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RESUMO: A invasão da água doce por crustáceos ocorreu repetidamente ao longo dos anos, pressionando um ajuste em 
seus processos fisiológicos. A habilidade de sobreviver aos diferentes ambientes foi encontrada em traços osmorregulatórios, 
e estão relacionadas à capacidade de regular o fluido extracelular. Portanto, o objetivo deste manuscrito é explorar os pro-
cessos osmorregulatórios de camarões palemonídeos e peneídeos, visualizando um padrão na capacidade osmorregulatória 
em ambas as famílias e, em particular, tratar de assuntos pertinentes aos efeito no ciclo ontogenético e o efeito ocasionado 
pelo nitrito na hemolinfa de crustáceos. Comparando palemonídeos e peneídeos, percebe-se que o sucesso da conquista do 
ambiente dulcícola, e a não necessidade de hiporregulação, levou à perda dessa capacidade na maioria dos palemonídeos. 
Dessa forma, se supõem um ancestral com capacidade hiporregulatória, uma vez que invertebrados marinhos são, parcimo-
niosamente, osmoconformadores. Compara-se também que o nitrito apresenta efeito nas proteínas presentes na hemolinfa 
dos crustáceos quando submetidos à exposição natural ou induzida deste composto, e que a capacidade osmorregulatória é, 
portanto, variada de acordo com seus estágios.
PALAVRAS-CHAVE: Crustáceos. Decápodes. Fisiología. Ontogenia. Toxicologia.

SUSCEPTIBILITY OF ONTOGENETIC STAGES: OSMOREGULATORY STANDARD IN PENAEID AND 
PALAEMONID SHRIMPS

ABSTRACT: The invasion of freshwater by crustaceans has occurred repeatedly over the years, pressing for an adjustment 
in their physiological processes. The ability to survive in different environments was found in osmoregulatory traits and is 
related to the ability to regulate the extracellular fluid. Therefore, the purpose of this manuscript is to explore the osmore-
gulatory processes in palaemonid and penaeid shrimps, which display a pattern of osmoregulatory capacity in both families 
and, in particular, to deal with matters related to the effects on ontogenetic cycle and the effect raised by nitrite in crustacean 
hemolymph. By comparing palaemonid and peneid shrimps, it is possible to note the success of conquering freshwater envi-
ronment, and not the need for hypo-regulation, has led to the loss of this capability in most palaemonids. Thus, it is assumed 
that they share an ancestor with hypo-regulatory capacity, since marine invertebrates are sparsely osmoconformers. The 
article also compares that nitrite has effect on proteins present in the hemolymph of crustaceans when subjected to natural or 
induced exposure to these compound, and osmoregulatory capacity is therefore varied according to their stages.
KEYWORDS: Crustaceans. Decapods. Physiology. Ontogeny. Toxicology.

SUSCEPTIBILIDAD DE ETAPAS ONTOGENÉTICAS: ESTÁNDAR OSMORREGULATORIO EN 
CAMARONES PENEÍDEOS Y PALEMONÍDEOS

RESUMEN: La invasión del agua dulce por crustáceos ocurre repetidamente a lo largo de los años, pulsando un ajuste en 
sus procesos fisiológicos. La capacidad de sobrevivir en diferentes ambientes se ha encontrado en rasgos osmorregulatorios y 
están relacionados a la capacidad de regular el fluido extracelular. Por lo tanto, el objetivo de este manuscrito es el de explotar 
los procesos osmorregulatorios de camarones palemonídeos y peneídeos, se muestra un estándar en la capacidad osmorregu-
latoria en ambas las familias y, en especial, trata de cuestiones relativas a los efectos sobre los ciclo ontogenético y el efecto 
causado por nitrito en la hemolinfa de crustáceos. Comparando palemonídeos y peneídeos, se da cuenta de que el éxito de 
la conquista del ambiente dulcícola, y sin necesidad de hipo regulación, condujo a la pérdida de esa capacidad en la mayoría 
de los palemonídeos. Así, se supone un ancestral con capacidad hipo regulatoria, una vez que los invertebrados marinos son, 
parsimoniosamente, osmoconformadores. Se compara también que el nitrito presenta efectos en las proteínas presentes en 
la hemolinfa de los crustáceos cuando sometidos a la exposición natural o inducida por estes compuesto, y que la capacidad 
osmorregulatoria es, por lo tanto, variada de acuerdo con sus etapas.
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Introdução

Os camarões da família Penaeidae, pertencentes à 
ordem Decapoda, são distribuídos por todos os continentes 
(LOPES et al., 2010), habitando estuários quando juvenis e 
ambientes marinhos quando adultos (BAUER, 2004). A fa-
mília Palaemonidae, também pertencente à ordem Decapo-
da, distribui-se por todos os continentes, em regiões tropicais 
e temperadas, habitam água doce ou salobra (HOLTHUIS, 
1980), são popularmente conhecidos como pitus ou cama-
rões de água doce e vivem junto a pedras e a vegetação aquá-
tica (SOUSA et al., 2014). 

Essas duas famílias apresentam importância comer-
cial por ser um produto nobre e de alto valor, com centenas 
de toneladas de camarões sendo exportadas por ano (PÉREZ-
-RAMIREZ; LLUCH-COTA, 2010), tornando esse recurso, 
em termos de valor, a mais importante commodity pesquei-
ra comercializada internacionalmente, com o mercado con-
centrado nos Estados Unidos, Japão e Europa (FAO, 2009). 
Além disso, apresentam fundamental importância ecológica 
por constituírem itens alimentares importantes para várias 
espécies da fauna aquática, contribuindo para o equilíbrio 
trófico desse ambiente (COSTA, 2002).

Os crustáceos apresentaram capacidade de sair do 
mar para colonizar ambientes dulcícolas. Esta característica, 
por meio de pressão seletiva solicitou a estes animais um 
ajuste nos seus processos fisiológicos, destacando-se o au-
mento na absorção de íons, diminuição da permeabilidade de 
íons pelo exoesqueleto, aumento da produção de metabólitos 
como urina e diminuição nos níveis de pequenas moléculas 
orgânicas que atuam como osmólitos no controle de volume 
celular (PÉQUEUX, 1995). 

As fases ontogenéticas dos animais aquáticos, sus-
ceptíveis a variações ambientais e muitas vezes à pressão de 
seleção natural, refletem na diferença de cada espécie quan-
to ao estilo de vida e estratégia reprodutiva (INMAN; LO-
CKWOOD, 1977). Isto fica mais evidente quando pensamos 
na estratégia reprodutiva. Alguns crustáceos passam certa 
parte de seu ciclo de vida migrando entre águas com dife-
rentes salinidades, expondo seus sucessivos estágios ontoge-
néticos aos diferentes regimes nas variáveis físicas e quími-
cas presentes no ambiente, necessitando de maior eficiência 
no processo osmorregulatório a certos tempos de exposição 
(CHARMANTIER, 1998; SHORT, 2004).

Vários estudos também têm demonstrado as causas 
dos efeitos tóxicos decorrentes da presença antrópica e de fa-
tores naturais sobre o equilíbrio osmótico, o que pode levar a 
redução e até mesmo a inibição da capacidade dos crustáceos 
de realizar seu processo osmótico, provocando, assim, altas 
taxas de mortalidade de acordo com a eficácia da espécie em 
se osmorregular e o tempo de exposição do animal a tal es-
tresse (INMAN; LOCKWOORD, 1977; TARAZONA et al., 
1987; LIN et al., 1993).

Dessa forma, o presente manuscrito tem como ob-
jetivo explorar os processos osmorregulatórios de camarões 
palemonídeos e peneídeos, visualizando um padrão na capa-
cidade osmorregulatória em ambas as famílias e, em parti-
cular, tratar de assuntos pertinentes aos efeitos no ciclo on-
togenético e o efeito ocasionado pelo nitrito na hemolinfa de 
crustáceos. 

Desenvolvimento

Osmorregulação: Palemonídeos versus Peneídeos

A invasão da água doce ocorreu repetidamente ao 
longo dos anos (LEE; BELL, 1999). A adaptação provocada 
nessa transição foi encontrada em traços osmorregulatórios 
que permitem aos organismos sobreviverem em ambientes 
aquáticos, onde há menor concentração de íons no ambien-
te externo do que nos fluidos corporais dos animais (LEE; 
BELL, 1999).

Em organismos como crustáceos, a habilidade de 
sobreviver em vários ambientes e com diferentes concentra-
ções osmóticas está relacionada com a capacidade de regu-
lar o fluido extracelular. Portanto, crustáceos de ambientes 
marinhos apresentam baixo gasto energético na regulação 
da osmolalidade de seu fluido, por apresentar isosmoticida-
de em relação ao meio em que se encontram (CROGHAN, 
1976). Entretanto, crustáceos de água doce são hiposmóticos 
ao meio e estão à mercê dos movimentos passivos de entra-
da corpórea de água e perda de sais (MANTEL; FARMER, 
1983).

A maioria dos peneídoes são fortes osmorregulado-
res (CHARMANTIER-DAURES et al., 1988) por possuírem 
mecanismos para regular a concentração de seu fluido cor-
poral em ambientes com altas flutuações de salinidade (LIN 
et al. 1993). Muitos estudos sobre o efeito da salinidade nas 
propriedades osmóticas e iônicas foram realizados (CAS-
TELA; LAWRENCE, 1981; LIGNOT et al., 1998; SANG; 
FOTEDAR, 2004; GONG et al., 2008), comprovando que 
cada espécie de camarão peneídeo apresenta uma determi-
nada tolerância à diferentes salinidades. Mas parece ser um 
padrão para os peneídeos se hipo-osmorregularem quando 
a salinidade do ambiente for acima do ponto isosmótico, e 
hiper-osmorregularem quando a salinidade for inferior ao 
ponto isosmótico. Entretanto, quando expostos a poluentes, 
os peneídeos podem encontrar dificuldades no processo de 
se osmorregular (HUNTER, 1949; JONES, 1975). No estu-
do realizado por Lin et al. (1993) observou-se que a amô-
nia prejudicou a capacidade de hipo e hiper-regulação em 
juvenis de Penaeus japonicus. No mesmo estudo foi obser-
vado que a capacidade hipo-osmótica em 36% de salinidade 
(1050 mosm kg-1) e hiper-osmótica em 15% de salinidade 
(450 mosm kg-1) diminuiu acentuadamente com o aumento 
da amônia no ambiente, demonstrando que a capacidade os-
mótica é extremamente sensível ao efeito tóxico.

Os camarões palemonídeos tiveram sucesso ao sa-
írem do ambiente ancestral marinho para habitar ambientes 
de água doce (JALIHAL et al., 1993), mas trabalhos realiza-
dos sobre a osmorregulação em camarões de água doce, de-
mostram uma forte capacidade de hiper-osmorregulação em 
água doce e em baixas salinidades, perdendo essa capacida-
de  em ambientes de alta salinidade (CASTELA; LAWREN-
CE, 1981; MOREIRA et al., 1983; FREIRE et al., 2003). A 
maioria dos decápodas de água doce se tornam hipoconfor-
madores em água com alta concentração de sal (MOREIRA 
et al., 1983; WILDER et al., 1998; SIGNORET; BRAILO-
VSKY, 2004), enquanto alguns camarões do gênero Macro-
brachium, como M. equidens e M. olfersii são exceções por 
possuírem a capacidade de hipo-osmorregular em altas sali-
nidades (DENNE, 1968; MOREIRA et al., 1983; FREIRE et 
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al., 2003). Para tal afirmação, o tempo de exposição deve ser 
considerado, uma vez que a avaliação da participação do me-
canismo de redução de permeabiliadde nem sempre é eviden-
te. Estudos também demostraram que a alteração osmótica 
tem como base a mudança nos teores de Na / K na hemolinfa 
(CASTELA; LAWRENCE, 1981).

Portanto, o que parece é que o sucesso da conquista 
do ambiente dulcícola e a não necessidade de hiporregula-
ção, levou à perda dessa capacidade na maioria dos palemo-
nídeos.

Ação do nitrito sobre a oxihemocianina

Os compostos nitrogenados aparecem sob três for-
mas no ambiente aquático. O nitrato é a principal forma 
de nitrogênio encontrada nas águas e, quando em elevadas 
concentrações, pode conduzir a um processo de produção 
primária exagerada, denominada eutrofização. O nitrogênio 
amoniacal (amônia) é uma substância tóxica não persistente 
e não acumulativa e que, em concentrações baixas, não causa 
nenhum dano fisiológico aos animais. O nitrito, que é uma 
forma química do nitrogênio, normalmente encontrada em 
quantidades diminutas nas águas superficiais, e é instável na 
presença do oxigênio. Sua presença indica processos bioló-
gicos ativos, influenciados por poluição orgânica (GORSEL; 
JENSEN, 1999). As concentrações desses compostos nitro-
genados nas águas superficiais contribuem para a degradação 
dos ecossistemas aquáticos. Consequentemente, os organis-
mos aquáticos sofrem os efeitos tóxicos desse processo de 
eutrofização (SMITH et al., 1999; HOWARTH et al., 2000). 

O nitrito é o composto intermediário na nitrificação 
bacteriana de amônia a nitrato, podendo apresentar alta toxi-
cidade, dependendo de sua concentração no meio e do estágio 
de desenvolvimento do organismo (MIRANDA-FILHO et 
al., 1995). Conhecido por se difundir na hemolinfa (CHENG 
et al., 2002) de crustáceos, o nitrito provoca uma elevação 
do O2 livre e um decréscimo de O2 ligado a hemocianina 
(oxi-hemocianina) (CHEN; CHENG,1996; CHENG et al., 
2002). O mesmo efeito foi observado em P. enaeus japoni-
cus (CHEN; CHENG, 1995), Penaeus monodon (CHENG; 
CHEN, 1999) e em Macrobrachium rosembergii (CHEN; 
LEE, 1997). Segundo Needham (1961; ARMSTRONG et 
al., 1976), a hemocianina é menos afetada pelo nitrito que a 
hemoglobina.

A hemocianina é uma proteína que tem como função 
o transporte de oxigênio na hemolinfa de crustáceos (DEEN; 
HOVING, 1977), se ligando a molécula de dioxigênio por 
meio do sítio ativo binuclear de Cobre (BROWN et al., 
1980), representando em oxihemocianina a transferência de 
um elétron de cada cobre cuproso de desoxihemocianina ao 
dioxigênio limite (BROWN et al., 1980). Portanto, a cor azul 
da proteína é oriunda da presença do dioxigênio, enquanto a 
desoxihemocianina possui proteína incolor (BUBACCO et 
al., 1995). Chen e Cheng (1995) observaram no estudo da 
alteração no nível de oxihemocianina em P. enaeus japonicus 
exposto a nitrito, que no tratamento controle a oxihemociani-
na constituía 84,6% da proteína total na hemolinfa. No entan-
to, a proporção de oxihemocianina diminuiu significamente 
para 72,4% em animais expostos a 5,12 mg/L de nitrito após 
24h. Camarões marinhos, quando expostos a ambientes com 
nitrito, incorporam o composto na hemolinfa, reduzindo o 

nível da oxihemocianina e aumentando o nível da desoxihe-
mocianina (CHENG; CHEN, 1999). Astacus astacus expos-
tos ao nitrito por 48h apresentaram aumento deste composto 
na hemolinfa de 0,8mM até 10mM (JENSEN, 1990). P. le-
niusculus expostos por 24h apresentaram acúmulo de nitri-
to na hemolinfa de 1,0mM para 25mM (HARRIS; COLEY, 
1991). Harris e Coley (1991) e Jensen (1996) relatam que o 
nitrito inibiu a captação de Cl– na água doce para Pacifasta-
cus leniusculus e A. astacus. Cheng e Chen (1998) afirmam 
que o nitrito é um inibidor competitivo na absorção de Cl– e 
vice-versa. Estudo in vitro utilizando Astacus leptodactylus 
mostrou que a reação do nitrito com desoxihemocianina é 
15 vezes maior do que com a oxi-hemocianina, e que produz 
metahemocianina em pH 5,7 (TAHON et al., 1988).

De acordo com Jensen (1995), duas vias são envol-
vidas no influxo de nitrito. Uma é que o íon de nitrito pene-
tra pelo sistema de captação do cloreto pela brânquia. Então, 
a troca que está ligada ao Cl– influxo e HCO3

- efluxo (Cl -/ 
HCO3

-) regula o transporte de Cl– na hemolinfa, bem como, 
o equilíbrio ácido-base (HENRY; WHEATLY, 1992). A outra 
via é por meio da entrada do nitrito nos organismos aquáti-
cos através da difusão de ácido nitroso por ser solúvel em 
lipídios. Portanto, sua entrada nas brânquias ocorre por meio 
das células epiteliais (COLT; TCHOBANOGLOUS, 1976).

As informações acima comprovam que o nitrito 
apresenta efeitos nas proteínas presentes na hemolinfa dos 
crustáceos quando submetidos à exposição natural ou indu-
zida deste composto.

Sensibilidade a compostos nitrogenados em diferentes es-
tágios ontogenéticos

Resíduos nitrogenados em ambientes aquáticos 
naturais são cada vez mais enfocados dentro de uma visão 
global, podendo ser mais ou menos tóxicos decorrente da 
especificidade da espécie e o seu desenvolvimento ontoge-
nético (ROMANO; ZENG, 2013). Além dos compostos ni-
trogenados presentes no ambiente, os crustáceos apresentam 
participação ativa com a excreção de amônia, corresponden-
do de 40% a 90% na concentração deste composto (PARRY, 
1960). Já o nitrito, por se tratar de um produto intermédiario 
da amônia durante a nitrificação, está presente invulgamen-
te em condições naturais (CHEN et al., 1989), o que pode 
causar retardo no crescimento e até a morte dos organismos 
aquáticos quando em elevada concentração (CHEN; CHEN, 
1992). Portanto, o acúmulo de compostos nitrogenados em 
ambiente aquático tem sido uma das causas mais comuns de 
morte em crustáceos (TARAZONA et al., 1987).

Estudos em laboratórios têm revelado diferenças 
significativas nos padrões de osmorregulação (CHARMA-
TIER; ANGER, 2011). Por exemplo, juvenis e adultos pare-
cem apresentar mecanismos eficientes para se osmoregular 
por um determinado tempo quando expostos a poluentes, 
mas o mesmo parece não ocorrer na fase de pós-larvas, o 
que pode influir o mau funcionamento no processo fisiológi-
co do organismo, decorrente do efeito tóxico (INMAN; LO-
CKWOOD, 1977). Dessa forma, o rompimento do equilibrio 
osmótico e iônico normal é provocado após a exposição a 
poluentes como pesticidas e metais pessados, ou condições 
físico-químicas em crustáceos (YOUNG-LAI et al., 1991). 

Um estudo realizado em diferentes fases de vida 
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da espécie Homarus americanus, observou que a maior to-
lerância à toxicidade aguda da amônia foi encontrada com 
aumento do desenvolvimento ontogenético após 96 horas de 
exposição, comprovando que a diminuição na capacidade de 
pós-larvas e adultos de hiper-regular em ambientes com bai-
xa salinidade após a exposição à amônia é diferenciada pela 
fase de vida (YOUNG-LAI et al., 1991). Em P. japonicus, a 
tolerância à amônia aumentou com o desenvolvimento on-
tongenético, como observado por Peng et al. (1993). Em tra-
balhos com P. monodom e Penaeus indieus foi observado to-
lerância crescente da amônia com o aumento da fase de vida 
(JAYASANKAR; MUTHU, 1983; CHIN; CHEN, 1987).  
Alta suscetibilidade também foi relatada por Armstrong et 
al. (1976) e Rainbow (1990) para crustáceos em processo de 
muda submetidos a outras substâncias tóxicas. Essa maior 
suscetibilidade em animais jovens demostra um padrão, in-
dicando estar relacionada com a elevada permeabilidade da 
cutícula recém-formada, com aumento das atividades meta-
bólicas e com a troca de hidrominerais no momento da muda 
(PENG et al., 1993).

Outros estudos também mostram que a capacidade 
de suportar maiores concentrações de nitrito está diretamente 
ligada ao aumento do desenvolvimento ontogenético. Jensen 
(1990) aponta que o nitrito pode afetar o equilíbrio ácido-ba-
se de A. astacus (JENSEN, 1990). Chen e Chin (1988) obser-
varam que a resistência ao nitrito aumentou com o aumento 
da fase de vida de náuplio para pós-larva em P. monodon. 
Armostrong et al. (1976) relatam aumento na resistência 
ao nitrito com o aumento da fase ontogenética de Penaeus 
indicus, sendo de 10 mg/Le 23 mg/L nitrito para náuplios, 
de 20,43 mg/L nitrito para protozoe e de 33,87 mg/L nitri-
to para mysis. Catedral et al. (1977) relatam que os níveis 
de toxicidade de nitrito para P. monodon variou de acordo 
com os estágios larvais (Zoé – 5 mg/L de nitrito e Mysis 10 
mg/L nitrito). Portanto, já é sabido que a presença do nitrito 
na hemocianina de crustáceos provoca menos danos do que 
em moléculas de hemoglobina de peixes (SMITH; RUSSO, 
1975), mas apesar de vários estudos comprovarem a capaci-
dade da hemocianina se ligar ao oxigênio na presença de ni-
trito (CONANT et al., 1933; NEEDHAM, 1961; WICKINS, 
1976), isso pode afetar a muda de Callinectes sapiduse e M. 
rosenbergii (ARMSTRONG et al., 1976; MANTHE et al., 
1984).

Dessa forma, o desempenho osmorregulatório é, 
portanto, uma potencial ferramenta indicadora para detectar 
pressões fisiológicas, avaliando os efeitos de compostos con-
taminantes em que são submetidos os animais em ambientes 
naturais ou experimentais.

Considerações finais

Considerando o sucesso na colonização de ambien-
te dulcícola, observa-se que a maioria dos palemonídeos não 
necessitaram mais hiporregulacão, levando a perda dessa ca-
pacidade. Dessa forma, supõe-se um ancestral com capaci-
dade hiporregulatória, uma vez que invertebrados marinhos 
são, parcimoniosamente, osmoconformadores. Considera-se 
também, que o nitrito apresenta efeitos nas proteínas presen-
tes na hemolinfa dos crustáceos quando submetido à exposi-
ção natural ou induzidas destes compostos, e que a capacida-
de osmorregulatória é, portanto, variada de acordo como os 

estágios ontogenéticos.
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