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APRESENTAÇÃO 

 Esta tese de doutorado foi escrita de acordo com as diretrizes da Resolução 

N° 44/2023 do Programa de Pós-Graduação em Biologia Animal (PPGBAN) da 

Universidade Federal do Rio Grande do Sul (UFRGS), que institui normas e 

procedimentos para apresentação e avaliação da Tese de Doutorado. O texto que compõe 

este estudo foi elaborado sob a forma de artigos científicos, redigidos em língua inglesa. 

O primeiro capítulo aborda a anatomia comparada da bexiga natatória em peixes 

Batrachoidiformes. O segundo capítulo, é voltado a descrição do desenvolvimento 

ontogenético da bexiga natatória e demais órgão abdominais na espécie Porichthys 

notatus. O terceiro capítulo propõe a redescrição da espécie Potamobatrachus 

trispinosus e disponibiliza dados inéditos sobre a biologia geral dessa espécie rara em 

coleções ictiológicas. Dentre os três capítulos apresentados, o segundo encontra-se 

formalmente publicado na revista Zoology (Qualis A1). O primeiro e o terceiro capítulo 

desta tese estão formatados visando submissão futura à revista The Zoological Journal 

of the Linnean Society (Qualis A1). Ainda de acordo com a Resolução N° 44/2023 do 

PPGBAN, esta tese conta com um capítulo introdutório sobre os temas abordados e uma 

conclusão geral sobre os principais resultados do estudo, ambos redigidos em língua 

portuguesa. A seguir é listada uma declaração informando que não houve coleta de 

material para este projeto, pois todas as amostras analisadas procedem de instituições de 

pesquisa e projetos externos a UFRGS, nos isentando assim de aprovação por parto do 

CEUA. 

 

 

  



LICENÇAS 

De acordo com a resolução N° 40/2021,  que estabelece os  critérios  para  o  uso de

animais no âmbicto do PPGBAn, declaramos que a maioria do material  utilizado na presente

proposta foi oriunda de coleções científicas, não tendo sido, portanto, fruto de coletas realizadas

durante  este  projeto.  A única  exceção  foram os  exemplares  de  Potamobatrachus  trispinosus,

amostrados em São João do Araguaia, PA, em setembro de2023, que foram capturados de acordo

com os preceitos éticos da coleta de peixes, descrita no CONCEA/MCTI, sob as autorizações da

CEUA UFRGS, para os projetos de pesquisa aprovados: 4019 e 34410. As coletas foram realizadas

com  autorização  de  coleta  emitidas  pelo  SISBIO/ICMBIO,  números  22505  e  273608.

(apresentadas ao final desta tese – p. 174 e 175). Por fim, o presente projeto é considerado isento

de cadastros dos acesso ao material genético na base de dados do SISGEN por possuir finalidade

exclusiva de estudo Taxonômico, Filogenético, Sistemática e Ecologia, conforme estabelecido na

resolução CGEN 26/2021 e toda a informação dos acessos estar disponível nos bancos de dados

das coleções depositárias do material examinado, bem como termos disponibilizado os accession

numbers das sequências de COI utilizadas neste projeto para o estudo de relações. 

Sem mais, colocamo-nos à disposição para esclarecimentos adicionais.

Atenciosamente,

_______________________ _______________________

Andre Luiz Netto Ferreira Lorena Sanches Vieira

Orientador Discente
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Resumo  

Os peixes da família Batrachoididae, conhecidos no Brasil como peixes-sapo, 

niquim ou pacamon, possuem distribuição global em águas salgadas, salobras e doces. O 

conhecimento anatômico desse grupo é limitado a algumas espécies, especialmente em 

relação à bexiga natatória, com foco nas espécies-modelo em estudos bioacústicos. Neste 

estudo, descrevemos detalhadamente a anatomia externa e interna da bexiga natatória e 

dos músculos sônicos intrínsecos em 27 espécies das quatro subfamílias de 

Batrachoididae. Identificamos três padrões morfológicos distintos da bexiga natatória: 

cordiforme em Batrachoidinae e Thalassophryninae; alongada rostralmente em 

Porichthyinae; e bilobada em Halophryninae. A segmentação interna da bexiga variou 

entre duas ou três câmaras, interligadas ou não por poros. A musculatura sônica pode 

estar disposta nas laterais da bexiga ou diagonalmente, sendo esta última uma 

característica exclusiva dos Porichthyinae. Propomos 11 caracteres morfológicos 

associados à morfologia da bexiga natatória para um estudo filogenético da família, 

combinando-os com dados da literatura, visando uma filogenia mais abrangente. 

Utilizando micro CT-scan, descrevemos a ontogenia da bexiga natatória, fígado e trato 

digestivo em larvas de Porichthys notatus. Pela primeira vez, descrevemos a anatomia 

interna (além da bexiga natatória) em Potamobatrachus trispinosus, propondo a 

redescrição da espécie e extraindo dados moleculares (COI) para avaliar seu 

posicionamento na família. Nossos dados sugerem que P. trispinosus pertence ao gênero 

Batrachoides, mas não propomos rearranjos taxonômicos neste estudo. 

Palavras-chave: anatomia interna, bexiga natatória, CT-scan, gonadas, niquim. 
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Abstract  

The fishes in the Batrachoididae family, known in Brazil as toadfish, niquim, or 

pacamon, are globally distributed in oceans, estuaries, and freshwater rivers. Anatomical 

knowledge about this group is limited to a few well-studied species, particularly regarding 

the swim bladder, with information restricted to species considered bioacoustic models. 

In this study, we provide a detailed description of the external and internal anatomy of 

the swim bladder and intrinsic sonic muscles in 27 species across the four subfamilies of 

Batrachoididae. We identified three distinct morphological patterns of the swim bladder: 

cordiform in Batrachoidinae and Thalassophryninae; rostrally elongated in 

Porichthyinae; and bilobed in Halophryninae, either totally or partially separated. The 

internal segmentation of the swim bladder varied between two or three chambers, 

interconnected or not by pores. The sonic musculature may be arranged laterally or 

diagonally, with the latter exclusive to Porichthyinae. We propose 11 morphological 

characters associated with swim bladder morphology for a phylogenetic study of the 

family, combined with existing literature data, resulting in a comprehensive family 

phylogeny. Additionally, using micro CT-scan data, we described the ontogeny of the 

swim bladder, liver, and digestive tract in larval specimens of Porichthys notatus. For the 

first time, we described the internal anatomy (beyond the swim bladder) in 

Potamobatrachus trispinosus, suggested a species re-description, and extracted 

molecular data (COI) to assess its positioning within the family. Our data suggest that P. 

trispinosus belongs to the genus Batrachoides, though no taxonomic rearrangements are 

proposed in this study. 

Keywords: CT-scan, gonads, internal anatomy, niquim, swim bladder. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

Os peixes da família Batrachoididae são em sua maioria marinhos e estão 

distribuídos na plataforma continental de todos os oceanos, sendo também são registrados 

em regiões estuarinas (Greenfield et al. 2008; Nelson et al. 2016; Greenfield, 2022). 

Apenas cinco espécies são endêmicas de água doce, ocorrendo em rios nas Américas do 

Sul e do Norte (Menezes & Figueiredo, 1998; Greenfield et al. 2008; Greenfield, 2022). 

Os Batrachoididae são bentônicos, encontrados desde águas rasas até áreas oceânicas 

mais profundas, até cerca 366 m de profundidade (Greenfield, 2022). Possuem de 

pequeno a médio porte (até 57 cm de comprimento padrão) (Costa, 2004), locomovem-

se lentamente e são predadores de emboscada, alimentando-se principalmente de 

moluscos, crustáceos e pequenos peixes (Costa, 2004; Greenfield et al. 2008; Roja & 

Salih, 2011).  

Estes peixes são conhecidos popularmente na América do Sul como peixe-sapo, 

niquim, pacamon, mangangá, bata-leão, boca-de-sapo, entre outros (Vieira et al. 2023a). 

Plainfish, midshpman, oyster toadfish ou toadfish são os nomes mais comuns em países 

de língua inglesa (Fine, 1978; Knapp et al. 1999; Greenfield et al. 2008; Greenfield, 

2022).  

Os representantes dessa família apresentam, de maneira geral, os seguintes 

caracteres diagnósticos: corpo sem escamas ou com pequenas escamas cicloides; cabeça 

grande e achatada, com olhos em posição dorsal; boca larga, com dentes moderadamente 

fortes presentes nas mandíbulas e/ou no céu da boca; nadadeiras pélvicas jugulares, 

localizadas anteriormente às nadadeiras peitorais. Apresentam duas nadadeiras dorsais, a 

anterior geralmente composta de espinhos, a posterior por diversos raios moles (Costa, 

2004; Greenfield et al. 2008; Greenfield, 2022). A maioria dos peixes-sapo tem a cor 

marrom, com manchas ou listras sobre o corpo (Reis et al. 2003; Costa, 2004), somente 
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algumas espécies, como Sanopus splendidus Collette, Starck & Phillips 1974 e 

Colletteichthys flavipinnis Greenfield, Bineesh & Akhilesh 2012, possuem colorido mais 

marcante (Cervigón et al. 1992; Collette, 2003; Greenfield et al. 2008; Greenfield et al. 

2012). 

Entre as características marcantes que alguns batrachoidídeos possuem, destaca-

se a presença de fotóforos bioluminescentes nas espécies do gênero Porichthys Girard 

1854, únicos na família a possuírem tal característica (Greene, 1899; Gilbert, 1968; 

Collette, 1966; Anctil, 1977; Thompson, 1987; Reis, 2003; Smith & Wheeler, 2006; 

Solani, 2008, 2012).  

Além disso, espécies de diversos gêneros possuem uma bexiga natatória 

especializada na produção de sons graças a presença de músculos sônicos intrínsecos 

(Burkenroad, 1931; Gill, 1907; Fish, 1954; Skoglund 1961; Menni & Miquelarena 1976; 

Bass, 1996; Rome et al. 1996; Fine et al. 2001; Parmentier & Diogo, 2006; Greenfield et 

al. 2008; Sisneros 2012; Mosharo & Lobel 2012; Chiu et al. 2013; Staaterman et al. 2018; 

Bowen et al. 2022; Vieira et al. 2023b). Devido a isso, algumas espécies da família são 

consideradas modelo para estudos de evolução e bioacústica de vertebrados (Bass & 

Baker, 1991; Bass et al. 2008).  

Apesar de não possuírem importância econômica para a indústria pesqueira 

(Cardoso & Haimovici, 2015), as espécies de Batrachoididae de pequeno porte (cerca de 

15 cm de comprimento total), dos gêneros Allenbatrachus e Thalassophryne são muito 

apreciadas no mercado da aquariofilia devido ao seu colorido bonito e por serem 

facilmente mantidas nos mais diversos tipos de aquários.  

Outros Batrachoididae são objetos de estudo em pesquisas farmacêuticas, 

contribuindo para avanços médicos em tratamentos de doenças como a asma, por exemplo 
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(Lima et al. 2023a). Isso se dá devido as espécies nos gêneros Thalassophryne Günther 

1861 e Daector Jordan & Evermann 1898 serem as únicas na família Batrachoididae 

conhecidas por possuírem glândulas produtoras de veneno associadas aos espinhos 

dorsais e operculares (Collette, 1966; Greenfield et al. 2008; Vaz, 2020; Vaz & Hilton, 

2020; 2023). Thalassophryne nattereri Steindachner 1876 é a espécie peçonhenta mais 

estudada devido a importância médica advinda dos compostos sintetizados a partir do seu 

veneno (Lopes-Ferreira et al. 1998, 2000, 2001, 2002; Haddad et al. 2003; Lima et al. 

2003; Lopes-Ferreira et al. 2004; Facó et al. 2005; Smith & Wheeler, 2006; Pareja-Santos 

et al. 2009; Lopes-Ferreira et al. 2014; Tenório, 2014; Calazans et al. 2018; Marques, 

2018; De Cena et al. 2022; Haddad & Lopes-Ferreira, 2023; Lima et al. 2023b). O veneno 

dessa espécie possui atividade proteolítica, é inoculado através dos espinhos dorsais ou 

operculares e é capaz de produzir inflamações graves e até necrose dos tecidos na região 

atingida. Assim, relatos de acidentes com humanos são frequentes em praias litorâneas 

ou na Amazônia (Calazans, 2018; Haddad et al. 2003; Facó et al. 2005).  

As primeiras espécies de peixe-sapo a serem descritas foram autoria de Linnaeus, 

Cottus grunniens (Linnaeus, 1758), atualmente Allenbatrachus grunniens, e Gadus tau 

(Linnaeus, 1766), atualmente Opsanus tau, que mais tarde viriam a compor a família 

Batrachoididae, única família contida na ordem Batrachoidiformes. O histórico de 

classificação do grupo é vasto e um tanto confuso, repleto de lacunas temporais. Há mais 

de uma década, entre as primeiras descrições de espécies (ou gêneros) e estudos de revisão 

sobre a ordem, sem que informações adicionais tenham sido disponibilizadas. Um 

histórico de classificação mais detalhado pode ser encontrado na revisão de Greenfield et 

al. (2008).  

Em síntese, a primeira hipótese de relacionamento para Batrachoidiformes foi 

proposta por Starks (1905), com diversas propostas subsequentes. Sendo que, as 
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propostas mais recentes abordam as relações entre os Batrachoidiformes e as demais 

ordens pertencentes ao grande clado Percomorphaceae (Chen et al. 2003; Miya et al. 

2005; Greenfield et al. 2008; Near et al. 2013; Smith et al. 2016; Betancur-R et al. 2017; 

Mirande, 2017; Hughes et al. 2018; Dornburg & Near, 2021; Ghezelayagh et al. 2022; 

Near & Thacker, 2023).  

O estudo taxonômico conduzido por Smith (1952) reconheceu a existência de três 

subfamílias em Batrachoididae, estabelecendo, a partir de então, a divisão do grupo em: 

Batrachoidinae Jordan 1896, Porichthyinae Miranda-Ribeiro 1915, e Thalassophryninae 

Miranda-Ribeiro 1915. A quarta subfamília, Halophryninae, foi proposta no estudo de 

Greenfield et al. (2008) e nesta, as espécies do “Velho Mundo” (anteriormente incluídas 

em Batrachoidinae) foram realocadas e permanecem até hoje. Atualmente, a família 

Batrachoididae é composta por 23 gêneros e 84 espécies válidas (Greenfield et al. 2008; 

Wiley & Johnson, 2010; Betancur et al. 2017; Vaz, 2020; Fricke et al. 2024) reconhecidas 

e organizadas da seguinte forma: A subfamília Batrachoidinae apresenta seis gêneros 

(Amphichthys Swainson, Batrachoides Lacepède, Opsanus Rafinesque, 

Potamobatrachus Collette, Sanopus Smith e Vladichthys Greenfield) e 24 espécies 

válidas. Seus representantes são reconhecidos principalmente pela presença de três 

espinhos dorsais; um a três espinhos suboperculares; ausência de glândulas de veneno 

ligadas aos espinhos dorsais e operculares; ausência de fotóforos e dentes caninos; 

forames no processo mediano do osso pélvico; processo mediano de osso pélvico 

conectado ao osso pélvico por todo o seu comprimento; acessório superior radial da 

nadadeira peitoral totalmente ossificado; borda ventral do ceratohial arredondado onde se 

junta ao epihial. Porichthyinae agrupa dois gêneros (Aphos Hubbs & Schultz e 

Porichthys Girard) e 15 espécies válidas. Os únicos caracteres que definem os 

representantes da subfamília são: dois espinhos dorsais; ausência de glândulas de veneno 
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associadas aos espinhos dorsais; espinhos suboperculares ausentes; dentes caninos 

presentes. Thalassophryninae compreende dois gêneros (Thalassophryne Günther e 

Daector Jordan & Evermann) e 11 espécies válidas conhecidas como “peixes-sapo 

venenosos”. Os representantes da subfamília compartilham a presença de dois espinhos 

dorsais; espinhos suboperculares ausentes; espinhos operculares presentes; glândulas de 

veneno ligadas aos espinhos dorsais e operculares; dentes caninos ausentes. 

Halophryninae agrupa 13 gêneros (Allenbatrachus Greenfield, Austrobatrachus Smith, 

Barchatus Smith, Batrachomoeus Ogilby, Batrichthys Smith, Bifax Greenfield et al., 

Chatrabus Smith, Colletteichthys Greenfield, Halobatrachus Ogilby, Halophryne Gill, 

Perulibatrachus Roux & Whitley, Riekertia Smith e Triathalassothia Fowler) e 30 

espécies válidas. Os representantes desta subfamília são reconhecidos principalmente 

pela presença três espinhos dorsais; um ou dois espinhos suboperculares e até três 

filamentos presentes; ausência de glândulas de veneno ligadas aos espinhos; ausência de 

fotóforos e dentes caninos; ausência de forames no processo mediano do osso pélvico; 

processo mediano de osso pélvico não unido ao osso pélvico ao longo de todo o seu 

comprimento.  

Os Batrachoididae formam um grupo reconhecidamente monofilético, suportado 

por dados morfológicos e moleculares (Smith & Wheeler 2006; Near et al. 2013; 

Betancur-R et al. 2017; Hughes et al. 2018; Rabosky et al. 2018; Vaz, 2020; Ghezelayagh 

et al. 2022; Near & Thacker, 2023). Até o momento, as análises mais abrangentes 

objetivando evidenciar as relações entre os gêneros de peixes-sapo são baseadas 

exclusivamente em dados morfológicos (Greenfield et al. 2008; Vaz, 2020), a análise de 

Greenfield et al. (2008), apesar de conter diversos caracteres ambíguos, recupera dois 

grandes clados monofiléticos (embora que, com baixo suporte) contendo os então 

denominados clados do Novo Mundo e do Velho Mundo. Em contraste, a análise de Vaz 
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(2020) recuperou as linhagens de Batrachoididae em uma politomia contendo 

Triathalassothia, e incluindo gêneros previamente alocados em Halophryninae, 

Thalassophryninae e Batrachoidinae (Vaz, 2020; Near & Thacker, 2023) por Greenfield 

et al. (2008). 

Apesar das inúmeras análises citadas, ainda é notável a escassez de estudos 

abordando hipóteses de relacionamento entre gêneros ou entre as espécies pertencentes a 

cada gênero em Batrachoididae. Por exemplo, entre as espécies pertencentes a cada 

gênero no clado do Novo Mundo, a maioria dos estudos disponíveis oferecem hipóteses 

insuficientes em refletir relacionamento entre as espécies analisadas. Isso pode ser 

observado no estudo de Collette & Russo (1981), sobre as espécies do gênero 

Batrachoides, no qual uma hipótese morfológica que expressa as relações entre as nove 

espécies contidas no gênero não oferece dados suficientes para resolver as duas 

tricotomias encontradas na análise. Da mesma forma, o estudo genético de González-

Ochoa et al. (2012) inclui apenas três (de 14) espécies de Porichthys e tem ênfase somente 

em Porichthys analis Hubbs & Schultz 1939 (população restrita ao Golfo de Califórnia). 

A proposta filogenética apresentada ressalta unicamente a baixa distância genética entre 

as espécies analisadas, sem qualquer outra menção acerca de suas relações de parentesco 

(González-Ochoa et al. 2012). Por outro lado, o estudo filogenético mais completo é 

encontrado para as espécies de Opsanus em Freshwater et al. (2000), onde três diferentes 

genes mitocondriais são utilizados com êxito na reconstrução das relações entre as 

espécies do gênero. 

Assim como demonstrado para os estudos taxonômicos, sistemáticos e 

filogenéticos, os avanços no conhecimento ecológico, comportamental e reprodutivo dos 

Batrachoididae anda a passos mais lentos. Tudo o que é sabido até aqui, refere-se a um 

número ínfimo de espécies, quando observamos a total diversidade da família. A ecologia, 
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aspectos comportamentais e reprodutivos dos Batrachoididae são conhecidos a partir de 

dados coletados em estudos e experimentos focados em espécies como Amphichthys 

cryptocentrus (Valenciennes 1837), Batrachoides liberiensis (Steindachner 1867), 

Halobatrachus didactylus (Bloch & Schneider 1801), Porichthys notatus Girard 1854, 

Opsanus beta (Goode & Bean 1880) e Opsanus tau (Linnaeus 1766) (Brantley & Bass, 

1994; Barni et al. 2001; Modesto, 2003; Campos, 2008; Vasconcelos et al. 2010; Carriço, 

2011; Pereira et al. 2011; Ramos et al. 2012; Félix et al. 2016; López et al. 2017; 

Saaterman et al. 2018; Mitparian et al. 2021; Sukkhee et al. 2021Simier et al. 2023), as 

quais tem estação reprodutiva e sítios de desova bem definidos, e/ou acesso relativamente 

fácil para coleta de dados.  

Além das numerosas lacunas de conhecimento apresentadas, observa-se ainda que 

a maioria dos gêneros e espécies de Batrachoididae carecem de revisões e atualizações 

taxonômicas. Pouco se sabe acerca das relações intra- e interespecíficas, a diversidade 

populacional de espécies de ampla distribuição e a possível importância médica e 

econômica das toxinas produzidas por glândulas de veneno ou por outras vias ainda não 

investigadas. Por fim, entre os Batrachoididae, estudos sobre anatomia interna mole e 

ontogenia são raros e focados principalmente nas espécies modelo (Tracy, 1959; Dovel, 

1960; Tracy, 1961; Fine et al. 1990; Forbes et al. 2006; Atencio García et al. 2008; Felix 

et al. 2016; Mohr et al. 2017; Vieira et al. 2023b). 

Diante da importância evolutiva da comunicação acústica entre animais 

vertebrados (Bass et al. 2008; Fine & Parmentier, 2015; Brian et al. 2022), o estudo 

anatômico da bexiga natatória e seus músculos sônicos intrínsecos em Batrachoididae é 

essencial para compreendermos como essas estruturas se apresentam nesses peixes (Han 

et al. 2023) os quais, dependem em parte da vocalização para seu sucesso reprodutivo e 

perpetuação na natureza (Carriço, 2011; Amorim et al. 2016). Deste modo, esta tese 
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apresenta estudos focados em descrições anatômicas comparadas e no desenvolvimento 

ontogenético da bexiga natatória, músculos sônicos e vísceras dos Batrachoididae, além 

da redescoberta e redescrição de Potamobatrachus trispinosus Collette 1995, uma das 

raras espécies de Batrachoididae endêmicas de rios amazônicos. Assim, disponibilizamos 

aqui dados inéditos sobre P. trispinosus, parcialmente publicados no Boletim da 

Sociedade Brasileira de Ictiologia (na seção “Peixe da Vez”; Vieira et al. 2023a) e no 

terceiro capítulo desta tese. Contribuímos também com a avaliação do status de 

conservação de Potamobatrachus trispinosus junto a IUCN (disponível no Apêndice 1). 
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