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The superfamily Erythrinoidea is one of eight superfamilies within the order Characiformes 

and was proposed to include a monophyletic group composed of the Neotropical fish 

families Ctenoluciidae, Erythrinidae and Lebiasinidae, and African family Hepsetidae. 

Current phylogenetic studies based on morphological data, such as osteology and 

morphology of soft structures, and molecular data have refuted the hypothesis of 

monophyly of this group. In addition, the suprafamilial relationships in Erythrinoidea have 

diverged among the authors. In combination with more traditional characters, the analyses 

of the ultrastructure of sperm ontogeny and its final shape have become an interesting 

source of characters to complement phylogenetic studies. The goal of this study was to 

perform a phylogenetic analysis to test the monophyly of the Erythrinoidea and to assess 

the phylogenetic position of the family Crenuchidae, a group supposed to be closely related 

to the superfamily. The phylogenetic analyses were performed using molecular and 

morphological data, separately and in a combined approach (total evidence), through the 

Parsimony method. The ultrastructure of the spermiogenesis and the sperm shape of 

Erythrinoidea genera, plus the family Crenuchidae and other species possibly related to the 

superfamily were described and coded in a matrix data. In all three analyses Erythrinoidea 

was not recovered as monophyletic. The family Crenuchidae was placed in a basal position 

within the suborder Characoidei in molecular and total evidence analysis, and was not 

closely related to the Erythrinoidea. The analyses using only molecular data and total 

evidence showed a very similar topology for the more inclusive relationship levels.  The 

support values were higher for the total evidence tree when compared to the one resulting 

of only molecular data possibly pointing to a positive influence of the combination of the 

spermatic cell data in phylogenetic analyses.  
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A superfamília Erythrinoidea é uma das oito superfamílias que compõem a ordem 

Characiformes e foi proposta como um grupo monofilético para abrigar as famílias 

neotropicais Ctenoluciidae, Erythrinidae e Lebiasinidae, e a família africana Hepsetidae. 

Após a proposição da superfamília, estudos filogenéticos recentes com base em caracteres 

morfológicos, como caracteres osteológicos e da morfologia de partes moles, e caracteres 

moleculares têm refutado a ideia de monofiletismo do grupo. Além disso, diferentes autores 

divergem quanto às relações suprafamiliares de Erythrinoidea. Além dos caracteres 

tradicionais, o emprego dos caracteres oriundos da análise da ultraestrutura da ontogenia 

dos espermatozoides e sua forma final tem sido uma importante fonte na complementação 

dos estudos filogenéticos. O estudo apresentado teve como objetivo realizar uma análise 

filogenética para testar a monofiletismo de Erythrinoidea e verificar os padrões de 

relacionamento suprafamiliares em Characiformes, e testar o posicionamento filogenético 

da família Crenuchidae, supostamente relacionada à superfamília. As análises filogenéticas 

foram realizadas com base em dados moleculares e dados morfológicos, 

independentemente e de maneira conjunta (evidência total), através do critério de 

Parcimônia. A ultraestrutura da espermiogênese e dos espermatozoides dos gêneros 

incluídos em Erythrinoidea, mais a família Crenuchidae e outras possivelmente 

relacionadas, foram descritos e codificados em uma matriz de dados. Nas três análises 

realizadas a superfamília Erythrinoidea não é obtida como monofilética. A família 

Crenuchidae posiciona3se na base da subordem Characoidei e não está estreitamente 

relacionada à Erythrinoidea. As análises com dados moleculares e de evidência total 

apresentaram uma topologia muito semelhante ao nível mais inclusivo e os valores de 

suporte dos principais clados apresentaram3se maiores na evidência total, mostrando a 

influência positiva da inserção dos caracteres da morfologia das células espermáticas nas 

análises filogenéticas.  
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Os peixes da ordem Characiformes (superordem Ostariophysi, série Otophysi) 

apresentam3se distribuídos nas águas continentais centro e sul3americanas e no continente 

Africano (Nelson, 2006).  Atualmente, a ordem é composta por 2.050 espécies válidas 

distribuídas em 23 famílias (Eschmeyer e Fong, 2014). Os peixes deste grupo são 

conhecidos popularmente em nosso país como peixes de escama e seu tamanho varia desde 

pequeno (com 15 mm de comprimento) até grande porte (100 cm de comprimento). Apesar 

das famílias Distichodontidae, Citharinidae, Alestidae e Hepsetidae ocorrerem na Região 

Etiópica (maior parte da África e sul da Península Arábica), com cerca de 228 espécies, é 

na Região Neotropical que os Characiformes possuem maior importância ecológica e 

econômica (Nelson, 2006), com cerca de 1822 espécies e dividindo a dominância da 

ictiofauna Neotropical principalmente com a ordem Siluriformes (Eschmeyer e Fong, 

2014). As espécies desta ordem ocupam ambientes estritamente de água doce nos mais 

diversos habitats, desde regiões lóticas a lênticas de rios dos mais diferentes portes (Nelson, 

2006).  

Apesar dos primeiros estudos das relações superiores em Characiformes tendo por 

base caracteres morfológicos datarem dos anos 90 (Uj, 1990; Buckup, 1991; Lucena, 1993; 

Vari, 1995), o conhecimento das relações filogenéticas de vários táxons da ordem 

Characiformes ainda permanece obscuro. A análise de Buckup (1991, 1993, 1998), cujo 

objetivo era o estudo das relações evolutivas em Characidiinae, acabou por resultar na 

proposição de uma hipótese filogenética para a ordem (Fig. 1). Nela confirma3se a posição 

basal de Citharinidae e Distichodontidae, como proposta por Vari (1979) e Fink e Fink 

(1981). Nesse estudo, as subfamílias Characidiinae e Crenuchinae formam um grupo 

monofilético e o autor redefine, assim, a família Crenuchidae para incluir estas duas 

subfamílias. Na hipótese de Buckup (1998), Crenuchidae foi obtida como basal no clado 

que inclui outras famílias Neotropicais e a família africana Alestidae.  Outra contribuição 

importante desse estudo foi a proposição de duas subordens: a subordem Citharinoidei, 

formada pelas famílias africanas Citharinidae e Distichodontidae, basais para 

Characiformes; e a subordem Characoidei, formada pelo restante dos Characiformes, 

dividida em 8 superfamílias.  Uma delas é a superfamília Erythrinoidea, formada pelas 

famílias Erythrinidae, Lebiasinidae, Ctenoluciidae e Hepsetidae (  Buckup, 1998). A 
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família Erythrinidae é composta por três gêneros, ,  e , 

com total de 16 espécies válidas (Eschmeyer e Fong, 2014). A família Lebiasinidae é 

dividida em duas subfamílias: Lebiasininae 3 composta por dois gêneros,  e 

, com total de 29 espécies; e Pyrrhulininae 3 com quatro gêneros, 

 e , com 45 espécies válidas (Eschmeyer e Fong, 2014). A 

família Ctenoluciidae é composta por dois gêneros,  e , com total 

de 7 espécies válidas (Eschmeyer e Fong, 2014). A família africana Hepsetidae foi 

considerada por muito tempo como monotípica e abrigava apenas a espécie  

(Nelson, 2006). Entretanto, mais recentemente, Zengeya e colaboradores (2011) 

revalidaram a espécie e mais duas espécies novas foram descritas, 

(Decru ., 2013a) e  (Decru , 2013b), e antes 

considerada como subespécie, foi elevada ao nível de espécie (Decru ., 2013a), 

totalizando 5 espécies válidas em Hepsetidae (Eschmeyer e Fong, 2014). 

 

 

Figura 1.  Relações filogenéticas na ordem Characiformes segundo Buckup (1998) e a 

proposição das superfamílias, uma delas Erythrinoidea, que seria composta pelas famílias 

Erythrinidae, Lebiasinidae, Hepsetidae e Ctenoluciidae. Os valores representam os números 

dos nós. Os valores de suporte não foram apresentados pelo autor.  
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Vari (1995) já havia proposto Erythrinoidea como monofilética (Fig. 2), mas suas 

relações internas diferem daquelas propostas por Buckup (1998), pois Ctenoluciidae 

aparece como grupo3irmão de Erythrinidae, enquanto que na hipótese de Buckup (1998) a 

família Ctenoluciidae representa o grupo3irmão da família africana Hepsetidae. Além disso, 

a posição da família Lebiasinidae não foi resolvida na hipótese de Buckup (1998), enquanto 

que na hipótese de Vari (1995) ela é obtida como irmã de (Hepsetidae (Erythrinidae + 

Ctenoluciidae)).  

 

Figura 2. Cladograma das relações entre Lebiasinidae, Hepsetidae, Erythrinidae e 

Ctenoluciidae segundo Vari (1995). Os valores de suporte não foram calculados pelo autor. 

 

Moreira (2007), em um estudo cujo objetivo foi analisar as relações suprafamiliares 

em Characiformes com base em caracteres morfológicos, apresenta uma hipótese 

mostrando o monofiletismo da ordem e suas relações (Fig. 3). De acordo com esta hipótese, 

a ordem é composta por dois grandes clados, nos quais Distichodontidae e Citharinidae não 

são obtidos como basais para Characiformes e a superfamília Erythrinoidea não seria 

monofilética, não corroborando, portanto, as hipóteses de Vari (1995) e Buckup (1998). As 

famílias que compõem esta superfamília estariam no grande “Clado B” (Moreira, 2007), no 

qual as subfamílias Lebiasininae e Pyrrhulininae não formariam um grupo monofilético e, 
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portanto, a família Lebiasinidae seria parafilética. Em outro clado, a família Characidae não 

é monofilética e é considerada como grupo3irmão de ( ( (Cynodontidae 

(Acestrorhynchidae (Hepsetidae, Ctenoluciidae))))).

Figura 3. Cladograma parcial (Clado B) das relações familiares de Characiformes proposto 

por Moreira (2007). Os números representam o suporte de Bremer para cada nó. Em 

destaque estão as famílias que compõem Erythrinoidea (  Buckup, 1998). Observe que 

Lebiasinidae não é obtida como monofilética. 
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Ortí e Meyer (1996) publicaram análises abrangentes com representantes da ordem 

Characiformes utilizando sequências parciais do gene ependimina e os genes mitocondriais 

12S e 16S (Fig. 4). Posteriormente, Ortí (1997) e Ortí e Meyer (1997) propuseram duas 

hipóteses de relacionamento para Characiformes, nas quais a família africana 

Distichodontidae e Citharinidae são grupos3irmãos, considerados basais para os 

Characiformes, corroborando a hipótese de Buckup (1998). A superfamília Erythrinoidea 

não seria monofilética, não corroborando as hipóteses de Vari (1995) e Buckup (1998). 

Ainda de acordo com a hipótese de Ortí e Meyer (1997), Lebiasinidae seria irmão de 

Serrasalmidae (=Serrasalminae), grupo3irmão de (Erythrinidae + Hepsetidae) + outras 

famílias. Ctenoluciidae teria como grupo3irmão , e ambos seriam irmãos de 

(Acestrorhynchidae + Alestidae (=Alestiinae)).

 

Figura 4. Cladograma mais parcimonioso das relações em Characiformes proposto por Ortí 

e Meyer (1997) com base em dados moleculares. Os números acima dos nós representam 

os valores de Bootstrap (≥ 50%) para análise de Neighbor Joining e abaixo dos nós para a 

análise de Parcimônia. As famílias africanas estão denotadas em preto. Alestiinae = 

Alestidae.  
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 Calcagnotto e colaboradores (2005) analisaram 135 táxons da ordem Characiformes 

representando as famílias da África e América do Sul, utilizando seis genes sendo dois do 

DNA mitocondrial (16S e citocromo B) e quatro nucleares (Rag2, Fkh, Sia e Trop) (Fig. 5). 

O uso de representantes de Siluriformes e Cypriniformes como grupos externos mostrou 

que a ordem Characiformes é monofilética, entretanto, as duas linhagens africana e sul3

americana não são monofiléticas. Nesta hipótese, os grupos basais para a subordem 

Characoidei são (Erythrinidae + Crenuchidae) + (Alestidae + (Hepsetidae (Leabiasinidae + 

Ctenoluciidae))). Algumas das relações apresentadas por Calcagnotto e colaboradores 

(2005) não corroboram as hipóteses de Ortí e Meyer (1997), Buckup (1998) e Moreira 

(2007). Por exemplo, a família Crenuchidae na hipótese de Calcagnotto e colaboradores 

(2005) é obtida como grupo3irmão de Erythrinidae em uma posição basal em Characoidei. 

 

Figura 5. Cladograma consenso das relações familiares em Characiformes proposto por 

Calcagnotto e colaboradores (2005) com base em caracteres moleculares. Os números 

acima dos nós representam os valores de Bootstrap (≥ 50%) e abaixo dos nós o suporte de 

Bremer para a análise de Parcimônia. As famílias africanas estão denotadas em preto. 

 

 Oliveira e colaboradores (2011) realizaram uma extensa análise filogenética com 

foco nas relações da família Characidae utilizando caracteres moleculares. Apesar de não 

ser o objetivo principal do trabalho a análise suprafamiliar em Characiformes, os autores 

incluíram representantes de 19 famílias que compõem a ordem, as 18 conforme descritas 
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por Nelson (2006) mais Serrasalmidae (Fig. 6). O elevado número de espécimens incluído 

nas análises realizadas por Oliveira e colaboradores (2011) representou um grande avanço 

no estudo das relações de Characidae com outras famílias da ordem Characiformes. No 

entanto, para um melhor entendimento das relações familiares e suprafamiliares de 

Erythrinoidea, a amostragem de representantes, principalmente das famílias Lebiasinidae e 

Crenuchidae, ainda necessitava ser aumentada. A família Crenuchidae, apesar de não ter 

sido incluída em Erythrinoidea na proposição inicial das superfamílias de Characiformes 

por Buckup (1998), foi obtida como grupo3irmão da família Erythrinidae na hipótese de 

Calcagnotto e colaboradores (2005). A hipótese de relação próxima entre Crenuchidae e 

Erythrinidae não foi confirmada por Oliveira e colaboradores (2011).  

 

Figura 6. Cladograma resumido das relações da ordem Characiformes segundo Oliveira 

 (2011). Os números acima dos nós representam, respectivamente, a probabilidade 

posterior da Análise Bayesiana (≥ 0,5), valores de Bootstrap (≥ 50%) para análise de 

Verossimilhança e análise de Parcimônia. Os asteriscos representam os nós que foram 

colapsados, e os traços representam valores menores que os valores de corte. Os números 

dos nós estão representados dentro dos círculos.  
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Embora o conhecimento atual sobre o padrão de relacionamento entre os 

Characiformes tenha sido inferido com base em caracteres morfológicos tradicionais 

(osteologia e miologia) e moleculares (Calcagnotto 2005; Oliveira 2011), 

outras características são úteis no estudo desta ordem. A exemplo, as características sexuais 

secundárias como ganchos nos raios das nadadeiras anal, dorsal e pélvica (Malabarba e 

Weitzman, 2003), a estrutura glandular na nadadeira anal (Weitzman , 2005) e 

glândulas branquiais em caracídeos (Burns e Weitzman, 1996; Azevedo, 2004; Oliveira, 

2003, 2007) tem sido empregadas como caracteres relativamente novas nas análises 

filogenéticas. Atualmente algumas hipóteses de relacionamento em Characiformes são 

sustentadas por estas características. Os ganchos nos raios das nadadeiras anal, dorsal e 

pélvica, bem como outras características, sustentam a hipótese de Malabarba e Weitzman 

(2003) de monofiletismo de um clado de Characiformes contendo a maioria dos gêneros 

atualmente classificados  em Characidae (  Lima ., 2003). Estes 

últimos autores restringiram suas análises às famílias Gasteropelecidae e Characidae e a 

Subfamília Roestinae. Neste estudo parte dos gêneros em Characidae foram 

reunidos em um grupo hipoteticamente natural denominado de “clado A” que é constituído 

pela subfamília Glandulocaudinae, pelos gêneros e 

e parte dos gêneros , como 

, , dentre outros. A hipótese de Malabarba e Weitzman 

(2003) foi posteriormente confirmada por outros autores (Mirande, 2009, 2010; Javonillo 

 2010; Oliveira  2011). A presença de uma estrutura glandular na nadadeira caudal 

e a sua morfologia tem sido tradicionalmente empregada na definição da subfamília 

Glandulocaudinae e de suas tribos (Weitzman e Menezes, 1998) Weitzman e 

colaboradores (2005), com base principalmente na análise histológica destas glândulas, 

limitaram a subfamília Glandulocaudinae apenas à Tribo Glandulocaudini; as Tribos 

Corynopomini, Diapomini, Xenurobryconini, Landonini, Phenacobryconini, e 

Hysteronotini, anteriormente alocadas em Glandulocaudinae, passaram a integrar a 

subfamília Stevardiinae. Existem indícios de que várias das características reprodutivas das 

espécies contêm sinal filogenético útil na resolução de algumas relações de parentesco, pelo 

menos, ao nível intra e intergenérico (Baicere3Silva ., 2011a; Quagio3Grassiotto ., 

2012; Santana ., 2013a, 2013b).
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Os gametas masculinos dos animais em geral apresentam, numa sequência antero3

posterior: acrossoma, núcleo esférico, dois centríolos, sendo que o distal se diferencia em 

corpúsculo basal e dá origem ao axonema do flagelo, mitocôndrias arredondadas e pouco 

numerosas, e flagelo contendo o axonema básico do tipo 9 + 2 (Franzén, 1970). Os 

espermatozoides dos peixes mostram uma imensa diversidade de formas (Jamieson, 1991; 

Mattei, 1991), independentemente do modo de reprodução que possuam (fecundação 

externa ou inseminação). Segundo Jamieson (1991), os espermatozoides dos peixes 

Neopterygii não possuem acrossoma. Esta ausência vem acompanhada da presença da 

micrópila nos óvulos destes animais (Jamieson, 1991). A micrópila é uma abertura no 

envoltório do óvulo que permite a passagem do espermatozoide no momento da fertilização 

(Amanze e Yvengar, 1990). 

Conforme Mattei (1970), o eixo flagelar nos espermatozoides dos peixes pode 

posicionar3se paralela ou perpendicularmente ao núcleo. Estas posições resultam da 

ocorrência ou não da rotação e caracterizam dois tipos de espermiogênese, tipo I (Fig. 7) e 

II (Fig. 8) respectivamente. Na espermiogênese do Tipo I (Fig. 7), a espermátide jovem 

apresenta núcleo central, mitocôndrias esparsas pelo citoplasma e diplosoma próximo à 

membrana plasmática. O centríolo distal diferencia3se em corpúsculo basal e da origem ao 

flagelo. O complexo centriolar movimenta3se em direção ao núcleo, trazendo a membrana e 

o segmento inicial do flagelo que se invaginam. Forma3se assim um canal entre a 

membrana flagelar e a espermática, o canal citoplasmático. O flagelo dispõe3se 

tangencialmente ao núcleo e nesta face do contorno nuclear forma3se uma depressão ou 

fossa. O núcleo sofre uma rotação de 90° em relação ao eixo flagelar e o diplosoma se 

insere na fossa nuclear. A depressão determina a base do núcleo, região para a qual migram 

as mitocôndrias. Variações neste tipo de espermiogênese resultam em um canal 

citoplasmático pequeno ou inexistente, o mesmo ocorrendo com a fossa nuclear. Na 

espermiogênese do tipo II, o flagelo posiciona3se inicialmente lateral ao núcleo e, desde 

que a rotação nuclear é inexistente, o espermatozoide apresenta o flagelo também lateral ao 

núcleo (Fig. 8). Na espermiogênese do tipo III (Fig. 9), recentemente descrita (Quagio3

Grassiotto e Oliveira, 2008), o desenvolvimento do flagelo é medial, o núcleo não sofre 

rotação e a fossa nuclear e o canal citoplasmático não se formam. 
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Figura 7. Esquema ilustrativo da espermiogênese do tipo I, exemplificada por 

 (Mullidae), conforme Mattei (1970). As letras indicam o desenvolvimento 

espaço3temporal gradativo (a – g).

 

 

Figura 8. Esquema ilustrativo da espermiogênese do tipo II, exemplificada por 

 (Haemulidae), conforme Mattei (1970). As letras indicam o 

desenvolvimento espaço3temporal gradativo (a – f). 
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Figura 9. Esquema da espermiogênese do tipo III, mostrando espermátide inicial (A), 

espermátide (B) e espermatozoide (C). Conforme Quagio3Grassiotto e Oliveira (2008). N= 

núcleo, P= centríolo proximal, D= centríolo distal, M= mitocôndria, F= flagelo. 

 

As espermiogêneses do tipo I e do tipo III resultam na formação de espermatozoides 

que apresentam, em geral, núcleo pequeno de forma ovoide ou arredondada. Os centríolos, 

em ângulos variados, situam3se total ou parcialmente na fossa nuclear, quando esta está 

presente. A peça intermediária é pequena e forma um colar ao redor da região inicial do 

flagelo. As mitocôndrias, pequenas e pouco numerosas, situam3se no colar citoplasmático, 

separadas do início do flagelo por um espaço existente entre as membranas plasmáticas e 

flagelar, o canal citoplasmático. O flagelo apresenta o axonema clássico formado por nove 

duplas periféricas de microtúbulos e um par central. A membrana flagelar pode ou não 

apresentar projeções laterais ou “aletas”. Variações neste tipo de espermatozoides são 

observadas principalmente quanto à presença e dimensão da fossa nuclear, tamanho e 

quantidade de mitocôndrias e número de flagelos (Jamieson, 1991; Mattei, 1991; Quagio3

Grassiotto e Oliveira, 2008). Nas espécies com inseminação o núcleo apresenta3se forte ou 

moderadamente alongado no sentido posterior ou anterior (Burns e Weitzman, 2005). 

A estrutura dos espermatozoides é bastante conservativa em espécies de uma mesma 

família ou subfamília (Baccetti ., 1984; Jamieson, 1991; Mattei, 1991; Burns , 

1998; Quagio3Grassiotto , 2003; Quagio3Grassiotto e Oliveira, 2008; Burns ., 
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2009; Baicere3Silva ., 2011a, b; Santana ., 2013b), tornando sua caracterização 

bastante útil na identificação de padrões de relacionamento interfamiliar e/ou intrafamiliar.  

Inicialmente, Jamieson (1991) resume o conhecimento a respeito da estrutura dos 

espermatozoides para os diversos grupos de peixes, assinalando as modificações estruturais 

que ocorreram em cada linhagem. O conhecimento a respeito da ultraestrutura dos 

espermatozoides dos Ostariophysi foi recentemente compilado por Burns e colaboradores 

(2009), com uma discussão sobre a grande variabilidade de formas apresentadas pelos 

peixes com fertilização externa dentro da superordem. Uma das características encontradas 

entre as espécies da superordem Ostariophysi é a rotação nuclear incompleta, intermediária 

entre a espermiogênese do tipo I e do tipo II. Além disso, são discutidas as modificações 

ocorridas nos espermatozoides das espécies inseminadoras dentro dos Ostariophysi, como 

alongamento do núcleo, presença de microtúbulos acessórios e aumento da peça 

intermediária (Javonillo ., 2009). 

Na superfamília Erythrinoidea (  Buckup, 1998) apresentam3se descritas as 

características ultraestruturais dos espermatozoides de 

(Veríssimo3Silveira, 2007), (Quagio3Grassiotto 2001), 

 (Burns , 2009) 3 família Erythrinidae; ,

e  (Veríssimo3Silveira, 2007), (Burns

2009) 3 família Lebiasinidae. Para a família Crenuchidae apenas o espermatozoide de 

(Veríssimo3Silveira, 2007) foi descrito. Além destes, várias outras 

descrições dos espermatozoides das famílias da subordem Characoidei apresentam3se 

disponíveis na literatura (Veríssimo3Silveira, 2007). Estas e outras novas descrições 

(presente estudo) têm melhorado este banco de dados, de forma a permitir o seu uso nas 

análises filogenéticas. 

As hipóteses de relacionamento da superfamília Erythrinoidea tem sido controversas 

ao longo das mais recentes filogenias para a ordem Characiformes. A utilização de 

caracteres morfológicos provenientes de estudos osteológicos e partes moles, e também de 

caracteres moleculares, resultaram em hipóteses divergentes com relação ao monofiletismo 

e a composição de Erythrinoidea e suas relações com outras famílias da ordem. No intuito 

de aumentar a compreensão destas relações filogenéticas, propomos um estudo das relações 

suprafamiliares em Erythrinoidea com base na utilização de caracteres moleculares e de 
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caracteres morfológicos oriundos do processo de espermiogênese e da forma final dos 

espermatozoides de representantes da ordem Characiformes. A utilização de ambos os 

caracteres é apresentada de forma independente, isto é, uma análise apenas com dados 

moleculares e outra com dados morfológicos, e de modo combinado (evidência total). A 

utilização de caracteres da morfologia fina das células espermáticas em conjunto com dados 

moleculares é realizada pela primeira vez para a ordem Characiformes. Ainda, observada a 

grande variação existente no processo de espermiogênese dentro da ordem, verificou3se a 

distribuição do processo de espermiogênese como descrito em “tipos” (I, II, III) para testar 

se são filogeneticamente informativos.  
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1. Testar as hipóteses de relacionamento da superfamília Erythrinoidea dentro da ordem 

Characiformes com base em caracteres moleculares e da morfologia das células 

espermáticas.  

1. Testar a monofiletismo da superfamília Erythrinoidea e verificar com quais famílias de 

Characiformes está relacionada a partir da matriz de dados moleculares;  

2. Testar a hipótese de estreito relacionamento da família Crenuchidae com Erythrinoidea a 

partir da matriz de dados moleculares (como proposto por Calcagnotto ., 2005); 

3. Construir uma matriz de evidência total a partir dos dados moleculares e da morfologia 

da espermiogênese e dos espermatozoides;  

4. Testar como os tipos de espermiogênese e forma de espermatozoides se relacionam 

dentro da superfamília Erythrinoidea e com outros grupos da ordem Characiformes e o 

padrão de evolução destes caracteres; 

5. Testar se as descrições de espermiogênese na forma de “tipos” (I, II, III) são 

filogeneticamente informativas para a ordem Characiformes; 

6. Elaborar uma lista de caracteres com a indicação de uso para os diferentes níveis de 

relação entre os táxons estudados, isto é, classificar alguns caracteres como mais 

conservados ou mais variáveis nos táxons estudados. 
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 A classificação taxonômica da ordem Characiformes utilizada na descrição dos 

resultados e na discussão segue a proposta de Oliveira e colaboradores (2011), que está 

sendo adotada por Eschmeyer e Fong (2014 – Catalog of Fishes), na qual são elevadas ao 

nível de família quatro subfamílias antes alocadas em Characidae: Chalceidae, 

Triportheidae, Iguanodectidae e Bryconidae; mais a família Acestrorhynchidae, que foi 

redefinida para alocar as subfamílias Roestinae e Heterocharacinae, anteriormente em 

Characidae. De acordo com esta classificação, a ordem Characiformes é constituída por 23 

famílias: Citharinidae, Distichodontidae, Alestidae, Hepsetidae, Hemiodontidae, 

Parodontidae, Curimatidae, Prochilodontidae, Anostomidae, Chilodontidae, Erythrinidae, 

Lebiasinidae, Gasteropelecidae, Ctenoluciidae, Acestrorhynchidae, Cynodontidae, 

Serrasalmidae, Characidae, Bryconidae, Triportheidae, Iguanodectidae, Chalceidae e 

Crenuchidae. 

Os táxons foram coletados ou obtidos de coleções zoológicas, e ainda, obtidos em 

loja de aquarismo quando disponíveis. As coletas foram realizadas nas seguintes 

localidades: (1) Bacia do Tocantins3Araguaia, Rio Araguaia, município de Barra do Garças 

– MT, em 13/11/2010; (2) Bacia Amazônica, Drenagem Rio Xingu, Rio Culuene, 

município de Canarana – MT, em 17/11/2010; (3) Bacia Amazônica, Drenagem Rio Negro, 

Rio Negro e afluentes, município de Santa Isabel do Rio Negro – AM, em 05 a 11/02/2011; 

(4) Drenagem Rio Guamá e afluentes, município de Bragança e arredores – PA, em 31/01 a 

09/02/2012. Os indivíduos coletados a fresco foram anestesiados por imersão em solução 

de benzocaína (dissolvida em álcool absoluto na dose de 0,1 g para 5 l de água) e os órgãos 

presentes na cavidade abdominal foram expostos através de uma secção ventral do corpo do 

animal. Logo após, os machos sexualmente maduros tiveram o aparelho reprodutor 

retirado, e conservado em solução fixadora de Karnovsky para análise posterior. Todos os 

exemplares utilizados foram subsequentemente fixados em formol 4%, conservados em 
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álcool 70% e serão depositados em coleções zoológicas como espécimes3testemunho. Nos 

casos em que os espécimes não foram coletados a fresco, estes foram obtidos como 

espécimes já fixados em formol a 4% e preservados em álcool 70% na condição de 

empréstimo ou doação das Coleções Ictiológicas e Museus que apresentaram 

disponibilidade para tal. Os exemplares fixados e tomados como empréstimo foram re3

hidratados em série decrescente de álcool e imersos em solução fixadora apropriada, como 

descrito para os indivíduos coletados a fresco.  

 

Foram coletadas 124 amostras de tecidos gonadais que representam as famílias 

Alestidae, Hepsetidae, Citharinidae e Distichodontidae, sendo 55 provenientes do South 

African Institute for Aquatic Biodiversity (SAIAB), que abriga a National Fish Collection, 

localizada em Grahamstown 3 África do Sul, e 69 da coleção ictiológica do American 

Museum of Natural History (AMNH), Nova Iorque, Estados Unidos da América. Ao final 

da tese está anexada a carta de permanência e utilização da coleção e das instalações do 

SAIAB (Anexo I) e AMNH (Anexo II). 

A tabela 1 apresenta todos os táxons analisados (Neotropicais e Africanos).

Os fragmentos dos testículos de espécimes sexualmente maduros, contendo 

esperma, foram pós3fixados em tetróxido de ósmio 1% por 2 horas, no escuro, lavados em 

água destilada, contrastados em bloco com solução aquosa de acetato de uranila 0,5% e 

novamente lavados. Seguiu3se, então, a desidratação em série crescente de concentração de 

acetona e a infiltração por um período de 12 horas em solução 1:1 de mistura de acetona e 

Araldite. Após a infiltração, os fragmentos de testículos foram pré3incluídos em mistura de 

Araldite, em frasco aberto, colocados em estufa a 37º C por 1 hora, seguindo3se a inclusão 

em nova mistura de Araldite, em estufa a 58360 ºC por 48 horas. Os cortes ultrafinos foram 

obtidos em ultramicrótomo Ultratome III do LKB, equipado com navalha de diamante, 

coletados em telas de cobre, sem filme suporte e contrastados em acetato de uranila a partir 

de uma solução saturada preparada em etanol 50%, por 20 minutos, no escuro. Após 

lavagem por várias vezes em álcool 50%, o material sofreu nova contrastação em citrato de 
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chumbo por 10 minutos, seguida de lavagem, por várias vezes, em água destilada. Os cortes 

assim preparados foram observados em microscópio eletrônico de transmissão Phillips3EM 

301 e fotografados em filme 35 mm da Kodak (Eastman 5302). As cópias fotográficas 

foram feitas em papel fotográfico da Kodak (Kodabrome RC Print). 

 

Tabela 1. Relação dos táxons utilizados na descrição da espermiogênese e da forma final 
dos espermatozoides e para a análise filogenética morfológica. Em destaque estão as 
espécies descritas neste estudo. 
 

Outgroup  3 Enraizamento  Siluriformes  
Burns  (2009) 1 Heptapteridae  sp.
Ingroup  Characiformes  
Matos . (2000) 1 Acestrorhynchidae  
Veríssimo3Silveira (2007) 2 Acestrorhynchidae  
Baicere3Silva (2013) 3 Acestrorhynchidae  
Shahin (2006) 4 Alestidae  

Pecio (2009) 13 Alestidae  
Veríssimo3Silveira (2007) 14 Anostomidae  sp.
Veríssimo3Silveira (2007) 15 Anostomidae  
Veríssimo3Silveira  (2006) 16 Bryconidae  
Veríssimo3Silveira  (2006) 17 Bryconidae  
Veríssimo3Silveira  (2006) 18 Bryconidae  
Baicere3Silva (2013) 19 Bryconidae  
Baicere3Silva (2013) 20 Bryconidae  
Santana . (2013a) 21 Characidae  
Gusmão3Pompiani (2003) 22 Characidae  
Baicere3Silva (2013) 23 Characidae  
Santana  (2013a) 24 Characidae  
Baicere3Silva (2013) 25 Characidae  
Baicere3Silva . (2011a) 26 Characidae Stevardiinae 
Baicere3Silva (2013) 27 Characidae Cheirodontinae 
Baicere3Silva  (2011a) 28 Characidae Stevardiinae 
Baicere3Silva . (2011a) 29 Characidae Stevardiinae 
Pecio . (2007) 30 Characidae  
Baicere3Silva (2013) 31 Characidae  
Baicere3Silva . (2011a) 32 Characidae Stevardiinae 
Gusmão3Pompiani (2003) 33 Characidae Characinae 
Baicere3Silva (2013) 34 Characidae Stevardiinae 
Burns . (2009) 35 Characidae Stevardiinae 
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Mattei . (19953  Burns 
. 2009)  

37 Citharinidae  sp.

Veríssimo3Silveira (2007)  38 Crenuchidae Characidiinae 

Veríssimo3Silveira (2007) 41 Curimatidae  

Veríssimo3Silveira (2007) 44 Cynodontidae  

  

  

  

  

  

  

  

Burns . (2009) 53 Erythrinidae  
Veríssimo3Silveira (2007) 54 Erythrinidae  
Quagio3Grassiotto . (2001)  55 Erythrinidae  

Santana  (2013a) 57 Iguanodectidae  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Burns  (2009) 72 Lebiasinidae Pyrrhulininae 
Veríssimo3Silveira (2007) 73 Prochilodontidae  
Gusmão3Pompiani (2009) 74 Serrasalmidae  
Gusmão3Pompiani (2009) 75 Serrasalmidae  
Gusmão3Pompiani (2009) 76 Serrasalmidae  
Gusmão3Pompiani (2009) 77 Serrasalmidae  
Gusmão3Pompiani (2003) 78 Triportheidae  
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Foram realizadas as atividades de extração de DNA, PCR (Polymerase Chain 

Reaction) e o sequenciamento de 24 espécimens, correspondentes às famílias que 

constituem a superfamília Erythrinoidea + a família Crenuchidae, além de representantes 

das famílias Acestrorhynchidae e Iguanodectidae (Tabela 2). As sequências de mais 127 

espécimens (Anexo III) provenientes da matriz de dados de Calcagnotto e colaboradores 

(2005) foram incluídos na matriz final de dados. 

 

Tabela 2. Relação de espécies coletadas para a análise filogenética molecular e os genes 

efetivamente sequenciados para cada táxon.  

Família Espécie Nº Genes obtidos 

  Sia FKh 16S Rag2 Cyt b 
Crenuchidae: Characidiinae 1  X X X X 

2 X X X X X 
sp. 3 X X X X X 

4 X X X X X 
Crenuchidae: Crenuchinae cf. 5  X X X  

6 X X X X  
sp. 7 X X X X X 

Ctenoluciidae 8 X X X X  
9 X X X X  

Erythrinidae sp. 1 10 X X X X  
sp. 2 11 X X X X X 

sp. (Pará) 12 X X X X X 
13 X X X X X 
14 X X X X X 

Lebiasinidae sp. (Pará) 15 X X X X  
16 X X X   

sp. (Pará) 17 X X X X X 
18 X X X X  
19  X X X X 
20  X X X X 
21  X X  X 

Acestrorhynchidae cf. 22 X X X X  
23 X X X X X 

Iguanodectidae sp. 24 X X X X X 
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Amostras de tecido, principalmente músculo, foram obtidas a partir de espécimens 

coletados a fresco. O DNA foi extraído de tecidos preservados em EtOH 95% utilizando o 

método de extração Salina (Aljanabi e Martinez, 1997). Para a reação de amplificação por 

PCR foram utilizados os mesmos  utilizados por Calcagnotto e colaboradores 

(2005) para as sequências parciais dos genes RAG2 (nuclear recombination activating 

gene), FKh (forkhead), Sia (seven in absentia), 16S e Cyt b (cytochrome b) (Tabela 3). 

Sendo 16S e Cyt b genes mitocondriais e os genes RAG2, Fkh e Sia nucleares. A reação de 

PCR (Tabela 4) foi realizada com um total de 25 l cada (2,5 l 10mM (NH4)SO2 + 0,75 

l 15mM MgCl2; 1,5 l 10mM de cada ; 2,5 l dNTP 200nM; 0,5 l Amplitaq 

(Perkin3 Elmer); 1 l de DNA e 14,75 l dH2O). As reações de PCR apenas para o gene 

RAG2 seguiram dois ciclos de amplificação ( 3 PCR): um primeiro ciclo (1º PCR) 

com o par de descritos por Lovejoy (2001) e o segundo ciclo (2º PCR) com o par 

descrito por Oliveira e colaboradores (2011), sendo que a primeira amplificação realizada 

para o gene resultou em um produto de PCR que foi utilizado como molde nas reações com 

o segundo par de . Para a reação de sequenciamento, os amplicons foram 

diretamente sequenciados em ambas as direções (3´35´ e 5´33´) utilizando os mesmos 

primers utilizados durante a reação de amplificação, utilizando3se Big3Dye (Perkin3Elmer) 

em termociclador. Após, os produtos da reação de sequenciamento foram purificados por 

precipitação com etanol e glicogênio, e analisados em sequenciador automático ABI Prism 

Genetic Analizer 3100. 

Tabela 3. Sequências dos  utilizados para os genes estudados.  As sequências estão 
listadas no sentido 5’ para 3’. 

16S ar ACG CCT GTT TAT CAA AAA CAT Palumbi (1996) 
16S br CCG GTC TGA ACT CAG ATC ACG T Palumbi (1996) 
Cyt L 14841 AAA AAG CTT CCA TCC AAC ATC TCA GCA TGA TGA 

AA 
Kocher . (1989) 

Cyt H 15915 AAC TGC CAG TCA TCT CCG GTT TAC AAG AC Irwing  (1991) 
sia/T3 ATT AAC CCT CAC TAA AGT CGA GTG CCC CGT GTG 

YTT YGA YTA 
Friesen (1999) 

sia/T7 AAT ACG ACT CAC TAT AGG AAG TGG AAG CCG AAG 
CAG SWY TGC ATC AT 

Friesen (1999) 

fkh/T3 ATT AAC CCT CAC TAA AGT CCC TAC TCC TAC ATC 
TCC CTG ATH ACN ATG 

Friesen (1999) 

fkh/T7 AAT ACG ACT CAC TAT AGC GCA GGT AGC AGC CGT 
TYT CRA ACA TRT 

Friesen (1999) 
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Tabela 4. Condições da reação de amplificação (PCR) para cada .

Denaturação 
(95º) 

Ciclos Extensão  
(72º) 

16S 10 minutos 35x 95 °C/30 s, 48 °C/45 s, 72 °C/45 s 7 minutos 
Cyt  5 minutos 30x 95 °C/30 s, 48 °C/45 s, 72 °C/90 s 7 minutos 
fkh 5 minutos 30x 95 °C/30 s, 55 °C/30 s, 72 °C/45 s 7 minutos 
sia 5 minutos 30x 95 °C/30 s, 60 °C/30 s, 72 °C/45 s 7 minutos 
RAG2 – 1º e 2º PCR 5 minutos 30x 95 °C/30 s, 48 °C/45 s, 72 °C/90 s 7 minutos 

 Todas as sequências obtidas foram editadas com a utilização do programa 

Sequencher (Gene Codes Corporation) através de inspeção visual e comparação com seus 

respectivos eletroferogramas. As sequências foram alinhadas utilizando o programa Muscle 

(Edgar, 2004) com os parâmetros de e os alinhamentos foram visualmente 

checados na busca de erros óbvios de alinhamento. As sequências alinhadas foram 

analisadas no TNT 1.1(Goloboff  2008) utilizando Máxima Parcimônia. A análise 

molecular e de evidência total incluíram representantes de 21 famílias da ordem 

Characiformes, sendo 04 que compõem Erythrinoidea (Erythrinidae, Ctenoluciidae, 

Lebiasinidae e Hepsetidae) e 17 das outras famílias (Citharinidae, Distichodontidae, 

Crenuchidae, Chalceidae, Triportheidae, Acestrorhynchidae, Iguanodectidae, Bryconidae, 

Characidae, Serrasalmidae, Cynodontidae, Parodontidae, Hemiodontidae, Prochilodontidae, 

Chilodontidae, Anostomidae, Alestidae). Para análise de evidência total, os caracteres 

foram concatenados utilizando um script em editor de texto (*.txt) conforme exemplificado 

na documentação do TNT. Além das sequências obtidas no presente trabalho, foi utilizada a 

matriz de dados moleculares de Calcagnotto e colaboradores (2005). Foi aplicado o método 

de busca heurística com 1000 réplicas utilizando o algoritmo TBR, com 100 árvores 

mantidas na memória a cada replicação. Os foram tratados como entradas faltantes 

RAG2 – 1º PCR   
RAG2 aF TTT GGR CAR AAG GGC TGG CC Lovejoy (2001) 
RAG2 bF GTR GAR TAG TAG GGC TCC CA Lovejoy (2001) 
RAG2 bR TGR TCC ARG CAG AAG TAC TT G Lovejoy (2001) 
RAG2 3 2º PCR   
176R GYGCCATCTCATTCTCCAACA Oliveira  (2011) 
Rag2Ri AGAACAAAAGATCATTGCTGGTCGGG Oliveira  (2011) 
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( ), e todos os caracteres como não ordenados, e as transformações dos 

caracteres foram igualmente pesadas. Os nós com comprimento igual a zero foram 

colapsados. O suporte relativo dos nós, na análise molecular e evidência total, foi estimado 

usando Bootstrap (BT, Felsenstein, 1985) e o suporte de Bremer (BR, Bremer, 1988, 1994). 

Os valores de Bootstrap foram estimados a partir de 1000 pseudoréplicas, cada uma 

empregando RAS (Random stepwise addition sequences). Para o suporte de Bremer foi 

usada a busca heurística com algoritmo TBR. 

 

 A matriz de caracteres foi construída e editada utilizando3se o programa WinClada 

(versão 1.00.18), e o conjunto de dados obtidos foram tratados como não3ordenados. Para 

esta análise filogenética, que envolve grupos com diferentes eventos durante a 

espermiogênese, os caracteres oriundos da espermiogênese e dos espermatozoides foram 

descritos na sua unidade e não como tipos. Alguns caracteres foram tratados como 

dependentes da espermiogênese, seguindo a proposição realizada por Baicere3Silva (2013). 

Para testar a monofiletismo da superfamília Erythrinoidea com base nos caracteres 

espermáticos, foram incluídos representantes das quatro famílias que a compõe: 

Ctenoluciidae, Erthrinidae, Hepsetidae e Lebiasinidae, de acordo com a proposta de 

Buckup (1998). Ainda, considerando principalmente a proposta de relações filogenéticas de 

Calcagnotto e colaboradores (2005), foram incluídos representantes das famílias de 

Characiformes africanos Distichodontidae, Citharinidae e Alestidae, além das famílias 

neotropicais Bryconidae, Chalceidae, Crenuchidae, Characidae, Acestrorhynchidae, 

Cynodontidae, Serrasalmidae, Prochilodontidae, Anostomidae e Curimatidae, conforme a 

tabela 1. A matriz foi enraizada em sp (ordem Siluriformes). A análise de 

parcimônia foi realizada utilizando3se o programa TNT 1.1 (Goloboff ., 2008).  Para 

análise computacional foi empregado o algoritmo de busca tradicional, com 1000 réplicas 

(com retenção de até 100 árvores na memória por replicação) com o algoritmo TBR (tree 

bisection3reconnection). Após a busca heurística, as árvores igualmente parcimoniosas 

foram submetidas novamente ao TBR para garantir que todas as árvores ótimas tenham 

sido encontradas. Os valores de suporte foram calculados através do Bremer utilizando a 

árvore de consenso estrito através de busca heurística utilizando o algoritmo TBR. 
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A descrição da espermiogênese foi organizada por família. Nos casos em que não há 

diferença nos padrões de espermiogênese observados entre os táxons de uma mesma 

família ou gênero, preferencialmente foi realizada uma descrição representativa para estes 

táxons. A espermiogênese não foi obtida para a espécie devido à 

condição inadequada de fixação do material.   

 
Os detalhes da espermiogênese são similares entre os quatro táxons analisados, e é 

apresentada uma descrição geral para eles. Nas espermátides iniciais, o núcleo é esférico e 

apresenta cromatina finamente granular e homogeneamente distribuída (Figs. 10A3B). O 

complexo centriolar posiciona3se lateralmente ao núcleo e está ancorado na membrana 

plasmática (Fig. 10A). O centríolo proximal é anterior e oblíquo em relação ao centríolo 

distal (Fig. 10A3B). O centríolo distal diferencia3se em corpúsculo basal e organiza o 

axonema do flagelo em formação. O complexo centriolar migra em direção ao núcleo. O 

núcleo se movimenta sobre o complexo centriolar, no local onde uma depressão, a fossa 

nuclear, é formada no contorno nuclear, na altura do complexo centriolar. A massa de 

organelas está dispersa ao redor do núcleo, na região oposta ao complexo centriolar (Fig. 

10A). A cromatina inicia gradualmente um processo sincrônico de condensação (Fig. 10A3

C). Em o núcleo sofre uma rotação completa em direção ao 

flagelo em desenvolvimento assumindo uma posição excêntrica (Fig. 10B); em 

a rotação 

nuclear é parcial em direção ao flagelo em desenvolvimento, assumindo uma posição 

fortemente excêntrica (Fig. 10C). Com o processo de rotação nuclear, o citoplasma também 

se desloca em direção ao eixo flagelar, originando a peça intermediária (Fig. 10C). Como o 

centríolo distal está ancorado na membrana plasmática, no momento em que o citoplasma 

desloca3se em direção ao eixo flagelar, ele circunda o segmento inicial do flagelo, 

formando o canal citoplasmático (Fig. 10A, C). A peça intermediária é fortemente 

assimétrica em relação ao eixo flagelar (Fig. 10C). O axonema do flagelo é representado 

pelo arranjo clássico, 9+2 (não mostrado). 
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Figura 10. Espermiogênese representativa para 

As eletromicrografias são 

cortes longitudinais correspondentes a (A, B)  e (C) 

. O flagelo é inicialmente lateral ao núcleo. A rotação nuclear está presente, sendo 

completa em  (B), e incompleta em 

 (C). Legendas: d: centríolo distal, f: 

flagelo, n: núcleo, p: centríolo proximal, pi: peça intermediária, v: vesícula, asterisco: canal 

citoplasmático, seta: fossa nuclear. 
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O núcleo da espermátide inicial é esférico e apresenta cromatina granular e 

homogeneamente distribuída (Fig. 11A). O complexo centriolar posiciona3se lateralmente 

ao núcleo e está ancorado na membrana plasmática (Fig. 11A). O centríolo proximal é 

aparentemente perpendicular em relação ao centríolo distal (Fig. 11A3B). Estes estão 

ancorados, respectivamente, ao envelope nuclear e à membrana plasmática, e também um 

em relação ao outro, por fibrilas de estabilização. O centríolo distal diferencia3se em 

corpúsculo basal e organiza o axonema do flagelo em formação. O complexo centriolar 

migra em direção ao núcleo (Fig. 11C). O núcleo se movimenta sobre o complexo 

centriolar, então, uma depressão, a fossa nuclear, é formada no contorno nuclear, na altura 

do complexo centriolar (Fig. 11D). A massa de organelas está dispersa ao redor do núcleo, 

na região oposta ao complexo centriolar (Fig. 11A). A cromatina inicia gradualmente um 

processo sincrônico de condensação (Fig. 11A3D). O núcleo sofre uma rotação em direção 

ao flagelo em desenvolvimento e assume uma posição medial (Fig. 11B3D). Com o 

processo de rotação nuclear, o citoplasma também se desloca em direção ao eixo flagelar, 

originando a peça intermediária (Fig. 11D). Como o centríolo distal está ancorado na 

membrana plasmática, no momento em que o citoplasma desloca3se em direção ao eixo 

flagelar, ele circunda o segmento inicial do flagelo, formando o canal citoplasmático (Fig. 

11D). A peça intermediária é assimétrica em relação ao eixo flagelar e contém as 

mitocôndrias e as vesículas (Fig. 11D). O axonema do flagelo é representado pelo arranjo 

clássico, 9+2 (não mostrado).  
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Figura 11. Espermiogênese em . A – D. Cortes longitudinais a partir 

da espermátide inicial (A) até a espermátide final (D). Note que o núcleo inicialmente é 

lateral ao flagelo e ao complexo centriolar. A rotação nuclear ocorre, com o núcleo 

deslocando3se em direção ao flagelo, sobre o complexo centriolar, assumindo uma posição 

medial na espermátide final (D). Legenda: c: citoplasma, d: centríolo distal, f: flagelo, m: 

mitocôndria, n: núcleo, p: centríolo proximal, pi: peça intermediária, v: vesícula, asterisco: 

canal citoplasmático em formação, seta: fossa nuclear. 

 



27 

 

O núcleo da espermátide inicial é esférico e apresenta cromatina granular e 

homogeneamente distribuída (Fig. 12A). O complexo centriolar posiciona3se lateralmente 

ao núcleo e está ancorado na membrana plasmática (Fig. 12B3D). O centríolo proximal é 

aparentemente perpendicular em relação ao centríolo distal (Fig. 12D). Estes estão 

ancorados, respectivamente, ao envelope nuclear e à membrana plasmática, e também um 

em relação ao outro, por fibrilas de estabilização. O centríolo distal diferencia3se em 

corpúsculo basal e organiza o axonema do flagelo em formação. O complexo centriolar 

migra em direção ao núcleo. O núcleo se movimenta sobre o complexo centriolar, então, 

uma depressão, a fossa nuclear, é formada no contorno nuclear, na altura do complexo 

centriolar (Fig. 12C3E). A massa de organelas está dispersa ao redor do núcleo, na região 

oposta ao complexo centriolar (Fig. 12A3D). A cromatina inicia gradualmente um processo 

sincrônico de condensação (Fig. 12B3E). O núcleo sofre uma rotação em direção ao flagelo 

em desenvolvimento e assume uma posição medial (Fig. 12B3F). Com o processo de 

rotação nuclear, o citoplasma também se desloca em direção ao eixo flagelar, originando a 

peça intermediária (Fig. 12F). Como o centríolo distal está ancorado na membrana 

plasmática, no momento em que o citoplasma desloca3se em direção ao eixo flagelar, ele 

circunda o segmento inicial do flagelo, formando o canal citoplasmático (Fig. 12D3F). A 

peça intermediária é ligeiramente assimétrica em relação ao eixo flagelar e contém as 

mitocôndrias e as vesículas (Fig. 12F). O axonema do flagelo é representado pelo arranjo 

clássico, 9+2 (não mostrado). 
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Figura 12. Espermiogênese em . Cortes longitudinais a partir da 

espermátide inicial (A) até a espermátide final (F). Note que o núcleo inicialmente é lateral 

ao flagelo e ao complexo centriolar. A rotação nuclear ocorre, com o núcleo deslocando3se 

em direção ao flagelo, sobre o complexo centriolar, assumindo uma posição medial na 

espermátide final (F). Legenda: c: citoplasma, d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, 

n: núcleo, p: centríolo proximal, pi: peça intermediária, asterisco: canal citoplasmático em 

formação, seta: fossa nuclear. 
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O núcleo da espermátide inicial é esférico e apresenta cromatina granular e 

homogeneamente distribuída (Fig. 13A). O complexo centriolar posiciona3se lateralmente 

ao núcleo e está ancorado na membrana plasmática (Fig. 13A3B). O centríolo proximal é 

aparentemente perpendicular em relação ao centríolo distal (Fig. 13A3D). Estes estão 

ancorados, respectivamente, ao envelope nuclear e à membrana plasmática, e também um 

em relação ao outro, por fibrilas de estabilização. O centríolo distal diferencia3se em 

corpúsculo basal e organiza o axonema do flagelo em formação. O complexo centriolar 

migra em direção ao núcleo. O núcleo se movimenta sobre o complexo centriolar, então, 

uma depressão, a fossa nuclear, é formada no contorno nuclear, na altura do complexo 

centriolar (Fig. 13B3E). A massa de organelas está dispersa ao redor do núcleo, na região 

oposta ao complexo centriolar (Fig. 13B3D). A cromatina inicia gradualmente um processo 

sincrônico de condensação. O núcleo sofre uma rotação em direção ao flagelo em 

desenvolvimento e assume uma posição medial (Fig. 13B3F). Com o processo de rotação 

nuclear, o citoplasma também se desloca em direção ao eixo flagelar, originando a peça 

intermediária (Fig. 13D3F). Como o centríolo distal está ancorado na membrana plasmática, 

no momento em que o citoplasma desloca3se em direção ao eixo flagelar, ele circunda o 

segmento inicial do flagelo, formando o canal citoplasmático (Fig. 13D3F). A peça 

intermediária é ligeiramente assimétrica em relação ao eixo flagelar e contém as 

mitocôndrias e as vesículas (Fig. 13F). O axonema do flagelo é representado pelo arranjo 

clássico, 9+2 (não mostrado). 
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Figura 13. Espermiogênese em . Cortes longitudinais a partir da 

espermátide inicial (A) até a espermátide final (F). Note que o núcleo inicialmente é lateral 

ao flagelo e ao complexo centriolar. A rotação nuclear ocorre, com o núcleo deslocando3se 

em direção ao flagelo, sobre o complexo centriolar, assumindo uma posição medial na 

espermátide final (F). Legenda: c: citoplasma, d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, 

n: núcleo, p: centríolo proximal, pi: peça intermediária, v: vesícula, asterisco: canal 

citoplasmático em formação, seta: fossa nuclear. 
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O núcleo da espermátide inicial é esférico e apresenta cromatina granular e 

homogeneamente distribuída (Fig. 14A). O complexo centriolar posiciona3se lateralmente 

ao núcleo e está ancorado na membrana plasmática (Fig. 14A). O centríolo proximal é 

aparentemente perpendicular em relação ao centríolo distal (Fig. 14A). Estes estão 

ancorados, respectivamente, ao envelope nuclear e à membrana plasmática, e também um 

em relação ao outro, por fibrilas de estabilização. O centríolo distal diferencia3se em 

corpúsculo basal e organiza o axonema do flagelo em formação. O complexo centriolar 

migra em direção ao núcleo. O núcleo se movimenta sobre o complexo centriolar, então, 

uma depressão, a fossa nuclear, é formada no contorno nuclear, na altura do complexo 

centriolar. A massa de organelas está dispersa ao redor do núcleo, na região oposta ao 

complexo centriolar (Fig. 14A). A cromatina inicia gradualmente um processo sincrônico 

de condensação (Fig. 14A3D). O núcleo sofre uma rotação em direção ao flagelo em 

desenvolvimento e assume uma posição medial (Fig. 14A3D). Com o processo de rotação 

nuclear, o citoplasma também se desloca em direção ao eixo flagelar, originando a peça 

intermediária (Fig. 14B3D). Como o centríolo distal está ancorado na membrana 

plasmática, no momento em que o citoplasma desloca3se em direção ao eixo flagelar, ele 

circunda o segmento inicial do flagelo, formando o canal citoplasmático (Fig. 14B, D). A 

peça intermediária é ligeiramente assimétrica em relação ao eixo flagelar e contém as 

mitocôndrias e as vesículas (Fig. 14D). O axonema do flagelo é representado pelo arranjo 

clássico, 9+2 (não mostrado).  
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Figura 14. Espermiogênese em . A – D. Cortes longitudinais a 

partir da espermátide inicial (A) até a espermátide final (D). Note que o núcleo inicialmente 

é lateral ao flagelo e ao complexo centriolar. A rotação nuclear ocorre, com o núcleo 

deslocando3se em direção ao flagelo, sobre o complexo centriolar, assumindo uma posição 

medial na espermátide final (D). Legenda: c: citoplasma, d: centríolo distal, f: flagelo, m: 

mitocôndria, n: núcleo, p: centríolo proximal, pi: peça intermediária, v: vesícula, asterisco: 

canal citoplasmático em formação, seta: fossa nuclear. 
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 As informações da espermiogênese utilizadas neste estudo, na seção discussão e na 

matriz de caracteres para sp. foram aquelas descritas por Veríssimo3

Silveira (2007) utilizando a espécie .  

 

O núcleo da espermátide inicial é esférico e apresenta cromatina granular e 

homogeneamente distribuída (Fig. 15A). O complexo centriolar posiciona3se lateralmente 

ao núcleo e está ancorado na membrana plasmática (Fig. 15A). O centríolo proximal é 

antero3lateral em relação ao centríolo distal (Fig. 15A). Estes estão ancorados, 

respectivamente, ao envelope nuclear e à membrana plasmática, e também um em relação 

ao outro, por fibrilas de estabilização. O centríolo distal diferencia3se em corpúsculo basal e 

organiza o axonema do flagelo em formação. O complexo centriolar migra em direção ao 

núcleo. O núcleo se movimenta sobre o complexo centriolar, e então, uma depressão, a 

fossa nuclear dupla, é formada no contorno nuclear, na altura do complexo centriolar (15A, 

C). A massa de organelas está dispersa ao redor do núcleo, na região oposta ao complexo 

centriolar (Fig. 15A). A cromatina inicia gradualmente um processo sincrônico de 

condensação (Fig. 15A3C). O núcleo sofre uma rotação em direção ao flagelo em 

desenvolvimento e assume uma posição medial (Fig. 15C). Com o processo de rotação 

nuclear, o citoplasma também se desloca em direção ao eixo flagelar, originando a peça 

intermediária (Fig. 15A, C). Como o centríolo distal está ancorado na membrana 

plasmática, no momento em que o citoplasma desloca3se em direção ao eixo flagelar, ele 

circunda o segmento inicial do flagelo, formando o canal citoplasmático (Fig. 15C). A peça 

intermediária é simétrica em relação ao eixo flagelar e contém as mitocôndrias e as 

vesículas (Fig. 15A, C). O axonema do flagelo é representado pelo arranjo clássico, 9+2 

(não mostrado).  
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Figura 15. Espermiogênese em . A – C. Cortes longitudinais a partir da 

espermátide inicial (A) até a espermátide final (C). Note que o núcleo é inicialmente lateral 

ao flagelo e ao complexo centriolar. A rotação nuclear ocorre, com o núcleo deslocando3se 

em direção ao flagelo, sobre o complexo centriolar, assumindo uma posição medial na 

espermátide final (C). Legenda: d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, n: núcleo, p: 

centríolo proximal, pi: peça intermediária, v: vesícula, asterisco: canal citoplasmático em 

formação, seta: fossa nuclear. 
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O núcleo da espermátide inicial é esférico e apresenta cromatina granular e 

homogeneamente distribuída (Fig. 16A). O complexo centriolar posiciona3se lateralmente 

ao núcleo e está ancorado na membrana plasmática (Fig. 16A). O centríolo proximal é 

ligeiramente oblíquo a perpendicular em relação ao centríolo distal (Fig. 16B3inset). Estes 

estão ancorados, respectivamente, ao envelope nuclear e à membrana plasmática, e também 

um em relação ao outro, por fibrilas de estabilização. O centríolo distal diferencia3se em 

corpúsculo basal e organiza o axonema do flagelo em formação. O complexo centriolar 

migra em direção ao núcleo. O núcleo se movimenta sobre o complexo centriolar, então, 

uma depressão, a fossa nuclear, é formada no contorno nuclear, na altura do complexo 

centriolar (Fig. 16B3C). A massa de organelas está dispersa ao redor do núcleo, na região 

oposta ao complexo centriolar (Fig. 16A3C). A cromatina inicia gradualmente um processo 

sincrônico de condensação. O núcleo sofre uma rotação em direção ao flagelo em 

desenvolvimento e assume uma posição medial (Fig. 16B3E). Com o processo de rotação 

nuclear, o citoplasma também se desloca em direção ao eixo flagelar, originando a peça 

intermediária (Fig. 16D3F). Como o centríolo distal está ancorado na membrana plasmática, 

no momento em que o citoplasma desloca3se em direção ao eixo flagelar, ele circunda o 

segmento inicial do flagelo, formando o canal citoplasmático (Fig. 16F). A peça 

intermediária é ligeiramente assimétrica em relação ao eixo flagelar e contém as 

mitocôndrias e as vesículas (Fig. 16F). O axonema do flagelo é representado pelo arranjo 

clássico, 9+2 (não mostrado).  
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Figura 16. Espermiogênese em . Cortes longitudinais a partir da 

espermátide inicial (A) até a espermátide final (F). Note que o núcleo inicialmente é lateral 

ao flagelo e ao complexo centriolar. A rotação nuclear ocorre, com o núcleo deslocando3se 

em direção ao flagelo, sobre o complexo centriolar, assumindo uma posição medial na 

espermátide final (F). Legenda: c: citoplasma, d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, 

n: núcleo, p: centríolo proximal, pi: peça intermediária, v: vesícula, asterisco: canal 

citoplasmático em formação, seta: fossa nuclear. 
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O núcleo da espermátide inicial é esférico e apresenta cromatina granular e 

homogeneamente distribuída (Fig. 17a). O complexo centriolar posiciona3se lateralmente 

ao núcleo e está ancorado na membrana plasmática (Fig. 17a, b). O centríolo proximal é 

ligeiramente oblíquo a perpendicular em relação ao centríolo distal (Fig. 17b). Estes estão 

ancorados, respectivamente, ao envelope nuclear e à membrana plasmática, e também um 

em relação ao outro, por fibrilas de estabilização. O centríolo distal diferencia3se em 

corpúsculo basal e organiza o axonema do flagelo em formação. O complexo centriolar 

migra em direção ao núcleo. O núcleo se movimenta sobre o complexo centriolar, então, 

uma depressão, a fossa nuclear, é formada no contorno nuclear, na altura do complexo 

centriolar (Fig. 17b, d). As organelas estão dispersas ao redor do núcleo, na região oposta 

ao complexo centriolar. A cromatina inicia gradualmente um processo sincrônico de 

condensação. O núcleo sofre uma rotação em direção ao flagelo em desenvolvimento e 

assume uma posição medial (Fig. 17b3d). Com o processo de rotação nuclear, o citoplasma 

também se desloca em direção ao eixo flagelar, originando a peça intermediária (Fig. 17b3

d). Como o centríolo distal está ancorado na membrana plasmática, no momento em que o 

citoplasma desloca3se em direção ao eixo flagelar, ele circunda o segmento inicial do 

flagelo, formando o canal citoplasmático (Fig. 17b3d). A peça intermediária é ligeiramente 

assimétrica em relação ao eixo flagelar e contém as mitocôndrias e as vesículas (Fig. 17b3

d). O axonema do flagelo é representado pelo arranjo clássico, 9+2 (não mostrado).  
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Figura 17. Espermiogênese em . Cortes longitudinais a partir da 

espermátide inicial (A) até a espermátide final (D). Note que o núcleo inicialmente é lateral 

ao flagelo e ao complexo centriolar. A rotação nuclear ocorre, com o núcleo deslocando3se 

em direção ao flagelo, sobre o complexo centriolar, assumindo uma posição medial na 

espermátide final (D). Legenda: c: citoplasma, d: centríolo distal, f: flagelo, n: núcleo, p: 

centríolo proximal, pi: peça intermediária, asterisco: canal citoplasmático em formação, 

seta: fossa nuclear. Barra: 0,5 m. 
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sp. (Este táxon está sendo utilizado como representativo para toda a família) 

O núcleo da espermátide inicial é esférico e apresenta cromatina granular e 

homogeneamente distribuída (Fig. 18A). O complexo centriolar posiciona3se excêntrico à 

medial ao núcleo e está ancorado na membrana plasmática (Fig. 18A). Estes estão 

ancorados, respectivamente, ao envelope nuclear e à membrana plasmática, e também um 

em relação ao outro, por fibrilas de estabilização. O centríolo distal diferencia3se em 

corpúsculo basal e organiza o axonema do flagelo em formação. O complexo centriolar 

migra em direção ao núcleo. O núcleo se movimenta sobre o complexo centriolar (Fig. 

18B). A fossa nuclear não é formada no contorno nuclear (Fig. 18B3C). A massa de 

organelas está dispersa ao redor do núcleo, na região oposta ao complexo centriolar (Fig. 

18A3C). O núcleo sofre uma rotação em direção ao flagelo em desenvolvimento e assume 

uma posição medial (Fig. 18B3F). A cromatina inicia gradualmente um processo 

assincrônico de condensação, a partir da base para o ápice do núcleo (Fig. 18D3F). Nesta 

etapa, o núcleo inicia o processo de alongamento em direção oposta ao flagelo (Fig. 18F), e 

torna3se com o formato mais próximo daquele encontrado no espermatozoide, cônico. Com 

o processo de rotação nuclear, o citoplasma também se desloca em direção ao eixo flagelar, 

originando a peça intermediária (Fig. 18F). Como o centríolo distal está ancorado na 

membrana plasmática, no momento em que o citoplasma desloca3se em direção ao eixo 

flagelar, ele circunda o segmento inicial do flagelo, formando o canal citoplasmático. A 

peça intermediária é ligeiramente assimétrica em relação ao eixo flagelar e contém as 

mitocôndrias e as vesículas (Fig. 18F). O axonema do flagelo é representado pelo arranjo 

clássico, 9+2 (não mostrado).  
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Figura 18. Espermiogênese em sp. Cortes longitudinais a partir da 

espermátide inicial (A) até a espermátide final (F). Note que o núcleo inicialmente é 

excêntrico à medial ao flagelo e ao complexo centriolar. A rotação nuclear ocorre, com o 

núcleo deslocando3se em direção ao flagelo, sobre o complexo centriolar, assumindo uma 

posição medial na espermátide final (F). Note em (D) o excesso de citoplasma (c) sendo 

liberado a partir da espermátide intermediária. Em (F) o núcleo inicia o processo de 

alongamento em direção oposto ao eixo flagelar. Legenda: c: citoplasma, d: centríolo distal, 

f: flagelo, m: mitocôndria, n: núcleo, p: centríolo proximal, pi: peça intermediária, 

v:vesícula, asterisco: canal citoplasmático em formação, seta: fossa nuclear. 
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Nas espermátides iniciais o núcleo é esférico, preenchido por cromatina granular e 

homogeneamente distribuída e circundado por citoplasma contendo as organelas (Fig. 

19A). O complexo centriolar dispõe3se lateralmente ao núcleo (Fig. 19A). O centríolo 

proximal é anterior e oblíquo em relação ao distal (Fig. 19A). O centríolo distal diferencia3

se em corpúsculo basal e organiza o axonema do flagelo. O complexo centriolar não migra 

em direção ao núcleo. O núcleo desloca3se ligeiramente em direção ao complexo centriolar, 

permanecendo apenas uma pequena porção dele cobrindo o complexo centriolar (Fig. 19B, 

C). Uma única depressão rasa, a fossa nuclear, é formada no contorno nuclear, na altura do 

complexo centriolar (Fig. 19C). O citoplasma desloca3se em direção ao eixo flagelar 

formando a peça intermediária (Fig. 19A, C). Como o centríolo distal está ancorado à 

membrana plasmática, no momento em que o citoplasma desloca3se em direção ao flagelo, 

ele circunda o segmento inicial do flagelo formando o canal citoplasmático (Fig. 19B, C). 

A compactação da cromatina avança gradativamente (Fig. 19A3C). A peça intermediária é 

baso3lateral ao flagelo sendo, consequentemente, fortemente assimétrica. Mitocôndrias 

alongadas e vesículas estão presentes na peça intermediária (Fig. 19A, C). Nas 

espermátides finais, a cromatina é altamente condensada preenchendo todo o núcleo (Fig. 

19C). O flagelo possui o axonema com arranjo clássico (9 + 2) e não foram observadas 

aletas flagelares (não mostrado).   
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Figura 19. Espermiogênese de . As fotomicrografias são cortes longitudinais 

das espermátide inicial (A) até a final (C). O flagelo (f) é inicialmente lateral núcleo (n). O 

núcleo não sofre rotação em direção ao eixo flagelar (f). Consequentemente o complexo 

centriolar (p, d) e a fossa nuclear (seta) são laterais. O citoplasma desloca3se em direção ao 

eixo flagelar e forma a peça intermediária (pi). Legendas: asterisco: canal citoplasmático, 

seta: fossa nuclear, m: mitocôndria, v: vesícula. 
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aff. , , , ,  aff. 1, 

. aff. 2, ,  e  

Nas espermátides iniciais o núcleo é esférico, preenchido por cromatina granular e 

homogeneamente distribuída e circundado por citoplasma contendo as organelas (Fig. 20a). 

O complexo centriolar dispõe3se lateralmente ao núcleo (Fig. 20a). O centríolo proximal é 

anterior e ligeiramente oblíquo em relação ao distal (Fig. 20a, b). No complexo centriolar 

duas raízes estriadas irradiam3se a partir dos lados opostos do centríolo distal (Fig. 20b3

inset). O centríolo distal diferencia3se em corpúsculo basal e organiza o axonema do 

flagelo. O complexo centriolar não migra em direção ao núcleo. O núcleo desloca3se 

ligeiramente em direção ao complexo centriolar e depois retorna, permanecendo apenas 

uma pequena porção dele cobrindo o complexo centriolar (Fig. 20b, c, d). Uma depressão 

dupla e rasa, a fossa nuclear, é formada no contorno nuclear, na altura do complexo 

centriolar (Fig. 20b). O citoplasma desloca3se em direção ao eixo flagelar formando a peça 

intermediária (Fig. 20b, d). Como o centríolo distal está ancorado à membrana plasmática, 

no momento em que o citoplasma desloca3se em direção ao flagelo, ele circunda o 

segmento inicial do flagelo formando o canal citoplasmático (Fig. 20b, d). A compactação 

da cromatina avança e o núcleo alonga3se ligeiramente em direção ao eixo flagelar (Fig. 

20d). A peça intermediária é baso3lateral ao flagelo sendo, consequentemente, fortemente 

assimétrica. Algumas mitocôndrias oblongas e vesículas estão presentes na peça 

intermediária. Nas espermátides finais, a cromatina é altamente condensada preenchendo 

todo o núcleo (Fig. 20d). Não foram observadas aletas flagelares (Fig. 20d).   
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Figura 20. Espermiogênese representativa para as espécies dos gêneros  e 

. As fotomicrografias são cortes longitudinais das espermátides iniciais (A, B) até 

as finais (C, D) correspondendo à (A)  aff. 1, (B) . aff. 1, (C) 

e (D) . O flagelo (f) é inicialmente lateral núcleo (n). O 

núcleo sofre uma rotação breve e incompleta em direção ao eixo flagelar (f). 

Consequentemente o complexo centriolar (p, d) e a fossa nuclear (seta) são superolaterais. 

Durante a espermiogênese ocorre a formação de duas raízes estriadas (r 3 inset) nos dois 

lados opostos do centríolo distal (d). O citoplasma (c) desloca3se em direção ao eixo 

flagelar e forma a peça intermediária (pi). asterisco: canal citoplasmático, seta: fossa 

nuclear. Barras: 0,5 m. 
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Nas espermátides iniciais o núcleo é esférico, preenchido por cromatina granular e 

homogeneamente distribuída e circundado por citoplasma contendo as organelas (Fig. 

21A). O complexo centriolar dispõe3se lateralmente ao núcleo (Fig. 21A ). O centríolo 

proximal é antero3lateral e oblíquo em relação ao distal (Fig. 21 A ). O centríolo distal 

diferencia3se em corpúsculo basal e organiza o axonema do flagelo. O complexo centriolar 

não migra em direção ao núcleo. O núcleo desloca3se ligeiramente em direção ao complexo 

centriolar e depois retorna, permanecendo apenas uma pequena porção dele cobrindo o 

complexo centriolar (Fig. 21B, C). Uma depressão única, a fossa nuclear, é formada no 

contorno nuclear, na altura do complexo centriolar (Fig. 21B). O citoplasma desloca3se em 

direção ao eixo flagelar formando a peça intermediária (Fig. 21A, C). Como o centríolo 

distal está ancorado à membrana plasmática, no momento em que o citoplasma desloca3se 

em direção ao flagelo, ele circunda o segmento inicial do flagelo formando o canal 

citoplasmático (Fig. 21A3C). A compactação da cromatina avança e o núcleo alonga3se 

ligeiramente em direção ao eixo flagelar (Fig. 21C). A peça intermediária é baso3lateral ao 

flagelo sendo, consequentemente, fortemente assimétrica. Várias mitocôndrias oblongas e 

vesículas estão presentes na peça intermediária (Fig. 21A). Nas espermátides finais, a 

cromatina é altamente condensada preenchendo todo o núcleo (Fig. 21C). Não foram 

observadas aletas flagelares (não mostrado) .   
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Figura 21. Espermiogênese representativa para as espécies sp. e . 

As fotomicrografias são cortes longitudinais da espermátide inicial (A) até a espermátide 

final (C), correspondendo à . O flagelo (f) é inicialmente lateral núcleo 

(n). O núcleo não sofre rotação em direção ao eixo flagelar (f). Consequentemente o 

complexo centriolar (p, d – A ) e a fossa nuclear (seta) são laterais. O citoplasma 

desloca3se em direção ao eixo flagelar e forma a peça intermediária (pi). Legendas: 

asterisco: canal citoplasmático, seta: fossa nuclear, m: mitocôndria.
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A descrição dos espermatozoides foi organizada por família.  

O núcleo é esférico e excêntrico em relação ao eixo flagelar, com diâmetro 

aproximado de 1,7 µm (Fig. 22A3B). A cromatina é granular e altamente compactada 

entremeada por áreas elétron3lucidas (Fig. 22A3B). O contorno nuclear possui uma única 

depressão côncava em forma de arco, a fossa nuclear, localizada excentricamente ao 

núcleo, e abriga totalmente o centríolo proximal e o distal (Fig. 22A). O centríolo proximal 

dispõe3se anteriormente ao centríolo distal e apresentam3se ligeiramente oblíquos a 

perpendiculares, um em relação ao outro (Fig. 22A). A peça intermediária localiza3se na 

base do núcleo, é assimétrica e abriga o canal citoplasmático, as mitocôndrias e as vesículas 

(Fig. 22A3C). O canal citoplasmático está localizado entre a membrana da peça 

intermediária e a flagelar, apresentando3se longo (Fig. 22A3C). Várias mitocôndrias com 

formato arredondado a oblongo estão distribuídas em apenas uma região da peça 

intermediária (Fig. 22C3D). O sistema de endomembranas é composto por algumas 

vesículas de diâmetro variável, distribuídas por toda a peça intermediária (Fig. 22E3F). Ao 

final da peça intermediária está presente a bainha citoplasmática (Fig. 22F). O flagelo 

possui o arranjo clássico do axonema (9+2) (Fig.) e apresenta algumas vesículas em suas 

membranas (Fig. 22B, F). 
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Figura 22. Espermatozoide de . A, B, C: cortes longitudinais. D, 

E, F: cortes transversais. O núcleo (n) é esférico e posiciona3se excêntrico ao flagelo (f). O 

complexo centriolar (p, d) e a fossa nuclear (seta) são excêntricos. O centríolo proximal (p) 

é oblíquo em relação ao centríolo distal (d). O canal citoplasmático está presente (*). A 

peça intermediária (pi) é fortemente assimétrica, e abriga as mitocôndrias esféricas (m) e 

vesículas (v). A membrana flagelar apresenta vesículas e o axonema.  
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O núcleo é esférico e excêntrico em relação ao eixo flagelar, com diâmetro 

aproximado de 1,5 µm (Fig. 23A3C). A cromatina é granular e altamente compactada 

entremeada por áreas elétron3lucidas (Fig. 23A). O contorno nuclear possui uma única 

depressão côncava em forma de arco, a fossa nuclear, localizada excentricamente ao 

núcleo, e abriga totalmente o centríolo proximal e o distal (Fig. 23A). O centríolo proximal 

dispõe3se anterior e lateral ao centríolo distal e apresentam3se ligeiramente oblíquos, um 

em relação ao outro (Fig. 23A). A peça intermediária localiza3se na base do núcleo, é 

assimétrica e abriga o canal citoplasmático, as mitocôndrias e as vesículas (Fig. 23A3B, E). 

O canal citoplasmático está localizado entre a membrana da peça intermediária e a flagelar, 

apresentando3se longo (Fig. 23A3B, D). As mitocôndrias, com formato oblongo, estão 

distribuídas em todas as regiões da peça intermediária (Fig. 23B). O sistema de 

endomembranas é composto por algumas vesículas de diâmetro variável, distribuídas por 

toda a peça intermediária (Fig. 23E). O flagelo possui o arranjo clássico do axonema (9+2) 

(Fig.) e não tem aletas (não mostrado). 
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Figura 23. Espermatozoide de . a, b: cortes longitudinais. c, d, e: 

cortes transversais. O núcleo (n) é esférico e posiciona3se excêntrico ao flagelo (f). O 

complexo centriolar (p, d) e a fossa nuclear (seta) são fortemente excêntricos. O centríolo 

proximal (p) é oblíquo em relação ao centríolo distal (d). O canal citoplasmático está 

presente (*). A peça intermediária (pi) é assimétrica, e abriga as mitocôndrias oblongas (m) 

e vesículas (v). Legendas: d: centríolo distal, p: centríolo proximal. 

 



51 

 

 

 

O núcleo é esférico, com diâmetro aproximado de 1,6 µm (Fig. 24A). A cromatina é 

flocada e condensada em espessos conjuntos de fibras de alta elétron3densidade, 

entremeada por algumas áreas elétron3lúcidas (Fig. 24A3E). O contorno nuclear possui uma 

única depressão côncava e ramificada, a fossa nuclear, em forma de arco, localizado 

medialmente ao núcleo. A fossa nuclear abriga totalmente o centríolo proximal e acima de 

2/3 do centríolo distal (Fig. 24A, D). O centríolo proximal dispõe3se anteriormente ao 

centríolo distal e apresentam3se em ângulo reto, um em relação ao outro (Fig. 24C). A peça 

intermediária está localiza3se na base do núcleo, e é ligeiramente assimétrica e abriga as 

mitocôndrias e as vesículas (Fig. 24A3B). Uma bainha citoplasmática está presente ao final 

da peça intermediária, medindo aproximadamente 2,7 m de comprimento (Fig. 24A, I). 

Um conjunto de membranas concêntricas está presente no canal citoplasmático (Fig. 24G). 

As mitocôndrias tem formato alongado ou em “c” e estão distribuídas longitudinalmente a 

partir da base do núcleo até o final da peça intermediária, excetuando3se a porção da bainha 

citoplasmática (Fig. 24A3B, F3H), e radialmente ao redor do canal citoplasmático (Fig. 

24F3H). O sistema vesicular é composto por uma ou mais vesículas grandes, distribuídas na 

segunda metade da peça intermediária, excetuando3se a porção da bainha (Fig. 24F, I). O 

canal citoplasmático apresenta anéis membranosos concêntricos no sentido longitudinal 

(Fig. 24G). O flagelo possui o arranjo clássico do axonema (9+2) (Fig. 24I) e apresenta 

projeção unilateral da membrana flagelar, também conhecida como “aletas”. 
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Figura 24. Espermatozoide de . A – C: Cortes longitudinais do 

espermatozoide. Note a presença de áreas elétron3lúcidas no núcleo (n), a fossa nuclear 

única e ramificada (seta), a posição do centríolo proximal (p) em relação ao distal (d), a 

peça intermediária (pi) e a bainha citoplasmática (cabeça de seta). D 3 I: Cortes transversais 

a partir do núcleo até o final da peça intermediária (pi). Note o formato alongado das 

mitocôndrias (m), as vesículas (v), o canal citoplasmático (*) e a presença da bainha 

citoplasmática (cabeça de seta). G: Corte da peça intermediária destacando a presença de 

membranas concêntricas (mc) em torno do flagelo (f). I: Detalhe do axonema (a) com 

arranjo clássico dos microtúbulos (9+2). 
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O núcleo é esférico, com diâmetro aproximado de 1,5 µm (Fig. 25A). A cromatina é 

moderadamente condensada em conjuntos de fibrilas de baixa elétron3densidade, 

entremeada por áreas de maior elétron3densidade, com aspecto geral que remete à “esponja 

de aço” (Fig. 25A3F). O contorno nuclear possui uma única depressão côncava e 

ramificada, a fossa nuclear, em forma de arco, localizado medialmente ao núcleo (Fig. 25C3

D). A fossa nuclear abriga totalmente o centríolo proximal e acima de 2/3 do centríolo 

distal (Fig. 25A3D). O centríolo proximal dispõe3se anteriormente ao centríolo distal e 

apresentam3se em ângulo reto, um em relação ao outro (Fig. 25D). A peça intermediária 

está localiza3se na base do núcleo, e é ligeiramente assimétrica e abriga as mitocôndrias e 

as vesículas (Fig. 25A). Uma bainha citoplasmática está presente ao final da peça 

intermediária, medindo aproximadamente 0,37 m de comprimento (Fig. 25B3J). Um 

conjunto de membranas concêntricas está presente no canal citoplasmático (Fig. 25I). As 

mitocôndrias tem formato esférico e estão distribuídas longitudinalmente a partir da base 

do núcleo até o final da peça intermediária, excetuando3se a porção da bainha 

citoplasmática (Fig.25A, G3I), e radialmente ao redor do canal citoplasmático. O sistema 

vesicular é composto por uma pequena quantidade de vesículas grandes, distribuídas na 

segunda metade da peça intermediária, excetuando3se a porção da bainha (Fig. 25G). O 

flagelo possui o arranjo clássico do axonema (9+2) (Fig. 25K) e apresenta projeção 

unilateral da membrana flagelar, também conhecida como “aletas”. 
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Figura 25. Espermatozoide de . A – D: Cortes longitudinais do 

espermatozoide. Note a presença de áreas elétron3lúcidas no núcleo (n), a fossa nuclear 

única e ramificada (seta), a posição do centríolo proximal (p) em relação ao distal (d), a 

peça intermediária (pi), o canal citoplasmático (*) e a bainha citoplasmática (cabeça de 

seta). E 3 J: Cortes transversais a partir do núcleo até o final da peça intermediária (pi). 

Note o formato esférico das mitocôndrias (m), as vesículas (v), o canal citoplasmático (*) e 

a presença da bainha citoplasmática (cabeça de seta). K: Detalhe do axonema (a) com 

arranjo clássico dos microtúbulos (9+2). 
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O núcleo é esférico, com diâmetro aproximado de 1,5 µm (Fig. 26A3E). A 

cromatina é moderadamente condensada em conjuntos de fibrilas de baixa elétron3

densidade, entremeada por áreas de maior elétron3densidade, com aspecto geral que remete 

à “esponja de aço” (Fig. 26A3E). O contorno nuclear possui uma única depressão côncava e 

ramificada, a fossa nuclear, em forma de arco, localizado medialmente ao núcleo (Fig. 

26C). A fossa nuclear abriga totalmente o centríolo proximal e acima de 2/3 do centríolo 

distal (Fig. 26C). O centríolo proximal dispõe3se anteriormente ao centríolo distal e 

apresentam3se em ângulo reto, um em relação ao outro (Fig. 26C). A peça intermediária 

está localiza3se na base do núcleo, e é ligeiramente assimétrica e abriga as mitocôndrias e 

as vesículas (Fig. 26A3C). Uma bainha citoplasmática está presente ao final da peça 

intermediária, medindo aproximadamente 2,82 m de comprimento (Fig. 26A, J). As 

mitocôndrias tem formato esférico e estão distribuídas longitudinalmente a partir da base 

do núcleo até o final da peça intermediária, excetuando3se a porção da bainha 

citoplasmática (Fig. 26A3B), e radialmente ao redor do canal citoplasmático (Fig. 26F3I). O 

sistema vesicular é composto por poucas vesículas de grande diâmetro, distribuídas na 

segunda metade da peça intermediária, excetuando3se a porção da bainha (Fig. 26C, H). O 

flagelo possui o arranjo clássico do axonema (9+2) (Fig. 26J) e apresenta projeção 

unilateral da membrana flagelar, também conhecida como “aletas”. 
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Figura 26. Espermatozoide de . A – C: Cortes longitudinais do 

espermatozoide. Note a presença de áreas elétron3lúcidas no núcleo (n), a fossa nuclear 

única e ramificada (seta), a posição do centríolo proximal (p) em relação ao distal (d), a 

peça intermediária (pi) e a bainha citoplasmática (cabeça de seta). D 3 I: Cortes transversais 

a partir do núcleo até o final da peça intermediária (pi). Note o formato esférico das 

mitocôndrias (m), as vesículas (v), o canal citoplasmático (*) e a presença da bainha 

citoplasmática (cabeça de seta). J: Detalhe do axonema (a) com arranjo clássico dos 

microtúbulos (9+2), e da bainha citoplasmática (cabeça de seta). 
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O núcleo é esférico, com diâmetro aproximado de 1,3 µm (Fig. 27A3D). A 

cromatina é flocada e condensada em espessos conjuntos de fibras de alta elétron3

densidade, entremeadas por algumas áreas elétron3lúcidas (Fig. 27A3D). O contorno 

nuclear possui uma única depressão côncava e ramificada, a fossa nuclear, em forma de 

arco, localizado medialmente ao núcleo (Fig. 27C). A fossa nuclear abriga totalmente o 

centríolo proximal e acima de 2/3 do centríolo distal (Fig. 27C). O centríolo proximal 

dispõe3se anteriormente ao centríolo distal e apresentam3se em ângulo reto, um em relação 

ao outro (Fig. 27C). A peça intermediária está localiza3se na base do núcleo, e é 

ligeiramente assimétrica e abriga as mitocôndrias e as vesículas (Fig. 27A3C, E3F). Uma 

bainha citoplasmática está presente ao final da peça intermediária, medindo 

aproximadamente 0,58 m de comprimento (Fig. 27A, G). As mitocôndrias tem formato 

esférico e estão distribuídas a partir da base do núcleo até o final da peça intermediária, 

excetuando3se a porção da bainha citoplasmática (Fig. 27A3B, E3F). O sistema vesicular é 

composto por uma pequena quantidade de vesículas grandes, distribuídas por toda a peça 

intermediária, excetuando3se a porção da bainha (Fig. 27A3B, E3F). O canal citoplasmático 

apresenta anéis membranosos concêntricos no sentido longitudinal. O flagelo possui o 

arranjo clássico do axonema (9+2) e apresenta projeção unilateral da membrana flagelar, 

também conhecida como “aletas” (Fig. 27H). 
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Figura 27. Espermatozoide de . A – C: Cortes longitudinais do 

espermatozoide. Note a presença de áreas elétron3lúcidas no núcleo (n), a fossa nuclear 

única e ramificada (seta), a posição do centríolo proximal (p) em relação ao distal (d), a 

peça intermediária (pi) e a bainha citoplasmática (cabeça de seta). D 3 H: Cortes 

transversais a partir do núcleo até o final da peça intermediária (pi). Note o formato esférico 

das mitocôndrias (m), as vesículas (v), o canal citoplasmático (*) e a presença da bainha 

citoplasmática (cabeça de seta). G: Corte da peça intermediária destacando a presença da 

bainha citoplasmática (cabeça de seta) ao redor do flagelo. H: Detalhe do flagelo exibindo 

projeções alares (pa) de membrana aparentemente de um único lado. 
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O núcleo é esférico e posiciona3se fortemente excêntrico em relação ao flagelo, com 

diâmetro aproximado de 1.6 m e está preenchido por cromatina granular altamente 

condensada (Fig. 28A3B). A rotação nuclear é incompleta com cerca de 20 graus (Fig. 

28A). O contorno nuclear possui uma única depressão, a fossa nuclear (Fig. 28A). O 

centríolo proximal está totalmente inserido na fossa nuclear, e o centríolo distal está 

totalmente fora dela (Figs. 28A3B). O centríolo proximal é lateral e perpendicular em 

relação ao centríolo distal (Figs. 28A3B). O flagelo é fortemente excêntrico em relação ao 

núcleo (Fig. 28A). A peça intermediária e abriga as mitocôndrias e algumas vesículas (Figs. 

28C3D). As mitocôndrias são aparentemente esféricas, distribuídas por toda a peça 

intermediária (Figs. 28C3D). As vesículas são aparentemente esféricas (Figs. 28C3D). Ao 

longo do comprimento do canal citoplasmático, são observados alguns anéis membranosos 

concêntricos (Fig. 28D). A membrana da peça intermediária tem o aspecto de “favo3de3

mel” no sentido do comprimento (Figs. 28A, A ). O flagelo possui o arranjo clássico do 

axonema (9+2) e não apresenta projeções laterais de membrana (não mostrado). 
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Figura 28. . A: corte longitudinal. B, C, D: cortes transversais. O 

núcleo (n) é esférico e posiciona3se fortemente excêntrico em relação ao flagelo (f). O 

complexo centriolar (p, d) e a fossa nuclear (seta) é fortemente excêntrico. O centríolo 

proximal (p) é lateral e perpendicular em relação ao centríolo distal (d). O canal 

citoplasmático está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é fortemente assimétrica, 

e abriga as mitocôndrias esféricas (m) e as vesículas (v). A membrana da peça 

intermediária (me) tem um aspecto de “favo3de3mel” em no sentido do comprimento (A, A3

). Legendas: cr: anéis membranosos concêntricos. 
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O núcleo é esférico com diâmetro aproximado de 1.6 µm (Fig. 29A). A cromatina é 

granular e altamente compactada e destituída de áreas elétron3lucidas (Fig. 29A). O 

contorno nuclear possui uma única depressão côncava, a fossa nuclear, em forma de arco, 

localizada excentricamente ao núcleo, e abriga totalmente o centríolo proximal e acima de 

2/3 do centríolo distal (Fig. 29A). O centríolo proximal dispõe3se anteriormente ao 

centríolo distal e apresentam3se ligeiramente oblíquos, um em relação ao outro (Fig. 29A). 

A peça intermediária localiza3se na base do núcleo, é ligeiramente assimétrica e abriga o 

canal citoplasmático, as mitocôndrias e as vesículas (Fig. 29A). O canal citoplasmático está 

localizado entre a membrana da peça intermediária e a flagelar, apresentando3se longo (Fig. 

29A). As mitocôndrias são esféricas  e estão distribuídas por toda a peça intermediária (Fig. 

29B3C). O sistema de endomembranas é composto por algumas vesículas e túbulos de 

diâmetro variável, distribuídas por toda a peça intermediária (Fig. 29B3D). A membrana da 

peça intermediária tem o aspecto de “favo3de3mel” no sentido do comprimento (Fig. 29D). 

O flagelo possui o arranjo clássico do axonema (9+2) (não mostrado). 
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Figura 29. . A, D: cortes longitudinais. B, C: cortes transversais. 

O núcleo (n) é esférico e posiciona3se fortemente excêntrico em relação ao flagelo (f). O 

complexo centriolar (p, d) e a fossa nuclear são fortemente excêntricos (seta). O centríolo 

proximal (p) é anterior e em ângulo oblíquo em relação ao centríolo distal (d). O canal 

citoplasmático está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é fortemente assimétrica 

e abriga as mitocôndrias esféricas (m) e as vesículas (v). A membrana da peça 

intermediária (me) apresenta um aspecto de “favo3de3mel” no sentido do comprimento (C, 

D).  
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O núcleo é esférico e está localizado medialmente ao eixo flagelar, com diâmetro 

aproximado de 1,1µm (Figs. 30A, B). O núcleo é preenchido por cromatina com aspecto 

fibrillar, interespaçada por áreas elétron3lúcidas, interconectada a áreas de cromatina mais 

condensada (Fig. 30A). A rotação nuclear é completa. Os centríolos proximal e distal estão 

localizados no interior da fossa nuclear (Fig. 30A), sendo o centríolo proximal anterior ao 

centríolo distal (Fig. 30A). O centríolo proximal dispõe3se em ângulo oblíquo em relação 

ao centríolo distal (Fig. 30A). O flagelo é ligeiramente excêntrico em relação ao núcleo. A 

peça intermediária é assimétrica e abriga as mitocôndrias, e aparentemente não há vesículas 

(Figs. 30A, B). A bainha citoplasmática está presente ao final da peça intermediária e mede 

aproximadamente 0,8 m em comprimento (Fig. 30A). Uma única mitocôndria em forma 

de “c” está distribuída circundando o canal citoplasmático (Figs. 30B, C). Ao longo do 

canal citoplasmático, estão localizados alguns anéis membranosos concêntricos (Fig. 30C). 

O flagelo apresenta o arranjo clássico do axonema (9+2) e possui aletas (Fig. 30D). 
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Figura 30. Espermatozoide de . A, B: cortes longitudinais. C, D: cortes 

transversais a partir do topo do núcleo. O núcleo (n) é esférico e medial ao flagelo (f). O 

complexo centriolar (p, d) e a fossa nuclear (seta) são mediais. O centríolo proximal (p) 

dispõe3se em ângulo obliquo em relação ao distal (d). O canal citoplasmático está presente 

(asterisco). A peça intermediária (pi) é assimétrica, e abriga uma única mitocôndria em 

forma de  “c” (m), vesículas (v) e a bainha citoplasmática (cabeça de seta). O flagelo possui 

aletas (fi). Legendas: cr: anéis membranosos concêntricos, e: áreas elétron3lúcidas. 
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sp. 

 O núcleo é esférico, com diâmetro aproximado de 2 µm (Fig. 31A3B). A cromatina 

é granular e altamente compactada e aparentemente destituída de áreas elétron3lucidas (Fig. 

31A3B). O contorno nuclear possui uma única depressão côncava, a fossa nuclear, em 

forma de arco, localizada medialmente ao núcleo, e abriga totalmente o centríolo proximal 

e o distal (Fig. 31B). O centríolo proximal dispõe3se anteriormente ao centríolo distal e 

apresentam3se ligeiramente oblíquos a perpendiculares um em relação ao outro (Fig. 31B). 

A peça intermediária localiza3se na base do núcleo, é ligeiramente assimétrica e abriga o 

canal citoplasmático, uma única mitocôndria esférica e uma vesícula grande (Fig. 31A). O 

canal citoplasmático está localizado entre a membrana da peça intermediária e a flagelar, 

apresentando3se curto e estreito (Figs. 31A, C3D). Apenas uma única mitocôndria com 

formato arredondado está distribuída em apenas uma região da peça intermediária (Figs. 

31A, C). O sistema de endomembranas é composto por uma única vesícula grande que 

circunda o canal citoplasmático (Fig. 31D). O flagelo possui vesículas (Figs. 31E3F) e 

apresenta o arranjo clássico do axonema (9+2) (Fig. 31G).  
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Figura 31. Espermatozoide de sp. A – B: Cortes longitudinais do 

espermatozoide. Note a ausência de áreas elétron3lúcidas no núcleo (n), a fossa nuclear 

única (seta), a posição do centríolo proximal (p) em relação ao distal (d), a peça 

intermediária (pi) contendo uma única mitocôndria (m) esférica e uma grande vesícula (v), 

e o flagelo (f). C 3 G: Cortes transversais a partir do início da peça intermediária até o 

flagelo (f). Note a única mitocôndria (m) esférica, uma grande vesícula (v) que circunda o 

canal citoplasmático (*). E: Corte longitudinal do flagelo exibindo a presença de vesículas. 

F: Corte transversal do flagelo exibindo uma vesícula. G: Corte transversal do axonema 

exibindo o arranjo do axonema (9+2).  
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 O núcleo é esférico, com diâmetro aproximado de 2,3 µm (Fig. 32A). A cromatina é 

granular e altamente compactada e aparentemente sem áreas elétron3lucidas (Fig. 32A). O 

contorno nuclear possui uma dupla depressão côncava, a fossa nuclear, em forma de arco, 

localizada medialmente ao núcleo e lateralmente uma em relação à outra, e abriga 

aproximadamente 1/3 de ambos os centríolos proximal e o distal (Fig. 32A). O centríolo 

proximal apresenta3se antero3lateral ao centríolo distal e apresentam3se fortemente oblíquos 

um em relação ao outro (Fig. 32B). A peça intermediária localiza3se na base do núcleo, é 

ligeiramente assimétrica e abriga o canal citoplasmático, as mitocôndrias e as vesículas 

(Figs. 32A, F). O canal citoplasmático está localizado entre a membrana da peça 

intermediária e a flagelar. As mitocôndrias têm formato oblongo e estão distribuídas 

principalmente na primeira metade da peça intermediária, logo abaixo do núcleo (Figs. 

32A, C3F). O sistema de endomembranas é composto por vesículas (Figs. 32A, C3F) e 

túbulos grandes que se interconectam, distribuídos a partir da periferia de toda a peça 

intermediária e concentrando3se principalmente na segunda metade da peça intermediária 

entremeados pelas mitocôndrias (Figs. 32C3D). O flagelo apresenta vesículas (Fig. 32G) e 

possui o arranjo clássico do axonema (9+2) (Fig. 32H). 
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Figura 32. Espermatozoide de . A – B: Cortes longitudinais do 

espermatozoide. Note a ausência de áreas elétron3lúcidas no núcleo (n), a fossa nuclear 

dupla (seta), a posição do centríolo proximal (p) em relação ao distal (d), a peça 

intermediária (pi) contendo as mitocôndrias (m) oblongas e as vesículas (v), e o flagelo (f). 

C 3 H: Cortes transversais a partir do início da peça intermediária (pi) até o flagelo (f). Note 

o formato oblongo das mitocôndrias (m), as vesículas (v), e os túbulos que se 

interconectam (t) e o canal citoplasmático (*). G: Corte transversal do flagelo exibindo a 

presença de vesículas. H: Corte transversal do flagelo exibindo o arranjo do axonema 

(9+2).  
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O núcleo é esférico, com diâmetro aproximado de 1,7 µm (Fig. 33A3C, E). A 

cromatina é flocada e condensada em espessos conjuntos de fibras interespaçados por áreas 

elétron3lúcidas e interconectadas por ‘cordões’ de fibras de menor elétron3densidade (Fig. 

33A3F). O contorno nuclear possui uma única depressão côncava, a fossa nuclear, em 

forma de arco, localizada medialmente ao núcleo, e abriga totalmente o centríolo proximal 

e distal. O centríolo proximal dispõe3se anteriormente ao centríolo distal e apresentam3se 

em ângulo reto, um em relação ao outro (Fig. 33A, C3D). A peça intermediária localiza3se 

na base do núcleo, é ligeiramente assimétrica e abriga o canal citoplasmático, as 

mitocôndrias e as vesículas (Fig. 33A3B, G3I). O canal citoplasmático está localizado entre 

a membrana da peça intermediária e a flagelar, apresentando3se curto e estreito (Fig. 33B, 

H3J). No canal citoplasmático estão presentes algumas membranas concêntricas (Fig. 33K). 

As mitocôndrias tem formato alongado e aparentemente são ramificadas, e estão 

distribuídas concentricamente na peça intermediária ao redor do canal citoplasmático (Fig. 

33B, G3I). O sistema de endomembranas é composto por algumas vesículas de grande 

diâmetro, distribuídas na porção final da peça intermediária (Fig. 33G, J). O flagelo é 

envolto por um sistema de vesículas de formato tubular distribuídas no sentido longitudinal 

(Fig. 33A, L). O flagelo possui o arranjo clássico do axonema (9+2) (Fig. 33M). 
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Figura 33. Espermatozoide de . A – D: Cortes longitudinais do 

espermatozoide. Note a presença de áreas elétron3lúcidas no núcleo (n), a fossa nuclear 

única (seta), a posição do centríolo proximal (p) em relação ao distal (d), a peça 

intermediária (pi) contendo as mitocôndrias (m) e as vesículas (v), e a presença de túbulos 

(t) na porção final do flagelo (f). E 3 K: Cortes transversais a partir do núcleo até o final da 

peça intermediária (pi). Note o formato alongado e aparentemente ramificado das 

mitocôndrias (m), as vesículas (v), o canal citoplasmático (asterisco). K: Corte da peça 

intermediária destacando a presença de membranas concêntricas (mc) em torno do flagelo 

(f). L: Corte da porção final do flagelo exibindo os túbulos (t) alongados em corte 

transversal. M: Detalhe do axonema (a) com arranjo clássico dos microtúbulos (9+2). 
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O núcleo é esférico, com diâmetro aproximado de 1,5 µm (Fig. 34A3C). A 

cromatina é flocada e condensada em espessos conjuntos de fibras interespaçados por 

algumas áreas elétron3lúcidas (Fig. 34A3C). O contorno nuclear possui uma única 

depressão côncava, a fossa nuclear, em forma de arco, localizada medialmente ao núcleo, e 

abriga totalmente o centríolo proximal e distal (Fig. 34B3D). O centríolo proximal dispõe3

se anteriormente ao centríolo distal e apresentam3se em ângulo reto, um em relação ao 

outro (Fig. 34A3C). A peça intermediária localiza3se na base do núcleo, é ligeiramente 

assimétrica e abriga o canal citoplasmático, as mitocôndrias e as vesículas (Fig. 34A3B, E, 

G). O canal citoplasmático está localizado entre a membrana da peça intermediária e a 

flagelar, apresentando3se relativamente longo e estreito (Fig. 34A, F). No canal 

citoplasmático aparentemente estão presentes algumas membranas concêntricas (Fig. 34F). 

As mitocôndrias tem formato alongado e aparentemente são ramificadas, e estão 

distribuídas concentricamente na peça intermediária ao redor do canal citoplasmático (Fig. 

34E, G). O sistema de endomembranas é composto por algumas vesículas aparentemente 

esféricas, distribuídas na porção final da peça intermediária (Fig. 34A3B). O flagelo possui 

o arranjo clássico do axonema (9+2) (não mostrado). 
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Figura 34. Espermatozoide de . A – C: Cortes longitudinais do 

espermatozoide. Note a presença de áreas elétron3lúcidas no núcleo (n), a fossa nuclear 

única (seta), a posição do centríolo proximal (p) em relação ao distal (d), a peça 

intermediária (pi) contendo as mitocôndrias (m) e as vesículas (v), e o flagelo (f). D 3 G: 

Cortes transversais a partir do núcleo até o final da peça intermediária (pi). Note o formato 

alongado e aparentemente ramificado das mitocôndrias (m), as vesículas (v), o canal 

citoplasmático (*). F: Corte da peça intermediária destacando a presença de membranas 

concêntricas (mc) em torno canal citoplasmático (*). Barras: 0,5 m. 

 



73 

 

O núcleo é cônico, com largura da base aproximada de 1,4 µm e comprimento de  

1,6 m (Fig. 35A). A cromatina é flocada e condensada em espessos conjuntos de fibras de 

alta densidade (Fig. 35A3D). O contorno nuclear não possui uma fossa nuclear. No 

complexo centriolar ambos os centríolos apresentam3se um tanto distantes entre si (Fig. 

35B). Ocorre que os dois centríolos diferenciam3se em corpúsculo basal e apenas um 

origina o flagelo. Por convenção, o centríolo que organiza o axonema do flagelo será 

considerado como o centríolo distal para efeito de comparações (Fig. 35B). O centríolo 

proximal dispõe3se lateralmente ao centríolo distal e apresentam3se em ângulo ligeiramente 

oblíquo, quase paralelos entre si (Fig. 35B). A peça intermediária localiza3se na base do 

núcleo, é ligeiramente assimétrica e abriga as mitocôndrias e o sistema vesicular (Fig. 35A3

B). As mitocôndrias tem formato alongado e aparentemente são ramificadas, e estão 

distribuídas na base do núcleo e nas bordas da peça intermediária (Fig. 35B). O sistema de 

endomembranas é composto por um conjunto irregular de túbulos e vesículas de pequeno 

diâmetro, distribuídas na porção final da peça intermediária (Fig. 35E). O flagelo possui o 

arranjo clássico do axonema (9+2) (não mostrado). 
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O núcleo é cônico, com largura da base aproximada de 1,4 µm e comprimento de 

1,9 m (Fig. 35F3H). A cromatina é flocada e condensada em espessos conjuntos de fibras 

de alta densidade (Fig. 35F3H). O contorno nuclear não possui uma fossa nuclear. No 

complexo centriolar ambos os centríolos apresentam3se um tanto distantes entre si (Fig. 

35F). Ocorre que os dois centríolos diferenciam3se em corpúsculo basal e apenas um 

origina o flagelo. Por convenção, o centríolo que organiza o axonema do flagelo será 

considerado como o centríolo distal para efeito de comparações (Fig. 35F). O centríolo 

proximal dispõe3se lateralmente ao centríolo distal e apresentam3se em ângulo ligeiramente 

oblíquo, quase paralelos entre si. A peça intermediária localiza3se na base do núcleo, é 

ligeiramente assimétrica e abriga as mitocôndrias e o sistema vesicular (Fig. 35G). As 

mitocôndrias tem formato alongado e aparentemente são ramificadas, e estão distribuídas 

na base do núcleo e nas bordas da peça intermediária (Fig. 35H). O sistema de 

endomembranas é composto por um conjunto irregular de túbulos e vesículas de pequeno 

diâmetro, distribuídas na porção final da peça intermediária (Fig. 35J). O flagelo possui o 

arranjo clássico do axonema (9+2) (não mostrado). 
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O núcleo é cônico, com largura da base aproximada de 1,4 µm e comprimento de 

1,8 m (Fig. 35K). A cromatina é flocada e condensada em espessos conjuntos de fibras de 

alta densidade (Fig. 35K3M). O contorno nuclear não possui uma fossa nuclear. No 

complexo centriolar ambos os centríolos apresentam3se um tanto distantes entre si (Fig. 

35M). Ocorre que os dois centríolos diferenciam3se em corpúsculo basal e apenas um 

origina o flagelo. Por convenção, o centríolo que organiza o axonema do flagelo será 

considerado como o centríolo distal para efeito de comparações (Fig. 35M). O centríolo 

proximal dispõe3se lateralmente ao centríolo distal e apresentam3se em ângulo ligeiramente 

oblíquo, quase paralelos entre si. A peça intermediária localiza3se na base do núcleo, é 

ligeiramente assimétrica e abriga as mitocôndrias e o sistema vesicular (Fig. 35 K3L). As 

mitocôndrias tem formato alongado e aparentemente são ramificadas, e estão distribuídas 

na base do núcleo e nas bordas da peça intermediária (Fig. 35L, N). O sistema de 

endomembranas é composto por um conjunto irregular de túbulos e vesículas de pequeno 

diâmetro, distribuídas na porção final da peça intermediária (Fig. 35O). O flagelo possui o 

arranjo clássico do axonema (9+2) (não mostrado). 
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Figura 35. Espermatozoide de  (A3E),  (F3J) 

e  (K3O). O núcleo (n) de todas as espécies tem formato cônico, é 

excêntrico ao flagelo (f). A fossa nuclear está ausente. O complexo centriolar (p, d) 

dispõem3se lateralmente e quase paralelos um em relação ao outro. O canal citoplasmático 

está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é curta, e abriga as mitocôndrias 

alongadas (m) e as vesículas (v). d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, n: núcleo, p: 

centríolo proximal, v: vesícula, asterisco: canal citoplasmático. 
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O núcleo é cônico, com largura da base aproximada de 1,2 µm e comprimento de  

1,6 m (Fig. 36A). A cromatina é flocada e condensada em espessos conjuntos de fibras de 

alta densidade (Fig. 36A3B). O contorno nuclear não possui uma fossa nuclear. No 

complexo centriolar ambos os centríolos apresentam3se um tanto distantes entre si (Fig. 

36A). Ocorre que os dois centríolos diferenciam3se em corpúsculo basal e apenas um 

origina o flagelo. Por convenção, o centríolo que organiza o axonema do flagelo será 

considerado como o centríolo distal para efeito de comparações (Fig. 36A). O centríolo 

proximal dispõe3se lateralmente ao centríolo distal e apresentam3se em ângulo ligeiramente 

oblíquo, quase paralelos entre si. A peça intermediária localiza3se na base do núcleo, é 

ligeiramente assimétrica e abriga as mitocôndrias e o sistema vesicular (Fig. 36A3B). As 

mitocôndrias tem formato alongado e aparentemente são ramificadas, e estão distribuídas 

na base do núcleo e nas bordas da peça intermediária (Fig. 36B3C). O sistema de 

endomembranas é composto por um conjunto irregular de túbulos e vesículas de pequeno 

diâmetro, distribuídas na porção final da peça intermediária (Fig. 36B3C). O flagelo possui 

o arranjo clássico do axonema (9+2) (não mostrado). 
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Figura 36. Espermatozoide de O núcleo (n) tem formato cônico, é 

excêntrico ao flagelo (f). A fossa nuclear está ausente. O complexo centriolar (p, d) 

dispõem3se lateralmente e quase paralelos um em relação ao outro. O canal citoplasmático 

está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é curta, e abriga as mitocôndrias 

alongadas (m) e as vesículas (v). d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, n: núcleo, p: 

centríolo proximal, v: vesícula, asterisco: canal citoplasmático. 
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sp.  

 

O núcleo é cônico, com largura da base aproximada de 1,13 µm e comprimento de 

1,5 m (Fig. 37A3B). A cromatina é flocada e condensada em espessos conjuntos de fibras 

de alta densidade (Fig. 37A3D). O contorno nuclear não possui uma fossa nuclear. No 

complexo centriolar ambos os centríolos apresentam3se um tanto distantes entre si (Fig. 

37B, E). Ocorre que os dois centríolos diferenciam3se em corpúsculo basal e apenas um 

origina o flagelo. Por convenção, o centríolo que organiza o axonema do flagelo será 

considerado como o centríolo distal para efeito de comparações. O centríolo proximal 

dispõe3se lateralmente ao centríolo distal e apresentam3se em ângulo ligeiramente oblíquo, 

quase paralelos entre si. A peça intermediária localiza3se na base do núcleo, é ligeiramente 

assimétrica e abriga as mitocôndrias e o sistema vesicular (Fig. 37A3C). As mitocôndrias 

tem formato alongado e aparentemente são ramificadas, e estão distribuídas na base do 

núcleo e nas bordas da peça intermediária (Fig. 37A, C, G). O sistema de endomembranas é 

composto por um conjunto regular de túbulos de pequeno diâmetro, em formato de 

‘peneira’, distribuídas na porção final da peça intermediária (Fig. 37A3C, F). O flagelo 

possui o arranjo clássico do axonema (9+2) (Fig. 37H). 
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Figura 37. Espermatozoide de sp. A – C: Cortes longitudinais do 

espermatozoide. Note a presença de áreas elétron3lúcidas no núcleo (n), a fossa nuclear 

única e ramificada (seta), a posição do centríolo proximal (p) em relação ao distal (d), a 

peça intermediária (pi) e o sistema de endomembranas em forma de túbulos regularmente 

distribuídos (t). D 3 G: Cortes transversais a partir do núcleo até o final da peça 

intermediária (pi). Note o formato alongado e aparentemente ramificado das mitocôndrias 

(m), o sistema de túbulos (t) e o canal citoplasmático (*). H: Detalhe do axonema (a) com 

arranjo clássico dos microtúbulos (9+2). 
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O núcleo é cônico, com largura da base aproximada de 1,1 µm e comprimento de 

1,7 m (Fig. 38A). A cromatina é flocada e condensada em espessos conjuntos de fibras de 

alta densidade (Fig. 38A3C). O contorno nuclear não possui uma fossa nuclear. No 

complexo centriolar ambos os centríolos apresentam3se um tanto distantes entre si (Fig. 

38B). Ocorre que os dois centríolos diferenciam3se em corpúsculo basal e apenas um 

origina o flagelo. Por convenção, o centríolo que organiza o axonema do flagelo será 

considerado como o centríolo distal para efeito de comparações (Fig. 38B). O centríolo 

proximal dispõe3se lateralmente ao centríolo distal e apresentam3se em ângulo ligeiramente 

oblíquo, quase paralelos entre si. A peça intermediária localiza3se na base do núcleo, é 

ligeiramente assimétrica e abriga as mitocôndrias e o sistema vesicular (Fig. 38A). As 

mitocôndrias tem formato alongado e aparentemente são ramificadas, e estão distribuídas 

na base do núcleo e nas bordas da peça intermediária (Figs. 38A, D). O sistema de 

endomembranas é composto por um conjunto irregular de túbulos e vesículas de pequeno 

diâmetro, distribuídas na porção final da peça intermediária (Fig. 38D). O flagelo possui o 

arranjo clássico do axonema (9+2) (não mostrado). 
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Figura 38. Espermatozoide de O núcleo (n) tem formato cônico, é 

excêntrico ao flagelo (f). A fossa nuclear está ausente. O complexo centriolar (p, d) 

dispõem3se lateralmente e quase paralelos um em relação ao outro. O canal citoplasmático 

está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é curta, e abriga as mitocôndrias 

alongadas (m) e as vesículas (v). d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, n: núcleo, p: 

centríolo proximal, v: vesícula, asterisco: canal citoplasmático. 
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O núcleo é cônico, com largura da base aproximada de 1,3 µm e comprimento de 

1,6 m (Fig. 39A). A cromatina é flocada e condensada em espessos conjuntos de fibras de 

alta densidade (Fig. 39A3C). O contorno nuclear não possui uma fossa nuclear. No 

complexo centriolar ambos os centríolos apresentam3se um tanto distantes entre si. Ocorre 

que os dois centríolos diferenciam3se em corpúsculo basal e apenas um origina o flagelo. 

Por convenção, o centríolo que organiza o axonema do flagelo será considerado como o 

centríolo distal para efeito de comparações (Fig. 39B). O centríolo proximal dispõe3se 

lateralmente ao centríolo distal e apresentam3se em ângulo ligeiramente oblíquo, quase 

paralelos entre si. A peça intermediária localiza3se na base do núcleo, é ligeiramente 

assimétrica e abriga as mitocôndrias e o sistema vesicular (Fig. 39A). As mitocôndrias tem 

formato alongado e aparentemente são ramificadas, e estão distribuídas na base do núcleo e 

nas bordas da peça intermediária (Fig. 39A3B, D). O sistema de endomembranas é 

composto por um conjunto irregular de túbulos e vesículas de pequeno diâmetro, 

distribuídas na porção final da peça intermediária (Fig. 39D). O flagelo possui o arranjo 

clássico do axonema (9+2) (não mostrado). 
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Figura 39. Espermatozoide de O núcleo (n) tem formato cônico, é 

excêntrico ao flagelo (f). A fossa nuclear está ausente. O complexo centriolar (p, d) 

dispõem3se lateralmente e quase paralelos um em relação ao outro. O canal citoplasmático 

está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é curta, e abriga as mitocôndrias 

alongadas (m) e as vesículas (v). d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, n: núcleo, p: 

centríolo proximal, v: vesícula, asterisco: canal citoplasmático. 
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O núcleo é esférico e ligeiramente excêntrico em relação ao eixo flagelar, com 

diâmetro aproximado de 1,5 µm (Fig. 40A). A cromatina é flocada e condensada em 

espessos conjuntos de fibras de alta densidade (Fig. 40A3C). O contorno nuclear não possui 

uma fossa nuclear. No complexo centriolar ambos os centríolos apresentam3se um tanto 

distantes entre si (Fig. 40A). Ocorre que os dois centríolos diferenciam3se em corpúsculo 

basal e apenas um origina o flagelo. Por convenção, o centríolo que organiza o axonema do 

flagelo será considerado como o centríolo distal para efeito de comparações (Figs. 40A, E). 

O centríolo proximal dispõe3se lateralmente ao centríolo distal e apresentam3se em ângulo 

ligeiramente oblíquo, quase paralelos entre si (Fig. 40A 3 E). A peça intermediária localiza3

se na base do núcleo, é ligeiramente assimétrica e abriga as mitocôndrias e o sistema 

vesicular (Fig. 40A3B). As mitocôndrias tem formato alongado e aparentemente são 

ramificadas, e estão distribuídas na base do núcleo e nas bordas da peça intermediária (Fig. 

40B3C). O sistema de endomembranas é composto por um conjunto irregular de túbulos e 

vesículas de pequeno diâmetro, distribuídas na porção final da peça intermediária (Fig. 

40D). O flagelo possui o arranjo clássico do axonema (9+2) (não mostrado). 
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Figura 40. Espermatozoide de O núcleo (n) tem formato esférico, é 

excêntrico ao flagelo (f). A fossa nuclear está ausente. O complexo centriolar (p, d) 

dispõem3se lateralmente e quase paralelos um em relação ao outro. O canal citoplasmático 

está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é curta, e abriga as mitocôndrias 

alongadas (m) e as vesículas (v). d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, n: núcleo, p: 

centríolo proximal, v: vesícula, asterisco: canal citoplasmático. 
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 O núcleo é esférico, com diâmetro aproximado de 1,5 µm, e disposto lateralmente 

ao eixo flagelar (Fig. 41A). A cromatina é granular e altamente compactada e 

aparentemente sem áreas elétron3lucidas (Fig. 41A, C). O contorno nuclear possui uma 

única depressão côncava, a fossa nuclear, em forma de arco, localizada lateralmente ao 

núcleo. Ambos os centríolos proximal e distal não estão inseridos na fossa nuclear (Fig. 

41A). O centríolo proximal apresenta3se antero3lateral ao centríolo distal e apresentam3se 

oblíquos um em relação ao outro (Fig. 41A3 B). A peça intermediária localiza3se na base do 

núcleo, é fortemente assimétrica e abriga o canal citoplasmático, as mitocôndrias e as 

vesículas (Fig. 41A3F). O canal citoplasmático está localizado entre a membrana da peça 

intermediária e a flagelar. As mitocôndrias têm formato alongado e estão distribuídas na 

região central da peça intermediária (Figs. 41A, E). O sistema de endomembranas é 

composto por vesículas (Fig. 41A, B, D3E) e túbulos grandes que se interconectam (Figs. 

41B3C), distribuídos a partir da periferia de toda a peça intermediária e concentrando3se 

principalmente na segunda metade da peça intermediária entremeados pelas mitocôndrias. 

O flagelo possui o arranjo clássico do axonema (9+2) (não mostrado). 

 



88 

 

Figura 41. Espermatozoide de O núcleo (n) tem formato esférico, é lateral 

ao flagelo (f). A fossa nuclear é única. O complexo centriolar (p, d) dispõem3se 

lateralmente ao núcleo, e antero3lateralmente e oblíquos um em relação ao outro. O canal 

citoplasmático está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é curta, e abriga as 

mitocôndrias alongadas (m) e os túbulos (t) e vesículas (v). d: centríolo distal, f: flagelo, m: 

mitocôndria, n: núcleo, p: centríolo proximal, t: túbulo, v: vesícula, asterisco: canal 

citoplasmático, seta: fossa nuclear. 
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sp. 

O núcleo é esférico, com diâmetro aproximado de 1,6 µm e apresenta3se fortemente 

excêntrico ao eixo flagelar (Fig. 42A). A cromatina é granular e altamente compactada e 

aparentemente com algumas áreas elétron3lucidas (Fig. 42A3 C). O contorno nuclear possui 

uma única depressão côncava, a fossa nuclear, em forma de arco, e posicionada fortemente 

excêntrica ao núcleo (Fig. 42B). Apenas o centríolo proximal está inserido na fossa nuclear 

(Fig. 42B3C). O centríolo proximal apresenta3se antero3lateral ao centríolo distal e 

apresentam3se oblíquos um em relação ao outro (Fig. 42B3C). A peça intermediária 

localiza3se na base do núcleo, é ligeiramente assimétrica e abriga o canal citoplasmático, as 

mitocôndrias e as vesículas (Fig. 42A3C). O canal citoplasmático está localizado entre a 

membrana da peça intermediária e a flagelar. Não há informação sobre a forma das 

mitocôndrias e vesículas devido ao estado de preservação do material.  
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Figura 42. Espermatozoide de sp. O núcleo (n) tem formato esférico, é lateral ao 

flagelo (f). A fossa nuclear é única. O complexo centriolar (p, d) dispõem3se lateralmente 

ao núcleo, e antero3lateralmente e oblíquos um em relação ao outro. O canal citoplasmático 

está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é curta. Devido à condição de 

preservação do material não é possível obter informações sobre as mitocôndrias e o sistema 

de endomembranas. d: centríolo distal, f: flagelo, n: núcleo, p: centríolo proximal, asterisco: 

canal citoplasmático, seta: fossa nuclear. 
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O núcleo é esférico, com diâmetro aproximado de 2,0 µm e apresenta3se fortemente 

excêntrico ao eixo flagelar (Fig. 43A). A cromatina é granular e altamente compactada e 

aparentemente e com áreas elétron3lucidas (Fig. 43A3 C). O contorno nuclear possui uma 

única depressão côncava, a fossa nuclear, em forma de arco, e posicionada fortemente 

excêntrica ao núcleo. Apenas o centríolo proximal está inserido na fossa nuclear (Fig. 43A). 

O centríolo proximal apresenta3se antero3lateral ao centríolo distal e apresentam3se 

oblíquos um em relação ao outro (Fig. 43A). A peça intermediária localiza3se na base do 

núcleo, é ligeiramente assimétrica e abriga o canal citoplasmático, as mitocôndrias e as 

vesículas (Fig. 43A3 B). O canal citoplasmático está localizado entre a membrana da peça 

intermediária e a flagelar. As mitocôndrias têm formato esférico e estão distribuídas por 

toda a peça intermediária (Fig. 43A3 B, D). O sistema de endomembranas é composto por 

vesículas grandes que se interconectam, distribuídos a partir da periferia de toda a peça 

intermediária e concentrando3se principalmente na segunda metade da peça intermediária 

entremeados pelas mitocôndrias (Fig. 43A3D). O flagelo possui o arranjo clássico do 

axonema (9+2) (não mostrado). 
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Figura 43. Espermatozoide de O núcleo (n) tem formato esférico, é 

lateral ao flagelo (f). A fossa nuclear é única. O complexo centriolar (p, d) dispõem3se 

lateralmente ao núcleo, e antero3lateralmente e oblíquos um em relação ao outro. O canal 

citoplasmático está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é curta, e abriga as 

mitocôndrias esféricas (m) e as vesículas (v). d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, 

n: núcleo, p: centríolo proximal, v: vesícula, asterisco: canal citoplasmático, seta: fossa 

nuclear. 
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O núcleo é esférico e lateral ao eixo flagelar, com diâmetro aproximado de 2,3 m 

(Fig. 44A). A cromatina é granular e altamente compactada (Fig. 44A) com algumas áreas 

elétron3lúcidas. O contorno nuclear possui uma única depressão côncava, a fossa nuclear, 

localizada lateralmente ao núcleo, que abriga totalmente apenas o centríolo proximal, sendo 

o distal completamente fora (Fig. 44B). O centríolo proximal dispõe3se antero3lateral ao 

centríolo distal e apresentam3se em ângulo oblíquo, um em relação ao outro (Fig. 44B). A 

peça intermediária localiza3se na base do núcleo, é fortemente assimétrica e abriga o canal 

citoplasmático, as mitocôndrias e as vesículas (Fig. 44A). O canal citoplasmático esta 

localizado entre a membrana da peça intermediária e a flagelar, apresentando3se muito 

curto (Fig. 44A3 B). As mitocôndrias tem formato alongado e estão distribuídas 

concentricamente na peça intermediária ao redor do canal citoplasmático (Fig. 44C). O 

sistema de endomembranas é composto por vesículas dispersas na periferia da peça 

intermediária, e por um conjunto de vesículas interconectadas, com aspecto rendilhado, 

distribuídas em uma dada região da peça intermediária (Fig. 44A, D). O flagelo possui o 

arranjo clássico do axonema (9+2) (não mostrado). 
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Figura 44. Espermatozoide de O núcleo (n) tem formato esférico, é 

lateral ao flagelo (f). A fossa nuclear é única. O complexo centriolar (p, d) dispõem3se 

lateralmente ao núcleo, e antero3lateralmente e oblíquos um em relação ao outro. O canal 

citoplasmático está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é curta, e abriga as 

mitocôndrias alongadas (m) e as vesículas (v), e o sistema de vesículas reticulares (vr). d: 

centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, n: núcleo, p: centríolo proximal, v: vesícula, 

asterisco: canal citoplasmático, seta: fossa nuclear. 
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O núcleo é esférico e lateral ao eixo flagelar com diâmetro aproximado de 2,3 m 

(Fig. 45A). A cromatina é granular e altamente compactada (Fig. 45A) com algumas áreas 

elétron3lúcidas. O contorno nuclear possui uma única depressão côncava, a fossa nuclear, 

localizada lateralmente ao núcleo (Fig. 45A). Ambos o centríolos proximal e distal estão 

fora da fossa nuclear. O centríolo proximal dispõe3se anteriormente ao centríolo distal e 

apresentam3se em ângulo oblíquo, um em relação ao outro (Fig. 45A3 B). A peça 

intermediária localiza3se na base do núcleo, é fortemente assimétrica e abriga o canal 

citoplasmático, as mitocôndrias e as vesículas (Fig. 45A). O canal citoplasmático está 

localizado entre a membrana da peça intermediária e a flagelar, apresentando3se muito 

curto (Fig. 45A3 C). As mitocôndrias tem formato alongado e estão distribuídas 

concentricamente na peça intermediária ao redor do canal citoplasmático (Fig. 45D). O 

sistema de endomembranas é composto por vesículas dispersas na periferia da peça 

intermediária (Fig. 45A3 C). O flagelo possui o arranjo clássico do axonema (9+2) (não 

mostrado). 
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Figura 45. Espermatozoide de O núcleo (n) tem formato esférico, é 

lateral ao flagelo (f). A fossa nuclear é única. O complexo centriolar (p, d) dispõem3se 

lateralmente ao núcleo, e antero3lateralmente e oblíquos um em relação ao outro. O canal 

citoplasmático está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é curta, e abriga as 

mitocôndrias alongadas (m) e as vesículas (v). d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, 

n: núcleo, p: centríolo proximal, v: vesícula, asterisco: canal citoplasmático, seta: fossa 

nuclear. 
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O núcleo é esférico e lateral ao eixo flagelar com diâmetro aproximado de 1,8 m 

(Fig. 46A3 B). A cromatina é granular e altamente compactada (Fig. 46A3 C). O contorno 

nuclear possui uma única depressão côncava, a fossa nuclear, localizada lateralmente ao 

núcleo (Fig. 46A). Ambos o centríolos proximal e distal estão fora da fossa nuclear. O 

centríolo proximal dispõe3se anteriormente ao centríolo distal e apresentam3se em ângulo 

oblíquo, um em relação ao outro (Fig. 46B). A peça intermediária localiza3se na base do 

núcleo, é fortemente assimétrica e abriga o canal citoplasmático, as mitocôndrias e as 

vesículas (Fig. 46A). O canal citoplasmático esta localizado entre a membrana da peça 

intermediária e a flagelar, apresentando3se muito curto (Fig. 46A). As mitocôndrias tem 

formato alongado e estão distribuídas concentricamente na peça intermediária ao redor do 

canal citoplasmático (Fig. 46A3 D). O sistema de endomembranas é composto por vesículas 

dispersas na periferia da peça intermediária (Fig. 46B, D). O flagelo possui o arranjo 

clássico do axonema (9+2) (não mostrado). 
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Figura 46. Espermatozoide de O núcleo (n) tem formato esférico, é 

lateral ao flagelo (f). A fossa nuclear é única. O complexo centriolar (p, d) dispõem3se 

lateralmente ao núcleo, e antero3lateralmente e oblíquos um em relação ao outro. O canal 

citoplasmático está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é curta, e abriga as 

mitocôndrias alongadas (m) e as vesículas (v). d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, 

n: núcleo, p: centríolo proximal, v: vesícula, asterisco: canal citoplasmático, seta: fossa 

nuclear. 
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aff. , , , ,  aff. 1, 

. aff. , ,  e  

O núcleo dos espermatozoides de todas as espécies é lateral ao eixo flagelar e possui 

a forma de ‘gota’ sendo ligeiramente alongado em direção ao flagelo (Figs. 47a, d, g, 48a, 

d, g, 49a, d, g). O comprimento do núcleo foi mensurado pelo eixo longitudinal x eixo 

transversal sendo em aff. 1,7 x 1,4 µm, 1,9 x 1,1 µm, 

1,7 x 1,1 µm, 2,0 x 1,4 µm,  aff. 1 2,2 x 1,5 µm, 

. aff. 1,9 x 1,3 µm, 1,8 x 1,3 µm,  2,1 x 1,3 µm, e 

in 1,8 x 1,3 µm. No contorno do núcleo, a fossa nuclear é dupla e rasa. O 

complexo centriolar possui uma posição superolateral próximo ao topo do núcleo (Figs. 

47a, d, g, 48a, d, g, 49a, d, g). A porção final anterior do centríolo proximal está 

parcialmente inserida na primeira depressão da fossa nuclear, e o centríolo distal está 

totalmente fora (Figs. 47a3 , d3 , g3 , 48a, d, g, 49a, d, g). O centríolo proximal é 

anterior em relação ao distal (Figs. 47a3 , d3 , g3 , 48a, d, g, 49a, d, g). A 

orientação do centríolo proximal é ligeiramente obliqua em relação ao distal (Figs. 47a3

, d3 , g3 , 48a, d, g, 49a, d, g). No complexo centriolar duas raízes estriadas 

irradiam3se a partir dos lados opostos do centríolo distal (Figs. 47b, e, h, 48b, e, h, 49b, e, 

h). A peça intermediária é fortemente assimétrica e abriga o canal citoplasmático, o sistema 

de endomembranas e poucas mitocôndrias oblongas (Figs. 47a, c, d, f, g, i, 48a, c, d, f, g, i, 

49a, c, d, f, g, i). Consequentemente a peça intermediária é formada por uma porção maior 

que abriga o sistema de endomembranas e as mitocôndrias concentrada na base do núcleo, 

e uma porção estreita de citoplasma sem organelas (Figs. 47a, c, d, f, g, I, 48a, c, d, f, g, i, 

49a, c, d, f, g, i). O sistema de endomembranas é composto por poucas vesículas 

aparentemente esféricas de pequeno diâmetro (Figs. 47c, f, i, 48c, f, i, 49c, f, i). O flagelo 

contém o arranjo clássico do axonema (9+2) e não apresenta projeções laterais de 

membrana ou aletas (Figs. 47a, d, g, 48a, d, g, 49a, d, g). 
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Figura 47. Espermatozoide de aff. (A, B, C), (D, E, F), 

(G, H, I).  O núcleo (n) de todas as espécies tem forma de ‘gota’, é lateral ao 

flagelo (f) e ligeiramente alongado em direção ao flagelo. O complexo centriolar (p, d) e a 

fossa nuclear (seta) é superolateral. Note a presenças das raízes estriadas (r) nos dois lados 

opostos do centríolo distal (d). O centríolo proximal (p) é ligeiramente oblíquo em relação 

ao distal (d) (a3 , d3 , g3 ). O canal citoplasmático está presente (asterisco). A 

peça intermediária (pi) é curta e assimétrica, e abriga as mitocôndrias oblongas (m) e as 

vesículas (v).  a: axonema, d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, n: núcleo, p: 

centríolo proximal, r: raiz estriada, v: vesícula, asterisco: canal citoplasmático, seta: fossa 

nuclear. Barra: 0,5 m. 
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Figura 48. Espermatozoide de  (A, B, C),  aff. 1 (D, E, 

F), . aff. 2 (G, H, I). O núcleo (n) de todas as espécies tem forma de ‘gota’, é 

lateral ao flagelo (f) e ligeiramente alongado em direção ao flagelo. O complexo centriolar 

(p, d) e a fossa nuclear (seta) é superolateral. Note a presenças das raízes estriadas (r) nos 

dois lados opostos do centríolo distal (d). O centríolo proximal (p) é ligeiramente oblíquo 

em relação ao distal (d). O canal citoplasmático está presente (asterisco). A peça 

intermediária (pi) é curta e assimétrica, e abriga as mitocôndrias oblongas (m) e as 

vesículas (v).  a: axonema, d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, n: núcleo, p: 

centríolo proximal, r: raiz estriada, v: vesícula, asterisco: canal citoplasmático, seta: fossa 

nuclear. Barra: 0,5 m. 
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Figura 49. Espermatozoide de  (A, B, C),  (D, E, F), 

(G, H, I). O núcleo (n) de todas as espécies tem forma de ‘gota’, é lateral ao 

flagelo (f) e ligeiramente alongado em direção ao flagelo. O complexo centriolar (p, d) e a 

fossa nuclear (seta) é superolateral. Note a presenças das raízes estriadas (r) nos dois lados 

opostos do centríolo distal (d). O centríolo proximal (p) é ligeiramente oblíquo em relação 

ao distal (d). O canal citoplasmático está presente (asterisco). A peça intermediária (pi) é 

curta e assimétrica, e abriga as mitocôndrias oblongas (m) e as vesículas (v).  a: axonema, 

d: centríolo distal, f: flagelo, m: mitocôndria, n: núcleo, p: centríolo proximal, r: raiz 

estriada, v: vesícula, asterisco: canal citoplasmático, seta: fossa nuclear. Barra: 0,5 m. 
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 A seguir são descritos 61 caracteres, sendo 03 provenientes do modo de reprodução 

e morfologia do testículo (caracteres 0 a 2), 11 da espermiogênese e espermátides 

(caracteres 3 ao 13) e 47 da forma final do espermatozoide (caracteres 14 ao 60). Entre 

parênteses são citados os primeiros estudos nos quais aparecem as descrições dos caracteres 

e/ou seus respectivos estados de caráter. 

 

0. Modo de reprodução por inseminação (Mirande, 2009 – caracter 353): 

(0) ausente  

(1) presente  

 

1. Estrutura testicular com condição Tripartite (Baicere3Silva, 2013 – caracter 1):  

(0) ausente  

(1) presente  

 

2. Disposição dos espermatozoides no compartimento luminal do testículo:  

(0) aleatória  

(1) espermatozeugmata  (Ferreira ., 2011 – caracter 35) 

3. Local de finalização da espermiogênese (Baicere3Silva, 2013 – caracter 3):  

(0) no cisto 3 cística  

(1) no lúmen 3 parcialmente cística  

 

4. Posição inicial do flagelo em relação ao núcleo:  

(0) lateral  

(1) excêntrico a medial  

 

5. Posição do centríolo proximal em relação ao centríolo distal (núcleo inicial excêntrico a 

medial):  
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(0) anterior, medial e perpendicular  

(1) antero3lateral e oblíquo com ângulo agudo (< 90º)  

(2) lateral e paralelo  

*não se aplica ao estado (0) do caracter 4 

 

6. Posição do centríolo proximal em relação ao centríolo distal (núcleo inicial lateral):  

(0) anterior, medial e perpendicular  

(1) antero3lateral e oblíquo com ângulo obtuso (>90º)  

(2) antero3lateral e oblíquo com ângulo agudo (< 90º)  

(3) anterior, ligeiramente deslocado e oblíquo  

(4) antero3lateral e perpendicular  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 4 

 

7. Movimentação do núcleo em direção/sobre ao complexo centriolar (apenas para flagelo 

inicial lateral ao núcleo):  

(0) presente  

(1) ausente  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 4 

 

8. Rotação do núcleo em direção ao flagelo:  

(0) ausente  

(1) presente  

 

9. Rotação nuclear sobre o complexo centriolar (aplicável para núcleo inicial lateral):  

(0) presente  

(1) ausente  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 4 

 

10. Tipo de rotação nuclear sobre o complexo centriolar (aplicável para núcleo inicial 

lateral):  

(0) total  
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(1) parcial  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 4 

 

11. Alongamento do núcleo:  

(0) ausente  

(1) presente em direção ao eixo flagelar  

 

12. Fossa nuclear (Ferreira ., 2011 – caracter 18):  

(0) ausente  

(1) presente  

 

13. Centríolo distal diferenciado em corpúsculo basal:  

(0) ausente   

(1) presente  

 

14. Forma do núcleo inicialmente lateral ao corte longitudinal:  

(0) esférico  

(1) gota  

(2) oval  

(3) arqueado  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 4 

 

15. Forma do núcleo inicialmente excêntrico a medial ao corte longitudinal:  

(0) cônico  

(1) esférico  

*não se aplica ao estado (0) do caracter 4 

 

16. Posição do núcleo em relação ao eixo flagelar (flagelo inicial lateral ao núcleo):  

(0) medial  

(1) excêntrico  
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(2) fortemente excêntrico  

(3) lateral  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 4 

 

17. Posição do núcleo em relação ao eixo flagelar (flagelo inicial excêntrico a medial ao 

núcleo):  

(0) excêntrico  

(1) lateral  

*não se aplica ao estado (0) do caracter 4 

 

18. Distribuição da cromatina no núcleo:  

(0) grandes conjuntos fibrosos de cromatina próximos uns dos outros  

(1) grandes conjuntos fibrosos de cromatina interespaçados por áreas elétron3lúcidas  

(2) cromatina com aspecto fibrilar, do tipo "esponja de aço"  

(3) finamente granular e homogênea  

(4) conjuntos fibrosos esparsos distribuídos aleatoriamente  

 

19. Áreas elétron3lúcidas no núcleo:  

(0) presente  

(1) ausente  

 

20. Compartimentos membranosos (lamellae anulata) distribuídos pelo citoplasma ao redor 

do núcleo:  

(0) ausente  

(1) presente  

 

21. Arranjo da fossa nuclear:  

(0) única cavidade   

(1) dupla cavidade  

 

22. Forma da fossa nuclear com uma única cavidade:  
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(0) arco raso  

(1) arco ramificado  

(2) arco profundo não ramificado  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 21 

 

23. Posição do complexo centriolar em relação ao núcleo inicial lateral:  

(0) excêntrico  

(1) medial  

(2) fortemente excêntrico  

(3) lateral  

(4) superolateral  

(5) anteromedial  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 4 

 

24. Posição do complexo centriolar em relação ao núcleo inicial excêntrico a medial:  

(0) excêntrico  

(1) fortemente excêntrico  

(2) lateral  

*não se aplica ao estado (0) do caracter 4 

 

25. Posição relativa entre os centríolos proximal e distal (núcleo inicial excêntrico a 

medial):  

(0) centríolo proximal lateral e paralelo ao distal  

(1) centríolo proximal anterior, medial e perpendicular ao distal  

(2) centríolo proximal anterior, lateral e ângulo agudo ao distal  

*não se aplica ao estado (0) do caracter 4 

 

26. Posição relativa entre os centríolos proximal e distal (núcleo inicial lateral):  

(0) centríolo proximal anterior, medial e perpendicular ao distal  

(1) centríolo proximal anterior, medial e oblíquo ao distal  

(2) centríolo proximal anterior, lateral e angulo agudo ao distal  
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(3) centríolo proximal anterior, lateral e perpendicular ao distal  

(4) centríolo proximal anterior, lateral e angulo obtuso ao distal  

(5) centríolo proximal anterior, medio3lateral e perpendicular ao distal  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 4 

 

27. Inserção do complexo centriolar na fossa nuclear única:  

(0) ambos os centríolos fora da fossa  

(1) apenas o centríolo proximal está inserido na fossa nuclear   

(2) centríolo proximal e distal estão inseridos na fossa nuclear   

(3) centríolo proximal e distal parcialmente inseridos  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 21 

 

28. Inserção do centríolo distal na fossa nuclear única:  

(0) parcial, aproximadamente 2/3 ou mais  

(1) total  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 21; e aos estados (0), (1) do caracter 27 

 

29. Inserção do complexo centriolar na fossa nuclear dupla:  

(0) apenas o centríolo proximal está inserido na fossa nuclear  

(1) centríolo proximal e distal inseridos  

*não se aplica ao estado (0) do caracter 21 

 

30. Inserção do centríolo proximal na fossa nuclear dupla:  

(0) parcial  

(1) total  

*não se aplica ao estado (0) do caracter 21 

 

31. Inserção da porção inicial do flagelo na fossa nuclear:  

(0) ausente  

(1) presente  
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32. Filamentos de ancoragem do tipo "raízes estriadas":  

(0) ausente  

(1) presente  

 

33. Irradiação das "raízes estriadas":  

(0) a partir do complexo centriolar  

(1) a partir do centríolo distal  

*não se aplica ao estado (0) do caracter 32 

 

34. Fibrilas de ancoragem não estriadas que irradiam em direção ao núcleo:  

(0) ausente  

(1) presente  

 

35. Canal citoplasmático:  

(0) presente  

(1) ausente  

 

36. Anel concêntrico membranoso presente no canal citoplasmático:  

(0) ausente  

(1) presente  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 35 

 

37. Peça intermediária:  

(0) presente  

(1) ausente  

 

38. Simetria da peça intermediária em relação ao comprimento (sentido longitudinal) 

(Ferreira ., 2011 – caracter 27):  

(0) simétrica  

(1) assimétrica  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 37 
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39. Túbulos membranosos na peça intermediária:  

(0) ausente  

(1) presente  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 37 

 

40. Quantidade e forma das mitocôndrias:  

(0) várias alongadas e/ou ramificadas  

(1) várias oblongas  

(2) várias esféricas  

(3) única arredondada  

(4) única em forma de “c”  

(5) única ramificada  

 

41. Mitocôndrias distribuídas próximas ao núcleo:  

(0) periféricas ao redor de todo o núcleo 

(1) apenas na base do núcleo  

(2) a partir da região medial  

(3) na extremidade do núcleo, envolvendo3o  

 

42. Localização das mitocôndrias na região anterior da peça intermediária ao corte 

transversal (Baicere3Silva, 2013 – caracter 43):  

(0) apenas em um dos lados  

(1) preferencialmente em um dos lados  

(2) nos dois lados  

(3) ausente  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 37 

 

43. Localização das mitocôndrias na região intermediaria da peça intermediária ao corte 

transversal (Baicere3Silva, 2013 – caracter 44):  

(0) apenas em um dos lados  
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(1) preferencialmente em um dos lados  

(2) nos dois lados  

(3) ausente  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 37 

 

44. Localização das mitocôndrias na região posterior da peça intermediária  ao corte 

transversal (Baicere3Silva, 2013 – caracter 45):  

(0) apenas em um dos lados  

(1) preferencialmente em um dos lados  

(2) nos dois lados  

(3) ausente  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 37 

 

45. Bainha citoplasmática (Ferreira ., 2011 – caracter 28):  

(0) ausente  

(1) presente  

 

46. Arranjo do sistema de endomembranas:  

(0) túbulos dispostos regularmente, com aspecto de "peneira"  

(1) vesículas grandes 

(2) vesículas pequenas  

(3) túbulo3vesicular  

(4) padrão alveolar (Baicere3Silva, 20133 caracter 65, estado 0) 

 (5) vesículas grandes e pequenas 

 (6) corrente de rolo em camadas concêntricas (Baicere3Silva, 2013 3 caracter 65, estado 3) 

(7) rendilhado (Baicere3Silva, 20133 caracter 65, estado 1) 

 

47. Sistema túbulo3vesicular conectado à membrana citoplasmática:  

(0) ausente  

(1) presente  
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48. Simetria da região proximal da peça intermediaria com relação à distribuição das 

organelas em relação ao flagelo no corte transversal (Baicere3Silva, 2013 – caracter 26):  

(0) simétrica  

(1) assimétrica  

(2) fortemente assimétrica  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 37 

 

49. Simetria da região intermediária da peça com relação à distribuição das organelas em 

relação ao flagelo no corte transversal (Baicere3Silva, 2013 3  caracter 27):  

(0) simétrica  

(1) assimétrica  

(2) fortemente assimétrica  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 37 

 

50. Simetria da região terminal da peça intermediaria com relação à distribuição das 

organelas em relação ao flagelo no corte transversal (Baicere3Silva, 2013 – caracter 28):  

(0) simétrica  

(1) assimétrica  

(2) fortemente assimétrica  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 37 

 

51. Vesículas membranosas na região perinuclear:  

(0) ausente  

(1) presente  

 

52. Vesículas membranosas na região anterior da peça intermediária (exceto bainha 

citoplasmática):  

(0) ausente  

(1) presente  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 37 
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53. Vesículas membranosas na região intermediária da peça intermediária (exceto bainha 

citoplasmática):  

(0) ausente  

(1) presente  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 37 

 

54. Vesículas membranosas na região posterior da peça:  

(0) ausente  

(1) presente  

*não se aplica ao estado (1) do caracter 37 

 

55. Citoplasma na porção do flagelo contido no interior do canal citoplasmático: 

(0) ausente  

(1) presente  

 

56. Vesículas ao longo da estrutura flagelar: 

(0) ausente  

(1) presente  

 

57. Distribuição das vesículas ao longo da estrutura flagelar:  

(0) porção inicial do flagelo  

(1) 2/3 ou mais, ou seja, porção inicial e medial do flagelo  

(2) porção final do flagelo  

(3) por todo o flagelo  

*não se aplica ao estado (0) do caracter 56 

 

58. Aspecto da membrana flagelar ao corte transversal:  

(0) circular  

(1) aletas  

(2) crenado  
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59. Forma da projeção alada (aletas) da membrana flagelar:  

(0) unilateral  

(1) bilateral  

*não se aplica ao estado (0) e (2) do caracter 58 

 

60. Corpos elétron3densos associados externamente a cada dupla de microtúbulos 

periféricos no axonema:  

(0) ausente  

(1) presente 

 

 A matriz de dados moleculares possui 151 táxons, sendo 24 provenientes deste 

estudo e 127 originários da matriz de dados de Calcagnotto e colaboradores (2005) (Anexo 

III). As sequências parciais correspondentes aos cinco genes foram utilizadas de forma 

concatenada e um total de 3497 caracteres foi empregado na análise de Parcimônia, sendo 

1686 constantes, 249 variáveis e não informativos e 1562 caracteres informativos para a 

análise de parcimônia. A análise filogenética resultou em 144 árvores igualmente 

parcimoniosas com comprimento de 15489 passos. A árvore de consenso estrito é 

apresentada na Fig. 50 (com os respectivos valores de suporte).   

 A topologia obteve a subordem Citharinoidei como monofilética (composta pelas 

famílias Citharinidae e Distichodontidae) e basal para a ordem Characiformes (clado 2 – 

Fig. 50), com altos valores de suporte (BT 90%, e BR 9). Dentro de Citharinoidei, a família 

Distichodontidae é considerada monofilética, com valores de suporte de Bootstrap 63 e 

Bremer 9 (Fig. 51). é obtido como mais basal dentro de 

Distichodontidae. O clado 3 (Fig. 50)  é constituído pela subordem Characoidei, no qual a 

família Crenuchidae é obtida como irmã do clado que reúne as demais famílias de 

Characiformes. A família Crenuchidae é monofilética (Fig. 52 – clado 196) e constituída 

pelas subfamílias Characidiinae e Crenuchinae, ambas também monofiléticas e com alto 

valor de suporte para a Crenuchinae (BT 85 e BR 9), porém com suporte relativamente 

baixo para Characidiinae (BT 57 e BR 9). Dentro de Characoidei, quatro grandes clados são 
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obtidos: (1) O clado 5, formado pelas famílias (Chalceidae 

(Triportheidae+Acestrorhynchidae)) + (Iguanodectidae (Bryconidae + Characidae)) (Fig. 

53); (2) O clado 12, que abriga três das quatro famílias que fariam parte de Erythrinoidea 

(segundo Buckup, 1998), sendo (Erythrinidae (Ctenoluciidae + Lebiasinidae)) (Fig. 54). 

Neste clado, as três famílias são obtidas como monofiléticas. Em Erythrinidae, é 

obtido como grupo3irmão de ( + ), em Lebiasinidae é 

grupo3irmão de (  + ); (3) O clado 14 (Fig. 55) é composto pelas 

famílias (Serrasalmidae (Cynodontidae (Parodontidae + Hemiodontidae) + (Anostomidae 

(Prochilodontidae + Chilodontidae)))), todas monofiléticas; (4) O clado 20 (Fig. 56) 

recupera a família Alestidae como parafilética, incluindo Hepsetidae como grupo3irmão de 

O clado 176 é composto por Alestidae (parafilética) e possui um 

alto valor de suporte de Bremer (9) e Bootstrap (99) excluindo3se 
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Figura 50. Árvore de consenso estrito obtida pelo método de Máxima Parcimônia 
utilizando exclusivamente os dados moleculares. Os números acima dos nós identificam os 
clados, os números abaixo representam os valores de suporte de Bootstrap (≥ 50%) e 
Bremer, respectivamente. Os traços (3) denotam valores de Bootstrap < 50%.  
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Figura 51. Árvore parcial de consenso estrito obtida com dados moleculares. Clado número 
2 expandido exibindo as relações menos inclusivas de Citharinidae e Distichodontidae. Os 
números acima dos nós identificam os clados, os números abaixo representam os valores de 
suporte de Bootstrap (≥ 50%) e Bremer, respectivamente. Os traços (3) denotam valores de 
Bootstrap < 50%. 
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Figura 52. Árvore parcial de consenso estrito obtida com dados moleculares. Clado número 
3 expandido exibindo as relações de Crenuchidae. Os números acima dos nós identificam 
os clados, os números abaixo representam os valores de suporte de Bootstrap (≥ 50%) e 
Bremer, respectivamente. Os traços (3) denotam valores de Bootstrap < 50%. 
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Figura 53. Árvore parcial de consenso estrito obtida com dados moleculares. Clado número 
5 expandido exibindo as relações de Chalceidae, Triportheidae, Acestrorhynchidae, 
Iguanodectidae, Bryconidae e Characidae. Os números acima dos nós identificam os 
clados, os números abaixo representam os valores de suporte de Bootstrap (≥ 50%) e 
Bremer, respectivamente. Os traços (3) denotam valores de Bootstrap < 50%.
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Figura 54. Árvore parcial de consenso estrito obtida com dados moleculares. Clado número 
12 expandido exibindo as relações de Erythrinidae, Ctenoluciidae e Lebiasinidae. Os 
números acima dos nós representam os clados, os números abaixo identificam os valores de 
suporte de Bootstrap (≥ 50%) e Bremer, respectivamente. Os traços (3) denotam valores de 
Bootstrap < 50%. 
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Figura 55. Árvore parcial de consenso estrito obtida com dados moleculares. Clado número 
14 expandido exibindo as relações de Serrasalmidae, Cynodontidae, Parodontidae, 
Hemiodontidae, Prochilodontidae, Chilodontidae e Anostomidae. Os números acima dos 
nós identificam os clados, os números abaixo representam os valores de suporte de 
Bootstrap (≥ 50%) e Bremer, respectivamente. Os traços (3) denotam valores de Bootstrap 
< 50%.
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Figura 56. Árvore parcial de consenso estrito obtida com dados moleculares. Clado número 
20 expandido exibindo as relações de Alestidae e Hepsetidae. Os números acima dos nós 
identificam os clados, os números abaixo representam os valores de suporte de Bootstrap (≥ 
50%) e Bremer, respectivamente. Os traços (3) denotam valores de Bootstrap < 50%. 
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 A morfologia fina do processo de espermiogênese e da forma final dos 

espermatozoides foi descrita para as quatro famílias de Erythrinoidea (Erythrinidae, 

Ctenoluciidae, Lebiasinidae e Hepsetidae), e para outras quatro famílias que compõem a 

ordem Characiformes (Alestidae, Chalceidae, Crenuchidae, Distichodontidae). 

Adicionalmente, foram utilizados dados de doze famílias da literatura para ampliar o 

universo de Characiformes nas análises filogenéticas (Acestrorhynchidae, Anostomidae, 

Bryconidae, Characidae, Citharinidae, Curimatidae, Cynodontidae, Iguanodectidae, 

Parodontidae, Prochilodontidae, Serrasalmidae, Triportheidae – Tabela 1). Foi analisado o 

total de 78 táxons para o grupo interno e 01 táxon para o grupo externo ( sp. – 

Siluriformes). Os dados morfológicos foram utilizados de duas formas distintas para as 

análises filogenéticas: na primeira, unicamente os caracteres morfológicos foram utilizados 

na construção de uma matriz de dados e foi obtida uma primeira hipótese filogenética; na 

segunda, os caracteres morfológicos foram concatenados em uma matriz de evidência total 

juntamente com os caracteres moleculares, para testar a influência dos dados morfológicos 

na topologia final. A matriz de dados morfológicos (Apêndice I) foi construída a partir de 

61 caracteres, sendo 03 do modo de reprodução e estrutura testicular, 11 da espermiogênese 

e espermátides, e 47 da forma final do espermatozoide. A análise filogenética resultou em 

duas árvores igualmente parcimoniosas com 275 passos. A árvore de consenso estrito é 

apresentada na Fig. 57. Adicionalmente, os diferentes “tipos” de espermiogênese foram 

plotados na árvore de evidência total para avaliarmos a distribuição dos padrões em 

Characiformes, e observamos que os “tipos”, tal como descritos inicialmente não 

representam sinapomorfias (Fig. 59). A avaliação da distribuição dos caracteres e seus 

respectivos estados na matriz de dados morfológicos indica que alguns caracteres são mais 

conservados e outros mais variáveis, podendo ser selecionados de acordo com o nível de 

relações de interesse (Tabela 5).  
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 Lista de caracteres com relação à variabilidade e respectivas indicações de uso 

no estudo das relações filogenéticas de Characiformes. 

 

Caracter 
Variação 

Indicação de uso no estudo das 
relações de parentesco 

Pouco 
variável 

Muito 
Variável 

Intrafamiliar Suprafamiliar 

    
Posição inicial do flagelo 
em relação ao núcleo 

X   X 

     
    

Localização das 
mitocôndrias na região 
anterior da peça 
intermediária ao corte 
transversal 

X   X 

Aspecto da membrana 
flagelar ao corte transversal 

X   X 

Forma e Distribuição das 
estruturas túbulo3
vesiculares 

 X X  

Simetria da peça 
intermediária 

 X X  
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Figura 57. Árvore de consenso estrito obtida pelo método de Máxima Parcimônia 

utilizando exclusivamente os dados morfológicos. Os números acima dos nós representam 

os clados, os números abaixo representam os valores de suporte de Bremer.  



126 

 

Nó 99: 

Char. 15: 1 > 0 

Char. 18: 3 > 0 

Char. 40: 0 > 5 

Char. 46: 4 > 0 

Char. 52: 1 > 0 

Nó 101: 

Char. 13: 0 > 1 

Char. 42: 0 > 1 

Nó 102: 

Char. 6: 1 > 0 

Char. 26: 4 > 3 

Char. 32: 0 > 1 

Char. 46: 4 > 5 

Char. 60: 0 > 1 

Nó 103: 

Char. 20: 0 > 1 

Char. 37: 0 > 1 

Char. 41: 1 > 0 

Nó 104 : 

Char. 4: 1 > 0 

Char. 43: 1 > 0 

Nó 105: 

Char. 46: 4 > 3 
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Nó 106: 

Char. 12: 0 > 1 

Char. 48: 1 > 2 

Char. 49: 1 > 2 

Nó 107: 

Char. 18: 0 > 1 

Char. 42: 1 > 2 

Char. 43: 1 > 2 

Char. 45: 1 > 0 

Char. 48: 1 > 0 

Char. 56: 0 > 1 

Char. 58: 1 > 0 

Nó 108: 

Char. 49: 1 > 0 

Char. 50: 1 > 0 

Nó 109: 

Char. 28: 1 > 0 

Char. 57: 3 > 2 

Nó 110: 

Char. 43: 0 > 1 

Char. 44: 0 > 1 

Char. 50: 2 > 1 

Nó 111: 

Char. 4: 1 > 0 

Char. 18: 3 > 0 



128 

 

Char. 21: 1 > 0 

Char. 36: 0 > 1 

Nó 112: 

Char. 40: 1 > 0 

 

 A análise de evidência total foi realizada a partir de 3558 caracteres, sendo 3497 

moleculares e 61 morfológicos. Um total de 151 táxons foi analisado. Os dados 

morfológicos não estão disponíveis para todos os 151 táxons utilizados na análise com 

dados moleculares apenas, sendo 65 táxons que efetivamente constam caracteres 

morfológicos descritos. Os demais táxons, 86, foram codificados como dados faltantes (3).  

A análise de evidência total resultou em 1480 árvores igualmente parcimoniosas com 

15815 passos. A árvore de consenso estrito é apresentada na Fig. 58.  

 A topologia obtida é praticamente a mesma encontrada na análise apenas com dados 

moleculares. As famílias Citharinidae e Distichodontidae são obtidas como basais em 

Characiformes (clado 2 – Fig. 58). A família Erythrinidae é grupo3irmão de (Ctenoluciidae 

+ Lebiasinidae) (clado 5), e todas as três famílias são monofiléticas. O clado 6 apresenta 

uma politomia entre as famílias Cynodontidae, Serrasalmidae (Prochilodontidae 

parafilético, Parodontidae, Hemiodontidae, Chilodontidae, Anostomidae). O clado 8 é 

formado por (Chalceidae (Bryconidae (Iguanodectidae + Acestrorhynchidae) + 

(Triportheidae + Characidae)))). O clado 13 recupera Alestidae parafilético incluindo 

Hepsetidae como grupo3irmão de .
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Figura 58. Árvore de consenso estrito obtida pelo método de Máxima Parcimônia 
utilizando caracteres moleculares e morfológicos (evidência total). Os números acima dos 
nós identificam os clados, os números abaixo representam os valores de suporte de Bremer. 
Os traços (3) denotam valores de Bootstrap < 50%. 
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Subordem Characoidei (Citharinidae + Distichodontidae) 

Char. 3512: 1 33> 0  

Char. 3515: 3 33> 0  

Char. 3537: 0 33> 5  

Char. 3549: 1 33> 0  

Família Ctenoluciidae

Char. 3515: 3 33> 1 

Char. 3519: 0 33> 1 

Char. 3533: 0 33> 1 

Char. 3545: 1 33> 0 

Char. 3546: 1 33> 0 

Char. 3547: 2 33> 0 

Lebiasinidae  

Char. 3506: 0 33> 1 

Char. 3513: 0 33> 3 

Char. 3548: 0 33> 1 

Família Erythrinidae

Char. 3507: 0 33> 1 

Char. 3513: 0 33> 2 

Char. 3532: 0 33> 1 

Char. 3535: 0 33> 1 
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Figura 59. Distribuição do processo de espermiogênese como classificado em “tipos”. A 

árvore utilizada é a de consenso estrito proveniente da análise de evidência total.  
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 Foram observados dois padrões distintos de espermiogênese entre os táxons 

analisados. Os padrões descritos tem por base, principalmente, a posição inicial do flagelo 

em relação ao núcleo nas espermátides iniciais. O primeiro padrão refere3se ao flagelo 

inicialmente excêntrico a medial em relação ao núcleo e, no segundo padrão, o flagelo está 

lateral ao núcleo. A compreensão dos primeiros eventos envolvidos na formação do 

espermatozoide tem sido amplamente discutida como crucial no entendimento de 

homologias entre espermatozoides com formas finais idênticas, mas que podem ter 

originado de diferentes eventos durante a espermiogênese (Baicere3Silva ., 2011a). A 

importância da compreensão da espermiogênese reflete3se, sobretudo, nas hipóteses de 

homologia, evitando interpretações equivocadas sobre a evolução dos espermatozoides em 

diferentes espécies de peixes (Baicere3Silva ., 2011a; Santana ., 2013a). A correta 

interpretação deste tipo de dado morfológico permite uma análise acurada mesmo quando 

se trata de uma análise comparativa entre táxons diferentes. Após a criteriosa análise dos 

eventos envolvidos na espermiogênese como, além da posição inicial do flagelo em relação 

ao núcleo, a movimentação do núcleo sobre o complexo centriolar ou em direção ao 

flagelo, alongamento do núcleo e rotação nuclear, torna3se necessária a construção de uma 

matriz de dados. A descrição dos caracteres oriundos da espermiogênese deve refletir as 

diferenças e as semelhanças observadas entre os táxons e os padrões observados, de 

maneira a não comparar formas semelhantes oriundas de processos diferentes, mas apenas 

aqueles idênticos para o primeiro momento da espermiogênese.  

 Inicialmente, Mattei (1970) propôs a existência de dois padrões distintos de 

espermiogênese para os peixes, nomeados como tipo I e II, e posteriormente Quagio3

Grassiotto e Oliveira (2008) descreveram um terceiro padrão, o tipo III. A aplicabilidade da 

descrição da espermiogênese classificada em tipos (I, II, III) em peixes teleósteos tem sido 

apresentada por vários autores (Burns ., 2009 para revisão). Na ordem Characiformes, 

o processo de espermiogênese apresenta variações dentro de diferentes grupos como, por 

exemplo, a família Characidae (Baicere3Silva, 2013). Essas variações podem ser 

assinaladas como sendo específicas, pelo menos, ao grupo de caracídeos inseminadores 
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dentro de Characidae. A grande variabilidade durante a espermiogênese dos Characiformes 

levou Baicere3Silva (2013) a descrever os eventos separadamente, e não acoplados aos 

“tipos” anteriormente descritos. Tal decisão também foi adotada na descrição dos táxons 

abordados neste estudo, levando em consideração a variabilidade dos processos 

observados. Além disso, foi levado em consideração o fato de que nenhuma hipótese testou 

se os “tipos” de fato representam sinapomorfias ou apenas convergências/paralelismos 

dentre os peixes Characiformes. Neste estudo, foi possível constatar, na análise filogenética 

molecular e morfológica, separadamente, e de evidência total (Fig. 59) que os “tipos” de 

espermiogênese não são filogeneticamente informativos ao nível das relações 

suprafamiliares, e surgiram mais de uma vez dentro da história evolutiva dos 

Characiformes. O resultado ora apresentado para a distribuição dos tipos de 

espermiogênese não implica que estes não possam ser considerados nas descrições da 

espermiogênese e da forma dos espermatozoides. O padrão de espermiogênese tem se 

mostrado amplamente conservado dentro das famílias e subfamílias de Characiformes (por 

exemplo, Stevardiinae – Baicere3Silva ., 2011; Lebiasininae – Santana ., 2013b; 

Ctenoluciidae e Erythrinidae 3  este estudo), o que tornam válidas todas as descrições dos 

dados espermáticos como tipos. Outra consideração importante é o conhecimento prévio 

sobre o monofiletismo do grupo em estudo, pois grupos reconhecidamente não 

monofiléticos apresentam padrões (ou mesmo tipos) distintos de espermiogênese e 

espermatozoides. Como um primeiro exemplo, cita3se o caso do gênero  

(Santana  2013a) o qual apresenta espécies com, pelo menos, dois tipos de 

espermiogênese (o tipo I, e uma variação do tipo III). Esta variação no processo de 

espermiogênese não é observada dentro dos gêneros reconhecidamente monofiléticos 

(revisão em Burns  2009). Um segundo exemplo é a família Characidae, a qual 

apresenta uma variação dos tipos de espermiogênese (entre I e III) nas subfamílias que a 

compõe (Baicere3 Silva, 2013). Dada a complexidade taxonômica da família Characidae, 

não é possível inferir se as variações no processo de espermiogênese são decorrentes do seu 

não monofiletismo ou da sua história evolutiva. 

No caso das análises filogenéticas mais abrangentes envolvendo várias famílias, 

como a apresentada neste estudo, a descrição dos caracteres deve ser considerada 

independentemente das descrições clássicas dos tipos, levando em conta os processos 



134 

 

observados em sua unidade. Sendo assim, para que seja validada a descrição dos caracteres 

espermáticos deve3se levar em consideração (i) o monofiletismo do grupo, (ii) a 

abrangência do grupo em estudo e (iii) a história evolutiva dos Characiformes. 

Dentro das famílias que compõem a superfamília Erythrinoidea, a espermiogênese 

apresenta o flagelo com posição inicial lateral em relação ao núcleo, mas diverge com 

relação à presença de rotação nuclear, observada em Ctenoluciidae e Erythrinidae, mas 

ausente em Lebiasinidae e Hepsetidae. Em Ctenoluciidae, a rotação nuclear é completa, na 

qual o núcleo posiciona3se perpendicular ao flagelo, e em Erythrinidae a rotação nuclear é 

incompleta, portanto, apenas parte do núcleo está sobre o eixo flagelar. Em Lebiasinidae, 

ocorre o alongamento do núcleo em direção ao eixo flagelar apenas nas espécies da 

subfamília Lebiasininae, sendo considerada uma condição apomórfica e, portanto, uma 

sinapomorfia para o grupo (Santana ., 2013b). A topologia encontrada no consenso 

estrito da árvore morfológica, apesar de bem resolvida, apresenta algumas incongruências 

com hipóteses prévias de monofiletismo de alguns grupos e mesmo em comparação com o 

resultado encontrado através da análise molecular e de evidência total. Por outro lado, a 

posição basal de (Citharinidae+Distichodontidae) em Characiformes é obtida, as famílias 

Erythrinidae e Serrasalmidae são monofiléticas, e  como grupo3irmão de .

Uma das relações encontradas na análise morfológica é a posição de  como 

grupo3irmão de . Em , o flagelo é inicialmente lateral ao 

núcleo e nenhuma movimentação ocorre, seja por deslocamento ou rotação. O mesmo 

processo ocorre em  (Lebiasinidae – Pyrrhulininae). Na análise apenas com 

dados morfológicos, essas duas características da espermiogênese poderiam ser 

consideradas como sinapomorfias para o clado que agrupa os dois táxons. No entanto, a 

análise molecular e de evidência total não recuperam esse grupo como monofilético, e 

sugerem, portanto, que os processos de espermiogênese surgiram independentemente, ou 

seja, sem uma origem comum para ambos os táxons.  

 Uma vez apresentadas e discutidas as premissas utilizadas para a determinação de 

homologias envolvendo a formação dos espermatozoides, a seguir são discutidas suas 
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formas finais nas famílias que compõem Erythrinoidea e nas demais estreitamente 

relacionadas.  

A família Erythrinidae é obtida como monofilética em todas as análises realizadas, 

com valor de suporte de Bremer 9 e Bootstrap 67 para molecular e Bremer 10 na evidência 

total, e Bremer 3 para a análise morfológica. Os espermatozoides de Erythrinidae 

apresentam o canal citoplasmático nas espermátides iniciais, porém o canal está ausente nos 

espermatozoides. Esta é considerada uma sinapomorfia para as espécies da família. O 

fechamento do canal citoplasmático ocorre também em 

(Characidae), sendo considerada uma característica com origem independente em ambos os 

táxons. Apesar dos espermatozoides de  e 

possuírem o núcleo lateral, eles parecem ter surgido de forma independente para 

esses táxons, visto que não formam um grupo monofilético em nenhuma das três análises 

realizadas.  A família Ctenoluciidae apresenta uma forma de espermatozoide que não 

possui sinapomorfias comuns com os representantes das outras três famílias de 

Erythrinoidea. Os representantes de Lebiasinidae apresentam uma forma de espermatozoide 

caracterizada por um núcleo lateralizado. 

Na tentativa de propor uma lista com caracteres mais ou menos variáveis dentro do 

universo dos Characiformes analisados, parece que, pelo menos, dois caracteres são 

bastante conservados ao nível suprafamiliar: 1. Localização das mitocôndrias na região 

anterior da peça intermediária ao corte transversal (carácter 42) e 2. Aspecto da membrana 

flagelar ao corte transversal (carácter 58). O carácter 42 é apontado como uma 

sinapomorfia para a família Distichodontidae (0>1) e para Ctenoluciidae (1>2). O carácter 

58 é uma sinapomorfia para Ctenoluciidae (1>0) e Bryconidae (1>0). Por outro lado, alguns 

caracteres parecem ser mais variáveis e são muito informativos ao nível intrafamiliar e 

interespecífico, como exemplo a simetria da peça intermediária (caracteres 48, 49, 50). 

Especificamente o caracter 49 (Simetria da região intermediária da peça com relação a 

distribuição das organelas em relação ao flagelo no corte transversal) é uma sinapomorfia 

importante que separa alguns grupos dentro de Characidae (clado 144 – caracter 49:1>0, 



136 

 

clado 148 – caracter 49:0>2). Para os caracteres provenientes da espermiogênese, a Posição 

inicial do flagelo em relação ao núcleo (caracter 4), por exemplo, é altamente conservada e 

aparece como sinapomorfia para os clados mais inclusivos, como o clado 104 (1>0). 

 A superfamília Erythrinoidea não é obtida como monofilética em nenhuma das três 

diferentes abordagens utilizadas no presente estudo. As famílias que a compõem estão 

distribuídas em dois clados distintos na análise molecular (Fig. 50): clado 12, (Erythrinidae 

(Ctenoluciidae + Lebiasinidae)) e clado 19, (Alestidae ( + 

Hepsetidae). Desde a proposição inicial das oito superfamílias para a ordem Characiformes 

(Buckup, 1998), poucos trabalhos foram dedicados à elucidação da monofiletismo de cada 

uma delas e das relações suprafamiliares dentro da ordem. Vari (1995), antes mesmo da 

proposição das superfamílias por Buckup, já havia proposto uma relação próxima entre as 

famílias Erythrinidae, Ctenoluciidae, Lebiasinidae e Hepsetidae. No entanto, as relações 

internas encontradas por Vari (1995) são diferentes daquelas propostas por Buckup (1998), 

pois Ctenoluciidae aparece como grupo irmão de Erythrinidae, enquanto que na hipótese de 

Buckup a família Ctenoluciidae é proposta como grupo irmão da família africana 

Hepsetidae. Além disso, a posição da família Lebiasinidae não foi resolvida na hipótese de 

Buckup (1998), enquanto que na hipótese de Vari (1995) é mais próxima de (Hepsetidae 

(Erythrinidae + Ctenoluciidae)). Estudos posteriores, com base em caracteres moleculares 

que incluíram representantes de Erythrinoidea, não corroboram a ideia de monofiletismo da 

superfamília (Calcagnotto ., 2005; Oliveira ., 2011). Nos resultados ora 

apresentados, as famílias Erythrinidae, Ctenoluciidae e Lebiasinidae são obtidas como 

monofiléticas e Hepsetidae não seria monofilética incluindo como grupo3irmão 

A relação de parentesco posicionando Hepsetidae e Alestidae 

como grupo3irmão foi proposta por Oliveira e colaboradores (2011), com base em 

caracteres moleculares, porém Alestidae e Hepsetidae são obtidas como unidades 

monofiléticas distintas e não foi incluído nas análises destes autores. Nas 

propostas de Calcagnotto e colaboradores (2005) e Zanata e Vari (2005), utilizando3se 

dados moleculares e morfológicos respectivamente, o gênero posiciona3se 

como o táxon mais basal em Alestidae, porém com baixo valor de suporte no trabalho de 
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Calcagnotto e colaboradores (2005). Hepsetidae posiciona3se como grupo3irmão de 

(Ctenoluciidae + Lebiasinidae) no clado 95 no estudo de Calcagnotto e colaboradores 

(2005).   

 Os dados moleculares e morfológicos concordam em vários pontos em ambas as 

topologias obtidas separadamente neste estudo. A posição basal das famílias Citharinidae e 

Distichodontidae em Characiformes, como grupo3irmão de Characoidei, é uma das relações 

congruentes entre os dados moleculares (suporte de Bootstrap, BT, 55 e de Bremer, BR, 9) 

e dados morfológicos (BR 10). A análise de evidência total recupera a mesma relação de 

grupo3irmão entre Citharinidae e Distichodontidae e apresenta, além dos caracteres 

moleculares, 4 sinapomorfias morfológicas. Entre elas, está a forma cônica do núcleo e a 

presença de uma única mitocôndria ramificada na peça intermediária. Essa relação foi 

inicialmente proposta por Vari (1979) e corroborada posteriormente por Buckup (1991, 

1993, 1998), Ortí e Meyer (1997), Calcagnotto e colaboradores (2005), Oliveira e 

colaboradores (2011). Apenas na hipótese de Oliveira e colaboradores (2011) as duas 

famílias não comporiam dois agrupamentos monofiléticos, mas um único agrupamento 

(Citharinidae3Distichodontidae).  

 Um dos objetivos do presente estudo foi testar o posicionamento filogenético da 

família Crenuchidae a partir da proposta de Calcagnotto e colaboradores (2005) na qual a 

família foi obtida como grupo3irmão de (Erythrinidae + (Alestidae (Hepsetidae 

(Ctenoluciidae+Lebiasinidae)))),  em um clado basal aos demais Characiformes. A família 

Crenuchidae é obtida como monofilética nas análises com dados moleculares e de 

evidência total. O posicionamento da família dentro da ordem Characiformes, no entanto, 

não é o mesmo encontrado por Calcagnotto e colaboradores (2005), sendo a família mais 

basal  para subordem Characoidei, ou seja, grupo3irmão das demais famílias de 

Characiformes. Na matriz de evidência total o suporte para a relação de Crenuchidae com 

os demais Characoidei foi relativamente maior (BT 66/ BR 10) do que apenas com dados 

moleculares (BT 58/ BR 9). Observou3se que a forma dos espermatozoides das duas 

subfamílias que compõem Crenuchidae não apresentam sinapomorfias, e, portanto, parece 

não haver evidência adicional a partir deste tipo de dado para corroborar o monofiletismo 

da família.  
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A hipótese de evidência total apresenta3se parcialmente resolvida ao nível mais 

inclusivo, ao contrário da hipótese apenas com dados moleculares. Tal divergência pode ser 

atribuída em parte pela grande ausência de dados morfológicos para a maioria dos táxons 

incluídos na análise de evidência total. Apesar disso, a maioria dos agrupamentos é 

recuperada em ambas as análises. Entre os agrupamentos recorrentes está (Erythrinidae 

(Ctenoluciidae+Lebiasinidae)), (Chalceidae (Bryconidae 

(Iguanodectidae+Acestrorhynchidae)) + (Triportheidae+Characidae))); um clado mais 

inclusivo com (Serrasalmidae, Cynodontidae, Parodontidae, Hemiodontidae, Anostomidae, 

Prochilodontidae e Hemiodontidae); e (Alestidae ( +Hepsetidae)). 

Nesta análise de evidência total, o monofiletismo das famílias Erythrinidae, Ctenoluciidae e 

Lebiasinidae é suportado por, além dos caracteres moleculares, sinapomorfias 

morfológicas. Para Erythrinidae são apresentadas 4 sinapomorfias, para Ctenoluciidae 6 

sinapomorfias e para Lebiasinidae 3 sinapomorfias.  

Os valores de suporte de Bootstrap e Bremer foram maiores na análise de evidência 

total para os clados (Chalceidae (Bryconidae (Iguanodectidae+Acestrorhynchidae)) + 

(Triportheidae+Characidae))) e (Serrasalmidae, Cynodontidae, Parodontidae, 

Hemiodontidae, Anostomidae, Prochilodontidae e Hemiodontidae) do que apenas com 

dados moleculares. Os clados formados por (Erythrinidae (Ctenoluciidae+Lebiasinidae)) e 

(Alestidae ( +Hepsetidae)) não apresentaram valores significativos 

de Bootstrap nas duas análises e o suporte de Bremer apresenta um “passo” a mais na 

análise de evidência total para (Erythrinidae (Ctenoluciidae+Lebiasinidae)) e um “passo” a 

menos para (Alestidae ( +Hepsetidae)). A análise morfológica 

recupera uma relação muito semelhante em um clado mais inclusivo (110), abrangendo 

(Serrasalmidae (Alestidae parafilético+Ctenoluciidae)) + (Cynodontidae (Prochilodontidae 

(Anostomidae+Curimatidae))) + (Bryconidae)))) um grupo de Characiformes de maior 

porte.  

 Na análise morfológica, a família Alestidae é parafilética e 

 é obtido como irmão de um grupo composto por (  (

+ )). A espécie  tem sido um táxon enigmático com relação ao seu 

posicionamento filogenético em Characiformes. A proposta de relações filogenéticas 

apresentada por Zanata e Vari (2005) posiciona  como um componente de 
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Alestidae monofilético, em uma posição basal para a família juntamente com  Os 

resultados obtidos por Calcagnotto . (2005) posicionam como grupo3

irmão dos demais Alestidae, porém com um suporte relativamente baixo, e faz 

parte do agrupamento Neotropical (grupo3irmão de Characidae). Recentemente, Arroyave e 

Stiassny (2011) realizaram um extenso estudo das relações filogenéticas da família 

Alestidae e recuperaram como grupo3irmão de Ctenoluciidae. A família 

africana Hepsetidae é obtida como irmã de na análise molecular 

e de evidência total. Apesar da análise molecular e de evidência total apontarem para a 

relação mais próxima de  e , não há sinapomorfias com base 

nos caracteres morfológicos que suportam tal relação. Arroyave e Stiassny (2011) 

propuseram uma relação mais próxima de com 

 (Ctenoluciidae), e a família Hepsetidae seria o grupo mais basal dentro da subordem 

Characoidei. Em linhas gerais, o posicionamento de Hepsetidae neste último trabalho 

(Arroyave e Stiassny, 2011) pode ser analisado de forma moderada, pois há pouca 

representatividade das famílias que compõem a ordem Characiformes.   
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1) A superfamília Erythrinoidea (  Buckup, 1998) não é obtida como monofilética em 

nenhuma análise filogenética (molecular, morfológica e evidência total), sendo restringida 

às famílias Ctenoluciidae, Erythrinidae e Lebiasinidae; 

2) A família Crenuchidae é obtida como basal à subordem Characoidei, e não está 

relacionada proximamente com Erythrinoidea; 

3) A análise filogenética morfológica recuperou satisfatoriamente algumas relações 

familiares e suprafamiliares em Erythrinoidea. No entanto algumas famílias 

reconhecidamente monofiléticas como Lebiasinidae e Alestidae não são aqui obtidas como 

monofiléticas possivelmente devido às homoplasias presentes neste tipo de caráter quando 

se analisa grupos muito distantes; 

4) A relação próxima de com (  + ) na análise 

morfológica aponta para uma nova hipótese de relacionamento para este grupo de 

Alestidae; 

5) A análise conjunta de caracteres, morfológicos e moleculares, melhorou os valores 

relativos de suporte dos principais clados, mostrando3se úteis na elucidação das relações 

suprafamiliares em Characiformes. 
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Matriz de dados morfológicos utilizados na análise apenas com dados morfológicos e na 
análise de evidência total (juntamente com os dados moleculares). Os dados não 
comparáveis entre si foram assinalados com o símbolo “3“ e os dados não disponíveis ou de 
codificação duvidosa foram assinalados com o símbolo “?”.  

 
1.Pimelodella_sp.                     0000123303300031303003330033333303010000012110400120111003030 
 

2.Citharinus_sp.                       0000123303301030300000030030333303013000510330001100011003030 
3.Xenocharax_spilurus            0000123303300130300003330033333303000000511110001120011003030 
4.Distichodus_affinis               0000123303300130300003330033333303000000511110001120011003030 
5.Distichodus_decemmaculatus 0000123303300130300003330033333303000000511110001120011003030 
6.Distichodus_fasciolatus           0000123303300130300003330033333303000000511110001120011003030 
7.Nannocharax_sp.                     0000123303300130300003330033333303000000511110001120011003030 
8.Neolebias_trilineatus               0000123303300130300003330033333303000000511110001120011003030 
9.Ichthyborus_ornatus                0000123303300130300003330033333303000000511110001120011003030 
10.Phago_boulengeri                    0000123303300130300003330033333303000000511110001120011003030 
11.Acestrorhynchus_falcatus       0000030101300003333013333333333310000133003330503330333003031 
12.Acestrorhynchus_pantaneiro   0000030101300003333013333333333310000133003330503330333003031 
13.Acestrorhynchus_falcirostris   0000030101300003333013333333333310000133003330503330333003031 
14.Pyrrhulina_australis                 0000031101300003333013333343333303000100100030401121111003030 
15.Hepsetus_odoe                         0000031001301003333000033340333303000000010000312220111??3030 
16.Boulengerella_cuvieri              0000030000001003031000113302033003001000012230100000011012030 
17.Ctenolucius_hujeta                   0000030000001003031000113302033003001000012210100000110012030 
18.Raphiodon_vulpinus                 0000030000001003031000213302133003000000011101201120001110110 
19.Chalceus_epakros                     33333333333333030320001133021330030010004100011022201??003110 
20.Bryconalestes_longipinnis        0000030000001003030000113302033003001000211121101001110003100 
21.Alestes_dentex                          0000030000001003030000113302033003001000211121101001110003??0 
22.Brachypetersius_altus               0000030000001003030000113302033003001000010001?022201??003100 
23.Brycinus_imberi                        0000030000001003032000113302133003001000210001?022201??003??0 
24.Brycinus_lateralis                      0000030000001003032000113302133003001000210001?022201??003??0 
25.Phenacogrammus_interruptus   0000030000001003033100103302133003001000120210101111111013030 
26.Micralestes_acutidens        00000340001010032330000233313330030010001100001?2221111003030 
27.Rhabdalestes_rhodesienses    0000033000101003233100223312033003001000110000112221111003030 
28.Alestopetersius_compressus   0000033000101003233000223312033003000000110001102220111113030 
29.Arnoldichthys_spilopterus    000003100010100323300022334203300300?01?11???01????0111???030 
30.Brycon_microlepis            0000030000001003031000113312133103001000011111201110110103030 
31.Brycon_orbignyanus           0000030000001003031000113312133103001000011111201110110103030 
32.Brycon_hilarii                   0000030000001003031000113312133103001000011111201110110103030 
33.Salminus_brasiliensis        0000030000001003031000113302133103001000011111201110110103030 
34.Salminus_maxilosus           0000030000001003031000113302133103001000011111201110110103030 
35.Erythrinus_erythrinus        000003100010100323310002334133330301301001110030112011131?030 
36.Hoplerythrinus_unitaeniatus   0000031000101003233100023341333303013010011100301120111313030 
37.Hoplias_malabaricus          0000031000101003233010223341333303013010011100301121111313030 
38.Crenuchus_spilurus           000003200000100303300130332330030300000012111030111111101?030 
39.Lebiasina_aff._festae        0000033001311013333101343323300311000000120000102221111003030 
40.Lebiasina_bimaculata            0000033001311013333101343323300311000000120000102221111003030 
41.Lebiasina_erythrinoides        0000033001311013333101343323300311000000120000102221111003030 
42.Lebiasina_melanoguttata       0000033001311013333101343323300311000000120000102221111003030 
43.Lebiasina_aff._uruyensis1     0000033001311013333101343323300311000000120000102221111003030 
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44.Lebiasina_aff._uruyensis2     0000033001311013333101343323300311000000120000102221111003030 
45.Piabucina_boruca                    0000033001311013333101343323300311000000120000102221111003030 
46.Piabucina_elongata                 0000033001311013333101343323300311000000120000102221111003030 
47.Piabucina_panamensis            0000033001311013333101343323300311000000120000102221111003030 
48.Nannostomus_beckfordi         0000034001301003333000033320333303000000020000402221111003030 
49.Nannostomus_eques                0000034001301003333000033320333303000000020000102221111003030 
50.Nannostomus_nitidus              0000034001301003333000033320333303000000020000102221111003030 
51.Copeina_sp._                            00000310013010032330000333413333030000???????????????????3?3? 
52.Copella_nattereri                      0000031001301003233000033341333303000000110000?0222111101?030 
53.Piaractus_mesopotamicus         0000030000001023030000203312033003000000511111101110111003110 
54.Serrasalmus_maculatus             0000030000001003034000203312033003000000511111301110111012110 
55.Mylossoma_duriventre              0000030000001003034000203312033003000000511111101110111003110 
56.Metynnis_mola                         0000030000001003034000203312033003000000511111101110111012110 
57.Psectrogaster_essequibenses     0000030000001003031000203352133003001000012220500011111113110 
58.Prochilodus_lineatus                 0000030000001003031000203352133003001000011111501110011113110 
59.Abramites_sp.                            0000030000001003031000203352133003001000011110501110011113110 
60.Leporinus_lacustris                   0000030000001003031000203352133003001000011110501110011113110 
61.Triportheus_paranensis                0000103303301031303000130132133003010000012220600000000003030 
62.Astyanax_altiparanae                   00001033033010313030013302333000030000000101?03011?0110003030 
63.Astyanax_bimaculatus                 0000103303301031303001330233300003000000111??0301??0100003030 
64.Tetragonopterus_argenteus          0000103303301031303001330233311003000000011??0311130011003030 
65.Moenkhausia_sanctaefilomenae 0000113303301031303001331233311003000001011001101120111003230 
66.Inpaychthys_kerri                        00001133033010313030013312333100030000100121?0501220000003230 
67.Bryconops_affinis                       000011330330103130300133023330000310000001210070001011?003030 
68.Bryconamericus_stramineus       0000103313301031313001332133300003000000110000702220000003030 
69.Cheirodon_stenodon                   00001133033010313030013302333000031000101101?1600220000003030 
70.Creagrutus_meridionalis             0000103313301031313001332133300003000000110000702220000003030 
71.Hemibrycon_surinamensis         ?000103313301031313001332133300003000000110000702220000003030 
72.Hemigrammus_herythrozonus    0000113303301031303001330233311003000001112111300110011003230 
73.Hyphessobrycon_eques              0000113303301031303001331233311003000010110000301220111003030 
74.Knodus_meridae                         0000103313301031313001332133300003000000010000702220000003030 
75.Roeboides_microlepis                0000103303301031303001330133311003000000110??0411110000003030 
76.Mimagoniates_microlepis          1111030011310033333003343303333003000130033330303330333003030 
77.Gephyrocharax_atricaudatus      1111030011311033333001343341311003000000033301302220000003030 
78.Characidium_gomesi                 0000030000001003033100003302133003000000310030302220111113030 
79.Characidium_sp.                        0000030000001003033100003302133003000000310030302220111113030 
 



152 

 

Artigo científico (1) publicado no periódico Neotropical Ichthyology a partir dos dados 
originados da presente Tese de doutorado. Em cumprimento à Instrução Normativa 3 
007/2012.  
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Artigo científico (2) publicado no periódico Neotropical Ichthyology a partir dos dados 
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Carta de confirmação do estágio técnico realizado no South African Institute for Aquatic 
Biodiversity (SAIAB) para coleta de amostras das famílias de Characiformes Africanos 
Alestidae, Citharinidae, Distichodontidae e Hepsetidae. 
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Carta de confirmação do estágio técnico realizado no American Museum of Natural History 
(AMNH) para coleta de amostras das famílias de Characiformes Africanos Alestidae, 
Citharinidae, Distichodontidae e Hepsetidae. 
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Lista de espécies e respectivos genes provenientes do trabalho de Calcagnotto . (2005) 
utilizadas no presente estudo para as análises molecular e de evidência total

Espécies Voucher GB 16s GB cytb GB fkh GBRag2 GBsia 

sp. AMNH233447 AY787953 AY791351 AY817285  AY790011 

sp.1 AMNH233421 AY787954 AY791352 AY817286  AY790012 

 AY787955  AY817287 AY804025 AY790013 

 AY787956 AY791353 AY817288 AY804026 AY790014 

cf. AMNH233420   AY817289  AY790015 

sp AMNH233339 AY787958 AY791354 AY817290  AY790016 

sp. AMNH 233630 AY787957 AY791355   AY790017 

RUSI 065121  AY787959 AY791356 AY817291  AY790018 

RUSI 065125  AY787960 AY791357 AY817292  AY790019 

RUSI 065135  AY787961 AY791358 AY817293 AY804027 AY790020 

RUSI 065136 AY787962 AY791359 AY817294 AY804028 AY790021 

AMNH 226451 AY787963 AY791360 AY817295 AY804029 AY790022 

 AY787964 AY791361 AY817296 AY804030 AY790023 

sp.2 AMNH233414 AY787965 AY791362 AY817297  AY790024 

sp. AMNH233206 AY787966 AY791363 AY817298 AY804031 AY790025 

 AY787967  AY817299  AY790026 

AMNH233399 AY787968 AY791364 AY817300 AY804032 AY790027 

sp. AMNH233246 AY787969 AY791365 AY817301 AY804033 AY790028 

AMNH233415 AY787970 AY791366 AY817302 AY804034 AY790029 

 AY787971 AY791367 AY817303 AY804035 AY790030 

RUSI 61488#1 AY787972 AY791368  AY804036 AY790031 

AMNH 231534 AY787973  AY817304 AY804037 AY790032 

RUSI#49 AY787974 AY791369 AY817305 AY804038 AY790033 

AMNH233405 AY787975   AY817306 AY804039 AY790034 

  AY787976 AY791370 AY817307 AY804040 AY790035 

AMNH233390 AY787977 AY791371 AY817308 AY804041 AY790036 

  AY787978 AY791372 AY817309 AY804042 AY790037 



157 

 

sp. AMNH233431  AY787979   AY804043 AY790038 

AMNH 230817 AY787980   AY817310 AY804044 AY790039 

AMNH 233628 AY787981 AY791373 AY817311 AY804045 AY790040 

sp.  AY787982  AY817312 AY804046 AY790041 

 AY787983  AY791374  AY817313 AY804047 AY790042 

cf. AMNH233340 AY787984  AY791375  AY817314 AY804048 AY790043 

sp.  AY787985 AY791376 AY817315 AY804049 AY790044 

 AY787986 AY791377 AY817316 AY804050 AY790045 

sp AMNH233243  AY787987  AY817317 AY804051 AY790046 

cf. AMNH233314 AY787988  AY817318 AY804052 AY790047 

AMNH 226441 AY787989 AY791378 AY817319  AY790048 

AMNH233413 AY787990 AY791379 AY817320 AY804053 AY790049 

AMNH233235 AY787991   AY817321 AY804054 AY790050 

AMNH233251 AY787992 AY791380  AY817322 AY804055 AY790051 

sp. MNRJ12843 AY787993    AY790052 

sp. AMNH233430 AY787994 AY791381 AY817323 AY804056 AY790053 

sp. AMNH233214 AY787995 AY791382 AY817324 AY804057 AY790054 

sp. AMNH233215 AY787996 AY791383  AY804058 AY790055 

AMNH233424  AY787997  AY817325  AY790056 

AMNH233412 AY787998 AY791384 AY817326 AY804059 AY790057 

AMNH233404 AY787999 AY791385  AY817327 AY804060 AY790058 

 AY788000 AY791386  AY817328 AY804061 AY790059 

sp. AMNH233216 AY788001   AY804062 AY790060 

cf. AMNH233417 AY788002 AY791387 AY817329 AY804063 AY790061 

MNRJ12838 AY788003 AY791388 AY817330 AY804064 AY790062 

AMNH233391 AY788004 AY791389 AY817331  AY790063 

AMNH233392 AY788005 AY791390 AY817332 AY804065 AY790064 

 AY788006 AY791391 AY817333 AY804066 AY790065 

RUSI 065159 AY788007 AY791392  AY817334 AY804067 AY790066 

AMNH 233624  AY788008 AY791393  AY817335  AY790067 

AMNH233437 AY788009 AY791394 AY817336 AY804068 AY790068 

AMNH 231537 AY788010 AY791395 AY817337 AY804069 AY790069 
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AMNH233432 AY788011  AY817338 AY804070 AY790070 

AMNH233393 AY788012 AY791396 AY817339 AY804071 AY790071 

AMNH233426 AY788013 AY791397 AY817340 AY804072 AY790072 

sp AMNH233275 AY788014 AY791398 AY817341 AY804073 AY790073 

RUSI 64917#1 AY788016   AY817342 AY804075 AY790075 

AMNH233395 AY788017  AY817343 AY804076 AY790076 

AMNH 22644 AY788018 AY791400 AY817344 AY804077 AY790077 

 AY788019 AY791401 AY817345 AY804078 AY790078 

AMNH233328 AY788020 AY791402 AY817346 AY804079 AY790079 

 AY788021  AY817347  AY790080 

AMNH233428 AY788022  AY817348 AY804080 AY790081 

AMNH233396 AY788023  AY817349 AY804081 AY790082 

 AY788024 AY791403 AY817350 AY804082 AY790083 

AMNH 233631 AY788025  AY817351  AY790084 

AMNH 233623 AY788026 AY791404 AY817352 AY804083 AY790085 

AMNH233427 AY788027 AY791405 AY817353 AY804084 AY790086 

RUSI 61221 AY788028 AY791406 AY817354  AY790087 

RUSI 63497 AY788029 AY791407 AY817355 AY804085 AY790088 

AMNH 231495 AY788030 AY791408 AY817356 AY804086 AY790089 

sp.  AY788031 AY791409  AY817357 AY804087 AY790090 

sp. AMNH233425  AY788032   AY817358   

 AY788033  AY817359 AY804088 AY790091 

AMNH233397 AY788034  AY817360 AY804089 AY790092 

RUSI 065127  AY788035  AY817361 AY804090 AY790093 

RUSI 061489 AY788036 AY791410 AY817362 AY804091 AY790094 

sp RUSI 065184 AY788037 AY791411 AY817363  AY790095 

sp. AMNH 233626 AY788038 AY791412 AY817364 AY804092 AY790096 

AMNH233400 AY788039  AY817365 AY804093 AY790097 

AMNH233448 AY788040 AY791413 AY817366  AY790098 

sp AMNH233223  AY788041  AY791414  AY817367 AY804094 AY790099 

sp  AY788044 AY791416 AY817370 AY804095 AY790102 
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AMNH233300 AY788045  AY817371 AY804096 AY790103 

AMNH233394  AY788046  AY791417  AY817372 AY804097 AY790104 

RUSI 61487#1 AY788047 AY791418 AY817373 AY804098 AY790105 

 AY788048 AY791419 AY817374 AY804099 AY790106 

 AY788049  AY817375 AY804100 AY790107 

(=
) 

MZUSP 85843 AY788050  AY817376  AY790108 

AMNH233402 AY788051 AY791420 AY817377 AY804101 AY790109 

AMNH233442 AY788052 AY791421  AY817378 AY804102 AY790110 

sp AMNH233435 AY788053  AY817379 AY804103 AY790111 

AMNH233419 AY788054   AY804104 AY790112 

MZSUSP 58505 AY788055  AY817380 AY804105 AY790113 

 sp MZUSP 58508 AY788056  AY817381  AY790114 

sp. MZUSP 58511 AY788057 AY791422 AY817382  AY790115 

 AY788058 AY791423 AY817383 AY804106 AY790116 

AMNH233406 AY788059  AY817384  AY790117 

RUSI 736300 #2 AY788060   AY817385  AY790118 

AMNH233408 AY788061 AY791424 AY817386 AY804107 AY790119 

AMNH233407 AY788062  AY817387  AY790120 

 AY788063 AY791425 AY817388 AY804108 AY790121 

sp. AMNH233236 AY788064 AY791426 AY817389 AY804109 AY790122 

sp. AMNH233323 AY788065 AY791427 AY817390 AY804110 AY790123 

AMNH233441 AY788066 AY791428 AY817391 AY804111 AY790124 

MZUSP 85849 AY788067 AY791429 AY817392 AY804112 AY790125 

AMNH233422 AY788068 AY791430 AY817393 AY804113 AY790126 

sp. AMNH 233627 AY788069 AY791431   AY790127 

AMNH233438 AY788070 AY791432 AY817394 AY804114 AY790128 

AMNH233445 AY788071 AY791433 AY817395 AY804115 AY790129 

AMNH233444 AY788072 AY791434  AY817396 AY804116 AY790130 

   AY817397 AY804117  

 AY788073 AY791435 AY817398 AY804118 AY790131 

 AY788074 AY791436 AY817399 AY804119 AY790132 



160 

 

AMNH233305 AY788075 AY791437 AY817400 AY804120 AY790133 

RUSI 136396 AY788077  AY817402 AY804122 AY790135 

 AY788078  AY817403   

sp.  AY788079  AY817404 AY804123 AY790136 

 AY788080 AY791438 AY817405 AY804124 AY790137 

MZUSP 58506 AY788081  AY817406  AY790138 

AMNH233403 AY788082  AY817407 AY804125 AY790139 

sp. AMNH233321 AY788083 AY791439 AY817408 AY804126 AY790140 

AMNH 231548 AY788084 AY791440 AY817409  AY790141 

 AY788085 AY791441 AY817410  AY790142 
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Autorização da Comissão de Ética na Experimentação Animal (CEEA) da UNESP. 
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Autorização da Comissão de Ética no Uso de Animais (CEUA) da UNICAMP. 


