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RESUMO 

Os recifes de coral estão entre os ecossistemas de maior biodiversidade e produtividade do 

planeta. Ainda que ocupe uma área inferior a 1% do oceano, exercem um importante papel na 

renovação dos estoques pesqueiros. Além disso, apresentam grande potencial farmacológico e 

servem como barreiras de proteção para as regiões costeiras. Os corais são metazoários e 

possuem uma estreita relação simbiótica com organismos unicelulares chamados de 

zooxantelas. Apresentam um ciclo de vida simples que compreende duas fases: a fase larval 

(vida livre) e a de pólipo, que se fixa ao substrato, e sua reprodução pode ocorrer de forma 

assexuada ou sexuada. A forma mais comum de reprodução assexuada ocorre através do 

brotamento de um pólipo ou através da fragmentação da colônia. Já a reprodução sexuada 

consiste na produção de gametas. A Mussismilia harttii está entre as principais espécies 

construtoras dos recifes brasileiros, porém já sofre com eventos constantes de branqueamento, 

decorrente do aumento da temperatura do oceano, e encontra-se sob ameaça de extinção. 

Algumas técnicas seguras para preservar a existência dos corais estão relacionadas ao 

conhecimento básico da sua biologia reprodutiva. A imuno-histoquímica, imunofluorescência 

e a avalição ultraestrutural aplicada à biologia reprodutiva dos corais do Brasil se limita à 

poucos relatos na literatura. Atualmente, apenas dois estudos analisaram a organização 

morfológica e ultraestrutura do pacote de gametas do coral M. harttii. Porém, estudos imuno-

histoquímicos, imunofluorescência e ultraestruturais da gametogênese nunca foram realizados 

para qualquer espécie de coral brasileiro. O presente trabalho empregou essas técnicas para 

caracterizar as fases de formação dos gametas do coral endêmico M. harttii. A caracterização 

da espermatogênese e da oogênese permitirá conhecer em detalhes sobre a formação dos 

gametas e dará subsídios para melhor compreender as estruturas que podem estar relacionadas 

com a formação dos pacotes de gametas, a desova e fecundação na espécie. 

 

Palavras-chave: Reprodução sexuada, biologia reprodutiva, gametogênese, ultraestrutura e 

conservação. 

 

 

 

 

 



 

ABSTRACT 

Coral reefs are among the most biodiverse and productive ecosystems on the planet. Although 

they occupy an area of less than 1% of the ocean, they play an important role in renewing fish 

stocks. In addition, they have great pharmacological potential and serve as protective barriers 

for coastal regions. Corals are metazoans and have a close symbiotic relationship with 

unicellular organisms called zooxanthellae. They have a simple life cycle that comprises two 

phases: the larval phase (free life) and the polyp phase, which attaches to the substrate, and its 

reproduction can occur asexually or sexually. The most common form of asexual reproduction 

occurs through budding from a polyp or through colony fragmentation while sexual 

reproduction is based on the production of gametes. Mussismilia harttii is among the main 

species that build Brazilian reefs, but it already suffers from constant bleaching events, due to 

the increase of the ocean temperature, and is under threat of extinction. Some safe techniques 

to preserve the existence of corals are related to basic knowledge of their reproductive biology. 

Immunohistochemistry and ultrastructural evaluation applied to the reproductive biology of 

Brazilian corals is limited to a few reports in the literature. Only two studies have analyzed the 

morphological organization and ultrastructure of the M. harttii coral package and mature 

gametes. However, studies of gametogenesis based on immunohistochemistry and 

ultrastructure have never been performed for any Brazilian coral species. The present work used 

these techniques to characterize the phases of gamete formation of the endemic coral M. harttii. 

The characterization of spermatogenesis and oogenesis will allow us to know in detail about 

the formation of gametes and will provide subsidies to better understand the structures that may 

be related to the formation of gamete packages, with spawning and fertilization in the species. 

 

Keywords: Sexual reproduction, reproductive biology, gametogenesis, ultrastructure and 

conservation. 
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INTRODUÇÃO 

Os corais são animais cnidários da classe Anthozoa da ordem Scleractinia, construtores 

de recifes e estão entre os ecossistemas de maior biodiversidade e produtividade do planeta 

(Vilaça, 2002). Ainda que os recifes de coral ocupem uma área inferior a 1% do oceano, estima-

se que pelo menos um quarto de toda a vida marinha depende diretamente deste ambiente para 

sobrevivência (Mulhall, 2007; Wilkinson, 2008). Estes organismos exercem um importante 

papel na renovação dos estoques pesqueiros, gerando alimento e fonte de renda para milhares 

de comunidades em todo o mundo. Além disso, os corais têm grande potencial farmacológico 

e são resistentes a choques provocados pela ação mecânica das ondas e correntes marítimas 

(Hoegh-Guldberg, 2007). São compostos por organismos marinhos (vegetais e animais), os 

quais formam uma rede de associações e eventos em constante progressão (Castro & Zilberberg 

2016). 

Os corais apresentam uma relação simbiótica com algas dinoflageladas do gênero 

Symbiodinium, associação essa que surgiu na era Mesozoica, logo após uma quase extinção 

(Stanley Jr, 1988). Assim, após o período triássico, microalgas denominadas zooxantelas se 

diferenciaram próximo aos corais simbiônticos (Frankowiak et al., 2016; Marcelino & 

Verbruggen, 2016). As zooxantelas são responsáveis pela fotossíntese possibilitando o 

desenvolvimento dos recifes. Além de dar coloração ao animal, as zooxantelas vivem no 

interior de células específicas chamadas de simbiossoma, onde estão protegidas e recebem 

suprimentos e nutrientes fundamentais para a realização da fotossíntese. Em contrapartida, elas 

fornecem ao seu hospedeiro substratos provenientes da fotossíntese que são utilizados pelos 

corais para nutrição e crescimento (Garrido et al., 2016; Fonseca et al., 2017). 

Os corais apresentam um ciclo de vida simples que compreende duas fases: a fase larval 

(vida livre) e a de pólipo, que se fixa ao substrato (Ventura & Pires 2009), e sua reprodução 
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pode ocorrer de forma assexuada ou sexuada. A forma mais comum de reprodução assexuada 

ocorre através do brotamento de um pólipo que se desprende do organismo parental ou através 

da fragmentação da colônia (Veron, 2000; Twan et al., 2006). Esse processo continua durante 

toda a vida do animal, sendo que os novos corais são clones da colônia parental. A reprodução 

sexuada consiste na produção de gametas (espermatozoides e oócitos), promovendo a 

diversidade genética por meio da fecundação cruzada entre indivíduos (Harrison & Wallace, 

1990; Richmond, 1997; Harrison, 2011). Os corais podem desenvolver colônias ou pólipos de 

um único sexo (masculino ou feminino), ou hermafroditas. Nos hermafroditas, o animal 

desenvolve ambos os sexos, podendo ocorrer colônias de pólipos hermafroditas, ou colônias de 

pólipos machos e fêmeas (Harrison, 2011; Pires et al., 2016). Os gametas masculinos e 

femininos são formados no mesmo pólipo, em diferentes regiões do mesentério. Desse modo, 

quando maduros, a parede do mesentério se rompe, liberando oócitos e espermatozoides para o 

interior da cavidade gastrovascular, onde são envoltos por uma camada de muco formando um 

pacote compacto (Pires et al., 1999; Valente et al., 2023). No período da desova os pacotes com 

os gametas são liberados pelas bocas dos pólipos (Kinzie, 1996). Quando eliminados na água, 

os pacotes flutuam até atingir a superfície do mar e se rompem liberando os espermatozoides e 

oócitos na água para a fecundação (Pires et al., 2016). 

O Oceano Atlântico Sul abriga 16 espécies de corais pétreos (verdadeiros) de águas rasas, 

sendo cinco delas endêmicas do Brasil (Castro & Zilberberg 2016). O coral-couve-flor 

(Mussismilia harttii) pertencente a família Mussidae, apresenta cálices separados com aspecto 

dicotômico, sem disposição de ramos laterais, embora três padrões morfológicos distintos 

possam ser observados, conforme descritos por Laborel, (1969). Assim, as formas laxas 

apresentam cálices muito separados e são encontradas em águas lentas, enquanto cálices 

densamente concentrados são encontrados em águas mais agitadas e caracterizam a forma 

confertifolia. Os corais com morfologia intermediária reúnem todas as outras formas que não 
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apresentam características semelhantes às dos outros dois tipos. A colônia exibe coloração 

heterogênea em tons de marrom, cinza, amarelo e verde e apresentam traços primitivos que 

remetem ao período terciário da bacia sedimentar do Atlântico (Laborel, 1969). A M. harttii é 

encontrada naturalmente no ambiente marinho, desde o Norte do Espírito Santo, Pernambuco e 

até o Rio Grande do Norte. Encontra-se em maior abundância em águas rasas, de 2 a 3 metros 

de profundidade e turbidez intermediária. Contudo, sua ocorrência já foi registrada em águas 

mais profundas, entre 15 e 30 metros e eventualmente, a 80 metros de profundidade (Laborel, 

1969). Está entre as principais espécies responsáveis pela construção dos recifes brasileiros, 

porém encontra-se sob ameaça de extinção (LVFBAE, 2018) pois já vem sofrendo com eventos 

constantes de branqueamento, decorrentes de doenças e do aumento da temperatura do oceano 

nos últimos anos (Castro & Pires 1999; Leão et al., 2016). Nesse sentido, anomalias térmicas 

potencializadas pelo El Niño ocorreram no primeiro semestre de 2019 e causaram o 

branqueamento de cerca de 80% das colônias de M. harttii no Parque Marinho do Recife de 

Fora (Porto Seguro, BA). Porém, a extensão desse dano ainda é desconhecida (Godoy et al., 

2021). 

Assim como para vertebrados, o conhecimento detalhado da biologia reprodutiva dos 

diversos grupos de animais invertebrados é fundamental para o desenvolvimento de estratégias 

de preservação. Particularmente, são raros os trabalhos que abordam a gametogênese nas 

espécies de corais de ocorrência exclusiva na costa brasileira (Pires et al., 1999; Neves & Pires 

2002). Estudos sobre a gametogênese em corais escleractíneos ao redor do mundo revelam 

características importantes para o sucesso na reprodução sexuada (Harrison, 2011). De acordo 

com estudo realizado por Shikina et al., (2015), anticorpos anti-vasa específicos para coral 

Euphyllia ancora (Eavas) marcou positivamente espermatogônias não agrupadas ao lado da 

mesogleia (estágio 0), espermatogônias agrupadas (estágio I) e espermatócitos primários 

(estágio II) dos mesentérios masculinos. A marcação para Eavas foi sutil e quase indetectável 
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nos espermatócitos secundários, espermátides e espermatozoides (estágio III-V). Os estudos 

apresentados por Shikina et al., (2015; 2016; 2020) não revelam apenas características celulares 

únicas sobre o tecido mesentérico do coral Euphyllia ancora, mas também estabelece técnicas 

básicas para futuros estudos sobre os estágios de desenvolvimento das células germinativas na 

espermatogênese.  

 Adicionalmente, o conhecimento acerca da ultraestrutura de corais além de escasso, não 

contempla espécies originárias da costa brasileira. A análise ultraestrutural da gametogênese de 

corais tem sido utilizada como ferramenta para investigar relações filogenéticas entre espécies 

de corais, como demonstrado na comparação filogenética em 12 espécies de Antozoários do 

Oceano Atlântico – Mediterrâneo (Schimidt et al., 1979). Ainda, a abordagem ultraestrutural 

em duas espécies de corais, Pocillopora damicornis e Pocillopora elegans, pertencentes a 

família Pocilloporidae possibilitou identificar inúmeras características semelhantes na 

disposição estrutural das células durante a gametogênese (Steiner & Cortés, 1996). Ademais, 

os pacotes formados por oócitos-espermatozoides liberados durante o período de reprodução 

também foram objetos de estudos ultraestruturais (Richmond et al., 1997). Assim, foi possível 

determinar o tempo necessário para abertura dos pacotes, refletindo no êxito durante a atividade 

reprodutiva (Wolstenholme et al., 2004; Padilla-Gaminõ et al., 2011). 

Grupos de pesquisa têm desenvolvido alguns estudos voltados à conservação do coral M. 

harttii no Brasil, no entanto, existem lacunas no conhecimento básico acerca da sua biologia 

reprodutiva. A avaliação ultraestrutural aplicada à biologia reprodutiva dos corais brasileiros se 

limita a dois estudos realizados por Valente et al., (2023; 2024). Nestes trabalhos investigou-se 

a organização morfológica e ultraestrutural dos pacotes e gametas maduros do coral M. harttii. 

No entanto, avaliações imuno-histoquímicas e de imunofluorescência, assim com a avaliação 

ultraestrutural da formação dos gametas (gametogênese) nunca foram realizadas para quaisquer 

espécies de corais brasileiros.  
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Nesse contexto, o presente trabalho utilizou, de forma inédita, técnicas de imuno 

marcação (peroxidase e fluorescência) e microscopia eletrônica para caracterizar as fases de 

formação dos gametas, além de contribuir com subsídios para a compreensão das estruturas 

envolvidas na formação dos pacotes de espermatozoides-oócitos. Adicionalmente, a aplicação 

das técnicas mencionadas possibilitou conhecer a formação dos gametas masculinos e 

femininos de forma detalhada contribuindo para a compreensão da formação dos pacotes, 

desova e manutenção da viabilidade dos gametas. Portanto, essa tese gerou um conhecimento 

básico, sólido e crucial que servirá de referência para futuros estudos relacionados na área. A 

associação desses conhecimentos somará esforços que poderão ser utilizados para a 

conservação dessa espécie endêmica da costa brasileira. 

JUSTIFICATIVA 

O coral couve-flor (Mussismilia harttii), uma das principais espécies construtoras dos 

recifes brasileiros, está ameaçada de extinção devido a eventos constantes de branqueamento 

decorrentes do aumento da temperatura do oceano e poluição. Por essa razão, é fundamental 

compreender como a biologia reprodutiva pode ser afetada por um ambiente em constante 

mudança, bem como a sua capacidade de adaptação a essas condições, além de suportar o 

desenvolvimento de estratégias de conservação. Nesse sentido, poucos relatos na literatura 

utilizaram técnicas de imuno-histoquímica, imunofluorescência e avaliação ultraestrutural 

como ferramentas para estudar a biologia reprodutiva de corais. Essas técnicas nunca foram 

utilizadas para avaliar a gametogênese de nenhuma espécie de coral brasileiro, até o momento. 

Neste contexto, o presente trabalho visa caracterizar a gametogênese do coral endêmico M. 

harttii utilizando, pela primeira vez, as técnicas de imuno marcação e microscopia eletrônica. 

A caracterização ultraestrutural e histomolecular da espermatogênese e oogênese nos permitirá 

compreender melhor os mecanismos envolvidos na formação dos gametas, desova, formação 

dos pacotes de gametas e na fecundação. Assim, com os achados deste estudo esperamos 
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agregar conhecimento consistente e que possibilitará compreender a biologia reprodutiva da M. 

harttii, com aplicação prática em biotécnicas de preservação e conservação desta espécie 

endêmica da costa brasileira.  

 

OBJETIVOS 

 

Objetivo Geral  

 

Investigar a gametogênese do coral Mussismilia harttii ao longo do ciclo anual, visando 

compreender o desenvolvimento dos gametas, a dinâmica de formação dos pacotes de 

espermatozoides-oócitos e como a morfologia dos gametas maduros auxiliam no sucesso 

reprodutivo. 

 

Objetivos específicos 

 

ARTIGO 1: Morphofunctional evaluation of gametogenesis in the endemic South Atlantic 

reef-builder Mussismilia harttii 

 

● Avaliar a oogenêse e espermatogênese por meio da microscopia de luz, ensaios imuno 

histoquímico e de imunofluorescência. 

● Avaliar as características morfofuncionais da oogenêse e espermatogênse; 

● Investigar a organização das gônadas e a disposição dos gametas em seu interior. 

● Avaliar as principais características reprodutivas para a espécie; 

ARTIGO 2: Evaluating the maturation of male and female gametes in the South Atlantic 

endemic coral Mussismilia harttii using ultrastructural analysis 

 

● Avaliar a oogenêse e a espermatogênese por meio da microscopia eletrônica de 

varredura e transmissão. 
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● Avaliar as caracteristicas morfoultraestuturais durante a oogenêse e espermatogênse; 

● Identificar e mapear as organelas presentes nas células germinativas masculinas e 

femininas, bem como inferir suas principais interações. 

ARTIGO 3: Ultrastructural evaluation of the oocytes and spermatozoa of the 

scleractinian coral Mussismilia harttii 

● Caracterizar a ultraestrutura dos espermatozoides utilizando microscopia eletrônica de 

varredura (MEV) e microscopia eletrônica de transmissão (MET);  

● Caracterizar a ultraestrutura dos oócitos utilizando MEV e MET; 

● Identificar e localizar as organelas presentes nos oócitos e espermatozoides e inferir suas 

principais funções. 
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RESULTADOS 

CAPÍTULO 1 

 

ARTIGO 1 – “Morphofunctional evaluation of gametogenesis in the endemic South 

Atlantic reef-builder Mussismilia harttii” 

Submetido na revista: Reproduction 

Link com as imagens em alta resolução: 

https://drive.google.com/drive/folders/1vTRNUDMX3z9usZN4cNU5KKgsV_42Sgmk?usp=

drive_link 

 

 

https://drive.google.com/drive/folders/1vTRNUDMX3z9usZN4cNU5KKgsV_42Sgmk?usp=drive_link
https://drive.google.com/drive/folders/1vTRNUDMX3z9usZN4cNU5KKgsV_42Sgmk?usp=drive_link
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CAPÍTULO 2 

 

ARTIGO 2 – “Evaluating the Maturation of Male and Female Gametes in the South 

Atlantic Endemic Coral Mussismilia harttii Using Ultrastructural Analysis” 

 

Em submissão na revista: Microscopy and Microanalysis 

Link com as imagens em alta resolução: 

https://drive.google.com/drive/folders/1nwZarpMjbeyHntH0e3SlZum46iWNJY5F?usp=shari

ng 
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Abstract 

Since the 1950s, the reef ecosystem has shrunk by 50%, with species severely impacted by the 

climate crisis, putting the future of coral reefs at risk. The decline of coral reefs emphasizes the 

importance of conserving species around the world. Despite their importance, the reproductive 

biology of scleractinian corals remains poorly understood. This study investigated the 

gametogenesis of the coral Mussismilia harttii, focusing on gametogenesis through 

ultrastructural analysis. In stage I spermatogenesis, the cysts are oval, with elongated male germ 

cells and developed nuclei. There is a Golgi complex and an axoneme with a 9+2 arrangement 

of microtubules. In stage II, the cysts are ovoid, and the germ cells have a euchromatic nucleus 

with a central nucleolus, small, oval mitochondria, and a Golgi complex. In stage III, the 

bouquet-like cysts with germ cells in rows, condensed nuclei, and axoneme, the central 

mitochondria surround the base of the flagellum and the Golgi complex overlapping the 

nucleus. In oogenesis, stage I oocytes are oval, presenting microvilli, cortical vesicles, and lipid 

granules, as well as mitochondria and endoplasmic reticulum. In stage II, the oocytes become 

rounded, with short microvilli, a centralized euchromatic nucleus, and cortical vesicles close to 

the membrane. Lipid granules and yolk bodies are also present in the cytoplasm. In stage III, 

the oocytes maintain their spherical shape, with long, thin microvilli, cortical vesicles in the 

membrane, and lipid granules surrounded by the yolk bodies, and the mitochondria remain 

dispersed in the cytoplasm. Symbiodinium-like cells were observed near the membrane or in 

the cytoplasm, suggesting a symbiotic relationship with oocytes still during oogenesis. These 

observations provide valuable information on the reproductive process of M. harttii and 

contribute to future related studies involving the reproductive biology and conservation of coral 

reefs. 

Keywords: Sexual reproduction, Ultrastructure, Gametogenesis, Fertilization, Coral 

conservation. 
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Introduction 

Sexual reproduction is an important strategy to guarantee the genetic variability of the 

species, and ultimately, the adjustment to environmental changes (Santiago-Valentín et al., 

2019; Pratchett et al., 2019). Although some studies have documented sexual reproduction in 

scleractinian corals worldwide, data regarding gametogenesis are still scarce (Shikina et al., 

2020). The lack of information on gametogenesis and gametes also hinders the efforts to 

manage and develop conservation strategies for coral reefs, which are increasingly threatened 

by climate change (Goffredo et al., 2012; Fang et al., 2023). 

To date, 32 species of scleractinian corals from different reef ecosystems have been 

described regarding gamete morphology (Wallace, 1985; Steiner, 1991, 1993; Goffredo et al., 

2000; Vargas-Ángel et al., 2006; Padilla-Gamiño et al., 2011; Tsai et al., 2016; Lin et al., 2018; 

Valente et al., 2024), and 16% of those were evaluated at the ultrastructural level (Steiner, 1991, 

1993; Goffredo et al., 2000; Padilla-Gamiño et al., 2011; Valente et al., 2024). 

The South Atlantic Ocean provides suitable conditions for housing 16 species of 

shallow-water scleractinian corals, five of which are endemic to the Brazilian coast (Castro & 

Zilberberg, 2016). The cauliflower coral (Mussismilia harttii) is one of the main reef-building 

endemic species in Brazil, and the knowledge about the gametogenesis of scleractinian corals 

from the South Atlantic Ocean environment is limited to this genus so far (Pires et al., 1999). 

However, constant bleaching events, a consequence of ocean temperature elevation (Leão et 

al., 2016; Teixeira et al., 2019; Pereira et al., 2022), and the occurrence of diseases (Francini-

Filho et al., 2008) have led this species to the risk of extinction (LVFBAE, 2018).  

Strategies for coral reef conservation increasingly depend on the understanding of 

reproductive biology, particularly gamete formation and adaptations to the environment (Lin et 

al., 2013; Toh et al., 2022). In this study, we investigated the ultrastructural morphology of the 
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gametogenesis of Mussismilia harttii to elucidate the role of the organelles involved in the 

maintenance and viability of gametes. As well as understanding how gamete morphology helps 

with sexual reproduction and, consequently, reproductive success. 

Material and Methods 

Location and legal licenses 

 For this study, samples were collected in the Costa dos Corais Marine Protection Area 

(MPA), located at 8º42'16“ S and 35º04'40” W, which included the municipalities of 

Tamandaré (PE), São José da Coroa Grande (PE), Maragogi (AL) and Japaratinga (AL) (see 

Pereira et al., 2024). Samples in liquid media (fixative solutions) were transported under 

refrigerated conditions to the Laboratory of Cellular Biology at the Federal University of Minas 

Gerais, in Belo Horizonte, Minas Gerais (MG), and processed for ultrastructural evaluation. 

The Chico Mendes Institute for Biodiversity Conservation (ICMBio) authorized the full 

research steps (SISBIO license number 78827). 

Collecting polyps in the field 

The inclusion criteria used to choose the colonies of Mussismilia harttii considered the 

size (bigger than 50 polyps) and health, with no bleaching symptoms. Polyps from the center 

of the colonies were sampled monthly from October 2021 to December 2022, approaching the 

different stages of gametogenesis. Immediately after collection, polyps were identified and 

stored in fixative solutions. They were then processed for scanning (n=15) and transmission 

electron microscopy (n=30). 

Scanning Electron Microscopy (SEM) 

Scanning electron microscopy samples were fixed in 3% glutaraldehyde and 0.1 M 

phosphate buffer, following the protocol described by Graham & Orenstein (2007). Following 



73 
 

 
 

fixation, the material was decalcified in 10% EDTA solution at 35ºC for 10 days (Savi et al., 

2017). After this step, samples were washed in running water (24 hours) to remove the excess 

decalcifying solution. Dehydration was carried out using an increasing series of acetone (70% 

to 100%) at 10-minute intervals for each bath. The samples were then dried using a Critical 

Point Dryer (Leica CPD 030, Germany). Once the critical point was reached, the specimens 

were carefully mounted on aluminum stubs with the aid of a magnifying glass to ensure proper 

orientation and optimal visualization of the target area. Conducting was carried out using carbon 

deposition (Bal-Tec MED 20, Germany), and samples were examined using a scanning electron 

microscope (Jeol JSM 6360LV, USA). 

Transmission Electron Microscopy (TEM) 

Samples assigned for the TEM study were fixed in 2.5% glutaraldehyde and 2% 

paraformaldehyde in 0.1 M phosphate buffered solution, following the method described by 

Karnovsky (1965). After the initial fixation, samples were decalcified (Savi et al., 2017) and 

then post-fixed for 45 minutes in 2% OsO₄ 0.2 M phosphate buffered solution and rinsed three 

times in the same buffer (15 minutes each). Dehydration was performed through 10-minute 

baths, using increasing acetone concentrations (30% to 100%).  

Plastic resin (Epoxy Embedding Kit) combined with acetone, or pure, was used for 

samples pre-infiltration and infiltration steps, respectively. After 24 hours of infiltration, 

embedding was carried out in silicone molds filled with pure resin, which were kept at 60°C 

for 72 hours. Ultra-thin sections (60 nm) were obtained and transferred to copper grids, 

contrasted with 2% uranyl acetate and lead citrate. Sections were evaluated in a transmission 

electron microscope (Tecnai G2-12 Spirit Biotwin 120kV - Thermo Fisher / FEI, USA). 

Image analysis 
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Scanning and transmission electron photomicrographs were digitized and processed 

with Adobe Photoshop CS3 (Adobe Systems Inc., 345 Park Avenue, San Jose, California, 

USA). Adjustments were made to improve focus, contrast, brightness, and grayscale. Sperm 

cysts (n=48), oocytes (19 cells), and spermatozoa (72 cells) were qualitative and 

morphometrically analyzed regarding their structural components. Morphometric 

measurements were taken using ImageJ software (Microsoft Java 1.1.4), with quantitative 

results expressed as mean ± standard deviation. The diameter of the sperm cysts and oocytes 

(D) was calculated using the following formula: 

𝐷 =
𝑙𝑎𝑟𝑔𝑒𝑟 𝑑𝑖𝑎𝑚𝑒𝑡𝑒𝑟 + 𝑠𝑚𝑎𝑙𝑙𝑒𝑟 𝑑𝑖𝑎𝑚𝑒𝑡𝑒𝑟

2
 

 

Results 

Spermatogenesis  

Stage I sperm cysts depicted an ovoid shape and an average diameter of 59.5 ± 5.08 μm 

(n=21) (Fig. 1A). At this stage, male germ cells presented a rounded nucleus (1.92 ± 0.34 μm; 

n=16) with non-condensed chromatin predominating in the nucleoplasm. Surrounding the inner 

nuclear membrane, condensed chromatin was observed, although subjacent to the nuclear 

pores, it was also disrupted. The nucleolus was evident and centrally positioned (Fig. 1B), and 

the Golgi complex released its secretory vesicles (Fig. 1C and 1D). Axoneme was observed, 

and the arrangement of the microtubules was conserved, following the pattern (9+2) (Fig. 1E 

and 1F).  

At Stage II, the diameter of spermatic cysts was approximately 85.0 ± 5.61 μm (n=17) 

(Fig. 2A). Male germ cells maintained the rounded nuclear shape despite an increase of its 

diameter (4.0 ± 1.25 μm, n=12). Non-condensed chromatin and centralized nucleolus were 
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observed at this step. The scarce organelle content observed at Stage I contrasted with numerous 

mitochondria (diameter 0.37 ± 0.04 μm, n=32), besides the axoneme and Golgi complex 

juxtapositioned to the nucleus in these cells at Stage II (Fig. 2B-2F). 

Remarkable modifications featured the Stage III spermatogenic cell cysts. In addition 

to the diameter increase of approximately 2.5-fold (191.5 ± 5.83 μm, n=15) compared to the 

previous stage, the bouquet-like cysts (Fig. 3A) indicated cells were uniformly oriented (Fig. 

3B). At this point, male gametes developed the cellular tools needed for fertilization, such as 

nuclear condensation, although the maintenance of its rounded shape; Golgi complex, which 

produces secretory vesicles that migrates to the cellular boundaries, and a mitochondrial collar 

around the flagellum insertion. These are the ordinary components of the sperm head (Fig. 3B-

3D).  In this regard, sperm heads were concentrated at one side of the cyst and the flagella 

towards the opposite.  

Oogenesis 

The oocytes in M. harttii presented three morphologically distinct stages of 

development. At stage I, the oocytes were spherical, and the cell diameter was approximately 

187.2 ± 2.21 μm (n = 7). Microvilli, cortical vesicles, lipid granules, yolk bodies, rough 

endoplasmic reticulum (RER), and mitochondria were the organelles and cell specializations 

that characterized oocytes along the maturation process (Fig. 4A). Cortical vesicles positioned 

in the cytoplasm close to the cell membrane depicted a low electron-dense content (Fig. 4B), 

which contrasts with the electron-dense yolk bodies. At this phase, lipids were gathered to form 

irregular granules (Fig. 4C). Mitochondria (0.42 ± 0.04 μm, n = 36) and ER were distributed 

throughout the cytoplasm (Fig. 4D and 4E). In addition, stage I oocytes were observed sharing 

with secondary oocytes the same milieu (Fig. 4F).  
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The second step of oocyte maturation (Stage II) was marked by the enlargement of the 

cell (226.7 ± 5.4 μm, n = 12), which maintained the spheric form. Microvilli project toward the 

intercellular space, and in the subjacent cytoplasm, intense vesicular traffic was observed since 

heterogeneous electron-dense cortical vesicles vary in size, shape, and electron density (Fig. 

5A and 5B).  The euchromatic nucleus was located in the central region of the cell, with a 

noticeable nucleolus (Fig. 5C). The maturing lipid granules vary in shape from oval to irregular 

(Fig. 5D). Mitochondria (0.63 ± 0.07 μm, n = 21) were widely distributed in the cytoplasm 

along with the endoplasmic reticulum (Fig. 5E). Yolk bodies have adhered around the lipid 

granules (Fig. 5F).  

Mature oocytes classified at Stage III did not show meaningful differences in 

comparison to the previous stage. Indeed, the cellular diameter slightly increased (267.3 ± 7.2 

μm), and the ultrastructural components were conserved, although following the cell 

environment, these elements depicted a matured status. Microvilli were found to be longer in 

stage III oocytes compared to earlier developmental stages, and lipid granules reached the 

biggest volume at this phase. During oocyte maturation, the diameter of mitochondria did not 

change significantly (0.54 ± 0.04 μm, n = 12) (Fig. 6D). Different from the earlier stages, 

Symbiodinium-like cells were observed in the cytoplasmic compartment, either close to the 

cellular membrane, or dispersed in the cytoplasm of oocyte III (Fig. 6A - 6F).  

Discussion  

This paper presents new information regarding Mussismilia harttii gamete maturation 

from an ultrastructural view, which enabled a more detailed description of the organelles and 

cell specialization that develops during male and female gamete maturation inside the 

scleractinian coral mesenteries. Since gametogenesis is a primary biological process that 

directly influences the reproductive success of the species, the knowledge produced in this field 
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will contribute to establishing conservationist programs, which are urging, particularly in the 

face of climate change and the anthropogenic impacts that are punishing the environment lately 

(Waller et al., 2014; Ayalon et al., 2021; Sakai et al., 2020). 

Spermatogenesis   

Spermatogenesis is a complex process that takes place within the gonads and involves 

the sequential development of male gametes through three main phases: spermatogonial, 

spermatocyte, and spermiogenesis (Chiu et al., 2020a; Chiu et al., 2020b). During the 

spermatogonial phase, a proliferative wave of spermatogonia increases their number (Chiu et 

al., 2020a). Primary spermatocytes result from the last spermatogonia cell type mitosis. These 

cells enter meiosis to form secondary spermatocytes and, subsequently, spermatids (Chiu et al., 

2020b). However, based on our observations, the stages of spermatogonia and spermatocytes 

in M. harttii do not occur inside the coral's gonads, suggesting that spermatogonial and 

spermatocyte phases would be taking place in the endoderm of the germinal mesenteries, since 

inside the spermatic cysts (gonads) we only observed the presence of male germ cells in the 

spermiogenesis (maturation) stage. 

Sperm cysts are structures associated with the storage, support, and maturation of male 

gametes (Hernandez et al., 2005; Hazar et al., 2015). In aquatic organisms, such as sponges, 

cysts are formed from specialized cell structures that facilitate the development of 

spermatogonia (Ereskovsky et al., 2012). For the fish Danio rerio, the organization of sperm 

cysts is formed by the presence of Sertoli cells, which provide structural and nutritional support 

during sperm maturation (Cacialli et al., 2017). Therefore, in M. harttii sperm cysts can play 

important roles in the reproductive process, from nutritional support and storage to the 

maturation of developing male gametes.  

The nucleus plays an important role during the stages of spermatogenesis. Euchromatic 

regions are associated with active transcription and gene expression, which are essential for 
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germ cell differentiation and development (Wen et al., 2016). In the crab Eriocheir sinensis, 

nuclear morphology undergoes significant changes during spermatogenesis, with the 

euchromatic nucleus in the early stages and condensation of the genetic material in the final 

stages of maturation (Sun et al., 2010). Therefore, the nucleus in M. hartti serves as a center for 

the regulation of cell transcription and morphogenesis, which are essential during 

spermatogenesis (Sun et al., 2010). 

Our observations indicate that the Golgi complex in M. harttii exhibits consistently high 

vesicle production during spermatogenesis. According to Goffredo et al. (2000), the Golgi 

apparatus plays a vital role in the synthesis and packaging of proteins and vesicles necessary 

for the development of gametes. The vesicles produced by the Golgi are essential for the 

transportation of proteins and other molecules necessary for the maturation of male germ cells 

(Goffredo et al., 2000).  Furthermore, Yao et al. (2002) state that the Golgi apparatus is 

responsible for the formation of acrosomal vesicles. During spermatogenesis, the vesicles 

produced in the Golgi migrate to the upper region of the nucleus and fuse to form the acrosome 

(Nozawa et al., 2020). This information corroborates our findings for M. harttii, since the male 

germ cells in the early stages did not have acrosomal vesicles inside, while the male gametes in 

stage III have small electron-dense vesicles underlining the inner plasma membrane. 

The axoneme, the structural core of the flagella, normally displays an arrangement of 

9+2 microtubules, which is crucial for its functions during motility (Inaba, 2007). In marine 

invertebrates, this structure is essential for sperm motility and plays an important role during 

flagellar beating (Sukhan et al., 2020). It is also a highly conserved structure in different marine 

invertebrate taxa. According to the ultrastructural studies carried out by Ereskovsky & Tokina 

(2022) for the marine sponges Crellomima imparidens and Hymedesmia irregularis, they 

revealed that the male gametes have axoneme configurations similar to other marine 
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invertebrates and may provide similarities about the evolutionary relationships between the 

invertebrate taxa.  

Mitochondria are essential organelles involved in energy production and metabolic 

processes (Jeong et al., 2014). During spermatogenesis, mitochondria undergo significant 

changes, including the fusion process that contributes to their functionality (Hock & Kralli. 

2009). This process ensures the supply of energy to the entire cell (Hock & Kralli, 2009; Jeong 

et al., 2014). According to our findings for M. harttii, in the early stages of spermatogenesis, 

small mitochondria are distributed throughout the cytoplasm of the cells. As spermatogenesis 

progresses, these smaller mitochondria aggregate to form a single larger mitochondrion, which 

is essential for energy supply during flagellar beating and motility (Alevi et al., 2015). 

Oogenesis  

In many marine invertebrates, oogenesis can involve different stages of development 

and can be categorized into three main phases: oogonia proliferation, vitellogenesis, and gamete 

maturation (Goffredo et al., 2012; Zhang et al., 2023). For the octopus Sepia pharaonis, 

oogenesis is divided into the stages of oogonia, cell growth, and vitellogenesis (Basch & Pearse, 

2022). For M. harttii, oogenesis begins with the formation of oogonia in the endoderm, which 

migrate towards the mesoglea, located in the central region of the germinal mesenteries. When 

they adhere to the mesoglea, they undergo successive structural and morphological changes 

until they become mature oocytes.  

The outer plasma membrane plays vital roles during oogenesis, including nutrient 

absorption and protection of the developing oocytes (Rojas et al., 2021). In the early stages of 

oocyte development in M. harttii, significant morphological changes were identified in the 

structure of the outer plasma membrane, including the presence of adhered vesicles. According 

to Goffredo et al. (2010), the presence of lipid vesicles and other membrane components 
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increases as oogenesis progresses, suggesting that these elements contribute to the structural 

and functional properties of the membrane. 

In the early stages of oogenesis in M. harttii, oocytes have short, compact microvilli, 

which become long and thin in the later stages. Microvilli arise from the cytoplasmic membrane 

and are supported by a cytoskeleton of actin filaments (Hayakawa et al., 2007). It is recorded 

that microvilli participate in the transport of yolk protein in the scleractinian coral Galaxea 

fascicularis (Baird et al., 2009). It also allows communication between female gametes, as 

observed in the corals Acropora cytherea and Acropora tenuis (Ibrahim, 2021).  Microvilli may 

also be involved in reproduction, preventing polyspermy. According to Marshall & Bolton 

(2007), after fertilization, changes in the structure of the microvilli, such as retraction or 

modification, can help prevent additional sperm from attaching to the surface of the oocyte. 

Cortical vesicles play important roles in the oogenesis of M. harttii.  According to Weng 

et al., (2021), cortical vesicles are closely bonded to the cytoplasmic accumulation and secretion 

of substances. According to Apparício et al., (2011), the formation of cortical vesicles initially 

occurs in the cytoplasm and as oogenesis progresses, they end up accumulating under the 

plasma membrane of mature oocytes. Its functions may also be involved in preventing 

polyspermy during fertilization (Haley & Wessel, 2004), as well as assisting in the formation 

of gamete packets, as observed for the coral Montipora capitata (Padilla-Gamiño et al., 2011). 

During oogenesis in M. harttii, we observed a progressive increase in the number and 

size of lipid granules in stages II and III.  Lipid granules serve as energy reserves for oocyte 

maturation and subsequent survival of embryos and larvae (Lin et al., 2012). During the stages 

of oocyte development, including pre-vitellogenesis and vitellogenesis, there is a marked 

increase in organelles responsible for lipid synthesis, such as the smooth endoplasmic reticulum 
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and the Golgi complex (Lin et al., 2013). This increase correlates with the accumulation of lipid 

droplets, which will be used as energy reserves for the survival of the embryo (Rey et al., 2015). 

Yolk bodies were identified throughout oogenesis in the coral M. harttii, but in the more 

advanced stages, they were abundant and maintained an organization around the lipid granules. 

Yolk bodies are formed during vitellogenesis, the stage of oogenesis in which oocytes grow 

and accumulate nutrients from the external environment or are synthesized by the endoplasmic 

reticulum and Golgi complex (Shikina et al., 2013). In addition, interactions between somatic 

and germ cells support oocyte development, influencing the development and increase in oocyte 

size (Coelho & Lasker 2014). Studies have shown that somatic cells in the coral Euphyllia 

ancora produced yolk proteins, including vitellogenin, and these were transported to the 

oocytes, where they accumulated as yolk bodies (Shikina et al., 2016; Shikina et al., 2013; 

Shikina et al., 2015). Therefore, the presence of yolk bodies is essential for oocyte maturation, 

as they provide necessary nutrients that support gamete development and post-fertilization 

(Shikina et al., 2013). 

During oogenesis, mitochondria are involved in energy production and the synthesis of 

essential biomolecules for the development of the oocyte, as well as contributing to the quality 

of gametes, which is fundamental for successful reproduction (Kirillova et al., 2021). According 

to Shikina et al. (2015), the formation of mitochondria is linked to oocyte development, as they 

provide the necessary energy and metabolic support during oogenesis. In addition, the role of 

mitochondria extends to energy production; they are also involved in regulating apoptosis 

during oogenesis. This process ensures that only healthy oocytes are retained, which is essential 

for reproductive success (Tworzydło et al., 2016). 

During oogenesis, in stages I and II, a high concentration of rough endoplasmic 

reticulum was observed dispersed in the cytoplasm of M. harttii oocytes. This organelle is 



82 
 

 
 

fundamental in the production of vitellogenin, a precursor of yolk proteins that are essential for 

the nutrition of developing oocytes (Twan et al., 2006). This process has been shown in the 

coral Astroides calycularis, where the synthesis of vitellogenin and other proteins produced by 

the rough endoplasmic reticulum directly influences the maturation of oocytes (Twan et al., 

2006). On the other hand, smooth endoplasmic reticulum is involved in lipid metabolism, which 

is crucial for the formation of lipid granules and cell membranes during oocyte maturation 

(Chen et al., 2019). Overall, the endoplasmic reticulum, in both versions, is a fundamental 

organelle that supports oogenesis through its roles in protein synthesis and lipid metabolism. 

Nuclear activity is essential for oogenesis, regulating and promoting the synthesis 

necessary for oocyte development (Trounson, 2001). Nuclei were not observed in stage III 

oocytes during M. harttii oogenesis. The loss of the nuclear membrane and the dispersion of 

genetic material in the cytoplasm is known as nuclear collapse or nuclear reorganization (De 

Souza & Osmani 2007). This phenomenon occurs during the final stages of oocyte maturation, 

as they prepare for fertilization (De Souza & Osmani 2007). According to Santella et al., (2020), 

this process is part of oocyte activation, allowing the genetic material to become accessible to 

the incoming sperm during fertilization. 

Symbiont cells described as Symbiodinium-like, were observed in stage III oocytes in 

M. harttii. According to Hazraty-Kari et al. (2022), the dinoflagellates of the Symbiodiniaceae 

family are acquired through vertical transmission, when the gametes obtain the symbionts 

directly from the parent coral. This strategy highlights the adaptability of oocytes in establishing 

symbiotic relationships with photosynthetic organisms, which are crucial for their development 

(Jung, 2023).  

In summary, male and female germ cells of Mussismilia harttii were evaluated at the 

ultrastructural level regarding the morphological modifications during the maturation process 
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until they reached the status of oocytes and spermatozoa, enabled to follow with fertilization. 

These findings expand the knowledge regarding the reproductive biology of this endemic 

scleractinian coral to the South Atlantic Ocean, which supports further research in the field, 

focusing on the conservation and recovery of degraded reef areas.   
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Figure legends 

 

Fig. 1. Ultrastructure of stage I spermatic cysts in the coral M. harttii. (A) Scanning 

photoelectron micrograph (SEM) showing rounded stage I spermatic cysts (SC I) adhered to 

the mesoglea (Mg). (B) Transmission photoelectron micrograph (TEM) showing 

individualized male germ cells (MGC), delimited by the plasma membrane, with a nucleus 

(Nu) and a nucleolus (Nc). (C) TEM photo micrograph highlighting heterogeneous 

membranous vesicles (HMV) and a lamellar structure, similar to the Golgi complex (GC). (D) 

TEM detail of the Golgi (GC), surrounding smaller vesicles (sv) and accompanied by smaller 

electron-dense vesicles (sv). (E) TEM shows a single axoneme (ax) per cell dispersed in the 

cytoplasm. (F) Detail of the TEM showing the arrangement of the axonemes (ax), with 

microtubules organized in the 9+2 pattern, surrounded by the cell membrane, forming the 

flagellar membrane (fm). 
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Fig. 2. Ultrastructure of stage II spermatic cysts in the coral M. harttii. (A) Scanning 

photoelectron micrograph (SEM) showing oval-shaped stage II spermatic cysts (SC II) 

attached to the mesoglea (Mg). (B) Transmission photoelectron micrograph (TEM) showing 

individualized male germ cells (MGC) with a nucleus (Nu), mitochondria (mit), and a Golgi 

complex (GC). (C) TEM detail of the completely decondensed nucleus (Nu), with a nucleolus 

(Nc) evident in the central region of the cell, as well as mitochondria (mit) and the Golgi 

complex (GC) with its vesicles (vs). (D) TEM of a cell with a rounded euchromatic nucleus 

(Nu) close to the mitochondria (mit) and Golgi complex (GC). (E) TEM image showing details 

of the mitochondria (mit) distributed in the cytoplasm, highlighting the internal ridges. (F) 

TEM detail of the Golgi complex (GC) secreting vesicles (vs) into the cytoplasm and the 

presence of an axoneme (ax). 
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Fig. 3. Ultrastructure of stage III sperm cysts of the coral M. harttii. (A) Scanning 

photoelectron micrograph (SEM) showing the bouquet-like stage III sperm cysts (SC III). 

(B) Transmission electron microscopy (TEM) shows individualized spermatozoa (SPZ) 

arranged in rows, demonstrating a pattern of organization within the cyst. (C) TEM image 

highlighting the spermatozoa with flagella (fl) and the organization of their organelles 

inside. (D) TEM detail shows spermatozoa with a condensed nucleus (Nu), the presence of 

a single mitochondrion (mit) surrounding the axoneme, a single Golgi complex (GC), 

vesicles close to the plasma membrane (vs), and flagella (fl). 
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Fig. 4 Transmission photoelectron micrograph showing the internal components of M. 

harttii stage I oocytes. (A) General view: note the presence of evaginations of the microvilli 

(mic), cortical vesicles (cv), lipid granules (lg), yolk bodies (yb), and mitochondria (mit). (B) 

Details of the microvilli (mic) with thick evaginations and the presence of cortical vesicles 

(cv) with an ovoid shape and homogeneous content positioned close to the plasma membrane. 

(C) Lipid granules in aggregation (lg) and vitelline bodies nearby (yb). (D) Details of the oval 

mitochondria (mit) distributed throughout the cytoplasm. (E) In addition to the endoplasmic 

reticulum distributed throughout the cytoplasm (Fig. 1E). (F) Presence of stage I oocytes 

(OCT I) next to secondary oocytes (OCT II). 
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Fig. 5 Transmission photoelectron micrograph showing the internal components of M. 

harttii stage II oocytes. (A) General view: note the presence of microvilli (mic), cortical 

vesicles (cv), mitochondria (mit), and, endoplasmic reticulum (er). (B) Details of the 

evaginations of the more elongated microvilli (mic) with the cortical vesicles (cv) varying in 

shape and electron density. (C) Well-developed decondensed nucleus (Nu) with the presence 

of granular (gn) and fibrillar (fn) nucleoli near the periphery. (D) Maturing lipid granules (lg) 

distributed throughout the cytoplasm and close to the nucleus (Nu). (E) Details of the oval 

mitochondria (mit) next to the aggregating lipid granule (lg) and the presence of the 

endoplasmic reticulum (er) in the cytoplasm (lg). (F) Details of the yolk bodies (yb) with 

varying shapes and electron densities distributed around the lipid granules (lg). 
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Fig. 6 Transmission photoelectron micrograph showing the internal components of the 

stage III or mature oocyte of M. harttii. (A) Internal components of the oocyte, including 

microvilli (mic), mitochondria (mit), cortical vesicles (cv), lipid granules (lg), yolk bodies 

(yb), and Symbiodinium-like cells (sym). (B) Spherical lipid granules (lg) surrounded by yolk 

bodies (yb) showing variations in size, shape, and electron density. (C) Cortical vesicle (cv) 

close to the plasma membrane. (D) Mitochondria (mit) are seen distributed throughout the 

cytoplasm of the oocyte. (E) Symbiodinium-like cells (sym) are located on the periphery of 

the oocyte. (F) Symbiodinium-like cells (sym) inside the cell, close to the lipid granules (lg) 

and yolk bodies (yb). 
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CAPÍTULO 3 

 

ARTIGO 3 – “Ultrastructural evaluation of the oocytes and spermatozoa of the 

scleractinian coral Mussismilia harttii” 
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DISCUSSÃO GERAL 

 

O conhecimento a respeito da biologia reprodutiva em corais escleractíneos é crucial 

para sua sobrevivência e resiliência, diante das constantes mudanças climáticas (Ayalon et al., 

2019). Os recifes de coral suportam alta biodiversidade de espécies e atuam em diversos 

serviços ecossistêmicos, incluindo proteção costeira, pesca e turismo (Wild et al., 2011; 

Anthony et al., 2014). Um entendimento detalhado da biologia reprodutiva dos corais 

escleractíneos auxiliará no desenvolvimento de estratégias de conservação eficazes, 

aumentando a resiliência e assegurando a sobrevivência dos recifes de coral. 

No capítulo 1, exploramos a gametogênese em profundidade utilizando técnicas 

histomorfométricas, imunofluorescência e imuno-histoquímica. Essas análises permitiram 

entender a organização e o arranjo das gônadas, além de corroborar sobre a sua estratégia 

reprodutiva. Também investigamos os processos de maturação dos gametas e os fatores 

ambientais que influenciam a gametogênese. 

De forma geral, observamos que as gônadas masculinas na Mussismilia harttii estão 

localizadas próximas à região oral, enquanto as gônadas femininas se encontram na região 

aboral do pólipo. A M. harttii é uma espécie hermafrodita, com três estágios de maturação dos 

gametas e desova sincrônica. Estudos mostram que, o sucesso reprodutivo em corais 

escleractíneos é significativamente influenciado por sua organização gonadal, hermafroditismo 

e fatores ambientais (Kerr et al., 2010). A organização das gônadas dentro dos pólipos facilita 

a formação dos pacotes de gametas e a liberação dos espermatozoides e oócitos durante a 

desova (Baird et al., 2009). O hermafroditismo aumenta o sucesso reprodutivo a partir da 

variabilidade genética pelo processo de fecundação cruzada (Rapuano et al., 2017). Além disso, 

devido às pressões ambientais, as mudanças na temperatura da água podem afetar a viabilidade 

dos gametas durante as desovas (Harrison, 2010).  
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A gametogênese nos corais escleractíneos é complexa e envolve uma série de estágios 

de desenvolvimento que são regulados sincronicamente por mecanismos biológicos internos e 

sinais ambientais externos (Tarrant et al., 2004; Maboloc et al., 2015; Shikina et al., 2020). A 

sincronização durante a gametogênese aumenta a probabilidade de uma fertilização bem-

sucedida, pois garante que os espermatozoides e os oócitos estejam presentes no mesmo local 

de desova (Craggs et al., 2017; Fang et al., 2023). A liberação dos gametas geralmente ocorre 

em eventos curtos, durante alguns dias no ano e normalmente é alinhado com as fases da lua 

(O’Neil et al., 2021; Sakai, 2024).  

No capítulo 2, conduzimos uma análise detalhada da ultraestrutura da gametogênese na 

M. hartti utilizando microscopia eletrônica de varredura (MEV) e de transmissão (MET). As 

investigações ultraestruturais possibilitaram compreender como a morfologia celular e as 

organelas atuam na maturação e no desenvolvimento dos gametas. 

De acordo com as análises de MET da espermatogênese, observamos a presença de 

núcleos, axonemas, mitocôndrias, flagelos, complexos de Golgi e vesículas elétron-densas 

semelhantes ao acrossoma nas células germinativas masculinas. Os núcleos em invertebrados 

marinhos são responsáveis pelos processos transcricionais e passam por mudanças 

morfológicas significativas como a condensação da cromatina, que é importante para a 

integridade dos espermatozoides (Sperry, 2012). Além disso, a interação entre o núcleo e outras 

organelas, como o complexo de Golgi e as mitocôndrias, são necessárias para o transporte e a 

montagem de proteínas necessárias na funcionalidade do gameta masculino (Liu et al., 2021). 

O axonema é empregado na motilidade flagelar, crucial para o movimento dos espermatozoides 

(Qü et al., 2020). As vesículas apresentam funções semelhantes ao acrossoma, estão envolvidas 

no armazenamento de enzimas responsáveis na reação de fusão dos gametas (Kaneda, 2023).  
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No contexto da espermatogênese, Shikina et al., (2017), destacam que os flagelos no 

coral Euphyllia ancora, por meio da MET, ocorrem em diferentes estágios, incluindo nas 

espermatogônias e espermatócitos. Além disso, Shikina et al., (2020), demonstram a partir de 

análises ultraestruturais dos tecidos gastrodérmicos de Euphyllia ancora, a ocorrência de 

apoptose em células somáticas, importantes no suporte nutricional aos gametas em 

desenvolvimento. 

Já as análises de MET durante a oogênese, observamos a presença de microvilosidades, 

vesículas corticais, grânulos lipídicos, corpos de vitelo, mitocôndrias e células semelhantes a 

Symbiodinium nas células germinativas femininas. As microvilosidades aumentam a área de 

superfície do oócito, facilitando a absorção de nutrientes e a interação entre as células 

circundantes (Sathananthan et al., 2006). Vesículas corticais, estão localizadas logo abaixo da 

membrana do oócito e são essenciais para prevenir a polispermia (Kanagaraj et al., 2014). 

Grânulos lipídicos e corpos de vitelo são vitais para o fornecimento de energia e nutrientes ao 

gameta em maturação e ao embrião em desenvolvimento. A microscopia eletrônica revelou que 

essas estruturas são frequentemente associadas ao retículo endoplasmático e ao complexo de 

Golgi, destacando seu papel no armazenamento e transporte de vesículas (Grier, 2012; Tsai et 

al., 2014). As mitocôndrias são cruciais para a produção de energia e regulação metabólica 

dentro dos oócitos (Grier, 2012; Manandhar et al., 2005). Finalmente, a presença de células 

semelhantes aos Symbiodinium, indicam uma interação entre esses organismos 

fotossintetizantes e os oócitos sobre os aspectos do fornecimento de energia e nutrição (Tsai et 

al., 2014).  

Nesse contexto, estudos sobre a oogênese em corais escleractíneos demonstram que a 

microscopia eletrônica tem sido amplamente utilizada para analisar os estágios iniciais e finais 

do desenvolvimento dos oócitos no coral Junceella juncea. Essa abordagem permitiu a 

identificação de componentes celulares essenciais, como grânulos citoplasmáticos e o 
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complexo de Golgi, que desempenham papeis fundamentais na maturação dos oócitos e no 

armazenamento de nutrientes (Tsai et al., 2014). 

No capítulo 3, trazemos informações inéditas sobre a morfologia dos gametas maduros 

do coral Mussismilia harttii. Nós realizamos uma descrição morfológica ultraestrutural 

detalhada, avaliando as organelas presentes no interior dos gametas bem como suas funções 

associadas. O formato arredondado dos oócitos e suas microvilosidades alongadas indicam 

maturidade e podem ter funções protetoras e nutricionais, como observado em outros 

invertebrados aquáticos (Padilla-Gamiño et al., 2011). Os corpos de vitelo e os grânulos de 

lipídeos são fontes importantes de energia para desenvolvimento e flutuabilidade do gameta 

(Tsai et al., 2016). Vesículas corticais, localizadas próximas à membrana plasmática, liberam 

grânulos em resposta ao contato com a água, sugerindo participação em processos como a 

formação de pacotes de gametas (Padilla-Gamiño et al., 2011). Mitocôndrias distribuídas pelo 

citoplasma fornecem energia essencial ao desenvolvimento (Pérez et al., 2004). Foi observada 

uma relação simbiótica com dinoflagelados do gênero Symbiodinium, fornecendo energia e 

influenciando no desenvolvimento larval (Lin et al., 2018).  

Talvez uma das razões para o pouco conhecimento morfológico acerca dos 

espermatozoides maduros em corais escleractíneos liberadores de gametas seja devido a sua 

rápida diluição e dispersão no oceano. Assim, as informações inéditas sobre a morfologia e 

ultraestrutura dos gametas masculinos maduros foram registradas. Os espermatozoides 

apresentam cabeça ovoide com núcleo central e vesículas elétron-densas, com possível função 

acrossômica, formadas pelo complexo de Golgi (Gaino & Scoccia, 2010). Os axonemas 

apresentam arranjo típico (9+2), característico de espermatozoides primitivos de fecundação 

externa (Gaino et al., 2008). Uma única mitocôndria circundante ao axonema fornece energia 

ao flagelo (Cummins, 2009). A microscopia revelou detalhes importantes sobre a formação e 
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função das estruturas dos espermatozoides, contribuindo para o entendimento da fecundação 

em corais escleractíneos.  

Estudar a morfologia e a ultraestrutura dos espermatozoides e oócitos maduros é 

essencial para uma compreensão abrangente de sua biologia reprodutiva e suas adaptações 

evolutivas. Esse conhecimento não apenas aprimora nossa compreensão da biologia reprodutiva 

dos corais, mas também informa os esforços da conservação que visam preservar esse 

ecossistema marinho.  

A sincronização na liberação de gametas durante os eventos de desova é uma estratégia 

reprodutiva essencial que aumenta as taxas de fertilização e a sobrevivência larval (Twan et al., 

2005). Entender esses processos por meio de estudos ultraestruturais podem informar 

estratégias de conservação, especialmente à luz das ameaças representadas pelas mudanças 

climáticas (Kirk et al., 2013). Características morfológicas dos gametas podem fornecer 

informações sobre as adaptações evolutivas. A presença de estruturas especializadas, como os 

flagelos indicam caminhos evolutivos e estratégias reprodutivas que se desenvolveram em 

resposta a pressões ambientais (Shikina et al., 2020).  

Portanto, a integração da microscopia avançada e técnicas histológicas é essencial para 

entender a biologia reprodutiva na Mussismilia hartti e contribuir para sua conservação. A 

microscopia eletrônica permite visualizar detalhes ultraestruturais, para compreender a 

formação dos gametas, processos reprodutivos, produção dos pacotes de gametas e fertilização 

na M. hartti. Métodos por marcação de imuno-histoquímica e imunofluorescência auxiliam no 

conhecimento sobre os aspectos bioquímicos dos gametas, identificando proteínas e marcadores 

envolvidos na maturação das células germinativas primordiais. Esses avanços permitem prever 

resultados promissores sobre a biologia reprodutiva na M. hartti e conservação dos recifes de 

coral ao redor do mundo. 
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CONCLUSÕES 

 

ARTIGO 1 – Morphofunctional evaluation of gametogenesis in the endemic South Atlantic 

reef-builder Mussismilia harttii” 

 

● Os mesentérios foram observados na região oral ao aboral, contendo gônadas masculinas 

e femininas, entre as camadas celulares do endoderma; 

● As gônadas masculinas estavam predominantemente próximas à região oral (superior), 

enquanto as femininas localizavam-se na região aboral (inferior) do pólipo; 

● A espécie é hermafrodita, apresentando gônadas femininas e masculinas no mesmo 

indivíduo; 

● A taxa de ocupação dos gametas durante o período de maturação celular foi de 

aproximadamente 90% dos mesentérios, e a distribuição entre as gônadas masculinas e 

femininas foi bastante semelhante; 

● A gametogênese apresenta três estágios de maturação dos gametas; 

● Os gametas femininos e masculinos atingiram a maturidade sincronicamente; 

● A distribuição das áreas gametogênicas femininas e masculinas nos mesentérios e a 

flutuação da temperatura da água do mar foram significativamente correlacionados. 

 

ARTIGO 2 – Evaluating the maturation of male and female gametes in the South Atlantic 

endemic coral Mussismilia harttii using ultrastructural analysis 

 

● A presença dos cistos espermáticos fornece um ambiente propício para o 

desenvolvimento dos gametas masculinos; 

● A espermiogênese ocorre no interior dos cistos espermáticos; 

● A espermatogênese apresenta três estágios de maturação; 

● As células germinativas masculinas apresentam características morfológicas e organelas 
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distintas no decorrer da espermatogênese; 

● A oogênese consiste em três estágios de desenvolvimento; 

● As células germinativas femininas sofrem mudanças morfológicas e estruturais no 

decorrer de toda a oogênese. 

 

ARTIGO 3 – Ultrastructural evaluation of the oocytes and spermatozoa of the scleractinian 

coral Mussismilia harttii 

 

● Os oócitos maduros apresentam microvilosidades na região externa e estas estão 

associadas a nutrição e fecundação; 

● Os grânulos lipídicos e os corpos vitelinos são abundantes e estão envolvidos na 

flutuabilidade e no fornecimento de energia ao embrião após a fecundação; 

● As vesículas corticais localizadas próximas ou fundidas à membrana plasmática estão 

relacionadas na polispermia e formação dos pacotes de gametas; 

● As mitocôndrias distribuídas por todo o citoplasma produzem energia aos oócitos; 

● As células semelhantes aos Symbiodinium, fornecem suporte energético para o oócito 

através da fotossíntese; 

●   O espermatozoide apresenta uma cabeça esférica e um flagelo longo, que representa 

90,82% do seu tamanho total; 

● O núcleo, localizado centralmente na cabeça do espermatozoide é responsável pelos 

processos transcricionais; 

● O axonema, cujo arranjo de microtúbulos é de (9+2), foi envolvido pela membrana 

plasmática, dando origem ao flagelo, responsável pelo batimento durante a fecundação; 

● O complexo de Golgi é responsável pela formação das vesículas pró-acrossomais; 

● A mitocôndria está envolvida no fornecimento de energia durante o batimento flagelar;  

● As vesículas pró-acrossomais auxiliam no processo de fusão dos gametas. 
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Portanto, as análises por meio das técnicas histológicas, imuno marcação e microscopia 

eletrônica são essenciais para compreendermos em detalhes a biologia reprodutiva dos corais. 

Os achados aqui detalhados darão suporte para futuros e necessários estudos que buscam 

compreender melhor a reprodução sexual e a fecundação em corais escleractíneos em todo o 

mundo. 

Esta tese lança luz sobre uma área pouco explorada que pode auxiliar em um melhor 

entendimento sobre a fertilização de corais hermafroditas, bem como fornecer suporte para 

estudos futuros sobre biotecnologias reprodutivas para a conservação de corais. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



115 
 

 
 

REFERÊNCIAS 

 

Anthony K, Marshall P, Abdulla A, Beeden R, Bergh C, Black R & Wear S 2014. 

Operationalizing resilience for adaptive coral reef management under global 

environmental change. Global Change Biology, 21(1), 48-61. 

https://doi.org/10.1111/gcb.12700 

Ayalon I, Marangoni L, Benichou J, Avisar D & Levy O (2019). Red sea corals under artificial 

light pollution at night (alan) undergo oxidative stress and photosynthetic impairment. 

Global Change Biology, 25(12), 4194-4207. https://doi.org/10.1111/gcb.14795 

Baird A, Guest J & Willis B (2009). Systematic and biogeographical patterns in the 

reproductive biology of scleractinian corals. Annual Review of Ecology Evolution and 

Systematics, 40(1), 551-571. https://doi.org/10.1146/annurev.ecolsys.110308.120220 

Castro CB & Zilberberg C (2016). Recifes brasileiros, sua importância e conservação. In: 

Conhecendo os Recifes Brasileiros: Rede de Pesquisas Coral Vivo. Eds. Zilberberg C, 

Abrantes P, Marques JA, Machado LF, Marangoni LFB. Rio de Janeiro: Museu Nacional, 

UFRJ, 2016, 360 p.  

Castro CB & Pires DO (1999). A bleaching event on a Brazilian coral reef. Revista Brasileira 

de Oceanografia (47), 87-90. https://doi.org/10.1590/S1413-77391999000100008 

Craggs J, Guest J, Davis M, Simmons J, Dashti E & Sweet M (2017). Inducing broadcast coral 

spawning ex situ: closed system mesocosm design and husbandry protocol. Ecology and 

Evolution, 7(24), 11066-11078. https://doi.org/10.1002/ece3.3538 

Cummins J (2009) Sperm motility and energetics In Sperm biology (pp. 185-206). Academic 

Press https://doi.org/10.1016/B978-0-12-372568-4.00005-7 

Fang W, Cui M, Huang W, Wang Y, Liu X, Zeng X & Yu K (2023). Ex situ reproduction and 

recruitment of scleractinian coral Galaxea fascicularis. Marine Biology, 170(3). 

https://doi.org/10.1007/s00227-023-04175-7 

Fonseca JS, Marangoni LFB, Marques JA & Bianchini A (2017) Effects of increasing 

temperature alone and combined with copper exposure on biochemical and physiological 

parameters in the zooxanthellate scleractinian coral Mussismilia harttii. Aquatic 

toxicology, 190, 121-132. https://doi.org/10.1016/j.aquatox.2017.07.002 

Frankowiak K, Wang XT, Sigman DM, Gothmann AM, Kitahara MV, Mazur M & Stolarski, 

J (2016). Photosymbiosis and the expansion of shallow-water corals. Science 

advances, 2(11), e1601122. https://doi.org/10.1126/sciadv.1601122 

Gaino E & Scoccia F (2010). Gamete spawning in Antipathella subpinnata (Anthozoa, 

Antipatharia): a structural and ultrastructural investigation. Zoomorphology 129(4):213-

219. https://doi.org/10.1007/s00435-010-0112-x 

Gaino E, Bo M, Boyer M & Scoccia F (2008). Sperm morphology in the black coral 

Cirrhipathes sp. (Anthozoa, Antipatharia). Invertebrate Bio 127(3):249-258. 

https://doi.org/10.1111/j.1744-7410.2008.00132.x 

https://doi.org/10.1111/gcb.12700
https://doi.org/10.1111/gcb.14795
https://doi.org/10.1590/S1413-77391999000100008
https://doi.org/10.1002/ece3.3538
https://doi.org/10.2307/1540929
https://doi.org/10.2307/1540929
https://doi.org/10.1007/s00227-023-04175-7
https://doi.org/10.1016/j.aquatox.2017.07.002
https://doi.org/10.1016/j.aquatox.2017.07.002
https://doi.org/10.1016/j.aquatox.2017.07.002
https://doi.org/10.1007/s00435-010-0112-x
https://doi.org/10.1111/j.1744-7410.2008.00132.x


116 
 

 
 

Garrido AG, Picciani & N Zilberberg C (2016). Recifes brasileiros, sua importância e 

conservação. In: Conhecendo os Recifes Brasileiros: Rede de Pesquisas Coral Vivo. Eds. 

Zilberberg, C.; Abrantes, D.P.; Marques, J.A.; Machado, L.F.; Marangoni, L.F.B. Rio de 

Janeiro: Museu Nacional, UFRJ, 2016, 83 p.  

Godoy L, Mies M, Zilberberg C, Pastrana Y, Amaral A, Cruz N & Pires DO (2021). 

Southwestern Atlantic reef-building corals Mussismilia spp. are able to spawn while fully 

bleached. Marine Biology, 168(2), 1-8. https://doi.org/10.1007/s00227-021-03824-z 

Grier H (2012). Development of the follicle complex and oocyte staging in red drum, 

Sciaenops ocellatus linnaeus, 1776 (Perciformes, Sciaenidae). Journal of Morphology, 

273(8), 801-829. https://doi.org/10.1002/jmor.20034 

Harrison PL (2011) Sexual reproduction of scleractinian corals. In: Coral reefs: an ecosystem 

in transition. Springer, Dordrecht, p. 59-85. https://doi.org/10.1007/978-94-007-0114-

4_6 

Harrison P (2010). Sexual reproduction of scleractinian corals., 59-85. 

https://doi.org/10.1007/978-94-007-0114-4_6 

Harrison PL & Wallace CC (1990). Reproduction, dispersal and recruitment of scleractinian 

corals. Ecosystems of the world, 25, 133-207. https://doi.org/10.4236/ojms.2011.12006 

Hoegh-Guldberg O, Mumby PJ, Hooten AJ, Steneck RS, Greenfield P, Gomez E & Hatziolos 

ME (2007). Coral reefs under rapid climate change and ocean 

acidification. Science, 318(5857),1737-1742. https://doi.org/10.1126/science.1152509 

Kanagaraj P, Gautier‐Stein A, Riedel D, Schomburg C, Cerdà J. Vollack, N & Dosch R 

(2014). Souffle/spastizin controls secretory vesicle maturation during zebrafish 

oogenesis. Plos Genetics, 10(6), e1004449. 

https://doi.org/10.1371/journal.pgen.1004449 

Kaneda Y (2023). Fbxo24 deletion causes abnormal accumulation of membraneless electron-

dense granules in sperm flagella and male infertility. 

https://doi.org/10.1101/2023.11.10.566635 

Kerr A, Baird A & Hughes T (2010). Correlated evolution of sex and reproductive mode in 

corals (Anthozoa: Scleractinia). Proceedings of the Royal Society B Biological Sciences, 

278(1702), 75-81. https://doi.org/10.1098/rspb.2010.1196 

Kinzie RA (1996). Modes of speciation and reproduction in Archaeocoeniid corals. Galaxea 

(13):47–64. https://doi.org/10.2108/zsj.23.873 

Kirk N, Ritson‐Williams R, Coffroth M, Miller M, Fogarty N & Santos S (2013). Tracking 

transmission of apicomplexan symbionts in diverse caribbean corals. Plos One, 8(11), 

e80618. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0080618 

Laborel J (1969). Madreporaires et hydrocoralliares recifaux des cotes Bresiliennes. 

Systematique, ecologie. Repartition verticale et geographique. Results Scientifique du 

Campagne de Calypso, 9(25), 171-229. https://doi.org/10.4282/sosj.19.57 

https://doi.org/10.1002/jmor.20034
https://doi.org/10.1007/978-94-007-0114-4_6
https://doi.org/10.4236/ojms.2011.12006
https://doi.org/10.1126/science.1152509
https://doi.org/10.1371/journal.pgen.1004449
https://doi.org/10.1101/2023.11.10.566635
https://doi.org/10.1098/rspb.2010.1196
https://doi.org/10.2108/zsj.23.873
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0080618
https://doi.org/10.4282/sosj.19.57


117 
 

 
 

Leão ZMAN, Kikuchi RKP, Ferreira BF, Neves EG, Sovierzoski HH, Oliveira MDM, Maida 

M, Correia MD & Johnsson R (2016). Brazilian coral reefs in a period of global change: 

a synthesis. Brazilian Journal of Oceanography (64), 97-116. 

https://doi.org/10.1590/S1679-875920160916064sp2 

Lin C, Zhuo JM, Chong G, Wang LH, Meng PJ & Tsai S (2018). The effects of aquarium 

culture on coral oocyte ultrastructure. Scientific Report 8(1):1-13. 

https://doi.org/10.1038/s41598-018-33341-x  

Liu W, Lu C & Mistry B (2021). Subcellular localization of the mouse pramel1 and pramex1 

reveals multifaceted roles in the nucleus and cytoplasm of germ cells during 

spermatogenesis. Cell & Bioscience, 11(1). https://doi.org/10.1186/s13578-021-00612-6 

LVFBAE (2018) Livro Vermelho da Fauna Brasileira Ameaçada de Extinção: Volume VII –

Invertebrados --1ed.--Brasília, DF:ICMBio/MMA. 7 v.:il. 

Maboloc E, Jamodiong E & Villanueva R (2015). Reproductive biology and larval 

development of the scleractinian coralsfavites colemaniandf. F. abdita (Faviidae) in 

northwestern philippines. Invertebrate Reproduction & Development, 60(1), 1-11. 

https://doi.org/10.1080/07924259.2015.1086829 

Manandhar G, Schatten H & Šutovský P (2005). Centrosome reduction during gametogenesis 

and its significance1. Biology of Reproduction, 72(1), 2-13. 

https://doi.org/10.1095/biolreprod.104.031245 

Marcelino VR & Verbruggen H (2016). Multi-marker metabarcoding of coral skeletons 

reveals a rich microbiome and diverse evolutionary origins of endolithic algae. Scientific 

Reports. 6: 31508. https://doi.org/:10.1038/srep31508 

Mulhall M (2007). Saving rainforests of the sea: An analysis of international efforts to 

conserve coral reefs. Duke Environmental Law and Policy Forum, 19: 321-351. 

Neves E & Pires D (2002). Sexual reproduction of Brazilian coral Mussismilia hispida 

(Verrill, 1902). Coral Reefs, 21, 161–168. https://doi.org/10.1007/s00338-002-0217-x 

O’Neil K, Serafin R, Patterson J & Craggs J (2021). Repeated ex situ spawning in two highly 

disease susceptible corals in the family meandrinidae. Frontiers in Marine Science, 8. 

https://doi.org/10.3389/fmars.2021.669976 

Padilla-Gamiño JL, Weatherby TM, Waller RG, Gates, RD (2011). Formation and structural 

organization of the egg–sperm bundle of the scleractinian coral Montipora capitata. Coral 

Reefs 30(2):371-380. doi: https://doi.org/10.1007/s00338-010-0700-8 

Pérez A, José M, Ramón Herrero M & Durforti CM (2004). Ultrastructural studies of 

oogenesis in Bolinus brandaris (Gastropoda: Muricidae). Scientifc Marine 2004, 

(68):343-353. https://doi.org/10.3989/scimar.2004.68n3343 

Pires DO, Castro CB, Segal B, Pereira CM, Carmo EC, Silva RG & Caderon EN (2016) 

Reprodução de corais de águas rasas do Brasil. In: Conhecendo os Recifes Brasileiros: 

Rede de Pesquisas Coral Vivo. Rio de Janeiro: Museu Nacional, UFRJ, 2016, 360 p. 

https://doi.org/10.1590/S1679-875920160916064sp2
https://doi.org/10.1007/s00338-010-0700-8
https://doi.org/10.1007/s00338-010-0700-8
https://doi.org/10.1186/s13578-021-00612-6
https://doi.org/10.1080/07924259.2015.1086829
https://doi.org/10.1095/biolreprod.104.031245
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC4992875/
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC4992875/
https://doi.org/:10.1038/srep31508
https://doi.org/10.3389/fmars.2021.669976
https://doi.org/10.1007/s00338-010-0700-8
https://doi.org/10.1007/s00338-010-0700-8
https://doi.org/10.1007/s00338-010-0700-8


118 
 

 
 

Pires D, Castro C & Ratto C (1999). Reef coral reproduction in the Abrolhos Reef Complex, 

Brazil: the endemic genus Mussismilia. Marine Biology 135, 463–471. 

https://doi.org/10.1007/s002270050646 

Qü W, Yuan S, Quan C, Huang Q, Zhou Q, Yap Y & Zhang Z (2020). The essential role of 

intraflagellar transport protein IFT81 in male mice spermiogenesis and fertility. Ajp Cell 

Physiology, 318(6), C1092-C1106. https://doi.org/10.1152/ajpcell.00450.2019 

Rapuano H, Brickner I, Shlesinger T, Meroz-Fine E, Tamir R & Loya Y (2017). Reproductive 

strategies of the coral turbinaria reniformis in the northern gulf of aqaba (red sea). 

Scientific Reports, 7(1). https://doi.org/10.1038/srep42670 

Richmond RH (1997). Reproduction and recruitment in corals: critical links in the persistence 

of reefs. Life and death of coral reefs. Chapman & Hall, New York, p. 175-197. 

https://doi.org/ 10.1007/978-1-4615-5995-5_8 

Sakai Y (2024). Long-term aquarium records delineate the synchronized spawning strategy 

of Acropora corals. Royal Society Open Science, 11(5). 

https://doi.org/10.1098/rsos.240183 

Sathananthan A, Selvaraj K, Girijashankar M, Ganesh V, Selvaraj P & Trounson A (2006). 

From oogonia to mature oocytes: inactivation of the maternal centrosome in humans. 

Microscopy Research and Technique, 69(6), 396-407. 

https://doi.org/10.1002/jemt.20299 

Schimidt H & Zissler D (1979) Die Spermien der Anthozoen undihre phylogenetische 

Bedeutung. Zoologica 129: 1–98. https://doi.org/ 10.8745.5995-5_8 

Shikina S, Chen CC, Chiu YL, Tsai PH & Chang CF (2020). Apoptosis in gonadal somatic 

cells of scleractinian corals: implications of structural adjustments for gamete production 

and release. Proceedings of the Royal Society B, 287(1930), 20200578. 

https://doi.org/10.1098/rspb.2020.0578 

Shikina S, Chiu Y, Chen C, Yang S, Yao J, Chen C & Chang C (2017). Immunodetection of 

acetylated alpha‐tubulin in stony corals: evidence for the existence of flagella in coral 

male germ cells. Molecular Reproduction and Development, 84(12), 1285-1295. 

https://doi.org/10.1002/mrd.22927 

Shikina S, Chung YJ, Chiu YL, Huang YJ, Lee YH & Chang CF (2016). Molecular cloning 

and characterization of a steroidogenic enzyme, 17β-hydroxysteroid dehydrogenase type 

14, from the stony coral Euphyllia ancora (Cnidaria, Anthozoa). General and 

comparative endocrinology, 228, 95-104. https://doi.org/10.1016/j.ygcen.2016.02.006 

Shikina S, Chung YJ, Wang HM, Chiu YL, Shao ZF, Lee YH & Chang CF (2015) 

Localization of early germ cells in a stony coral, Euphyllia ancora: potential implications 

for a germline stem cell system in coral gametogenesis. Coral Reefs, 34(2), 639-653. 

https://doi.org/10.1007/s00338-015-1270-6 

Sperry A (2012). The dynamic cytoskeleton of the developing male germ cell. Biology of the 

Cell, 104(5), 297-305. https://doi.org/10.1111/boc.201100102 

https://doi.org/10.1152/ajpcell.00450.2019
https://doi.org/10.1038/srep42670
http://dx.doi.org/10.1007/978-1-4615-5995-5_8
https://doi.org/10.1098/rsos.240183
https://doi.org/10.1002/jemt.20299
http://dx.doi.org/10.1007/978-1-4615-5995-5_8
https://doi.org/10.1098/rspb.2020.0578
https://doi.org/10.1002/mrd.22927
https://doi.org/10.1016/j.ygcen.2016.02.006
https://doi.org/10.1111/boc.201100102


119 
 

 
 

Stanley Jr GD (1988). The history of early Mesozoic reef communities: a three-step 

process. Palaios, 170-183. https://doi.org/10.2307/3514528 

Steiner SCC & Cortés J (1996). Spermatozoan ultrastructure of scleractinian corals from the 

eastern Pacific: Pocilloporidae and Agariciidae. Coral Reefs, 15(2), 143-147. 

https://doi.org/10.1007/BF01771905 

Tarrant A, Atkinson M & Atkinson S (2004). Effects of steroidal estrogens on coral growth 

and reproduction. Marine Ecology Progress Series, 269, 121-129. 

https://doi.org/10.3354/meps269121 

Tsai S, Chang WC, Chavanich S, Viyakarn V & Lin C (2016.) Ultrastructural observation of 

oocytes in six types of stony corals. Tissue Cell 48(4), 349-355. 

https://doi.org/10.1016/j.tice.2016.05.005 

Tsai S, Jhuang Y, Spikings E, Sung P & Lin C (2014). Ultrastructural observations of the 

early and late stages of gorgonian coral (Junceella juncea) oocytes. Tissue and Cell, 

46(4), 225-232. https://doi.org/10.1016/j.tice.2014.05.002 

Twan WH, Hwang JS, Lee YH, Wu HF, Tung YH & Chang CF (2006). Hormones and 

reproduction in scleractinian corals. Comparative Biochemistry and Physiology Part A: 

Molecular & Integrative Physiology 144(3):247-253. 

https://doi.org/10.1016/j.cbpa.2006.01.011 

Twan W, Wu H, Hwang J, Lee Y & Chang C (2005). Corals have already evolved the 

vertebrate-type hormone system in the sexual reproduction. Fish Physiology and 

Biochemistry, 31(2-3), 111-115. https://doi.org/10.1007/s10695-006-7591-1 

Valente W, da Cruz CKF, Zuanon JAS, de Avelar GF & Godoy L (2024). Ultrastructural 

evaluation of the oocytes and spermatozoa of the scleractinian coral Mussismilia 

harttii. Tissue and Cell, 90, 102469. https://doi.org/10.1016/j.tice.2024.102469 

Valente W, Galuppo AG, Streit Jr DP, Zuanon J AS & Godoy L (2023). Morphological 

organization and ultrastructural evaluation of the oocyte–sperm bundle of the 

Southwestern Atlantic coral Mussismilia harttii. Coral Reefs, 1-12. 

https://doi.org/10.1007/s00338-023-02346-y  

Ventura CRR & Pires DO (2009). Ciclos de Vida de Invertebrados Marinhos. p. 71-94 in 

Pereira, RC.; Soares-Gomes, A. (Orgs) Biologia Marinha. Rio de Janeiro: Interciência. 

https://doi.org/10.1017/S0025315416001466 

Veron JEN (2000). Corals of the World. Vol 3. Townsville, Australia: Australian Institute of 

Marine Sciences. 1382 p. https://doi.org/10.1007/s00338-010-0689-z 

Vilaça R (2002). In: Pereira, RC.; Soares-Gomes, A. (org.). Biologia marinha. Rio de Janeiro: 

Interciência. p. 115-127. 

Wild C, Høegh-Guldberg O, Naumann M, Colombo‐Pallotta M, Ateweberhan M, Fitt W & 

Woesik R (2011). Climate change impedes scleractinian corals as primary reef ecosystem 

engineers. Marine and Freshwater Research, 62(2), 205. https://doi.org/10.1071/mf10254 

https://doi.org/10.1007/s00338-010-0700-8
https://doi.org/10.1007/s00338-010-0700-8
https://doi.org/10.1016/j.tice.2014.05.002
https://doi.org/10.1016/j.cbpa.2006.01.011
https://doi.org/10.1007/s10695-006-7591-1
https://doi.org/10.1016/j.tice.2024.102469
https://doi.org/10.1007/s00338-023-02346-y
https://doi.org/10.1017/S0025315416001466
https://doi.org/10.1071/mf10254


120 
 

 
 

Wilkinson C (2008). Status of Coral Reefs of the World: 2008. Townsville (Australia): Global 

Coral Reef Monitoring Network and Reef and Rainforest. Research Center, 296 pp.  

Wolsternholme JK (2004). Temporal reproductive isolation and gametic compatibility are 

evolutionary mechanisms in the Acropora humilis species group (Cnidaria; 

Scleractinia). Marine Biology, v. 144, n. 3, p. 567-582. https://doi.org/10.1007/s00227-

003-1209-2 



121 
 

 
 

ANEXOS 

 

 



122 
 

 
 

 

 

 



123 
 

 
 

 

 

 



124 
 

 
 

 

 

 



125 
 

 
 

 

 

 



126 
 

 
 

 

 

 



127 
 

 
 

 

 

 



128 
 

 
 

 

 

 



129 
 

 
 

 

 

 


