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INTRODUÇÃO

Diferentes graus de adaptações ao meio ambiente 
têm sido constatados em todos os níveis de organização 
biológica e nos mais diversos organismos. Estas adap-
tações, tanto estruturais como funcionais, permitiram 
aos seres vivos a colonização de diferentes habitats. Ao 
longo dos últimos anos, as adaptações bioquímicas e fi-
siológicas a um ambiente hipóxico ou anóxico têm sido 
estudadas em moluscos intertidais, em tartarugas aquá-
ticas e em alguns mamíferos, contudo, poucos trabalhos 
têm abordado a influência da hipóxia ou da anoxia sobre 
as adaptações do metabolismo intermediário em crustá-
ceos (Oliveira et al. 2004).

O teor de oxigênio na água tem importância funda-
mental na distribuição da vida, especialmente dos ani-
mais. A disponibilidade de oxigênio, em sistemas aquá-
ticos, é aproximadamente 25 vezes menor do que no ar 
atmosférico, o qual é constituído de 21% de oxigênio. 
Além disso, a alta densidade e viscosidade da água de-
mandam maiores esforços para sua extração por parte 
dos aparelhos respiratórios dos animais aquáticos, re-
presentando um custo metabólico elevado. Por estas 
razões e pela baixa difusão desta molécula no meio 
aquático quando comparado com o ambiente aéreo, o 
oxigênio torna-se um fator limitante para os organismos 
de respiração exclusivamente aquática (Margalef 1974). 
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RESUMO: (Adaptações metabólicas dos crustáceos ao déficit de oxigênio ambiental). O teor de oxigênio na água tem im-
portância fundamental na distribuição da vida, especialmente dos animais. O oxigênio é um dos gases mais importantes na 
dinâmica e na caracterização de ecossistemas aquáticos podendo ocorrer uma redução de seus níveis (hipóxia) ou até mesmo 
sua ausência (anoxia). A tolerância a hipóxia/anoxia é muito variável entre os animais. Em crustáceos foram identificadas 
estratégias adaptativas que permitem a sobrevivência de espécies podendo-se destacar: a utilização de vias anaeróbicas para 
a produção de ATP, manutenção de altas concentrações de glicogênio e de fosfato em condições aeróbias e a depressão meta-
bólica. Na utilização das vias anaeróbicas a glicólise é a via fundamental para a produção de ATP. A estratégia da depressão 
metabólica é um mecanismo muito comum utilizado pelos animais para enfrentar o estresse ambiental e para muitas espécies, 
essa é a estratégia primária utilizada. A manutenção de altas concentrações de glicogênio e fosfato também é uma adaptação 
apresentada por várias espécies de crustáceos ao ambiente hipóxico/anóxico. Além da tolerância a esse ambiente, os animais 
precisam enfrentar períodos de recuperação aos níveis normais de oxigênio. A fase de recuperação é importante para a repo-
sição das reservas energéticas e para a remoção dos produtos finais armazenados. Pesquisas sobre as adaptações das espécies, 
principalmente as metabólicas, são essenciais para a melhor compreensão dos mecanismos utilizados pelas espécies para 
sobreviverem em ambientes com níveis reduzidos de oxigênio.
Palavras-chave: Crustacea, oxigênio, metabolismo.

ABSTRACT: (Metabolic adaptations of Crustaceans to environmental oxygen deficit). The oxygen levels in water are fun-
damental importance in the distribution of life, especially the animals. Oxygen is one of the most important gases in the 
dynamics and the characterization of aquatic ecosystems where it could cause a reduction in their levels (hypoxia) or even 
the absence (anoxia). The tolerance to hypoxia/anoxia is highly variable among animals. In crustaceans were identified adap-
tive strategies that allow the survival of the species can be highlighted: the use of anaerobic pathways for ATP production, 
maintenance of high concentrations of glycogen and phosphate under aerobic and metabolic depression. The use of anaerobic 
glycolysis pathways is the fundamental way to produce ATP. The strategy of metabolic depression is a very common mecha-
nism used by animals to cope the environmental stress and for many species, this is the primary strategy. The maintenance 
of high concentrations of glycogen and phosphate is also an adaptation made by several species of crustaceans to hypoxia/
anoxic. Beyond tolerance to this environment, animals must contend with periods of recovery to normal levels of oxygen. 
The recovery phase is important for the replenishment of energy reserves and the removal of the finished products stored. 
Research on the adaptations of species, mainly metabolic, are essential to a better understanding of the mechanisms used by 
the species to survive in environments with low oxygen levels.
Key words: Crustacea, oxygen, metabolism.
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Os animais aquáticos estão submetidos a alterações 
mais freqüentes e rápidas nos níveis de oxigênio do que 
os animais que apresentam respiração aérea. Tanto a 
mistura como a difusão é mais rápida no ar do que na 
água, de modo que ambientes com reduções nos níveis 
de oxigênio (hipóxia) ocorrem, mais freqüentemente, 
no meio aquático. Embora a fotossíntese possa causar 
níveis de oxigênio muito elevados durante o dia em 
alguns meios aquáticos, o consumo de oxigênio pelos 
processos biológicos e químicos pode produzir áreas e 
hipóxia (Randall et al. 2000). Muitos invertebrados e 
vertebrados inferiores, sob estresse hipóxico, direcio-
nam estratégias metabólicas a função anaeróbica; mui-
tas dessas espécies têm determinados mecanismos de 
proteção contra a hipóxia, os quais são freqüentemente 
referidos como um bom anaeróbico ou como anaeróbi-
co facultativo (Hochachka 1986). 

Em crustáceos, as respostas fisiológicas às variações 
das concentrações de oxigênio incluem alterações signi-
ficativas na ventilação, na circulação, nas propriedades 
de afinidade da hemocianina pelo O2, no metabolismo 
aeróbio e anaeróbio, além de modificações comporta-
mentais (Hervant & Mathieu 1995, Hervant et al. 1997 
e 1998, Hochachka & Somero 1984, Storey & Storey 
1990, Livingstone 1991, Guppy et al. 1994, Lutz & 
Storey 1997a). O tempo letal médio (TL50) de expo-
sição a um ambiente anóxico varia desde poucas horas, 
como em Orconectes limosus (Rafinesque, 1817) (Gäde 
1984), Gammarus fossarum Koch, 1835 (Hervant 
& Mathieu 1995) e Neohelice granulata Dana, 1851 
(Gonçalves 1993), até vários dias, como em Callianas-
sa californiensis (Dana, 1854) (Thompson & Pritchard 
1969). Esta diferença na capacidade de tolerância à ano-
xia estaria associada ao tipo de habitat de cada espécie 
estudada.

Em crustáceos foram identificadas estratégias adap-
tativas que permitem a sobrevivência das espécies em 
hipóxia ou anoxia, destacando-se: a utilização de vias 
anaeróbicas para a produção de ATP, manutenção em 
todos os tecidos de altas concentrações de glicogênio 
e de fosfato em condições aeróbias e a depressão me-
tabólica (Storey & Storey 1990, Hervant & Mathieu 
1995, Lutz & Storey 1997b, Childress & Seidel 1998, 
Hochachka & Lutz 2001). O processo de recuperação, 
aos níveis normais de oxigênio, também é importante 
de ser analisado nas espécies porque é fundamental 
para a rápida reposição das reservas energéticas e para 
a remoção dos produtos finais armazenados durante a 
anoxia e a hipóxia.

UTIlIzAÇÃO DE vIAS ANAERóBICAS

Diversas espécies de crustáceos decápodos são muito 
tolerantes a hipóxia ou até mesmo a anoxia, sobreviven-
do sob estas condições por longos períodos. Diferentes 
espécies apresentam várias adaptações onde a principal 
estratégia para tolerar e sobreviver às concentrações 
reduzidas de oxigênio e até mesmo a sua ausência é a 

utilização de mecanismos anaeróbicos sendo que a via 
fundamental para a produção de ATP na ausência do 
oxigênio é a glicólise (Hochachka 1980, Hochachka & 
Somero 1984).

A via glicolítica, em anaerobiose, converte o piruva-
to a lactato por ação da lactato desidrogenase, gerando 
2 mols de ATP por mol de glicose. Já em aerobiose a 
via glicolítica converte a glicose a piruvato e por ação 
da piruvato desidrogenase, o piruvato é convertido à 
acetil-coA que será, então, oxidada no Ciclo de Krebs a 
CO2 e H2O, produzindo 36-38 mols de ATP por mol de 
glicose (Marks et al. 1996). A produção energética das 
vias anaeróbicas é insuficiente, pois a glicólise produz 
menos de 10% do ATP gerado pelo metabolismo aeró-
bico, o qual é aproximadamente 18 vezes mais eficiente 
que a glicólise anaeróbica (Gray et al. 1999). 

Embora a glicólise seja considerada a via fundamen-
tal de produção de energia sob baixas condições de oxi-
gênio, há algumas limitações dessa via no fornecimento 
de ATP, comparado com as vantagens do catabolismo 
aeróbico. A primeira limitação é que o metabolismo ae-
róbico pode utilizar carboidratos, lipídeos e proteínas 
como combustíveis oxidativos pelas vias mitocondriais, 
enquanto que em condições anaeróbicas os organismos 
estão restritos ao uso de carboidratos e poucos amino-
ácidos como combustíveis fermentáveis. A segunda li-
mitação é com relação à produção de energia, já que 
a glicólise produz somente 2 mols de ATP por mol de 
glicose catabolisada a lactato comparada com 36 mols 
de ATP gerados pela glicólise aeróbica. Outra limitação 
que podemos destacar sobre a utilização da glicólise é 
com relação aos produtos finais, visto que, na glicólise 
anaeróbica, os produtos finais, geralmente o lactato (em 
animais) e etanol (em plantas), se não excretado ou neu-
tralizado em alguma forma podem causar toxicidade, 
sendo que o produto final da glicólise aeróbica, o CO2, 
é prontamente excretado ou exalado (Storey & Storey 
2004).

Como a glicólise anaeróbica produz um rendimento 
reduzido de ATP por mol de substrato, quando compara-
do com a respiração aeróbica, existem duas estratégias 
que podem ser adotadas pelos organismos para manter 
a carga energética durante a anoxia devido à baixa efici-
ência glicolítica: a primeira é o aumento da velocidade 
da glicólise (estratégia glicolítica) e a segunda é a redu-
ção da atividade dos processos que consomem energia 
(estratégia da depressão metabólica) (Lutz & Nilsson 
1997, Nilsson 2001). Enquanto a ativação glicolítica 
pode levar á rápida depleção das reservas energéticas, 
um estado hipometabólico pode prolongar o tempo que 
o animal resiste a anoxia, pois esta estratégia tem a van-
tagem de conservar os estoques de energia (Schmidt & 
Kamp 1996). Apesar disso, as duas estratégias são uti-
lizadas por diferentes espécies tolerantes à anoxia ou 
por diferentes órgãos no mesmo animal (Storey 1987, 
Nilsson & Lutz 2004). 

A anaerobiose pode ser dividida em dois tipos: a 
anaerobiose dependente do hábitat ou anaerobiose am-
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biental, a qual ocorre quando o organismo é submetido 
a um micro-hábitat em condições anóxicas; e anaero-
biose dependente da atividade ou anaerobiose funcio-
nal, a qual ocorre devido a um aumento de atividade 
de um determinado tecido, geralmente muscular, que 
excede a sua capacidade aeróbica de produção energé-
tica. Na anaerobiose funcional, o organismo necessita 
de uma disponibilidade energética imediata, mesmo 
que com custo elevado, para enfrentar uma situação de 
duração relativamente curta como, por exemplo, a fuga 
na presença de um predador. Enquanto na anaerobiose 
ambiental, o organismo precisa utilizar processos ener-
géticos econômicos, pois a situação hipóxica/anóxica 
pode persistir por vários dias. Portanto, os dois tipos 
de anaerobiose relacionam-se a processos metabólicos 
diferentes (Gäde 1983, Urich 1994). 

Os invertebrados podem utilizar quatro principais 
vias anaeróbicas segundo Barnes et al. (1993): a pri-
meira, e mais conhecida de todas, é a via do lactato. 
Em crustáceos, o lactato é o principal produto do me-
tabolismo anaeróbico (Zebe 1982, Gäde 1984, Taylor 
& Spicer 1987, Hill et al. 1991, Santos & Keller 1993, 
Anderson et al. 1994, Hervant & Mathieu 1995, 1996 e 
1997, Schmitt & Uglow 1998, Spicer et al. 2002, Oli-
veira et al. 2004). As duas espécies de lagostins, Pa-
rastacus defossus Faxon 1898 e Parastacus brasiliensis 
(von Martens, 1869) mostraram um aumento nos níveis 
de lactato quando submetidas a hipóxia, mas P. defossus 
mostrou maiores concentrações em normóxia e também 
nos diferentes tempos de hipóxia. Essa resposta era es-
perada, pois essa espécie vive em habitações subterrâ-
neas com baixos níveis de oxigênio (Silva-Castiglioni 
et al. 2010). A segunda via anaeróbica é a das opinas, 
um derivado de aminoácido, similar à via do lactato e 
também é adaptada para as atividades energéticas inten-
sas, as quais necessitam de uma produção rápida, mas 
não necessariamente eficiente de ATP. 

A terceira via é a via do sucinato, que está presente 
em organismos como os bivalves que habitam substra-
tos lodosos anóxicos e em endoparasitas que vivem em 
locais anaeróbicos de seus hospedeiros, como o intes-
tino de vertebrados. Esses organismos desenvolveram 
vias metabólicas que não são capazes de gerar ATP de 
forma rápida, mas produzem mais ATP por resíduo de 
glicose do que as vias das opinas e do lactato. A quar-
ta principal via utilizada é a via dos fosfogênios, que 
são importantes durante períodos de intensa atividade e 
anoxia. A utilização da fosfoarginina é comum entre os 
invertebrados, enquanto a fosfocreatina é utilizada por 
vertebrados (Barnes et al. 1993, Livingstone 1991). 

Segundo Abe et al. (2007), o Marsupenaeus japoni-
cus (Bate, 1888) tem grandes de suas fontes energéticas 
na forma de fosfarginina e de glicogênio, que são usa-
das principalmente sob a condição de hipóxia e na recu-
peração, respectivamente. A estocagem de fosfarginina 
trabalha eficazmente como um tampão de ATP durante 
a hipóxia periódica que ocorre no habitat natural desta 
espécie, e a fonte é recuperada prontamente durante a 
o período de suprimento de oxigênio como um tampão 

para a próxima hipóxia aquática.  
As diferenças no metabolismo anaeróbico entre os 

grupos foram discutidas por Gnaiger (1983), o qual 
comenta que as vias que produzem propionato, aceta-
to (outros produtos de vias anaeróbicas) e sucinato são 
utilizados por animais que estão, freqüentemente, ex-
postos a hipóxia durante períodos longos, uma vez que 
eles são energicamente mais eficientes. Ao contrário, a 
via do lactato é menos eficiente, mas é capaz de uma 
grande produção de energia durante períodos curtos de 
atividade. Embora o lactato seja considerado o principal 
produto final do metabolismo anaeróbico em crustáce-
os, como mencionado anteriormente, algumas espécies 
como Upogebia pugettensis (Dana, 1852) e Callianassa 
californiensis pesquisadas por Zebe (1982), o isópodo 
Saduria (Mesidotea) entomon (Linnaeus, 1758) pesqui-
sado por Hagerman & Szaniawska (1990) e o lagostim 
Procambarus clarkii (Girard, 1852) pesquisado por Fu-
jimori & Abe (2002) também produzem alanina além 
de lactato. 

Em várias espécies de crustáceos foi observado um 
aumento nos níveis de lactato durante a anoxia, onde 
se pode destacar as pesquisas desenvolvidas por Gäde 
(1984) com Orconectes limosus, Taylor & Spicer 
(1987) com Palaemon elegans Rathk, 1937 e Palae-
mon serratus (Pennant, 1777), Hill et al. (1991) com 
Carcinus maenas (Linnaeus, 1758) e Schmitt & Uglow 
(1998) com Nephrops norvegicus (Linnaeus, 1758). 
Fanjul-Moles et al. (1998) em uma pesquisa compara-
tiva com duas espécies de lagostins, observaram que P. 
clarkii pode acelerar a glicólise anaeróbica e aumentar 
a concentração de lactato enquanto Procambarus di-
gueti (Ortmann, 1905) parece incapaz, mostrando uma 
dependência maior do metabolismo aeróbico. Esse fato 
corrobora com várias pesquisas mostrando que animais 
mais tolerantes a anaerobiose apresentam maiores con-
centrações de lactato durante períodos de hipóxia/ano-
xia. 

Na lagosta N. norvegicus embora tenha sido obser-
vada uma variação da concentração de lactato, ocorreu 
um aumento nesses níveis quando submetido em con-
dições de hipóxia (Schmitt & Uglow 1998). Bridges & 
Brand (1980) comparando espécies de crustáceos que 
apresentam o hábito escavador com espécies que não 
apresentam esse hábito, verificaram que as primeiras 
diminuem mais rápido o nível de lactato durante a fase 
de recuperação do que os níveis de oxigênio, sendo que 
as segundas, esta resposta foi acompanhada por um 
aumento da freqüência cardíaca. O caranguejo Cancer 
magister (Dana, 1852) quando submetido à hipóxia re-
duziu a freqüência cardíaca e o volume sistólico e como 
conseqüência diminuiu o fluxo hemolinfático para os 
tecidos (McMahhon & Burnett 1990). Head & Baldwin 
(1986) constataram em Cherax destructor Clark, 1936 
um aumento significativo da concentração de lactato 
muscular durante o período de recuperação após uma 
atividade muscular intensa. 

Muitos trabalhos mostram que o aumento dos níveis 
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de L-lactato durante os períodos de hipóxia ou anoxia 
estaria associado a uma marcante mobilização de glico-
gênio. Em C. maenas um caranguejo de praia, os níveis 
de glicogênio tecidual diminuem somente após 6 horas 
de anoxia, já as concentrações de glicose e oligossaca-
rídeos apresentaram-se reduzidas logo após o início da 
anoxia (Hill et al. 1991). Anderson et al. (1994) veri-
ficaram uma significativa diminuição da concentração 
de carboidratos teciduais quando submetiam o camarão 
Calocaris macandreae Bell, 1853 à anoxia ambiental. 
Zebe (1982), trabalhando com duas espécies de cama-
rões de lodo (U. pugettensis e C. californiensis), verifi-
cou que o glicogênio é o único substrato para o metabo-
lismo anaeróbio, sendo o L-lactato o principal produto 
acumulado na hemolinfa ao longo da anoxia ambiental. 
Teal & Carey (1967) constataram uma redução signi-
ficativa dos níveis de glicogênio quando submetiam o 
caranguejo Uca sp. à anoxia.

Segundo Storey & Storey (2004) há duas limitações 
da glicólise anaeróbica quando o produto final é o lac-
tato, uma delas é a baixa produção de ATP por glicose 
catabolisada e a outra limitação é a acidificação celular, 
pois o metabolismo anaeróbico sempre resulta em aci-
dificação tecidual e baixo pH o que pode conseqüências 
negativas para muitas enzimas celulares. 

ESTRATégIA DA DEPRESSÃO METABólICA

Em resposta ao estresse da anoxia ambiental, os ani-
mais maximizam seu tempo de sobrevivência usando 
a depressão metabólica, uma estratégia comum com a 
qual eles podem reduzir seu metabolismo a uma taxa 
10% e 30% de sua taxa metabólica normal quando 
em repouso (Lutz & Storey 1997, Hochachka & Lutz 
2001). As vias anaeróbicas produzem somente uma fra-
ção do ATP, mecanismos como a depressão metabólica 
são capazes de reduzir a demanda energética durante 
a anoxia, sendo importantes para estabelecer um novo 
equilíbrio entre a produção e o consumo anaeróbico de 
ATP durante o período (Hochachka et al. 1996, Hocha-
chka & Lutz 2001, Storey 1996, Storey 2002). 

Além da depressão metabólica, outra adaptação ao 
ambiente hipóxico/anóxico é a redução na taxa de con-
sumo de oxigênio (Hüppop 1986, Gillieson 1996, Gan-
non et al. 2001). Em espécies de caranguejos também 
foi observada uma diminuição no consumo de oxigênio, 
como foi sugerido por Santos et al. (1987) e Gannon et 
al. (2001), em suas pesquisas com os caranguejos N. 
granulata e Cardisoma guanhumi Latreille, 1825, res-
pectivamente. 

As espécies podem diminuir os seus consumos de 
oxigênio conforme a diminuição da concentração do 
mesmo no ambiente, como uma forma de adaptação. 
Dessa forma, os animais podem ser classificados em 
dois grupos: (1), reguladores, os quais mantêm o seu 
consumo de oxigênio (MO2) independente da sua ten-
são (PO2) e (2) conformadores, onde o consumo (MO2) 
varia em proporção à tensão de oxigênio da água (Rei-

ber 1995). 
A distinção entre conformadores e reguladores nem 

sempre é muito aparente, mesmo na comparação entre 
as espécies. Muitos animais regulam seu consumo de 
oxigênio independentemente da baixa tensão de oxigê-
nio na água a alguns níveis críticos, abaixo dos quais 
eles se tornam conformadores de oxigênio. O ponto de 
inflexão é conhecido como ponto crítico, sendo utilizado 
como o padrão de encontro onde organismos são com-
parados à tolerância a hipóxia. Nesse ponto o organis-
mo pode alternar usando metabolismo anaeróbico para 
manter parte de suas necessidades energéticas (Burnett 
1997) como observado por Cochran & Burnett (1996) 
em três espécies estuarinas, Leiostomus xanthurus La-
cepede, 1802, Fundulus heteroclitus (Linnaeus, 1766) e 
Palaemonetes pugio (Holthuis, 1949) que produziram 
lactato, quando as pressões de oxigênio no ambiente fo-
ram inferiores a pressão crítica. Assim, o ponto crítico 
é uma ferramenta importante na avaliação das respos-
tas adaptativas dos animais a hipóxia (Mangum & Van 
Winkle 1973, Herreid 1980), pois é um bom indicador 
da tolerância de um organismo a baixo consumo de oxi-
gênio (Bridges & Brand 1980, Taylor & Spicer 1989). 

Os níveis de oxigênio são determinados por varia-
ções ambientais e a maior dificuldade em comparar o 
consumo de oxigênio entre os grupos é que raramente 
conhecemos o limite de tolerância em relação às con-
centrações de oxigênio por parte dos animais, pois cada 
espécie apresenta seu próprio nível metabólico (Bennett 
1978). O estresse dos animais, em ambientes anóxicos, 
depende das suas adaptações às condições ambientais 
(Hagerman 1998) e em resposta a esse estresse, os ani-
mais maximizam seu tempo de sobrevivência (Lutz & 
Storey 1997a, Hochachka & Lutz 2001).

MANUTENÇÃO DE AlTAS CONCENTRAÇõES 
DE glICOgêNIO E fOSfATO

Entre as adaptações metabólicas que ajudam a tole-
rar as variações dos níveis de oxigênio estão às altas 
concentrações de glicogênio e fosfato. Altas depleções 
do glicogênio armazenado nos tecidos são minimizadas 
em organismos anaeróbicos facultativos através de um 
dos seguintes mecanismos: armazenamento de maiores 
níveis de glicogênio, maior eficiência na utilização das 
vias de fermentação ou a depressão das taxas de ATP 
(isto é, demanda energética) durante períodos de limita-
ção ao oxigênio (Hochachka & Somero 1984). 

Uma maior reserva de glicogênio, principal polissa-
carídeo armazenado nas células animais, foi observada 
em organismos que apresentam uma maior tolerância 
a anoxia do que em animais intolerantes a anoxia (Ho-
chachka & Somero 1984, Lutz & Storey 1997b, Urich 
1994). Maiores reservas de glicogênio foram observa-
das em todos os tecidos de P. defossus, quando compa-
rado com P. brasiliensis (Silva-Castiglioni et al. 2010). 
Além de altas concentrações de glicogênio, as espécies 
de crustáceos tolerantes a hipóxia e/ou anoxia podem 
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também manter, freqüentemente, altos estoques de fos-
foarginina, um composto de arginina e ácido fosfórico 
pertencente ao grupo de compostos denominados fos-
fatos de alta energia (fosfagênios) que desempenha um 
papel importante na manutenção do nível normal de 
ATP (tamponamento) (Tjeerdema et al. 1991).

O aumento das concentrações de metabólitos é uma 
estratégia adaptativa dos crustáceos ao ambiente hipóxi-
co/anóxico (Storey & Storey 1990, Hervant & Mathieu 
1995, Hervant & Mathieu 1995, Hervant et al. 1996, 
1998 e 1999, Malard & Hervant 1999). Recentemen-
te, Abe et al. (2007) observaram no camarão Penaeus 
japonicus (Bate, 1888) que a fosfoarginina é utilizada 
principalmente durante a hipóxia e o glicogênio é, prin-
cipalmente, utilizado durante a fase de recuperação. A 
fosfoarginina funciona como tampão de ATP durante o 
período de hipóxia e o armazenamento é restabelecido 
durante o suprimento de oxigênio, sendo realizado pela 
arginina quinase, durante a anaerobiose.

Hervant & Mathieu (1995), comparando o tempo de 
sobrevivência à hipóxia entre duas espécies de crus-
táceos, constataram que Niphargus rhenorhodanensis 
(Schellenberg, 1937), uma espécie que vive sob baixa 
concentração de O2 durante seis meses do ano, sobrevi-
via por um período significativamente maior à hipóxia 
severa que G. fossarum, que vive em águas bem oxige-
nadas. Os autores sugerem que esta diferença no tempo 
de sobrevivência entre as duas espécies seria determina-
da pelas elevadas concentrações de glicogênio e argini-
na fosfato assim como, por diferenças no padrão com-
portamental (hiperatividade seguida de quiescência) e 
respiratório (hiperventilação seguida de hipoventilação) 
de Niphargus sp. Níveis elevados de arginina fosfato fo-
ram observados no hepatopâncreas (1.12mmol/g) e no 
músculo (3.83 mmol/g) de P. defossus. Essa caracterís-
tica associada com as maiores concentrações de glico-
gênio, pode parcialmente explicar a alta resistência des-
sa espécie a baixas concentrações de oxigênio em suas 
galerias subterrâneas (Silva-Castiglioni et al. 2010).

De acordo com Buckup et al. (2008) tanto em machos 
quanto em fêmeas de Parastacus defossus, o glicogênio 
do hepatopâncreas e do músculo diminui no outono, su-
gerindo um aumento da utilização deste polissacarídeo 
para a síntese de ATP em um período subseqüente (in-
verno) de diminuição dos níveis ambientais de oxigênio 
(hipóxia) e altas temperaturas ou durante períodos de 
escassez de alimento. No hepatopâncreas de M. japoni-
cus, a fosfoarginina e os níveis de glicogênio são muito 
menores do que os do músculo, e diminuem durante a 
hipóxia (1.3 ~ 1.7 mg O2/L), sugerindo que o tampo-
namento do ATP pela fosfoarginina não é efetivo e o 
glicogênio é depletado pelo hepatopâncreas (Abe et al. 
2007).

Silva-Castiglioni et al. (2007), estudando Parastacus 
varicosus observaram que machos e fêmeas apresen-
taram uma diminuição drástica dos níveis de glicogê-
nio no tecido muscular durante a primavera e o verão, 
estações nas quais os níveis de oxigênio na água são 

mais baixos. De acordo com Baden et al. (1994), em 
Nephrops norvegicus (Linnaeus, 1758) depleção deste 
polissacarídeo no músculo durante a hipóxia ou o jejum 
sugere que o músculo pode estocar glicogênio, o qual 
estará mais acessível durante estes tipos de estresse.

AlTERAÇõES DOS PADRõES DE ATIvIDADE 
DE ENzIMAS DO METABOlISMO 

INTERMEDIáRIO

Sob condições severas de hipóxia ambiental, os crus-
táceos necessitam regular a produção de enzimas pro-
téicas chaves para a sobrevivência em ambientes hos-
tis (Hochachka & Somero 2002). Portanto, pesquisas 
sobre determinadas enzimas, como a arginina quinase, 
a glicogênio sintase e fosforilase entre outras, podem 
ajudar a uma melhor compreensão sobre como os orga-
nismos conseguem sobreviver a ambientes hipóxicos e/
ou anóxicos. 

A arginine quinase é um dos principais membros da 
família das quinase fosfagênio que catalisa a transferên-
cia reversível de um fosfato de alta energia proveniente 
da molécula do fosfagênio da arginina fosfato de ADP 
para formar ATP (Ellington 2001). Essa enzima tem 
um papel fisiológico similar ao da creatina quinase no 
tamponamento de ATP estando amplamente distribuída 
nos invertebrados (moluscos, crustáceos, celenterados e 
equinodermos) e em muitos cordados inferiores (Watts 
1975, Ellington 1989, Wallimann et al. 1992, Suzuki et 
al. 1997, 2000). A regulação da arginina quinase pode 
representar uma disposição de recuperação de oxigênio 
depois de um curto período de hipóxia no habitat na-
tural como foi observado no camarão Macrobrachium 
japonicus  (De Haan, 1835) por Abe et al. (2007), os 
quais observaram um reabastecimento nos estoques de 
fosfoarginina durante a recuperação da hipóxia. 

Com relação a glicogênio sintase e fosforilase, sabe-
-se que são enzimas que estão envolvidas no metabo-
lismo de glicogênio. A enzima glicogênio sintase está 
envolvida na síntese de glicogênio e a fosforilase na 
degradação deste metabólito (Oliveira et al. 2001). A 
regulação dessas enzimas, assim como a síntese de gli-
cogênio e a mobilização de glicose foram analisadas no 
controle de metabolismo de carboidratos durante a ano-
xia e recuperação no hepatopâncreas de N. granulata 
por Oliveira et al. (2001) onde concluíram que a anoxia 
induziu uma marcante diminuição na síntese de reser-
vas de carboidratos, acompanhado por um aumento na 
mobilização de glicogênio e na circulação dos níveis de 
glicose. O metabolismo de glicogênio nessa espécie pa-
rece ser controlado pela proporção da enzima glicogê-
nio sintase em relação a glicogênio fosforilase. 

A regulação de enzimas, principalmente as envol-
vidas no metabolismo da glicólise, assim como altas 
concentrações de glicogênio e fosfato nos tecidos têm 
importância fundamental no metabolismo de energia 
dos animais em condições hipóxicas/anóxicas. Uma 
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vez que, o armazenamento de glicogênio pode ser muito 
importante sob essas condições bem como, as enzimas 
envolvidas no seu metabolismo (glicogênio sintase e 
fosforilase). Oliveira & Da Silva (1997) comprovaram 
a capacidade de síntese de glicose no hepatopâncreas 
de N. granulata incubado em presença de L-alanina ou 
de L-lactato, associada a uma alta atividade da enzima 
fosfoenolpiruvato carboxiquinase. 

Oliveira et al. (2004) observou que o caranguejo N. 
granulata após oito horas de anoxia demonstram uma 
marcante diminuição na síntese das reserves de carboi-
dratos no hepatopâncreas, fato este acompanhado pelo 
aumento da mobilização de glicogênio, dos níveis de 
glicose e de L-lactato circulantes. Já durante o perío-
do de recuperação, ocorreu à ativação de processos de 
síntese no hepatopâncreas, com diminuição dos níveis 
glicêmicos na hemolinfa.  

PERíODO DE RECUPERAÇÃO

Além da tolerância a hipóxia/anoxia os animais pre-
cisam enfrentar períodos de reoxigenação posterior ao 
estresse hipóxico/anóxico. Diversas pesquisas procu-
ram avaliar as mudanças ocorridas durante a fase aeró-
bica de recuperação do animal. A fase de recuperação 
tem importância funcional para o organismo, pois é 
nesse período que os produtos do metabolismo anae-
róbico precisam ser reoxidados ou excretados e as re-
servas energéticas utilizadas durante a anoxia precisam 
ser restabelecidas (Ellington 1983). Segundo Hervant & 
Renault (2002) a rápida recuperação das reversas ener-
géticas pode ser uma resposta adaptativa de várias es-
pécies subterrâneas como estratégias para sobreviverem 
em ambientes onde há restrição de oxigênio.  

Dois processos básicos ocorrem durante o período de 
recuperação permitindo o retorno de um organismo ou 
tecido à condição metabólica anterior a anoxia: o res-
tabelecimento das concentrações de ATP e de fosfogê-
nios e a distribuição dos produtos finais do metabolis-
mo anaeróbico para excreção, oxidação ou reconversão 
para substratos anaeróbicos, entre estes o glicogênio. 
Além disso, outros ajustes devem ser realizados, como 
o referente ao pH intracelular, reduzido pelo acúmulo 
de produtos finais ácidos. Uma manifestação de todos 
esses processos celulares reflete-se no fenômeno do 
débito de oxigênio, ou seja, um aumento significativo 
do consumo de oxigênio durante a fase de recuperação, 
sendo esta resposta proporcional ao grau e ao tempo 
de exposição prévia à baixa concentração de O2 (Teal 
& Carey 1967, Thompson & Pritchard 1969, Bridges 
1976, Taylor et al. 1977, Bridges & Brand 1980, Hill et 
al. 1991). Bridges & Brand (1980), comparando espé-
cies de crustáceos que vivem em tocas com àquelas não 
cavadoras, verificaram que as primeiras diminuem mais 
rapidamente que as segundas os níveis de L-lactato du-
rante a fase de recuperação, esta resposta foi acompa-
nhada de um aumento do débito e da freqüência cardí-

aca, o que pode indicar que a energia necessária para o 
período de recuperação seja produzida essencialmente 
de forma aeróbica (Ellington 1983). 

Ecologicamente, é muito importante que os organis-
mos recuperem rapidamente e completamente o estres-
se hipóxico quando os níveis de oxigênio estão disponí-
veis novamente no ambiente. Esta recuperação implica 
em uma restauração de compostos de alta energia, tão 
bem como a disposição de produtos finais anaeróbicos 
que podem estar dispostos por três modos diferentes du-
rante a fase de recuperação: (1) pela completa oxidação 
(Marqueze et al. 2006), (2) pela conversão em produ-
tos armazenados utilizando a via gliconeogênese para 
converter o lactato em glicogênio (Oliveira et al. 2004), 
essa via é responsável pela síntese de novo de glicose 
a partir de precursores como lactato, glicerol, aminoá-
cidos, piruvato e propionato (Moon 1988, Marks et al. 
1996, Corssmitt et al. 2001) e (3) pela excreção (Elling-
ton 1983). 

A excreção de lactato não é comum entre os crustáce-
os (Zebe 1991). No entanto, Malard & Hervant (1999) 
observaram em cinco espécies de crustáceos submeti-
dos à hipóxia, mas verificaram uma maior abundância 
nas espécies hipógeas do que nas epígeas. Os autores 
sugerem que esta excreção, em hipóxia rigorosa, pode 
ser um simples modo de luta contra acidose metabólica. 
A acidose é produzida pelo aumento da concentração 
de CO2 na água (hipercapnia). Como o PCO2 na água 
aumenta, o PCO2 nos tecidos dos animais também au-
menta, conduzindo a uma elevação de ambos os íons hi-
drocarbonetos e íons hidrogênios na água, tanto quanto 
nos tecidos, tornando o pH ácido (Burnett 1997).

A pesquisa de Malard & Hervant (1999) também con-
tribuiu de forma significativa porque além uma revisão 
sobre o fornecimento do oxigênio e a sensitividade dos 
organismos hipógeos a baixas concentrações de oxigê-
nio (menor que 3.0 mg L-1) os pesquisadores realizaram 
uma comparação entre três espécies hipógeas, os anfí-
podos Niphargus virei Chevreux, 1896 e N. rhenorho-
danensis e o isópodo Stenasellus virei Dolfus, 1897 
com duas espécies epígeas, o anfípodo G. fossarum e 
o isópodo Asellus aquaticus (Linnaeus, 1758). Entre os 
resultados obtidos observaram uma maior tolerância a 
hipóxia nas espécies hipógeas, mas estas não sobrevive-
ram por muito tempo (46.7 a 61.7h) a hipóxia rigorosa 
(níveis de oxigênio dissolvido menor que 0,01mg.L-
-1O2). Foi também observado um armazenamento de gli-
cogênio e fosfogênios e baixa taxa metabólica podendo 
ser uma adaptação ao baixo nível de oxigênio. 

Períodos de recuperação pós-hipóxia foram analisa-
dos por Silva-Castiglioni et al. (2011) em duas espé-
cies de lagostins, P. defossus uma espécie fossorial e P. 
brasiliensis uma espécie que vive em ambientes lóticos 
com maiores níveis de oxigênio. Os animais desenvol-
veram várias estratégias metabólicas, principalmente P. 
defossus o qual restabeleceu suas reservas mais de for-
ma mais completa e rápida do que P. brasiliensis. Essa 
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resposta era esperada, pois P. defossus habita galerias 
subterrâneas com baixos níveis de oxigênio. 

Reduções do consumo de oxigênio, da produção de 
calor, da atividade locomotora e da freqüência cardía-
ca foram observadas em C. maenas quando submetido 
à anoxia experimental, contudo, os níveis de L-lactato 
tecidual aumentaram e a ocorrência de distúrbios ácido-
-básicos foi verificada. Entretanto, durante a fase de 
recuperação em condições de normóxia, os animais 
apresentaram um pronunciado aumento do consumo de 
O2, da freqüência e do débito cardíaco. Os níveis de L-
-lactato tecidual aumentaram somente na fase inicial da 
recuperação, e os autores sugerem que a glicólise (com 
acúmulo de L-lactato) teria um importante papel na pro-
dução de energia durante as primeiras horas da fase de 
recobro após anaerobiose ambiental (Hill et al. 1991). 
Similarmente, Head & Baldwin (1986) constataram em 
C. destructor, um aumento significativo da concentra-
ção de L-lactato muscular durante o período de recupe-
ração após uma atividade muscular intensa. Onnen & 
Zebe (1983) também verificaram um aumento da con-
centração de L-lactato na hemolinfa de Cancer cangron 
Linnaeus, 1758 durante a hipóxia funcional e após 30 
minutos do início da fase de recuperação.

Os organismos evoluíram de maneira a se torna-
rem capazes de utilizar o oxigênio para a produção de 
energia, desenvolvendo assim sistemas respiratórios e 
circulatórios eficientes para assegurar o fornecimento 
adequado de oxigênio aos diferentes órgãos dos orga-
nismos de diferentes hábitats (Lutz & Storey 1997b). 
Entretanto, quando os níveis de oxigênio ambiental 
estão reduzidos ou ausentes, ou quando esses sistemas 
não podem fornecer oxigênio a uma taxa suficiente para 
satisfazer a demanda metabólica, a anaerobiose é muito 
importante, assim como outras estratégias adaptativas 
como a depressão metabólica e as altas concentrações 
de fosfagênio e glicogênio, como já mencionadas, são 
fundamentais para a sobrevivência das espécies. 

As únicas pesquisas no Brasil sobre as adaptações 
metabólicas das espécies de crustáceos em hipóxia/
anoxia foram às desenvolvidas com o caranguejo semi-
terrestre N. granulata por Oliveira et al. (2001, 2004), 
Marqueze et al. (2006), Kirst (2007) e Ribarcki (2007) e 
com os lagostins, P. defossus e P. brasiliensis pesquisa-
dos por Silva-Castiglioni el at. (2010). Devido à escas-
sez de informações sobre as adaptações dos crustáce-
os aquáticos em ambiente hipóxico/anóxico no Brasil, 
pesquisas sobre essas adaptações são necessárias para o 
conhecimento e melhor entendimento da dinâmica para 
a sobrevivência das espécies em ambientes hipóxicos/
anóxicos. 
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