e n t e que o " s a n g u e c o m o é e n c o n t r a d o 

e m pe i xes t í p i c o s de água d o c e ou m a r i n h o s 

se r i a en tão u m f l u í d o r e s p i r a t ó r i o i m p o s s í v e l 

para uso e m u m ó r g ã o f e c h a d o de r e s p i r a ç ã o 

a é r e a . Parece que u m passo p r e l i m i n a r para a 

e v o l u ç ã o de r e s p i r a ç ã o aérea nos p e i x e s fo i a 

e v o l u ç ã o de u m t i p o de sangue m u i t o m e n o s 

s e n s í v e l à p r e s e n ç a de d i ó x i d o de c a r b o n o . . . " . 

W i l l m e r (1934) i n v e s t i g o u a r e s p i r a ç ã o de 

v á r i o s p e i x e s s u l - a m e r i c a n o s , t a n t o de resp i ra ­

ção a é r e a c o m o a q u á t i c a , e seus dados suge­

r i r a m que o sangue dos que t ê m resp i ração 

a é r e a e ra m e n o s s e n s í v e l ao pH ba i xo , apo ian­

do a h i p ó t e s e de C á r t e r . Ele m o s t r o u u m e f e i ­

t o Bohr m u i t o reduz ido pa ra o sangue de f / e c -

trophorus electricus e Hoplosternum Httorale, 

e por e v i d ê n c i a i nd i r e ta s u g e r i u que no sangue 

de Hoplerythrinus unitaeniatus a c o n t e c i a o 

m e s m o . F ish (1956) e n c o n t r o u e f e i t o s Bohr 

m u i t o p e q u e n o s nos s a n g u e s de c e r t o s p e i x e s 

a f r i c a n o s de r e s p i r a ç ã o a é r e a , Clarius mossam-

bicus e Protopterus aethiopicus, t a m b é m con ­

f i r m a n d o a h i p ó t e s e de C á r t e r . J o h a n s e n 

(1966) m o s t r o u que o sangue d e Synbranchus 
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marmoratus, u m t e l e ó s t e o s u l - a m e r i c a n o de 

resp i ração a é r e a , t e m u m p e q u e n o e f e i t o Bohr , 

m a s não t e m e f e i t o R o o t . Ele e c o l a b o r a d o r e s 

(Johansen & Len fan t , 1967a; L e n f a n t & Johan­

s e n , 1968; e Len fan t , J o h a n s e n & G r i g g , 1966) 

e s t u d a r a m p e i x e s d i p n ó i c o s de t r ê s c o n t i n e n ­

tes e e n c o n t r a r a m u m padrão s i m i l a r : q u a n t o 

m a i o r a d e p e n d ê n c i a de r e s p i r a ç ã o aérea nas 

e s p é c i e s de p e i x e d i p n ó i c o , t a n t o m e n o r o e fe i ­

t o Boh r . J o h a n s e n & L e n f a n t (1967b) t a m b é m 

e s t u d a r a m t r ê s a n f í b i o s que t e n d i a m a c o n t r a ­

d i ze r a re l ação , u m a vez que os e f e i t o s Bohr 

a u m e n t a v a m l i g e i r a m e n t e c o m o a u m e n t o de 

d e p e n d ê n c i a de r e s p i r a ç ã o aé rea , m a s os e f e i ­

t o s Bohr e r a m t o d o s b e m p e q u e n o s n e s t e caso 

(A log Pso/ApH = — 0 , 1 3 a — 0 , 2 9 ) . 

De m o d o g e r a l , a l i t e r a t u r a s u b s e q ü e n t e 

pa rece v a l i d a r a h i p ó t e s e de C á r t e r de que a 

t r ans i ção de r e s p i r a ç ã o aquá t i ca para r esp i r a ­

ção aérea co r re l ac i ona -se c o m u m a d i m i n u i ç ã o 

da i n f l u ê n c i a do pH na a f i n i d a d e da h e m o g l o ­

b ina pe lo o x i g ê n i o e s u a c a p a c i d a d e de t rans ­

po r ta r o x i g ê n i o . Po r t an to , f o i u m a s u r p r e s a 

quando , no d e c o r r e r de n o s s a p r ó p r i a e x p e d i ­

ção ao A m a z o n a s no R / V " A l p h a H e l i x " , n o t o u -

se que Arapaima gigas, q u e t e m o b r i g a t o r i a ­

m e n t e resp i ração aé rea , m o s t r a v a u m pronun­

c iado e f e i t o Roo t ( G a l d a m e s - P o r t u s e í ai, 

1 9 7 8 ) . A bex iga n a t a t o r i a d e Arapaima é m u i ­

t o v a s c u l a r i z a d a e r e p a r t i d a , e s e r v e c o m o u m 

p u l m ã o , e n q u a n t o que no s e u p a r e n t e Osteo-

glossum, que t e m r e s p i r a ç ã o a q u á t i c a , a b e x i g a 

na ta to r i a é n o r m a l . A t e n s ã o de CO2 n o sangue 

de u m p e i x e r e s p i r a n d o água é n e c e s s a r i a m e n ­

t e m e n o r que q u a n d o r e s p i r a n d o ar , i ndo de 

4-10 t o r r no p r i m e i r o a m a i s de 30 t o r r no ú l t i ­

m o (Rahn & Ga rey , 1 9 7 3 ) . A h i p ó t e s e de Cár ­

t e r de que urna h e m o g l o b i n a c o m e f e i t o Roo t 

na p r e s e n ç a de tão a l tas t e n s õ e s de C 0 2 r e s u l ­

ta r ia e m u m a s é r i a r e d u ç ã o na c a p a c i d a d e de 

O2 é baseada e m duas s u p o s i ç õ e s : p r i m e i r a , 

que o pH e c a p a c i d a d e t a m p ã o do sangue são 

s e m e l h a n t e s e m p e i x e s c o m r e s p i r a ç ã o aérea 

e aquá t i ca , ba i xos d e m a i s para e v i t a r u m a ac i ­

d i f i cação s i g n i f i c a t i v a pe la a l ta t e n s ã o de C 0 2 , 

e segunda , que q u a l q u e r r e d u ç ã o s i g n i f i c a t i v a 

na capac idade de 0 2 do sangue é p r e j u d i c i a l . 

É bem p o s s í v e l que os p e i x e s de r e s p i r a ç ã o 

aérea tenTiam d e s e n v o l v i d o d i v e r s o s m e c a n i s ­

m o s de c o m p e n s a ç ã o , e que n e n h u m a das su­

p o s i ç õ e s s e j a c o r r e t a . 

V á r i o s p e i x e s c o m r e s p i r a ç ã o a é r e a , c u j o s 

h e m o l i s a d o s não h a v i a m s i d o e x a m i n a d o s pre­

v i a m e n t e q u a n t o à p r e s e n ç a de e f e i t o Root 

e s t a v a m d i s p o n í v e i s e e n t ã o fo i p o s s í v e l t e s t a r 

m a i s a l é m a h i p ó t e s e de C á r t e r . A l é m d i s s o , 

a ausênc ia d e u m e f e i t o Roo t fo i v e r i f i c a d a e m 

v á r i o s p e i x e s de r e s p i r a ç ã o a q u á t i c a e se sus­

p e i t o u de u m pad rão de d i s t r i b u i ç ã o f i l o g e n é ­

t i ca ou r e l a c i o n a d a c o m o habitat. 

C o m o hav ia m u i t o m a i s e s p é c i e s d i spon í ­

v e i s do que as que p o d e r i a m p o s s i v e l m e n t e 

se r e x a m i n a d a s c o m o d e m o r a d o p r o c e d i m e n t o 

t o n o m é t r i c o para c o n s t r u i r c u r v a s de e q u i l í b r i o 

de 0 2 , nós e x a m i n a m o s t a n t o s h e m o l i s a d o s 

q u a n t o p o s s í v e l , c o m v i s t a s a s i m p l e s p r e s e n ­

ça ou a u s ê n c i a de e f e i t o R o o t . N e s t e a r t i g o , 

a d i s t r i b u i ç ã o o b s e r v a d a d e e f e i t o s Roo t e m 

r e p r e s e n t a n t e s de 56 g ê n e r o s de p e i x e s ama­

zôn i cos é d i s c u t i d a a re l ação ao h á b i t o resp i ­

r a t ó r i o , à p r e s e n ç a de b e x i g a n a t a t o r i a e r e f e 

mirabile da c o r ó i d e e a c o n s i d e r a ç õ e s eco ló ­

g i cas e f i l o g e n é t i c a s . A l é m d i s s o , dados es -

p e c t r o f o t o m é t r i c o s , e l e t r o f o r é t i c o s (Fyhn et 

ai, 1978) e i m u n o l ó g i c o s ( R e i c h l i n & D a v i s , 

1978) s ã o e x a m i n a d o s no que d iz r e s p e i t o a 

c o r r e l a ç õ e s c o m a o c o r r ê n c i a de e f e i t o s Root . 

MATERIAIS E MÉTODOS 

O s e s p é c i m e s de p e i x e s f o r a m c o l e t a d o s 

e m duas á reas da bac ia a m a z ô n i c a d u r a n t e a 

e x p e d i ç ã o de n o v e m b r o - d e z e m b r o c o m o R / V 

" A l p h a H e l i x " : n o r io S o l i m õ e s , c e r c a de 50 

k m a c i m a de s e u e n c o n t r o c o m o r i o N e g r o e 

no r io N e g r o , c e r c a de 60 k m a c i m a de M a n a u s . 

O pe r í odo de c o l e t a f o i no f i m da e s t a ç ã o s e c a , 

q u a n d o o n í v e l da água e s t a v a no s e u m í n i m o 

na á r e a . Os p e i x e s e r a m e m ge ra l o b t i d o s c o m 

a r ras tão de p ra ia e m a l h a d e i r a s e e r a m san ­

g rados i m e d i a t a m e n t e após a c o l e t a no c a m p o 

ou t r a n s p o r t a d o s para o " A l p h a H e l i x " e san ­

g rados d e n t r o de 4-6 ho ras a p ó s a c o l e t a . 

A s a m o s t r a s de sangue f o r a m o b t i d a s e 

p r e p a r a d a s c o m o d e s c r i t o p o r Fyhn e f ai 

( 1 9 7 8 ) . O s h e m o l i s a d o s f o r a m a r m a z e n a d o s a 

5°C e t e s t a d o s pa ra u m e f e i t o R o o t no p e r í o d o 

de 1-7 d i a s . Os h e m o l i s a d o s e r a m d i l u í d o s 

c o m t a m p ã o de c i t r a t o 0,05 M , p H 5,5, po rque 

c i t r a t o é t a n t o u m b o m t a m p ã o n e s t e pH c o m o 

t a m b é m u m f o r t e f a t o r a l o s t é r i c o da h e m o g l o -



b ina h u m a n a ( A n t o n i n i e r al. 1972) e p r o v a v e l ­

m e n t e de m u i t a s o u t r a s h e m o g l o b i n a s de ve r ­

t e b r a d o s . E fe i t os i n t r a e r i t r o c í t i c o s n a t u r a i s , 

c o m o f o s f a t o s o r g â n i c o s , e s t a v a m n e c e s s a r i a ­

m e n t e d i l u í d o s , e c i t r a t o fo i e m p r e g a d o i n ten ­

c i o n a l m e n t e pa ra i n t e n s i f i c a r o e f e i t o a pH ba i ­

x o . O m é t o d o u t i l i zou u m e s p e c t r o f o t ô m e t r o 

DB B e c k m a n , c o m a c â m a r a c e l u l a r m a n t i d a a 

2 0 ° C , e u m a c u b e t a de 1 c m . O h e m o l i s a d o 

c o n c e n t r a d o e r a p i p e t a d o na c u b e t a e d i l u í d o 

c o m t a m p ã o c i t r a t o 0,05 M ( m a n t i d o a 20°C) 

a té uma d e n s i d a d e ó t i c a c o r r e s p o n d e n t e a u m a 

c o n c e n t r a ç ã o de h e m o g l o b i n a ( t e t r â m e r o ) de 

10-12 / Í M . O p H f i n a l e r a de a p r o x i m a d a ­

m e n t e 5 ,5 . R e g i s t r a m o s o e s p e c t r o de 650 n m 

a 450 n m . Tampão Tr is s ó l i d o e r a a d i c i o n a d o 

na c u b e t a pa ra a u m e n t a r o p H pa ra ce r ca de 

8,0-8,5, p e r m i t i n d o s a t u r a ç ã o da h e m o g l o b i -

b ina a t e n s õ e s de 0 2 a t m o s f é r i c a s . I s to r e s u l ­

t ou e m d i l u i ç ã o não r e g i s t r á v e l da a m o s t r a de 

h e m o g l o b i n a . N o v a m e n t e , r e g i s t r a m o s o es ­

p e c t r o e n t r e 650 e 450 n m c o m o e s p e c t r o de 

h e h o g l o b i n a s o b r e p o n d o - s e ao e s p e c t r o r eg i s ­

t r a d o e m p H b a i x o . U m a p e q u e n a q u a n t i d a d e 

de d i t i o n i t o f o i a d i c i o n a d a ao c u b e t a e o espec ­

t r o da d e s o x i e m o g l o b i n a fo i r e g i s t r a d o imed ia ­

t a m e n t e s o b r e os o u t r o s d o i s e s p e c t r o s . Na 

m a i o r pa r t e dos c a s o s , o s p o n t o s i s o s b é s t i c o s 

e ram e x c e l e n t e s , e m b o r a a lguns dos h e m o l i ­

sados c o n t i v e s s e m m e t a e m o g l o b i n a ou p r e c i ­

p i t a s s e m ( r e v e r s i v e l m e n t e ) q u a n d o s u b m e t i ­

das a pH b a i x o . Os h e m o l i s a d o s e r a m e x a m i ­

nados t ã o logo q u a n t o p o s s í v e l , m a s a m o s t r a s 

m a i s v e l h a s e r a m usadas se u m a e s p é c i e de 

pe ixe não e r a o b t i d a n o v a m e n t e . A m o s t r a s 

c o m m a i s de 5 % de m e t a e m o g l o b i n a ( c o m o 

d e t e r m i n a d o e s p e c t r a l m e n t e , B e n e s c h e r . al., 

1965) f o r a m d e s c a r t a d a s . Por c a u s a das va­

r i á v e i s e n v o l v i d a s , i s t o é, h e m o g l o b i n a não f ra -

c i o n a d a , pequenas q u a n t i d a d e s de m e t a e m o ­

g l o b i n a , a l g u m a s h e m o g l o b i n a s ác ido - l ábe i s , 

p o d e r i a se r e n g a n o s o q u a n t i f i c a r a p o r c e n t a ­

g e m de d e s o x i g e n a ç ã o p r e c i s a m e n t e . Em vez 

d i s t o , os dados e s t ã o d i v i d i d o s e m q u a t r o ca­

t e g o r i a s a r b i t r á r i a s baseadas e m p o r c e n t a g e n s 

a p r o x i m a d a s : O, m e n o s que 1 0 % de d e s o x i g e ­

nação ; + , 1 0 - 2 0 % de d e s o x i g e n a ç ã o ; + + , 

2 0 - 4 0 % de d e s o x i g e n a ç ã o ; + + + , m a i s que 

4 0 % de d e s o x i g e n a ç ã o . H b A h u m a n a f r a c i o -

nada fo i e x a m i n a d a c o m o c o n t r o l e , e ap resen ­

t ou m e n o s que 2 % de d e s o x i g e n a ç ã o sob as 

c o n d i ç õ e s e x p e r i m e n t a i s . Deve -se leva r e m 

con ta que os e s p e c t r o s , e m m u i t o s c a s o s , são 

na v e r d a d e m é d i a s d e v á r i a s h e m o g l o b i n a s (ve r 

Tabela I) e u m p e q u e n o e f e i t o Roo t no hemo l i ­

sado pode r e s u l t a r da p r e s e n ç a de u m a hemo­

g l o b i n a ( o u h e m o g l o b i n a s ) c o m u m g rande 

e f e i t o Roo t e u m a h e m o g l o b i n a (ou h e m o g l o ­

b inas ) m a i s abundan te s e m e f e i t o R o o t . 

RESULTADOS E DISCUSSÃO 

O s r e s u l t a d o s são a p r e s e n t a d o s na Tabe­

la I, c o m os p e i x e s d i s p o s t o s de aco rdo c o m 

a p o s i ç ã o t a x o n ó m i c a . O f e n o t i p o da h e m o ­

g l o b i n a , o n ú m e r o de c o m p o n e n t e s p r i nc i pa i s 

da h e m o g l o b i n a , e o n ú m e r o t o t a l de c o m p o ­

n e n t e s da h e m o g l o b i n a r e f e r e m - s e aos pad rões 

e l e t r o f o r é t i c o s e n c o n t r a d o s por e l e t r o f o r e s e 

e m d i s c o de g e l , de a c o r d o c o m Fyhn e f al. 

( 1 9 7 8 ) . Os e f e i t o s Roo t são c l a s s i f i c a d o s de 

aco rdo c o m s u a m a g n i t u d e , c o m o f o i d e s c r i t o 

na seção de m é t o d o s . 

C o n t r a r i a m e n t e à p r o p o s i ç ã o de C á r t e r de 

que o sangue de p e i x e s de r e s p i r a ç ã o aérea 

não t e r i a e f e i t o Roo t , v á r i o s p e i x e s de resp i ra ­

ção a é r e a e x a m i n a d o s n e s t e e s t u d o a p r e s e n t a ­

r a m es te e f e i t o . Arapaima gigas, que t e m res­

p i r ação aérea o b r i g a t ó r i a , t e m u m g rande 

e f e i t o Roo t , c o m o fo i m e n c i o n a d o a n t e r i o r m e n ­

t e . A l é m d i s s o , Hoplerythrinus unitaeniatus, 

que t e m r e s p i r a ç ã o a é r e a f a c u l t a t i v a , con t ra r i a ­

m e n t e à p red i ção de W i l l m e r ( 1 9 3 4 ) , t e m u m 

g rande e f e i t o Root ( v e r R iggs et al., 1978, e s t a 

e d i ç ã o ) . Hoplosternum l i t t o r a l e (bag re ca l i c -

t i í d e o ) , c o m r e s p i r a ç ã o a é r e a o b r i g a t ó r i a t e m 

t a m b é m u m p e q u e n o e f e i t o Roo t ( v e r Ga r l i c k 

e r al., 1 9 7 8 ) . En t re o s b a g r e s l o r i c a r l í d e o s , 

v á r i o s p a r e c e m s e r capazes d e resp i ração aé­

rea a c e s s ó r i a , e m u i t o s t ê m e f e i t o s Roo t s i g n i ­

f i c a t i v o s (Tabe la I ) . Hypostomus t e m resp i r a ­

ção a é r e a f a c u l t a t i v a ( K r a m e r & G r a h a m , 1976) 

e u m dos s e u s f e n o t i p o s m o s t r o u u m e f e i t o 

R o o t . Pterygoplichthys e Loricaria m o s t r a r a m 

não s e r p r e j u d i c i a l m e n t e a f e t a d o s po r p e r í o d o s 

p r o l o n g a d o s na t e r r a ( o b s e r v a ç õ e s p e s s o a i s ) 

e a m b o s m o s t r a r a m e f e i t o R o o t . Exce to os 

Callichthyidae e Lorlcariidae, n e n h u m a das f a ­

m í l i a s de bag re p r e d o m i n a n t e m e n t e s e m res­

p i ração aérea m o s t r o u q u a l q u e r e v i d ê n c i a de 

h e m o g l o b i n a s c o m e f e i t o R o o t . O g i m n o t ó i d e 

c o m r e s p i r a ç ã o aé rea , Gymnotus carapo, t e m 



TABELA I: Efeitos Root em hemolisados de peixes amazônicos 

N.» N.» 
Posição taxonômica/espécies Fenótipo de maior total Efeito Bexiga 

hemoglobina Hb Hb Root Natatórla 
comp. comp. 

Classe Chondrichthyes 
Subclasse Elasmobranchii 

Ordem Rajiformes 
Família Potamotrygonidae 

Potamotrygon sp. 1 I 2 3 + 
I I 2 5 + 
I I var. 2 4 + 

Potamotrygon sp. 2 I 3 7 + 
Potamotrygon sp. 4 I 2 4 + 

Classe Osteichthyes 
Subclasse Sarcopterygii 

Ordem Dipteriformes 
Família Lepidosirenidae 

Lepidosiren paradoxa (a.b.) I 1 1 0 
Subclasse Actinopterygii 

Superordem Clupeomorpha 
Ordem Clupeiformes 

Subordem Clupeoidei 
Familia Clupeidae 

Ilisha amazônica I 3 4 + + + 
Superordem Osteoglossomorpha 

Ordem Osteoglossiformes 
Familia Osteoglossidae 

Osteoglossum bicirrhosum I 1 1 + + + 
Arapaima gigas (a.b.) I 1 2 + + + 

Superordem Ostariophysi 
Ordem Cypriniformes 

Subordem Characoidei 
Famiiia Characidae 

Chalceus sp. I 1 1 + + + 
Charax sp. I 2 7 + + + 
Colossoma sp. I I 3 5 + + + 

I I I 4 6 + + + 
Mylossoma sp. I 2 2 + + + 
Serrasalmus sp. 1 I 2 4 + + + 
Serrasalmus sp. IV S 3 + + + 
Triportheus sp. I 4 4 + + 

Família Erythrinidae 
Hoplias erythrinus 

unitaeniatus (a.b.) I 4 4 + + + 
Hoplias malabaricus I 3 3 + + + 

Família Cynodontidae 
Rhapiodon vulpinas I 4 4 + + + 

Família Prochilodontidae 
Prochilodus sp. I 1 2 + + + 

Família Curimatidae 
Curimatus sp. I I 1 2 + + 
Leporinus sp. 1 1 2 + + 
9 I I 2 2 + + + 
Rhytiodua sp. I I 2 4 + + + 
Schizodon sp. I 3 4 + + + 

não não 

não não 

sim 

sim 

sim 

sim 

sim+ sim 

sim+ 

slm+ 

sim+ 

slm+ 

sim* 

sim* 

sim* 

sim» 



Família Hemidontidae 
Hemiodus sp. 1 I 

Subordem Gymnotoidei 
Família Gymnotidae 

Gymnotus carapo (a.b.) I 
Família Electrophoridae 

Electrophoms electricus (a.b.) I 
Família Rhamphichthyidae 

Eigeiunannia sp. (a.b.?) I 
Rhamphichthys sp. (a.b.?) I I 
Sternopygus macrurus (a.b.?) I 

Subordem Siluioidei 
Família Doradidae 

Opsodoras sp. I 
Pseudodoras sp. I 

Família Pimeiodidae 
Brachyplatystoma sp. 1 I 
Brachyplatystoma sp. 2 I var. 
Pimelodella sp. I var. 
Pimelodus sp. I l l 
Pinirampus sp. I 
Pseudoplatystoma sp. I 
Sorubim lima I 

Família Agenelosidae 
Ageneiosus sp. I 

Família Hypcphthalmidae 
Hypophthalmus sp. I 

Família Callichtnyidae 
Hoplosternum littorale (a.b.) I 
Hoplosternum littorale, 

componente I I 
Família Loricariidae 

Hypostomus sp. (a.b.) I 
V var. 

Loricaria sp. (a.b.?) X 
Loricariichthys, 

nova espécie (a.b.?) I 
Parahemiodon sp. (a.b.?) IV 
Pterygopllchthys sp. 1 (a .b . ) I 
Pterygoplichthys sp. 2 (a.b.) I 
Spatuloricaria sp. (a.b.?) I 
Sturisoma sp. (a.b.?) I I 

Subfamilia Ancestrinae, 
Unidentified espécies I 

Superordem Atherinomorpha 
Ordem Atheriniformes 

Família Belonidae 
Potamorrhaphis sp. I 

Superordem Acanthopterygii 
Ordem Synbranchifcrmes 

Família Synbranchidae 
Synbranchus marmoratus (a.b.) I I 

Ordem Pecifonnos 
" Subordem Percoidei 

Família Sciaenidae 
Plagioscion sp. I 

1 

1 

1 
3 
1 

1 
1 

1 
2 
a 
a 
3 
3 
3 

1 

3 

: 

5 
2 
2 

1 
1 
4 
4 
1 
2 

1 

2 

1 
5 
1 

2 
1 

1 
3 
3 
2 
3 
3 
5 

1 

S 

5 
3 
2 

4 
1 
4 
5 
3 
3 

+ + + 

+ 

0 

+ + 
+ 

+ + 

0 
0 

0 
o 
0 
0 
0 
0 
0 

+ 
++ 

0 

+ 
+ 
0 

+ 
+ 
+ 
0 
0 

++ 

+++ 

sim+ 

oim+ 

sim+ 

sim-f 

sim* 

não* 

não* 

não' 

sim-)- + não* 

s im++ não* 

s im++ não* 

s im++ não* 

s im++ n.e. 

sim+ + n.e. 

sim 

não 

sun 

sim 

n.e. 

sun 

+ + + 



Família CichJidae sim sim 
Acaronia nassa I 4 4 + + + 
Aequidens tetramerus I 4 4 + + + 
Astronotus ocellatus II 5 9 + + + 
Chaetobranchopsis orbicularis I 6 9 + + + 
Cinhlasonia severum I 5 9 -r + + 
PterophyUum sp. I 5 8 + + + 

Ordem Pleuronectiformes 
Subordem Soleodei 

Família Soleidae não sim* 
Achirus sp I 1 1 + + 

Ordem Tetraodontiformes 
Família Tetraodontidae sim sim 

Colomesus psittacus I 2 2 + + + 
TABELA I. Efeitos Koot em hemolisados de peixes amazônicos. O esquema filogenético está de acordo 
com Fink & Fink (1978). Fenótipos e variantes de hemoglobina e número de componentes de hemoglobina re­
ferem-se aos padrões eletroforéticos descritos por Fyhn et al. (1978) A classificação do efeito Root refere.se 
ao grau em que o hemolisado é desoxigenado a pH 5,5 20°C, em tampão de citrato 0,05 M :, menos que 
10%; + , 10-20%; + + , 20-40%; + + + , mais que 40%. A ocorrência de rete mirabile da bexiga natatória e da 
coróide é tomada da literatura (Bridge & Haddon, 1893; Jones & Marshal, 1953; Alexander, 1965; Greenwood 
et al., 1966; Nelson, 197G; Wittenberg & Haedrich, 1974). 

u m e fe i t o Root , a s s i m c o m o m u i t o s o u t r o s 

g i m n o t ó i d e s c u j a capac idade de r e s p i r a ç ã o 

aérea não fo i a v a l i a d a . V e r i f i c a m o s no e n t a n t o 

que a lguns o u t r o s c o m r e s p i r a ç ã o aérea são 

d e s p r o v i d o s de e f e i t o Root , por ex. , Lepidosi-

ren, Electrophorus e Synbranchus, c o m o já ha­

v ia s i do r e g i s t r a d o na l i t e r a t u r a ( Johansen & 

Lenfan t , 1967a; W i l l m e r , 1934; J o h a n s e n , 1 9 6 6 ) . 

Os d i v e r s o s p e i x e s c o m r e s p i r a ç ã o aérea 

d i f e r e m no m é t o d o de o b t e r o x i g ê n i o do a r . 

Enquanto que os bag res u s a m p o r ç õ e s do in ­

t e s t i n o i n t e n s a m e n t e v a s c u l a r i z a d o s para res­

p i rar ar, Hoplerythrinus e Ara pai ma u s a m am­

bos bex igas n a t a t o r i a s m o d i f i c a d a s c o m o o 

órgão de resp i ração a é r e a ( C á r t e r & Bead le , 

1931; J o h a n s e n , 1 9 7 0 ) . Synbranchus r esp i r a ar 

c o m suas g u e l r a s , Electrophorus c o m o ep i te ­

l io da boca , a l t a m e n t e v a s c u l a r i z a d o , e Lepido-

siren c o m u m p u l m ã o v e r d a d e i r o ( J o h a n s e n , 

1968) . N e n h u m a c o r r e l a ç ã o e n t r e ó r g ã o de res­

p i ração aérea e e f e i t o Root é a p a r e n t e . C la ra ­

m e n t e e s t e s ó rgãos i n t e r n o s de r e s p i r a ç ã o 

aérea f u n c i o n a m a d e q u a d a m e n t e , a i nda que 

p C d se ja a l ta e h e m o g l o b i n a s c o m e f e i t o Roo t 

e s t e j a m p r e s e n t e s . Ta lvez a reduz ida capac i ­

dade de o x i g ê n i o do sangue não se ja uma des­

v a n t a g e m s é r i a , ou se ja p a r c i a l m e n t e c o m p e n ­

sada po r u m a u m e n t o na c o n c e n t r a ç ã o de 

h e m o g l o b i n a . P o s s i v e l m e n t e t a m b é m u m a a l -

ca lose m e t a b ó l i c a se ja u t i l i zada po r e s t e s pe i ­

xes para c o m p e n s a r a ac i dose r e s p i r a t ó r i a . 

U m s e g u n d o a c h a d o i n e s p e r a d o fo i a des­

c o b e r t a de que as a r ra ias de água d o c e que 

nós e x a m i n a m o s , Potamotrygon s p p . t i n h a m 

u m e f e i t o Root , e m b o r a p e q u e n o , o que é inco-

m u m en t re o s e l a s m o b r â n q u i o s . M a x w e l l 

(1958, 1963) r e g i s t r o u u m g rau de d e s s a t u r a -

ção s e m e l h a n t e para s o l u ç õ e s de h e m o g l o b i ­

nas de Squalus suckleyi e Raja binoculatu e m 

t a m p õ e s de f o s f a t o , m a s não c o n s i d e r o u i s t o 

c o m o s e n d o u m e f e i t o Root , e m b o r a i s t o pos­

sa se r u m a q u e s t ã o de d e f i n i ç ã o . O sangue de 

m u i t o s e l a s m o b r â n q u i o s c a r e c e a té de u m e f e i ­

t o Bohr ( R i g g s , 1970) . Q u a t r o e s p é c i e s de 

Potamotrygon f o r a m apanhadas d u r a n t e a ex­

p e d i ç ã o , e as t r ê s e x a m i n a d a s n e s t e e s t u d o 

t i n h a m t o d a s e f e i t o s R o o t . M a r t i n et al. 

( 1 9 7 8 a ) , no e n t a n t o , não e n c o n t r a r a m e f e i t o 

Root no e s p é c i m e de Potamotrygon ( e s p é c i e 

4, f e n ó t i p o II) que e les e x a m i n a r a m po r equ i l í ­

b r i o s t o n o m é t r i c o s de o x i g ê n i o . E x i s t e m t r ê s 

d i f e r e n ç a s t é c n i c a s que p o d e r i a m t e r ge rado 

e s t a d i s c r e p â n c i a . P r i m e i r o , a p e s q u i s a pre­

s e n t e f o i e f e tuada a u m pH m a i s b a i x o , 5,5, ao 

invés de 6,0, e s e g u n d o , nós u s a m o s t a m p ã o 

de c i t r a t o 0,05 M n o lugar d o b i s - t r i s / H C I , p re-

http://refere.se


s u m i v e l m e n t e m a i s i ne r t e ( A n t o n i n i e í . a/. . 

1 9 7 2 ) . A m b o s os f a t o r e s p o d e r i a m c o n t r i b u i r 

para. d e c r e s c e r m a i s a a f i n idade c o m o 

o x i g ê n i o da m a i o r pa r te das h e m o g l o b i n a s . 

A l é m d i s s o , a e s p é c i e 4 , f e n o t i p o I I , t e m u m 

padrão e l e t r o f o r é t i c o s u r p r e e n d e n t e m e n t e d i ­

f e r e n t e do da e s p é c i e 4, f e n o t i p o I, que f o i 

e x a m i n a d a n e s t e e s t u d o (Fyhn e r a/. , 1 9 7 8 ) . 

C l a s s i c a m e n t e o e f e i t o Roo t , re la tado o r i ­

g i n a l m e n t e po r R. W . Root (1931) t e m s ign i ­

f i cado s i m p l e s m e n t e u m a r e d u ç ã o na capac ida ­

de de o x i g ê n i o do sangue q u a n d o e x p o s t o a 

c o n d i ç õ e s ác idas na p r e s e n ç a de t e n s õ e s de 

o x i g ê n i o a t m o s f é r i c a s . N e n h u m pad rão fo i 

e s t a b e l e c i d o na l i t e r a t u r a s u b s e q ü e n t e pa ra 

l i m i t e s i n f e r i o r e s de d e s o x i g e n a ç ã o , e f e i t o s 

a l o s t é r i c o s , t e m p e r a t u r a ou p H . M e s m o a Hb 

A h u m a n a pode se r i nduz ida a se c o m p o r t a r 

u m p o u c o c o m o uma h e m o g l o b i n a c o m e f e i t o 

Root (na p r e s e n ç a de IHP 100 v e z e s e m exces­

s o pH 5 o , 3 0 ° C ) , c o m o nós o b s e r v a m o s . Já 

que a l i gação do o x i g ê n i o c o m a h e m o g l o b i n a 

é u m p r o c e s s o a s s i n t ó t i c o , s a t u r a ç ã o de 1 0 0 % 

t e o r i c a m e n t e nunca é a l c a n ç a d a , s o m e n t e apro­

x i m a d a . Ex i s te na r ea l i dade u m a c o n s t a n t e 

en t r e o e f e i t o Bohr e o e f e i t o Root que es tá 

e v i d e n t e e m nossos d a d o s , e q u a l q u e r p o n t o 

de r u p t u r a é n e c e s s a r i a m e n t e a r b i t r á r i o . N o s s a 

d i s t i n ç ã o en t r e h e m o g l o b i n a s c o m e s e m e f e i t o 

Root é baseada nos e s p e c t r o s de Hb A reg is ­

t r a d o s c o m o c o n t r o l e . Hb A não é d e s o x i g e ­

nada m a i s que 2 % sob as c o n d i ç õ e s expe r i ­

m e n t a i s , c o m o p o d e se r v i s t o na F i g . 1, A . 

C o m o f o i m e n c i o n a d o na s e ç ã o de m e t o d o l o ­

g i a , m e n o s que 1 0 % de d e s o x i g e n a ç ã o sob 

nossas c o n d i ç õ e s e x p e r i m e n t a i s f o r a m c o n s i ­

d e r a d a s u m r e s u l t a d o n e g a t i v o . 

Espec t ros pa ra Lepidosiren paradoxa, Po-

tamotrygon ( sp . 4 , f e n o t i p o I ) , Sternopygus 

macrurus, Hoplosternum littorale ( h e m o l i s a d o 

e c o m p o n e n t e II i s o l a d o ) , Achirus sp . e Plagios-

cion sp . são m o s t r a d o s na F i g . 1 , B-H, i lus­

t r a n d o a c o n t i n u i d a d e e n t r e e f e i t o s Bohr e 

R o o t . 

U m a va r i áve l não c o n t r o l a d a n e s t e s expe­

r i m e n t o s é a e f e t i v i d a d e dos íons de c i t r a t o 

e m reduz i r a a f i n i d a d e , ou c a p a c i d a d e , de ox i -

gên fb , que pode v a r i a r en t r e as h e m o g l o b i n a s . 

Em c o n c e n t r a ç ã o e x p e r i m e n t a l , c i t r a t o pode 

t e r s i d o m a i s e f e t i v o e m a l g u m a s s o l u ç õ e s 

d i l u í d a s de h e m o g l o b i n a do que o é o fa to r 

i n t r a e r i t r o c í t i c o na tu ra l no sangue i n t e g r a l . 

U m a vez que não s e s a b e a que pH o sangue 

é s u b m e t i d o na rete mirabile da c o r ó i d e de 

n e n h u m dos p e i x e s e x a m i n a d o s , é i m p o s s í v e l 

d izer se u m p e q u e n o e f e i t o Roo t ( + na nossa 

c l a s s i f i c a ç ã o ) s e m p r e a f e t a a capac idade de 

0 2 ou é f u n c i o n a l m e n t e apenas u m e f e i t o Bohr 

f o r t e . A l é m da r e f e mirabile, no e n t a n t o , ex i s t e 

u m p o s s í v e l pape l para o e f e i t o R o o t / e f e i t o 

Bohr e m a u m e n t a r a l i be ração de 0 2 para t e c i ­

dos c o m t a x a m e t a b ó l i c a e s p e c i a l m e n t e a l ta 

ou c o n c e n t r a ç õ e s de m a t a b ó l i t o s á c i d o s . No 

caso de Potamotrygon, o n d e n e n h u m a das retia 

es tá p r e s e n t e , es te é u m pape l p o t e n c i a l para 

o e f e i t o R o o t . 

O padrão de o c o r r ê n c i a do e f e i t o Root (Ta­

be la I) segue g r o s s e i r a m e n t e o e s q u e m a f i l o ­

g e n é t i c o ( v e r F ink & F ink, 1978) . E s p é c i m e s 

das o r d e n s p r i m i t i v a s dos Clupeirormes e Os-

teoglossiformes e x i b e m g r a n d e s e f e i t o s Roo t . 

H e m o l i s a d o s t a n t o de c a r a c ó i d e s c o m o de per-

c ó i d e s t a m b é m m o s t r a m g r a n d e s e f e i t o s Root , 

e n q u a n t o h e m o l i s a d o s d a m a i o r i a das f a m í l i a s 

de Siluróides são d e s p r o v i d o s d e s t e e f e i t o . O 

e f e i t o Root nos h e m o l i s a d o s de Gimnotói-

des v a r i a , indo de a u s e n t e até u m e f e i t o pro­

n u n c i a d o . C o m o fo i v i s t o na Tabe la 1, pe i xes 

a m a z ô n i c o s c o m u m a b e x i g a n a t a t ó r i a b e m de­

s e n v o l v i d a g e r a l m e n t e t ê m u m e f e i t o Root pro­

n u n c i a d o . A m e s m a c o r r e l a ç ã o gera l ex i s t e 

en t r e o e f e i t o Roo t e a p r e s e n ç a de uma rete 

mirabile da c o r ó i d e , nos o l h o s , e m b o r a não c o m 

a p r e s e n ç a de u m a rete mirabile na bex iga na­

t a t ó r i a . A o c o r r ê n c i a da b e x i g a n a t a t ó r i a nos 

d i v e r s o s p e i x e s fo i t o m a d a da l i t e r a t u r a (Br idge 

& H a d d o n , 1894; Jones & M a r s h a l l , 1953; A l e ­

x a n d e r , 1967; G r e e n w o o d e r ai, 1966; N e l s o n , 

1 9 7 6 ) . Es ta i n f o r m a ç ã o se a p l i c a às d i v e r s a s 

f a m í l i a s ou e m a lguns c a s o s a s u b o r d e n s . uma 

vez que i n f o r m a ç ã o e s p e c í f i c a sob re os gêne­

ros e e s p é c i e s e x a m i n a d o s só r a r a m e n t e é 

d i s p o n í v e l . A o c o r r ê n c i a de u m a r e f e na c o r ó i ­

de e m a l g u m a s f a m í l i a s ( m a r c a d a s c o m u m 

a s t e r i s c o na Tabe la 1) é deduz ida de i n f o r m a ­

ção s o b r e o u t r a s f a m í l i a s d a m e s m a s u b o r d e m 

ou o r d e m c o m o fo i dado po r W i t t e n b e r g & Hae-

d r i c h ( 1 9 7 4 ) , u m a vez que i n f o r m a ç ã o e s p e c í f i ­

c a n o v a m e n t e não é d i s p o n í v e l . A s u p o s i ç ã o de 

que g ê n e r o s e s t r e i t a m e n t e r e l a c i o n a d o s m o s -



t r a r ã o u m padrão s e m e l h a n t e de o c o r r ê n c i a de 

r e f e na c o r ó i d e é f o r t e m e n t e apo iada po r s e u s 

d a d o s . 

A l t a s t e n s õ e s de o x i g ê n i o são g e r a l m e n t e 

encon t radas e m bex igas n a t a t ó r i a s ( v e r rev i ­

são por Fanguè , 1966) e no h u m o r v í t r e o do 

o lho de t e l e ó s t e o s ( W i t t e n b e r g & W i t t e n b e r g , 

( 1 9 7 4 ) . A t r a v é s das s e m e l h a n ç a s e s t r u t u r a i s 

das duas retia, W i t t e n b e r g & W i t t e n b e r g 

(1974) p r o p u s e r a m que a rete mirabile da co ­

ró ide f u n c i o n a do m e s m o m o d o q u e a rete mi­

rabile da b e x i g a n a t a t ó r i a . U m m e c a n i s m o m u l ­

t i p l i cado r de c o n t r a - c o r r e n t e dá c o m o resu l t a ­

do a c o n c e n t r a ç ã o do o x i g ê n i o que é l i b e r a d o 

da h e m o g l o b i n a po r a c i d i f i c a ç ã o do sangue 

( S t e e n . 1963; Kuhn e f ai, 1963) . H e m o g l o b i ­

nas c o m e f e i t o Root p o d e r i a m e s t a r i n t i m a ­

m e n t e e n v o l v i d a s n e s t e p r o c e s s o , po r i n t ens i ­

f i c a r a t r a n s f e r ê n c i a do o x i g ê n i o do sangue 

para o l u m e m d a b e x i g a n a t a t ó r i a ou do o l h o . 

No caso de c a r a c ó i d e s por e x e m p l o , que t ê m 

uma bex iga n a t a t ó r i a b e m d e s e n v o l v i d a , m a s 

c o m o o u t r o s o s t a r i o f í s i o s , não p o s s u e m a rete 

mirabile da b e x i g a n a t a t ó r i a (B r i dge & H a d d o n , 

1893 : 2 9 3 ) , a s e c r e ç ã o de o x i g ê n i o p r e c i s a se r 

c o m p l e t a d a s e m o e f e i t o c o n c e n t r a d o r da re fe . 

U m f o r t e e f e i t o Root e m p e i x e s que t ê m u m a 

rete na c o r ó i d e , m a s c a r e c e m da rete d a b e x i g a 

n a t a t ó r i a , c o m o é v i s t o e n t r e os c a r a c ó i d e s , 

c l u p e í d e o s ( F a h l é n , 1967a) e a m a i o r pa r t e dos 

s a l m o n í d e o s (Fangé , 1958; Fah lén , 1 9 6 7 b ) , s u ­

gere que a rete mirabile da c o r ó i d e pode se r 

a c a r a c t e r í s t i c a m a i s p r i m i t i v a a s s o c i a d a à o r i ­

gem das h e m o g l o b i n a s c o m e f e i t o R o o t . I sso 

poder ia f unc iona r c o m o u m a p ré -adap tação 

para a e v o l u ç ã o de u m e f i c i e n t e m e c a n i s m o 

de sec reção de gás na b e x i g a n a t a t ó r i a . Os 

pe i xes an tes m e n c i o n a d o s são m a i s p r i m i t i v o s 

que os a c o n t o p t e r í g i o s , o n d e a m b a s as retia 

são g e r a l m e n t e e n c o n t r a d a s . Lepidosiren para-

doxa, o ma is p r i m i t i v o pe i xe ó s s e o e n c o n t r a d o , 

não t e m n e n h u m t i p o de re fe , n e n h u m a b e x i g a 

n a t a t ó r i a , e n e n h u m e f e i t o R o o t . Por o u t r o 

lado , e x c l u s i v o de água doce , Achirus, que per­

deu s e c u n d a r i a m e n t e a b e x i g a n a t a t ó r i a , m a s 

t e m u m a rete na c o r ó i d e , u m e f e i t o Roo t é 

e n c o n t r a d o . Não fo i d e t e r m i n a d o se os bag res 

c o m efe i tos" Roo t t ê m u m a r e f e na c o r ó i d e , m a s 

não é i m p r o v á v e l que u m a c a r a c t e r í s t i c a p o s s a 

se r pe rd ida s e m p e r d a d a o u t r a . Eigenmannia 

po r e x e m p l o , não t e m q u a l q u e r t i p o de rete 

mirabile, m a s t e m u m a p r e c i á v e l e f e i t o Roo t . 

Ent re os o s t a r i o f í s i o s (Tabe la 1 ) , o e f e i t o 

Root é f o r t e nos c a r a c ó i d e s que t ê m u m a bex i ­

ga n a t a t ó r i a b e m d e s e n v o l v i d a e u m a r e f e na 

c o r ó i d e , é va r i áve l nos g i m n o t ó i d e s que t ê m 

u m a b e x i g a n a t a t ó r i a m a s p r e s u m i v e l m e n t e 

não t ê m r e f e na c o r ó i d e , e é p e q u e n o ou ausen­

t e nos s i l u r ó i d e s que t ê m b e x i g a s n a t a t ó r i a s 

reduz idas e g e r a l m e n t e e n c a p s u l a d a s ( B r i d g e 

& H a d d o n , 1893) s e n d o que os e x a m i n a d o s 

t a m b é m c a r e c e m de r e f e na c o r ó i d e . O d e s e n ­

v o l v i m e n t o do a l t a m e n t e e s p e c i a l i z a d o apare­

lho w e b e r i a n o e m p e i x e s o s t a r i o f í s i o s t o r n o u 

a b e x i g a n a t a t ó r i a i m p o r t a n t e pa ra a u d i ç ã o . 

(Poggendor f , 1952 ) , b e m c o m o para f l u t u a b i l i ­

d a d e . Foi p r o v a v e l m e n t e a i m p o r t â n c i a do apa­

re l ho w e b e r i a n o que i m p e d i u a p e r d a da b e x i g a 

n a t a t ó r i a e m s i l u r ó i d e s que v i v e m no f u n d o , 

já que e la c o m u m e n t e fo i p e r d i d a e m o u t r o s 

p e i x e s h a b i t a n t e s do f u n d o ( A l e x a n d e r , 1 9 6 7 ) . 

Nas f a m í l i a s de bag res e n c o u r a ç a d o s , Callich-

thyidae e Loricarlidae, às q u a i s as e s p é c i e s de 

resp i ração aérea p e r t e n c e m , a b e x i g a n a t a t ó r i a 

é m i n ú s c u l a , e e n c a p s u l a d a e m u m a b a i n h a 

ó s s e a ( A l e x a n d e r , 1966) . Pode-se deduz i r que 

a c a p a c i d a d e para s e c r e ç ã o e a b s o r ç ã o de gás 

na b e x i g a n a t a t ó r i a , e s p e c i a l m e n t e na a u s ê n c i a 

da r e f e mirabile, d e v e s e r m u i t o l i m i t a d a e de 

pouca i m p o r t â n c i a nos a j u s t a m e n t o s pa ra f l u ­

t u a ç ã o , já que h e m o g l o b i n a s c o m e f e i t o Root 

são e n c o n t r a d a s e m a m b a s as f a m í l i a s . Pos­

s i v e l m e n t e a r e f e d a c o r ó i d e não fo i p e r d i d a 

nes tas duas f a m í l i a s , m a s o s dados não são 

a inda d i s p o n í v e i s . 

Em c o n j u n t o , o p a d r ã o de o c o r r ê n c i a de 

e f e i t o Root nos b a g r e s é o c o n t r á r i o do que 

s e r i a de espe ra r - se de a c o r d o c o m a h i p ó t e s e 

de C á r t e r de que a r e s p i r a ç ã o a é r e a é i n c o m ­

pa t í ve l c o m a p r e s e n ç a de e f e i t o R o o t . 

Ta lvez o e f e i t o Roo t e a r e f e mirabile da 

coróide t e n h a m s i d o s e c u n d a r i a m e n t e p e r d i d a s 

po r e s t e s p e i x e s , g e r a l m e n t e h a b i t a n t e s de 

p â n t a n o s , que não d e s e n v o l v e r a m a o p ç ã o da 

resp i ração a é r e a p o r q u e e l e s p r e c i s a m a inda 

es tar a p t o s a e x t r a i r O2 d e águas que são f re ­

q ü e n t e m e n t e p o u c o o x i g e n a d a s e a c i d i f i c a d a s . 

H e m o l i s a d o s de Arapsima gigas e Hoplerythri-

nus unitaeniatus m o s t r a m t a m b é m g r a n d e s 

e f e i t o s Roo t ; as e s p é c i e s p r ó x i m a s , Osteoglos-

sum bicirrhosum e Hoplias malabaricus, res-



p e c t i v a m e n t e , que não t ê m r e s p i r a ç ã o aé rea , 

m a s t ê m e f e i t o s Roo t s e m e l h a n t e , m o r r e m , s e 

i m p e d i d a s de a l c a n ç a r a c a m a d a s u p e r f i c i a l 

m a i s o x i g e n a d a de ta l água ( L o w e - M c C o n n e l l , 

1 9 7 5 ) . 

O e s t u d o i m u n o l ó g i c o de Re i ch l i n & Dav is 

(1978) m o s t r a u m a c o r r e l a ç ã o e n t r e a o c o r r ê n ­

c i a de e f e i t o s Roo t nos b a g r e s s i l u r ó i d e s e a 

reação i m u n o l ó g i c a de s e u s h e m o l i s a d o s . Os 

h e m o l i s a d o s de s i l u r ó i d e s c o m e f e i t o Root , 

t o d o s de p e i x e s c o m r e s p i r a ç ã o aé rea , f o r a m 

os ú n i c o s h e m o l i s a d o s de s i l u r ó i d e que p r e c i ­

p i t a r a m c o m an t i - so ro pa ra c o m p o n e n t e I d a 

h e m o g l o b i n a da t r u t a ; u m a h e m o g l o b i n a s e m 

e f e i t o R o o t . H e m o l i s a d o s de c a r a c ó i d e s e g i m -

n o t ó i d e s , t a m b é m O s t a r i o p h y s i i , p r e c i p i t a r a m 

d o m e s m o m o d o c o m e s t e a n t i - s o r o . I s to su ­

ge re que a s u p e r f í c i e das m o l é c u l a s de h e m o ­

g l o b i n a c o m e f e i t o Roo t dos s i l u r ó i d e s a s s e m e ­

lha-se t a n t o à s u p e r f í c i e d o c o m p o n e n t e I do 

s i s t e m a de h e m o g l o b i n a d a t r u t a , c o m o à su­

p e r f í c i e d e c o m p o n e n t e s d a h e m o g l o b i n a de 

o u t r o s o s t a r i o f í s i o s . A p a r e n t e m e n t e , r e a t i v i -

dade c ruzada e n t r e d u a s h e m o g l o b i n a s p o d e 

i nd i ca r p a r e n t e s c o e v o l u c i o n á r i o r e f l e t i d o e m 

c e r t a s p r o p r i e d a d e s da s u p e r f í c i e , m a s se a 

base e s t r u t u r a l pa ra o e f e i t o Root a l t e ra as 

p r o p r i e d a d e s de s u p e r f í c i e , e s t a aná l i se não 

o d e t e c t a . 

O s e s p e c t r o s dos h e m o l i s a d o s de d i f e r e n ­

t e s p e i x e s d i v e r g e m u m p o u c o dos e s p e c t r o s 

para Hb A h u m a n a . Enquan to e x e c u t á v a m o s o s 

e q u i l í b r i o s de o x i g ê n i o , n o t a m o s que o p i co d a 

d e s c x i e m o g l o b i n a e ra n o t a v e l m e n t e m a i s a m ­

p lo para a lguns p e i x e s que pa ra o u t r o s , c o m o 

pode se r v i s t o na F i g . 1 . D u r a n t e a a n á l i s e , 

u m a t e n d ê n c i a t o r n o u - s e a p a r e n t e . Em g e r a l , o 

p i c o d e d e s ó x i e m c e r t o s p e i x e s é l i g e i r a m e n t e 

d e s l o c a d o e m d i r e ç ã o aos c o m p r i m e n t o s de 

o n d a m a i s a l t os e m c o m p a r a ç ã o c o m Hb A . 

Plagioscion é r e p r e s e n t a n t e dos p e r c i f o r m e s ; 

n e s t e caso , o e s p e c t r o de d e ó x i é q u a s e s i m é ­

t r i c o . Os p i c o s dos e s p e c t r o s de deóx i de he­

m o g l o b i n a s d e o u t r o s p e i x e s f i c a m e n t r e o s 

de Hb A e Plagioscion. N ã o há c o r r e l a ç ã o e n ­

t r e d e p e n d ê n c i a do p i c o de d e ó x i do c o m p r i ­

m e n t o de onda da p r e s e n ç a de u m e f e i t o de 

Root , m a s há u m a c o r r e l a ç ã o c o m p a r e n t e s c o 

f i l o g e n é t i c o : os e s p e c t r o s de h e m o g l o b i n a dos 

p e i x e s m a i s p r i m i t i v o s , c o m o Lepidosiren e 

Potamotrygon são m a i s s e m e l h a n t e à Hb A do 

que aos e s p e c t r o s dos p e i x e s p e r c i f o r m e s , que 

são e v o l u c i o n a r i a m e n t e m a i s a v a n ç a d o s . U m a 

vez que o e s p e c t r o d e deóx i fo i o b t i d o imed ia ­

t a m e n t e a p ó s a a d i ç ã o de d i t i o n i t o , admi te -se 

que a m e t a e m o g l o b i n a não e s t á c o n t r i b u i n d o 

pa ra o e s p e c t r o de d e ó x i , u m a s u p o s i ç ã o que 

não p o d e r i a s e r f e i t a pa ra o e s p e c t r o de ó x i . 

No e n t a n t o , f o r m a ç ã o de h e m o c r o m ó g e n o po­

de r i a a f e t a r o e s p e c t r o de d e s ó x i , s e oco r res ­

s e . U m a r g u m e n t o c o n t r a e s t a p o s s i b i l i d a d e 

é que os e s p e c t r o s de e s p é c i e s e s t r e i t a m e n t e 

re l ac ionadas são v i r t u a l m e n t e i d ê n t i c o s , e i s to 

s e r i a i m p r o v á v e l se h e m o c r o m ó g e n o se for ­

m a s s e e m q u a n t i d a d e s v a r i á v e i s . U m a inves ­

t i g a ç ã o das d i f e r e n ç a s e s p e c t r a i s r e l ac ionadas 

às d i f e r e n ç a s s e q ü e n c i a i s ou de p r o p r i e d a d e s 

f u n c i o n a i s das h e m o g l o b i n a s dos v e r t e b r a d o s 

p r i m i t i v o s pode. p r o v a r s e r m u i t o i n t e ressan te 

e n q u a n t o m a i s h e m o g l o b i n a s são e v e n t u a l m e n ­

t e s e q u e n c i a d a s . 

H e m o l i s a d o s d e pe i xe p o d e m c o n t e r u m 

n ú m e r o v a r i á v e l de c o m p o n e n t e s de h e m o g l o ­

b i n a e l e t r o f o r e t i c a m e n t e d i f e r e n t e s (Tabela 1 ; 

R iggs , 1970; Fyhn et ai, 1 9 7 8 ) . U m a co r re la ­

ção e n t r e m u l t i p l i c i d a d e de h e m o g l o b i n a dos 

h e m o l i s a d o s e o c o r r ê n c i a ou magn i t ude do 

e f e i t o Roo t f o i p r o c u r a d a , m a s não encon t rada . 

D e n t r o da o r d e m C y p r i n i f o r m e s , que inc lu i 

c e r c a de 7 0 % dos p e i x e s t e s t a d o s , e s t ã o re­

p r e s e n t a d a s t o d a s as c a t e g o r i a s de e f e i t o 

R o o t . Os C i p r i n i f o r m e s d e s p r o v i d o s de e f e i t o 

Roo t m o s t r a m t a n t a s bandas de h e m o g l o b i n a 

q u a n t a s m o s t r a m o s c i p r i n i f o r m e s c o m u m fo r ­

t e e f e i t o Roo t ( 2 , 9 ± 0,33, N = 17 e 3 , 4 ± 0,43, 

N = 16, r e s p e c t i v a m e n t e ) . N e n h u m a c o r r e l a ç ã o 

f o i e n c o n t r a d a e n t r e h e m o l i s a d o s de h e m o g l o ­

b i n a s i m p l e s ou h e m o l i s a d o s de h e m o g l o b i n a 

m ú l t i p l a e a p r e s e n ç a de u m f o r t e e f e i t o Root 

ou a a u s ê n c i a d e s t e e f e i t o . A p a r e n t e m e n t e , a 

m u l t i p l i c i d a d e de h e m o g l o b i n a dos h e m o l i s a ­

dos não é u m f a t o r c r u c i a l pa ra a p r e s e n ç a de 

u m e f e i t o R o o t . A l g u n s h e m o l i s a d o s de hemo­

g l o b i n a s i m p l e s a p r e s e n t a m tan to u m e fe i t o 

Bohr c o m o u m e f e i t o R o o t (ex . , Osteoglossum, 

Sternopygus), e n q u a n t o o u t r o s t ê m o e fe i t o 

Bohr , m a s não o Root (ex . , Lepidosiren, Elec-

trophorus) . (Para p r e s e n ç a de e f e i t o Bohr nes­

t e s p e i x e s , v e r a r t i g o s de Ga ldames -Po r tus et 

ai. ( 1 9 7 8 ) , G a r l i c k e í al. ( 1 9 7 8 ) , Phe lps e í al. 



(1978) e J o h a n s e n et al. ( 1 9 6 8 ) ) . A base es­

t ru tu ra l da d i f e r e n ç a en t r e o e f e i t o Roo t e Bohr 

f i ca para se r d e m o n s t r a d a . 

Em Hoplosternum littorale, e m que o s d o i s 

c o m p o n e n t e s f o r a m s e p a r a d o s ( F i g . 1 , E e F ) , 

u m t e m e f e i t o Root e o o u t r o u m e f e i t o Bohr 

r eve rso ( v e r t a m b é m G a r l i c k e í al., 1978) . 

U m padrão s e m e l h a n t p o c o r r e u e m v á r i o s ou­

t r o s o s t a r i o f í s i o s (Mylossoma, M a r t i n et al., 

1978b; Hemiodus, Rhytiodus e Pimelodus, Bunn 

& R iggs , 1978; Pterygoplichthyes, B r u n o r i et 

al., 1 9 7 8 ) . R e s t r i n g i r o e f e i t o R o o t a c e r t o s 

c o m p o n e n t e s da h e m o g l o b i n a pode se r u m a 

o c o r r ê n c i a c o m u m e m p e i x e s c o m h e m o g l o b i ­

nas m ú l t i p l a s , e pa rece s e r u m a e s t r a t é g i a 

ú t i l . Tal c o m p a r t i m e n t a ç ã o de f u n ç ã o t e m s i d o 
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Fig. 1 — Espectros da Hb A humana (A) e hemolisados de cinco especies de peixes Lepidosiren paradoxa 
(B); Potomotrygpn sp. 4, fenotipo I (C); Sternopygus macrurus (D); Hoplosternum littorale (E) ; Hoploster­
num littorale componente II da hemoglobina (F); Achiras sp (G); Plagioscion sp ( H ) . Todos os espectros fo­
ram registrados a 20°C na presença de tampão de citrato 0,05 M. Os espectros das hemoglobinas parcialmen­
te desoxigenadas foram registrados a pH 5,5, espectros das óxi a pH 8,0 a 8,5 após a adição de Tris sólido, e 
espectros de deóxi após adição de ditionito. Uma designação de efeito Root de O é determinada se o hemolisa-
do é desoxigenado menos que 10% a pH 5,5, + se 10-20%, + + se 20-40%, e + + + se desoxigenada mais 
que 40%. 



e n c o n t r a d a e m v á r i o s p e i x e s para o e f e i t o Bohr 

e o e f e i t o de t e m p e r a t u r a ( r e v i s t o s po r Johan­

sen & W e b e r , 1 9 7 6 ) . P r e s u m i v e l m e n t e a pre­

sença de d o i s d i f e r e n t e s t i p o s de h e m o g l o b i n a 

p e r m i t i r i a t r a n s p o r t e adequado de o x i g ê n i o por 

uma das h e m o g l o b i n a s m e s m o sob c o n d i ç õ e s 

á c i d a s , e n q u a n t o r e t e r i a a v a n t a g e m de uma 

h e m o g l o b i n a c o m e f e i t o Roo t na rete mirabile 

do o l h o ou da b e x i g a n a t a t ó r i a . 

SUMÁRIO 

Este l e v a n t a m e n t o de e f e i t o s Roo t e m pe i ­

xes a m a z ô n i c o s t raz à luz m u i t o s f a t o s impor ­

t a n t e s . A c o e x i s t ê n c i a d e h e m o g l o b i n a s c o m 

e f e i t o Root e u m h á b i t o de r e s p i r a ç ã o aé rea , 

c o m c o n s e q ü e n t e s t e n s õ e s de C 0 2 s a n g u í n e a s 

a l tas e m u m c e r t o n ú m e r o de p e i x e s , é c o n t r á ­

r ia a i n f o r m a ç õ e s p r é v i a s , e nos f o r ç a a ques ­

t i o n a r as s u p o s i ç õ e s usadas para e x p l i c a r es­

tas i n f o r m a ç õ e s . N e n h u m e f e i t o Roo t fo i 

e n c o n t r a d o e m Lepidosiren, Electrophorus ou 

Synbranchus, c o r r o b o r a n d o r e l a t o s p r é v i o s , 

m a s e f e i t o s Root p r o n u n c i a d o s f o r a m encon­

t r a d o s e m Arapaima e Hoplerythrinus e e f e i t o s 

Root m e n o r e s e m c e r t a s g i m n o t ó i d e s e s i l u -

r ó i d e s de r e s p i r a ç ã o a é r e a . A p a r e n t e m e n t e , a 

r e d u ç ã o na c a p a c i d a d e de o x i g ê n i o do sangue 

induz ida pe lo C 0 2 não t o r n a o m e c a n i s m o de 

resp i ração a é r e a i m p r a t i c á v e l . São p r o p o s t a s 

duas p o s s í v e i s e x p l i c a ç õ e s que r e q u e r e m in­

v e s t i g a ç ã o p o s t e r i o r . P r i m e i r o , a c a p a c i d a d e 

g loba l de 0 2 p o d e se r m a i o r e m p e i x e s c o m 

resp i ração a é r e a que e m p e i x e s c o m resp i r a ­

ção a q u á t i c a , e é r eduz ida p e l o C 0 2 a u m n í v e l 

que é a i nda a d e q u a d o . S e g u n d o , a a c i d o s e res­

p i r a t ó r i a pode s e r c o n t r a b a l a n ç a d a po r u m a al-

ca lose m e t a b ó l i c a f o r t e , e o pH pode não ser 

s e r i a m e n t e r e d u z i d o . 

R e l a t a m o s a p r e s e n ç a de u m e f e i t o Root 

no h e m o l i s a d o de Potamotrygon, u m a a r ra i a de 

água d o c e . O u e nós s a i b a m o s , e s t e é o p r i ­

m e i r o r e l a to de u m a h e m o g l o b i n a c o m e f e i t o 

Root e m u m e l a s m o b r â n q u i o . No e n t a n t o , e f e i ­

t o s Bohr p r o n u n c i a d o s e m e l a s m o b r â n q u i o s já 

h a v i a m s i d o r e g i s t r a d o s a n t e r i o r m e n t e , e reco­

n h e c e m o s o p r o b l e m a s e m â n t i c o de s e p a r a r 

o s do i s e f e i t o s . O g rau de d e s o x i g e n a ç ã o do 

h e m o l i s a d o s u f i c i e n t e pa ra se r c h a m a d o u m 

e f e i t o Roo t , e que l i m i t e m a i s b a i x o p H , e s t á 

a r b i t r a r i a m e n t e d e f i n i d o n e s t e e s t u d o c o m o 

1 0 % a pH 5,5 . F i s i o l o g i c a m e n t e , u m e f e i t o 

Root m í n i m o p o d e se r i n p e r c e p t í v e l de u m 

e f e i t o Bohr g r a n d e . F í s i c o - q u i m i c a m e n t e , a d is­

t i n ç ã o e n t r e o s d o i s e f e i t o s é i g u a l m e n t e obs­

c u r a . 

O padrão de o c o r r ê n c i a do e f e i t o Root se­

gue i m p e r f e i t a m e n t e l i nhas f i l o g e n é t i c a s , m a s 

há n u m e r o s a s e x c e ç õ e s que s u g e r e m u m e le­

m e n t o c o m u m . A o c o r r ê n c i a de e f e i t o s Root 

p r o n u n c i a d o s p a r e c e c o r r e l a c i o n a r b e m c o m a 

d i s t r i b u i ç ã o das retia mirabile da c o r ó i d e dos 

o lhos e c o m a d i s t r i b u i ç ã o da b e x i g a na ta tó r i a 

b e m d e s e n v o l v i d a . A s retia mirabile d a b e x i g a 

n a t a t ó r i a , no e n t a n t o , e s t ã o g e r a l m e n t e ausen­

t e s nos g r u p o s p r i m i t i v o s ( o s t a r i o f í s i o s , c l u -

p e í d e o s ) e m b o r a o e f e i t o Roo t e s t e j a p resen ­

t e . P o s s i v e l m e n t e , a re re mirabile da c o r ó i d e 

s e j a a m a i s p r i m i t i v a e s t r u t u r a a s s o c i a d a à 

o r i g e m das h e m o g l o b i n a s c o m e f e i t o Roo t , re­

su l t ando e m u m t i p o de p ré -adap taçâo para a 

e v o l u ç ã o de u m e f i c i e n t e m e c a n i s m o de sec re ­

ção gasosa na b e x i g a n a t a t ó r i a . 

Dados i m u n o l ó g i c o s i n d i c a m que duas he­

m o g l o b i n a s p o d e m se r s i g n i f i c a t i v a m e n t e d i f e ­

r e n t e s e m t e r m o s das p r o p r i e d a d e s de super­

f í c i e , e m b o r a a m b a s t e n h a m e f e i t o Root ou 

v i c e - v e r s a . A s h e m o g l o b i n a s de s i l u r ó i d e s com 

e f e i t o Root , b e m c o m o as h e m o g l o b i n a s de 

o u t r o s o s t a r i o f í s i o s , p r e c i p i t a r a m c o m an t i -

s o r o para c o m p o n e n t e I do s i s t e m a de hemo­

g l o b i n a da t r u t a , u m a h e m o g l o b i n a s e m e f e i t o 

Root , m a s as h e m o g l o b i n a s de s i l u r ó i d e s s e m 

e f e i t o Roo t não o f i z e r a m . 

Os e s p e c t r o s de deóx i de h e m o l i s a d o s de 

d i f e r e n t e s p e i x e s v a r i a m s i g n i f i c a t i v a m e n t e . 

C o m o na r e a t i v i d a d e i m u n o l ó g i c a c ruzada , as 

d i f e r e n ç a s e s p e c t r a i s p a r e c e m e s t a r re lac iona ­

das c o m a d i s t â n c i a e v o l u c i o n á r i a e não se 

c o r r e l a c i o n a m c o m a d i s t r i b u i ç ã o do e f e i t o 

R o o t . A s h e m o g l o b i n a s de p e i x e d i f e r e m es-

p e c t r a l m e n t e da Hb A h u m a n a , e os p e i x e s 

m a i s " p r i m a t i v o s " p a r e c e m s e r m e n o s d ive r ­

g e n t e s que o s p e i x e s e v o l u c i o n a r i a m e n t e m a i s 

" a v a n ç a d o s " . 

A p r e s e n ç a de e f e i t o s Roo t não se co r re ­

l ac iona c o m a p r e s e n ç a de h e m o g l o b i n a s s i m ­

p les ou m ú l t i p l a s , c o m o f o i v i s t o p e l o s pad rões 

e l e t r o f o r é t i c o s pa ra os h e m o l i s a d o s d e s t e s 

p e i x e s . No e n t a n t o , e f e i t o s R o o t p a r e c e m es­

ta r r e s t r i t o s a apenas c e r t o s c o m p o n e n t e s e m 



v á r i o s p e i x e s o n d e há p r e s e n ç a de h e m o g l o ­

b inas m ú l t i p l a s . Tal c o m p a r t i m e n t a ç ã o de f u n ­

ção pode p e r m i t i r t r a n s p o r t e adequado de O2 

a t ravés de u m a g rande v a r i e d a d e de c o n d i ç õ e s 

a m b i e n t a i s . 
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SUMMARY 

The Root effect was measured in hemolysates 
from representatives of 56 genera of Amazonian 
fishes. Hemolysates from several species of air-
breathing fishes were found to have Root effects, 
contrary to published hypotheses. Hemolysates 
from Potamotrygon, a fresh water ray, exhibit a 
Root effect under our experimental conditions. The 
pattern of Root effect distribution correlates 
positively with the distribution of choroid retia 
mirabile and swimbladders, but not with the distri­
bution of swimbladder retia mirabile; it is proposed 
that the former is the more primitive structure 
which is associated with the origin of Root effect 
hemoglobins. Some cf the fish hemoglobins differ 
spectrally from one another. The positions of the 
absorption maxima of the deoxyhemoglobins range 
from 553 nm (Lepidosiren paradoxa and Potamo-
trygon sp.) to 560 nm (Plagioscion). Occurrence of 
Root effects is not correlated with the complexity 
of the hemoglobin electrophoretic pattern, although 
several species are found to have multiple hemo­
globin systems in which the Root effect is restricted 
to certain components. 
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