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Epígrafe

Hey, you
Don´t tell me there´s no hope at all
Together we stand, divided we fall

- Pink Floyd (High Hopes)
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RESUMO:

A comunicação química é considerada uma das principais formas de

coexistência entre espécies, podendo ser usada para diversos fins, como predação e

evitação. O sistema de alarme, definido como “Schreckreaktion” presente em peixes da

superordem Ostariophysi é um exemplo de comunicação química. Foi descoberto por

Karl von Frisch, em 1938, utilizando peixes da espécie Phoxinus phoxinus (Linnaeus,

1758), onde danos epiteliais, geralmente provocados por predadores, gera uma

liberação de substância de alarme específica na água, ocasionando comportamentos

distintos de alarme em coespecíficos do peixe danificado a fim de evitar a predação. As

respostas de alarme variam de acordo com o hábito de vida de cada espécie, e são

provocadas por alterações neurocomportamentais através de uma cascata de sinais

que vão desde as cavidades nasais até o sistema aversivo no cérebro dos teleósteos.

Esse estudo revisou os diferentes assuntos envolvidos no sistema de alarme de peixes,

como evolução, química, fisiologia e ecologia, a fim de reunir dados antigos e atuais de

forma abrangente. Diferentes questões são abordadas no trabalho, como a evolução

altruísta do sistema de alarme, até os diferentes componentes do coquetel da

substância de alarme, além de como o sistema se desenvolveu de forma independente.

Ao final deste trabalho, podemos perceber que muitas questões ainda permanecem no

escuro devido a falta de estudos ou inconsistências do mesmo, algo que se deve ter

em mente em pesquisas futuras.

Palavras chave: células claviformes, evolução, sinal de alarme, sistema

aversivo, Ostariophysi.



ABSTRACT:

Chemical communication is considered one of the main forms of coexistence

among species, serving various purposes such as predation and avoidance. The alarm

system, defined as "Schreckreaktion" present in fish of the superorder Ostariophysi, is

an example of chemical communication. It was discovered by Karl von Frisch in 1938,

using fish of the species Phoxinus phoxinus (Linnaeus, 1758), where epithelial damage,

usually caused by predators, leads to the release of a specific alarm substance into the

water, resulting in distinct alarm behaviors in conspecifics of the damaged fish to avoid

predation. Alarm responses vary according to the life habits of each species and are

triggered by neurobehavioral changes through a cascade of signals that extend from the

nasal cavities to the aversive system in the brains of teleosts. This study reviewed the

different topics involved in the alarm system of fish, such as evolution, chemistry,

physiology, and ecology, in order to compile both old and current data comprehensively.

Various issues are addressed in the work, such as the altruistic evolution of the alarm

system, the different components of the alarm substance cocktail, and how the system

developed independently. At the end of this work, we can see that many questions

remain unanswered due to a lack of studies or inconsistencies in existing research,

something to keep in mind for future investigations.

Keywords: clavate cells, evolution, alarm signal, aversive system,

Ostariophysi.
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1. Introdução:

A comunicação é parte fundamental da vida em sociedade em

diferentes instâncias do reino animal. A comunicação pode ser utilizada para

diversos fins, como a reprodução, a defesa territorial, a busca por alimento e a

evitação de predadores. Essas trocas de informações entre os animais podem

se dar de várias formas (SMITH, 1992) ocorrendo através de vias sonoras,

visuais, olfativas, gustativas, químicas, eletromagnéticas, através da linha

lateral, feromônios, alomônios, cairomônios, ondas de temperatura, etc

(VOLPATO et al., 2006; DUBOC, 2007). Cada via está relacionada com o

hábito de vida e a filogenia de cada animal, e pode ser alterada ao longo do

desenvolvimento de um indivíduo (VOLPATO et al., 2006).

A comunicação química é uma das formas de comunicação mais

comuns, tornando-se um fator-chave da coexistência de espécies. Ocorre por

meio da liberação de substâncias químicas, como feromônios, que são

detectadas pelos receptores olfativos dos animais. Esses sinais geralmente

consistem em misturas de moléculas com propriedades distintas, combinando

compostos voláteis mais leves e compostos não-voláteis mais estáveis e

pesados (MANGIACOTTI et al., 2023b).

Nos invertebrados, esse tipo de comunicação desempenha um papel

direto no acasalamento, busca por alimentos, agregação, evitação e

localização e captura de presas (SALMON et al., 2019). Alguns invertebrados

apresentam reações de alarme através de feromônios quando são expostos a

um predador ou se sentem ameaçados. Entre eles podemos citar algumas

espécies da classe Collembola, onde os feromônios são emitidos após a

ruptura da cutícula por um predador (SALMON et al., 2019). Podemos observar

algo semelhante em abelhas da espécie Trigona silvestriana (Vachal, 1908),

onde um feromônio de alarme encontrado em glândulas mandibulares na

https://sci-hub.se/10.1007/BF00042916
https://sci-hub.se/10.1590/S0101-81752007000400038
https://academic.oup.com/iob/article/5/1/obad016/7157110?login=false
https://sci-hub.se/10.1007/s00374-019-01365-8
https://sci-hub.se/10.1007/s00374-019-01365-8
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cabeça de operárias mortas leva a um comportamento de ataque contra

possíveis predadores perto de seu ninho (JOHNSON et al., 1985). Diferentes

outros comportamentos como de evitação ou ataque são desencadeados,

variando entre os grupos taxonômicos, podendo ser agregativo ou dispersor

(NEGRI, 2004).

Em vertebrados, os principais estudos a respeito da comunicação

giram em torno de estímulos visuais e acústicos, enquanto estudos a respeito

da transmissão de sinais químicos têm sido negligenciados, os quais são mais

aprofundados em invertebrados, gerando informações importantes a respeito

de comportamento sociais e sexuais (GARCÍA-ROA et al., 2018). Quando se

trata de comunicação química em vertebrados podemos observar diversos

exemplos, incluindo o comportamento de evitação, que muitas vezes são

complementados por outros estímulos.

Espécies de presas usam os sinais químicos para detectar predadores

coevoluídos, a fim de responder de forma eficaz e evitar predação. Os sinais

químicos deixados pelos predadores persistem por algum tempo na natureza,

indicando sua presença (ÜNLÜ et al., 2020). Em situações de convivência em

bando, os sinais químicos que alertam as presas podem ser emitidos pelas

mesmas, uma forma de alertar os demais da presença de um predador.

Em ambientes terrestres, a volatilidade desempenha um importante

papel, onde compostos mais leves se dissipam mais rapidamente, além de

terem um alcance maior (MANGIACOTTI et al., 2023a). O meio aquático é um

ambiente propício para a comunicação química, pois fatores químicos podem

se dissolver facilmente na água (HARA, 1994), além disso, as informações

visuais e auditivas tendem a atenuar rapidamente através da água, fazendo

com que sinais químicos sejam cruciais (MACKENZIE et al., 2016). As reações

de alarme a substâncias químicas diluídas na água podem estar presentes

desde anêmonas (Anthozoa) até sapos (Amphibia) (SMITH, 1992).

Nos peixes, a comunicação química pode ocorrer de formas e com

objetivos variados, como feromônios reprodutivos e sexuais, e substância de

alarme. No caso das reações de alarme dos peixes, podemos observar de

https://link.springer.com/article/10.1007/BF00989552
https://sci-hub.se/10.1016/j.pedobi.2004.07.004
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1002/ece3.3825
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1002/ece3.6932
https://www.nature.com/articles/s41598-023-41012-9
https://sci-hub.se/10.1111/j.1748-1716.1994.tb09800.x
https://sci-hub.se/10.1111/jhn.12386
https://sci-hub.se/10.1007/BF00042916
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forma mais comum a do tipo “Schreckreaktion” 1 onde uma substância química

envolvida é sintetizada e armazenada em células epidérmicas específicas e

emitida pelas próprias presas de forma não voluntária, sempre ocorrendo

durante um ataque de predador. Nos peixes, esse tipo de reação de alarme,

assim como a presença das células específicas e da substância ocorre de

forma exclusiva na superordem Ostariophysi, com alguns tipos de reações

semelhantes em perciformes e poeciliídeos, porém com morfologia e

comportamentos diferentes.

Este estudo revisou diversos assuntos em volta da reação do tipo

“Schreakreaktion”. É esperado que se possa reunir dados oportunos que

possam vir a ser úteis em estudos de ecologia, análise ambiental, evolução e

sistemática, definindo melhor os comportamentos presa-predador de diferentes

grupos.

2. Objetivo Geral:

O objetivo principal estabilizado é revisar de forma ampla os assuntos

envolvidos na reação de alarme dos peixes Ostariophysi, de forma a utilizar

referências clássicas e atuais, mesclando uma gama de conhecimentos

adquiridos ao longo dos anos.

3. Objetivos Específicos:
● Encontrar as referências clássicas escritas entre os anos 30’ e 80’

através do Periódicos Capes;

● Separar os artigos através do título e resumo;

● Definir os tópicos através dos artigos encontrados;

● Pesquisar cada tópico para obter artigos antigos e atuais que

forneçam as devidas informações;

● Separar os artigos através do título e resumo;

● Transcrever as informaçõe mais relevantes de cada tópico;

1 Denominação do alemão “schreck” (susto) e “reaktion” (reação).
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● Compilar as informações e comparar o foco dos estudos através

dos anos.

4. Metodologia:

Os artigos usados para a revisão foram buscados através do

Periódicos Capes, inicialmente usando a palavra “Schreckreaktion” para buscar

os artigos clássicos, dos anos 30’ aos anos 80’. Usando esses artigos como

base, foram separados os assuntos diversos que eram citados, como a

evolução, histologia, química e distribuição.

Após a separação de assuntos, eles foram pesquisados de forma

independente, usando palavras chaves como “substância de alarme em

teleósteos”, “células club”, “células claviformes”, “evolução da

Schreakreaktion” e “sistema aversivo em peixes”. Foram separados artigos de

pesquisas experimentais e de revisão, tentando filtrar artigos escritos entre

2010 e 2024.

Usando esses últimos resultados de pesquisa, referências foram

separadas de acordo com partes citadas nos artigos e os títulos foram

pesquisados na plataforma do Periódicos Capes, Google Acadêmico e

Sci-Hub. Os últimos artigos pesquisados foram escritos em diferentes períodos,

sendo o mais antigo escrito em 1941 e o último em 2024.

Todas as espécies citadas neste trabalho tiveram os nomes revisados

e um quadro foi feito para comparar os nomes atuais e como eles eram quando

foram citados nos trabalhos originais (apêndice 1).

5. Resultados:

5.1: A Reação de Alarme em Peixes:
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Karl von Frisch (FRISCH, 1938), conhecido pela descrição da dança

das abelhas, foi o primeiro a demonstrar a reação de alarme do tipo

“Schreckreaktion” (denominada em alemão) ou “RA” em peixes da espécie

Phoxinus phoxinus (Linnaeus, 1758) (Cyprinidae). Essa reação ocorre quando,

após o ataque de um predador, a lesão cutânea provoca o rompimento da

membrana citoplasmática, liberando na água a Substância de Alarme dos

coespecíficos (“Schreckstoff” ou “SA”). Essa substância é produzida e

armazenada em Células de Substância de Alarme em forma de clava

presentes na epiderme de peixes da superordem Ostariophysi

(“Schreckstoffzellen” ou “CSA”), provocando uma reação de alarme

coespecífica ou interespecífica em espécies aparentadas (PFEIFFER, 1977;

SMITH, 1992).

Alguns estudos demonstraram que a reação de alarme não se limita

apenas a peixes de cardume, porém se limita a alguns grupos taxonômicos

(SCHUTZ, 1956; PFEIFFER, 1977). Apesar disso, por ser necessário pelo

menos dois peixes da mesma espécie ou filogeneticamente próximos para que

ocorra reação de alarme com a liberação da substância, essa situação é mais

observada em cardumes.

A SA é reconhecida através de receptores neurais presentes no tecido

epitelial dos canais olfativos de coespecíficos do peixe ferido (RODRIGUES et

al., 2023), desencadeando um comportamento de susto provocado por sinais

cerebrais de aversão, o qual é iniciado quimicamente, onde outros peixes do

cardume são alertados visualmente (FRISCH, 1941; VERHEIJEN, 1956). Uma

sequência de vários eventos pode ser desencadeada após o encontro da presa

com o predador (figura 1), que podem ocasionar na sobrevivência ou morte da

presa. De qualquer modo, o alerta provocado por esse sistema auxilia na

sobrevivência do cardume, evitando um possível encontro com o predador.

De uma forma geral, o sistema de alarme pode ser definido como um

“estímulo parcial de predador” (DIELENBERG & McGREGOR, 2006), já que de

fato não indica com precisão a presença de um predador, provocando uma

reação que pode diminuir uma possível captura.

https://sci-hub.se/10.1007/BF01590598
https://sci-hub.se/10.2307/1443164
https://sci-hub.se/10.1007/BF00042916
https://link.springer.com/article/10.1007/BF00338623
https://sci-hub.se/10.2307/1443164
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378432023000660?casa_token=APR_88nlxa8AAAAA:XyrUHhH2S0UE0M39xrLk4kuX2r0TDP3XmNFDgSiR7nC1NzTXWE91StIL-OApkm9uNrV2Ssb0jw
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378432023000660?casa_token=APR_88nlxa8AAAAA:XyrUHhH2S0UE0M39xrLk4kuX2r0TDP3XmNFDgSiR7nC1NzTXWE91StIL-OApkm9uNrV2Ssb0jw
https://link.springer.com/article/10.1007/BF00304445
https://link.springer.com/article/10.1007/BF02170796
https://sci-hub.se/10.1016/S0149-7634(01)00044-6
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Figura 1: Fluxograma adaptado de SMITH (1992) representando uma situação pós
encontro entre a presa e o predador. No primeiro caso o predador detecta a presa primeiro, o
que pode ocasionar em uma situação em que ele ignora a presa, garantindo a sobrevivência da
presa e do cardume, ou, ele parte para um ataque predatório, causando lesão na presa. Na
segunda situação, a presa detecta o predador primeiro, o que pode ocasionar em uma evasão
bem sucedida e sobrevivência da presa ou uma evasão mal sucedida e lesão da mesma. A
lesão provoca a emissão de um sinal químico da presa para o cardume coespecífico,
garantindo a sobrevivência do cardume. A presa no entanto pode se recuperar e sobreviver
junto com o cardume ou não se recuperar e ser predada.

5.2: Distribuição:

O sistema de alarme do tipo “Schreckreaktion” é mediado por três

fatores, as células claviformes (CSA), a reação e a substância (SA), e são

características exclusivas dos teleósteos da superordem Ostariophysi (FINK &

FINK, 1981; SMITH 1992).

Comportamentos similares já foram observados em algumas espécies

de Perciformes, como por exemplo Etheostoma exile (Girard, 1859) (SMITH,

https://sci-hub.se/10.1007/BF00042916
https://sci-hub.se/10.1111/j.1096-3642.1981.tb01575.x
https://sci-hub.se/10.1111/j.1096-3642.1981.tb01575.x
https://sci-hub.se/10.1007/BF00042916
https://sci-hub.se/10.1007/BF00042916
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1992) e Oreochromis niloticus (Linnaeus 1758) (SANCHES et al., 2015; SILVA

et al., 2015), sugerindo uma evolução independente, em diferentes grupos, de

resposta semelhante, mas com diferenças morfológicas, químicas e

comportamentais (apêndice 2).

Alguns poeciliídeos também demonstram uma reação semelhante à

RA quando expostos a pedaços de pele de coespecíficos, mesmo que as CSA

não tenham sido identificadas no grupo (PFEIFFER, 1977). Uma possível

explicação para essa reação seria a presença de sangue ou outro extrato

presente na pele dos indivíduos, já que algumas vezes a pele retirada vêm

acompanhada de diferentes substâncias que estão ali presentes,

demonstrando que outras substâncias podem desencadear reações em outros

grupos (MAXIMINO et al., 2018).

Reações de medo similares também foram relatadas em alguns

exemplares da superordem Acanthopterygii em alguns estudos, mesmo que

esses não possuam CSA, mas existem outros resultados contraditórios

(PFEIFFER, 1977). Portanto, podemos observar respostas de alarme sem CSA

em teleósteos não pertencentes à superordem Ostariophysi. Células

semelhantes às CSA já foram relatadas em peixes da superordem

Osmeromorpha, como é o caso do Galaxias attenuatus (Jenyns, 1842)

(SMITH, 1977).

Os Ostariophysis compreendem 28% das espécies válidas de peixes

do mundo e 68% de todos os peixes de água doce, somando ao todo cerca de

36000 espécies (FRICKE & FONG, 2024). Por sua imensa maioria de espécies

ser predominantemente continental, estudos a respeito da RA são menos

frequentes em peixes marinhos, carecendo de informações. Células

claviformes já foram observadas em Siluriformes marinhos, como Ariopsis felis

(Linnaeus 1766) (SMITH, 2000) e Arius bilineatus (Valenciennes, 1840)

(AL-BANAW et al., 2009).

Alguns experimentos com reações de alarme já foram realizados em

peixes marinhos, algumas sem um resultado esperado. Entre eles podemos

citar os realizados entre 1957 e 1959 com 66 espécies de peixes marinhos,

https://sci-hub.se/10.1007/BF00042916
https://sci-hub.se/10.1016/j.physbeh.2015.05.010
https://sci-hub.se/10.1016/j.physbeh.2014.12.020
https://sci-hub.se/10.1016/j.physbeh.2014.12.020
https://sci-hub.se/10.2307/1443164
https://sci-hub.se/10.1111/jfb.13844
https://sci-hub.se/10.2307/1443164
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-1-4684-2364-8_17
https://researcharchive.calacademy.org/research/ichthyology/catalog/SpeciesByFamily.asp#Galaxiidae
https://link.springer.com/article/10.1023/A:1005586812771
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/epdf/10.1111/j.1439-0264.2009.00977.x
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onde não houve registro de reação, sendo que nenhum deles pertencia à

superordem Ostariophysi (PFEIFFER, 1960). Porém, em um outro

experimento, o ciprinídeo marinho japonês Pseudaspius hakonensis (Günther,

1877) esboçou a reação de alarme (PFEIFFER, 1960). Em outro experimento,

o bagre Ariopsis felis (Linnaeus 1766) mostrou um aumento do ritmo de

natação quando exposto a extrato de pele de coespecífico (SMITH, 2000),

mostrando uma possibilidade tanto em água salgada quanto em água doce.

5.3: Efeitos comportamentais:

A presença de SA aumenta diversos comportamentos antipredatórios

durante a liberação da substância, e na natureza essas respostas das presas

aos predadores está relacionada com seus hábitos de vida (PFEIFFER, 1977)

e algumas reações distintas podem ser observadas em peixes expostos a SA,

que pode ser de forma imediata ou duradouras. VALENTINCIC & CAPRIO

(1994) classificaram as respostas de RA dos Ostariophysi em dois

componentes, sendo: A) resposta de pânico, onde ocorre uma natação rápida

e errática; e B) resposta de alerta, onde ocorre imobilidade por um período

longo (SCHUTZ, 1956; PFEIFFER, 1963a; DUBOC, 2007).

Algumas espécies podem exibir comportamentos imediatos após a

exposição a SA (tabela 1), como o de agregação na superfície, ocasionando

também em saltos para fora da água, como Esomus lineatus (Ahl, 1923)

(SCHUTZ, 1956), de forma semelhante ao peixe amazônico Carnegiella

strigata (Günther, 1864) (PFEIFFER, 1977) (figura 2), assim como agregação

e permanência no fundo, (PFEIFFER, 1963b; PFEIFFER, 1963c) como

podemos observar no caso de Mimagoniates lateralis (Nichols, 1913) e

Mimagoniates microlepis (Steindachner, 1876) (DUBOC, 2007) (figura 3).

Porém outras reações também podem ser observadas como luta defensiva e

evitação do local-origem da SA, formação de cardume ou busca por refúgio

(MAXIMINO et al., 2018).

https://sci-hub.se/10.1007/BF00298105
https://sci-hub.se/10.1007/BF00298105
https://link.springer.com/article/10.1023/A:1005586812771
https://sci-hub.se/10.2307/1443164
https://sci-hub.se/10.1016/0031-9384(94)90070-1
https://sci-hub.se/10.1016/0031-9384(94)90070-1
https://link.springer.com/article/10.1007/BF00338623
https://sci-hub.se/10.1139/z63-009
https://sci-hub.se/10.1590/S0101-81752007000400038
https://link.springer.com/article/10.1007/BF00338623
https://sci-hub.se/10.2307/1443164
https://link.springer.com/article/10.1007/BF00303118
https://sci-hub.se/10.1007/BF02171582
https://sci-hub.se/10.1590/S0101-81752007000400038
https://sci-hub.se/10.1111/jfb.13844
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Figura 2: Esquema ilustrativo representando uma situação de alarme envolvendo
presa e predador. Após a lesão cutânea, um sinal é emitido pela presa, provocando uma
reação de alarme de agregação do cardume no topo, ocasionando em saltos para fora da
água. Fonte: próprio autor.
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Figura 3: Esquema ilustrativo representando uma situação de alarme envolvendo
presa e predador. Após a lesão cutânea, um sinal é emitido pela presa, provocando uma
reação de alarme de agregação do cardume no fundo. Fonte: próprio autor.

Os indivíduos da espécie Phoxinus phoxinus observados por von

Frisch apresentavam uma reação de pânico e nado rápido em direção a algum

esconderijo, evitando o local da fonte da substância, assim como o bagre

marinho Ariopsis felis (Linnaeus 1766) (SMITH, 2000) e o “fathead minnow”

Pimephales promelas (Rafinesque, 1820) (LAWRENCE & SMITH, 1989) (figura

4), enquanto outros ciprinídeos, como o Tinca tinca (Linnaeus, 1758) (figura 5)

e Carassius carassius (Linnaeus, 1758) mostram um comportamento incomum

de natação com a cabeça contra o fundo, deixando o corpo em um ângulo de

aproximadamente 60° (PFEIFFER, 1963c; DOVING & LASTEIN, 2009).

Em Danio rerio (Hamilton, 1822) o comportamento de nado errático é

similar, ocorrendo um aumento dos movimentos e de saltos, além de

permanência no fundo e ocasionalmente comportamento de congelamento

(PARRA et al., 2009). Apesar do Danio rerio demonstrar congelamento quando

exposto a SA, esse comportamento é diminuído quando se tem uma visão

https://link.springer.com/article/10.1023/A:1005586812771
https://link-springer-com.ez43.periodicos.capes.gov.br/article/10.1007/BF02027783
https://link-springer-com.ez43.periodicos.capes.gov.br/article/10.1007/BF02171582
https://sci-hub.se/10.1111/j.1749-6632.2009.04111.x
https://sci-hub.se/10.1016/j.bbr.2009.06.037
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maior e acesso olfativo a coespecíficos (FAUSTINO et al., 2017). O ato de

congelamento pode estar relacionado algumas vezes com a aparência do

peixe e sua coloração, como é o caso do “longnose sucker” Catostomus

catostomus (Forster, 1773) (figura 6), do “stone loach” Barbatula barbatula

(Linnaeus, 1758) e do gobídeo Gobio gobio (Linnaeus, 1758), que possuem

uma coloração marrom e cinza semelhante a do fundo do local em que vivem

(PFEIFFER, 1963c; SMITH, 1977).

Uma reação um tanto quanto inusitada é a liberação de bolhas, algo

que se pode observar em Pimephales promelas (figura 7), Catostomus

commersonii (Lacépède, 1803) e Phoxinus phoxinus (VERHEIJEN, 1963).

Figura 4: Esquema ilustrativo representando uma situação de alarme envolvendo
presa e predador. Após a lesão cutânea, um sinal é emitido pela presa, provocando uma
reação de alarme de nado errático pelo cardume. Fonte: próprio autor.

https://www-nature-com.ez43.periodicos.capes.gov.br/articles/srep44329
https://sci-hub.se/10.1007/BF02171582
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-1-4684-2364-8_17
https://link-springer-com.ez43.periodicos.capes.gov.br/article/10.1007/BF01185133
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Figura 5: Esquema ilustrativo representando uma situação de alarme envolvendo
presa e predador. Após a lesão cutânea, um sinal é emitido pela presa, provocando uma
reação de alarme de nado contra o fundo pelo cardume. Fonte: próprio autor.
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Figura 6: Esquema ilustrativo representando uma situação de alarme envolvendo
presa e predador. Após a lesão cutânea, um sinal é emitido pela presa, provocando uma
reação de alarme de congelamento do cardume. Fonte: próprio autor.

Figura 7: Esquema ilustrativo representando uma situação de alarme envolvendo
presa e predador. Após a lesão cutânea, um sinal é emitido pela presa, provocando uma
reação de liberação de bolhas pelo cardume. Fonte: próprio autor.

As reações ocorrem de forma variada, onde cada espécie pode

mostrar um comportamento diferente. Esses comportamentos específicos

também podem estar relacionados com o habitat de cada indivíduo. Esse é o

caso dos paulistinhas Danio rerio, que habitam riachos de corrente lenta e ricos

em sedimentos, onde seu comportamento de nado errático no fundo pode

levantar uma poeira na água devido ao movimento dos detritos,

comportamento este observado mesmo em aquários (PARRA et al., 2009).

Algumas respostas podem ser consideradas duradouras, como o

aumento da vigilância e prontidão para fuga, além da memória dos peixes

também ser afetada com a experiência provocada pela presença de SA

https://sci-hub.se/10.1016/j.bbr.2009.06.037
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associada com um predador, provocando uma sensibilização a estímulos,

como mudanças no ambiente e presença de predadores e aumentando

respostas antipredatórias (PFEIFFER, 1977; CHIVERS & SMITH, 1994; HALL

& SUBOSKI, 1995; MAXIMINO et al. ,2018), funcionando como um sistema de

aprendizagem para os peixes.

Durante a evolução, alguns Ostariophysi podem ter perdido alguns dos

componentes do sistema de alarme, como: A) peixes que possuem substância,

porém não possuem reação; ou B) peixes que não possuem nem a substância

e nem a reação (PFEIFFER, 1977). Um exemplo é o caso das piranhas, nas

quais a RA é inexistente por não possuírem predadores, sendo a substância de

alarme liberada de forma acidental durante o frenesi alimentar das mesmas

(SMITH, 1977).

Algumas características repetidas podem ser observadas em peixes

que possuem sistema de alarme incompleto, onde geralmente são predadores,

cavernícolas, noturnos, elétricos ou solitários, tendo estilos de vida

relativamente especializados (PFEIFFER, 1977; SMITH, 2000). Peixes cegos

podem não possuir RA, uma vez que a reação é um estímulo iniciado de forma

química, mas que se espalha de forma visual (SMITH, 1977). Importante

ressaltar que a RA ocorre de forma diferente entre espécies distintas, porém

aparentadas. Sendo assim, a intensidade de reação é inversamente

proporcional à distância filogenética entre as espécies, onde a RA pode sugerir

uma melhor compreensão de parentescos de grupos (DUBOC, 1991).

https://sci-hub.se/10.2307/1443164
https://link.springer.com/article/10.1007/BF02059877
https://www.sciencedirect.com/science/article/abs/pii/S1074742785710271?via%3Dihub
https://www.sciencedirect.com/science/article/abs/pii/S1074742785710271?via%3Dihub
https://sci-hub.se/10.1111/jfb.13844
https://sci-hub.se/10.2307/1443164
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-1-4684-2364-8_17
https://sci-hub.se/10.2307/1443164
https://link.springer.com/article/10.1023/A:1005586812771
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-1-4684-2364-8_17
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Quadro: 1: Alterações comportamentais de reações de alarme em diferentes espécies
citadas neste trabalho e as respectivas literaturas. Fonte: próprio autor.
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De uma forma geral, os comportamentos observados em diferentes

espécies podem ser inconsistentes, uma vez que os estudos não seguem um

mesmo padrão e podem ocorrer variações, como a concentração da SA, se foi

extraída diretamente do peixe ou se foi usada uma substância sintética, ou se

os peixes são testados sozinhos ou acompanhados de cardume.

5.4: A Química da SA:

Pouco se sabe sobre a composição da Substância de Alarme. HÜTEL

(1941) foi o primeiro a identificar as propriedades químicas da SA produzida

pelas Células de Substância de Alarme, determinando que a substância possui

componentes principais semelhantes a pterina ou purina. Após concentrar a SA

a partir de 26,6 kg de pele fresca de ciprinídeos, HÜTEL & SPRENGLING

(1943) definiram a fórmula química da substância de alarme como C₇H₈O₃N₄,

porém a substância se mostrou ineficiente, não provocando reações nos

ciprinídeos europeus.

Posteriormente, WIN (2000) estudou a natureza química da substância

em Devario malabaricus (Jerdon, 1849) onde foram obtidos e identificados 3

mg da substância isolada como 7-hidroxibiopterina (C₉H₁₁O₄N₅) (figura 8), que

se mostrou eficiente em uma concentração de 5 ml de uma solução de 0,4 μM

em um aquário de 20 L. Foi proposto que qualquer composto com um grupo

funcional de óxido de nitrogênio pode provocar uma sinalização potencial,

sendo um componente significativo da SA (BROWN et al., 2000), podendo,

então, a substância de alarme ser um coquetel de compostos aromáticos, que

têm em comum um óxido de nitrogênio como grupo funcional.

Alguns experimentos realizados apontam uma substância em comum

em diferentes peixes da superordem Ostariophysi, sendo a

hipoxantina-3(N)-óxido (H₃NO) com esqueleto de purina e um grupo funcional

de óxido de nitrogênio na terceira posição, a qual pode estimular uma reação

https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-3-642-51845-4_34
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-3-642-51845-4_34
https://sci-hub.se/10.1002/jlac.19435540107
https://sci-hub.se/10.1002/jlac.19435540107
https://oops.uni-oldenburg.de/413/
https://sci-hub.se/10.1023/A:1005445629144
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não completa em Danio rerio (PARRA et al., 2009). Junto a H₃NO, a

piridina-N-óxido (PNO) (figura 8) também provocou uma reação significativa em

Pimephales promelas e Chrosomus neogaeus (Cope, 1867) fortalecendo a

ideia de que essas possam ser os principais componentes ou alguns dos do

coquetel que forma a SA (BROWN et al., 2000; DOVING & LASTEIN, 2009).

Figura 8: Esquema representando algumas possíveis substâncias presentes na SA,
sendo 7-hidroxibiopterina (A), hipoxantina-3(N)-óxido (B) e piridina-N-óxido (C). Fonte: próprio
autor.

Outros compostos também podem ser levados em consideração

quando se trata de detectar o coquetel da SA, como a hipoxantina-3(N)-óxido

(H3NO) junto com o glicosaminoglicano (GAG) condroitina de tubarão (shark

CS) e ácido glicólico (GCA), uma vez que as condroitinas ativam o bulbo

olfativo assim como os extratos de pele dos peixes, desencadeando um sinal

químico em um circuito específico do cérebro (MATHURU et al., 2012) (figura

9), o que será tratado mais adiante neste trabalho. LI, et al. (2024) apontaram

outras duas possíveis composições para a substância de alarme a partir de

extratos de pele de Danio rerio, sendo essas 5α-daniol sulfato (5DS) e

5α-ciprinol (5CS), que provocaram um comportamento de alarme completo nos

paulistinhas.

https://sci-hub.se/10.1016/j.bbr.2009.06.037
https://sci-hub.se/10.1023/A:1005445629144
https://sci-hub.se/10.1111/j.1749-6632.2009.04111.x
https://www.cell.com/current-biology/pdf/S0960-9822(12)00091-7.pdf
https://www.cell.com/iscience/fulltext/S2589-0042(24)00882-4?_returnURL=https%3A%2F%2Flinkinghub.elsevier.com%2Fretrieve%2Fpii%2FS2589004224008824%3Fshowall%3Dtrue
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Figura 9: Resposta do bulbo olfatório de Danio rerio a diferentes substâncias. Fonte:
MATHURU et al. (2012). Escala de tamanho: 48 µm. No trabalho de MATHURU et al. (2012),
foram testadas como algumas substâncias afetam a atividade do bulbo olfatório e do pálio em
Danio rerio. Na imagem podemos observar quatro compostos que geraram respostas do bulbo
olfatório após estimulação, sendo esse: (A) extrato de pele parcialmente purificado de Danio rerio,
(B) sulfato de condroitina purificado obtido de cartilagem de tubarão, (C) hipoxantina-3(N)-óxido
(H₃NO) e (D) o ácido glicólico.

5.5: As Células Claviformes:

Entre os Ostariophysi a RA ocorre a partir das CSA, também

chamadas de claviformes, localizadas na epiderme, que armazenam e

sintetizam a SA (PFEIFFER, 1977; LAWRENCE & SMITH, 1989). Identificadas

por PFEIFFER (1960), as CSA, por estarem localizadas na região média da

epiderme (figura 10) (AL-BANAW et al., 2009), a camada de tecido que possui

contato direto com a superfície, é uma das primeiras células a serem

danificadas em um ataque de predador. Além das CSA, podemos encontrar

também outros três tipos de células em peixes da superordem Ostariophysi,

sendo elas as epidermais, as mucosas e as granulares (figura 10)

(DAMASCENO et al., 2012). A substância presente nas CSA não pode ser

liberada de forma voluntária, sendo necessário o rompimento da célula

(CHIVERS et al., 2007).

https://www.cell.com/current-biology/pdf/S0960-9822(12)00091-7.pdf
https://www.cell.com/current-biology/pdf/S0960-9822(12)00091-7.pdf
https://www.cell.com/current-biology/pdf/S0960-9822(12)00091-7.pdf
https://www.cell.com/current-biology/pdf/S0960-9822(12)00091-7.pdf
https://link-springer-com.ez43.periodicos.capes.gov.br/article/10.1007/BF02027783
https://link-springer-com.ez43.periodicos.capes.gov.br/article/10.1007/BF02027783
https://sci-hub.se/10.2307/1443164
https://sci-hub.se/10.1007/BF02027783
https://sci-hub.se/10.1007/BF00298105
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/epdf/10.1111/j.1439-0264.2009.00977.x
https://journals.plos.org/plosone/article?id=10.1371/journal.pone.0050255
https://sci-hub.se/10.1098/rspb.2007.0709
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Figura 10: Micrografia de luz (A e B) e varredura (C) do tegumento de Pimelodella

lasteristriga. Fonte: DAMASCENO et al., 2012. A: Tecido epitelial (ET), tecido conjuntivo (CT) e

tecido muscular esquelético (MT). B: Tecido epitelial composto por células epidérmicas (EC) e

células claviformes (CC). C: Tecido epitelial com células epidérmicas (EC) e células claviformes

(CC), tecido conjuntivo (CT) e tecido muscular esquelético (MT). Escala de tamanho:: 25 µm

(A); 15 µm (B) e 20 µm (C).

As CSA possuem um tamanho semelhante às das células mucosas

(figura 10), um outro tipo de célula secretora, porém estas se diferem pelo fato

das células de muco possuírem poros e núcleos achatados, enquanto as CSA

possuem núcleos centrais com formatos irregulares e ausência de abertura nas

células, impossibilitando a liberação voluntária de seu conteúdo (SMITH, 1977;

DAMASCENO et al., 2012) (figura 11). As CSA estão presentes na epiderme

de várias partes do corpo do peixe, e contêm o citoplasma preenchido pela

substância que será secretada (SMITH, 1977; DAMASCENO et al., 2012).

Entretanto, além da ação antipredatória, funções distintas parecem ser

associadas a elas, como função feromonal, uma vez que serotonina já foi

encontrada nas CSA (ZACCONE et al., 1990), além de condroitina e queratina,

sugerindo uma função cicatrizante em tecidos danificados (IGER & ABRAHAM,

1990; AL-BANAW et al., 2009). Podemos atribuir ainda uma possível função

imunológica às células claviformes, onde alguns autores associam como a

função original das CSA (SMITH, 1992; CHIVERS et al., 2007). Essa teoria

será abordada mais adiante nesse trabalho.

https://journals.plos.org/plosone/article?id=10.1371/journal.pone.0050255
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-1-4684-2364-8_17
https://journals.plos.org/plosone/article?id=10.1371/journal.pone.0050255
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-1-4684-2364-8_17
https://journals.plos.org/plosone/article?id=10.1371/journal.pone.0050255
https://link.springer.com/article/10.1007/BF00315850
https://sci-hub.se/10.1111/j.1095-8649.1990.tb05622.x
https://sci-hub.se/10.1111/j.1095-8649.1990.tb05622.x
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/epdf/10.1111/j.1439-0264.2009.00977.x
https://sci-hub.se/10.1007/BF00042916
https://sci-hub.se/10.1098/rspb.2007.0709
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Figura 11: Micrografias de luz (A), varredura (B) e transmissão (C) da epiderme de
Pimelodella lateristriga (Lichtenstein, 1823) com ênfase nas células claviformes. Fonte:
DAMASCENO et al. (2012). A, B e C: epiderme evidenciando as células claviformes (CC) com
o núcleo central (N) e células epidérmicas (EC). Escala de tamanho: 24 µm (A), 10 µm (B) e 5
µm (C).

Morfologicamente, as CSA possuem uma forma mais alongada,

associadas a um formato de clava e um pouco globulares, ocasionalmente com a

membrana plasmática irregular devido a invaginações, porém podem ser um

pouco diferentes de acordo com os grupos de peixes (PFEIFFER, 1963b).

Usando os Siluriformes como exemplo, CSA podem ter formatos variados,

podendo ser observados formatos alongados como em Plicofollis layardi

(Günther, 1866), Clarias gariepinus (Burchell 1822) e Clarias batrachus (Linnaeus

1758) (AL-BANAW et al., 2009; DAMASCENO et al., 2012), formatos globulares

como em Ariopsis felis (Linnaeus 1766) e Ictalurus punctatus (Rafinesque 1818)

(SMITH, 2000; CHAPMAN & JOHNSON, 1997), ou uma combinação dos dois

formatos, sendo alongados e globulares, como em Pimelodella lateristriga

(Lichtenstein, 1823) e Coreobagrus brevicorpus (Mori 1936) (PARK et al., 2010;

DAMASCENO et al., 2012).

Ainda usando os Siluriformes como exemplo, podemos também ter

variações no núcleo, pois apesar de estar sempre mais ao centro (DAMASCENO

et al., 2012), podem ser observados células mononucleadas, núcleos fendidos

(figura 12) ou, de forma mais comum, dois núcleos totalmente separados

(PFEIFFER, 1963b; PFEIFFER, 1977). De uma forma geral, o citoplasma das

CSA é pobre em organelas e as que estão presentes se localizam próximas aos

núcleos, como por exemplo mitocôndrias, polirribossomo, complexos de Golgi e

retículo endoplasmático rugoso, enquanto próximo à membrana plasmática

podemos observar ocasionalmente algumas vesículas, indicando um possível

mecanismo para liberação da substância (SMITH, 2000; DAMASCENO et al.,

2012) (figura 12). Além disso seu conteúdo é altamente proteico, com baixa

quantidade de carboidratos em sua composição (AL-BANAW et al., 2009;

DAMASCENO et al., 2012)

https://journals.plos.org/plosone/article?id=10.1371/journal.pone.0050255
https://journals.plos.org/plosone/article?id=10.1371/journal.pone.0050255
https://link.springer.com/article/10.1007/BF00303118
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/epdf/10.1111/j.1439-0264.2009.00977.x
https://journals.plos.org/plosone/article?id=10.1371/journal.pone.0050255
https://link.springer.com/article/10.1023/A:1005586812771
https://sci-hub.se/10.1111/j.1095-8649.1997.tb01508.x
https://sci-hub.se/10.1111/j.1439-0426.2009.01354.x
https://journals.plos.org/plosone/article?id=10.1371/journal.pone.0050255
https://journals.plos.org/plosone/article?id=10.1371/journal.pone.0050255
https://journals.plos.org/plosone/article?id=10.1371/journal.pone.0050255
https://link.springer.com/article/10.1007/BF00303118
https://sci-hub.se/10.2307/1443164
https://link.springer.com/article/10.1023/A:1005586812771
https://journals.plos.org/plosone/article?id=10.1371/journal.pone.0050255
https://journals.plos.org/plosone/article?id=10.1371/journal.pone.0050255
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/epdf/10.1111/j.1439-0264.2009.00977.x
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Figura 12: Micrografias de transmissão de células claviformes de Pimelodella lateristriga
(Lichtenstein, 1823), com ênfase no núcleo. Fonte: DAMASCENO et al. (2012). A: célula
claviforme (CC) com o núcleo central (N). Pode-se observar a presença de vacúolos (VA)
próximos a membrana plasmática e invaginações indicadas por setas. Ao redor temos algumas
células epidérmicas densas (DEC) e abundantes (AEC). B e C: Imagens evidenciando a presença
de dois núcleos nas células claviformes. Ao redor dos núcleos, pode-se observar algumas
organelas, como mitocôndrias (mi) e o complexo de Golgi (gc). Escala de tamanho: 0,4 µm (A) e
2 µm (B e C).

5.6: A Evolução da SA:

Compreender o real propósito e a evolução das CSA tem sido alvo de

alguns estudos, uma vez que não está claro como os sinais que a substância

proporciona beneficia o peixe emissor (MANEK et al., 2012), visto o grande

gasto energético na síntese, armazenamento e liberação da SA. A origem

dessas células e até da própria substância, assim como a função das mesmas

ainda é uma questão controversa. SMITH (1992) foi um dos primeiros a

levantar a questão sobre o papel evolutivo da SA e de como ela pode se dar

por outra razão. A seletividade em responder apenas à SA de sua própria

espécie seria uma desvantagem, afinal, a capacidade de detectar a presença

de um predador próximo não deveria depender desse predador capturar um

peixe coespecífico ou um peixe de outra espécie (PARRA, et al., 2009).

De uma forma geral, pelo sistema de alarme possuir diversos

participantes, a significância adaptativa pode ser observada de dois pontos, o

ponto de vista do emissor da SA e do ponto de vista do receptor. O ponto de

vista do receptor pode ser de mais fácil compreensão, uma vez que odor de

https://journals.plos.org/plosone/article?id=10.1371/journal.pone.0050255
https://sci-hub.se/10.1111/j.1095-8312.2011.01829.x
https://sci-hub.se/10.1007/BF00042916
https://sci-hub.se/10.1016/j.bbr.2009.06.037
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tecido danificado de coespecífico pode significar um perigo e até morte

iminente, porém, no caso dos peixes da superordem Ostariophysi, o odor seria

de uma substância específica e não de uma epiderme danificada. Neste caso

podemos observar algumas vantagens, como um filtro para moléculas que

transmitem melhores informações e uma ação apenas com o odor de um peixe

da mesma espécie (SMITH, 1977). Quando se trata do emissor, a questão

adaptativa é mais complicada, uma vez que o custo para esse sistema é alto,

podendo ser desde uma lesão até a morte do emissor.

De acordo com HAMILTON (1963), a seleção natural não consegue

explicar um comportamento específico de um indivíduo a fim de beneficiar

outros membros da espécie, entretanto poderia ser utilizado para o benefício

do próprio gene altruísta. De uma forma geral, a hipótese de HAMILTON (1963)

apresenta um modelo simples de dois genes, o gene g e o gene G, onde o

gene G causa um comportamento altruísta e o gene g é nulo. Nesse caso o

comportamento não seria para o benefício do indivíduo que possui a ação

altruísta, e sim para o benefício do gene G como mostra a figura 13. Para isso

ocorrer, os indivíduos coespecíficos beneficiados pela ação altruísta do emissor

devem ser de certa forma parentes próximos dele, tendo assim uma grande

chance de carregar o mesmo gene G. O gene de comportamento altruísta só

será selecionado se o comportamento providenciar um ganho que seja maior

que o dobro da perda, em outras palavras, um indivíduo só se sacrificaria se

pudesse salvar pelo menos dois irmãos que possivelmente carreguem o gene

G. Nessa hipótese, os parentes próximos não poderiam ser os próprios filhotes

do indivíduo que possui a ação altruísta, uma vez que peixes jovens não

possuem a RA e muitas espécies da superordem Ostariophysi não possuem

relação entre adultos e filhotes (SMITH, 1977). Essa hipótese só seria aplicável

caso os indivíduos do determinado grupo, nesse caso os peixes de cardume da

superordem Ostariophysi, se associassem principalmente com parentes

próximos, como irmãos. Podemos observar isso em Danio rerio que mostram

preferências em locais antes habitados por parentes próximos (GERLACH &

LYSIAK, 2006), enquanto em Pimephales promelas vemos algo oposto, onde a

presença de parentes próximos provoca uma diminuição da quantidade de

CSA na epiderme (WISEDEN & SMITH, 1998), demonstrando que

https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-1-4684-2364-8_17
https://sci-hub.se/10.1086/497114
https://sci-hub.se/10.1086/497114
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-1-4684-2364-8_17
https://sci-hub.se/10.1016/j.anbehav.2005.10.010
https://sci-hub.se/10.1016/j.anbehav.2005.10.010
https://sci-hub.se/10.1111/j.1095-8649.1998.tb01837.x
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frequentemente o caso da total extensão do conhecimento sobre esse assunto

permanece incerto.

Figura 13:: Esquema ilustrativo representando a teoria do gene altruísta proposto por
HAMILTON (1963). Nele podemos notar o encontro do predador e da presa que possui o gene
G (gene altruísta), que emite um sinal para o cardume, alertando-os. Nessa hipótese, o custo
da vida do emissor compensa com a sobrevivência de parentes próximos (irmãos) que estão
no cardume e que também carregam o gene G, fazendo com que a sobrevivência do gene
sobressaia a sobrevivência do peixe emissor. Fonte: próprio autor.

Outra hipótese a respeito da origem da SA e das CSA seria a de

importância imunológica, onde as células são mantidas devido a sua proteção

contra patógenos, radiação UV e parasitas que podem degradar a camada

epidérmica (CHIVERS et al., 2007). Essa teoria é reforçada por: A) o fato de

células epidérmicas semelhantes terem sido desenvolvidas de forma

independente e paralela em diferentes grupos de peixes; e B) a localização

superficial das CSA, que podem servir como linha de defesa para as camadas

mais profundas a partir daquele ponto. Para reforçar essa hipótese, CHIVERS

et al. (2007) testaram o aumento da quantidade de células claviformes

mediante a diferentes situações em peixes da espécie Pimephales promelas.

https://sci-hub.se/10.1086/497114
https://sci-hub.se/10.1098/rspb.2007.0709
https://sci-hub.se/10.1098/rspb.2007.0709
https://sci-hub.se/10.1098/rspb.2007.0709
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Nos resultados pode-se observar que as situações envolvendo risco de

predação não tiveram efeito significativo na quantidade de células, mas o

número aumentou mediante situações envolvendo o fungo Saprolegnia ferax,

além da presença do fungo diminuir com a presença de extrato de pele, como

mostra a figura 14. Nessa hipótese, o sistema de alarme surgiu como uma

exaptação (GOULD & VRBA, 1982), uma vez que o rompimento das células e

liberação da substância sempre estivesse acompanhada de um predador por

perto. Nesse caso fica a dúvida se os peixes possuem um conhecimento inato

ou se as experiências em cardume da presença da SA com os predadores é

algo aprendido por eles. Sendo assim, peixes que nunca tiveram contato com

predadores junto à SA teriam alguma reação quando expostos à substância?

Essa questão é reforçada pelo fato de juvenis não apresentarem a RA (SMITH,

1977). Ainda considerando essa teoria da função imunológica das CSA e da

SA, as mudanças ambientais estressantes podem influenciar em sua possível

função de combate a parasitas, patógenos e radiação, já que a exposição à

poluentes e contaminação ambiental pode acarretar em algumas doenças

(CHIVERS, et al., 2007). Isso pode desencadear possíveis pesquisas futuras a

respeito da natureza das proteções imunológicas teoricamente fornecidas

pelas CSA.

https://sci-hub.se/10.1017/S0094837300004310
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-1-4684-2364-8_17
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-1-4684-2364-8_17
https://sci-hub.se/10.1098/rspb.2007.0709
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Figura 14: Esquema ilustrativo representando a teoria imunológica da Substância de
Alarme e das Células Claviformes em três testes realizados no trabalho de CHIVERS et al.
(2007). No primeiro, a simulação do risco de predação não provocou aumento na quantidade
de células claviformes, ainda assim em um caso real de predação a substância de alarme
liberada pela presa iria atuar na sobrevivência do cardume. No segundo teste a presença do
mofo aquático Sprolegnia ferax no peixe Pimepales promelas (Rafinesque, 1820) provocou um
aumento na quantidade de células claviformes. No terceiro e último teste a presença de extrato
de pele com substância de alarme foi colocado junto ao peixe contaminado com o mofo
aquático Saprolegnia ferax, provocando uma diminuição do tamanho do mofo, atuando na
sobrevivência da presa. Fonte: próprio autor.

Outra hipótese, dessa vez proposta por SMITH (1992) dentre as outras

15 que ele propôs, é a de atração de predadores secundários. Nesse caso é

uma hipótese de benefício ao emissor da substância. Aqui teríamos a atração

de outro predador através da SA das presas para o campo de caça do

predador original, gerando uma interação entre os dois, como mostra a figura

15. Isso daria uma vantagem escapatória para as presas, uma vez que os

predadores estariam interagindo entre si. Essa hipótese em questão só seria

https://sci-hub.se/10.1098/rspb.2007.0709
https://sci-hub.se/10.1098/rspb.2007.0709
https://sci-hub.se/10.1007/BF00042916
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válida se: A) a SA das presas atraísse predadores; B) o predador secundário

interagisse com o predador original, atrapalhando sua caça inicial; e C) o peixe

emissor da SA conseguisse se recuperar o suficiente para escapar durante o

encontro dos predadores. Um estudo mostrou uma maior possibilidade de

indivíduos de Pimephales promelas escaparem quando a um encontro de dois

predadores da espécie Esox lucius (Linnaeus, 1758) (CHIVERS et al., 1996).

Figura 15: Esquema ilustrativo representando a teoria da atração de predadores
secundários proposta por SMITH (1992). Nessa teoria, o encontro entre a presa e o predador
ocasiona em um sinal químico emitido pela presa para o cardume e para outros predadores. O
cardume emite um sinal visual entre os indivíduos, enquanto o predador secundário é atraído
pelo sinal químico da presa e o sinal visual do primeiro predador. Os predadores 1 e 2
começam a interagir entre si, dando tempo para a recuperação da presa e sua evasão junto
com o cardume, garantindo a sobrevivência. Fonte: próprio autor.

5.7: Sistema Olfativo dos Teleósteos:

De acordo com FRISCH (1941), a SA é detectada apenas pelo sistema

olfativo, onde a quimiorrecepção do paladar não participa. Podemos perceber

https://sci-hub.se/10.1086/285945
https://sci-hub.se/10.1007/BF00042916
https://link.springer.com/article/10.1007/BF00304445
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um certo nível de especialização na detecção de feromônios, com ênfase na

detecção de SA, no sistema olfativo dos teleósteos (DOVING & LASTEIN,

2009; KERMEN et al., 2013 ). Além do sistema de alarme, o sistema olfativo

está associado com várias outras áreas da neurociência, gerando

comportamentos distintos de reprodução, interação social, alimentação e

predação (KERMEN et al., 2013).

Nos peixes podem ser observados dois pares de cavidades nasais,

uma de cada lado do focinho, as quais possuem uma narina anterior, onde a

água entra no nariz, e uma narina posterior, onde a água sai do nariz, com o

epitélio olfativo localizado entre as duas (HANSEN & ZIELINSKI, 2005).

Podemos observar no epitélio olfativo receptores olfativos especializados que

se ligam ao bulbo olfatório, como mostra a figura 16.

Alguns receptores podem estar acoplados à proteína G, localizadas

nas narinas e em outras partes da cabeça do peixe, e são expressos por

neurônios sensoriais olfativos (NSO), os quais irão detectar os odores,

incluindo a substância de alarme. A partir desse ponto se inicia o circuito

central da detecção da SA. No caso dos peixes, vários receptores olfativos

podem ser expressos por um único NSO (KERMEN et al., 2013 ). Essa

arquitetura do sistema olfativo de alguns peixes, como o Danio rerio, onde

receptores olfativos são expressos por neurônios sensoriais, é semelhante em

vários vertebrados (ALIOTO & NGAI, 2005).

Nos peixes os NSO podem ser de três tipos, sendo: A) células ciliadas,

com mais dendritos do que cílios, que expressam receptores acoplados a

proteínas G; B) neurônios microvilosos, que também possuem dendritos,

porém mais curtos, além de microvilosidades; e C) células crípticas específicas

de peixes, que possuem microvilosidades e cílios, além de uma formato de

pêra (HANSEN & ZIELINSKI, 2005) (figura 16). Os NSO são distribuídos de

forma específica no epitélio olfativo, onde as células ciliadas estão localizadas

nas camadas mais profundas, as células microvilosas estão localizadas em

camadas intermediárias e as células crípticas nas camadas mais superficiais

(KERMEN et al., 2013). Cada neurônio responde a um determinado odorante,

como as células ciliadas, que respondem a aminoácidos e extratos de urina

https://sci-hub.se/10.1111/j.1749-6632.2009.04111.x
https://sci-hub.se/10.1111/j.1749-6632.2009.04111.x
https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fncir.2013.00062/full
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https://sci-hub.se/10.1007/s11068-005-8353-1
https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fncir.2013.00062/full
https://sci-hub.se/10.1186/1471-2164-6-173
https://sci-hub.se/10.1007/s11068-005-8353-1
https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fncir.2013.00062/full
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com ácidos biliares, podendo estar relacionado também com a detecção da

Substância de Alarme (KERMEN et al., 2013; DOVING & LASTEIN, 2009). As

células crípticas em Danio rerio também estão associadas com a detecção da

SA e a reação de alarme é mediada por elas (MATHURU et al., 2012).

Figura 16: A: Organização do sistema olfativo de Danio rerio corada com anti-calretinina.
Os epitélios olfativos se ligam aos bulbos olfativos (OB) através de um nervo olfativo curto (ON).
Fonte: BRAUBACH et al. (2012). B-D: Vistas transversais da câmara olfativa de Neogobius
melanostomus (Pallas, 1814), evidenciando a presença de neurônios sensoriais olfativos. Fonte:
HANSEN & ZIELINSKI (2005); B: Células microvilosas coradas com Gαolf/s. Escala de tamanho:
25 µm; C: Células criptas coradas com Gαo. Escala de tamanho: 50 µm; D: Células ciliadas
coradas com Gαo. Escala de tamanho: 25 µm. Escala de tamanho: 100 µm..

Estudos demonstraram que células crípticas projetam axônios finos

pelo nervo olfativo até o bulbo olfativo ventral em ciprinídeos Carassius

carassius, porém em Danio rerio, os axônios são projetados até o bulbo olfativo

dorsomedial (HAMDANI EL & DOVING, 2006; GAYOSO et al., 2012). No caso

de Danio rerio, três locais estão envolvidos na ativação do bulbo olfativo por

extratos de pele de coespecíficos, sendo a cadeia lateral e o plexo anterior, que

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fncir.2013.00062/full
https://sci-hub.se/10.1111/j.1749-6632.2009.04111.x
https://www.cell.com/current-biology/pdf/S0960-9822(12)00091-7.pdf
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https://sci-hub.se/10.1007/s11068-005-8353-1
https://sci-hub.se/10.1093/chemse/bjj006
https://academic.oup.com/chemse/article/37/4/357/277751?login=true


29

responderam ativamente a hipoxantina-3(N)-óxido, e o bulbo posterior

mediodorsal, que respondeu ativamente a condroitina (MATHURU et al., 2012).

Registros eletrofisiológicos de Carassius carassius indicaram o bulbo posterior

mediodorsal como uma região que pode mediar o medo, após responder aos

extratos de pele (MATHURU et al., 2012). Os axônios das NSO terminam no

bulbo olfativo (figura 16) em estruturas sinápticas denominadas glomérulos

(BRAUBACH et al., 2012) que se conectam a dendritos apicais das células de

saída do bulbo olfativo, denominadas células mitrais, que projetam as sinapses

para o telencéfalo e diencéfalo através de axônios (KERMEN et al., 2013). Os

glomérulos são organizados em um mapa quimiotópico no bulbo olfatório de

acordo com as respostas geradas pelos odorantes, onde glomérulos que têm

respostas similares são agrupados próximos uns dos outros (KERMEN et al.,

2013). A SA em paulistinhas ativa glomérulos olfativos póstero-dorsais e

ântero-laterais (MATHURU et al., 2012).

LASTEIN et al. (2008) observaram as atividades de unidades de

células mitrais nas regiões do bulbo olfativo que respondem à SA, onde essas

unidades respondem e diferem extratos de pele de coespecífico e

heteroespecíficos. Nessas observações, maiores concentrações de SA

ativaram um maior número de unidades, porém, menores concentrações

mostraram maior diferenciação de SA de coespecíficos e heteroespecíficos. As

células mitrais estendem seus axônios para outros centros cerebrais

superiores, como as áreas telencefálicas e diencefálicas (VON BARTHELD et

al., 1984; KERMEN et al., 2013). Em Danio rerio o trato olfativo medial entra no

telencéfalo e cruza lateralmente para a área posterior do telencéfalo dorsal

(Dp) (KERMEN et al., 2013), zona ventral (Vv) e depois para a zona dorsal (Vd)

da área telencefálica ventral (BIECHL et al., 2017) (figura 17). Essas regiões

estão associadas a um sistema cerebral aversivo, formulando respostas

neurocomportamentais nos peixes (MAXIMINO et al., 2018).

https://www.cell.com/current-biology/pdf/S0960-9822(12)00091-7.pdf
https://www.cell.com/current-biology/pdf/S0960-9822(12)00091-7.pdf
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Figura 17: Representação do trajeto do sistema olfativo dos teleósteos até o sistema
cerebral aversivo, adaptado de KERMEN et al. (2013). Os neurônios sensoriais olfativos (NSO)
são projetados do epitélio olfativo (OE) até o bulbo olfativo (OB), se conectando com as células
mitrais, que por sua vez percorrem o trato olfativo até o telencéfalo (TE). No TE, as células mitrais
fazem sinapses na zona posterior do telencéfalo (DP) e dorsomedial (Dm) do telencéfalo dorsal e
na zona ventral do telencéfalo ventral (Vv), que também recebe uma projeção direta do epitélio
olfativo. As projeções do OB se estendem até o diencéfalo, na habênula dorsal (Hb) e hipotálamo
(HT). Outras estruturas na imagem: tecto óptico (OT), área pré-óptica (POA), cerebelo (CB), cálice
óptico (CO) e medula espinhal (SC). Fonte: próprio autor.

5.8: Sistema Cerebral Aversivo dos Teleósteos:

A partir da década de 90’ podemos observar um aumento do uso de

determinadas espécies de peixes em pesquisas cerebrais. Esse é o caso de

Danio rerio, que ficou conhecido como um organismo modelo usado em

diferentes estudos de fisiologia comparada e bases neurobiológicas

(MAXIMINO et al., 2013). Isso se deve graças a um rico repertório

comportamental e à diversidade de adaptações fisiológicas, além de seu

cérebro altamente adequado para estudos de estrutura e função de circuitos

neurais. Isso permite que métodos de pesquisa sejam aplicados em questões

específicas (AOKI et al., 2013). Isso possibilitou um aprofundamento dos

estudos voltados para a neurociência nesses teleósteos, assim como de

adaptações comportamentais, que acabou gerando outros interesses em áreas

distintas, como genética comportamental e distúrbios neurocomportamentais,

como ansiedade e o medo, usados como uma base protetora para possíveis

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fncir.2013.00062/full
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https://pdf.sciencedirectassets.com/272195/1-s2.0-S0896627313X00121/1-s2.0-S0896627313003115/main.pdf?X-Amz-Security-Token=IQoJb3JpZ2luX2VjEBcaCXVzLWVhc3QtMSJIMEYCIQDByTwMcF5lGkt929fE3Ux8nsjpJV93%2B856EXp4LYu7cQIhALxuA80JerqNUECtoyA2Ae8vLAra2bFpWQXg1QgN3IXPKrsFCMD%2F%2F%2F%2F%2F%2F%2F%2F%2F%2FwEQBRoMMDU5MDAzNTQ2ODY1Igyae6uhAxGSF5xxFRsqjwV3Vu3xEq%2BhamXy5s%2BOcVutsI6EflusJt%2BVItnPlxycYYKjhK7tT%2Bmmzwk17llGA3PfUlj1RcI0vELs3RhokKwQCdFrVXnR6E0BihkJeGNUQGAudHvoCxOLhslNTBNBdGgAtWZLE2iLJcwr4Wn2E6sfUS3A8YYtVLYwIRZSDbmV00jIH1l2Q8TxHKjVklBaHXi%2F3PbJnLyUCoqZP7GxTr5ZVGNLJ3M9B7ZDmPLo8ZVbW2MoDu7Dx%2BKseBeQHfwImgro4fp8WrZbpqyUSh78PRxkdb6%2BBDhEBn1TYQQ1GV4IfqwUmJu%2F5nR%2FGXNAT4tbNKbScdVwKunlsXrdfSOV%2BoyxCPl4MzchmapaWuqW%2FT3nOt1eU3icIaGhDWP910aYZaFO2VjmKTxOyGickNlqCOg03oj7yCnzL2GKjtMivE7hrtHGzSNhcvZNJ9BnUjbgO8p%2FqBHWVMqzr5GfaWzlT262MtRQGIp9tU%2BJj4399lrb8WfGG8HaIJgjHMFos2YKNfcnix5YPux75wcI004C%2Bh%2Bdz0xz7mvKP8hS7MAz7FfoyO3Cia2e2U%2FpZknTwN6l5bFWsNehjPBBZB1RmpzM77%2BVys2oDBI5BIyLEKTOs99trCRBY%2FUS10svGmRs3seClfmPKlsEOHCsB%2FmBSVwLfA9YaVjw9%2FD5cErAhnggsHuP5xG9OVvv2Xxspr1f6qxqNTNk%2BU09aENCHYuyCGZLKJbRyyf97XlvvHmvT%2FnCToqDm6%2FnPP1RQFAL6oo4gRfEkTY2ItrDZVn3jZyrEwjRHq0c8MdmeaSBzPHgmtZv%2FKo0nvu%2BSzoW7lztITTDoH5ho1I9fkeOP3GlP%2FpRfu%2Fz%2BjJLjfhQCSFrlFWPjE%2Bwe4bdMO2u67MGOrABIXtUUQmF34ceSIPa5u4rArbvLy%2FiHie8LywrQTJMmsEKHIyP73qf4p6Wgmi1hd6QQWBhCiZMLb%2BmVgeSFxNLv6FW4MdX2n%2BFq4%2Ba%2F6B5uwn3d%2FLhvBOPP6%2FbhdZgB4VQccczp8SsMJVC60PosC97G7nZeEMb6FzQTjgZZYNZqyBKmfCWyDriQk8Kyd7yDn%2F%2B70SmB%2FfcmoIsEX0K8Or9PmtwJmMBLO9g89zSqXByXEA%3D&X-Amz-Algorithm=AWS4-HMAC-SHA256&X-Amz-Date=20240625T161001Z&X-Amz-SignedHeaders=host&X-Amz-Expires=300&X-Amz-Credential=ASIAQ3PHCVTY2WH3LLVU%2F20240625%2Fus-east-1%2Fs3%2Faws4_request&X-Amz-Signature=123c10eacf55746191256cdb37a43e56b269803d491b57e77089587b21a0d9c6&hash=daf388f6d7219f60ba49ebc1c534824970d877c6f366aa125d3d5feb73150804&host=68042c943591013ac2b2430a89b270f6af2c76d8dfd086a07176afe7c76c2c61&pii=S0896627313003115&tid=spdf-50b67bf6-e3b2-401a-9653-2f7323c97210&sid=a3ea32fb92c9404d52292b58d9afaee59411gxrqa&type=client&tsoh=d3d3L
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riscos que o animal esteja passando (MAXIMINO et al., 2013). Além disso, o

uso e exposição prolongada da Substância de Alarme (SA) nesses animais têm

sido utilizadas para entender melhor e modelar alguns transtornos, como o

caso do estresse pós-traumático e do pânico (MAXIMINO et al. 2018).

O telencéfalo dos paulistinhas já foi considerado como primitivo em

comparação ao telencéfalo dos mamíferos, sem unidades funcionais como o

hipocampo, o neocórtex e a amígdala basolateral. No entanto, hoje podemos

observar correspondentes a essas estruturas em peixes, sendo essas a zona

dorsolateral (Dl), dorsocentral (Dc) e dorsomedial (Dm) do telencéfalo dorsal

respectivamente (AOKI et al., 2013). Ainda falando em paulistinhas, a SA ativa

algumas regiões do cérebro envolvidas na detecção e avaliação de estímulos

aversivos, como a Dm, a principal região na interpretação de ameaças, que se

projeta para as zonas pré-comissural (Vs) e supracomissural (Vp) do

telencéfalo ventral, que por sua vez projetam axônios para a zona ventral (Vv),

zona intermediária (Vi) e a zona lateral (Vl) da área telencefálica ventral, a área

pré-óptica (POA), tecto óptico (OT), cinza central (GC), hipotálamo caudal (Hc)

e para o diencéfalo (MAXIMINO et al. 2018) (figura 18). A POA e o HC geram

as respostas vegetativas á SA, provocando a liberação de cortisol e

norepinefrina/epinefrina, enquanto o OT e o GC geram as respostas

comportamentais de luta–fuga–imobilidade, como mostra figura 18 (MAXIMINO

et al. 2018).

https://sci-hub.se/10.1016/j.jchemneu.2012.10.001
https://sci-hub.se/10.1111/jfb.13844
https://pdf.sciencedirectassets.com/272195/1-s2.0-S0896627313X00121/1-s2.0-S0896627313003115/main.pdf?X-Amz-Security-Token=IQoJb3JpZ2luX2VjEBcaCXVzLWVhc3QtMSJIMEYCIQDByTwMcF5lGkt929fE3Ux8nsjpJV93%2B856EXp4LYu7cQIhALxuA80JerqNUECtoyA2Ae8vLAra2bFpWQXg1QgN3IXPKrsFCMD%2F%2F%2F%2F%2F%2F%2F%2F%2F%2FwEQBRoMMDU5MDAzNTQ2ODY1Igyae6uhAxGSF5xxFRsqjwV3Vu3xEq%2BhamXy5s%2BOcVutsI6EflusJt%2BVItnPlxycYYKjhK7tT%2Bmmzwk17llGA3PfUlj1RcI0vELs3RhokKwQCdFrVXnR6E0BihkJeGNUQGAudHvoCxOLhslNTBNBdGgAtWZLE2iLJcwr4Wn2E6sfUS3A8YYtVLYwIRZSDbmV00jIH1l2Q8TxHKjVklBaHXi%2F3PbJnLyUCoqZP7GxTr5ZVGNLJ3M9B7ZDmPLo8ZVbW2MoDu7Dx%2BKseBeQHfwImgro4fp8WrZbpqyUSh78PRxkdb6%2BBDhEBn1TYQQ1GV4IfqwUmJu%2F5nR%2FGXNAT4tbNKbScdVwKunlsXrdfSOV%2BoyxCPl4MzchmapaWuqW%2FT3nOt1eU3icIaGhDWP910aYZaFO2VjmKTxOyGickNlqCOg03oj7yCnzL2GKjtMivE7hrtHGzSNhcvZNJ9BnUjbgO8p%2FqBHWVMqzr5GfaWzlT262MtRQGIp9tU%2BJj4399lrb8WfGG8HaIJgjHMFos2YKNfcnix5YPux75wcI004C%2Bh%2Bdz0xz7mvKP8hS7MAz7FfoyO3Cia2e2U%2FpZknTwN6l5bFWsNehjPBBZB1RmpzM77%2BVys2oDBI5BIyLEKTOs99trCRBY%2FUS10svGmRs3seClfmPKlsEOHCsB%2FmBSVwLfA9YaVjw9%2FD5cErAhnggsHuP5xG9OVvv2Xxspr1f6qxqNTNk%2BU09aENCHYuyCGZLKJbRyyf97XlvvHmvT%2FnCToqDm6%2FnPP1RQFAL6oo4gRfEkTY2ItrDZVn3jZyrEwjRHq0c8MdmeaSBzPHgmtZv%2FKo0nvu%2BSzoW7lztITTDoH5ho1I9fkeOP3GlP%2FpRfu%2Fz%2BjJLjfhQCSFrlFWPjE%2Bwe4bdMO2u67MGOrABIXtUUQmF34ceSIPa5u4rArbvLy%2FiHie8LywrQTJMmsEKHIyP73qf4p6Wgmi1hd6QQWBhCiZMLb%2BmVgeSFxNLv6FW4MdX2n%2BFq4%2Ba%2F6B5uwn3d%2FLhvBOPP6%2FbhdZgB4VQccczp8SsMJVC60PosC97G7nZeEMb6FzQTjgZZYNZqyBKmfCWyDriQk8Kyd7yDn%2F%2B70SmB%2FfcmoIsEX0K8Or9PmtwJmMBLO9g89zSqXByXEA%3D&X-Amz-Algorithm=AWS4-HMAC-SHA256&X-Amz-Date=20240625T161001Z&X-Amz-SignedHeaders=host&X-Amz-Expires=300&X-Amz-Credential=ASIAQ3PHCVTY2WH3LLVU%2F20240625%2Fus-east-1%2Fs3%2Faws4_request&X-Amz-Signature=123c10eacf55746191256cdb37a43e56b269803d491b57e77089587b21a0d9c6&hash=daf388f6d7219f60ba49ebc1c534824970d877c6f366aa125d3d5feb73150804&host=68042c943591013ac2b2430a89b270f6af2c76d8dfd086a07176afe7c76c2c61&pii=S0896627313003115&tid=spdf-50b67bf6-e3b2-401a-9653-2f7323c97210&sid=a3ea32fb92c9404d52292b58d9afaee59411gxrqa&type=client&tsoh=d3d3L
https://sci-hub.se/10.1111/jfb.13844
https://sci-hub.se/10.1111/jfb.13844
https://sci-hub.se/10.1111/jfb.13844
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Figura 18: Figura representando o Sistema Cerebral Aversivo dos Teleósteos
adaptado de MAXIMINO et al.(2018). O circuito a partir de uma ameaça se inicia na zona
dorsomedial do telencéfalo dorsal (Dm), homólogo da amígdala basolateral em mamíferos. A
Dm se projeta para a zona pré-comissural (Vs) do telencéfalo ventral, que por sua vez projeta
axônios para a zona ventral (Vv) e lateral (Vl) da área telencefálica ventral, para a habênula
(Hb), a área pré-óptica (POA), tecto óptico (OT), cinza central (GC), hipotálamo caudal (Hc) e
para o diencéfalo. A POA e o Hc provocam respostas vegetativas (setas laranjas) enquanto o
OT e o Gc provocam respostas de luta-fuga-imobilidade (setas verdes). Outras estruturas na
imagem: epitélio olfativo (OE), bulbo olfativo (OB), cerebelo (CB), cálice óptico (CO) e medula
espinhal (SC). Fonte: próprio autor.

Enquanto isso, no diencéfalo, o trato olfativo lateral inerva o hipotálamo

(HT) e a habênula, uma estrutura que liga o prosencéfalo ao mesencéfalo e a

alguns núcleos do tronco cerebral (KERMEN et al., 2013). Em peixes a

habênula pode ser dividida em dorsal (dHb) e ventral (vHb), que equivalem a

medial (MHb) e lateral (LHb) presentes em mamíferos, respectivamente. A dHb

ainda pode ser subdividida em subnúcleo medial (dHbM) e subnúcleo lateral

(dHbL). A dHb e MHb são projetadas para o núcleo interpeduncular (IPN), e

alguns estudos implicam como ambos regulam reações de medo (AGETSUMA

et al., 2010). Podemos observar isso em paulistinhas, quando o dHbL é

inativado geneticamente, os peixes possuem uma alteração nas respostas de

medo, demonstrando que há um o hipotálamo caudalimportante papel da

habênula nesse aspecto (AGETSUMA et al., 2010). Nesse caso, os peixes

controle e os peixes com a dHbL silenciados tiveram a mesma reação inicial de

congelamento, porém a partir de um determinado momento, os peixes controle

começaram a esboçar uma reação de fuga, enquanto os peixes silenciados

tiveram um comportamento persistente de congelamento.

Em mamíferos, os neurônios da LHb são ativados quando ocorrem

eventos emocionais negativos ou aversivos, mostrando seu papel no

condicionamento de respostas aversivas. A atividade da LHb (vHb) causa uma

queda na atividade de neurônios dopaminérgicos quando associada a eventos

negativos, uma vez que a vHb está associada a neurônios GABAérgicos no

núcleo tegmental rostromedial que projetam para neurônios de dopamina (DA)

na área tegmental ventral. Isso ocasiona em um comportamento de evitação

passiva (AMO et al., 2014).

https://sci-hub.se/10.1111/jfb.13844
https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fncir.2013.00062/full
https://sci-hub.se/10.1038/nn.2654
https://sci-hub.se/10.1038/nn.2654
https://sci-hub.se/10.1038/nn.2654
https://www.cell.com/neuron/fulltext/S0896-6273(14)00955-6
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A “Teoria dos Dois Fatores” proposta por Mowrer em 1947 (AMO et al.,

2014 aput MOWRER, 1947) foi apresentada como uma proposta psiquiátrica

sobre como os medos e as fobias se desenvolvem e são mantidos. O

transtorno do estresse pós-traumático (TEPT) se desenvolve através de um

processo no qual o trauma é um estímulo incondicionado que gera uma

resposta incondicionada de evitação relacionada com medo, ocorrendo quando

os estímulos neutros, que estavam presentes no evento estressor, se

transformam em estímulos condicionados de aversão e medo, que geram

respostas condicionadas (SBARDELLOTO et al., 2012).

Uma via serotoninérgica que está localizada entre a dHbM e o núcleo

rafe parece possuir um papel na mediação da evitação ativa diante de sinais de

perigo. Além do controle da liberação de serotonina, este circuito é central na

modulação de comportamentos adaptativos que permitem aos organismos

evitar ameaças e perigos no ambiente através da detecção da SA. O núcleo da

rafe é uma região do tronco encefálico rica em neurônios serotoninérgicos,

conhecidos por seu papel na modulação de humor e comportamento, incluindo

a resposta ao estresse e ao perigo. AMO et al. (2014) usaram técnicas para

manipular esse circuito em Danio rerio, confirmando que a atividade

serotoninérgica da habênula é crucial para a aprendizagem de evitação ativa

de estímulos aversivos. Nesse caso, os paulistinhas podem demonstrar tanto

respostas de pânico ao estímulo condicionado aversivo, como ocorre no TEPT,

quanto um comportamento de fuga adaptativo, após uma aquisição de

aprendizado de esquiva ativa.

Também foi investigado como o aumento ou diminuição da atividade

serotoninérgica afeta o comportamento de evitação. A ativação do núcleo rafe,

mediada pela atividade serotoninérgica proveniente da habênula, modula

diretamente a resposta comportamental de evitação. Isso sugere que o circuito

habênulo-rafe serotonérgico não apenas codifica a aversividade do estímulo,

mas também regula ativamente a expressão comportamental de evitação para

otimizar a resposta adaptativa ao perigo (AMO et al., 2014). Compreender

como o circuito habênulo-rafe serotonérgico regula esses comportamentos

adaptativos não só esclarece os mecanismos neurais subjacentes à resposta a

https://www.cell.com/neuron/fulltext/S0896-6273(14)00955-6
https://www.cell.com/neuron/fulltext/S0896-6273(14)00955-6
https://psycnet.apa.org/record/1950-03076-001
https://revistas.ufpr.br/psicologia/article/view/18934/20282
https://www.cell.com/neuron/fulltext/S0896-6273(14)00955-6
https://www.cell.com/neuron/fulltext/S0896-6273(14)00955-6
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estímulos aversivos, mas também têm implicações importantes para

compreender distúrbios psiquiátricos relacionados ao medo e à ansiedade em

humanos, podendo fornecer melhores estratégias terapêuticas para o

tratamento de transtornos como estresse pós-traumático (TEPT) e transtornos

de ansiedade e do pânico.

O circuito que está em volta das respostas causadas pela exposição da

SA foi analisado de forma limitada, de forma a ser necessário estudo sobre

outras estruturas conectadas a esse circuito central para melhor compreensão.

O estresse gerado pela aversão e medo pode ter influência em

diversos outros sistemas do peixe, como por exemplo, a realocação de

energias de atividades como crescimento e reprodução, que demandam muita

energia, para atividades que estabelecem homeostase (RODRIGUES et al.,

2023). Em um experimento, apesar de ser um peixe da família Poeciliidae,

demonstrou que fêmeas de Poecilia reticulata (Peters, 1859) tinham sua

atividade sexual e preferências por machos coloridos reduzida quando havia

presença de predadores (GODIN & BRIGGS, 1996). Os peixes Astyanax

bimaculatus (Linnaeus, 1758) também demonstram uma desova suprimida pela

presença de SA (RODRIGUES et al., 2023). Portanto, de forma fisiológica,

pode-se dizer que a inibição da reprodução é uma resposta provocada pelo

estresse causado pela exposição a SA, pelo possível risco de vida por

predação e pelo aumento de hormônios que mediam o estresse, como o

cortisol (MATHURU et al., 2012). Aumento de níveis de cortisol também podem

ser notados após uma exposição a SA (MATHURU et al., 2012), além dos

níveis plasmáticos de norepinefrina, epinefrina e glicose em Danio rerio

(MAXIMINO et al., 2014).

5.9: Alterações Comportamentais:

Dentre os fatores que podem influenciar no comportamento de alarme

dos peixes, podemos citar a concentração da Substância de Alarme (SA).

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378432023000660?casa_token=APR_88nlxa8AAAAA:XyrUHhH2S0UE0M39xrLk4kuX2r0TDP3XmNFDgSiR7nC1NzTXWE91StIL-OApkm9uNrV2Ssb0jw
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378432023000660?casa_token=APR_88nlxa8AAAAA:XyrUHhH2S0UE0M39xrLk4kuX2r0TDP3XmNFDgSiR7nC1NzTXWE91StIL-OApkm9uNrV2Ssb0jw
https://sci-hub.se/10.1006/anbe.1996.0010
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0378432023000660?casa_token=APR_88nlxa8AAAAA:XyrUHhH2S0UE0M39xrLk4kuX2r0TDP3XmNFDgSiR7nC1NzTXWE91StIL-OApkm9uNrV2Ssb0jw
https://www-sciencedirect-com.ez43.periodicos.capes.gov.br/science/article/pii/S0378432023000660?via%3Dihub
https://www.cell.com/current-biology/pdf/S0960-9822(12)00091-7.pdf
https://www.cell.com/current-biology/pdf/S0960-9822(12)00091-7.pdf
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0091305714001993
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LAWRENCE & SMITH (1989) sugerem que a distância da ameaça está

diretamente relacionada com a concentração da SA no ambiente, com a

reação sendo influenciada de acordo com a vulnerabilidade e o grau de

ameaça da presa. Peixes juvenis já possuem Células de Substância de Alarme

(CSA), porém como a maior parte dos peixes só vive em cardume quando são

adultos, os juvenis geralmente não apresentam a RA por 8-40 dias após o

desenvolvimento da SA (SMITH, 1977).

Além da idade dos peixes, algumas condições internas, como estado

físico e nutricional, também podem afetar a reação (BROWN & SMITH, 1996)

ou a quantidade de CSA do mesmo. GIAQUINTO & VOLPATO (2001)

observaram o papel do jejum na RA em pintado Pseudoplatystoma corruscans

(Spix & Agassiz, 1829) e definiram que animais em jejum só apresentam a

resposta inicial de fuga.

A condição da água também pode afetar a quimiorrecepção dos

peixes, onde águas poluídas (LEMLY & SMITH, 1987) podem interferir na RA.

Alguns estudos mostram um decréscimo na intensidade da RA diretamente

proporcional à queda do pH (CHIVERS et al., 1999). Em um experimento foi

notado que o Pimephales promelas e o Chrosomus neogaeus (Cope, 1867),

quando mantidos em águas acidificadas com pH 6,0, não possuem uma

resposta significativa à SA, porém possuem uma reação normal quando

mantidos a um pH acima de 7,5 (BROWN et al., 2000). Além disso, o longo

período de exposição às águas acidificadas pode ocasionar danos ao epitélio

olfativo, reduzindo a capacidade de detecção de sinais químicos (LEMLY &

SMITH 1987) que explicaria a reação reduzida dos peixes. Águas acidificadas

também podem influenciar na substância 3(N)-óxido de hipoxantina (H₃NO),

apontada como um dos principais componentes da SA, ocasionando uma

mudança química covalente e a perda do grupo funcional N-óxido (PARRA et

al., 2009). VERHEIJEN (1956) sugeriu a aplicação dos estudos das reações de

alarme em análises ambientais, sobretudo quanto a poluentes, algo que até

hoje é pouco estudado.

https://sci-hub.se/10.1007/BF02027783
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-1-4684-2364-8_17
https://sci-hub.se/10.1111/j.1439-0310.1996.tb01166.x
https://sci-hub.se/10.1163/15685390152822175
https://sci-hub.se/10.1002/etc.5620060307
https://sci-hub.se/10.1023/A:1007585207192
https://sci-hub.se/10.1023/A:1005445629144
https://sci-hub.se/10.1002/etc.5620060307
https://sci-hub.se/10.1002/etc.5620060307
https://sci-hub.se/10.1016/j.bbr.2009.06.037
https://sci-hub.se/10.1016/j.bbr.2009.06.037
https://link.springer.com/article/10.1007/BF02170796
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6. Discussão:

Desde a descoberta da “Schreakreaktion” em 1938 até meados dos

anos 80’, os trabalhos como o de FRISCH (1941a e 1941b) os de PFEIFFER

(1960, 1963a, 1963b, 1963c e 1977), os de SMITH (1977 e 1992) e o de

SCHUTZ (1956) tiveram foco em descrição de comportamento e hipóteses

evolutivas, sendo essas chamadas de referências clássicas. Durante os anos

80’ e 90’ outras áreas entraram em foco, como consequências ecológicas,

como os trabalhos de LEMLY & SMITH (1987), BROWN & SMITH, (1996),

LAWRENCE & SMITH (1989) e CHIVERS et al., (1999), porém esses estudos

ainda carecem de informações. A fisiologia e bases neurais começaram a ser

estudadas a partir dos anos 90’, provavelmente ocasionado pelo uso de

peixes-modelo (figura 19).

A partir dos anos 90’ então podemos observar a utilização de algumas

espécies de peixes como modelos, como Danio rerio, Carassius carassius e

Pimephales promelas que, consequentemente, acabaram sendo os mais

usados em termos de pesquisa comportamental e em áreas da fisiologia

comparada (figura 19). O uso constante de peixe-modelo poderia ser ruim para

pesquisas envolvendo a “Schreckreaktion” do ponto de vista descritivo de

comportamento de espécies, porém aumenta o foco em estudos de circuitos

neurais em teleósteos. Podemos observar isso nos trabalhos de KERMEN et

al. (2013) que dá um foco em comportamentos mediados pelo sistema olfatório

e o de AGETSUMA et al. (2010), que foca em como a reação de medo em

paulistinhas é formulada. Podemos ver também outros estudos, como AOKI et

al. (2013) que utiliza um treinamento para um aprendizado de respostas

comportamentais em Danio rerio, avaliando como diferentes partes do cérebro

reagem ao reforço aversivo através de sinais de cálcio. O trabalho de BIECHL

et al. (2017) investiga a ativação de células no bulbo olfatório de larvas de

Danio rerio após serem expostas a odores de parentes. BRAUBACH et al.

(2012), focaram na neuroquímica, estrutura e organização de neurônios

sensoriais olfativos e suas projeções para os glomérulos através de axônios

em Danio rerio.

https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-3-642-51845-4_33
https://link.springer.com/article/10.1007/BF00304445
https://sci-hub.se/10.1007/BF00298105
https://cdnsciencepub-com.ez43.periodicos.capes.gov.br/doi/10.1139/z63-009
https://link.springer.com/article/10.1007/BF00303118
https://sci-hub.se/10.1007/BF02171582
https://sci-hub.se/10.2307/1443164
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-1-4684-2364-8_17
https://sci-hub.se/10.1007/BF00042916
https://link.springer.com/article/10.1007/BF00338623
https://sci-hub.se/10.1002/etc.5620060307
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A combinação de estudos anatômicos e fisiológicos nos proporcionou

um conhecimento mais detalhado sobre o tipo de neurônios sensoriais e os

caminhos envolvidos na RA (figura 19). O uso desses peixes também

possibilita as aplicações do sistema de alarme dos Ostariophysi em diferentes

áreas das neurociências, como estímulos aversivos de medo e ansiedade,

modelos de neurocomportamento e transtornos, como estresse pós-traumático,

etc., como podemos observar no trabalho de AMO et al. (2014), que associa

mecanismos neurais subjacentes ao comportamento aversivo e têm

implicações potenciais para o tratamento de distúrbios relacionados ao medo e

à ansiedade em humanos. O trabalho de MAXIMINO et al. (2013), também

aborda também aplica esse sistema na neurociência, e faz um comparativo

entre o papel da amígdala em peixes e mamíferos na contribuição no

processamento emocional e autonômico, além de respostas ao estresse.

Figura 19: linha do tempo mostrando a mudança do foco dos estudos desde o ano de

descoberta (1938) até os dias atuais. Fonte: próprio autor.

https://www.cell.com/neuron/fulltext/S0896-6273(14)00955-6
https://sci-hub.se/10.1016/j.jchemneu.2012.10.001
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As hipóteses já são mais definidas e já é quase certeza que o sistema

de alarme surgiu de forma independente em diferentes grupos de peixes, já

que podemos observar comportamentos semelhantes ao sistema de alarme

dos Ostariophysis em peixes da superordem Acanthopterygii, como

Perciformes e Cyprinodontiformes e na superordem Osmeromorpha em

Galaxiiformes, além de surgir de forma independente das células claviformes,

já que esses grupos não possuem essa estrutura. Nas pesquisas direcionadas

à descrição de comportamento, podemos perceber inconsistências, uma vez

que não existe um padrão de teste, de tempo de exposição e nem de

quantidade de peixes, ou até mesmo de como a substância é extraída, sendo

utilizadas diferentes substâncias nos testes, até mesmo sintetizadas, o que

dificulta resultados concretos.

As pesquisas relacionadas à composição da SA também diminuíram, e

hoje podemos chegar à conclusão de que a SA é uma mistura de diferentes

componentes, onde nesse coquetel podemos citar substâncias como

hipoxantina-3(N)-óxido (H₃NO), a piridina-N-óxido (PNO) e o

glicosaminoglicano (GAG) condroitina, porém esse campo ainda permanece

incerto, sendo necessárias mais pesquisas para a confirmação desses

componentes e para a definição dos demais presentes na SA.

7. Conclusão:

Muitas questões ainda permanecem em aberto. Como por exemplo

sobre como outras substâncias que funcionam como a SA é produzida em

outras células fora as claviformes e sobre como a SA influencia no restante do

organismo, na liberação de hormônios esteróides e neurotransmissores, além

de como esses compostos orgânicos também influenciam na própria liberação

da SA. Outros assuntos ecológicos ainda permanecem no escuro, por

exemplo: por que espécies diferentes apresentam comportamentos tão

distintos? Como fatores ambientais, como turbidez, substrato e pH influenciam

no comportamento? Além, é claro, sobre como esse comportamento é
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adquirido, no sentido de se conhecer se os peixes já possuem esse

conhecimento inato ou o adquirem após viver um tempo em cardume.

O sistema de alarme em teleósteos é um campo amplo da ictiologia,

englobando diversas áreas, como fisiologia, ecologia, evolução, química e

alimentação. Mesmo depois de anos de estudos, ainda há brechas para a

realização de novas pesquisas.
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