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META

Apresentar os mecanismos de contragdo dos musculos esquelético e liso.

OBJETIVOS

Ao final desta aula, o aluno devera:

conhecer a organizagdo das fibras musculares esqueléticas e lisas;

conhecer as bases moleculares da contracdo muscular;

saber as principais diferengas entre os mecanismos contrateis das fibras musculares
esqueléticas e lisas;

saber as caracteristicas da contragdo do musculo (esquelético e liso) como um todo.

PRE-REQUISITO

Conhecimentos de Bioquimica, Biologia Celular e Transmissao Nervosa.

(Fonte: http://www.3bscientific.com.br).
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INTRODUCAO

Estamos de volta. Na aula anterior vocé aprendeu como o sistema
nervoso envia informagoes para os musculos esqueléticos e lisos. Agora,
vocé vai aprender como tais musculos interpretam essas informagoes e
como eles respondem a elas.

Vocé sabe muito bem que no processo contratil o musculo diminui
de tamanho, mas como ele consegue fazer isso?r Como ¢é possivel que as
células musculares alterem seu comprimento ou seu volume?

Nesta aula estudaremos todos os mecanismos que permitem essas
alteracoes. Comegaremos pela musculatura esquelética, mas voce vai
petrceber que muitos dos conceitos apresentados serdo reaproveitados
quando estivermos falando de musculatura lisa. Sutis serdo as diferen-
¢as, mas nem por 1Sso pouco importantes.

E a musculatura cardiaca? — vocé deve estar se perguntando. Esse
musculo tdo especial guarda caracteristicas tanto de musculo esquelético,
quanto de liso. Portanto, todos os conceitos e mecanismos estudados
nesta aula servirao de base para a compreensdao da contragao cardiaca,
que sera apresentada mais adiante na aula de Fisiologia Cardiovascular.
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CONTRACAO MUSCULAR ESQUELETICA

A funcido da contragao muscular esquelética ¢ desenvolver forca para
mover alavancas 6sseas, a fim de movimentar o préptio corpo ou um objeto.

FIBRAE MUSCULARES
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Fig. 5.1. Musculo esquelético. (Fonte: http://www.ck.com.br)

CONTRACAO MUSCULAR ESQUELETICA:
“DISSECANDO” O MUSCULO ESQUELETICO

Observe o musculo representado na Fig, 5.1. Perceba que ele é for-
mado por muitos fasciculos musculares. Cada fasciculo muscular, por sua
vez, ¢ formado por muitas fibras musculares. Cada fibra muscular contém
muitas miofibrilas. E cada miofibrila é formada por muitos miofilamentos.

Fig. 5.2. Fibra muscular esquelética. (Fonte: http://br.geocities.com).
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A Fig. 5.2 mostra a fibra muscular (célula muscular) aumentada para
que voce possa observa-la em detalhes. A camada mais externa é a mem-
brana celular, chamada sarcolema. O citoplasma ¢ chamado de
sarcoplasma e concentra um grande numero de mitocondrias, varios na-
cleos, e muitas miofibrilas, ao redor das quais se estende o reticulo
sarcoplasmatico. As aberturas na superficie da célula correspondem aos
tubulos transversos (ou tabulos T) — invaginacSes em dedo de luva da
membrana, cuja fun¢io discutiremos mais tarde.

Concentre sua atengao agora as miofibrilas, repare que elas apre-
sentam regides mais claras e regides mais escuras, que sdao as estriacoes.
Dai o musculo esquelético ser chamado de estriado. Mas por que existem
estas estriagoes? Elas sio resultado da organizagdo das miofibrilas em
sarcomeros — a unidade contratil do musculo.

Observe o sarcomero na Fig, 5.3. Ele é formado por filamentos
finos e grossos, de tal modo que os filamentos finos ficam presos aos
discos z (extremidades do sarcomero) e, entremeados a eles, ocupando
uma posi¢ao mais central, ficam os filamentos grossos. A regido onde s6
ha filamentos finos é a mais clara de todas e denominada faixa (ou banda)
I. A regiao onde s6 ha filamentos grossos, e de densidade intermediaria,
¢ denominada zona H. A regido mais escura de todas é a zona de
sobreposi¢ao de filamentos finos e grossos. A zona H mais a zona de
sobreposi¢ao formam a faixa (ou banda) A.
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Fig. 5.3. Sarcomero. (Fonte: http://morpheus.fmrp.usp.br).
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CONTRACAO MUSCULAR ESQUELETICA:
CONHECENDO AS BASES MOLECULARES DA
CONTRACAO

Cada filamento grosso é formado por cerca de 200 moléculas de
miosina, que por sua vez sio formadas por duas cadeias peptidicas pesa-
das e quatro leves. As cadeias pesadas se entrelacam em a-hélice, for-
mando a cauda da miosina, e as cadeias leves ajudam a formar as duas
cabegas globulares (Fig. 5.4.). Essas cabecas apresentam um sitio de liga-
¢d0 com a actina e um sitio de fixacao e hidrolise de ATP.

cabecas

MIOSINA

Fig. 5.4. Molécula de miosina. Adaptado de http://wwwjovenclub.cu.

Cada filamento fino é formado por trés tipos de proteinas: actina,
tropomiosina ¢ troponina. Existem duas formas de actina: 1) actina
globular, chamada actina G; e 2) actina F, formada por uma cadeia de
actinas G. Na composi¢ao do filamento fino encontramos duas actinas I
enroladas em a hélice, como se fossem dois colares de pérolas entrelaga-
dos. Agora imagine uma fita passando entre os sulcos dos dois colares de
pérolas. Esta fita seria a tropomiosina. Em sua mente, prenda todo o
conjunto a intervalos regulares com clipes. Estes seriam a moléculas de
troponina, as quais contém trés subunidades: I, T e C. A primeira tem
afinidade por actina, a segunda tem afinidade por troponina, e a terceira
tem afinidade por Ca®* (Fig, 5.5).
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Fig. 5.5. Filamento fino. (Fonte: http://www.virtual.epm.bs).

Nas moléculas de actina existem sitios de interacdo com a miosina,
0s quais estdo cobertos pela tropomiosina na auséncia de Ca**. No en-
tanto, quando esse fon se liga a troponina, ela muda de conformagao,
tracionando a tropomiosina, que por sua vez descobre os sitios da actina.
A actina entao pode interagir com a miosina, formando as chamadas pon-
tes cruzadas, mas isso s6 acontece quando o ATP da cabega da miosina é
clivado a ADP. Com aliberagao do fosfato inorganico, a cabega da miosina
se movimenta em dire¢cao ao centro do sarcomero, trazendo com ela o
filamento fino. A entrada de uma nova molécula de ATP na cabeca da
miosina promove a dissolu¢ao da ponte cruzada, e um novo ciclo pode
iniciar-se (Fig. 5.6). Assim, os filamentos finos deslizam pelos filamentos
grossos em dire¢ao ao centro do sarcomero, encurtando-o, no chamado
mecanismo dos filamentos deslizantes, ilustrado na Fig. 5.7. Se os
sarcomeros de uma miofibrila passam por este processo, conseqiiente-
mente a miofibrila encurta e o masculo contrai.
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Fig, 5.6. Ciclo de formagio de ponte cruzada. Traduzido de http://www.scienceinschool.org,
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Fig. 5.7. Mecanismo dos filamentos deslizantes. (Fonte: http://cutlygitl.natutlink.pt).
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CONTRACAO MUSCULAR ESQUELETICA:
GERANDO UMA CONTRACAO

Agora que vocé ja sabe como o musculo contrai, vamos entendetr como
a contracao se inicia. Lembre-se que a contracao muscular esquelética é con-
trolada pelo sistema nervoso motor somatico. Assim, para que ocorra uma
contracao, o musculo precisa receber um estimulo do motoneurénio com o
qual se comunica através da jungdo neuromuscular. Nesta juncio, o botao
terminal do motoneurdnio praticamente se encaixa na fibra muscular, cuja
membrana se invagina ligeiramente formando a goteira sinaptica. A porcao do
sarcolema que se comunica com o motoneuronio forma a placa motora, cheia
de pregas subneurais que aumentam a superficie de comunicagao. Contudo,
ndo existe contato entre as membranas, elas se mantém separadas pela fenda
sinaptica.

Quando chega um potencial de agao (PA) no botdo terminal, ocorre a
liberacao, na fenda sinaptica, de acetilcolina. Este neurotransmissor associa
se a0s receptores nicotinicos da placa motora, permitindo a entrada de cations
no intetior da fibra muscular. Sendo excitavel, a célula muscular responde a
despolarizacao com a deflagracio de um PA, que se propaga por todo o
sarcolema, incluindo os tibulos T, que levam o impulso para as regides mais
profundas da fibra. A proximidade entre os tabulos T e o reticulo sarcoplasmatico
¢ de fundamental importancia nesse momento, ja que a despolarizagdo dos
tubulos T serve de estimulo para a abertura de canais de Ca** do reticulo
sarcoplasmatico (fico em Ca®*). Os fons Ca** entdo invadem o sarcoplasma,
podendo interagir com a troponina das miofibrilas, o que da infcio a contracao.

CONTRAGCAO MUSCULAR ESQUELETICA:
FINALIZANDO UMA CONTRACAO

O processo contratil dura enquanto os fons Ca** permanecem no
sarcoplasma, mas rapidamente os canais se fecham e uma bomba de Ca*
devolve esses fons para o reticulo sarcoplasmatico, pondo fim a contragao.

CONTRACAO MUSCULAR ESQUELETICA:
DE ONDE VEM O ATP PARA A CONTRACAO?

Vimos antetiormente que contragio depende nio s6 de Ca*", mas
também de ATP. E de que maneira a célula muscular obtém esse ATP?
Como as outras células do nosso corpo, as células musculares fabri-
cam ATP a partir da respiragiao aerébica — um processo que vocé ja
deve conhecer muito bem. Contudo, na falta de oxigénio, as fibras mus-

117



Fisiologia Béasica

118

culares também podem obter ATP através da glicdlise — um processo
que, como voce ja sabe, é menos eficiente (ganho efetivo de 2 ATPs
contra 36 da respiracao aerobica), mas bastante rapido. Na verdade, por
esta razao, algumas fibras até “preferem” esse tipo de respiragio
anaerdbica mesmo na presenca de oxigénio — sdo as fibras rapidas, que
sao capazes de responder rapidamente ao estimulo contratil. Por outro
lado, nao sao capazes de se manterem em contragdo maxima por tanto
tempo quanto as fibras lentas, que respiram aerobicamente.

Nem todo o ATP produzido é usado imediatamente, ja que em re-
pouso o musculo usa pouca energia. Entdo, um jeito que a fibra muscular
encontrou para armazenar as instaveis moléculas de ATP foi através da
creatina. Assim, enquanto o musculo esta em repouso, o ATP formado, e
que nio sera utilizado no momento, doa um fosfato inorganico para a
creatina, transformando-a em fosfocreatina e se transformando em ADP.
Quando o musculo comeca a contrair, a fosfocreatina devolve o fosfato
para o ADP, que entdo se transforma em ATP para ser usado na contragao.

CONTRACAO MUSCULAR ESQUELETICA:
CONHECENDO A MECANICA DA CONTRACAO

Talvez ainda nao tenha tido tempo para pensar nisso, mas vocé acha que
cada fibra muscular ¢ inervada por um motoneuronio diferente? A resposta é
“nao”. Cada motoneurdnio inerva um grupo de fibras musculares de um deter-
minado musculo, e a esse grupo damos o nome de unidade motora, ou scja,
cada musculo contém varias unidades motoras. A resposta de uma unidade
motora a um unico PA é chamada de abalo muscular. Assim, para aumentar a
for¢a de contragiao de um musculo, eu posso somar unidades motoras ou abalos
musculares. Isto ¢, quanto maior o nimero de unidades motoras envolvidas
numa determinada contragdo, ou seja, quanto maior o numero de fibras contra-
indo simultaneamente, maior serda a for¢a dessa contragio (somagao por fi-
bras multiplas). E quanto maior a freqiiéncia de abalos musculares numa
unidade motora, também maior sera a for¢a da contragao, ja que um estimulo
se inicia antes do término do anterior (somagao por freqiiéncia).

Sendo assim, seria possivel manter um musculo em contracio ma-
xima para sempre?

Assim como as sinapses quimicas, os musculos esqueléticos tam-
bém entram em fadiga — trata-se da chamada fadiga muscular. Lembre-
se de que a fibra muscular precisa de ATP, tanto para contrair como para
relaxar (dissolugdao das pontes cruzadas). Conseqiientemente, a falta de
nutrientes pode levar a uma incapacidade de contracao (musculo
irreponsivo), ou a uma incapacidade de relaxamento (caimbra). Em am-
bos os casos, dizemos que o musculo esta em fadiga. Aqui vale destacar
que nem toda caimbra ¢ resultado de fadiga muscular. Desequilibrios
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hidroeletroliticos e respostas reflexas a traumas também podem levar a
contragdes espasmodicas dos musculos esqueléticos. A fadiga muscular
também pode ser causada pela liberacio inadequada de Ca®*, a qual pode
ocorrer apos contracoes repetidas.

E o relaxamento completo, é possivel?

Isso também nao pode ocorrer, pois estimulos constantes vindos
da medula espinhal mantém os musculos sempre ligeiramente contraidos
— ¢ o que chamamos de ténus muscular.

Uma outra caracteristica importante da contragio de um musculo
esquelético ¢ que seu estado antes da contracdo interfere no grau de ten-
sao que ele vai desenvolver durante a contragio. No dia-a-dia, n6s temos
exemplos praticos disso. Por exemplo, quando vocé vai a academia, o
que o professor pede para vocé fazer antes da sessido de musculaciao?
Alongamento. Isso melhora a eficacia das suas contragoes musculares. E
vocé consegue imaginar 0 motivo?

Agora voce ja sabe que a contragao depende do deslizamento dos
filamentos finos sobre os grossos, que acontece gragas a intera¢ao da actina
com a miosina. Pois bem, para que essa interagdo acontega ¢ preciso que
o sarcoOmero apresente uma zona de sobreposicao dos miofilamentos.
Quanto maior for essa zona, maior a probabilidade de comunicagio entre
os filamentos finos e grossos. Observe a Fig. 5.8. Quando um musculo
estd muito encurtado, como demonstrado em A, os filamentos finos so-
brepdem-se uns aos outros, impossibilitando em grande parte a interacao
com os filamentos grossos. Como resultado, a for¢ca maxima desenvolvi-
da pelo musculo ¢é baixa. A situagao melhora um pouco em B, e se torna
ideal em C e D, onde a interagdo entre filamentos finos e grossos é a
maxima possivel e, conse-
qiientemente, a for¢a muscu-
lar maxima também atinge

p—
100%. Ja em E, o musculo —— .

nao consegue desenvolver for- — — <

¢a alguma, pois seu grau de

estiramento ¢ tanto que 0Os — o

filamentos finos jamais se so- . — s
— ——

brepéem aos grossos, impe-
dindo a formagao de pontes
cruzadas. Em suma, para seu
melhor desempenho, um mus-
culo nao pode estar nem mui-

to encurtado, nem estirado
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demais. Pense nisso na pro- . P 3 ™

xXima vez que for ajustar O se- LTl OO AECTRERD
lim de sua bicicleta.

Fig. 5.8. Grau de tensio desenvolvida pelo musculo esquelético em funcio do comprimento do
sarcomero antes da contragio. (Fonte: http://publicacoes.cardiol.br).
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CONTRACAO MUSCULAR ESQUELETICA:
REMODELANDO OS MUSCULOS

Uma caracterfstica muito particular da musculatura esquelética ¢ sua
capacidade de remodelagio. Vocé se lembra da Lei de Lamark — a lei do
uso e desusor Pois ¢, ela funciona muito bem para os musculos esqueléticos.
Periodos de contracio muscular com forca maxima tendem a aumentar o
volume das células, através do aumento do numero e do tamanho das
miofibrilas. Do mesmo modo, perfodos de estiramento acima do normal
tendem a aumentar o comprimento das células, através do aumento do
numero de sarcomeros nas extremidades das miofibrilas. O contrario tam-
bém ¢ verdadeiro, ou seja, periodos de inatividade ou de encurtamento
tendem a diminuir o volume e o comprimento das células, respectivamen-
te. Em outras palavras, a atividade leva o musculo a hipertrofia, enquanto
a inatividade o leva a atrofia. Essa atrofia pode ser bastante severa nos
casos de desnervacao muscular. Nesses casos, até mesmo os impulsos ner-
vosos continuos que mantinham o tonus muscular cessam e, como resulta-
do, as células musculares morrem. ApOs trés meses de desnervagao, o teci-
do muscular ¢ substituido por tecido conjuntivo e o processo ¢ irreversivel.

Quem pergunta quer resposta

Diante de tudo que foi exposto a respeito da contragao muscular
esquelética, vocé seria agora capaz de explicar porque todos os musculos se
contraem quando uma pessoa morte, caracterizando o chamado rigor mortis?

Tempo para pensar... (Nao passe para o proximo paragrafo antes de
tentar responder sozinho).

Com a morte, as membranas celulares tornam-se vazantes, de forma
que todo o Ca** do reticulo sarcoplasmatico ganha o sarcoplasma, pro-
movendo contragdo. Quando termina o ATP, as pontes cruzadas ficam
impedidas de se dissolverem e a contragao ¢ mantida. No entanto, cerca
de 24 horas pés morte, com o rompimento dos lisossomos e liberagao de
suas enzimas proteoliticas, as pontes cruzadas sio “digeridas” e os mus-
culos voltam a relaxar.

CONTRACAO MUSCULAR LISA

O musculo liso recebe este nome por niao apresentar estriagdes, a0
contrario dos musculos esquelético e cardiaco. Esta presente na parede
de 6rgaos ocos, onde sua contragao tem a fungdo de alterar o calibre do
6rgao, como no caso dos vasos sanguineos, ou de impulsionar seu con-
teado, como no caso dos intestinos. Pode também ser encontrado nos
olhos e no foliculo piloso, onde apresenta funcdes especificas.

Ha musculos lisos e musculos lisos
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Basicamente, sao dois os tipos de musculos lisos: 1) unitario (também
chamado de sincicial ou visceral); e 2) multiunitario. O primeiro recebe este
nome por funcionar como uma unidade. Suas células se comunicam através
de juncdes abertas (“gap junctions”), comportando-se de forma semelhante a
de um sincicio, além de estar presente nas visceras. Ja no segundo, cada
célula funciona independentemente das outras. Em ambos os tipos, as fibras
se caracterizam por serem fusiformes, uninucleares e sem estriagoes.

CONTRACAO MUSCULAR LISA:
PARA ONDE FORAM AS ESTRIACOES?

Vocé deve lembrar que os responsaveis pelas estriagdes do musculo
esquelético eram os sarcomeros. Uma vez que o musculo liso niao apresen-
ta estriagdes, ¢ facil deduzir que ele também nao apresente sarcomeros. Os
miofilamentos estdo 14, mas organizados de uma maneira diferente.

Os filamentos finos encontram-se presos aos corpos densos, corres-
pondentes funcionais dos discos z. Estes corpos densos, por sua vez, encon-
tram-se presos ao sarcolema. E, entremeados aos filamentos finos, encon-
tram-se os filamentos grossos. Assim, o deslizamento entre os miofilamentos
acontece da mesma forma que no musculo esquelético. S6 que quando a
miosina puxa a actina em dire¢ao ao centro do filamento grosso, conseqien-
temente, o filamento fino tras consigo o sarcolema, de modo que a célula se
retrai em todas as dire¢oes, como mostrado na Fig. 5.9.

Cisuin relaxsda do mUSowlo [80

Cula contralda 4 musculo kS0
[Re e W R, T T

Fig. 5.9. Célula muscular lisa. (Fonte: http://www.sobiologia.com.bt).
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CONTRACAO MUSCULAR LISA:
CONTRAINDO O MUSCULO LISO

Assim como no musculo esquelético, a contracio tem inicio com a
entrada de Ca*" na fibra muscular. No entanto, o filamento fino do muscu-
lo liso ndo apresenta troponina. Entdo, o Ca®" interage com a calmodulina,
desencadeando reagoes que culminam com a quebra do ATP da cabega da
miosina, permitindo a formac¢ao de pontes cruzadas. Apos o estimulo de
contragao, a fibra muscular pode relaxar ou sustentar a contragio com bai-
x0 consumo de energia, através de um mecanismo chamado de tranca,
ainda pouco compreendido. Gragas a esse mecanismo, o musculo liso pode
ser bastante econoémico, em comparagao ao musculo esquelético, e talvez
também por isso seu ciclo de pontes cruzadas seja mais lento.

As diferencgas entre os musculos lisos e esqueléticos nao param por
ai. Se considerarmos a contra¢ao do musculo como um todo, temos que:
o tempo para o inicio e para o término da contragao ¢ maior no musculo
liso que no esquelético; a for¢a de contragio do musculo liso é maior que
a do esquelético; a porcentagem de encurtamento ¢ maior no musculo
liso que no esquelético; e, finalmente, a fonte de Ca®* ¢ diferente para os
dois tipos musculares, sendo o reticulo sarcoplasmatico para o musculo
esquelético e o meio extracelular para o musculo liso.

CONTRACAO MUSCULAR LISA:
CONTROLANDO O MUSCULO LISO

O musculo liso pode ser controlado pelo sistema nervoso, por
hormonios e por fatores teciduais locais.

Vocé deve lembrar que a inervagao da musculatura lisa ¢ autonomica,
portanto seu controle independe da nossa vontade.

Ao contrario do que ocorre na musculatura esquelética, a jun¢ao
neuromuscular no musculo liso ¢ do tipo difusa, isto ¢, ndo ha goteira
sinaptica, nem placa motora. As ramificacoes dos motoneurdnios
autonomicos apenas se aproximam das células musculares e, através de
suas varicosidades, liberam o neurotransmissor, que se difunde no liqui-
do extracelular e entra em contato com seus receptores no sarcolema.

Os PAs também podem ser diferentes no musculo liso. No caso
das fibras multiunitarias, nem ocorre um PA — a contra¢io ocorre em
resposta a despolarizacio que logo se espalha na membrana da pequena
célula, sem propaga¢ao de PA. No caso do musculo liso unitario, os PAs
podem ser em ponta como os do musculo esquelético, mas também po-
dem ser em plato (Fig. 5.10). O que ocorre é que essas fibras musculares
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nao possuem muitos canais de Na" dependentes de voltagem, mas possu-
em canais de Ca**/Na” dependentes de voltagem, os quais sao mais len-
tos, fazendo com que a célula demore mais para se repolarizar. Os PAs
podem também ocorrer sobrepostos as ondas lentas ritmicas de alguns
musculos lisos. Por exemplo, o intestino possui um ritmo elétrico basico,
isto é, o potencial de repouso de suas células musculares nao é estavel,
mas oscilante, tornando-se ora mais negativo, ora menos negativo. Acre-
dita-se que isto se deva a atividade oscilante da bomba de sédio e potas-
sio. Assim, nos momentos de menor negatividade, ¢ possivel que seja
atingido (ou ultrapassado) o limiar de excitacdo das células, levando a
deflagracdo de PAs. A menor negatividade também pode ocorrer em res-
posta a um estiramento, de forma que o musculo liso unitario pode con-
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Fig. 5.10. Potencial de a¢io com platd. (Fonte: http://www.fisiologia.kit.net).

AUTO-AVALIACAO

1. Descreva a organizag¢ao em sarcomeros do musculo esquelético.

2. Explique o mecanismo de deslizamento dos miofilamentos.

3. Explique a génese da contragdio muscular esquelética

4. Elabore um quadro comparativo entre as contra¢des musculares
esquelética e lisa.

5. Como ¢ controlada a contragio muscular lisa. Cite exemplos.

PROXIMA AULA

Ap6s voce ter aprendido sobre a fisiologia da contragao muscular e seu
controle pelo sistema nervoso; a proxima aula falara sobre o sistema endécrino.

-
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