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CAPITULO I

Introdução geral

Aspectos gerais da reprodução de peixes teleósteos

A reprodução em peixes teleósteos é um fenômeno altamente complexo e diversificado. Os 

representantes  deste  grupo podem apresentar  diversos  padrões  de reprodução:  hermafroditismo, 

reprodução  unissexuada  (partenogênese),  reprodução  bissexuada  (gonocorismo)  ou  uma 

combinação desses padrões (Coward et al., 2002; Miller & Kendall, 2009). O hermafroditismo pode 

ser  simultâneo, quando uma das gônadas é o ovário e a outra o testículo ou quando o indivíduo 

apresenta um ovoteste, ou pode ser sequencial, quando o peixe muda do sexo masculino para o 

feminino (hermafroditismo protândrico)  ou do feminino para o masculino (protoginia)  (Warner, 

1975).  A reprodução  unissexuada  ocorre  em alguns  vivíparos.  O  desenvolvimento  ocorre  sem 

fertilização e a prole é formada exclusivamente por fêmeas. O desenvolvimento pode ser iniciado 

por  meio  da  ativação  do  núcleo  do  óvulo  pelo  espermatozoide  de  uma  espécie  próxima 

filogeneticamente, sem ocorrência de fecundação ou com fecundação, mas sem a transferência do 

genótipo masculino durante as divisões celulares. A reprodução bissexuada é o modo de reprodução 

mais comum em peixes (Miller & Kendall, 2009), sendo o foco deste trabalho.

 

Estrutura das gônadas

Os ovários de teleósteos são internos e geralmente longitudinais e pareados. Entretanto, eles 

podem estar frequentemente fusionados e encurtados. Em algumas espécies (ex. Poecilia reticulata, 

Poeciliidae) só uma gônada desenvolve-se. Em outras elas podem fusionar-se completamente (ex. 

Perca spp., Percidae) ou apenas caudalmente (ex.: Sander lucioperca, Percidae) (Guimarães-Cruz, 
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2005). A  maioria  dos  teleósteos  possui  dois  ovários  suspensos  dorsalmente  no  celoma  pelo 

mesovário. Embora o desenvolvimento inicial das gônadas ocorra pela extrusão das cristas genitais 

pares, como em outros vertebrados, protuberâncias somáticas desenvolvem-se nos ovários jovens 

destes teleósteos que então se fundem formando a ovocele  (Grier et al., 2009). Túbulos e ductos 

dos rins não são utilizados para transportar ovócitos O ovário pode representar até 70% da massa 

corporal do peixe (Helfman et al., 2009).

Os  gonodutos  são  prolongamentos  posteriores  da  túnica  ovariana  e  são  formados  pelo 

crescimento posterior das dobras peritoneais que circundam o ovário durante seu desenvolvimento. 

O ovário comunica-se com o gonoduto através da sua porção caudal. Essa condição é denominada 

cistovariana (Hoar & Randall,  2009; Grier  et al., 2009). Entretanto alguns grupos apresentam a 

condição  denominada  gimnovariana,  onde  não  há  formação  da  cavidade  ovariana  e  a  cápsula 

ovariana não é contínua com o gonoduto, de modo que os ovócitos são liberados na cavidade do 

corpo.  Em  Anguiliidae,  Galaxiidae,  Notopteridae,  Osteoglossidae,  Salmonidae  e no  ciprinídeo 

Misgurnus, o gonoduto degenera completamente ou parcialmente, de modo que o ovócito entra na 

cavidade  peritoneal,  saindo para  o  exterior,  através  de poros  ou funis,  dependendo do grau  de 

degeneração (Helfman et al., 2009; Grier et al., 2009).

O  desenvolvimento  dos  ovos  ocorre  dentro  do  ovário  e  envolve  diversos  estágios: 

proliferação  ovogonial  (OP),  cromatina-nucléolo  (CN),  crescimento  primário  (PG),  crescimento 

secundário ou vitelogênese (SG), maturação (OM) e ovulação (OV). As ovogônias desenvolvem-se 

a partir de células sexuais primordiais no epitélio germinativo da parede do ovário. Na fase OP, a 

ovogônia divide-se por mitose e forma células germinativas. Na maioria dos teleósteos, a ovogônia 

continua a proliferar nos adultos. Uma vez iniciada a meiose, ela transforma-se em ovócito (fase 

CN). A fase de crescimento primário inicia-se com o acúmulo de RNA no citoplasma, causando a 

basofilia do ovócito. A fase é marcada por um aumento significativo do tamanho do ovócito, pelo 

aparecimento de alvéolos corticais e gotículas de óleo no seu interior e pela interrupção temporária 
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da meiose. A fase de maturação envolve uma série de mudanças morfológicas e fisiológicas que 

precedem a ovulação, entre elas o desaparecimento da vesícula germinal e a retomada e conclusão 

da primeira  divisão meiótica.  A meiose é interrompida novamente durante  a segunda metáfase. 

Durante  a  ovulação  ocorre  o  deslocamento  do  ovócito  do  folículo  para  o  lúmen  do  ovário, 

separando-se das células foliculares. Após a fertilização, a segunda divisão meiótica é concluída 

(Grier et al., 2009; Lowerre-Barbieri, 2011).

Os testículos de teleósteos  são internos,  longitudinais,  e geralmente pareados.  Eles estão 

suspensos por mesentérios e estão posicionados lateralmente à bexiga natatória. Túbulos e ductos 

dos rins servem para conduzir os espermatozoides para o exterior em diversos grupos. Os testículos 

podem  representar  até  12%  do  peso  corporal  do  peixe  na  idade  de  maturação,  apesar  dessa 

proporção ser geralmente inferior a 5% (Helfman et al., 2009). Os testículos são recobertos por uma 

delicada  membrana  chamada  túnica  albugínea,  que  estende-se  posteriormente  para  formar  o 

espermiducto ou vaso deferente, que por sua vez conecta-se com o ducto mesonéfrico pouco antes 

de  atingir  a  abertura  urogenital  (Hoar  &  Randall,  1969;  Lahnsteiner  &  Patzner,  2009). Os 

espermatozoides deixam o testículo por meio dos vasos deferentes, que são túbulos mesonéfricos 

(do rim) modificados. Os espermatozoides passam através das glândulas de Leydig, que consistem 

em pequenos  túbulos  glandulares  derivados  dos  rins.  Secreções  das  glândulas  de  Leydig  estão 

envolvidas na produção de espermatóforos. Os espermatozoides passam depois através do ducto 

espermático,  que  é  um ducto  mesonéfrico  modificado (Hoar  &  Randall,  1969;  Lahnsteiner  & 

Patzner, 2009). 

A formação dos espermatozoides ocorre através de uma série de transformações típicas de 

vertebrados. As espermatogônias (diploides) proliferam por mitose. Uma vez que iniciam a meiose, 

transformam-se em espermatócitos primários, após a primeira divisão meiótica transformam-se em 

espermatócitos  secundários.  Terminada  a  segunda  divisão  meiótica,  os  espermatócitos  viram 

espermátides (haploides), que sofrem transformações morfológicas (espermiogênese) dando origem 
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aos espermatozoides (Grier & Uribe Aranzábal, 2009). Os testículos de teleósteos podem ser de 

dois tipos diferentes considerando a estrutura interna: tubular anastomosado ou lobular (Parenti & 

Grier, 2004; Grier & Uribe Aranzábal, 2009): No primeiro, os túbulos testiculares formam curvas 

na periferia do testículo e seguem em direção aos ductos eferentes, formando uma rede altamente 

ramificada.  Esse  tipo  de  testículo  está  presente  em  teleósteos  basais,  como  salmonídeos  e 

lepisosteídeos. O testículo lobular, por sua vez, pode ser separado em dois subtipos dependendo da 

distribuição das espermatogônias. No primeiro subtipo, as espermatogônias estão distribuídas ao 

longo de todo o comprimento dos lóbulos testiculares (“unrestricted spermatogonial testis”). Esse 

tipo de testículo está presente em grupos mais derivados, como Perciformes. No segundo subtipo, as 

espermatogônias estão restritas à porção distal dos lóbulos (“restricted spermatogonial testis”). Esse 

padrão é observado em Atheriniformes.

Fecundação em teleósteos

A maioria  dos  teleósteos  possui  fecundação  externa,  excetuando  aproximadamente  uma 

dúzia  de  famílias,  ente  elas:  Brotulidae,  Clinidae,  Scorpaenidae,  Embiotocidae,  Goodeidae, 

Labrisomidae, Phallostethidae e Siluridae. A maioria dos teleósteos marinhos desovam na coluna 

d'água, sendo que os ovócitos são fertilizados externamente e flutuam perto da superfície (Coward 

et al., 2002; Kendall et al., 1984).  Nesse caso, os ovócitos são geralmente esféricos e possuem uma 

única gotícula grande de óleo no seu interior. A maioria dos peixes de água doce, por outro lado, 

depositam seus ovos no fundo. Várias espécies desovam em ninhos e apresentam cuidado parental. 

Nesse  caso,  os  ovos  apresentam  geralmente  um grande  tamanho,  córion  espesso  e  coberturas 

adicionais  que  proporcionam  proteção  mecânica  (Helfman  et  al.,  2009).  A  fertilização  ocorre 

quando  o  espermatozoide  penetra  no  ovo através  de  um orifício  denominado  micrópila,  que  é 

estreito o suficiente para permitir a passagem de um único espermatozoide. Após a passagem, a 

micrópila fecha-se prevenindo a entrada de outros espermatozoides (Helfman et al., 2009).
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Inseminação e fecundação interna

A inseminação foi documentada em nove ordens e mais de 17 famílias de teleósteos. As 

modificações  morfológicas  para  a  inseminação  podem ser  ausentes,  pequenas  ou significativas. 

Estas últimas compreendem papilas genitais alongadas, nadadeiras anais modificadas e alterações 

nas cinturas e nadadeiras pélvicas e peitorais. Algumas espécies podem inclusive possuir mais de 

uma alteração morfológica (Meisner, 2005). 

É  importante  destacar  que  inseminação  não  é  sinônimo de fecundação  interna,  pois  ela 

implica apenas na transferência de espermatozoides do macho para o gonoduto ou ovário da fêmea, 

sem que ocorra obrigatoriamente a fertilização dentro dos mesmos (Meisner, 2005). Essa distinção 

começou a ser utilizada a partir de espécies da família Cottidae (por exemplo, Alcichthys alcicornis 

[atualmente  sinônimo  júnior  de  Alcichthys  elongatus]),  Blepsias  cirrhosus e  Pseudoblennius  

cottoides).  Nestas espécies,  um fenômeno denominado associação gamética interna foi  descrito, 

onde os espermatozoides ficam associados aos ovócitos dentro do ovário da fêmea após a cópula, 

sem que  haja,  no  entanto  fecundação.  A fertilização  dos  ovócitos  só  ocorre  externamente,  em 

contato  com a  água  do  mar  (Meisner,  2005;  Javonillo et  al.,  2009).  Para  muitas  espécies  de 

teleósteos  inseminadores,  o  momento  exato  da  fertilização  é  desconhecido,  sendo inapropriado 

classificar a sua fecundação como interna sem essa informação (Meisner, 2005).

Segundo Meisner (2005), não existe uma terminologia unificada para o aparelho copulatório 

masculino modificado para a inseminação, podendo ser denominado gonopódio (ex. Poeciliidae), 

priápio  (ex.  Phallostethidae),  pseudopênis  (ex.  Auchenipteridae),  pênis  (ex.  Aphyonidae)  ou 

andropódio  (ex.  “Halfbeaks”,  Hemiramphidae).  O  autor sugere  a  utilização  do  termo  “órgão 

intromitente”  para  essa  estrutura,  apesar  de  que  na  maioria  dos  peixes  inseminadores  ela  não 

funcione  como  órgão intromitente  de  fato,  mas  apenas  auxilie  no  direcionamento  do  fluxo  de 

espermatozoides ou pacotes de espermatozoides até o gonóporo feminino. Para minimizar a perda 
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de espermatozoides nos peixes inseminadores que não possuem órgãos intromitentes verdadeiros, 

eles  são liberados  em pacotes,  que podem ser  não-encapsulados  (espermatozeugmata)  ou,  mais 

raramente, encapsulados (espermatóforos) (Meisner, 2005; Javonillo et al., 2009).

A inseminação está presente nos seguintes táxons de teleósteos:

1) Ordem Characiformes: a inseminação está presente nas subfamílias Cheirodontinae, 

Glandulocaudinae e Stevardiinae, todas pertencentes à família Characidae (Javonillo  et al., 2009). 

Machos  de  Glandulocaudinae  e  Stevardiinae  possuem  diversos  caracteres  sexuais  secundários, 

como escamas caudais modificadas e glândulas associadas, ganchos e espinhos associados com os 

raios  da  nadadeira  anal.  Foi  sugerido  que  a  papila  genital  e  a  nadadeira  anal  sejam utilizadas 

conjuntamente na inseminação,  com a nadadeira  anal formando uma cavidade que direciona os 

pacotes de espermatozoides (Kutaygil, 1959; Meisner, 2005). Representantes das duas subfamílias 

também apresentam tecido  glandular  associado a  escamas modificadas  do pedúnculo  caudal  de 

machos  maduros,  considerado  como  sendo  uma  bomba  de  feromônios  sexuais  (Weitzman  & 

Menezes, 1998; Weitzman et al., 2005). Dentro de Cheirodontinae, a tribo Compsurini inclui todas 

as  espécies  que  apresentam  inseminação  (Malabarba,  1998).  As  espécies  de  Compsurini 

apresentam uma papila genital hipertrofiada (Jerep, 2011: 250). Uma estrutura semelhante já foi 

observada em alguns outros grupos de Characidae, como em Phallobrycon (Menezes et al., 2009) e 

Monotocheirodon  (Burns & Weitzman, 2006), ambas pertencentes ao Clado A de Malabarba & 

Weitzman (2003), atualmente denominado de Stevardiinae. Em ambos os casos, foi sugerido que 

poderia tratar-se de um órgão intromitente, para transferência de espermatozoides do macho para a 

fêmea.

2) Ordem  Siluriformes:  a  inseminação  ocorre  nas  famílias  Astroblepidae, 

Auchenipteridae e Scoloplacidae (Javonillo et al., 2009). Os auchenipterídeos machos possuem os 

raios  anteriores  da nadadeira  anal  alongados e  engrossados  e  em diversas  espécies  uma papila 

genital  modificada.  Em  Astroblepus (Astroblepidae),  os machos possuem uma papila  urogenital 
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alongada, com presença de uma musculatura esquelética circundando a sua base e provavelmente 

exercendo o papel de esfíncter (Spadella et al., 2012). Em Scoloplacidae, a papila genital da fêmea 

é modificada em formato de saco, formando um receptáculo seminal (Schaefer et al., 1989).  

3) Ordem  Salmoniformes:  a  inseminação  ocorre  na  subfamília  Lepidogalaxiinae 

(Galaxiidae), onde a espécie Lepidogalaxias salamandroides possui raios modificados na nadadeira 

anal  do  macho,  que  também são  associados  com uma  bainha  de  escamas  (Meisner,  2005).  A 

estrutura formada não é um órgão intromitente verdadeiro, mas serve para direcionar a transferência 

de espermatozoides durante a cópula (Mc Dowall & Pusey, 1983).

4) Ordem  Ophidiiformes:  a  inseminação  está  presente  nas  famílias  Aphyonidae  e 

Bythidae (Meisner, 2005). Nas espécies Barathronus unicolor e B. multidens (Aphyonidae) o órgão 

copulatório  masculino  é  uma  papila  genital  hipertrofiada  (Nielsen,  1984).  Em  Bythidae  a 

transferência de espermatozoides ocorre por meio de uma papila genital modificada, que pode ou 

não estar associada com os raios da nadadeira anal. Alguns bitídeos, como os representantes dos 

gêneros  Typhliasina e  Brosmophycis apresentam uma  estrutura  em formato  de  pênis  (Khanna, 

2004). 

5) Ordem  Atheriniformes:  a  inseminação  foi  documentada  em  Atherinopsidae  e 

Phallostethidae (Meisner, 2005). Em Atherinopsidae, a inseminação ocorre na espécie Labidesthes  

sicculus,  na  qual  o  órgão  intromitente  é  supostamente  uma  papila  genital  modificada  presente 

unicamente nos machos (Grier  et al., 1980). Em Phallostethidae,  vestígios da nadadeira pélvica, 

cintura pélvica, parte da cintura peitoral e o primeiro par de costelas formam o órgão copulatório 

(Khanna, 2004). 

6) Ordem Beloniformes: a inseminação ocorre em Adrianichthyidae e Hemiramphidae 

(Meisner,  2005).  Todos  os  beloniformes  marinhos  têm  fertilização  externa.  Nas  espécies 

inseminadoras de Hemiramphidae, pode ser observada a presença de uma papila genital alongada, 

associada  com modificações  nos  raios  da  nadadeira  anal  (Khanna,  2004;  Meisner,  2005).  Em 
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Adrianichthyidae a inseminação ocorre na espécie  Oryzias setnai,  na qual o macho possui uma 

nadadeira  anal  modificada.  Este  não  seria  um  órgão  intromitente  mas  provavelmente  apenas 

auxiliaria na transferência de espermatóforos para o corpo da fêmea (Grier, 1984).

7) Ordem  Cyprinodontiformes:  a  inseminação  ocorre  em  Anablepidae,  Goodeidae, 

Poeciliidae e Rivulidae (Meisner, 2005). O órgão copulatório de Anablepidae é peculiar pelo fato de 

poder mover-se apenas em uma direção (para a esquerda em alguns casos e para a direita em outros) 

tanto  no  macho  como  na  fêmea.  O  órgão  copulatório  de  Jenynsia  lineata é  formado  pelo 

prolongamento dos raios anais 3, 4, 6, 7 e 8 e pelo engrossamento dos raios 6 e 7 da nadadeira anal, 

de  modo  que  esta  transforma-se  em  um  tubo  onde  estão  presentes  as  aberturas  dos  ductos 

espermáticos (Khanna, 2004). Em Poeciliidae o órgão copulatório do macho é um o gonopódio 

formado por modificações nos raios da nadadeira anal e do suspensório. Várias espécies também 

possuem  modificações  nas  nadadeiras  pélvica  e  peitoral  (Meisner,  2005).  A  estocagem  de 

espermatozoides é comum em Poeciliidae e é utilizada para fertilizar diversos lotes de ovócitos 

(Khanna, 2004). A nadadeira anal é modificada nos machos de godeídeos, mas esta aparentemente 

não possui função de órgão intromitente, servindo apenas para direcionar os espermatozeugmata até 

o  gonóporo  da  fêmea.  Em  Rivulidae  a  nadadeira  anal  é  modificada  no  macho  ou  na  fêmea, 

dependendo da espécie.

8) Ordem  Scorpaeniformes:  a  inseminação  foi  documentada  em  Cottidae  e 

Hemitripteridae (Meisner,  2005).  Como descrito  anteriormente,  ambas as famílias  apresentam o 

fenômeno denominado, associação gamética interna, onde os espermatozoides associam-se com os 

ovócitos no interior do ovário da fêmea, mas a fertilização só ocorre externamente. A maioria dos 

cotídeos inseminadores machos apresenta uma estrutura alongada denominada pênis, que parece ser 

formada por uma hipertrofia da papila genital, acompanhada por modificações na nadadeira anal 

(Bolin, 1944; Meisner, 2005).
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9) Ordem  Perciformes:  a  inseminação ocorre  em  Clinidae,  Labrisomidae  e 

Embiotocidae  (Meisner,  2005). Em Clinidae,  a  inseminação  ocorre  no  gênero  Clinus,  onde  os 

machos  têm  uma  papila  genital  modificada  (Breder  &  Rosen,  1966;  Meisner,  2005).  Os 

labrosomídeos  possuem uma nadadeira  anal  modificada  que pode estar  associada  a  uma papila 

genital hipertrofiada. Em Embiotocidae, os machos possuem uma nadadeira anal modificada que 

aparentemente  atua  como um órgão intromitente  (Breder  & Rosen,  1966;  Meisner,  2005).  Um 

exemplo ocorre em Oligocottus snyderi,  onde os dois primeiros raios da anal são separados e o 

primeiro raio, que é muito maior que os outros, pode prender-se ao redor da fêmea atuando como 

um  clásper  (Khanna,  2004).  Em  Micrometrus  minimus  (Embiotocidae),  machos  neonatos 

inseminam  fêmeas  neonatas,  mas  os  espermatozoides  são  guardados  por  6  a  9  meses  até  a 

fecundação (Khanna, 2004).

Breve descrição do presente trabalho

Este  trabalho  tem  por  objetivos  conhecer  a  diversidade  morfológica  e  compreender  a 

estrutura  e  função  da  papila  genital  das  espécies  da  tribo  Compsurini  (Cheirodontinae), 

considerando seu possível papel como órgão intromitente, para transferência de espermatozoides do 

macho para a fêmea. Para isso, o trabalho foi dividido em duas etapas. Na primeira, foi descrita a 

estrutura macroscópica e microscópica da papila genital de uma espécie de Compsurini, assim como 

suas  variações  morfológicas  em  diferentes  etapas  do  ciclo  de  vida  da  espécie.  Também  foi 

analizado o possível envolvimento da papila genital na transferência de espermatozoides durante a 

cópula. Na segunda parte, foram realizadas descrições morfológicas da papila genital para todas as 

espécies da tribo Compsuini e também foi feito o levantamento e analise de caracteres na filogenia 

do grupo.
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