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Resumo 

A hemoglobina do peixe pulmonado sul ameri
cano Lepidosiren paradoxa só apresenta um com
ponente. Os equilíbrios desta proteína respiratória 
foram investigados tanto no sangue como na hemo
globina purificada. Há um marcado efeito Bohr 
alcalino normal, assim como uma marcada sensibi
lidade a fosfatos orgânicos nas soluções de hemo
globina. Os estudos da dependencia de pH na ciné
tica da dissociação de oxigênio podem ser interpre
tados em termos de um efeito Bohr normal. A ci
nética de combinação de monóxido de carbono apre
senta uma dependência de pH pouco usual. Estes 
resultados são discutidos em termos do modelo de 
dois estados de Monod, Wyman & Changeux ( 1 9 6 5 ) . 

INTRODUÇÃO 

A t r a n s i ç ã o de r e s p i r a ç ã o a q u á t i c a à res

p i r a ç ã o aé rea e m pe i xes é u m p a s s o e v o l u t i v o 

de s i g n i f i c a ç ã o . Pe ixes que a p r e s e n t a m t a n t o 

adap tações e s t r u t u r a i s m a r c a d a s q u a n t o as 

m o d i f i c a ç õ e s f i s i o l ó g i c a s n e s t a d i r e ç ã o , encon 

t r a m - s e p r i n c i p a l m e n t e e m águas t r o p i c a i s de 

e s t u á r i o s . 

O p e i x e p u l m o n a d o su l a m e r i c a n o , Lepido

siren paradoxa, é o m a i s a v a n ç a d o , e s t r u t u r a l 

m e n t e , dos p e i x e s que r e s p i r a m a r . N e s t e 

d i p n o a n o , a bex iga de ar t e m - s e t r a n s f o r m a d o 

e m u m p u l m ã o pa reado e s e p t o s I n t e rnos d i 

v i d e m o espaço aé reo e m c o m p a r t i m e n t o s cada 

vez m e n o r e s que t e r m i n a m e m l ó b u l o s banha

dos po r v a s o s s a n g ü í n e o s . Se as a d a p t a ç õ e s 

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

t a d a s , há pouca i n f o r m a ç ã o d i s p o n í v e l s o b r e 

as c a r a c t e r í s t i c a s m o l e c u l a r e s de sua h e m o 

g l o b i n a . Este t r a b a l h o se p ropõe a d o c u m e n t a r 

as p r o p r i e d a d e s de e q u i l í b r i o de o x i g ê n i o d o 
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s a n g u e e da h e m o g l o b i n a f r a c i o n a d a t a n t o pro

v i d o s q u a n t o d e s p r o v i d o s de f o s f a t o s o rgân i 

cos e , a l é m d i s t o , d e s c r e v e r a l guns a s p e c t o s 

de c i n é t i c a de reação da h e m o g l o b i n a c o m as 

l i gações d e o x i g ê n i o e m o n ó x i d o de c a r b o n o . 

MATERIAIS E MÉTODOS 

A m o s t r a s d o p e i x e p u l m o n a d o su l amer i ca 

no (Lepidosiren paradoxa) f o r a m o b t i d o s de 

u m p e s c a d o r l oca l e m n o v e m b r o de 1976 du

ran te uma e x p e d i ç ã o no R / V " A l p h a H e l i x " no 

r i o S o l i m õ e s n u m loca l a p r o x i m a d a m e n t e 30 

k m r io a c i m a da u n i ã o d e s t e c o m o r io Neg ro 

para f o r m a r o A m a z o n a s . A c o l e t a f o i f e i t a no 

f i n a l da época s e c a q u a n d o o n íve l da água es

tava no p o n t o m a i s ba ixo nos lagos e r i o s . Os 

a n i m a i s (peso c o r p o r a l 370 — 2 . 0 0 0 g) não 

e s t a v a m e s t i v a n d o q u a n d o c o l e t a d o s e f o r a m 

m a n t i d o s e m a q u á r i o s po r 2 - 6 d ias an tes de 

se r s a n g r a d o s . O s a n g u e fo i o b t i d o por punção 

card íaca de a n i m a i s , e s f r i a d o s sob ge lo , c o m 

u m a s e r i n g a de v i d r o hepar in i zada f r i a (100 MI 

de h e p a r i n a d e s ó d i o ( 5 . 0 0 0 1 . U . / m l ) e m 

NaCI 1 . 7 % po r 5 m l de s a n g u e ) . A s cé lu l as 

f o r a m c e n t r i f u g a d a s a 1.000 r .p .m. numa cen 

t r í f u g a r e f r i g e r a d a ( S o r v a l l M o d e l o RC2-B, 1. 

S o r v a l l , N o r w a l k C o n n e t i c u t , U . S . A . ) du ran te 

5 m i n u t o s . O s o b r e n a d a n t e f o i r e m o v i d o e as 

c é l u l a s f o r a m lavadas t r ê s v e z e s , u s a n d o o 

m e s m o p r o c e s s o e s u s p e n s a s e m NaCI 1,7% 

( W / v ) c o n t e n d o 5 m M de t a m p ã o t r i s pH 8,0. 

A s c é l u l a s f o r a m e n t ã o l i sadas po r e x p o s i ç ã o 

a 1 m M de t a m p ã o t r i s pH 8,3 a 4 ° C , du ran te 

20 m i n u t o s . O c l o r e t o de s ó d i o f o i ag regado 

a té uma c o n c e n t r a ç ã o f i n a l de 100 m M e os 

r e m a n e n t e s c e l u l a r e s f o r a m re t i r ados po r cen 

t r i f u g a ç ã o a 15 .000 r .p .m. 
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A d e s s a l i n i f i c a ç ã o f o i rea l i zada n u m a co lu 

na (110 x 1,5 c m ) de m e i o G-25 (Pha rmac ia 

F ine C h e m i c a l s , Uppsa la Suéc ia ) equ i l i b rada 

e m t r i s 1 m M pH 8,3 . O f r a c i o n a m e n t o de so

l uções de h e m o g l o b i n a f o i rea l i zada numa co 

luna (15 X 2,5 c m ) de r e s i n a de c a m a d a m i s t a 

A G 501-x8 (D) do Bio Rad L a b o r a t o r i e s , Rich-

m o n d C a l i f o r n i a , a c i m a da qua l f o r a m co loca

das 2 c a m a d a s de i n t e r c a m b i a d o r e s i ón i cos 

D o w e x — 50W — N H 4 + e D o w e x 1 — A c e t a t o 

( D o w C h e m i c a l C o . M i c h i g a n , U S A ) . M a n t i d a 

v e l o c i d a d e de F luxo de 1 m l / m i n . 

A s e l e t r o f o r e s e s e m gel de d i s c o c o m o 

pH 8 . 9 f o r a m rea l i zadas c o m o d e s c r i t o po r 

Fyhn e í . al. ( 1 9 7 8 ) . D o s m e s m o s geis após 

co lo ração , f o i c a l c u l a d o a r e l ação e n t r e d i s t ân 

c ia de m i g r a ç ã o do c o m p o n e n t e da h e m o g l o b i 

na e a de a l b u m i n a de s o r o b o v i n o e usado 

para e f e t u a r c o m p a r a ç õ e s 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 m g e i s de d i f e r e n t e s c o r r i d a s . 

Estas t a x a s são c h a m a d a s m o b i l i d a d e s re la 

t i v a s . 

A s m e d i ç õ e s de e q u i l í b r i o de o x i g ê n i o fo 

ram rea l i zadas usando-se t o n ó m e t r o s de v i d r o 

c o m o o d e s c r i t o por A l i e n e í al., 1950 e R iggs 

& W o l b a c h ( 1 9 5 6 ) . Os r e s u l t a d o s f o r a m ca l 

cu l ados c o m o os d e s c r i t o s p o r Nage l e í al. 

( 1 9 6 5 ) . Todos os e x p e r i m e n t o s f o r a m rea l iza

dos a 20°C c o m as c o n c e n t r a ç õ e s de h e m o g l o 

b ina a p r o x i m a d a m e n t e e n t r e 50 - 100 Í » M e m 

h e m o - e q u i v a l e n t e s . A o x i d a ç ã o da s o l u ç ã o p re 

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

f o t o m e t r i c a m e n t e e duas l o n g i t u d e s de onda , 

560 e 576 n m . A s ad i ções de gás f o r a m , de ar 

ou de o x i g ê n i o p u r o . O t e m p o de e q u i l í b r i o 

após cada ad i ção v a r i o u e n t r e 1 0 - 2 0 m i n . Os 

t a m p õ e s usados f o r a m t o d o s c o m I = 0,05, 

c o m Bis T r i s , na a m p l i t u d e de p H de 5,25 - 7,3 

e Tr is para v a l o r e s de pH a c i m a de 7,3. 

A f o r m a ç ã o de m e t a h e m o g l o b i n a fo i me 

dida c o m o d e s c r i t o p o r B e n e s c h et al. (1965) 

e s e m p r e fo i m e n o r que 3 % . M e d i ç õ e s de 

equ i l í b r i o de o x i g ê n i o no s a n g u e c o m p l e t o fo 

ram fe i t as u t i l i z a n d o o a p a r e l h o Hem-O-Scan 

( A m e r i c a n I n s t r u m e n t Co . , S i l v e r S p r i n g e s , 

M d . ) d e s c r i t o po r P o w e r s er al. ( 1 9 7 8 ) . 

A s m e d i ç õ e s c i n é t i c a s f o r a m f e i t a s a 20 °C , 

c o m u m a p a r e l h o de m i s t u r a ráp ida de f l u x o 

f e c h a d o s i m i l a r ao d e s c r i t o po r G i b s o n e Mu

ñes ( 1 9 b 9 J . S o l u ç õ e s de h e m o g l o b i n a i dên t i 

cas e m c o m p o s i ç ã o f o r a m as usadas para me

d i ç õ e s de e q u i l í b r i o . 

A s d i s s o c i a ç õ e s c i n é t i c a s de o x i g ê n i o fo 

r a m m e d i d a s pe lo p r o c e s s o de v a r i a ç ã o de pH 

c o m o o d e s c r i t o po r N o b l e e í al. ( 1 9 7 0 ) . He

m o g l o b i n a ox i genada e m T r i s 1 m M , p H 8,0 fo i 

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

u m t a m p ã o de pH d e s e j a d o , I = 0 ,05 . A con 

c e n t r a ç ã o f i n a l da h e m o g l o b i n a fo i a p r o x i m a 

d a m e n t e 30 p-M e m h e m o e q u i v a l e n t e s e a rea

ção fo i s e g u i d a t a n t o 560 q u a n t o 540 n m , inde

p e n d e n t e m e n t e . 

A s c o m b i n a ç õ e s c i n é t i c a s de m o n ó x i d o de 

c a r b o n o c o m h e m o g l o b i n a d e s o x i g e n a d a s fo 

r a m m e d i d a s m i s t u r a n d o - s e s o l u ç õ e s de hemo

g lob ina d e s o x i g e n a d a s e m t a m p õ e s do pH de

se jado de f o r ç a i ón i ca I = 0 , 1 , c o n t e n d o u m a 

c o n c e n t r a ç ã o c o n h e c i d a a p r o x i m a d a m e n t e 87 

/ i M , de m o n ó x i d o d e c a r b o n o d i s s o l v i d o e m 

á g u a . A p ó s m i s t u r a r a c o n c e n t r a ç ã o de he

m o g l o b i n a fo i de c a . 3 fiM e m h e m o e q u i v a 

l e n t e s . A reação f o i s e g u i d a a 420 a 435 n m . 

i n d e p e n d e n t e m e n t e . 

RESULTADOS E DISCUSSÃO 

Os e s t u d o s no s a n g u e c o m p l e t o do an ima l 

r e v e l a m que a h e m o g l o b i n a es tá m e t a d e sa tu 

rada a 8,3 m m H g p 0 2 a 30° e p H 8,06. A o 

r e e q u i l i b r a r a a m o s t r a de s a n g u e e m p resença 

de 5 , 6 % v / v de C 0 2 , o p H da a m o s t r a ca iu a 

7,33 e o P » a u m e n t o u a 14 m m H g p O j ( f i g . 1 ) . 

A s s i m , a 30°C há e v i d ê n c i a de u m e f e i t o Bohr 

s i g n i f i c a t i v o que p o d e se r c o m p o s t o de do is 

e f e i t o s H + e CO2, c o m m a g n i t u d e a p a r e n t e , 

e n t r e p H 7,33 — 8,06 de : 

A log PM 

= — 0,31 

A p H 

Foi rea l i zada u m a e x a u s t i v a i n v e s t i g a ç ã o 

d o e q u i l í b r i o de o x i g ê n i o e m h e m o g l o b i n a iso

l ada . A e l e t r o f o r e s e e m gel p o l i a c r i l a m i d a 

(Fyhn e í al. 1978) r e v e l o u s ó u m c o m p o n e n t e . 

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

0,66 ± 0,01 c o m re l ação à a l b u m i n a de soro 

b o v i n o , e a F igura 2 c o m p a r a os p a d r õ e s e le t ro -

f o r é t i c o s o b t i d o s de h e m o l i s a d o s de Lepidosl-

ren paradoxa c o m os d o h o m e m . 

A d e p e n d ê n c i a de p H da c u r v a de d isso

c i a ç ã o d e o x i g ê n i o f o i m e d i d a para ma te r i a l 

que t i n h a s i d o l i b e r a d o de f o s f a t o s o rgân i cos 



log p O j 

Fig. 1 — Curvas de equilíbrio de oxigênio do san
gue completo de Lepidosiren paradoxa sob as con
dições especificadas. A ordenada indica saturação 
fracional da hemoglobina pelo oxigênio e a abscis
sa o valor de log p 0 2 expresso em mm Hg. 

e para s o l u ç õ e s i d ê n t i c a s às qua is f o i ad i c io 

nado ATP até u m a c o n c e n t r a ç ã o f i n a l de 1 m M 

( F i g . 3 ) . A s duas c u r v a s são l a r g a m e n t e s i m i 

la res sendo que a p r e s e n ç a de f o s f a t o o r g â n i 

c o t e m d i m i n u í d o g r a n d e m e n t e a a f i n i d a d e da 

h e m o g l o b i n a , c o m o é de espe ra r - se se es tab i l i 

zou à c o n f o r m a ç ã o d e ó x i . 

A m a g n i t u d e do e f e i t o B o h r é m u i t o m a i o r 

e m p r e s e n ç a de ATP 1 m M , e sua r e s p o s t a a 

pH e n t r e 7,00 a 8,00 é c i n c o v e z e s m a i o r e m 

presença de f o s f a t o o r g â n i c o ( F i g . 3 ) . 

Os dados de e q u i l í b r i o r e f l e t e m o compo r 

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

não m u i t o d i f e r e n t e s as da h e m o g l o b i n a hu 

mana A . A m a g n i t u d e do e f e i t o Bohr e m hemo

g lob ina A a 25° e m s i s t e m a s t a m p ã o s i m i l a r e s 

é de — 0 , 3 0 e n t r e pH 6,8 e 8,8 e o e f e i t o dc 

f o s f a t o o r g â n i c o e m e x c e s s o d i m i n u i a a f in ida

de de o x i g ê n i o po r u m f a t o r de 10 ( I m a i , 1974) . 

Parece c l a ro que q u a i s q u e r a d a p t a ç õ e s m o l e 

c u l a r e s n e c e s s á r i a s no t r a n s c u r s o da e v o l u ç ã o 

da água para o ar , já e s t ã o c o m p l e t a s ao n íve l 

de e v o l u ç ã o do pe ixe p u l m o n a d o . 

A d e p e n d ê n c i a de p H na v e l o c i d a d e d e 

d i s s o c i a ç ã o de o x i g ê n i o da h e m o g l o b i n a de 

Lepidosiren é ap resen tada t a n t o e m p r e s e n ç a 

quan to e m a u s ê n c i a de 1 m M A T P . A d e p e n 

dênc ia de pH o b s e r v a d a é i n d i c a t i v a de u m 

e f e i t o Bohr n o r m a l que é a u m e n t a d o aprec ia

v e l m e n t e po r A T P . Na a u s ê n c i a de ATP, k au

m e n t a quase 3 vezes à m e d i d a que o pH é bai 

x a d o e n t r e 8 e 9 a 6 . Na p r e s e n ç a de ATP. 

es ta m u d a n ç a é de quase 10 v e z e s . A s ve lo 

c i dades de reação a b s o l u t a s não são su rp reen 

d e n t e s , e s t a n d o m a i s o u m e n o s na m e s m a 

fa i xa das repo r t adas para h e m o g l o b i n a de ma

m í f e r o s ( F i g . 4 ) . 

A d e p e n d ê n c i a de pH da reação de monó

x i do de c a r b o n o c o m h e m o g l o b i n a s desox ige 

nadas d e Lepidosiren t a m b é m é a p r e s e n t a d a , 

Fig. 2 — Eletroforese em gel de poliacrilamida da 
hemoglobina de Lepidosiren paradoxa (esquerda) e 
do homem (direita). Albumina de soro bovino e o 
marcador de corrida rápida. 
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na p r e s e n ç a e ausênc ia de 1 m M A T P . Esta 

d e p e n d ê n c i a de pH é m u i t o e s t r a n h a . Na au

sênc ia de ATP, es ta d e p e n d ê n c i a t e m duas 

fases b e m m a r c a d a s . I n i c i a l m e n t e a ve l oc i da 

de de reação a u m e n t a c o m o a u m e n t o de p H , 

m a i s a u m pH de a p r o x i m a d a m e n t e 7,5, a de

pendênc ia é reve rsa e a v e l o c i d a d e d i m i n u i 

a b r u p t a m e n t e c o m m a i o r e s a u m e n t o s no p H . 

O ATP m o d u l a es ta d e p e n d ê n c i a e t e m e f e i t o 

s i g n i f i c a t i v o nes ta r eação a v a l o r e s de pH m u i 

t o a l t o s . Só a pH 9,0 é i n s i g n i f i c a n t e o e f e i t o . 

A s s i m p o d e m o s c o n c l u i r que há un ião p r e f e 

renc ia l de ATP ao e s t a d o e s t r u t u r a l deóx i des

ta m o l é c u l a de h e m o g l o b i n a a inda a v a l o r e s 

de pH de e n t r e 8 e 9 ( F i g . 5 ) . 

Em p r i n c í p i o , é s u r p r e e n d e n t e o b s e r v a r 

u m a d e p e n d ê n c i a t ã o o r d i n á r i a de pH e ATP 

para v e l o c i d a d e d e d i s s o c i a ç ã o de o x i g ê n i o , 

e n c o n t r a n d o ao m e s m o t e m p o u m a d e p e n d ê n 

c ia t ão e x t r a o r d i n á r i a para a v e l o c i d a d e de d i s 

soc iação de m o n ó x i d o de c a r b o n o . P o r é m , 

d e v e l embra r - se que e s t e s do i s p r o c e s s o s c i 

né t i cos são c o n t r o l a d o s po r f a t o r e s b e m d i f e 

ren tes numa m o l é c u l a c o o p e r a t i v a de hemo-

1 1 1 1 i i i i _ 

5.0 6.0 7.0 8.0 9.0 

P H 

Fig. 3 — Dependência de pH de equilíbrio de oxigê
nio com herfloglobina de Lepidosisen paradoxa mos
trando o efeito de preparações fracionadas e não 
fracionadas. A concentração de ATP foi de 1 mM. 

i i 1 r 

7 e I 
P H 

Fig. 4 — Dependência de pH na constante da velo
cidade de dissociação de oxigênio de oxihemoglobi-
na de Lepidosiren paradoxa, indicando o efeito de 
preparação fracionada e não fracionada. A concen
tração de ATP foi de 1 mM, temperatura 20°C. 

g l o b i n a . Is to pode se r i n t e r p r e t a d o e m base a 

u m m o d e l o a l o s t é r i c o de do i s e s t a d o s ( M o n o d 

et al., 1 9 6 5 ) . I s to p r o p õ e que s u b u n i d a d e s 

p o d e m un i r - se c o m duas e s t r u t u r a s q u a t e r n á 

r ias d i f e r e n t e s , p o r é m , e q u i l i b r a d a s . A s d i f e 

ren tes l i gações e n t r e s u b u n i d a d e s nes tas duas 

m o l é c u l a s , a l t e r a m a c o n f o r m a ç ã o i n d i v i d u a l 

da s u b u n i d a d e de m o d o que e m u m a e s t r u t u r a , 

chamada R, a a f i n i d a d e das s u b u n i d a d e s para 

l i g a n d o s é m a i o r que no o u t r o e s t a d o , T . A 

l i gação do l i gan te i n e v i t a v e l m e n t e leva o equ i 

l í b r i o e m d i r e ç ã o ao es tado R, r e s u l t a n d o e m 

a u m e n t o s s u c e s s i v o s de a f i n i d a d e à m e d i d a 

que aque la se p r o c e s s a . O u t r o p o s t u l a d o nes

t e e s q u e m a é que d e n t r o de cada e s t r u t u r a 

q u a r t e n á r i a a a f i n i d a d e de u m a s u b u n i d a d e não 

é i n f l u e n c i a d a pe lo e s t a d o de l i gação de suas 

v i z i n h a s . A s s i m c o m o s e x p e r i m e n t o s aqu i 

a p r e s e n t a d o s , o p e r f i l c i n é t i c o de d i s s o c i a ç ã o 

de o x i g ê n i o q u a n d o es tá s e n d o i n f l u e n c i a d o 

pe lo e s t á g i o no p r o c e s s o de d e s o x i g e n a ç ã o no 

qual a p ro te ína passa do e s t a d o R a T, é l i m i 

t ado na v e l o c i d a d e , p r i m a r i a m e n t e pe la d i s s o 

c iação de o x i g ê n i o do e s t a d o R d e a l ta a f i n i 

dade da m o l é c u l a de h e m o g l o b i n a . Em con 

t r a s t e c o m i s t o , a v e l o c i d a d e de c o m b i n a ç ã o 

de C O r e f l e t e p r i m a r i a m e n t e o c o m p o r t a m e n t o 

f u n c i o n a l do e s t a d o T o u d e ó x i da p r o t e í n a . 
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Fig. 5 — Dependência de pH entre a constante de 
velocidade de combinação entre monóxido de car
bono e desoxihemoglobina de Lepidosiren paradoxa. 
Os dois traços indicam os parâmetros para hemo
globinas fracionadas e não fracionadas de ATP. 

A d e p e n d ê n c i a de p H das c o n s t a n t e s de 

v e l o c i d a d e s u g e r e que as p r o p r i e d a d e s f u n c i o 

na is do d e r i v a d o d e s o x i g e n a d o da h e m o g l o b i 

na de Lepidosiren são s e n s i t i v a s ao e s t a d o de 

ion ização de u m n ú m e r o d e rad i ca i s ác idos na 

h e m o g l o b i n a . 

DISCUSSÃO GERAL 

O p u l m ã o d i p n o a n o d e s e n v o l v e u - s e c o m o 

u m ó r g ã o de e m e r g ê n c i a nos p e i x e s p u l m o n a -

dos a f r i c a n o s e su l a m e r i c a n o s (Protopteros e 

Lepidosiren, r e s p e c t i v a m e n t e ) , p o r é m , v e n t i l a 

ção p u l m o n a r é a t u a l m e n t e o b r i g a t ó r i a , sendo 

que as b r a n q u i a s só t ê m f u n ç ã o v e s t i g i a l , f u n 

c i o n a n d o c o m o o s m o r e g u l a d o r e s . O p e i x e pu l -

m o n a d o a u s t r a l i a n o Neoceratodus- não é u m 

r e s p i r a d o r de a r o b r i g a t ó r i o e m o r r e f o ra 

d 'água . 

U m fa to c u r i o s o do t i p o de v i d a de Lepido

siren que c o n t r a d i z sua o b r i g a d a a e r o b i o s e é 

rea l izada pe lo m a c h o . D u r a n t e a época e m que 

cu ida dos o v o s , o m a c h o não e m e r g e à super 

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

c o n s i d e r á v e i s nas a le tas p é l v i c a s . Es tes são 

p r i m e i r a m e n t e o b s e r v á v e i s após o a p a r e c i m e n 

t o e a t r o f i a m p o u c o após a ec l osão dos o v o s 

quando as g u e l r a s l a r va i s d e g e n e r a m e os jo

v e n s c o m e ç a m a r e s p i r a r a r ( K r o g h , 1 9 4 1 ) . 

J o h a n s e n 4 L e n f a n t (1968) e L e n f a n t & 

J o h a n s e n (1968) e s t u d a r a m as adap tações f i 

s i o l ó g i c a s e n v o l v i d a s na t r a n s i ç ã o para resp i 

ração aérea e m p e i x e s p u l m o n a d o s . Tan to as 

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

p o r t a m e n t o r e s p i r a t ó r i o s u g e r e m que Neoce-

radotus é u m r e s p i r a d o r b ranqu ia l e que os 

p u l m õ e s só s e r v e m u m a f u n ç ã o a u x i l i a r quan

do o p 0 2 e x t e r n o é b a i x o . P o r é m , o s Lepidosi

ren e os Protopterus u s a m s e u s p u l m õ e s de 

m a n e i r a f u n c i o n a l , a inda que u t i l i z e m suas 

g u e l r a s v e s t i g i a i s para g r a n d e p a r t e da e l i m i 

nação d e d i ó x i d o d e c a r b o n o . 

Se r ia m u i t o b o m p o d e r gene ra l i za r os fa 

t o r e s o b s e r v a d o s na t r a n s i ç ã o de resp i r ação 

aquá t i ca e aé rea , m a s i s to não p a r e c e p o s s í v e l . 

C o m base e m e s t u d o s f e i t o s s o b r e a s e n s i b i l i 

dade a d i ó x i d o de c a r b o n o e n t r e os pe i xes 

t e l e ó s t e o s t ê m - s e s u g e r i d o que pe i xes de mo

v i m e n t o s l e n t o s que h a b i t a m águas es tagnadas 

t e n d e m a m o s t r a r e f e i t o s Bohr m e n o r e s sendo 

que e s p é c i e s a t i v a s de água e m m o v i m e n t o 

ráp ido b e m o x i g e n a d o a p r e s e n t a m respos tas 

m a i o r e s e m a f i n i d a d e de o x i g ê n i o c o m mudan 

ças m e n o r e s e m P C O 2 . U m e x e m p l o des te ú l 

t i m o m s n é o b s e r v a d o na cava la onde o e f e i t o 

A log Pa, 

Bohr = — 1,2 (P rosse r , 1 9 6 1 ) . 

A pH 

Os v a l o r e s d e s t e e f e i t o r e p o r t a d o s para pe i xes 

p u l m o n a d o s po r L e n f a n t & Johansen (1968) fo 

r a m : — Neoceratodus -0,62; Protopterus -0,47 

e Lepidosiren -0 ,24. O v a l o r o b t i d o po r nós para 

Lepidosiren é c l a r a m e n t e d e p e n d e n t e da quan

t i d a d e de f o s f a t o o r g â n i c o l i g a d o . A s s i m , sen

do que o s a n g u e c o m p l e t o r e s u l t o u u m e f e i t o 

Bohr de - 0 , 3 1 , a f i g u r a 3 r e v e l a que para hemo

g lob ina f r a c i o n a d a e m fa i xa de pH de 7,0 -8,0, 

o v a l o r pode s e r tão ba ixo c o m o -0,18 e na pre

sença de 1 m M de ATP o v a l o r a u m e n t a a té 

-1,05. O l d h a m & Riggs (1969) r e p o r t a m que 

o e q u i l í b r i o de o x i g ê n i o para as duas e s p é c i e s 

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

t a n t o e m a f i n i d a d e q u a n t o e m r e s p o s t a Boh r . 

A s s i m , para Protopterus aethiopicus cap tu ra 

dos e m lagoas f u n d a s , a h e m o g l o b i n a ap resen 

t a m a i o r a f i n i d a d e c o m o o x i g ê n i o que Protop

terus annectans o b t i d o de p â n t a n o s . A s duas 

e s p é c i e s a p r e s e n t a m h e m o g l o b i n a s de compo 

nen tes m ú l t i p l o s , e q u i l í b r i o s de o x i g ê n i o s ig -

m ó i d e s e c o o p e r a t i v i d a d e e x p r e s s a c o m o 

Equilibrio e. — 189 



v a l o r e s n que são d e p e n d e n t e s do p H . A he

m o g l o b i n a de Protopterus aethipicus t e m u m 

e f e i t o Bohr de -0,8 sendo que o de Protopterus 

annectans r e s u l t o u v a l o r e s de -0 ,54 . Não é 

fác i l apo ia r a s u g e s t ã o de e f e i t o Bohr reduz ido 

e m águas e s t a g n a d a s , o que é t a m b é m m o s 

t rado e m o u t r o g r u p o a n i m a l , os a n f í b i o s , es

tudados po r L e n f a n t & J o h a n s e n ( 1 9 6 7 ) . N e s t e 

g rupo , a t e n d ê n c i a é r e v e r s a . Necturus ap re 

senta u m e f e i t o Bohr de -0,13, Amphiuma -0,21 

e Rana catesbeiana -0 ,29. 
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S U M M A R Y 

The haemoglobin of the South American 
lungfish Lepidosiren paradoxa has a single com
ponent. The equilibria of this respiratory protein 
with oxygen have been investigated both in the 
blood and with the purified haemoglobin. There 
is a substantial, normal, alkaline Bohr effect and 
marked sensitivity to organic phosphates in the 
haemoglobin solutions. Studies on the pH de
pendence of the kinetics of oxygen dissociation can 
be interpreted in terms of a normal Bohr effect. 
The kinetics of combination of carbon monoxide 
have an unusual pH dependence. These findings are 
discussed in terms of the two state model of Monod, 
Wyman and Changeux (1965). 
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