
Hipoxia e hipercapnia no controle 
respiratório do peixe-boi da Amazônia (Trichecbus lnunguls) <1> 

Resumo 

As respostas estabilizadas à hipoxla e hipercapnl3 
foram estudadas em peixes-bois da Amazônia (Triche

chus lnunguis) em mergulhos livres. Respirando o ar 
atmosférico, os peixes-bois apresentavam um 0 2 alveo
lar de término de mergulho de 60 mmHg e um C02 al
veolar de 71 mmHg. A ventilação minuto aumentou li
nearmente com o C02 Inspiração durante a respiração 
hlpercápnica e os animais mantiveram um col alveolar 
constante. Nenhuma resposta à inalação de misturas 

hlpóxicas foi observada até que o 0 2 alveolar fosse 
menor que 30 mmHg, depois do que a ventilação au
mentava marcadamente. O aumento na ventilação mi
nuto, durante ambos os experimentos, hlpóxico e hiper
cápnlco. era primeiramente devido a um aumento da 
freqüência respiratória que corresponde a um decrésci
mo no tempo de mergulho. Conclui-se que o C02, não 

o 02 é o fator importante no controle da ventilação e 
mergulho no peixe-boi. 

lNTRODUÇÃO 

O controle da duração de mergulho em ma
míferos aquáticos basicamente reside no con
trole da ventilação que é essencial à vida. Tem 
sido proposto (lrving et a/., 1935; l rving, 1938; 
Scholander, 1940; Scholander & lrving, 1941: 
lrving et a/., 1941; Kooyman et a/., 1971; Pas
che, 1976a) que esse controle é devido à sen
sibilidade hipóxica. Essa hipótese é baseada 
em observações de grandes mudanças na con · 
centração de 02 pulmonar e em pequenas 
mudanças na concentração de C02 pulmonar 

durante mergulhos e na tolerância às altar 
concentrações de C02 pulmonar e à baixa s .... l
sibilidade ao co2 inspirado dos mamíferos 
aquáticos. Nenhuma dessas razões fornece 
base adequada para a hipótese do controle hi
póxico da ventilação ou mergulho . As grandes 
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variações na concentração de 02 e pequenas 
variações na concentração de COz resultarão 
das diferentes solubilidades desses gases no 
sangue. Nenhuma dos dois últimos mecanis
mos, altas concentrações de C02 e baixa sen
sibilidade ao C02 inspirado, são medidas váli
das da sensibilidade de C02 e a literatura sobre 
sensibilidade de C02 deve ser reavaliada. 

Os sensores de C02 são os quimiorrecep
tores bulbares que respondem a uma mudança 
de pH do fluido cerebrospinal. Uma mudança 

na ventilação minuto (V E ) em relação ao C02. 

que normalmente é expressa como de C02 al

veolar ou arterial (P A co ou P a co ) , é uma 
2 2 

medida indireta da sensibilidade quimiorrecep
tora (Dempsey, 1976). A maioria dos autores 
que estudam mamíferos aquáticos (lrving et 
a/., 1935; lrving, 1938; Scholander, 1940; Scho· 
lander & lrving, 1941; McCormick, 1969) tem 
expressado a resposta ventilatória somente 
como uma função do co, inspirado. Como ma
míferos mergulhadores tendem a ter uma ca
pacidade elevada de tamponamento sangüíneo 
(Lenfant, 1969; Lenfant et a/., 1970), as mu

daças de Pa co , em resposta ao C02 inspira-, 
do, será grandemente diminuída e co2 inspira
do não pode fornecer uma medida precisa da 
sensibilidade do C02. Robin et a/. (1963) e 
Bainton et a!. (1973) expressaram seus resul
tados como ~ V E I ~P~ co e mostraram que 

2 

a inclinação absoluta da resposta hipercápnlca 
de focas era reduzida, relativa à resposta apre
sentada pelos humanos. Por conseguinte\ eles 
concluíram que a sensibilidade hipercápnica de 
focas era reduzida. Contudo, os animais usa
dos nesses estudos tinham uma V E considera-

(') - Versão original Inglesa publicada em Physlologlcal Zoology 53(3):254-261, University ot Chicago Press. 
(2) - Department of Anaesthesla, McMaster Universlty, Hamilton, Ontario, Canadá. 
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velmente mais baixa que a dos hum:mos, aos 
quais eles eram comparados. Quando os resul
tados de Robin et a/. (1963) foram calculados 
como uma mudança relativa em ·v E (Bentley 
et a/ .. 1967), as inclinações foram simi lares 
mas as focas reagiram a uma Pa co mais alta. 

2 

Pasche (197Gb), estudando focas em mergulho 
livre, obteve resultados similares. 

Os sensores da hipoxia são os quimiorre
ceptores periféricos localizados no corpo caro
tídeo. Bainton et a/. (1973) demonstraram a 
sensibil idade hipóxica em focas pres:Js, amar
radas, fora da água. Mas, durante o mergulho, 
a resposta sensorial dos receptores trigêmeos 
inibe a resposta ventilatória para estimular os 
quimiorreceptores carotídeos (Angeii-James & 

Daly, 1973; Elsner et a/., 1977). Ainda assim, 
Pasche (1976a) demonstrou a sensibilídade 
hipóxica em focas em mergulho livre, mas seus 
resultados são apresentados somente em rela
ção ao Oz inspirado e a resposta às pressões 
de 02 alveolar ou arterial (P A co ou P a 0 ) 

não foi definida. 2 2 

A maioria dos estudos do controle ventila
tório em mamíferos aquáticos tem sido realiza
da com focas. lrving ( 1938) mediu a resposta 
ventilatória para o COz inspirado em ratos al
miscarados e ce::;tores e McCormick (1969) 
realizou esse experimento com um golfinho. 
Os resultados para outros grupos são conjec
turais. Como a habilidade de mergulho evoluiu 
separadamente em diferentes grupos, dados 
comparativos conduziram a uma maior com
preensão dos mecanismos de controle respira
tório nesses animais. Dados sobre controle 
respiratório de Sirênios estão limitados a um 
experimento de re-respiração feito por Scho
lander & lrving (1941). Seus resultados estão 
longe de ser conclusivos mas eles postularam 
que peixes-bois são insensíveis ao CCh. O pre 
sente estudo foi efetuado para examinar mais 
amplamente os p:tpéis das sensibilidades hipó
xica e hipercápnica no controle da respi ração 
e mergulho em peixes-bois. 

MATERIAIS E MÉTODOS 

Três peixes-bois da Amazônia (Trichechus 
/nunguis), cujas características físicas são da-
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das na Tabela 1, foram utilizados neste estudo. 
Os animais foram testados em um tanque de 
2,75 x 1,75 m, cheio a uma profundidade de 
1 m. Com os animais nQ 01 e 11, uma taxa I 

divisória foi utilizada, para reduzir o tamanho 
do tanque para 2,3 x 0,8 m, para restringir qual
quer atividade desnecessária. Durante o expe· 
rímento, o tanque foi coberto por uma placa de 
madeira compensada, submersa aproximada· 
mente 5 em sob a superfície da água. Uma 
máscara respiratória adaptada a uma válvula 
tipo Lloyd estava colocada em um canto da 
placa de madeira COI'flpensada. O escoadouro 
da válvula era conectado a um espirômetro 
para a coleta do ar expirado e a entr:tda da 
válvula era conectada a sacos plásticos conten
dc misturas de gases. Um diagrama do siste
ma experimental é apresentado na Figura 1 . 

As medidas durante a normoxia e a normo
capnia eram feitas em períodos de 30 min .. 
enquanto os animais respiravam o ar atmosfé
rico. Durante o experimento hipóxico e hiper
cápnico, os animais respiravam a mistura de 
gases por 15 a 20 min., antes de a amostra ser 
coletada, por um período de 15 a 20 minutos. 
Seis a oito coletas foram feitas de cada animal 
respirando o ar atmosférico e duas coletas fo
ram feitas com cada mistura de gás . Durante 
cada período de coleta, um observador anotava 
o volume expirado e o tempo de cada respira
ção. As análises de gases foram feitas com 
um analisador de 0,5 cc (Scholander, 1947). 

As misturas de gases foram feitas no espi
rômetro e armazenadas em sacos de polietile
no. As misturas para o experimento hipóxico 
foram feitas adicionando-se Nz, a 100% , ao ar 
atmosférico. Misturas hiperóxicas foram feitas 
adicionando-se 02, a 100% , ao ar ambiental. 
Não havia disponibilidade de C02 engarrafado 
mas o ar expirado dos peixes-bois continha 7 
a 10% de C02 (Gallivan & Best, 1980). Por con
seguinte, misturas hipercápnicas eram feitas, 
coletando-se ar expirado no espirômetro e a 
concentração de C02 desejada era obtida adi
cionando-se ar atmosférico e suficiente 02 para 
assegurar que a concentração de 02 fosse 
de 21%. 
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Fig. 1 - Desenho do sistema experimental utilizado no estudo. 

Polietileno é permeável a gases, assim, as 
amostras foram tomadas dos sacos antes e 
depois de cada experimento. A concentração 

de C02 declinou numa média de 0,18% e a con

centração de 02 declinou por 0,03 %. Nenhuma 
dessas mudanç:~s foi significativamente dife

rente de zero quando amostras de antes de
pois foram comparadas usando um test-t em
parelhado. 

A freqüência respiratória (fR), volume cor· 
rente (VT ). ventilação minuto (V E). consumo 

de oxigênio (V o ) e proporção de troca respi-
2 

ratório (R) foram calculados de cada período 
de coleta . Os peixes-bois da Amazônia exalam 

e depois inalam uma vez a cada vez que vêm 

à superfície, assim cada mergulho é uma reten
ção da respiração . P A 0 e P A co foram calcu-

• I 

lados da suposição de que, durante a retenção 
da respiração, a composição do gás misturado 

expirado se aproximava do gás alveolar. Resul

tados de testes subseqüentes (Gallivan, Kat:~· 

Hipoxia e ... 

wisher & Best, não publicado) confirmaram 
essa suposição . 

RESULTADOS 

Todos os animais apresentavam uma res
posta ventilatória similar para o 02 inspirado 
Figura 2a) . A Figura 3 mostra que V E não 
variou de modo importante até que P A 0 se 

2 

tornasse menor que 30 mm Hg, depois .J E au
mentou rapidamente . Durante o experimento 
hipóxico P A co foi negativamente correiaciona-

2 

do com VE (r = 0.93 e N = 13) , como mostra 
a Figura 4 . R foi positivamente correlaciona

com 'v E ( f = 0,90) . Durante o experimento 

hiperóxico, P A co foi o mesmo que o ocorrido 
2 

durante o experimento normóxico. 

Ambos os animais apresentaram uma res
posta ventilatória linear para inspirar co2 
(Figura 28) . A Figura 5 mostra que o animal 

nQ 18 manteve uma P A co constante, enquanto 
2 
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·v E aumentava. Uma regressão de ·v E por PA co 
I 

do animal nQ 01 produziu a linha pontilhada da 
Figura 5. Contudo, um teste de comparação de 
P A co durante a normocapnia e hipercapnia, 

2 

não foi significativ:~. Isso sugere que P A co 
2 

não variou durante o experimento hipercápnico. 

As relações entre V E e f R . e "v E e V T , p:~ra 
o animal nQ 01. são mostradas na Figura 6 . 
Todos os animais apresentaram a mesma alta 
correlação (r = 0,95 e N = 22) entre V E e f R 

durante ambos experimentos: hipóxico e hi
p:rcápnico. As correlações entre "v e e V T não 
nao foram significativas. 

O consumo de oxigênio não variou signifi
cativamente durante os experimentos hipóxico 

c 

E 

UJ 
·> 

5 .0 

4. 0 

3 . 0 

2.0 

ou hipercápnico. Os valores f R , V r e "v E da 
respiração-por-respiração, coletados em cada 
período do experimento. foram testados ao aca
so senal usando o teste de diferença sucessiva 
da média quadrada (Zar, 1974). Os resultados 
não foram significativos. 

D ISCUSSÃO 

Os peixes-bois da Amazônia são mergulha
dores de respiração suspensa e respiram so
mente a cada vez que vêm à superfície. Assim, 
f R é o inverso do tempo do mergulho . A alta 
correlação entre "ve e f R também indica uma 

forte relação entre "v e e tempo de mergulho. 

Os aumentos em VE , devidos a estimulantes 

5.0 

8 

4 .0 

3. 0 

2.0 

r~ • 
1.0 

• 
1.0 

0 +-----~-------r------~----~------~-Y ~ o 
4 8 12 16 20 50 60 4 8 

F I ( Ok) 

02 
Fr I%J 

co
2 

Fig. 2- Relações entre ventilação minuto (V e} e o 0 2 Inspirado (F1 0 } e concentrações de C02 (F r co } deste estu-
2 2 

do. Os triângulos são para o animal n.o 01, os quadrados para o animal n.o 11 e os círculos para o animal n.o 18. As 
linhas verticais são ± 1 desvio padrão, enquanto os animais respiravam o ar atmosférico. 
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Fig . 3 - Relações entre pressão de 0 2 alveolar (P A 0 ) e ventilação minuto (v E) . O ponto de Inflexão para todos 
2 • 

os animais é inferior a 30 mmHg. As cruzes são as médias ± 1 desvio padrão de Ve e PAo durante a respi ração 
normocapnlca. 2 

respiratórios, hipoxia e hipercapnia resultaram 
de uma diminuição no tempo de mergulho. 
Pasche (1976a, 1976b) também verificou que a 
resposta ventilatória a estimulantes respirató
rios era manifestada por uma mudança nos pa
drões de mergulho. Esses resultados sugerem 
que estímulos ventilatórios são fatores impor
tantes no controle da duração do mergtJiho em 
mamíferos aquáticos. 

Os resultados do presente estudo mostram 
que, enquanto peixes-bois são tolerantes a 
alta P A co , eles não são insensíveis ao C02 

2 

como havia sido proposto anteriormente (Scho
lander & lrving, 194t) . O aumento em 'vE , sem 

aumentos em P A co , indica uma acentuada 
2 

sensibilidade. Não obstante ao C02 adicionado, 
esses animais aumentavam sua ventilação para 

Hipoxia e ... 

manter um PA co linear. Esta linlaridade pare-
2 

ce ser relativamente elástica, mas deve ser 
lembrado que P A co é somente um indicador 

2 

para o pH do fluido cerebrospinal. O pH do 
fluido cerebrospinal e PA co não variam simul-

2 

taneamente e essa diferença é ampliada quan
do PA co é atingida pelos fatores respirató-

2 

rios, tais como ventilação e fatores metabóli· 
cos, tais como ácido lático do corpo que não 
influencia diretamente o fluido cerebrospinal. 

Notou-se na introdução que o caminho prl· 
mário para a resposta hipóxlca é bloqueada du
rante o mergulho . Ainda, os peixes-bois neste 
estudo e as focas estudadas por Pasche 
(1976a) reagiram à hipoxia . ~ provável que 

e..ssa resposta era moderada, via quimiorrecep-
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Fig. 4 - Relações entre pressão de C02 alveolar (P A co ) e ventilação minuto (V E durante o experimento hl-
2 

póxico. P A co diminui, como um resultado da hiperventilação causada pela hipoxia. 
2 

tores centrais, como é a resposta ao C02. Em 
focas mergulhadoras, Kerem & Elsner (1973) 
demonstraram a produção de ácido lático no 
cérebro, quando a pressão de 02 descia a um 
nívelcrítico. Leusen ( 1972) notou que o ácido 
lático produzido no cérebro pode ser um fator 
importante da diminuição do pH do fl uído ce
rebrospinal. Essa queda no pH seria um pode
roso estímulo para os quimiorreceptores bulba
res. vs peixes-bois neste estudo reagiram à 
hipoxia a um P A 0 de 25 a 30 mm Hg. Nes-

2 

se P A 0 é provável que havia 02 insuficiente 
2 
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nos tecidos para manter o metabolismo pura
mente aeróbico e, desse modo. ácido lático foi 
produzido, fornecendo um estímulo hipóxico. 

A resposta hipóxica, neste estudo, prova-
velmente foi reduzida. A P A c deveria ser 

02 

mantida, durante o experimento hipóxico 
(Cherniack et a/., 1977). A hiperventilação de

vida à hipóxia neste estudo produziu um de
clínio na P A co e uma retração do estímulo 

2 

hipercápnico. Como ambos, C02 e 02. estão 
agindo através dos mesmos quimiorreceptores 
a resposta global deveria estar reduzida. 
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Flg. 5 - Relações entre pressão de CO alveolar 
• 2 

(P A có ) e ventilação minuto (V E ) durante o ex-
2 • 

perimento hipercapnico. Os triângulos são para o ani

mal n.• 01 e os círculos para o animal n.• 18. 

Três fatores sugerem que C02, em lugar de 
O,, é o controlador primário da ventilação e 
duração dos mergulhos nos peixes-bois. Pri
meiro, eles exibem uma maior sensibilidade à 
hipercapnia do que à hipóxia, como é apresen
tado pelas suas respostas ao 02 e C02 alveolar 
(Figuras 3 e 5) . Em segundo lugar, a P A 0 

crítica da resposta hipóxica é muito menor ~o 
que a PA 0 normal de término de mergulho 

2 

(Tabela 1). Valores comparáveis à P A 0 críti-, 
ca são atingidos somente em mergulhos apro
ximando-se de 10 minutos de duração (Kan 
wisher ei a/., 1980) e esses mergulhos também 
têm um estímulo hipercápnico significativo. 
Em terceiro lugar, enquanto estão respirando 
misturas hiperóxicas, os peixes-bois mergu-

Hipoxia e .. . 

TABELA 1. Características fisicas o pressões normais 

de 02 alveolar e co2 dos peixes-bois utiiJ. 

zados neste estudo. 

Animal 01 11 ~8 

Peso (kg) 87 36 177 

Idade (ano) 4+ 1+ 8+ 

Sexo M M M 

PA co (mmHg)t 60+4 68+5 51+3 
2, 

PA co (mmHg)t 72±2 - 67±4 74±3 
2 

Experimentos com 02 + + + 

Experimentos com co2 + + 

( 1 ) - Expressando como médio ± desvio padrão. 

lham pelo mesmo perfodo e vêm a superfície 
com uma mesma P A co como durante a respi-, 
ração normóxica. Assim, é difícil reconciliar a 
hipótese de que a hipoxia é o fator controlador 
na ventilação e tempo de men~ulho. Enquanto 
os peixes-bois são tolerantes a altas concen
trações de C02, como os mamíferos terrestres, 
o co2 em lugar de ol! é o estímulo respiratório 

primário. O oxigênio exerce uma influência, 
mas somente durante a hipoxia severa. onde 
ele age por via dos mesmos caminhos como 
o co2. 
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SUMMARY 

The steady state responses to hypoxia and hyper. 
capnla were studled in freely diving Amazonlan mana
tees (Trlchechus lnuriguls). Breathlng room air 1he 
manatees had an end-dive alveolar 0 2 of 60 mm Hg élnd 
an alveolar C0

2 
of 71 mm Hg. Mlnute ventllatlon 

lncreased llnearly with lnspired co2 durlng the hyper
capnlc breathlng and the animais malntained a constant 
alveolar C0

2
. No reponse to the lnhalation ot hypoxic 

mlxtures was untll the alveolar 0 2 was less than 30 
mm Hg, followlng whlch ventllatlon lncreased marke
dly . The lncrease In mlnute ventilation durlng both the 
hypoxlc and hypercapnlc testlng was prlmarily due to 
an lncrease In breathlng trequency whlch corresponoed 
to a decrease In tive time. lt ls concluded that C02, 

not 0
2

, ls the lmportant factor in the contrai .of ven
tilatlon and divlng In the manatee. 
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