ASPECTOS MORFOLOGICOS DA MUSCULATURA LATERAL DOS PEIXES

Vander Bruno dos SANTOS ¥ 2

RESUMO

Em peixes, a musculatura locomotora lateral constitui a principal parte comestivel e representa
a maior propor¢do da massa do corpo, quando comparada a de outros vertebrados. O meio
ambiente aquético e a necessidade de locomocdo fazem com que os peixes necessitem de
uma musculatura com arranjo caracteristico, e isso pode ser comparado, na escala evolutiva,
entre anfioxos, lampréias, elasmobranquios e teledsteos. Muitos aspectos da ultra-estrutura
muscular sdo semelhantes em todos os vertebrados, mas os peixes teledsteos possuem algumas
peculiaridades, como o entrelacamento caracteristico dos filamentos de miosina presentes na
banda-A do sarcomero. O sistema locomotor dos peixes é altamente especializado e pode ser
dividido em partes contendo diferentes tipos de fibras: brancas, vermelhas e rosa, essenciais para
diferentes velocidades e tempos de locomogdo, sendo extremamente pléasticas e adaptaveis as
mais diversas condigdes do meio aquatico. Isso pode ser utilizado como ferramenta em alteracoes
das condicdes de cultivo, para aumentar a eficiéncia tanto do repovoamento de reservatorios,
como dos sistemas de produgao.
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MORPHOLOGIC ASPECTS OF FISH LATERAL MUSCLES

ABSTRACT

In fish, the lateral locomotor muscles constitute the main edible part and represent the biggest
part of the body mass, when compared with those of other vertebrates. The aquatic environment
and the necessity of locomotion require a characteristic arrangement of the musculature and can
be compared, in the evolutionary scale, among amphioxus, lampreys, elasmobranchiomorph and
teleost. Many aspects of the muscle ultrastructure are similar in every vertebrate, but the teleost
fish has some peculiarity, like a characteristic interlacing of the filaments of myosin in the band-
A of the sarcomere. The fish locomotor system is very specialized and can be divided in parts
with different kinds of fibers: white, red and pink, essential for different velocities and times of
locomotion, been extremely plastic and adaptive in many conditions of the aquatic environment.
This can be utilized like a toll in cases of alterations of rearing conditions, in order to increase the
efficiency of the reservoir re-stocking programs and that of production systems.
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INTRODUCAO

Em peixes, grande parte da massa do corpo é
formada por tecido muscular, sendo a propor¢ao
deste tecido bem maior que em outros vertebrados.
Isso ocorre devido, em parte, a economia de peso,
ndo necessaria em formas terrestres e aéreas, e, em
parte, a severa demanda da atividade do sistema
locomotor, pela densidade do meio. Assim, grande
massa muscular é necessdria para gerar forca sufi-
ciente para a natacao rapida (BONE, 1978).

Segundo GEMBALLA e VOGEL (2002), a loco-
mogao axial ondulatéria é o primeiro e mais comum
modo de locomocdo em vertebrados aquaticos, e o
desempenho ondulatério tem de ser mantido por
forcas musculares, as quais sdo transmitidas para
estruturas axiais, como a coluna vertebral. Um ponto
crucial é a falta de conhecimento da arquitetura de
miomeros, particularmente os detalhes da estrutura
anatomica do sistema muscular e dos tecidos conjun-
tivos e suas rela¢des. Além disso, embora se possa
entender poucos principios gerais, quando se estuda
uma simples espécie, o entendimento da diversidade
de estruturas de midémeros e dos comportamentos
natatdrios pode requerer estudos comparativos.

Adicionalmente, a carne do peixe, com importancia
culinaria e econémica, possui algumas caracteristicas de
sistema muscular, ndo comumente encontradas na carne
de outros vertebrados. Por exemplo, em muitos peixes,
fibras contrateis sdo multiplamente inervadas, e nenhu-
ma musculatura de peixe contém musculos alongados.
Tais caracteristicas ddo ao musculo de peixes um especial
interesse em termos de estudos comparativos (BONE,
1978). Além disso, segundo BRACHO e HAARD (1990),
o musculo de peixe contém menor quantidade de co-
lageno, pois possui significativamente menos ligacdes
cruzadas que a carne de aves e mamiferos.

Embora existam na literatura interessantes tra-
balhos de pesquisa sobre musculatura dos olhos,
da bexiga natatoria (fibras sonicas), das branquias
e dos barbilhoes, objetivou-se, com esta revisao,
apresentar alguns aspectos da musculatura lo-
comotora lateral dos peixes, a qual constitui a
principal parte comestivel deste animal, enfati-
zando sua organizagao, ultra-estrutura, tipos de
fibras e principais diferencas em relacdo a outros
vertebrados.

ORGANIZACAO EEVOLUCAO DA MUSCULA-
TURA DOS PEIXES

O mdsculo natatdério dos peixes teledsteos,
que corresponde a 60% da massa total do corpo,
é constituido de unidades arranjadas em série, os
miétomos. Estes sdo separados uns dos outros por
uma camada de tecido conjuntivo, os miosseptos,
pelos quais a forga de contracdo da fibra muscular
miotomal é transmitida, via tenddes, para o esque-
leto axial e nadadeira caudal, resultando em ondu-
lagdo do corpo e propulsdo para frente (Videler,
1993, apud SANGER e STOIBER, 2001). Segundo
GEMBALLA e VOGEL (2002), ainda ndo existem
técnicas que possam medir a forca entre os mios-
septos, entretanto, o conhecimento do arranjo dos
tenddes miosseptais é uma boa evidéncia da forga
ao longo desses tendoes.

Cada miétomo contém uma regido superficial
em forma de cunha, disposta logo abaixo da linha
lateral, nas quais as fibras musculares correm para-
lelamente ao eixo do corpo, e uma regido profunda,
em que as fibras musculares estdo arranjadas em
forma helicoidal, formando angulos de aproxima-
damente 40° (Figura 1) (BONE, 1978; SANGER e
STOIBER, 2001).

_ Fibras
Brancas

Fibras
Vermelhas

Figura 1. Diagrama esquematico do arranjo das fibras musculares dentro do miétomo de teledsteos: (A) vistas dorsal
e lateral, (B) segdo transversal, (C) vista lateral de trés miétomos do meio do corpo de salmdo-rei, Oncorhynchus
tschawytscha. A forma W dos segmentos musculares de teledsteos consiste de um cone central e dois bragos.

(Adaptado: SANGER e STOIBER, 2001)

B. Inst. Pesca, Sao Paulo, 33(1): 127 - 135, 2007



Aspectos morfoldgicos da musculatura lateral dos peixes 129

O sistema muscular dos ciclostomados (particu-
larmente das lampréias) é o mais simples e o mais pri-
mitivo dentre todos os vertebrados. A segmentagao
do corpo é muito evidente: cada miétomo (resultante
da diferenciacdo inicial do mesoderma) forma um
segmento muscular, ou miémero. As fibras curtas dos

midmeros fixam-se em segmentos de tecido conjun-
tivo, os miosseptos, localizados entre os sucessivos
midmeros. Os midmeros e septos estdo dispostos em
pregas suaves, um pouco mais complicadas que as
do anfioxo, como pode ser visualizado na figura 2
(POUGH et al., 2003).
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Figura 2. Diagrama simplificado do formato dos miétomos em diferentes grupos de peixe (Adaptado: POUGH et

al., 2003)

ULTRA-ESTRUTURA

Os miusculos esqueléticos nos vertebrados sao
feixes de células multinucleadas, longas e cilindricas,
chamadas fibras musculares. Cada fibra é composta
de um feixe de estruturas cilindricas e estriadas, as
miofibrilas, que possuem de 1 a 10 um de diame-

tro/largura e que contém o material contratil. As
repetidas unidades de miofibrilas, que ddo origem a
aparéncia estriada, constituem o sarcomero muscular
(Figura 3: a). As principais diferencas entre teledsteos
e outros vertebrados estdo ilustradas na figura 3: b,
¢, d, ef g h).
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Figura 3. (a) Desenho esquematico de um sarcomero muscular de vertebrado, mostrando os principais componentes:
banda-A; filamentos espessos (E); banda-M (M); filamento de actina (A); banda-Z (Z). (b) Secao transversal dos
filamentos de miosina no musculo de peixes teleésteos. Dentro de uma secao transversal dos filamentos de miosina,
os perfis triangulares possuem a mesma orientagao, e a estrutura pode ser definida como unidade celular hexagonal
“simples”. (c) Secdo transversal dos filamentos de miosina no musculo de muitos vertebrados nao-teleésteos. Neste
caso, os perfis triangulares dos filamentos estdo em duas orientacdes: 0° e 180°, e os filamentos estdo organizados
dentro de uma grande unidade celular “superentrelacada” (trés filamentos, tanto adjacentes quanto sucessivos, ndo
podem ter a mesma orientagdo). (d) e (e) ilustram as regides de sobreposicao actina-miosina, representando uma fatia
de 14,3 nm, em tele6steos e ndo-teledsteos respectivamente. Tal fatia inclui trés pares de pontes cruzadas (uma seta
indica um par), com espacamento de 120°, formando uma “coroa”. Os pequenos pontos indicam os filamentos de
actina. Trés filamentos, tanto adjacentes (f) quanto sucessivos (g), ndo podem ter a mesma orientacao. (h) Ilustracdo
da unidade celular “superentrelacada”, presente em nao-tele6steos (Adaptado: LUTHER et al., 1995)

O sarcomero é composto de dois principais tipos de
filamentos: a actina e a miosina (Figura 4). Os filamentos
bipolares de miosina estao alinhados lado a lado para
formar a banda-A. “Interdigitando” com as duas extre-
midades da banda-A estdo os finos filamentos contendo
actina, que se estendem até o final do sarc6mero, onde
se ligam ao préximo sarcdmero pela banda-Z, ou linha-
Z. A regido fora da margem da banda-A é conhecida
como banda-I (Figura 5). Os filamentos de miosina
estdo conectados a seus vizinhos no meio da banda-A
por uma estrutura de ligagao cruzada, conhecida como
banda-M (Figura 4). Além da miosina, nessa banda
estdo presentes trés outras proteinas: MM creatina-
quinase, proteina-M e miomesina. Destas proteinas, a
primeira esta relacionada com a manutencdo das linhas
transversas, e as demais, associadas com a cabeca do
fio de titina. Titina, também conhecida como conectina,
é uma proteina muscular esquelética especifica, que

B. Inst. Pesca, Sao Paulo, 33(1): 127 - 135, 2007

atravessa a distancia entre as bandas -Z e -M de um
sarcomero (LUTHER et al., 1995).

A membrana periférica da fibra (sarcolema) fica
despolarizada, e sua despolariza¢do (potencial de
acao) é propagada ao longo de toda a fibra ou pelo
menos até a proxima juncdo neuromuscular. A fungio
da despolarizagao é desencadear a liberacdo de ions
Ca? dentro da fibra. Entretanto, como a difusdo de
ions Ca* para o interior da fibra seria muito lenta, exis-
tem invaginacdes tubulares do sarcolema, conhecidas
como ttbulos-T, que conduzem o potencial de acao
para cada miofibrila. Os tabulos-T estao usualmente
situados no nivel da banda-Z ou na jungao A-I e sdo
adjacentes a chamada cisterna terminal do reticulo
sarcoplasmatico. Esta cisterna é um complexo mem-
branoso que rodeia cada miofibrila e esta envolvida
na liberagdo e captacdo de jons Ca** durante ativagdo
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Tropomiosina

Figura 4. (a) llustragdo de um estrato paralelo de interagdes de moléculas de miosina formando um filamento bipolar.
A miosina é composta de uma haste e de uma regido globular, conhecida como cabega da miosina, a qual interage
com filamentos de actina para produzir a forca muscular. (b) Ilustracao dos principais componentes do filamento
de actina (fino): dupla hélice de actina globular conectada a molécula de tropomiosina e complexos de troponina.
Tropomiosina e troponina estao envolvidas na regulacao da atividade contratil. (Adaptado: LUTHER et al., 1995)

erelaxamento. Um ttibulo-T junto com duas cisternas
terminais em cada lado é conhecido como uma triade.
Se o tubulo-T esta no nivel da banda-Z, as cisternas
terminais estdo adjacentes a banda-l, e, ao redor da
banda-A, a estrutura é conhecida como colar fenes-
trado (LUTHER et al., 1995). A figura 5 ilustra a ultra-
estrutura de uma fibra muscular, mostrando seus
principais componentes descritos anteriormente.

A liberagdo dos ions Ca*, desencadeada pelo
potencial de agdo propagado pelo sistema sarcolema/
tabulo-T, da inicio a contracdo de muitos musculos,
pela ligacao cooperativa do calcio a troponina. E o
componente-C do complexo de troponina que se liga
ao fon Ca*, e sua liberagdo promove normalmente a
inibicdo do efeito da troponina-I. As alteragdes estru-
turais envolvidas nesse processo sdo passadas para o
terceiro componente da troponina, a troponina-T. Esta
se liga fortemente a tropomiosina e provavelmente
auxilia esta longa molécula a se mover pela face do
filamento de actina. Assim, ao ser ativado todo o fino
filamento que se liga a cabeca de miosina, pode ocorrer
aliberacdo dos produtos ADP e Pi da hidrélise de ATP
(ASHLEY et al., 1991; LEHRER, 1994). Adicionalmente,

para essa regulacdo do filamento fino, alguns muscu-
los (musculatura lisa de vertebrado e alguns musculos
de invertebrados) sao regulados pela ligacdo de calcio
ou pela fosforilagdo de uma cadeia leve associada com
a miosina (Ruegg, 1986, apud LUTHER et al., 1995;
Sellers e Adelstein, 1987, apud LUTHER et al., 1995).
Os musculos podem ter um ou outro desses sistemas
de regulagdo, e alguns musculos possuem ambos os
sistemas (LUTHER et al., 1995).

FIBRAS MUSCULARES

Os misculos locomotores de todos os grupos de
peixes sao altamente especializados para garantir a
producao de ampla gama de diferentes tipos de forcas,
as quais sdo requeridas do sistema muscular durante
a locomogdo em velocidade, podendo ser mantidas
por tempo indefinido ou também em velocidade alta
de curta duracao. A solucao adotada universalmente
pelos animais para superar essas exigéncias conflitan-
tes tem sido dividir o sistema locomotor em algumas
partes contendo diferentes tipos de fibras musculares
(Figura 1), destinados a operar em diferentes seqiién-
cias ondulatérias (ROME et al., 1988).
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Figura 5. Diagrama da ultra-estrutura de uma fibra muscular mostrando seus principais componentes (Adaptado:

JUNQUEIRA e CARNEIRO, 2004)

A organizacdo encontrada em peixes elasmobran-
quios e teledsteos é a seguinte: o musculo axial consiste
principalmente de fibras brancas-répidas, cobertas por
uma fina camada de fibras musculares vermelhas-len-
tas, e de uma camada de fibras-rosa, ou intermediarias,
entre elas (Figura 6). Os fortes musculos axiais, que
flexionam a coluna vertebral e a cauda de um lado para
o outro durante a natagdo, estao divididos em por¢do
epiaxial e porcdo hipoaxial por meio de um septo lateral
(horizontal). A cor do musculo é indicativo do grau
de vascularizagdo de cada tipo de fibra. O musculo
vermelho aparece escuro devido ao alto teor de mio-
globina, elevada densidade mitocondrial e alto grau
de capilarizacdo, em contraste com os baixos valores
desses parametros no musculo branco. O musculo rosa
possui caracteristicas intermedidrias. A nomenclatura
correspondente de oxidagdo lenta (aerébica lenta), oxi-
dativa glicolitica rdpida (aerdbica rapida) e glicolitica
rapida combina informacdo de propriedades contrateis
e metabolicas. O uso de outros métodos quantitativos e
analiticos (histoquimico, imunocitoquimico, microsco-
pia eletrénica, morfometria, hibridizagdo in situ) pode
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auxiliar na caracterizacao e identificacdo dos tipos de
fibras mencionados e distingui-las em tipos adicionais
(SANGER e STOIBER, 2001).

- e
Figura 6. Secdo transversal no septo horizontal (sh)
marcado por atividade de mATPases (pré-incubagao
acida: pH 4,4). FL, fibras lentas (vermelhas); FI, fibras
intermediarias; ZT, zona de transicdo de fibras;
FR, fibras rapidas (brancas). Barra de escala=1 mm
(Adaptado: SANGER e STOIBER, 2001)
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Os tipos de fibras também diferem em suas
propriedades ultra-estruturais, como espessura da
linha-Z; banda-M; volume, densidade e tipo de mito-
condria; volume, densidade e distribuigao do reticulo
sarcoplasmatico (SR); e sistema de tabulos -T (BONE
et al., 1986; SANGER, 1992; LUTHER et al., 1995).

As fibras musculares dos peixes experimentam
diferentes esforcos dependendo de sua localizagdo
no peixe: maior esforco nas fibras posteriores que nas
anteriores do mesmo tipo e, geralmente, maior esfor-

¢o nas fibras vermelhas que nas fibras brancas. Esses
tipos de esforcos especificos de cada local parecem
influenciar os tipos e as quantidades de proteinas
sintetizadas localmente, e sabe-se que estresse hiper-
metabolico no musculo pode resultar em proliferacao
mitocondrial (MOYES et al.., 1998). Tais diferencas
em proteinas sdo encontradas nas isoformas de titina,
densidade mitocondrial e atividade enzimatica, que
inclui a quantidade de ATPase miofibrilar (Tabela 1)
(MOMMSEN, 2001).

Tabela 1. Atividades enzimaticas (umol/min) a 25 °C/ g de tecido sob condi¢do de saturacdo das fibras musculares
brancas e vermelhas em diferentes partes do corpo do peixe-voador (Hirundichthys affinis)

Miisculo branco

Miisculo vermelho

Se¢do Mediana Pedanculo Se¢do Mediana Pedunculo
Glicogénio Fosforilase 22,3 12,8 6,68 2,84
o Glicerofosfato Desidrogenase 42,3 66,1 8,26 26,2
Creatina Fosfoquinase 3637 3669 419 1713
ATPase Miofibrilar 2,00 9,2 1,3 2,8

Adaptado: MOMMSEN(2001)

Peixes sao compostos predominantemente de
miusculo branco. As fibras brancas representam mais
de 70% da massa do muisculo miotomal e sdo as fibras
de maiores didmetros, atingindo entre 50 e 100 pm
ou mais. A proporcdo da drea da segdo transversal
do musculo miotomal correspondente ao musculo
branco varia ao longo do comprimento do peixe: é
maior na parte anterior do animal, diminuindo em
diregdo a cauda (SANGER e STOIBER, 2001).

As fibras musculares lentas, ou vermelhas, estao
comumente restritas a uma faixa estreita superficial ao
longo da linha lateral, com uma insercdo na regido do
septo horizontal (Figura 7), e geralmente apresentam um
alinhamento paralelo ao eixo do corpo, apropriado para
lenta velocidade de movimento do corpo (BONE, 1978).

As fibras musculares vermelhas, de pequeno dia-
metro (25-45 pm), usualmente constituem menos de
10% e nunca mais de 30% da musculatura miotomal,
estando presentes em maior propor¢do naregido caudal
(ZHANG et al., 1996). A proporgao de musculo verme-
lho na regido posterior reflete um determinado estilo de
vida. Predadores possuem menos de 5% de misculo
vermelho naregido caudal (LUTHER et al, 1995). Segun-
do KATZ (2002), uma razao potencial para se ter maior
quantidade de musculos vermelhos é simplesmente a

necessidade de manter velocidade aerébica superior
aquela de presas potenciais ou predadores competiti-
vos, definindo, assim, uma estratégia efetiva.
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Figura 7. Diagrama de secao transversal do corpo de
alguns teledsteos e elasmobranquios mostrando a
disposicao de fibras musculares nos miétomos: fibras
vermelhas, ou lentas (em preto), fibras brancas, ou
rapidas (em branco), e fibras brancas intercaladas
com vermelhas (em cinza). A, Thunus (atum); B, Rhina
(arraia); C, Squalus (galhudo); D, Pollachius (juliana);
E, Atherina (peixe-rei); F, Euthynnus (merma); G, Alosa
(alosa); H, Oncorhynchus (truta) (Adaptado: BONE, 1978;
ALTRINGHAM e ELLERBY, 1999)
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A quantidade relativa de musculo intermediério
(rosa) difere entre espécies e estagios de desenvol-
vimento dos peixes. Na carpa comum, fibras rosa
normalmente correspondem a cerca de 10% da massa
miotomal, de forma que sdo ligeiramente mais nu-
merosas que as fibras vermelhas (GILL et al., 1989).
Nos ciprinideos (SANGER et al., 1988), a quantidade
de fibra vermelha é sempre maior que a de fibra
intermediaria. Ao contrario do registrado para o
musculo vermelho e o branco, tem-se observado em
sargo-da-América-do-Norte (Stenotomus chrysops)
que a proporcado da drea da secdo transversal do
corpo ocupada por fibras rosa é constante ao longo
do comprimento do peixe (ZHANG et al., 1996). O
didmetro médio destas fibras situa-se entre aquele
das fibras de musculo branco e aquele das fibras de
musculo vermelho.

MARTINEZ et al. (2000), realizando pesquisa
com vérias espécies de peixe da ordem Percomor-
phi, ndo encontraram musculatura rosa em algu-
mas espécies, atribuindo o fato a alta taxa de cres-
cimento (crescimento rapido), que altera o musculo
rosa para branco. Ainda, segundo MARTINEZ et al.
(2000), o musculo rosa se difunde “para o verme-
lho”, tal como mencionaram na descri¢do do mus-
culo vermelho (fibras rosa infiltradas). Entretanto,
em uma das espécies, o musculo rosa se infiltra no
musculo branco, dando a idéia que ele cresce para
o branco. Diante disso, MARTINEZ et al. (2000)
sugeriram que em algumas espécies o musculo
rosa contribui ativamente para o crescimento hi-
perplasico de musculos vermelhos e brancos ou
de ambos. O resultado de estudos morfométricos
mostra que as fibras rosa sdo maiores que as ver-
melhas em todas as espécies analisadas e que, em
geral, sao menores que as brancas, sugerindo que
a camada rosa é uma drea ativa para suprimento
de novas fibras, geralmente de musculo branco e,
raramente, de musculo vermelho.

Células do tecido muscular sdo extremamente
plasticas e adaptaveis (SANGER, 1993). Diferente-
mente daquelas de outros tecidos que respondem a
um estimulo mecanico, as fibras musculares criam
e respondem ao estresse mecanico, sendo muitas
vezes dificil discernir entre causa e efeito, quando
se estuda adaptagao muscular (GOLDISPINK,
1985). Entdo, a elevada natureza plastica do tecido
muscular esquelético, com base em sua heteroge-
neidade, é particularmente demonstrada por sua
adaptabilidade. Até mesmo nos animais adultos,
as fibras musculares esqueléticas ndo sdo estruturas
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estaticas, pois sdo capazes de alterar suas proprie-
dades contrateis e metabélicas.

CONSIDERACOES FINAIS

Quando se considera a musculatura de peixes,
verifica-se que a dos teledsteos é fundamentalmen-
te diferente, em nivel ultra-estrutural, daquela de
qualquer outro tipo de vertebrado. Por outro lado,
os musculos dos peixes sdo também extremamente
plasticos e adaptaveis, e, diferentemente do que se
verifica em aves e mamiferos, a hiperplasia muscu-
lar ocorre mesmo apds o nascimento e contribui em
grande parte para o processo de crescimento. Além
disso, efeitos estacionais na morfologia e fisiologia
dos tecidos musculares estao principalmente rela-
cionados a alteracdes da temperatura ambiental.
Existe uma grande gama de altera¢des adaptativas do
sistema muscular para a manutencgdo do padrao de
atividade necessaria, e essas alteracdes sdo espécie-
especificas. Pode ocorrer alteragdo da distribuicdo
das fibras, podendo ser recrutadas mais fibras ver-
melhas com o declinio da temperatura de até mesmo
cinco graus, conforme demonstrado por CALVO e
JOHNSTON (1992). Além disso, segundo PAGANO
et al. (2005), o estado metabdlico e o ciclo reprodu-
tivo também promovem alteragdo nas composigdes
de proteinas miofibrilares, alterando, conseqiien-
temente, as propriedades funcionais, bioquimicas
e fisico-quimicas das miofibrilas. Sendo assim, a
grande variedade de espécies brasileiras, bem como
as espécies introduzidas cultivadas em ambientes
brasileiros, demandam estudos sobre fisiologia e as-
pectos relacionados aos mecanismos de crescimento
muscular (hiperplasia e hipertrofia), para aumentar a
eficiéncia dos repovoamentos de reservatérios, como
também promover a maximizagao dos resultados dos
processos produtivos.
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