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RESUMO

A ordem Tinamiformes esté entre os tdxons basais das aves viventes, porém sua origem €
relacdes filogenéticas com as outras ordens de aves e as relagdes entre as espécies da ordem

sdao controversas. A hipotese mais aceita as considera proximas as Ratitas.

A maioria das aves nao possui 6rgdo copulador morfologicamente diferenciado, de forma
que atransferéncia de espermatozoides ¢ feita por aposi¢do direta das cloacas feminina e
masculina. Alguns grupos, como Galliformes, Anseriformes, Tinamiformes, Ratitas e
Podicipediformes, apresentam o6rgdo copulador verdadeiro, erétil e de morfologia variada.
Objetiva-se que através do estudo detalhado dos 6rgios copuladores dos Tinamiformes, seu
aspecto morfologico e mecanismo de ere¢do, identificar caracteres adicionais para as analises
filogenéticas das aves dentro dos amniotas contribuindo com a elucidacdo da evolugdo do

orgdo copulador nos Tinamidae com seu grupo mais proximo e também com as ratitas.

Foram analisados preparados anatomicos e histoldgicos obtidos a partir de machos dos
Tinamidae: Nothura maculosa (seis exemplares), Crypturellus obsoletus (oito exemplares),
Tinamus solitarius (trés exemplares) e Rynchotus  rufescens (quatro exemplares),
Crypturellus tataupa (trés exemplares) e de Crypturellus parvirostris (3 exemplares) que
apds o oObito em criatorios foram doados para o Laboratorio de Biologia da Reprodugdo
do Departamento de Morfologia, no Instituto de Ciéncias Bioldgicas da Universidade
Federal de Minas Gerais. Também foram estudadas laminas de 7 exemplares de Crypturellus
parvirostris pertencentes ao acervo do Laboratorio de Biologia da Reprodugdo. Foram

descritos 15 caracteres morfologicos referentes ao falo, com potencial significado
filogenético. Utilizando a topologia resultante das filogenias mais recentes disponiveis na
literatura, esses caracteres foram mapeados para os taxons estudados e outros representantes
da familia Tinamidae, Ratitas, um Cracideo (Ortalis Canicollis), vm Anseriforme (Cairina
moschata). Como grupo externo foi utilizado Trachemys scripta (Testudines) e Cayman

yacare (Crocodiliano).

As aves tinamiformes sdo um componente importante da avifauna das Américas, com
caracteristicas unicas que as permitem prosperar em diversos habitats. A evolugdo do seu
aparelho copulador reflete uma complexa interagdo entre fatores ecoldgicos, comportamentais
e filogenéticos. Compreender sobre sua fisiologia e comportamento reprodutivo ¢ essencial

para garantir a sobrevivéncia dessas fascinantes aves nos ecossistemas onde habitam. O estudo



e a preservagdo das tinamiformes contribuem para a biodiversidade global e a saude dos

ambientes naturais.

Palavras-chave: tinamus, sistematica, filogenia.



ABSTRACT

The order Tinamiformes is among the basal taxa of living birds, but its origin and phylogenetic
relationships with other orders of birds and the relationships between species of the order are

controversial. The most accepted hypothesis considers them to be close to Ratites.

Most birds do not have a morphologically differentiated copulatory organ, so sperm transfer is
done by direct apposition of the female and male cloacae. Some groups, such as Galliformes,
Anseriformes, Tinamiformes, Ratites and Podicipediformes, have a true copulatory organ,
erectile and of varied morphology. The objective is that through the detailed study of the
copulatory organs of Tinamiformes, their morphological aspect and erection mechanism, we
can identify additional characters for the phylogenetic analyses of birds within the amniotes,
contributing to the elucidation of the evolution of the copulatory organ in Tinamidae with its

closest group and also with ratites.

Anatomical and histological preparations obtained from males of the following tinamidae were
analyzed:Nothura maculosa(six specimens),Crypturellus obsoletus(eight specimens),Tinamus
solitarius(three specimens) andRynchotusrufescens(four specimens), Crypturellus
tataupa(three specimens) andCrypturellus parvirostris(three specimens) that after death in
breeding centers were donated to Laboratorio de Biologia da Reprodu¢do (Reproduction
Biology Laboratory) of the Morphology Department, of Instituto de Ciéncias Biologicas
(Biological Sciences Institute) of Universidade Federal de Minas Gerais. Slides of seven
specimens of Crypturellus parvirostrisfrom the collection of the laboratory (Laboratério de

Biologia da Reproducao).

This article has the purpose of describing the phallus and cloaca of Crypturellus parvirostris in
detail. And it also has the purpose of identifying and describing the main morphlogical features
of the phallus in tinamidae, as well as determining its probable mechanism of erection and
identifying characters that may be used for the phylogenetic analysis of birds within Amniota,
thus improving the understanding of the evolution of the copulatory organ of7Tinamidaeand in

its closest group.

Fifteen phallic morphological characters, with a potential phylogenetic significance. Using the
topology resulting from the most recent phylogenies available in the literature, these characters

were mapped for the taxa studied and other representatives of the7inamidae family, Ratitae,



one Cracidae(Ortalis Canicollis),and oneAnseriforme(Cairina moschata). And

C.yacare(Crocodilian) andscripta(Testudines) were used as an external group.

Tinamiform birds are an important component of the avifauna of the Americas, with unique
characteristics that allow them to thrive in diverse habitats. The evolution of their copulatory
apparatus reflects a complex interaction between ecological, behavioral, and phylogenetic
factors. Understanding their physiology and reproductive behavior is essential to ensure the
survival of these fascinating birds in the ecosystems where they inhabit. The study and
preservation of Tinamiformes contributes to global biodiversity and the health of natural

environments.

Keywords:Tinamus, systematics, phylogeny.
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1. INTRODUCAO

As aves fascinam o homem desde a antiguidade através seu canto, suas cores € seus
variados comportamentos, marcando profundamente diversas culturas ao redor do mundo. Estes
atributos contribuiram para que as aves se tornassem o grupo de vertebrados mais bem conhecido
e popular. (Sick, 1985; Silveira, 1999).

Desde o pequeno Cagula (Myiornis ecaudatus), o menor passaro do Brasil, com 5
gramas de massa corporal até a gigantesca avestruz (Struthio camelus), que atinge 135 kg, as
aves apresentam uma grande variagdo morfologica, que as permitiu ocupar com SuCESSO
praticamente todos os nichos ecologicos disponiveis. Estas variagdes sdo encontradas
principalmente nos formatos dos bicos, asas e pés, estruturas correlacionadas a capacidade de
explorar o ambiente e pela captura eapreensdo do alimento. Com a transformag¢do dos membros
anteriores em asas, cuja funcdo € proporcionar o voo, os bicos ¢ pés tornaram-se os grandes
responsaveis para a obtengao dos alimentos (Sick, 1985; Silveira, 1999).

Diversas hipoteses ja foram propostas para explicar as relagdes filogenéticas das aves com os
demais grupos de vertebrados. Elas ja foram consideradas até mesmo como grupo-irmao dos
mamiferos, embora o seu grupo-irmao atual sejam os Crocodylia, com os quais compartilham
diversos caracteres osteologicos. Aves, crocodilos e jacarés sdo répteis componentes do grande
grupo Archosauromorpha, que inclui também os pterosauros e outros dinossauros que nao
avicolas. A hipotese atual de maior suporte filogenético sugere que as aves sdo répteis
pertencentes a grande irradiagdo dos Dinosauria, mais estreitamente relacionados aos
Deinonychosauria. Desta forma, ¢ licito considerar que apesar que os representantes mais conhecidos
se extinguiram no final do Periodo Cretaceo, ao contrario do que se acredita todos os dinossauros nao
foram extintos, as aves sdo os representantes atuais deste grupo (Sick, 1985; Silveira, 1999).

Apesar do crescente conhecimento dos aspectos reprodutivos das aves, muitas lacunas
permanecem na literatura. O aparelho copulador tem sido utilizado como ferramenta
filogenética em estudos com varios grupos de metazoarios a mamiferos (Leonard & Coérdoba-
Aguilar, 2010).

A maioria dos animais que utilizam a fertilizagdo interna como meio de reprodugdo possui
um 6rgao intromitente que transporta o esperma do macho para o trato reprodutivo da fémea, uma
inovacao chave na conquista do meio terrestre. Porém, nem todos os 6rgdos intromitentes sdo 6rgaos
genitais verdadeiros, a exemplo do clasper nos tubardes, que sdo nadadeiras pélvicas modificadas
para levar o esperma para o trato genital da fémea. Apesar do importante papel dessas estruturas

na evolugdo da fertilizagdo interna, o desenvolvimento de uma estrutura genital nova, o 6rgao
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copulador, ocorre apenas em amniotas (Gredler et al.., 2014) e em uma linhagem de anfibios (Wake,
1972).

A morfologia dos orgdos intromitentes ¢ amplamente variada, o que indica uma rapida
evolucdo dessas estruturas, entre os diferentes clados (Gredler et al., 2014). Essas diferengas e
similaridades contribuem para as frequentes discussdes sobre a possibilidade do 6rgdo copulador ter
evoluido independentemente em cada grupo, ou se nele existem estruturas homologas derivadas
do o6rgdo copulador de um ancestral comum (Kelly, 2004).

A evolucdo do aparelho copulador masculino em aves ¢ um tema fascinante que reflete a
diversidade e a complexidade dos comportamentos reprodutivos dentro deste grupo. Ao contrario de
muitos mamiferos, a maioria das aves ndo possui um oOrgdo copulador morfologicamente
diferenciado, de forma que atransferéncia de espermatozoides ¢ feita por aposicdo direta das
cloacas feminina e masculina. Porém, em certos grupos avicolas, como nos tinamiformes,
galiformes, anseriformes, ratitas e podicipediformes, estd presente, na cloaca, um orgao de
copula, ou falo, de morfologia variada, podendo ser intromitente eversivel, intromitente nao
eversivel ou ndo intromitente (King, 1981b).

Em tinamiformes (Oliveira, 2000), galiformes (King, 1981B; Kudo ef al., 1975) e
anseriformes (Guzsal, 1974; Fujihara et al., 1976), a erecdo do falo é promovida por ingurgitamento
linfatico do tecido erétil deste, diferente dos mamiferos, nos quais a ere¢do ¢ sanguinea (Knight,
1970; Guzsal, 1974). A linfa ¢ produzida pelo corpo vascular paracloacal (CVP), estrutura
presente na parede ventrolateral da cloaca, considerado um importante 6rgao reprodutor acessorio
(Nishiyama, 1955; Knight, 1970; Guzsal, 1974; Fujihara et al., 1976).

Nas aves, os o0rgdos genitais masculinos sdo compostos por testiculos, epididimos e ductos
deferentes. Estes desembocam no urodeu, o compartimento médio da cloaca, através de uma
papila conica denominada papila do ducto deferente. Diferente dos mamiferos, ndo possuem
glandulas seminais, bulbo-uretrais ou prostaticas (Knight, 1970; Kudo, 1975).

A ordem tinamiformes ¢ formada por nove géneros e 47 espécies. A intensificagdo do
desmatamento, implantagdo de grandes monoculturas e ainda a caga indiscriminada e predatéria
dos tinamiformes, tém provocado sua drastica redugdo (Carnio et. al., 1999). Por pertencerem
ao grupo de tdxons basais das aves viventes, os Paleognathas, e fazer parte das poucas espécies de
aves que mantiveram o 6rgdo copulador nos machos, os tinamideos foram escolhidos para a
realizagdo deste trabalho.

O presente trabalho tem por objetivos tanto ampliar os conhecimentos tanto sobre a biologia
reprodutiva dos tinamideos através do estudo detalhado dos caracteres reprodutivos dos machos da

espécie quanto gerar dados que contribuam para a elucidagdo da classificagdo filogenética tanto dos
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Tinamidae com o seu grupo mais proximo e ratitas quanto das aves dentro do grupo amniotas. Para
facilitar a didatica esta tese ¢ dividida em 4 capitulos, o primeiro se refere a uma revisao bibliografica
sobre Tinamiformes e o aparelho copulador nas aves, no segundo ¢ descrita a morfologia do aparelho
copulador do Inhambu-chorord (Crypturellus parvirostris), o terceiro refere-se a morfologia e
evolucdo do 6rgao copulador em Tinamideos e o quarto as hipdteses de perda do falo em tinamideos

e morfologia do falo ancestral nas aves.
2. JUSTIFICATIVA

A estrutura falica dos Tinamiformes assim como seu mecanismo de ere¢do permanece
desconhecido, notavelmente por poucos estudos. Da mesma forma, o 6rgao copulador da maioria das
aves ¢ muito pouco estudado. Em Mamiferos, o pénis, estrutura analoga ao falo, ¢ intensamente
estudado, e seus dados morfologicos tem auxiliado substancialmente os estudos de sistematica desse
grupo. Entre as aves atuais, os tinamiformes pertencem a um grupo de aves considerado basal, os
Paleognathas. Suas relagdes filogenéticas com as outras ordens de aves e as relagdes entre as espécies
da ordem também sdo contraditorias. Desta forma acreditamos que os estudos detalhados dos 6rgaos
copuladores dos Tinamiformes podem contribuir para a elucidagdo das relagcdes dos Tinamidae com

seu grupo e também com as ratitas.
3. OBJETIVO GERAL

Descrever detalhadamente a morfologia macroscopica e microscopica o 6érgao copulador e
cloaca do tinamideo Crypturellus parvirostris e utilizar as informacgdes anatomicas e histoldgicas

obtidas como uma ferramenta para a compreensao da evolugdo genital.
4.  OBJETIVOS ESPECIFICOS

e Identificar o tipo de orgdo copulador e a existéncia de corpo vascular paracloacal em
tinamideos;

e Determinar o mecanismo de ere¢ao do falo em tinamideos;

e Os resultados serdo comparados com outros estudos semelhantes sobre ratitas, cracideos,
anseriformes, quelonios e crocodilianos para a partir dos dados morfologicos obtidos
formalizar caracteres com potencial filogenético referentes ao falo e a partir de uma topologia

atual realizar uma reconstrucao de estados ancestrais utilizando o critério de parcimoénia.
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5. REVISAO BIBLIOGRAFICA SOBRE TINAMIFORMES E O APARELHO
COPULADOR NAS AVES

5.1. A ordem Tinamiformes

A ordem Tinamiformes ¢ composta por aves de aparéncia galinacea, distribuidas na regiao
Neotropical desde México até a Patagdnia (Blake 1977, Sibley & Monroe 1990), ocupando inclusive
os Andes até altitudes consideraveis, como a perdiz da Puna, Tinamotis pentlandii, que vive a 4.800
metros de altitude (SICK, 1985). Esta ordem ¢ formada por nove géneros e 47 espécies sendo que,
até o presente, 22 destas ja foram identificadas no Brasil (Carnio, et al, 1999) e incluem os inhambus,
perdizes, codornas, macucos, jads e zabelés. Segundo o Livro Vermelho Da Fauna Brasileira
Ameacada de Extingdo (2016), das espécies brasileiras, quatro estdo ameagadas de extingdo, Nothura
minor, Crypturellus noctivagus noctivagus, Crypturellus noctivagus zabele e Taoniscus nanus.

A familia Tinamidae, a qual forma a ordem Tinamiformes, ¢ considerada como uma das mais
basais do continente americano. Evidéncias fosseis datam do Plioceno, na Patagénia, 4 milhdes de
anos, ¢ do Pleistoceno, 15 a 20 mil anos, em cavernas de Minas Gerais, no Brasil (Sick, 1985; del
Hoyo et al. 1992). A teoria mais aceita defende relacdes proximas entre os Tinamideos e as ratitas os
quais possuem grandes semelhancas esqueléticas como a auséncia de quilha no osso externo do peito,
membros anteriores atrofiados ou ausentes, pernas e pescoco longos e penas pouco desenvolvidas.

Sugere-se que o primeiro grupo se originou uma familia distinta antes da diversificagao
(Pycraft, 1900), tendo um antepassado comum no extinto continente Godwana (Sick, 1985). Essas
afirmagdes condizem com estudos recentes das caracteristicas morfologicas e comportamentais dos
grupos (Bertelli, 2016).

Os tinamideos possuem um histdrico de caga extensiva ao longo dos séculos. O desmatamento
age como uma pressao externa, que leva a extingdes locais de algumas espécies da familia. (Dislich,

2007).
5.2. Caracterizagio da espécie

Os tinamideos sdo aves de pequeno, médio e grande porte que apresentam cores miméticas
no colorido da plumagem, em adaptagdo aos seus habitos terrestres. Compreendem os macucos,
inhambus, perdizes e codornas do continente americano (Sigrist, 2009). Apesar da sua pobre
capacidade em voar, sua musculatura de voo ¢ tdo desenvolvida quanto a de um beija-flor, mas
diferente desses, possui uma irrigagao arterial ineficiente para os esfor¢os prolongados (Carnio, 1999;

Sick, 1985).
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Os tinamideos possuem a cabeg¢a pequena, o bico fino, de tamanho mediano e ligeiramente
recurvado para baixo, enquanto o pescoco ¢ longo e delgado. As asas sdo arredondadas e a cauda ¢
tao curta e rudimentar que, as vezes, parece ausente. A musculatura peitoral ¢ bem desenvolvida, as
pernas sdo curtas e grossas, com tarso de coloragdo variada, o que auxilia na identifica¢do de algumas
espécies, e os pés apresentam quatro dedos, sendo o halux elevado, além de uma grande quantidade
de penas na regido do dorso. Essas caracteristicas conferem as aves uma aparéncia geral compacta e
silhueta arredondada, que lembra os galinaceos, motivo pelo qual os colonizadores europeus deram
o nome de perdiz a um de seus representantes, em referéncia a perdiz europeia (Alectoris rufa) (Del
Hoyo, 1994).

As semelhancas morfoldgicas e comportamentais entre os tinamideos ¢ os galindceos sdo
atualmente consideradas superficiais, resultantes de convergéncia evolutiva (Del Hoyo, 1994).

Abaixo as espécies de tinamideos encontrados no Brasil:

a) Macuco (Tinamus solitarios): o maior dos representantes meridionais, com 48
centimetros, o macho pesa entre 1.200 a 1.500 gramas, ¢ a fémea de 1.300 a 1.800 gramas (Sick,
1985). Possui cor castanho claro, salpicado de preto e branco, apresentando um forte mimetismo
defensivo. Ovos verde turquesa. (Carnio et al, 1999). Habita matas limpas e éareas acidentadas
(Dislich, 2007)

b) Azulona (Tinamus tao): possui 42,5 a 49 centimetros, o macho pesa entre 1.300 a
1.800 gramas e a fémea de 1.400 a 1990 gramas. Dorso cinza azulado e ventre cinza claro. Ovos
verde turquesa (Sick, 1985). Habita matas de galeria e margens de rios (Dislich, 2007).

C) Inhambu de Cabeg¢a Vermelha (7inamus major): possui 41 centimetros e peso do
macho de 700 a 1.142 gramas e fémea com 945 a 1.240 gramas. Espécie amazonica de vasta
distribuicdo. De tamanho médio, possui cocuruto cor ferrugem e dorso verde azeitonado. Ovo
arredondado verde azulado. Habita matas de terras firmes e vargea (Sick, 1985; Dislich, 2007).

d) Inhambu galinha (Tinamus guttatus): com 34 centimetros ¢ o menor representante do
género, o macho pesa de 623 a 652 gramas e fémea de 680 a 800 gramas. Possui pintas amarelo claras
nas coberteiras superiores da asa e cauda e penas coberteiras inferiores da cauda castanhas. Ovo azul
a verde turquesa. Habita matas de terra firme (Sick, 1985; Dislich, 2007).

e) Inhambu Preto (Crypturellus cireneus): com 29 cm, o macho pesa de 435 gramas e
fémea de 549 a 601 gramas. Representante amazonico de cor predominante cinza escura e raques das
penas laterais da cabega brancas. Ovo chocolate escuro. Habita terras inundaveis, com mata densa,
capoeira, plantacdes e matas de varzea (Sick, 1985; Dislich, 2007).

f) Tururim (Crypturellus soui): com 23 cm, o macho com pesa de 207 gramas e fémea

de 174 a 238 gramas, ¢ um pequeno tinamideo florestal de vasta distribui¢do. Canela-pardacento
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imaculado, garganta branca, pernas esverdeadas. Ovos cor chocolate. Habita beira de mata, capoeira
e mata de restinga (Sick, 1985; Dislich, 2007).

g) Jad (Crypturellus undulatus): com 31 cm, o macho pesa de 462 a 569 gramas e fémea
621 gramas. Distingue-se pelo desenho vermiculado das partes superiores e pescoco anterior, o qual
varia conforme a regido, pernas esverdeadas. Ovo quase esférico rosa-claro ou cinza claro. Habita
mata de varzea, galeria, capoeirdo matas secas e cerrado (Sick, 1985; Dislich, 2007).

h) Inhambu-guacgu (Crypturellus obsoletus): com 29 cm, o macho com pesa de 358 a 482
gramas e a fémea 395 a 548 gramas. Cor castanha escura com mento e garganta cinzentos, pileo
cinzento escuro; pernas esverdeadas. Ovos chocolate. Habita matas e regides serranas (Sick, 1985;
Dislich, 2007).

1) Chororozinho (Crypturellus brevirostris): Possui 29 cm e assemelha-se ao
Crypturellus variegatus, porém, com menor porte € bico mais curto. Habita mata de varzea (Sick,
1985; Dislich, 2007).

1) Zabelé ou Jao do Sul (Crypturellus noctivagus): com 35cm € a maior espécie do
género, no qual macho pesa de 533 a 602 gramas. Tarsos azeitona e plumagem colorida com papo
cinza, garganta amarela e peito vermelho escuro. Ovo azul claro, desbotando em poucos dias para
cinza claro. Habitam matas iimidas, beiras de rios e litoral (Sick, 1985; Dislich, 2007).

k) Chororao (Crypturellus variegatus): com 28 cm, o macho peso de 376 gramas e fémea
354 a 423 gramas. Partes superiores barradas de preto e ferrugem, garganta branca, peito e pescogo
canela e pernas esverdeadas. Ovo chocolate claro). Habita matas de diversos tipos (Sick, 1985;
Dislich, 2007).

1) Inhambu de Perna Vermelha (Crypturellus erythropus): com 27 cm, o macho pesa 485
gramas. Partes superiores avermelhada escura, garganta branca e peito superior cinza. Ovo cinzento
avermelhado ou cor de rosa amarelado. Habita mata seca decidua e ilhas de mata (Sick, 1985; Dislich,
2007).

m) Inhambu de Coroa Preta (Crypturellus atrocapillus): de 28 a 31 cm, habita floresta
amazonica (Sick, 1985; Dislich, 2007).

n) Inhambu de P¢ Cinza (Crypturellus duidae): Habita floresta amazdnica (Sick, 1985;
Dislich, 2007).

0) Inhambu Reloégio (Crypturellus strigulosus): macho com peso de 332 a 464 gramas e
fémea com 388 a 500 gramas. Habita matas de terra firme (Sick, 1985; Dislich, 2007).

p) Inhambu Listrado (Crypturellus casiquiare): Habita floresta amazdnica (Sick, 1985;
Dislich, 2007).
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q) Inhambu Choror6 (Crypturellus parvirostris): macho com peso de 154 a 205 gramas.
Habita campos sujos primarios e secundarios, cerrado e areas de cultivo. Habita floresta amazonica
(Sick, 1985; Dislich, 2007).

r) Inhambu Chintd (Crypturellus tataupa): fémea com peso de 176 a 250 gramas. Habita
matas secundarias, capoeiras secas, caatingas e canaviais (Sick, 1985; Dislich, 2007).

s) Perdiz ou Perdigdo (Rhynchotus rufescens): macho com peso de 700 a 920 gramas.
Habita campos umidos, cerrado e buritizais (Sick, 1985; Dislich, 2007).

t) Codorna do Nordeste (Nothura boraquira): habita caatinga e campos sujos (Sick,
1985; Dislich, 2007).

u) Codorna Mineira (Nothura minor): macho com peso de 158 a 174 gramas e fémea
com 158 gramas. Habita cerrado e campos sujos (Sick, 1985; Dislich, 2007).

V) Codorna comum (Nothura maculosa): macho com peso de 162 a 303 gramas e fémea
com 164 a 340. Habita campos ralos, baixos e campos de cultivo (Sick, 1985; Dislich, 2007).

W) Inhambu Carapé (Taoniscus nanus): com peso de 43 gramas. Habitam cerrado e

campos sujos (Sick, 1985; Dislich, 2007).
5.3. As subfamilias da ordem Tinamiformes

Tradicionalmente, os tinamideos sdo subdivididos em duas subfamilias: 1) Tinaminae,
espécies florestais que tem a abertura das narinas na metade rostral do bico; e 2) Rhynchotinae,
espécies campestres € que possuem a abertura das narinas na base do bico (Miranda Ribeiro, 1938).

Boettischer (1934) fez a primeira grande revisao das relagdes entre os géneros existentes e
propds uma classificacdo baseada nos padrdes de coloracdo, caracteristicas do bico, narinas, tarso
metatarsos, artelhos, cauda e distribuicdo geografica, separando a familia em trés subfamilias:
Tinaminae, Rhynchotinae e Eudrominae.

Salvadori (1895) foi o primeiro a definir caracteres para a divisdo de subfamilias, baseando-
se na presenca ou auséncia do halux, Tinaminae e Tinamotinae respetivamente. Boettischer (1934)
fez a primeira grande revisdo das relagdes entre os géneros existentes e propds uma classificacao
baseada nos padroes de coloracdo, caracteristicas do bico, narinas, tarsometatarsos, artelhos, cauda e
distribuicdo geografica, separando a familia em trés subfamilias: Tinaminae, Rhynchotinae e
Eudrominae. Em outra revisdo, Miranda Ribeiro (1938) dividiu Tinamidae em duas subfamilias
baseando-se nas preferéncias de habitat, classificando-a em Tinaminae (hébitos florestais) e
Nothurinae (habitos campestres).

Em 1957, Ward, através da analise da distribuigdo e relagdes parasitarias dos Mallophaga em

aves da ordem Tinamiformes, reconheceu os géneros e as espécies mais aparentadas entre si; e Jehl
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(1971), em um estudo de plumagem natal discutiram as relacdes entre os géneros, apoiando
fortemente os pontos de vista de Von Boettischer (1934) e Miranda-Ribeiro (1938).

Hudson et al. (1972), utilizando os principios da escola fenética, realizaram um estudo da
miologia dos membros dos Tinamidae e concluiram que Tinamus e Crypturellus sdo estreitamente
relacionados. Nothura e Nothoprocta seriam também muito proéximos, e relacionados com o grupo
Tinamus-Crypturellus, enquanto Eudromia e Tinamotis formaram um grupo a parte.

Del Hoyo et al. (1992), realizaram uma revisao da familia, e dividiram os Tinamidae em duas
subfamilias: Tinaminae, caracterizados por apresentarem habitos florestais e por terem a abertura das
narinas na metade rostral do bico e Rhynchotinae, que sdo campestres e possuem abertura das narinas
na base do bico. Bock (1994), em sua revisdo, ndo reconheceu nenhuma subfamilia para os
Tinamidae. Silveira (1999) estudou a osteologia craniana dos Tinamidae e ndo chegou a nenhuma
conclusdo sobre a existéncia ou ndo das subfamilias dos Tinamidae.

O primeiro estudo abrangente das inter-relacdes filogenéticas de tinamous com base em
caracteres morfologicos externos foi conduzido por Bertelli et al. (2002), que produziu uma hipotese
apoiando o monofilia de Nothurinae, mas destacando parafilia de Tinaminae. Resultados semelhantes
foram obtidos por uma andlise osteologica menos inclusiva (Bertelli & Chiappe, 2005), mas o estudo
baseado em molecular de Porzecanski (2003) apoiou a monofilia de Tinaminae e Nothurinae.

Em 2006, Garnero et al, dividiu tinamideos em dois grupos de acordo com o padriao de
macrocromossomas grande, o primeiro com Rynchotus, Nothura, Eudromia ¢ Tinamus, ¢ o segundo
grupo apenas com Crypturellus. Ele também concluiu que de acordo com evolugdo cariotipica os
tinamideos estdo estreitamente relacionados as ratitas, reforcando o monofiletismo das espécies do
grupo.

Bertelli (2014) baseado em carateres osteoldgicos e miologicos, de tinamideos viventes e
fosseis os dividiu em dois grupos: Tinaminae (Crypturellus, Tinamus, Nothocercus) e Nothurinae
(Taoniscus, Nothura, Nothoprocta, Eudromia, Tinamotis e Rhynchotus). O estudo filogenético mais
recente (Bertelli, 2016) usou caracteres morfologicos, moleculares e comportamentais e confirmou a
divisdo em duas subfamilias Nothurinae e Tinaminae.

Acreditamos que os estudos detalhados dos 6rgaos copuladores dos Tinamiformes podem
gerar novos dados trazendo evidéncias adicionais consideraveis em apoio de grupos bem

estabelecidos.
5.4. Reproducio de tinamiformes

A reproducao dos tinamiformes ¢ um campo de estudo que oferece insights valiosos sobre a

evolucdo do comportamento reprodutivo e a biologia das aves. Dentre suas singularidades
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reprodutivas, destaca-se a variagdo nos papéis parentais entre oS sexos, um aspecto que ¢
relativamente raro no mundo das aves (Sick, 1997; De Magalhaes, 1994; Bokermann, 1991).

A maioria das espécies de tinamiformes ¢ territorial e solitaria, especialmente fora da época
de reprodugdo. Durante a estagdo reprodutiva, cabe as fémeas definir territorios, manté-los, atrair e
competir pelos machos que apos a fecundacdo serdo responsaveis pela incubacao cuidado com a sua
descendéncia. Alguns comportamentos de exibi¢ao visual e vocal sdo observados nesta fase, embora
sejam menos elaborados em comparacao com outras aves (Sick, 1997; De Magalhaes, 1994).

O sistema de acasalamento dos tinamiformes ¢ notdvel por envolver uma poliandria
simultanea, na qual uma Unica fémea acasala com varios machos. Apo6s copular, a fémea deposita
ovos em ninhos diferentes, cada um cuidado por um macho distinto. Esse sistema ¢ contrario ao
padrao mais comum de monogamia visto em muitas outras aves (Sick, 1997; De Magalhaes, 1994).

A postura de ovos geralmente ocorre em depressdes naturais ou cavidades e seus periodos
reprodutivos podem ocorrer mais de uma vez por ano. Os ninhos dos tinamiformes sdo tipicamente
simples, consistindo em depressodes rasas no solo, muitas vezes camufladas por vegetagao ou detritos.
A fémea deposita uma pequena quantidade de ovos que possuem uma coloracao brilhante e uma
textura extremamente lisa, variando do azul ao verde intenso (Sick, 1997; De Magalhdes, 1994;
Bokermann, 1991).

Um dos comportamentos mais peculiares € que, apds a postura dos ovos, a fémea abandona o
ninho completamente. Assim, a incubagao e o cuidado parental sdo tarefas exclusivas dos machos. A
incubagdo ¢ intensiva e dura, em média, de 16 a 20 dias, dependendo da espécie (Sick, 1997; De
Magalhades, 1994; Bokermann, 1991).

Durante a fase de incubacdo, o macho raramente deixa o ninho, envolvendo-se em uma guarda
protetora, mantendo a temperatura adequada e virando os ovos regularmente para assegurar o
desenvolvimento homogéneo dos embrides. Apos a eclosao, os filhotes sao precoces e rapidamente
adquirem uma mobilidade consideravel. Os machos continuam a cuidar dos filhotes proporcionando
protecdo e orientagdo, embora a alimentagao seja predominantemente autossuficiente (Sick, 1997; De
Magalhaes, 1994; Bokermann, 1991).

A estratégia reprodutiva dos tinamiformes pode ser vista como uma adaptacao as pressoes
ecologicas e evolutivas especificas de seus habitats. O papel ativo dos machos na incubagdo e cuidado
parental pode reduzir a predagdo e melhorar as taxas de sobrevivéncia dos descendentes (De

Magalhaes, 1994).
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5.5. Consideracdes sobre cloaca e orgao copulador

A cloaca ¢ uma estrutura integrativa complexa, onde o segmento final dos tratos digestivo e
urogenital se abrem. Em geral, a cloaca ¢ constituida por trés cdmaras ou compartimentos (Gadow,
1887), o coprodeu, o urodeu e o proctodeu (Gerhard, 1933; Kardong, 2012; King & Mclelland, 1981).
A ocorréncia de cloaca ¢ registrada em Mixinae (ciclostomados), elasmobranquios, dipnoicos,
anfibios, répteis, aves ¢ em mamiferos monotremados (Wake, 1972; King, 1981a). Uma cloaca
reduzida persiste inclusive em marsupiais (Kardong, 2012).

O 6rgao copulador encontrado em alguns vertebrados auxilia o processo de fertilizagao interna
(King, 1981a). Em anfibios, os machos de cecilias (Gymnophiona) possuem uma cloaca eversivel
(Kuhnel, 2010). Referida como phallodeu, essa estrutura serve como um 0rgdo intromitente que
permite a fertilizagdo interna (Gower & Wilkinson, 2002). Tonutti (1931, 1933) descreveu diferengas
interespecificas na morfologia das estruturas cloacais, e especulou sobre os mecanismos de eversao
do phallodeu, chegando a sugerir que todos os orgdos intromitentes de Amniota derivaram
diretamente dessa estrutura. Em anfibios anuros, Ascaphus truei, uma cauda proeminente ¢ como um
orgdo intromitente (Stejneger, 1899; Jamieson et al., 1993).

Em Squamata, a cloaca encontra-se separada em coprodeu, urodeu e proctodeu, sendo este
separado do reto pela prega rectocoprodeal. A prega coprourodeal separa o coprodeu do urodeu
enquanto que a prega uroproctodeal separa o urodeu do proctodeu. No urodeu sdo encontradas as
desembocaduras dos ductos urogenitais, dorsalmente, na papila urogenital (Gadow, 1877; King,
1981a). Os 6rgaos intromitentes, ou hemipénis, sdo duplos e unicos entre os Amniota (King, 1981a).
No desenvolvimento embriondario, os squamatas apresentam trés pares externos de protuberancias
genitais. Com base na posi¢cdo anatdmica, podemos separar as protuberancias cloacais anteriores, a
protuberancia do hemifalo e protuberancias cloacais posteriores. As protuberancias cloacais
anteriores e posteriores se fundem e originam, respectivamente, os l1abios anterior e posterior da
cloaca. As protuberancias do hemifalo permanecem adjacentes & membrana cloacal e, a medida que
o animal se desenvolve, cada um se diferencia em hemifalo (hemipénis ou hemiclitoris) (Gredler,
2014a). Em repouso, o hemipénis ¢ um saco de fundo cedo, alojado na base da cauda dentro de um
diverticulo posterior a cloaca (Arnold, 1896a). Esses 6rgaos possuem sulcos espermaticos em suas
superficies dorsais, que transportam o esperma do macho para a fémea (Dowling & Savage, 1960).
Sdo estruturas muito ornamentadas, algumas vezes pontiagudas (Kluge, 1982; Bohme & Ziegler,
2009). Muitos squamatas apresentam elementos 6sseos, parecidos com o baculo dos mamiferos, que
sustentam o hemipénis durante a copula (Kluge, 1982; Arnold, 1986a; Card & Kluge, 1995). A eregao
¢ realizada por ingurgitamento sanguineo e linfatico (Dowling & Savage, 1960; Arnold, 1986a; Kelly,

2002, 2004).
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Nas tartarugas, apesar da pequena distin¢do existente entre os compartimentos cloacais, ¢
notavel a separacao entre coprodeu e reto por uma prega rectocoprodeal circular. Uma nova cavidade,
o0 seio urogenital, recebe os ductos urogenitais, e abre-se dorsalmente no urodeu (King, 1981a). Em
queldnios, os machos possuem pénis simples, localizados ventro-medialmente no proctodeu. O ducto
espermatico se estende da abertura uretral na parede anterior do sino urogenital até a glande. A glande
no pénis de tartarugas apresenta extrema variagdo morfoldgica, desde uma simples ponta conica em
tartarugas marinhas at¢ uma glande ornada e penta lobada como em Trionyx (Zug, 1966). Existem
dois corpos vasculares eréteis: o corpo esponjoso, tecido flexivel que rodeia o sulco, e os corpos
cavernosos, altamente vascularizados e que se expandem quando hd aumento do fluxo sanguineo
(King, 1981% Kelly, 2002, 2004). O corpo vascular das tartarugas, assim como em mamiferos,
promove o aumento do comprimento e da largura da estrutura falica. Fibras coldgenas nas paredes
dos tecidos eréteis sdo arranjadas de maneira axial ortogonal (em dngulos de 0° e 90°). Essas fibras
aumentam a resisténcia do pénis (ex.: dobras durante a cépula), atuando como um refor¢o no
esqueleto hidrostatico (Kelly, 2002, 2004). Fémeas apresentam uma estrutura semelhante ao pénis,
porém rudimentar, que se mantém dentro da cloaca e nao ¢ protratil (Kardong, 2012).

Em crocodilos, assim como em tartarugas, os compartimentos cloacais ndo sdo muito
definidos, sendo que o coprodeu e o urodeu se fundem em uma tnica cAmara: a cimara coprourodeal.
Os ureteres se abrem dorsolateralmente nesta cdmara e os ductos urogenitais de desembocam
préximos a parte cranial do falo (Gadow, 1887). Os crocodilianos apresentam um 6rgao copulados
também impar, como em quelonios € mamiferos, de posicdo mediana, localizado na parede ventral
do proctodeo. Seu corpo vascular ¢ fibroso, o que ndo permite aumento de tamanho e espessura com
ingurgitamento de fluidos, sendo essa limitacdo sanada pela presenca de tecido erétil em sua base
(Gadow, 1887; McCann, 1946, Kelly, 2013). Fémeas apresentam uma estrutura semelhante ao pénis,
porém rudimentar, que se mantém dentro da cloaca e nao ¢ protratil (Kardong, 2012).

A cloaca pode ser encontrada em mamiferos monotremados e em marsupiais, embora reduzida
nos ultimos (Kardong, 2012). Nos monotremata, o coprodeu ¢ separado do urodeu pela prega
coprourodeal. Este se separa do proctodeo pela prega uroproctodeal. Os ductos urogenitais
desembocam no seio urogenital, o qual conecta a bexiga urindria ao urodeu. A urina passa diretamente
no urodeu, mas o sémen passa por um ducto espermatico encontrado no pénis (Gadow, 1887). Nos
mamiferos, o 6rgdo copulador masculino ¢ o pénis. Ele ¢ formado por trés corpos de tecido erétil.
Dois deles, os corpos cavernosos, estao localizados na parte dorsal do 6rgao, e sdo revestidos por um
tecido conjuntivo, ndo expansivel, chamado tinica albuginea (Kardong, 2012). As fibras de tecido
conjuntivo sdo dispostas de maneira transversal, o que confere resisténcia e evita que o 6rgao se dobre

durante a copula (Kelly, 2013). A estrutura dos corpos cavernosos ¢ composta por espagos venosos
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separados por trabéculas de fibras de tecido conjuntivo e musculatura lisa. O corpo erétil restante ¢
denominado corpo esponjoso. Este estd localizado ventralmente e envolve a uretra. Em sua parte
distal, ele se dilata e forma a glande do pénis. A estrutura do corpo esponjoso se assemelha a dos
corpos cavernosos, porém com maior quantidade de fibras elasticas. (Kardong, 2012). A erecdo do
pénis € um processo hemodinadmico controlado por impulsos nervosos que atuam sobre os musculos
lisos das artérias do pénis e sobre as fibras musculares lisas das trabéculas dos corpos cavernosos

(Junqueira, 2013).
5.6. A Cloaca e o 6rgao copulador das aves

Em aves, a cloaca ¢ dividida em trés compartimentos interconectados, o coprodeu, o urodeu
e o proctodeu. Esses compartimentos sdo delimitados, respectivamente, pelas pregas retocoprodeal,
coprourodeal e uroproctodeal. O coprodeu ¢ o segmento cranial da cloaca e recebe as fezes que
chegam pelo reto. O urodeu ¢ considerado o compartimento urinario e recebe a urina pelos ureteres.
Esse segmento também contém as desembocaduras dos ductos genitais, sejam ductos deferentes ou
ovidutos. Finalmente, o proctodeu ¢ o segmento que comunica a cloaca com o exterior do corpo e,
em alguns grupos de aves e répteis, abriga o 6rgao copulatdrio, ou o falo (King, 1981?; Oliveira &
Mahecha, 1996; Kuchel & Franklin, 2000).

As aves apresentam a maior variacdo de morfologia genital de todos os amniotas. Essa
variagdo vai desde a maior propor¢do de pénis em relagdo ao tamanho do corpo dentre qualquer
vertebrado até a auséncia total do 6rgdo (McCracken et al., 2001; Brennan et al., 2008).

Apesar da notavel perda do 6rgao sexual na maioria das aves, ainda nao existem hipoteses
bem suportadas para explicar esse fato (Brennan, 2013). O falo das aves possui uma por¢ao fixa e
uma por¢ao erétil. A erecdo do falo em aves ¢ promovida por ingurgitamento linfatico dos corpos
fibrolinfaticos. Essa linfa é produzida pelo corpo vascular paracloacal (CVP), estrutura presente na
parede ventrolateral da cloaca, considerado um importante 6érgao reprodutor acessorio (Knight, 1970;
Guzsal, 1974; Oliveira & Mahecha, 2000; Brennan & Prum, 2012).

A maioria das aves ndo possui um 6rgao de copula morfologicamente diferenciado homologo
ao pénis dos mamiferos (Aire, 2007), de forma que, a transferéncia de espermatozoides ¢é feita por
aposicao direta das cloacas feminina e masculina (Miiller, 1836; Gerhardt, 1933; Miiller, 1908).

Nos passeriformes, durante o periodo de reprodug¢do, a extremidade distal do ducto deferente
se enovela profusamente, formando uma estrutura chamada vesicula seminal, saco seminal ou globo
seminal, que funciona como um local de armazenamento e maturagdo dos espermatozoides. O grande
desenvolvimento desta estrutura, no periodo reprodutivo, resulta na formacao de uma protuberancia

cloaca, que facilita a intromissdo da cloaca masculina durante a copula. Ainda em passeriformes, a
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parede do proctodeu apresenta duas areas de tecido cavernoso, que na copula se intumescem,
formando duas elevagdes. Estas elevagdes contrapdem-se na linha mediana e entre elas forma-se um
sulco, por onde flui o sémen ejaculado dos ductos deferentes (Oliveira, 1994).

Apenas alguns poucos grupos de aves, incluindo os Galliformes, Anseriformes,
Tinamiformes, Ratitas e os Tinamideos apresentam intracloacal um verdadeiro 6rgdo copulador,
erétil e de morfologia variada, o qual se desenvolve a partir da por¢ao mediana da parede ventral do
proctodeu, que pode ser intromitente ou nao intromitente (Liebe, 1914; Gerhardt, 1933; King, 1981a,

Briskie & Montgomerie, 1997).
5.7.  Morfologia e mecanismo de erecio do falo das aves

O ¢6rgao copulador das aves ¢ denominado falo e ¢ considerado analogo ao pénis de
mamiferos, pois assim como o pénis, ele também ¢ o 6rgdo de transferéncia dos espermatozoides
ejaculados do macho para o trato reprodutor feminino (Aire, 2007). Porém, nos mamiferos, o sémen
¢ conduzido pelo interior do pénis, através da uretra, para atingir a genitalia feminina. Nas aves, o
s€émen ¢ liberado das papilas dos ductos deferentes diretamente no assoalho da cloaca, seguindo por
um sulco mediano dorsal do falo até atingir o exterior (Oliveira, 1994).

Dentre os galiformes, foram encontradas descri¢gdes sobre o falo de algumas espécies
pertencentes as seguintes familias: Cracidae (Crax alector, mutum e Penélope sp., jacu), Numididae
(Numida meleagris, galinha-d’angola) e Phasianidae (Gallus domesticus, galo doméstico; meleagris
gallopavo, peru), de acordo com a classificagdo de Sibley & Ahlquist (1990).

A estrutura do falo nestas aves varia de nao-intromitente, como no galo e peru (King, 1981Db),
a intromitente com cavidade tubular, como em Crax e Penelope (Gerhardt, 1908), passando por um
tipo intermediario, presente em galinha d’angola (Sasaki et al., 1983 e 1984).

A erecdo do falo em Galliformes (Knight ez al., 1969 e 1984; Kudo et al., 1975) e anseriformes
(Guzsal, 1974; Fujihara et al., 1976) ocorre por ingurgitamento do tecido erétil com linfa, diferente
dos mamiferos, onde o mecanismo de ere¢do ¢ sanguineo (Knight, 1970; Guzsal, 1974; Kudo ef al.,
1975). A estrutura responsavel pela producido da linfa, que promove a ere¢dao do falo, € o corpo
vascular do falo (Corpus vasculare phalli - CVP), presente na parede ventrolateral da cloaca e
considerado importante 6rgao reprodutor acessorio (Nishiyama, 1955; Knight, 1970; Guzsal, 1974;
Sugimura et al., 1975a; Fujihara et al., 1976).

Oliveira & Mahecha (1996a e 1996b) citam a existéncia de CVP no tinamideo Nothura
maculosa e sugerem sua participacdo no mecanismo linfatico de ere¢do do falo. Nas ratitas, ndo foram

encontrados dados comprobatorios sobre a presenga de CVP na cloaca e, portanto, permanece nao
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elucidado se o mecanismo de ere¢ao do falo nestas aves ¢ de natureza linfatica, como em
Anseriformes e Galliformes.

Nenhuma informacdo sobre a morfologia microscopica e poucos dados anatdmicos,
incompletos e superficiais, foi extraida da literatura consultada, em relagdo ao falo de Tinamideos,
com exce¢do da Nothura maculosa, que foi extensamente estudada por Oliveira & Mahecha (1996).
Por representarem um grupo de aves consideradas basais, os Tinamiformes representam
potencialmente um modelo adequado para estudos basicos das estruturas falicas.

Varios autores citados por Oliveira (1994) procuraram agrupar as aves de acordo com a
conformacao dos diferentes tipos de falo. Por fim, King (1981b) considerou que, anatomicamente
que existem dois tipos de falo, intromete e ndo intromitente. E Oliveira & Mahecha (2000)
acrescentaram ao falo intromitente a divisao entre eversivel ¢ ndo eversivel. Essa classificagao
depende da auséncia ou presenga de uma estrutura tubular eversiva (Sacci phalli).

O falo intromitente ndo eversivel, encontrado em Apterigidae, Tinamidae e Struthionidae, ¢
formado basicamente por um par de corpos fibrosos localizados na parede ventral do proctodeu. O
falo intromitente eversivel, além dos corpos fibrosos, apresenta uma cavidade tubular que se projeta

para o exterior durante a ere¢do. Este tipo de falo ocorre em anseriformes e na maioria das ratitas.



Figura 1 -Prancha 1 — Tinamideos

PHANCHA 1.

Imagens: Cabot, 2017

1. Crypturellus cinereus; 2. Crypturellus parvirostris, 3. Crypturellus obsoletus; 4. Crypturellus tataupa;
5.Crypturellus noctivagus; 6. Tinamus solitarius, 7. Nothocercus bonapartei; 8. Eudromia elegans, 9. Tinamotis

pentlandii; 10. Nothura maculosa; 11. Taoniscus nanus; 12. Nothoprocta ornata; 13. Rhynchotus rufensis.
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Figura 2 -Prancha 2 — Ratitas

PRANCHA 2.

Imagens: Cabot. 2007

1. Rhea americana; 2. Casuarius casuarius; 3. Dromaius novaehollandiae; 4. Struthio camelus; 5. Apteryx australis.
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Figura 3 - Filogenia proposta por Bertelli (2016)
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Figura 4 - Filogenia proposta por Montgomerie & Briskie (2007) e filogenia proposta por
Cracraft (1974)
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6. MORFOLOGIA DO APARELHO COPULADOR DO INHAMBU-CHORORO
(CRYPTURELLUS PARVIROSTRIS) (AVES: TINAMIFORMES).

Hé um recente aumento no conhecimento sobre os aspectos reprodutivos dos amniotas, mas
lacunas permanecem na literatura. Os amniotas que possuem fertilizagdo interna como meio de
reproducdo, exceto por alguns lagartos anoles que fazem partenogénese, desenvolveram um 6rgao
intromitente, o qual transporta os gametas masculinos para o trato reprodutivo da fémea (Gredler et
al.., 2014). Porém, nem todos os 6rgaos intromitentes sao 6rgaos genitais verdadeiros, a exemplo do
clasper, nos tubardes, que sdo nadadeiras pélvicas modificadas, o gonopddio no teledsteo Poecilia
reticulata, que ¢ uma modificacdo da nadadeira anal (Ogino, 2004; Kahn, 2010), o falodeu, na ordem
Gymnophiona, que ¢ uma extensdo eversivel da cloaca durante a copula e em anuros, no género
ascafos, os quais possuem uma adaptagdo para copula (Wake, 1972; Junqueira & Jared, 1999). O
orgdo copulador verdadeiro, ocorreu em amniotas (Gredler, 2014) e em uma linhagem de anfibios
(Wake, 1972). Segundo Moyes e Schulte (2010), o pénis verdadeiro difere de outros orgdos
copulatérios, pois € uma extensao direta do aparelho reprodutor do macho.

Os répteis desenvolveram dois tipos de o6rgaos copulatdrios: o hemipénis € o pénis. O
hemipénis dos sdurios e ofidios consiste em um par de 6rgaos presente no interior de longos sacos
que se abrem no exterior do corpo através da abertura cloacal (Hildebrand, 2006). Os crocodilianos
e testudines possuem o falo, um 6rgdo intromitente especializado para a cépula (Carvalho, 2010;
Moore, 2012; Grondona, 2015). Alguns representantes das aves como as ratitas, tinamideos,
anatideos e cracideos possuem um tipo de 6rgao copulatorio também chamado falo (Sturkie, 1976;
Oliveira, 2004; Sousa, 2007; Morais, 2012).

Nos mamiferos, geralmente o pénis ¢ o 6rgao copulatorio presente em todas as infraclasses,
porém apresentando diferencas e peculiaridades para cada uma delas. A variada morfologia dos
orgdos intromitentes indica uma rapida evolucao dessas estruturas, entre e dentro dos diferentes
clados (Gredler et al., 2014). Essas diferencas e semelhancas contribuem para as frequentes
discussdes sobre a evolucio do 6rgao copulador em cada grupo e se suas estruturas sdo homologas,
derivadas de um ancestral comum (Kelly, 2004) ou homoplésicas, surgidas por convergéncia
evolutiva ou paralelismo (Montgomerie, 2010; Brennan, 2012). Nesse contexto, o aparelho copulador
¢ utilizado como ferramenta taxondmica para estudos filogenéticos em varios grupos de metazoarios,
como por exemplo, moluscos, artropodes € mamiferos (Fooden, 1976, Martinelli e Nogueira, 1997;
Montgomerie, 2010).

Nas aves, a copula interna ¢ uma regra, mas a presenca de 6rgao copulador uma excegao
(Morais, 2012). Nas poucas espécies que o mantiveram ¢ conhecido como falo ou pénis e pode ser

intromitente (phallus protrudens) ou ndo intromitente (phallus non protrudens) dependendo se €
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introduzido ou ndo na cloaca da fémea durante a cépula (Gerhardt, 1933; King 1981, 1993; Puigcerver
et al., 1997; Brennan, 2013). Entretanto pouco se sabe sobre a anatomia, fisiologia e evolugdo das
estruturas falicas nos tinamiformes, em particular no género Crypturellus (Aire, 2007).

As aves paleognathas, constituidas pelos tinamiformes e as ratitas, possuem um 6rgao
copulador com potencial erétil, o qual se desenvolve a partir da parede ventral do proctodeu. Os
Galloanserae, grupo considerado basal dentro dos neognathas, compostos pelos galiformes,
craciformes e anseriformes, também possuem falo, (Sibley, Ahlquist & Monroe 1988; Brennan,
2013).

A ere¢ao do falo em galiformes (Knight ef al., 1969; Kudo et al., 1975) e anseriformes
(Guzsal, 1974, Fujihara, 1992, Fujihara e Nishiyama, 1976) ocorre por ingurgitamento do tecido erétil
com linfa, diferente do mecanismo em mamiferos onde o tecido ¢ preenchido com sangue (Guzsal,
1974; Kudo et al., 1975). A estrutura responsavel pela producdo da linfa, a qual promove a ere¢ao do
falo nestas aves, ¢ o corpo vascular paracloacal (CPV), presente tanto nas aves que possuem falo,
quanto nas espécies que ndo possuem. Localizado na parede ventrolateral da cloaca é considerado
um importante 6érgao reprodutor acessorio (Nishiyama, 1955; Kudo et al., 1975).

O mecanismo de ere¢do em tinamiformes permaneceu desconhecido até a descri¢do de um
CVP no tinamideo Nothura maculosa do produtor da linfa responsavel pela erecdo nestas aves
(Oliveira e Mahecha 1996, 1996b). Considerados grupos de aves que preservam muitos caracteres
basais, os tinamiformes representam um modelo adequado para estudos da evolugdo das estruturas
falicas, sendo necessario estudar em detalhes a morfologia do falo e seu mecanismo de erecao (King,
1981).

Os tinamiformes dividem-se em duas subfamilias: Nothurinae e Tinaminae. A subfamilia
Nothurinae, ¢ formada pelos tinamideos com hébitos florestais, composta por Taoniscus, Nothura,
Nothoprocta, Eudromia, Tinamotis e Rhynchotus. Tinaminae, formada pelos tinamideos habitantes
de campos abertos, que sao Crypturellus, Tinamus, Nothocercus (Bertelli, 2014, 2016). Entretanto
restaram algumas duvidas relacionadas a distribui¢ao dos géneros. Uma vez que mudangas na
fisiologia e comportamento tendem a andar paralelo com mudancas na morfologia, a andlise da
morfologia falica dessas aves pode fornecer informagdes fundamentais para estabelecer um elo entre
estrutura e sucesso reprodutivo e contribuir preenchendo lacunas na evolucdo do sistema reprodutivo
e analise sistematica filogenética deste grupo.

A cloaca junto com o 6rgao copulador inhambu chorord, C. parvirostris, foi estudada com o
objetivo de identificar e descrever sua morfologia e relagdo com outras estruturas cloacais. O
mecanismo de ere¢do falico nesta espécie ¢ discutido baseado nas observagdes aqui apresentadas.

Esta descricdo basica serda fundamental em futuras comparacdes envolvendo outras espécies de
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Tinamiformes e como outras aves. Realizaram-se andlises comparativas com outros trés grupos de
aves que possuem falo.

Foram analisados preparados anatdmicos e histoldgicos obtidos a partir de sete exemplares
machos de C. parvirostris existentes no Laboratdrio de Biologia da Reprodugao do Departamento de
Morfologia, no Instituto de Ciéncias Biologicas da Universidade Federal de Minas Gerais. Os machos
de C. parvirrostris dos quais foram obtidas as laminas histolégicas da cloaca junto com o falo, foram
capturados mediante autorizacdo do Instituto Brasileiro de Meio Ambiente e Recursos Naturais
Renovéveis (IBAMA), processo numero 5393/91. Para confec¢do dos preparados histologicos,
fragmentos cloacais foram fixados em Formol Neutro Tamponado (NBF) e Liquido de Bouin,
posteriormente infiltrados em parafina ou em resina de metilmetacrilato. Destas prepara¢des foram
obtidas se¢Oes semiseriadas de 5 a 8 um de espessura e posteriormente coradas com hematoxilina e
eosina (HE), tricromio de Gomori e azul de toluidina borato de s6dio 1%, bem como coloragdes
histoquimicas de acido periddico de Schiff (PAS), amilase salivar-PAS e alcian blue a pH 0,5 e 2,5.
Também foram utilizadas técnicas de coloracdo adicionais especificas para fibras reticulares (método
de Gomori) e fibras elasticas (Nogueira e Ribeiro, 1980). Também foram realizadas observacgdes do
comportamento reprodutivo de espécies do género Crypturellus em fundagdes zoobotanicas,

criatdrios conservacionistas e comerciais, durante a copula para observacao do falo.
6.1. Cloaca

A cloaca de Crypturellus parvirostris esta localizada na por¢ao caudal da cavidade celomica,
ventral ao sinsacro, vertebras caudais e pigostilo. Caudalmente, a cloaca constitui a continuagao do
reto, do qual se diferencia pelo aumento em seu didmetro e diminui¢do de tamanho nas vilosidades
da mucosa. O proctodeu projeta-se caudalmente ultrapassando os ossos da pelve. A cloaca comunica-
se com o exterior através da abertura cloacal e encontra-se envolvida por pele com relativamente
poucos foliculos penaceos. Em sentido craniocaudal a cloaca ¢ dividida internamente em trés

compartimentos: coprodeu, urodeu e proctodeu (Fig. 5).
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Figura 5 - Desenho esquematico da cloaca

Reto: R; Coprodeu: C; Ureter: u; Ducto deferente: dd; Urodeu: U; Bolsa Cloacal: BC; Proctodeu: P; Prega

coprourodeal: peu; Prega uroproctodeal: pup; Abertura cloacal: ac; Lamela proctodeal: Lp; Falo: F

O coprodeu ¢ o maior dos trés compartimentos cloacais, seu limite cranial ndo estd bem
definido, desde que ndo foi evidenciada a prega retocoprodeal. O peritonio estende-se do reto até a
parte inicial do coprodeu onde a parede aumenta de espessura e distinguem-se as tunicas serosa,
muscular, submucosa e mucosa (Fig.6 e 7). A serosa ¢ a camada mais superficial, formada por
mesotélio com escasso tecido conjuntivo. A tinica muscular € mais espessa, bem definida e formada
por fibras musculares lisas dispostas em dois sentidos, um longitudinal e outro transversal.
Externamente a tiinica muscular encontram-se uma faixa de tecido conjuntivo frouxo de espessura
variavel, contendo vasos sanguineos, vasos linfaticos e plexos nervosos. Esta camada constitui a
tunica submucosa da parede do coprodeu. A tinica mucosa que reveste a por¢ao terminal do reto e
do coprodeu apresenta vilosidades, regularmente organizadas com épices arredondados mais baixos
que no reto. O epitélio das vilosidades ¢ simples prismatico com células caliciformes (Fig. 7). A
lamina prépria localizada entre a muscular da mucosa e o epitélio de revestimento € constituida por
tecido conjuntivo frouxo no qual predominam fibroblastos, sendo também encontrados plasmécitos

e linfocitos isolados ou agregados.
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Figura 6 - Aspecto histologico da parede do reto

Serosa: S; Muscular: M; Mucosa: Mu; Vilosidade: V. Parafina/HE.

Figura 7 - Aspecto histolégico da parede do coprodeu

Muscular: M.; Mucosa: Mu.; Urodeu: U; Ductos deferentes; DD. Parafina/HE.

Os ductos deferentes, ureteres, nervos pudendos e intestinais e artérias e veias pudendas
internas relacionam-se externamente com a parede dorsolateral do coprodeu e se encontram

envolvidos por tecido conjuntivo frouxo (Fig. 8, 9, 10).



Figura 8 - Vista do falo

Falo (F) e fossa ejaculatoria (FE) de Crypturellus.; Lamela proctodeal; LP; Sulco ejaculatorio: SE; Papila do ducto
deferente: PDD; Coprodeu: C.

Figura 9 - Detalhe histologico do ureter revestido internamente por epitélio musciparo
e ducto deferente.
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Ureter: U; Ducto deferente: DD. Parafina/ HE.
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Figura 10 - Aspecto histologico do ducto deferente revestido internamente por epitélio

pseudoestratificado e preenchido por espermatozoides

il ¥ A T ey

Parafina/Alcian Blue. Ducto deferente: DD; Espermatozoides: SPTZ.

O coprodeu encontra-se separado do urodeu dorsalmente pela prega coprourodeal a qual
ventralmente ¢ interrompida pela fossa ejaculatoria (Fig. 11, 12 e 13). A prega uroproctodeal
apresenta duas faces distintas, a face cranial até a base da face caudal ¢ formada por epitélio simples
prismatico com cé¢lulas caliciformes voltada para o coprodeu, e apos a base caudal, formada por

epitélio pseudoestratificado voltada para o urodeu.

Figura 11 - Aspecto histoldgico do Falo

RN

Falo (F) e da prega coprourodeal (PCPU). Observe a transig@o dos epitélios da face urodeal para a proctodeal de epitélio

simples para pseudoestratificado (—). Parafina/Tricémico de Gomori.
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Figura 12 - Aspectos histolégicos do corte transversal da fossa ejaculatéria com

espermatozoides em seu interior

S o i : |
(—) Observar corpo vascular paracloacal. Fossa ejaculatoria: FE; Falo: F; Corpo Vascular Paracloacal: CVP.

Parafina/HE.

Figura 13 - Vista lateral da fossa ejaculatoria

Fossa ejaculatoria (FE). Detalhe do trajeto dos vasos linfaticos direcionando a linfa até a fossa ejaculatoria (—). Falo: F;

Prega coprourodeal: PCPU. Parafina/HE.

O urodeu ¢ o compartimento cloacal médio que compreende uma estreita faixa transversal da
cloaca, limitada cranio dorsalmente pela prega coprourodeal e sua por¢ao ventral ¢ formada pela fossa
ejaculatoria e apresenta mucosa pouco pregueada e recoberta por epitélio pseudoestratificado

cilindrico (Fig. 11, 12 e 13).



46

A fossa ejaculatdria corresponde a porc¢ao cranial e dilatada do sulco ejaculatorio (Fig. 13). A
mucosa da fossa ejaculatdria apresenta pregueamento longitudinal, onde desembocam os ureteres, 0s
quais possuem mucosa pregueada formada por epitélio simples prismatico do tipo muciparo (Fig. 9,
14 e 15). Na fossa ejaculatoria também desembocam os ductos deferentes, através de duas papilas
conicas, ambos formados por epitélio pseudoestratificado (Fig. 9). Esses ductos sdo caracterizados
pela mucosa lisa, percorrem lateralmente o coprodeu e antes de atingir a superficie interna do urodeu
dilatam-se formando os receptaculos dos ductos deferentes (Fig. 16 e 17). Caudolateralmente aos
receptaculos dos ductos deferentes situam-se os corpos vasculares paracloacais e sdo contornados

pelo musculo do esfincter pericloacal (Fig. 18 e 19).

Figura 14 - Aspecto histoldgico do ureter

Figura 15 - Vista dorsal do urodeu evidenciando os aspectos histolégicos da papila

do ducto deferente

)
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Papila do ducto deferente (PDD) e ductos deferentes (DD) com espermatozoides. Parafina/ HE.
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Figura 16 - Aspecto histologico do falo, fossa ejaculatoria e corpo vascular paracloacal

.
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(F) falo, fossa jaculat(’)ria (FE) e corpo vascular paraéloacal (CVP). Parafina/HE.

Figura 17 - Aspecto histologico da papila do ducto deferente com espermatozoides sendo

liberados na fossa ejaculatéria

e Rl 73 : B T | S —
Papila do ducto deferente (PDD) com espermatozoides (—) sendo liberados na fossa ejaculatoria (FE). Parafina/ HE.
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Figura 18 - Corte transversal do urodeu evidenciando sua mucosa.

Tl
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Corte transversal do urodeu (U) evidenciando sua mucosa. Musculo dorsal fo

rmado por tecido muscular liso (MC), o
musculo retrator ventral formado por tecido muscular estriado (MCC). Corpo vascular paracloacal: CVP; Corpo

fibroso: CF; Espermatozoides (—); Fossa ejaculatoria: FE;. Parafina/Tricomico de Gomori.

Figura 19 - Corte transversal caudal do urodeu destacando os aspectos histologicos do corpo

fibroso, tonsilas cloacais, musculos retratores, bolsa cloacal.

B G

Corpo fibroso: CF; Musculo retrator dorsal: MD; Musculo retrator ventral: MV; Tonsilas cloacais: TC; Bolsa cloacal:

BO. Parafina/HE.
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Os corpos vasculares paracloacais (CVP) sdo estruturas pares dispostas longitudinalmente que
percorrem todo assoalho do urodeu atingindo caudalmente a base do corpo fibroso Fig. 20 ¢ 21). Cada
CVP ¢ formada por um ntcleo compacto e semelhante a um cordao e encerrado dentro de uma cépsula
de tecido conjuntivo denso. O centro do CVP ¢ formado por um enovelado de arteriolas e vénulas
originadas da artéria pudenda interna localizada na extremidade cranial deste corpo vascular. Os
espagos linfaticos do nticleo da CVP se comunicam com os seios linfaticos subcapsulares que, por
sua vez, se comunicam com os espacos linfaticos na base do falo. Os seios linfaticos subcapsulares
da CVP sdo drenados por vasos linfaticos eferentes que contém valvulas com extremidades projetadas
cranialmente (Fig. 14). As acumulagdes de linfécitos sdo frequentemente encontradas ao redor das

paredes desses vasos.

Figura 20 - Corte transversal caudal do urodeu destacando os aspectos histologicos do corpo

fibroso, tonsilas cloacais, muasculos retratores, bolsa cloacal.

Falo (F) e corpo fibroso (CF), musculo estriado dorsal (MD) e musculo liso ventral (MV). Parafina/ Azul de Toluidina.
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A parede do urodeu ¢ formada ainda pelo musculo esfincter pericloacal e, externamente, ¢
recoberta pela pele, ambos continuando no proctodeu. O musculo esfincter pericloacal circunda

externamente a cloaca, desde o inicio do coprodeu até a abertura cloacal (Fig. 22).

Figura 22 - Aspecto histolégico da abertura cloacal, do musculo esfincter cloacal

e glandulas proctodeais

LI P

Aspecto histologico da abertura cloacal (AC) e do musculo esfincter cloacal (MEC) e glandulas proctodeais (GP).
Parafina/ HE.

O proctodeu é o compartimento que se projeta caudalmente a cloaca, situado entre a prega
uroproctodeal e a abertura cloacal. Nele encontram-se dorsolateralmente a bolsa cloacal e
ventralmente as estruturas falicas (Fig. 23). A epiderme do proctodeu ¢ constituida por epitélio
pseudoestratificado pavimentoso queratinizado. No limite com o urodeu, o epitélio de revestimento
do proctodeu ¢ pseudoestratificado prismatico e a medida que se aproxima da abertura externa da

cloaca, torna-se estratificado pavimentoso ndo queratinizado.

Figura 23 - Aspecto histologico da bolsa cloacal bem desenvolvida de um animal

jovem em reproducio

Aspecto histologico da bolsa cloacal (BC) bem desenvolvida de um animal jovem em reprodug@o. Observam-se

evidenciadas a por¢do medular (me) e cortical (co). Parafina/HE.
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A lamina propria do proctodeu ¢ delicada, constituida de tecido conjuntivo frouxo bastante
celular, apresentando dorsalmente, proximo a prega uroproctodeal, pequenos nédulos linfoides. A
mucosa da cavidade do proctodeu ¢ pregueada e revestida por tecido epitelial de revestimento
estratificado pavimentoso ndo queratinizado. Ventralmente, na base das pregas da mucosa, sao
observadas glandulas tubulosas mucosas, com reacdo histoquimica semelhante a observada nos
segmentos anteriores (Fig. 24). A camada muscular da mucosa e a tunica submucosa sdo pouco
distintas e histologicamente semelhantes as do urodeu. A tinica muscular do proctodeu ¢ delicada e

mais evidente ventralmente.

Figura 24 - Aspecto histoldgico da lamela proctodeal com tonsilas cloacais no interior.

Lamela proctodeal (LP) com tonsilas cloacais (TC) no interior. Falo: F; Bolsa cloacal: BC.

Parafina/ Tricomico de Gomori.

Ventralmente a extremidade livre da base do falo no assoalho do proctodeu evidencia-se a
lamela proctodeal cuja base continua cranialmente ao falo e o apice projeta-se na abertura cloacal
(Fig 24 e 25). A face externa do proctodeu ¢ revestida por pele fina, apresentando, na derme, foliculos

penaceos e terminagdes nervosas sensitivas.

Figura 25 - Aspecto histoldgico do corpo vascular paracloacal, artérias e Cavidades linfaticas

: e A it ,
Corpo vascular paracloacal (CVP), artérias (A) e Cavidades linfaticas (CV). Parafina/Tricomico de Gomori.
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6.2. Orgio Copulador

O falo de C. parvirostris ¢ do tipo intromitente nao eversivel localizado no assoalho do
proctodeu. O corpo do falo possui formato triangular situado caudalmente a fossa ejaculatoria no
assoalho do proctodeu. Na superficie dorsal do falo observa-se uma depressdo longitudinal
denominado sulco ejaculatério. O sulco ejaculatorio divide dorsalmente o falo em duas partes
simétricas. O sulco ejaculatério estende-se desde a fossa ejaculatoria no urodeu até a extremidade
livre do 6rgao e ¢ delimitado por duas projecdes mucosas, com pequenos espagos linfaticos no seu

interior e continuo externamente ao falo (Fig. 26).

Figura 26 - Aspecto histologico da abertura cloacal com glindulas cloacais destacando o

corpusculo de Herbst
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Abertura cloacal (AC) com glandulas cloacais destacando o corptisculo de Herbst (—). Parafina/ HE.

O falo possui uma superficie lisa revestida por um epitélio estratificado pavimentoso nao
queratinizado inclusive. A lamina propria ¢ formada por tecido conjuntivo frouxo e nela encontram-
se pequenas glandulas tubulares simples e ramificadas. Nos exemplares no periodo reprodutivo, estas
glandulas encontram-se preenchidas por abundantes espermatozoides (fig. 20). No interior do falo
encontra-se o corpo fibroso de forma cilindrica com uma consisténcia rigida e flexivel ao tato. O
corpo fibroso ¢ concavo longitudinalmente, mostrando uma depressao mediana que contribui para
formacgao do sulco ejaculatorio (Fig. 26). O corpo fibroso ¢ constituido de tecido fibroso e adipocitos
uniloculares dispersos em seu interior formando uma estrutura muito celular rica em fibras coldgenas
e elasticas. As células fibrosas do corpo fibroso sdo grandes, irregularmente dispostas e com um
citoplasma acidofilo e nucleos vesiculares que sdo geralmente excéntricos.

O corpo fibroso € o ponto de inser¢ao para dois pares de musculos, os retratores craniais e
caudais do falo, constituido por musculo estriado esquelético com suas fibras no sentido longitudinal
e ndo possui ligamento eléstico. Entre a mucosa da base do falo e a superficie dorsal do corpo fibroso,

observa-se um plexo dos espacos linfaticos revestido pelo endotélio e separados por trabéculas
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conjuntivas contendo vasos sanguineos, bainhas nervosas e ocasionais corpusculos de Herbst (Fig.
27). Os espagos linfaticos sdo mais largos caudalmente, préximos a base do falo e, cranialmente, sao

continuos com o corpo vascular do falo (Fig. 25).

Figura 27 - Corte transversal no qual observa-se aspectos histologicos da regido do

urodeu e proctodeu
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Corpusculo de herbist (CH).

A parede do falo mostra uma mucosa formada por epitélio estratificado pavimentoso nao
queratinizado e uma lamina propria constituida por tecido conjuntivo frouxo com numerosas papilas
conjuntivas. Uma camada intermediaria de tecido conjuntivo contendo um vasto espaco linfatico ¢
observada, seguida por uma camada externa de tecido conjuntivo denso organizado. O espago
linfatico que circunda todo o perimetro do falo é revestido por endotélio e ¢ frequentemente
atravessado por trabéculas conectivas contendo vasos sanguineos. Tanto as trabéculas como o tecido
conjuntivo adjacente ao espago linfatico € rico em fibras musculares lisas e fibras reticulares. As
fibras eléasticas sdo escassas no tecido conjuntivo, exceto na camada externa onde ocorrem em
quantidades moderadas (Fig. 10 e 17).

A bolsa cloacal ¢ revestida por epitélio pseudoestratificado cilindrico e caracteriza-se pela
presenca de foliculos linfaticos sustentado por lamelas de tecido conjuntivo denso da mucosa
proctodeal. Recobrindo a superficie interna da bolsa cloacal, incluindo suas lamelas, encontra-se um
epitélio formado por epitélio prismatico. Nos individuos adultos sexualmente maduros examinados

ela apresentou diferentes graus de regressao (Fig. 28 e 29).
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Figura 28 - Aspectos histologicos do proctodeu destacando a bolsa cloacal, musculo retrator

dorsal e musculo retrator ventral

Bolsa cloacal (BC), musculo retrator dorsal (MD) e musculo retrator ventral (MV), Corpo fibroso (CF) e
tonsila cloacal (TC). Parafina/HE.

Figura 29 - Aspecto histologico do teto do proctodeu evidenciando a bolsa cloacal (BC) quase

totalmente reduzida, mantendo apenas um foliculo (F). Parafina/ HE.
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Bolsa cloacal (BC) e foliculo (F). Parafina/ HE.

6.3. Morfologia da Cloaca

A cloaca de das aves ¢ dividida internamente em sentido craniocaudal em trés
compartimentos: coprodeu, urodeu e proctodeu. Essa compartimentalizagdo ndo ¢ visualizada
externamente. As pregas coprourodeal e uroproctodeal, quando observadas, facilitam a visualizagao
(Gadow, 1887; King, 1975 ¢ 1981; McDonald, 1933; Benoit, 1950; Teles, 2001; Oliveira, 2004; Rosa,
2008; Santos, 2011). Em C. parvirostris a cloaca também apresenta essa compartimentalizagao.

A prega retocoprodeal, localizada cranial ao coprodeu, ndo foi encontrada em C. parvirostris

e a presenca dessa prega ¢ controversa tanto em paleognathas quanto em neognathas. Nos

paleognathas, Struthio camelus e Rhea americana foi descrita uma prega separando o reto do
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coprodeu (Saint-Hilaire, 1822; Gadow, 1887; Jolly, 1915; Santos, 2011). Nos neognathas,
anseriformes, sua presenca também ¢ descrita (Muller, 1908; Liebe, 1914; Komarék, 1969, 1970,
1971). Por outro lado, outros autores, consideram que a prega retoproctodeal inexiste em ratitas
(King, 1981), e nos neognathas, anseriformes (King, 1981; Guzsal, 1974) e galiformes (Jolly, 1915;
Bakst, 1983; Komarék, 1970, King 1975, 1981).

O coprodeu de C. parvirostris ¢ de maior didmetro que o reto, sendo o mais longo dos trés
compartimentos, corroborando com as descrigdes de King (1980) em outras espécies de aves. Nessa
espécie, o coprodeu encontra-se separado do urodeu dorsalmente pela prega coprourodeal.
Ventralmente esta prega ¢ continua a fossa ejaculatoria. Desta forma, a prega coprourodeal apresenta-
se incompleta em todas as aves. Essa prega também foi descrita nos tinamideos e ratitas. No
tinamideo, Nothura maculosa, a prega coprourodeal ¢ bem desenvolvida, com a presenga de feixes
musculares lisos em seu interior, indicando sua possivel acdo como um esfincter, controlando a saida
das fezes e urina (Oliveira, 2004). Estas caracteristicas também foram observadas na espécie
estudada. Na avestruz, Struthio camelus, essa prega foi descrita por King (1980 e 1981), Saint-Hilaire
(1822), Gadow (1887) e Jolly (1915).

O coprodeu, em C. parvirostris, por ser continuidade do reto, indica que a fungdo deste
compartimento também ¢ recep¢do e armazenamento de fezes, como sugerido para outras espécies
(Forbes, 1877; Benoit, 1950; Portman, 1950; Wolfson, 1954; Ziswiler, 1972; King, 1981; Mehrotra,
1982). A mucosa do coprodeu de C. parvirostris apresenta vilosidades semelhantes as do reto, porém,
achatadas pela compressao das fezes, que também foi observado em Columba livia (Teles, 2001).

O ureter de C. Parvirostris, desemboca no coprodeu, como ¢ descrito em Nothura maculosa.
Esta desembocadura ¢ uma estratégia para evitar a mistura das excre¢des urindrias com o sémen
ejaculado (Oliveira, 2004). Entretanto, na maioria das aves, o ureter desemboca no urodeu junto com
os ductos deferentes (McDonald, 1933; Benoit, 1950; Portman, 1950; Wolfson, 1954; Komarék,
1969, 1970,1971; King, 1975, 1981; Mehrotra, 1982; Teles, 2001).

O urodeu ¢ o menor compartimento da cloaca dos tinamiformes, C. parvirostris € Nothura
maculosa, como camara unica ocupa uma pequena regido transversal da cloaca, situado entre as
pregas coprourodeal e uroproctodeal (Oliveira, 2004) e também na maioria das aves descritas na
literatura (Benoit, 1950; King, 1975, 1981; Teles 2001). Entretanto, no passeriforme Copsychus
saularis, o urodeu ¢ dividido em dois compartimentos: camara urindria cranial e cAdmara genital
caudal, separadas por esfincter (Mehrotra, 1982).

O epitélio do urodeu, em C. parvirostris, apresenta numerosas células caliciformes secretoras
de mucossubstancias acidas e neutras, as quais, tem a funcao de protecdo da sua superficie do atrito

das fezes e dos efeitos de substancias toxicas presentes na urina (Oliveira, 2004). A presenga de
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numerosas vilosidades indica um meio para aumentar a superficie de reabsor¢ao de dgua da excrecao
urinaria, como proposto por Johnson & Skadhauge (1975), para a ratita, Dromaius novaehollandiae.

Em C. parvirostris o urodeu, na fossa ejaculatoria, ¢ o local onde desembocam os ductos
deferentes. As desembocaduras destes ductos encontram-se no apice de duas papilas conicas, como
descrito para os paleognathas, Nothura maculosa (Oliveira, 2004), Rhea americana (Santos, 2011) e
também para outras aves (Wolfson, 1954; King 1975 ¢ 1981). O ducto deferente em C. parvirostris
apresenta-se revestido por tecido pseudoestratificado com lumen pregueado, preenchido por
espermatozoides, indicando que, nesta espécie, estes ductos possuem funcdes de armazenamento de
espermatozoides. Esses relatos esses, também foram descritos nos neognathas, galos (Lake, 1957;
Tingari, 1971), codornas (Viegas, 2004) e perus (Hess, 1976).

A parede do urodeu em C. parvirostris ¢ formada pelo musculo esfincter pericloacal, também
descrito em Nothura maculosa, na Rhea americana (Oliveira, 2004; Santos 2010) e em outras aves
(Liebe, 1914; Knight, 1967; King, 1975).

A prega uroproctodeal, conforme descrita por outros autores (Fitzgerald, 1969; Komarék,
1970; King, 1979; Teles, 2001; Oliveira 2004) nao ¢ continua em todo didmetro da cavidade cloacal
de C. parvirostris, possui maior desenvolvimento dorsolateral, inverso ao da prega coprourodeal, e
segundo Oliveira (2004) a fusdo dessas duas pregas indica que as duas camadas podem agir em
conjunto, para isolar o coprodeu, impedindo mistura de sémen com excre¢des urindrias e
gastrointestinais.

O proctodeu ¢ o compartimento mais caudal a cloaca, esta situado entre a prega uroproctodeal
e a abertura cloacal. Em C. parvirostris a mucosa do proctodeu ¢ pregueada revestida internamente
por epitélio pseudoestratificado prismatico na regido cranial e estratificado pavimentoso nao
queratinizado na regiao terminal, fato também observado por Johnson & Skadhauge (1975), Mehrotra
(1982), Oliveira & Mahecha (1996) e Teles (2001) em outras espécies. Segundo estes autores, 0O
epitélio do proctodeu ¢ colunar, como o do urodeu, exceto quando se aproxima da abertura cloacal,
onde se torna estratificado pavimentoso. Para Hodges (1974), o epitélio do proctodeu difere daquele
do urodeu, uma vez que no proctodeu as células caliciformes estdo ausentes. Segundo King (1981),
tanto o urodeu quanto o proctodeu sdo revestidos por epitélio colunar alto e tais compartimentos da
cloaca sdo locais de reabsor¢ao de urina.

Na parede dorsal do proctodeu de C. parvirostris, foi observada a bolsa cloacal, descrita como
estrutura imunoldgica caracteristica das aves (Oliveira, 1994). A bolsa cloacal nesta espécie ¢
revestida por epitélio pseudoestratificado cilindrico e caracteriza-se pela presenca de foliculos
linfaticos sustentado por lamelas de tecido conjuntivo denso. Sua superficie interna esté revestida por

epitélio, incluindo suas lamelas. Ela pode estender-se cranialmente até o nivel da prega coprourodeal,
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e caudalmente formar uma projecao sobre a abertura cloacal nos animais juvenis (Oliveira, 1994),
nos quais ela ¢ maior e bem desenvolvida, tendendo a regressao gradual de tamanho a medida que as
aves se desenvolvem, chegando a desaparecer completamente nos adultos (Getty, 1986; King, 1981).
Oliveira (1994) observou que ela sofre diferentes graus de regressdo nos exemplares adultos de
tinamideos Nothura maculosa. A bolsa cloacal foi observada em individuos adultos sexualmente
maduros de C. parvirostris, porém ndo foi feita uma analise de acompanhamento da regressao desta.

Na parede dorsal do proctodeu de C. parvirostris, foi observada as glandulas proctodeais
dorsais, cuja secre¢do mucosa mistura ao sémen durante a copula. Ventralmente a extremidade livre
da base do falo, no assoalho do proctodeu, foi evidenciada a lamela proctodeal, estrutura descrita pela

primeira vez por Oliveira & Mahecha (1996).
6.4. Morfologia do Aparelho Copulador

O aparelho copulatorio de C. parvirostris consiste nas estruturas falicas e corpos vasculares,
os quais exibem uma continuidade morfofuncional, formando assim um Unico sistema envolvido na
erecdao. O falo pode ser classificado em quatro tipos: falo intromitente, falo ndo intromitente, falo
rudimentar e auséncia de falo (King, 1981). O falo intromitente penetra na cloaca da fémea e ¢
descrito em tinamiformes, ratitas, anseriformes e cracideos (Montgomerie, 2010). Oliveira e Mahecha
(2000) acrescentaram a divisao do falo intromitente em eversivel e ndo eversivel, caso tenha uma
porcao eversivel ou ndo, que também foi chamado de “falo intromitente com cavidade tubular” e
“falo intromitente sem cavidade tubular” (King, 1981; Gerhardt, 1933). O falo ndo intromitente nao
penetra na cloaca da fémea e ¢ descrito em galiformes. O falo rudimentar nao possui todas os
componentes do falo e ¢ citado em alguns passeriformes. E ainda pode haver auséncia de qualquer
estrutura falica, que ocorre na maioria dos passeriformes e psitacideos (Montgomerie, 2010).

O falo dos tinamiformes ¢ considerado por alguns autores como primitivo e rudimentar,
classificando-o como intromitente ndo eversivel, semelhante ao descrito em Struthio camelus e dos
Apteryx (Muller, 1936; Gerhardt, 1933; Benoit, 1950; King 1981, 1993). No entanto, Oliveira e
Mahecha (1996, 2000) descreveram detalhadamente o falo do tinamideo, Nothura maculosa como
eversivel. Bokerman (1991) cita e ilustra que dentro dos tinamideos ocorrem diferentes tipos de falos.

Descricao semelhante ¢ feita dentro dos paleognathas, as ratitas, Dromaius novaehollandiae,
Rhea americana, e Casuarius casuarius (Muller 1836; Gerhardt 1933; Montgomerie, 2010), e dentro
de neognathas, para anseriformes (Liebe, 1914; Komarék 1969; Komarék e Marvan, 1969; Guzsal,
1974).

Baseado nos dados obtidos neste estudo podemos afirmar que a espécie do género

Crypturellus parvirostris apresenta falo ndo eversivel, diferente dos outros tinamideos restantes, os
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quais apresentam falo eversivel, corroborando a teoria de Montgomerie (2010) e Brennan (2008), na
qual suspeita que a transi¢ao evolucionaria ocorreu apenas uma vez nos tinamideos da linhagem que
leva a subfamilia Crypturellus. Montgomerie (2007) cita ainda que o falo eversivel € o tipo ancestral,
o qual ¢ compartilhado pela maioria dos paleognathas e varias familias de Galloanserae, nesse caso,
o falo ndo eversivel, pode ter surgido independentemente nos paleognathas Crypturellus, Struthio
camelus e Apteryx por convergéncia evolutiva (Figura. 1) (Montgomerie, 2010; Brennan, 2012).

Embora o falo de Crypturellus parvirostris mostra os componentes basicos descritos para
outras aves que possuem um falo intromitente (Muller, 1836, Komarék e Marvan, 1969), algumas
peculiaridades foram observadas. O falo intromitente ndo eversivel de C. Parvirostris compde-se
anatomicamente do corpo do falo e sulco ejaculatorio localizado no assoalho do proctodeu. O corpo
do falo possui formato triangular situado caudalmente a fossa ejaculatoria. Um corpo fibroso ¢
observado no interior do corpo do falo de C. parvirostris, o qual ¢ diferente do observado em
anseriformes (Guzsal 1974, Fujihara et al., 1976), em que, apesar de sua consisténcia rigida e flexivel,
ndo apresenta as caracteristicas histologicas de um tecido cartilaginoso. O tecido fibroso do corpo ¢
vascularizado e intensamente celular, as células ndo estao localizadas em lacunas e possui adipdcitos
uniloculares dispersos em seu interior. Consequentemente, o nome de corpo fibroso ¢ mais adequado
do que o termo corpo fibrocartilaginoso proposto no Nomina Anatomica Avium (Baumel et al., 1993).

Segundo Montgomerie (2010), durante a erecdo, em paleognathas, um par de musculos
retratores extrudem o falo flacido da bolsa falica, seguido pelos corpos vasculares enchendo o falo
com linfa. Em C. Parvirostris, o corpo fibroso, além de sustentacdo da base do falo, serve como ponto
de insercdo desses dois pares de musculos retratores do falo e para o corpo vascular paracloacal, assim
como ocorre nos outros paleognathas, as ratitas, Struthio camelus (Saint-Hilaire, 1822; Muller, 1836;
King, 1981; Brennan & Prum; 2012), Rhea americana (Miiller, 1836; Gerhardt, 1933; Montgomerie,
2010; Santos, 2011), Dromaius novaehollandiae (Muller, 1836) e Casuarius casuarius (Muller,
1836). E também, nos neognathas anseriformes (Liebe, 1914; Guzsal, 1974; King, 1981; Komaré¢k,
1969).

O ligamento elastico ndo foi encontrado em Crypturellus, e ¢ descrito por Oliveira ¢ Mahecha
(2000) como uma condensagao do tecido conjuntivo com predominancia de fibras elasticas espessas
que se inserem ventralmente no corpo fibroso. Essa estrutura ¢ descrita em aves paleognathas que
possuem um falo eversivel. No tinamideo, N. maculosa, o ligamento elastico foi identificado por
Oliveira (1994) emergindo do corpo fibroso na dire¢ao da porcdo eversivel do falo, onde se liga ao
tecido conjuntivo circundante. Também ¢ citado nas ratitas, Dromaius novaehollandiae (Muller,
1836), Rhea americana (Miller, 1836; Gerhardt, 1933; Montgomerie, 2010), e Casuarius casuarius
(Muller, 1836) e em neognathas anseriformes (Liebe, 1914; Guzsal, 1974; King, 1981; Komarék,
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1969). Esse ligamento, ndo ¢ encontrado, dentro dos paleognathas, para Apteryx e tinamous (Gerhardt
1933; Komarék e Marvan 1969). Nas espécies em que o falo apresenta uma por¢ao tubular, o corpo
fibroso além de se relacionar com os musculos retratores do falo, também tem relacdo com o
ligamento elastico e a extremidade cega da por¢ado tubular. O fato do falo da espécie estudada nao ser
eversivel pode justificar a auséncia desta estrutura.

Nas observagdes feitas no corpo fibroso de C. Parvirostris ndo foram encontrados dados
indicando uma separagdo interna da base do falo em metades direita e esquerda. Oliveira (1994) chega
a mesma conclusdo ao estudar o tinamideo Paleognathae Nothura maculosa, exceto pela presenca de
duas projecdes caudais no corpo fibroso dessa espécie. Assim, descrevemos o corpo do falo como
estrutura impar, concordando com Liebe (1914), que conclui que o falo € um corpo unitario. Alguns
autores descrevem tanto os corpos fibroelasticos (King 1975, 1979 e 1981), quanto os corpos fibrosos
(Muller, 1836; Gerhard, 1933) como estruturas pares. No entanto, os mesmos autores, referem-se a
continuidade morfoldgica entre essas duas metades. Na descri¢do do falo em ratitas, paleognathas,
Dromaius novaehollandiae (Muller, 1836; Boas, 1891) e Rhea americana (Muller, 1836; Boas, 1891;
Brennan & R. O. Prum; 2012) ¢ relatada a presenga de corpos fibrosos que sao fundidos na base e
apenas ligeiramente separados em direcao a extremidade. Santos (2011) descreve também a presenga
de duas estruturas, mas as descreve como dois corpos cartilaginosos na Rhea americana. Nos
neognathas, King (1981) cita que, nos patos, os corpos fibrolinfaticos sdo continuos ventralmente e
separados apenas dorsalmente pelo sulco falico.

Espacgos linfaticos que circundam parcialmente o corpo fibroso e sao dilataveis foram citados
por Oliveira (1994) indicando um possivel ingurgitamento com linfa. No tinamideo paleognatha,
Nothura maculosa. Oliveira (2000) descreve que os espagos linfaticos estdo presentes na por¢ao
tubular fixa do falo e sdo fortemente dilatados em aves na fase reprodutiva. Em Crypturellus
parvirostris ndo ocorre essa divisdo em porg¢ao fixa e eversivel, porém, vasos linfaticos igualmente
sdo encontrados ao longo do corpo do falo, indicando uma ere¢do linfatica. Na ratita paleognatha,
Rhea americana (Muller, 1836) e também nos neognathas anatideos, patos e gansos (Komarék e
Marvan, 1969, Guzsal, 1974) a base do falo ndo apresenta espacos linfaticos e, portanto, ndo ¢ erétil.
A atividade secretora destes vasos linfaticos, segundo Oliveira (1994), varia dependendo da idade da
ave e ndo foi detectada nos individuos mais jovens cujo epitélio ainda esta bistratificado. Isso sugere
que a atividade secretora estd associada a maturidade sexual da ave. No nosso trabalho nao foi
possivel precisar a idade das aves impossibilitando a confirmacao desse dado.

O sistema linfatico ¢ um sistema circulatorio de baixa pressao e, por conseguinte, ndo ¢ o ideal
onde a manutencdo de uma erecdo ¢ necessaria. Segundo Brennan (2012), um mecanismo de ere¢ao

peniana linfatica tem de ser fundamentalmente diferente da ere¢do vascular arterial, a presenca do
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corpo fibroso ¢ justificada para apoiar a manuten¢ao do falo ereto durante o processo de copula, sendo
analogo ao osso peniano dos canideos.

A presenca de células semelhantes a plasmocitos, células plasmaticas intra-epiteliais, no corpo
do falo, foi descrito nas dobras linfaticas do galo, onde estas células parecem estar envolvidas na
resposta imunitaria local (Von Rautenfeld, 1976; Gassmann e Von Rautenfeld, 1977). Essas células
também foram observadas por Oliveira (1994) em Nothura maculosa, sugerindo que as células
plasmaticas desempenham um importante papel nessa espécie, onde o falo ¢ externalizado durante a
ere¢do, aumentado sua susceptibilidade a exposi¢do de patdgenos. Apesar do falo de C parvirostris
ndo sofrer eversdo durante a copula, seu contato de aposi¢cdo com a cloaca feminina, também o torna
susceptivel ao contato com patdgenos, o que justifica a observagao dessas células na espécie estudada.

Na superficie dorsal do falo de Crypturellus parvirostris observa-se uma depressao
longitudinal denominado sulco ejaculatorio. O sulco ejaculatorio divide dorsalmente o falo em duas
partes simétricas, assim como citado por Montgomerie (2010) na ratita Struthio camelus. O falo nos
paleognathas Nothura maculosa (Oliveira, 1994), Rhynchotus rufescens (Bokerman, 1991), Apteryx
australis (Montgomery, 2010) e no proprio Struthio camelus € descrito como assimétrico por outros
autores (Muller, 1836; Boas, 1891; Muller 1908; Liebe, 1914; Gerhard, 1933; King 1979 e 1981).
Essas descri¢des possivelmente podem variar de acordo com a forma que o falo ¢ estudado, em
repouso ou em eregao.

O sulco ejaculatorio em Crypturellus parvirostris estende-se desde a fossa ejaculatdria no
urodeu até a extremidade livre do 6rgao e ¢ delimitado por duas projecdes mucosas com pequenos
espacos linfaticos em seu interior e continuo externamente ao falo. Na mucosa do sulco ejaculatorio
sdo observadas invaginagdes preenchidas por espermatozoides que sugerem uma fung¢ao relacionada
ao armazenamento ou maturacao dos espermatozoides, como ocorre na bolsa cloacal da fémea. A
mucosa mostra-se bem vascularizada e também sdo visualizadas artérias formando uma estrutura
parecida com os plexos cavernosos dos mamiferos.

A presenca de corpo vascular paracloacal com espagos linfaticos continuos com os do falo,
conforme confirmado histologicamente, em C. Parvirostris € também encontrado por Oliveira (1994)
em outro tinamideo, Nothura maculosa, sugere que a ingurgitacao dos espacos linfaticos falicos com
linfa participa do processo de erecdo. Acredita-se que o falo ¢ preenchido com linfa e emerge da
abertura cloacal como uma estrutura em forma de triangulo. Com seu ingurgitamento, a mucosa ¢
exteriorizada juntamente com o sulco falico, que se torna continua com o sulco ejaculatério. Um
processo similar ocorre nos neognathas anseriformes e galiformes (Guzsal 1974, Knight et al., 1984).

Na maioria dos vertebrados o mecanismo de erecdo ¢ vascular sanguineo, porém, segundo

Brennan (2012), em aves ocorreu uma grande transi¢ao evolutiva, no qual, o mecanismo de ere¢ao



61

mudou para vascular linfatico. Observamos que esse mecanismo ¢ encontrado inclusive em aves com
caracteres basais como no tinamiforme Crypturellus parvirostris, sugerindo que essa transi¢ao
evolutiva provavelmente ocorreu no ultimo ancestral comum de aves, ja que estudos demonstram um
mecanismo de ere¢do vascular sanguineo nos répteis, inclusive em testudines (Jones, 1915; Gerhardt,
1933), apoiando a hipotese de que a erecdo linfatica ¢ uma sinapomorfia de aves.

A linfa produzida pelos corpos vasculares paracloacais de C. parvirostris atinge os espagos
linfaticos e ¢ dirigida caudalmente aos espacos na base do falo, de onde flui ao longo do falo formando
assim um sistema linfatico continuo envolvido na erecdo. Durante a detumescéncia, a linfa flui na
dire¢@o oposta a da erecdo e ¢ conduzida para a circulagdo geral através de vasos linfaticos eferentes
do CVP que, Oliveira (1994) descreveu valvulas orientadas cranialmente indicando a dire¢ao do fluxo
linfatico foram observadas no tinamideo Nothura maculosa.

O falo ereto, segundo King (1981), ¢ importante para facilitar a deposi¢ao de espermatozoides
no oviduto esquerdo, que ¢ o oviduto funcional nas aves. O sémen ¢ ejaculado na fossa ejaculatoria,
situada no assoalho do urodeu (Oliveira e Mahecha 1996b) e continua ao longo do sulco ejaculatorio
na base do falo, que apds a ere¢do se torna continuo com o sulco falico, formando assim uma rota na
qual o sémen ¢ transportado para o exterior.

As bordas do sulco falico sdo compostas por tecido eréctil formado por espacos linfaticos que
se tornam ingurgitados com linfa durante a ere¢do, promovendo assim o fechamento dos labios do
sulco, os quais se unem formando um tubo por onde o sémen flui evitando seu derramamento.
Situagcdo semelhante ¢ observada em todos os paleognathas ratitas, e também nos neognathas,
galiformes e anseriformes (Fujihara, 1976; Oliveira, 1994; Montgomerie, 2010).

A bolsa falica ¢ descrita nos paleognathas Nothura Maculosa (Oliveira, 1994), Struthio
camelus (Montgomerie, 2010), Rhea americana (Brennan, 2012; King, 1981; Goes, 2004 ¢ 2010;
Fowller, 1991; Santos 2011, Montgomery, 2010), Dromaius novaehollandiae (Fowller, 1991), e no
neognatha Cairina moschata (Fehlberg, 2015). No entanto, ndo foi encontrada na espécie estudada,
apesar do mecanismo de ere¢do linfatica ser idéntico ao das outras aves. A func¢do dessa estrutura
parece estar relacionada a receber a parte eversivel do falo quando estda em repouso, e em C.
parvirostris nao ocorre essa divisao do 6rgao copulador em parte fixa e eversivel, justificando sua
auséncia. Entretanto, em Struthio camelus, no qual o falo também ndo everte, a bolsa ¢ descrita por
Montgomerie (2010).

Alguns autores sugerem que o falo das aves ¢ provavelmente homologo ao 6rgdo copulador
dos répteis (Jones, 1915; King, 1981; Brennan, 2012), no entanto, varios caracteres do falo tém
mudado entre os dois grupos e até mesmo dentro do grupo aves. O sucesso reprodutivo em populagdes

pequenas ou em declinio pode maximizar a sobrevivéncia através da aquisi¢do de algumas adaptacdes
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reprodutivas (Souza, 2014). Nesse contexto, o grupo parafilético dos répteis desenvolveu dois tipos
de o6rgdos copulatérios: o hemipénis e o pénis. O hemipénis consiste em 6rgaos duplos e tnicos que
se abrem no exterior do corpo a cada lado da abertura cloacal (Hildebrand; Goslow, 2006). Répteis
crocodilianos e testudines machos possuem pénis simples e impares, necessarios a copula, estrutura
que ¢ considerada, por King (1981) e Carvalho (2010), homologa ao pénis dos mamiferos.

Ambos os 6rgdos copulatorios dos mamiferos, répteis e aves, desenvolverem-se a partir do
tubérculo genital na regido da cloaca, sugerindo homologia (Seifert, 2009; Sanger, 2015), o aspecto
filogenético mais recente da linhagem dos amniotas coloca os arcossauros como grupo irmao dos
Rhynchocephalia, caracterizado por um grupo com auséncia de 6rgdo copulador ou que possuem
hemipénis laterais (Lyson et al., 2012; Crawford et al., 2012), o que sugere a evolugdo do 6rgao
copulador de forma independente em mamiferos e arcossauros (Kelly, 2013). Alguns representantes
como os paleognathas, Struthio camelus, e, os neognathas patos e gansos, possuem um tipo de 6rgao
copulatério espiralado chamado falo (Sturkie, 1976; Sousa, 2007; Morais et al., 2012). Nos
mamiferos, em geral, o pénis ¢ o orgdo copulatério presente em todas as infraclasses, porém

apresentando diferencas e peculiaridades para cada uma delas.
6.5. Conclusio sobre a morfologia do aparelho copulador do Inhambu-chororé

Foram estudadas lamina histoldgicas cloacais de Crypturellus Parvirostris com o objetivo de
identificar e descrever os aspectos morfologicos da cloaca e do aparelho copulador.

A cloaca de C. Parvirostris apresenta-se dividida em trés compartimentos, coprodeu, urodeu
e proctodeu, separados pelas pregas coprourodeal e uroproctodeal, respectivamente.

O coprodeu ¢ o compartimento continuo com o reto e local onde desembocam os ureteres.
Sua parede ¢ formada pelas tinicas mucosa, submucosa, muscular e serosa.

O urodeu ¢ o menos compartimento cloacal e na espessura de sua parede distinguem-se os
corpos vasculares paracloacais (CVP) e os receptaculos dos ductos deferentes. As papilas dos ductos
deferentes desembocam na fossa ejaculatéria, a qual apresenta epitélio pseudoestratificado cilindrico,
secretor, € a lamina propria com vasculariza¢ao subepitelial.

O proctodeu comunica-se com o exterior através da abertura cloacal. Nele encontra-se
dorsolateralmente, a bolsa cloacal, e, ventralmente, as estruturas falicas e a lamela proctodeal. A bolsa
cloacal € revestida por epitélio pseudoestratificado cilindrico e caracteriza-se por apresentar inlimeras
lamelas, sustentando os foliculos linfaticos.

Concluimos que em N. maculosa apresenta corpos vasculares paracloacais, que com apoio do

corpo fibroso promovem a ere¢do, sendo este um mecanismo linfatico.
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Na parede uroproctodeal distinguem-se o musculo esfincter cloacal, externamente, a pele,
ventralmente e contendo poucos foliculos pendceos, geralmente associados a corpusculos de Herbst.

N. maculosa apresenta falo do tipo intromitente nao eversivel localizado no assoalho do
proctodeu. Na superficie dorsal do falo observa-se o sulco ejaculatorio. Que se estende desde a fossa
ejaculatoria no urodeu até a extremidade livre do orgao.

O falo ¢ formado pelo corpo fibroso onde se inserem dois pares de musculos, os retratores
craniais e caudais do falo. Entre a mucosa da base do falo e a superficie dorsal do corpo fibroso,
observa-se um plexo de espagos linfaticos revestidos pelo endotélio e separados por trabéculas
conjuntivas contendo vasos sanguineos, bainhas nervosas e ocasionais corpusculos de Herbst.

Os corpos vasculares paracloacais sdo estruturas pares dispostas longitudinalmente que
percorrem todo assoalho do urodeu atingindo caudalmente a base do corpo fibroso, que com o apoio
deste, promovem a ere¢do, sendo este um mecanismo linfatico.

Pesquisas recentes trazem novas informagdes sobre o o6rgdo copulador das aves. Embora o
falo de Crypturellus parvirostris mostre os componentes basicos descritos para outras aves que
possuem um falo intromitente, algumas peculiaridades foram observadas. O estudo anatémico e
histologico do falo mostrou ser uma ferramenta importante para a compreensao da evolucao genital.
No entanto, devido a complexidade das estruturas do falo observadas neste trabalho, fez-nos perceber
que para entender completamente os complexos mecanismos que envolvem a morfofisiologia do falo,
bem como sua evolugdo nas aves e nos amniotas em geral, s3o necessarios estudos comparativos com
o maior numero de espécies possivel, realizando uma anélise comparativa mais ampla e profunda dos
aspectos genitais do sistema de copulagdes das aves buscando elucidar as relagdes filogenéticas entre

elas.
7. Morfologia e evolucio do 6rgao copulador em Tinamiformes

A evolugdo do aparelho copulador masculino nas aves ¢ um tema fascinante e que tem
implicagdes significativas para a sistemdtica do grupo. As aves apresentam uma diversidade
anatoOmica em seus Orgdos reprodutivos masculinos, com variagdes que refletem a evolucdo
adaptativa ao longo de milhdes de anos. A estrutura e a presenca ou auséncia de um pénis nas aves
tém implicagdes tanto ecoldgicas quanto filogenéticas, e a analise dessas variagdes tem fornecido
insights importantes para a compreensao das relacdes evolutivas entre as diferentes linhagens de aves
(Sick, 2001; Muller 1836; Gerhardt 1933; Montgomerie, 2010).

A maioria das aves ndo possuem um 6rgao copulador verdadeiro, e a copula ocorre através do
contato cloacal, o chamado "beijo cloacal". No entanto, ha grupos especificos que ainda retém um

orgdo copulador intromitente. Mamiferos, crocodilos, quelonios e algumas aves tém um unico
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falo (Kelly, 2002 e 2004) enquanto squamatas possuem dois hemipénis (Arnold, 1986). Apesar da
diversidade de formas, o orgdo copulador nessas espécies tem a mesma origem embrionaria,
o tubérculo genital, sugerindo certo grau de homologia, mesmo que em muitas aves, regrediu ao
longo da evolugao (Seifert, 2009; Sanger, 2015).

Alguns autores sugerem que o falo das aves ¢ provavelmente homdlogo ao 6rgao copulador
dos arcossauros ndo aviarios (Jones, 1915; King, 1981; Brennan, 2011), apesar desta estrutura
apresentar variagdes morfologicas dentro do grupo (Souza, 2014). O falo dos Crocodilianos e
Testudines ¢ considerado, por King (1981) e Carvalho (2010), homdlogo ao pénis dos mamiferos.

Essa regressao evolutiva estd associada a mudangas no modo de reprodug@o e comportamento
sexual. Em aves que ndo possuem um pénis, a eficiéncia da fertilizagao ocorre através de adaptagdes
comportamentais, Como um sincronismo preciso no encontro cloacal. Ja em aves que mantém o pénis,
ele desempenha um papel direto na inseminacao, e em alguns casos, como em patos, o 6rgao pode
apresentar uma morfologia altamente especializada, com formas espiraladas ou estruturas de grande
complexidade (Sick, 2001; Muller 1836; Gerhardt 1933; Montgomerie, 2010).

Entre as aves, os patos, gansos € outras aves aquaticas sao notaveis por possuirem Orgaos
copuladores mais elaborados. O falo dos machos dessas espécies pode se estender e contrair,
permitindo uma copulacdo mais efetiva em ambientes aquaticos. Essas adaptagdes sdo muitas vezes
acompanhadas de comportamentos complexos de corte, que garantem a escolha do parceiro ¢ a
manuten¢do do gene da espécie (Jones, 1915; King, 1981; Brennan, 2011). Por outro lado, aves como
os canarios e pardais t€ém apenas uma pequena protuberancia na cloaca, refletindo estratégias
reprodutivas diferentes. Nesses casos, a copulacdo é frequentemente mais rapida e menos elaborada,
muitas vezes acompanhada de rituais de canto e exibicao (Sick, 2001).

Dentro desse contexto, falo das aves pode ser classificado como intromitente, nao
intromitente, rudimentar e auséncia de falo (King, 1981). Oliveira e Mahecha acrescentaram a divisao
do falo intromitente em eversivel ou ndo eversivel. O falo dos Tinamidae ¢ considerado por alguns
autores como rudimentar, classificando-o como intromitente nao-eversivel (Muller, 1936; Gerhardt,
1933; Benoit, 1950; King 1981, 1993). No entanto, dentro do grupo Tinamidae, alguns géneros
apresentam falo intromitente eversivel (Bokerman, 1991; Oliveira, 1996). O mesmo ocorre nas
ratitas, nas quais as espécies Struthio camelus e Apteryx australis apresentam falo intromitente nao-
eversivel, e as espécies Dromaius novaehollandiae, Rhea americana, ¢ Casuarius casuarius
apresentam falo intromitente eversivel (Muller 1836; Gerhardt 1933; Montgomerie, 2010).

Alguns autores sugerem que o falo das aves ¢ provavelmente homodlogo ao orgao
copulador dos arcossauros ndo aviarios (Jones, 1915; King, 1981; Brennan, 2011), apesar desta

estrutura apresentar variagdes morfologicas dentro do grupo (Souza, 2014). O falo dos
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Crocodilianos e Testudines ¢ considerado, por King (1981) e Carvalho (2010), homdélogo ao
pénis dos mamiferos.

A evolucdo do aparelho copulador masculino em aves ¢, portanto, um exemplo de como as
pressdes ambientais, comportamentais e sociais moldam a anatomia e o comportamento. A
diversidade dos 6rgdos copuladores nas diferentes linhagens de aves ilustra a adaptabilidade e a
complexidade das estratégias reprodutivas, fundamentais para a sobrevivéncia e sucesso dessas
espécies (Muller, 1936; Gerhardt, 1933; Benoit, 1950; King 1981, 1993).

Foram analisados preparados anatdmicos e histologicos obtidos a partir de machos dos
Tinamidae: Crypturellus parvirostris (dez exemplares), Crypturellus obsoletus (oito exemplares),
Crypturellus tataupa (trés exemplares), Crypturellus noctivagus (um exemplar), Tinamus solitarius
(trés exemplares), Rhynchotus rufescens (quatro exemplares) e de Nothura maculosa (seis
exemplares) que apds o Obito em criatorios foram doados para o Laboratorio de Biologia da
Reprodugdo do Departamento de Morfologia, no Instituto de Ciéncias Bioldgicas da Universidade
Federal de Minas Gerais. Os machos de C. parvirrostris, a partir dos quais foram obtidas as laminas
histoldgicas da cloaca e do falo, foram capturados mediante autorizagdo do Instituto Brasileiro de
Meio Ambiente e Recursos Naturais Renovaveis (IBAMA), processo ntiimero 5393/91. Para
confeccdo dos preparados histologicos, fragmentos cloacais foram fixados em Formol Neutro
Tamponado (NBF) ou Liquido de Bouin, posteriormente infiltrados em parafina ou em resina de
metilmetacrilato. Destas preparagdes foram obtidas secdes semi seriadas de 5 a 8 um de espessura e
posteriormente coradas com hematoxilina e eosina (HE), tricromio de Gomori, azul de toluidina
borato de sodio 1%, bem como coloragdes histoquimicas de acido periddico de Schiff (PAS), amilase
salivar-PAS e alcian blue a pH 0,5 e 2,5. Também foram utilizadas técnicas de coloragdo adicionais
especificas para fibras reticulares (método de Gomori) e fibras elasticas (Nogueira e Ribeiro, 1980).
Realizamos, adicionalmente, observagdes do comportamento reprodutivo de espécies do género
Crypturellus na Fundagdo Zoobotanica, criatorios conservacionistas e comerciais, durante a copula,
para observacao do falo.

Foram descritos 15 caracteres referentes ao falo, sendo 14 morfologicos: tipo de falo, formato
do apice do falo, projecdes na superficie do falo, simetria do falo, bolsa falica, mecanismo de erecao,
suporte do falo, ligamento elastico, desembocadura do ureter, desembocadura dos ductos deferentes,
lamela proctodeal, prega retocoprodeal, prega coprourodeal, prega uroproctodeal, e um caracter
comportamental ligado a reprodugdo (cuidado parental) com potencial significado filogenético.
Usando o software Mesquite (Madison, 2017), realizamos uma reconstru¢ao de estados ancestrais
utilizando o critério de parcimonia sem ordenacdo dos estados de carater. Para isso, foram utilizadas

as topologias das filogenias mais recentes disponiveis na literatura (Montgomerie & Briskie, 2007;
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Bertelli, 2014, 2016). Amostramos os seguintes taxons para esta analise: Crypturellus parvirostris,
Crypturellus tataupa, Crypturellus noctivagus, Crypturellus parvirostris, Tinamus solitarius e
Nothura maculosa. Eudromia elegans, Tinamotis pentlandii, Taoniscus nanus, Nothocercus
bonapartei, Nothoprocta ornata, Struthio camelus, Dromaius novaehollandiae, Rhea americana,
Casuarius casuarius, Apteryx australis (Ratitas), Ortalis canicollis (Galliformes), Cairina moschata
(Anseriformes) como grupos interno. 7Trachemys scripta (Testudines) e Caiman yacare
(Crocodiliano) como grupo externo. As informagdes sobre o género Crypturellus sao provenientes
de observagao direta a partir dos espécimes estudados, acima reportados, e para as demais espécies,

as informagdes foram retiradas da literatura citada.
7.1. Tipo De Falo

Figura 30 - Tipos de falo
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Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 ¢ 2016). Vermelho:

Intromitente ndo eversivel; Preto: Intromitente eversivel; Cinza: Dados ausentes.

Quando presente, o falo das espécies estudadas se divide em intromitente e ndo intromitente.
O falo intromitente penetra na cloaca da fémea (Montgomerie, 2010) e no falo ndo intromitente nao
ocorre essa penetracdo. O falo intromitente ainda pode ser dividido em eversivel e ndo eversivel
(King, 1981; Fowler, 1991; Oliveira e Mahecha, 2000). Ainda, pode haver auséncia de qualquer
estrutura falica, que ocorre na maioria dos passeriformes e psitacideos (Montgomerie, 2010).

Baseado nos dados obtidos neste estudo podemos afirmar que as espécies de tinamideos C.
parvirostris, C. noctivagus, Crypturellus obsoletus e C. tataupa apresentam falo ndo eversivel,
diferente dos demais Tinamous solitarios, Eudromia elegans, Taoniscus nanus, Nothura maculosa e
Rhynchotus rufensis (King, 1981; Bokerman, 1991; Oliveira, 1996; Montgomerie, 2010), os quais

apresentam falo eversivel, corroborando a hipdtese de Montgomerie (2010) e Brennan (2008), na
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qual suspeita que a transi¢do evolutiva ocorreu apenas uma vez nos tinamideos da linhagem que leva
ao género Crypturellus.

As ratitas também apresentam esses dois tipos de falo dentro do grupo, sendo descrito para S.
camelus e A. australis como intromitente ndo eversivel (Fowler, 1991; Montgomerie, 2010; Brennan,
2011) e, nas espécies R. americana, C. casuarius € D. novaehollandiae do tipo intromitente eversivel
(Fowler, 1991).

Em Anseriformes o falo ¢ classificado como intromitente eversivel (Liebe, 1914, Komarek
1969, Komarék & Marvan, 1969, Guzsal, 1974), como descrito para o falo de Cairina moschata
(Fehlberg, 2015); assim como no Cracideo Ortalis canicollis (Previatto, 2017). Nos répteis Caiman
yacare (crocodiliano) (Gongalves G. L., comunica¢ao pessoal, Janeiro 4, 2017) e Trachemys scripta
(testudines), o falo ¢ do tipo intromitente nao eversivel (Grondona, 2015).

Nesse contexto, o falo eversivel ¢ o tipo ancestral para aves, o qual ¢ compartilhado pela
maioria dos Paleognatha e varias familias de Galloanserae (Montgomerie, 2007; Brennan, 2016),
nesse caso, o falo ndo eversivel, pode ter surgido independentemente nos Paleognathas Crypturellus,
S. camelus e A. australis por convergéncia evolutiva ou reversao, € no caso do Crypturellus sendo

inclusive uma sinapomorfia do grupo.
7.2. Formato do apice

Figura 31 - Formato do apice do falo
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Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 e 2016). Vermelho:

Intromitente ndo eversivel; Preto: Intromitente eversivel; Cinza: Dados ausentes.

O formato do apice do falo se apresenta triangular em todo género Crypturellus, diferente dos
demais Tinamidae: N. maculosa, R. rufescens, E. elegans, T. pentllandii, T. nanus e T. solitarius

(Bokerman, 1991), que apresentam formato espiralado. O formato espiralado, também ocorre em
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todas as ratitas, com exce¢do do S. camelus e do A. australis que apresentam formato triangular
(Fowler, 1991).

O formato espiralado parece ser o formato ancestral para aves assim como sugerido por
Brennan (2016). O formato triangular ¢ uma sinapomorfia do género Crypturellus e uma
autapomorfia do S. camelus e A. australis. No quelonio T. scripta (Grondona, 2015) e no crocodiliano
C. yacare (Gongalves G. L., comunicag¢ao pessoal, Janeiro 4, 2017) o apice do falo tem formato

triangular, porém sdo necessarias mais pesquisas em amniotas para supor seu formato ancestral.
7.3.  Projecdes na superficie do falo

Figura 32 - Proje¢des na superficie do falo
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Projegdes na superficie do falo. Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e

Bertelli, (2014 e 2016). Vermelho: Presente; Preto: Ausente; Cinza: Dados ausentes.

O falo de C. parvirostris, C. noctivagos, C. obsoletus, C. tataupa e T. solitarius apresentam
superficie lisa. As projecdes também estdo ausentes em A. australis (Owen, 1842), S. camelus
(Fowler, 1991; Brennan, 2008), D. novaehollandiae (Brennan, 2011). Visualizamos proje¢des na
superficie do falo de R. rufensis que também foram descritas em N. maculosa (Oliveira, 1994). As
projecdes também sao descritas na ratita R. americana (Santos, 2011), no cracideo O. canicollis
(Previatto, 2017) e no anatideo C. Moschata (Fehlberg, 2015). O falo dos repteis C. yacare
(Gongalves G. L., comunicagdo pessoal, Janeiro 4, 2017) e T. scripta (Grondona, 2015) sdo lisos,
sem projecgoes.

A presenca de projecdes € o carater ancestral das aves e ¢ mantido na subfamilia Nothurinae
e ancestralmente nas ratitas, porém se modifica no clado das ratitas, exceto em R. americana. Nesse

clado, o carater ausente ¢ uma sinapomorfia e também pode ser uma sinapomorfia para a subfamilia
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Tinaminae, no entanto nossa analise nao permite definir qual estado ¢ o estado ancestral para aves,

uma vez que sua reconstru¢do para este clado mostrou-se ambigua.

7.4. Suporte do falo

Figura 33 - Suporte do falo
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Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 e 2016). Vermelho:

Fibroelastico, Verde: Fibrocartilaginoso; Preto: Fibrosos; Cinza: Dados Ausentes.

Em todos os tinamideos estudados e descritos na literatura, assim como as ratitas S. camelus
(Brennan, 2011) e D. novaehollandiae (Muller, 1836; Boas, 1891; Brennan, 2011) o suporte do falo
encontrado ¢ o corpo fibroso indicando uma sinapomorfia para paleognathas. Apenas R. americana
sofre uma autapomorfia e apresenta corpos cartilaginosos (Santos, 2011). Em anseriformes o corpo
fibroso ¢ composto também por tecido cartilaginoso recebendo o nome de corpo fibrocartilaginoso
(Guzsal 1974, Fujihara et al., 1976), como descrito em C. moschata (Fehlberg, 2015) ¢ o mesmo
ocorre no cracideo O. canicollis (Previatto, 2017). Nos répteis, C. yacare (Gongalves G. L.,
comunicagdo pessoal, Janeiro 4, 2017) também apresenta corpo fibroso e 7. scripta um corpo

fibroelastico como suporte (Grondona, 2015).
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7.5. Simetria do falo

Figura 34 - Simetria do falo
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Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 ¢ 2016). Vermelho:

Simétrico; Preto: Assimétrico; Cinza: Dados ausentes.

Na superficie dorsal do falo do género Crypturellus observa-se uma depressao longitudinal
denominado sulco ejaculatorio que divide dorsalmente o falo em duas partes simétricas. Nos
tinamideos N. maculosa (Oliveira, 1994),R. rufescens (Bokerman, 1991) e T. solitarius, o falo ¢
dividido assimetricamente pelo sulco ejaculatorio. Nas ratitas o falo ¢ dividido em partes simétricas
em A. australis (Montgomery, 2010) D. novaehollandiae (Miiller, 1836; Boas, 1891; Gerhardt, 1933).
Em S. camelus ¢ descrito simétrico por alguns autores (Montgomery, 2010) e assimétrico por outros
(Muller, 1836; Boas, 1891; Muller 1908; Liebe, 1914; Gerhard, 1933; King 1979 e 1981), apos
avaliacdo de um falo de avestruz o considerei assimétrico. O falo do anatideo C. muscata (Fehlberg,
2015) e do cracideo O. canicollis ¢ dividido pelo sulco ejaculatorio assimetricamente. Grondona
(2015) descreve o falo de T. scripta como simétrico (Grondona, 2015) e o mesmo estado de caractere
foi observado no falo de C. yacare (Gongalves G. L., comunicagao pessoal, Janeiro 4, 2017). Essas
descri¢des possivelmente podem variar de acordo com a forma que o falo ¢ estudado, em repouso ou
em erecao.

A divisdo assimétrica do falo pelo sulco ejaculatério parece ser uma sinapomorfia das aves,
com exce¢ao do género Crypturellus que pode ter sofrido uma reversao ou por convergéncia evolutiva

tornou-se simétrico, porém em ambos 0s casos, constitui uma sinapomorfia adicional de Crypturellus.
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7.6. Mecanismo de erecao

Figura 35 - Mecanismo de erecio

Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 e 2016). Verde:
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O sistema linfatico ¢ um sistema circulatorio de baixa pressdo e, por conseguinte € pouco
eficiente na manutencao de uma ere¢do (Brennan, 2011). Assim a ere¢do linfatica justifica presenca
do corpo fibroso com a finalidade de apoiar a manutencao do falo ereto durante o processo de copula,
sendo anadlogo ao baculo presente em alguns mamiferos.

A confirmagao histologica da presenca de corpo vascular paracloacal com espacgos linfaticos
continuos com os do falo em C. parvirostris, assim como descrita em N. maculosa (Oliveira, 1994)
sugere a ingurgitacdo dos espacos linfaticos falicos com linfa no processo de erecdo. Em C.
parvirostris o falo preenchido com linfa e emerge da abertura cloacal como uma estrutura com apice
em forma triangular. Com seu ingurgitamento, a mucosa ¢ exteriorizada juntamente com o sulco
falico, que se torna continua com o sulco ejaculatorio. Um processo similar ocorre em anseriformes
e galiformes (Guzsal 1974, Knight et al., 1984).

Na maioria dos vertebrados o mecanismo de ere¢do ¢ vascular sanguineo, porém, em aves
ocorreu uma transi¢do evolutiva, na qual, o mecanismo de erecdo linfatico (Brennan, 2011) ¢ uma
sinapomorfia de aves. Ja em repteis o mecanismo de erecao ¢ sanguineo nos répteis (Jones, 1915;
Gerhardt, 1933) como descrito em T. scripta (Grondona, 2015) e observado em C. yacare (Gongalves

G. L., comunicagao pessoal, Janeiro 4, 2017).



72

7.7.  Ligamento elastico

Figura 36 - Ligamento elastico

Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 e 2016). Vermelho:
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Nas aves o ligamento elastico ¢ formado por uma condensagdo do tecido conjuntivo,
decorrente da porcao ventral do corpo fibroso, fibrocartilaginoso ou fibroelastico, com inser¢ao na
porcao tubular (King, 1981; Oliveira e Mahecha 2000; Montgomerie e Briskie 2007). Essa estrutura
¢ descrita apenas em aves Paleognathae que possuem um falo eversivel. O ligamento elastico nao foi
encontrado em C. parvirostris, assim como ndo ¢é citato nas espécies do género Crypturellus que
possuem falo ndo eversivel (Gerhardt 1933; Marvan 1969), mas foi descrito em N. maculosa, que
possui falo eversivel (Oliveira e Mahecha, 2000). O mesmo ocorre em ratitas, onde essa estrutura foi
encontrada em D. novaehollandiae (Muller, 1836), R. americana (Miiller, 1836; Gerhardt, 1933;
Montgomerie, 2010), e C. casuarius (Muller, 1836) que possuem falo intromitente eversivel e esta
ausente em A. australis (Gerhardt 1933; Komaré¢k & Marvan 1969) no qual o falo ¢ intromitente nao
eversivel (Fowler, 1991). O ligamento eldstico também foi descrito no anseriforme C. moschata
(Fehlberg, 2015) e no cracideo O. canicollis (Previatto, 2017) que possuem falo intromitente
eversivel. T. scripta (Grondona, 2015) e C. yacare (Gongalves G. L., comunicagdo pessoal, Janeiro
4, 2017) apresentam falo intromitente ndo eversivel no qual o ligamento elastico também nao foi
encontrado.

A presenga do ligamento eléstico ¢ a condi¢do ancestral, assim como sua perda trata-se de
uma autapomorfia em A4. australis e uma sinapomorfia da subfamilia Tinaminae, sendo também uma

homoplasia entre os taxons.

7.8. Bolsa falica
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Figura 37 - Bolsa falica

Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 e 2016). Vermelho:

Presente; Preto: Ausente; Cinza: Dados ausentes.
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A bolsa falica ¢ descrita em N. maculosa (Oliveira, 1994), R. americana (Brennan, 2011;

King, 1981; Goes, 2010; Fowller, 1991; Santos 2011, Montgomery, 2010), D. novaehollandiae
(Fowller, 1991), O. canicollis e C. moschata (Fehlberg, 2015). Essa estrutura ndo foi encontrada na
espécie estudada, apesar do mecanismo de erecdo linfatica ser idéntico ao das outras aves. A fun¢ao
dessa estrutura parece estar relacionada a receber a parte eversivel do falo quando esta em repouso, e
em C. parvirostris ndo ocorre essa divisdo do 6rgdo copulador em parte fixa e eversivel, justificando
sua auséncia. A bolsa falica também ndo ocorre em 7. scripta (Grondona, 2015) e em C. yacare
(Gongalves G. L., comunicagdo pessoal, Janeiro 4, 2017).

A presenga da bolsa falica € o o estado de carater ancestral para aves, sendo uma sinapomorfia
para o género Crypturellus, o qual perdeu essa estrutura. A existéncia do falo eversivel pressupde a

presenca da bolsa falica, por serem caracteres dependentes ndo podem ser usados separadamente.
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7.9. Desembocadura do ureter

Figura 38 - Abertura do ureter

Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 e 2016). Vermelho:
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O ureter dos Tinamideos C. Parvirostris e N. maculosa, Tinamus tao, T. solitarius, R.
rufescens, Nothura minor, Nothura boraquira (Oliveira et al, 2004) desemboca no coprodeu. Esta
desembocadura ¢ uma estratégia para evitar a mistura das excregdes urinarias com o sémen ejaculado.
Entretanto nas ratitas R. americana (Oliveira et al, 2004; Santos, 2011), S. camelus, C. casuarius,
nos cracideos Penelope superciliaris , Penelope obscura , Crax fasciolata, O. canicollis; nos
Galliformes, Coturnix japonica, Gallus gallus nos Anseriformes, Dendrocygna viduata (Oliveira et
al, 2004), C. moschata (Oliveira, 2004; Fehlberg, 2015), Amazoneta braziliensis (Oliveira et al,
2004), assim como na maioria das aves, o ureter desemboca no urodeu junto com os ductos deferentes
(Macdonald, 1933; Benoit, 1950; Portman, 1950; Wolfson, 1954; Komarék, 1969, 1970; King, 1975,
1981; Mehrotra, 1982; Teles, 2001). Em C. yacare (Gongalves G. L., comunicagdo pessoal, Janeiro
4, 2017) a desembocadura do ureter ¢ no coprodeu e em 7. scripta (Grondona, 2015) no seio
urogenital.

O estado ancestral mostrou-se ambiguo, porém a desembocadura no coprodeu recuperou uma

sinapomorfia para Tinamidae.
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7.10. Desembocadura dos ductos deferentes

Figura 39 - Abertura do ducto deferente

Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 e 2016). Vermelho:
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Em C. parvirostris a fossa ejaculatoria localizada no urodeu, ¢ o local onde desembocam os
ductos deferentes. As desembocaduras destes ductos encontram-se no apice de duas papilas conicas
no urodeu, como descrito para os Paleognathae, N. maculosa (Oliveira et al, 2004), R. americana
(Santos, 2011), S. camelus, C. casuarius ¢ A. australis (Fowler, 1991). Em C. yacare (Gongalves G.
L., comunicagao pessoal, Janeiro 4, 2017) e T. scripta (Grondona, 2015) a desembocadura ocorre no
seio urogenital. Apesar de ndo termos informagdes sobre a maioria dos tinamiformes, o mapeamento

sugere que a desembocadura do urodeu ¢ sinapomorfia para aves.
7.11. Lamela proctodeal

Figura 40 - Lamela proctodeal

Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 e 2016). Vermelho:
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Ventralmente a extremidade livre da base do falo, no assoalho do proctodeu, foi evidenciada
a lamela proctodeal, estrutura descrita pela primeira vez por Oliveira & Mahecha (1996). A falta de
informacdo para a maioria dos taxons incluidos nao permite fazer inferéncias seguras sobre a

evolucdo deste caractere, mas a auséncia desta estrutura parece ser ancestral para as aves.

7.12. Prega retocoprodeal

Figura 41 - Prega retocoprodeal
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Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 e 2016). Vermelho:

Presente; Preto: Ausente; Cinza: Dados ausentes.

A prega retocoprodeal, localizada cranial ao coprodeu, ndo foi encontrada em C. parvirostris
e a presenca dessa prega ¢ controversa tanto em Paleognathae quanto em Neognathae. Nos
Paleognathas, S. camelus (Saint-Hilaire, 1822; Gadow, 1887; Jolly, 1915; Santos, 2011) e R.
americana (Santos, 2011) foi descrita uma prega separando o reto do coprodeu. Nos anseriformes,
sua presenca também ¢ descrita por alguns autores (Muller, 1936; Liebe, 1914; Komarék, 1969) e
negada por outros (King, 1981), King, 1981; Guzsal, 1974). Em O. canicollis ¢ C. moschata
(Fehlberg, 2015) ela esta ausente, assim como nos répteis C. yacare (Gongalves G. L., comunicacao
pessoal, Janeiro 4, 2017) e T. scripta (Grondona, 2015).

Assumindo a existéncia da prega, esta pode ter surgido de forma independente em S. camelus

e R. americana ou ainda ser uma sinapomorfia de ratitas que foi secundariamente perdida nas demais.
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7.13. Prega coprourodeal

Figura 42 - Prega coprourodeal

Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 e 2016). Vermelho:
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O coprodeu de C. parvirostris e N. maculosa (Oliveira, 2004) encontra-se separado do urodeu
dorsalmente pela prega coprourodeal e ventralmente ¢ continua com a fossa ejaculatéria. Nas ratitas
essa prega foi descrita em S. camelus (King, 1980 e1981; Saint-Hilaire, 1822, Gadow, 1887; Jolly,
1915) e R. americana (Santos, 2011). Esta prega também ¢ observada em O. canicollis e C. muscata
(Fehlberg, 2015) e em C. yacare (Gongalves G. L., comunicagdo pessoal, Janeiro 4, 2017) e T. scripta

(Grondona, 2015). Assim, com apenas um estado ndo tem utilidade para ser usado em filogenia.

7.14. Prega uroproctodeal (Figura 14)

Figura 43 - Prega uroproctodeal
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A prega uroproctodeal situa-se entre urodeu e proctodeu e foi visualizada em C. parvirostris,
também ¢é descrita em N. maculosa (Oliveira et al, 2004), em A. australis (Owen, 1842), O canicollis
(Previatto, 2017) e em C. moschata (Fehlberg, 2015). Esta prega estd ausente em C. yacare
(Gongalves G. L., comunicagdo pessoal, Janeiro 4, 2017) e T. scripta (Grondona, 2015) sendo uma

sinapomorfia do grupo aves.
7.15. Cuidado parental (Figura 15)

Figura 44 - Cuidado parental
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Estados ancestrais plotados em uma filogenia de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 e 2016). Vermelho:

Paternal; Azul: Maternal; Verde: Biparental; Preto: Ausente.

Os animais podem apresentar multiplos padrdes de cuidado parental agrupados em categorias:
a) cuidado biparental; b) cuidado uniparental por fémeas (maternal); cuidado uniparental por machos
(paternal); ou d) auséncia de cuidado parental (Webb et al. 1999).

Nos Amniota, nio Mammalia, em geral o cuidado parental esta ausente (Grondona, 2015), em
anatideos este € realizado pela fémea e nos cracideos por ambos os sexos (Sick, 2001). Porém, ocorreu
uma mudanga nos Paleognathas, com o macho assumindo o cuidado com os filhotes em ratitas
(Fowler, 1991; Sick, 2001) e tinamideos (Bokerman, 1991; Sick, 2001) caracterizando uma
sinapomorfia desse grupo. Em C. yacare o cuidado ¢ feito pela mae e em 7. scripta ndo ocorre (Cubas
& Baptistotte 2007).

A estratégia reprodutiva dos paleognathas pode ser vista como uma adaptagdo as pressdes
ecoldgicas e evolutivas especificas de seus habitats. O papel ativo dos machos na incubagdo e cuidado

parental pode reduzir a predacdo e melhorar as taxas de sobrevivéncia dos descendentes.
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7.16. Conclusido sobre a morfologia e evolucio do 6rgao copulador em Tinamiformes

A analise atual dos caracteres ligamento elastico, projegdes no apice do falo reforca a divisao
dos tinamideos em duas subfamilias, Nothurinae ¢ Tinaminae como proposto por Miranda Ribeiro
(1938) e Bertelli (2014, 2016). Os caracteres tipo de falo, bolsa félica, simetria do falo, suporte do
falo, formato do 4pice também reforcam a monofilia do género Crypturellus.

O caréater cuidado parental onde os machos cuidam da ninhada suporta o vinculo filogenético
dosTinamideos com as Ratitas. Nesse conexto, a reprodug¢do dos paleognathas representa um
extraordinario exemplo de diversidade e adaptacdo no comportamento reprodutivo das aves. Os
papéis inversos de cuidado parental e o sistema de acasalamento polidndrico sdo caracteristicas
notaveis que ndo s6 desafiam os padrdes convencionais entre aves, mas também ilustram a
complexidade das estratégias reprodutivas desenvolvidas ao longo da evolugao.

Os caracteres mecanismo de ere¢ao linfatico, desembocadura dos ductos deferentes no urodeu
e presenca da prega uroproctodeal apresentaram-se como sinapomorfias do grupo aves. Em geral, os
novos dados trazem evidéncias adicionais consideraveis em apoio de grupos ja estabelecidos.

Baseado na reconstru¢do de estados ancestrais utilizando o critério de parcimdnia nas
topologias das filogenias de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 e 2016) os ancestrais
das aves modernas tinham estruturas reprodutivas semelhantes ao grupo formado pelos paleognathas,
quelonios e crocodilianos, caracterizado por um 6rgao copulador eversivel, espiralado, assimétrico e
presenga de ligamento elastico e bolsa falica. Com o tempo, muitas linhagens evoluiram para uma
estratégia reprodutiva que favorecia a copulagdo rapida e eficiente. Isso se deve, em parte, a
necessidade de minimizar o tempo em que os individuos estdo vulneraveis a predadores durante o
acasalamento.

A evolugao do aparelho copulador masculino nos tinamideos reflete uma complexa interacao
entre fatores ecoldgicos, comportamentais e filogenéticos. Sua analise tem implicagdes sistematicas
importantes, contribuindo para uma melhor compreensdo das suas relagdes evolutivas com as aves
modernas. A diversidade observada nas estruturas reprodutivas masculinas também ilustra a
flexibilidade evolutiva das aves e como diferentes pressoes seletivas moldaram a anatomia
reprodutiva ao longo de milhdes de anos. Estudos continuos nesse campo podem proporcionar maior

compreensdo e conservagao dessas espécies fascinantes.



Tabela 1 - Caracteres formalizados e seus estados

CARACTER ESTADO 0 ESTADO 1 ESTADO 2 | ESTADO 3
Tipo de falo Intromitente ndo | Intromitente
eversivel Eversivel
Formato do apice | Espiral Triangular
do falo
Projecoes na Presentes Ausentes
superficie do falo
Suporte do falo Fibroelastico Fibrocartilaginoso | Fibroso
Simetria do falo Simétrico Assimétrico
Mecanismo de Sanguineo Linfatico
erecio
Ligamento Presente Ausente
Elastico
Bolsa falica Presente Ausente
Desembocadura Urodeu Coprodeu Seio
do ureter urogenital
Desembocadura Urodeu Seio Urogenital
do ducto deferente
Lamela Presente Ausente
Proctodeal
Prega Presente Ausente
retocoprodeal
Prega Presente Ausente
coprourodeal
Prega Presente Ausente
uroproctodeal
Cuidado parental | Paterno Materno Biparental Ausente
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8. Hipoteses da perda do falo em Tinamideos e morfologia do falo ancestral das aves

Os amniotas, por possuirem fecundacdo interna, desenvolveram um orgdo copulador.
Semelhantemente observamos variadas estruturas para copula em insetos (Yassin & Orgogozo,
2013), mamiferos (King, 1981), repteis (Grondona, 2015; Sanger, 2015), peixes (Evans, 2011),
aranhas (Austad, 2002) e até caracois (Asami, 1998). Nenhum 6rgdo evolui tdo rapido e em diversas
formas quanto aqueles destinados a reproducao (Yassin & Orgogozo, 2013; Herrera, 2013), o que faz
sentido, uma vez que a evolugdo ocorre via reproducao (Darwin, 1871). Quando um animal produz
mais descendentes, mais de seus genes serdo propagados, como os o0rgaos copuladores sao uma
ferramenta para a reproducao animal qualquer melhoria nestes 6rgdos gera efeito imediato.

Em todo reino animal os 6rgaos copuladores sdo estruturas complexas pois representam mais
do que apenas carreadores de espermatozoides, assim muitos machos utilizam o 6rgao copulador
como mecanismo de cortejo e também estdo relacionados quando existe algum conflito sexual. A
vagina das fémeas de anseriformes, por exemplo, possuem um formato espiral em sentido horario.
No macho o falo possui formato espiral sentido anti-horario, caso a fémea rejeite a copula ela precisa
apenas flexionar seus musculos vaginais e o falo € expulso (Brennan, 2009).

O ¢6rgao de copulador, mesmo desempenhando uma fun¢ao importante estd ausente em 97%
das aves (King, 1981). A perda ou reducdo do 6rgao copulador ocorreu em grupos de aves com
diferentes ecologia, morfologia e comportamento e se manteve intromitente nos galiformes,
anseriformes, ratitas e tinamiformes (Guzsal, 1974; Fujihara et al., 1976; King, 1981, Oliveira, 2000).

Durante o desenvolvimento embrionario nas aves, mamiferos (Herrera, 2013) e répteis
(Sanger, 2015), ocorre a formacdo do tubérculo genital que ¢ a estrutura precursora do 6rgao
copulador. Nas aves que possuem falo ndo intromitente ocorre a ativagdo ectopica do gene que
codifica a proliferagao morfogenética (Bmp4), o qual induz apoptose no tubérculo genital. Ja nas aves
que desenvolvem falos intromitentes eversiveis ocorre inibi¢do da sinalizacdo de Bmp4 e com isso
auséncia de apoptose e regressao do falo (Herrera, 2013).

A amplitude de diversidade anatdmica e funcional do 6rgdo copulador dos amniotas gerava
incerteza sobre sua origem evolutiva. Até que evidencias embrioldgicas do desenvolvimento do
tubérculo genital em aves, mamiferos e répteis, inclusive no Sphenodon punctatus confirmaram a
existéncia de um estado embriologico conservado no 6rgao copulador de todos os amniotas sugerindo
uma Unica origem evolutiva. Nesse caso, a auséncia de falo em 97% das aves em também em S.
punctatus sao homoplasias que resultaram de redugdes evolutivas independentes. Embriologicamente
o tubérculo genital de S. punctatus poderia sofrer um processo de apoptose semelhante ao ocorrido

com as aves (Sanger, 2015).
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Nas poucas espécies de aves que mantiveram o 6rgao copulador, este ¢ conhecido como falo
e pode ser intromitente (phallus protrudens) ou nao intromitente (phallus non protrudens)
dependendo se ¢ introduzido ou ndo na cloaca da fémea durante a copula (Gerhardt, 1933; King 1981,
1993; Brennan, 2013). O falo intromitente pode ser dividido em eversivel e ndo eversivel (King,
1981; Fowler, 1991; Oliveira, 2000). Outra op¢ao ¢ a auséncia de qualquer estrutura falica, que ocorre
na maioria dos passeriformes e psitacideos (Montgomerie, 2010).

O motivo evolutivo do desaparecimento do falo na maioria das aves permanece um mistério
e algumas teorias buscam elucida-lo. Uma das hipoteses mais influentes para a diversidade da
morfologia falica em aves sugere que assim o 6rgdo copulador tendo um modelo de encaixe tipo
chave-fechadura reduzindo a possibilidade de copula interespecifica e facilitando a especiagao
(Martin, 2003; Montgomerie, 2010). Porém, outras seis hipoteses também sdo citadas para justificar
a manutencao ou perda do 6rgdo copulador nesses tdxons.

Na Sperm Competition Hypothesis ¢ sugerido por Briskie (1997) que o 6rgdo copulador ¢
favorecido quando o investimento paterno ¢ alto, aumentando a confianca da paternidade do macho,
garantindo que os espermatozoides sejam depositados bem acima no trato reprodutivo da fémea.
Segundo o autor, esta ideia ¢ apoiada por uma associagdo entre presenga de 6rgao copulador e cuidado
parental masculino durante a incubacgao.

Na Water Damage Prevention Hypothesis, citada por Lake (1981), o o6rgdo copulador
minimiza o risco do contato dos espermatozoides com a agua, prevenindo assim danos causados pela
agua aos espermatozoides durante a copula aquatica. Em Maintaining Genital Contact Hypothesis ¢
citado por King (1981) e Gill (1994) que o falo favorece o contato genital entre os dois sexos,
facilitando a copula, quando esta ocorre em situagdes em que o macho tem dificuldade para se
equilibrar, como por exemplo na agua.

Na Female Choice Hypothesis (Briskie, 1997; 2001; Montgomerie, 2007; 2010) sugere que o
orgdo copulador masculino pode ter desaparecido em aves por causa da preferéncia feminina por
machos sem o6rgao copulador, permitindo assim um maior controle das fémeas sobre a copulagao.
Eles citam a sele¢do pelas fémeas dos machos com menores 6rgaos copuladores, dificultando assim
a copula forcada. Argumenta-se que tal mecanismo ¢ plausivel quando as fémeas podem abandonar
ovos fertilizados por machos com 6rgao copuladores maiores.

A Avoidance of Sexually Transmitted Disease Hypothesis (Briskie, 1997; Montgomerie,
2007) defendem a perda do 6rgao copulador para reduzir a chance de contrair patdgenos e parasitas
durante a intromissao, minimizando assim os riscos de infe¢cdes cruzadas dos sistemas urogenitais ou
gastrointestinais. Segundo eles, as aves tém uma cloaca que ¢ comum a ambos os sistemas urogenital

e gastrointestinal, o que pode torna-la mais suscetivel a doencas sexualmente transmissiveis.
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Na Efficient Copulation Hypothesis (Briskie, 1997; Wesolowki,1999; Montgomerie, 2007)
defende que um 6rgdo copulador reduzido pode aumentar a eficiéncia copulatoria caso copula torne-
se mais rapida e facil. Ao minimizar o tempo de copula, diminui o risco de predacao.

Na Minimising Flight Costs Hypothesis ¢é sugerido por Briskie (1997) e Montgomerie (2007)
que com a perda do 6rgdo copulador ocorre diminui¢ao do peso da ave, minimizando assim os custos
de voo e aumentando o desempenho deste.

A ordem tinamiformes ¢ formada por nove géneros e 47 espécies. Sao aves de pequeno, médio
e grande porte que apresentam cores miméticas na plumagem, em adaptacdo aos seus hébitos
terrestres. Compreendem os macucos, inhambus, perdizes e codornas do continente americano
(Sigrist, 2009). Possuem a cabeca pequena, o bico fino, mediano e recurvado para baixo, pescogo
longo e delgado. As asas sdo arredondadas e a cauda ¢ curta e rudimentar. A musculatura peitoral ¢
bem desenvolvida, as pernas sdo curtas e grossas, com tarso de coloragdo variada, os pés apresentam
quatro dedos e possuem uma grande quantidade de penas na regido dorsal (Del Hoyo, 1994). Sao
aves de aparéncia galinacea e possuem grande semelhangas esqueléticas com as ratitas. (Carnio et al,
1999; Sick, 1985).

Em relagdo aos habitos reprodutivos dos tinamideos, ¢ uma constante a dominancia do sexo
feminino e a monogamia dos machos. Cabe as fémeas definir territorios, manté-los, atrair e competir
pelos machos que as fecundarao e, feita a postura, chocarao seus ovos e cuidardo de sua descendéncia.
A postura de ovos geralmente ocorre em depressdes naturais ou cavidades e seus periodos
reprodutivos podem ocorrer mais de uma vez por ano (Sick, 1997).

O presente trabalho tem por objetivos tanto ampliar os conhecimentos sobre a biologia e
filogenética destes animais quanto testar as hipoteses de perda do falo em tinamiformes e resgatar a
estrutura do falo ancestral nas aves.

Os tinamideos foram escolhidos para a realizagdo do presente estudo por pertencerem a um
grupo de aves que preservam muitos caracteres basais representando um modelo adequado para
estudos da evolucao das estruturas falicas (King, 1981). Foram analisados preparados anatdmicos e
histologicos obtidos a partir de machos dos Tinamidae: Nothura maculosa (seis exemplares),
Crypturellus obsoletus (oito exemplares), Tinamus solitarius (trés exemplares) e Rynchotus rufescens
(quatro exemplares), Crypturellus tataupa (trés exemplares) e de Crypturellus parvirostris (dez
exemplares) provenientes de 6bitos em criatorios particulares posteriormente doados para pesquisa.

Foi realizada descricdo macroscopica e microscopica das estruturas da cloaca e falo. Para
confec¢do dos preparados histologicos, fragmentos cloacais foram fixados em Formol Neutro
Tamponado (NBF) ou Liquido de Bouin e posteriormente infiltrados em parafina ou em resina de

metilmetacrilato. Destas preparagdes foram obtidas secdes semi seriadas de 5 a 8 pm de espessura e
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posteriormente coradas com hematoxilina e eosina (HE), tricromio de Gomori, azul de toluidina
borato de sddio 1%, bem como coloragdes histoquimicas de acido periddico de Schiff (PAS), amilase
salivar-PAS e alcian blue a pH 0,5 e 2,5.

Foram selecionados seis caracteres morfoldgicos referentes ao falo com potencial significado
filogenético: tipo de falo, formato do apice do falo, simetria do falo, bolsa félica, mecanismo de
ere¢do, ligamento elastico.

Usando o software Mesquite (Madison, 2017), realizou-se a reconstru¢do de estados
ancestrais utilizando o critério de parcimonia. Para isso, foram utilizadas as topologias das filogenias
de Montgomerie & Briskie (2007) associada a de Bertelli (2014 et al., 2016).

Os taxons amostrados para esta analise foram Crypturellus parvirostris, Crypturellus tataupa,
Crypturellus noctivagus, Crypturellus parvirostris, Crypturellus obsoletus, Tinamus solitarius e
Nothura maculosa. Eudromia elegans, Tinamotis pentlandii, Taoniscus nanus, Nothocercus
bonapartei, Nothoprocta ornata, Struthio camelus, Dromaius novaehollandiae, Rhea americana,
Casuarius casuarius, Apteryx australis (Ratitas), Ortalis canicollis (Galliformes), Cairina moschata
(Anseriformes) como grupos interno € 7rachemys scripta (Testudines) Caiman yacare (crocodiliano)
como grupo externo. As informagdes sobre o género Crypturellus, Nothura maculosa, O. canicolis,
C. moschata e C. yacare sao provenientes de observagdo direta a partir dos espécimes estudados,
acima reportados, ¢ para as demais espécies, as informacdes foram retiradas da literatura (ver
resultados e discussdo para as referéncias especificas).

As hipodteses da perda ou variagdo morfologica do 6rgao copulador Sperm Competition
Hypothesis, Water Damage Prevention Hypothesi, Maintaining Genital Contact Hypothesis, Female
Choice Hypothesis, Avoidance of Sexually Transmitted Disease Hypothesis € Minimising Flight Costs
Hypothesis, Efficient Copulation Hypothesis foram testadas segundo a morfologia e o comportamento

reprodutivo dos tinamideos.

8.1. Resultados e conclusdes sobre a hipotese da perda do falo em tinamideos e morfologia

do falo ancestral das aves

A maioria das aves ndo possui um 6rgao de copula morfologicamente diferenciado homologo
ao pénis dos mamiferos (Aire, 2007), de forma que, a transferéncia de espermatozoides ¢ feita por
aposi¢do direta das cloacas feminina e masculina (Miiller, 1836; Gerhardt, 1933; Miiller, 1908).

As aves paleognathas, constituidas pelos tinamiformes e as ratitas, possuem um Orgao
copulador com potencial erétil, o qual se desenvolve a partir da parede ventral do proctodeu. Os

Galloanserae, grupo considerado basal dentro dos neognathas, compostos pelos galiformes,
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craciformes e anseriformes, também possuem falo, (Sibley, Ahlquist & Monroe 1988; Brennan,
2013).

Baseado nos dados obtidos neste estudo podemos afirmar que as espécies C. parvirostris, C.
noctivagus, C. obsoletus e C. tataupa apresentam falo intromitente ndo eversivel, diferente dos
demais Tinamidae descritos na literatura, os quais apresentam falo intromitente eversivel,
corroborando com a hipotese de a transi¢do evolutiva ocorrer apenas uma vez nos tinamideos da
linhagem que leva ao género Crypturellus (Montgomerie, 2010; Brennan, 2008). As Ratitas também
apresentam esses dois tipos de falo dentro do grupo, sendo descrito para S. camelus e A. australis
como intromitente ndo eversivel (Fowler, 1991; Montgomerie, 2010; Brennan, 2011) e, nas espécies
R. americana, C. casuarius e D. novaehollandiae do tipo intromitente eversivel (Fowler, 1991). Em
Anseriformes (Liebe, 1914, Komarék 1969, Komarék & Marvan, 1969, Guzsal, 1974), como o
Cairina muscata (Fehlberg, 2015) e no cracideo Ortalis canicollis (Previatto, 2017) o falo ¢
classificado como intromitente eversivel. Os testudines 7. scripta (Grondona, 2015) e o crocodiliano
C.yacare (Gongalves G. L., comunicacao pessoal, Janeiro 4, 2017) possuem falos intromitentes nao
eversiveis. Nesse contexto, o falo eversivel € o tipo ancestral nas aves, o qual ¢ compartilhado pela
maioria dos Paleognatha e varias familias de Galloanserae (Montgomerie, 2007). (Fig. 30)

O formato do 4pice do falo se apresenta triangular em todo género Crypturellus, diferente dos
tinamideos N. maculosa, R. rufescens, E. elegans, T. pentllandii, T. nanus (Bokerman, 1991),
Tinamus guttatus (Miranda Ribeiro, 1938) e T. solitarius que apresentam formato espiralado. O
formato espiralado, que também ocorre em todas as ratitas, com exce¢ao do S. camelus (Miiller, 1836;
Boas, 1891; Gerhardt, 1933; Fowler, 1991; Brennan, 2008) e do C. casuarius que apresentam formato
triangular (Fowler, 1991) e nos répteis 7. scripta (Grondona, 2015) e C.yacare (Gongalves G. L.,
comunicag¢do pessoal, Janeiro 4, 2017). Assim o formato espiralado mostrou ser o formato ancestral
de (Fig. 31)

Na superficie dorsal do falo do género Crypturellus observa-se uma depressao longitudinal
denominada sulco ejaculatério que divide dorsalmente o falo em duas partes simétricas. Nos
tinamideos N. maculosa (Oliveira, 1994),R. rufescens (Bokerman, 1991) e T. solitarius, o falo ¢
dividido assimetricamente pelo sulco ejaculatorio. Nas ratitas o falo ¢ dividido em partes simétricas
em A. australis (Montgomery, 2010) D. novaehollandiae (Miiller, 1836; Boas, 1891; Gerhardt, 1933),
em partes assimétricas em S. camelus (Muller, 1836; Boas, 1891; Muller 1908; Liebe, 1914; Gerhard,
1933; King 1979 e 1981) ¢ R. americana (Santos, 2011). O falo do anatideo C. muscata (Fehlberg,
2015) e do cracideo O. canicollis ¢ dividido pelo sulco ejaculatorio assimetricamente. Grondona
(2015) descreve o falo de T. scripta como simétrico (Grondona, 2015) e o mesmo estado de caractere

foi observado no falo de C. yacare (Gongalves G. L., comunica¢do pessoal, Janeiro 4, 2017). Essas
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descri¢des possivelmente podem variar de acordo com a forma que o falo ¢ estudado, em repouso ou
em erecao (Fig. 34).

A divisao assimétrica do falo pelo sulco ejaculatério parece ser uma sinapomorfia das aves,
com excecdo do género Crypturellus que pode ter sofrido uma reversao ou por convergéncia evolutiva
tornou-se simétrico, porém em ambos 0s casos, constitui uma sinapomorfia adicional de Crypturellus
(Fig. 34).

Nas aves o ligamento eldstico ¢ formado por uma condensagdao do tecido conjuntivo,
decorrente da por¢do ventral do corpo fibroso, fibrocartilaginoso ou fibroeldstico, com inser¢do na
porc¢do tubular (King, 1981; Oliveira e Mahecha 2000; Montgomerie e Briskie 2007). Essa estrutura
¢ descrita apenas em aves Paleognathae que possuem um falo eversivel. O ligamento elastico nao foi
encontrado em C. parvirostris, assim como nao ¢ citato nas espécies do género Crypturellus que
possuem falo ndo eversivel (Gerhardt 1933; Marvan 1969), mas foi descrito em N. maculosa, que
possui falo eversivel (Oliveira e Mahecha, 2000). O mesmo ocorre em ratitas, onde essa estrutura foi
encontrada em D. novaehollandiae (Muller, 1836), R. americana (Miiller, 1836; Gerhardt, 1933;
Montgomerie, 2010), e C. casuarius (Muller, 1836) que possuem falo intromitente eversivel e esta
ausente em A. australis (Gerhardt 1933; Komarék & Marvan 1969) no qual o falo ¢ intromitente nao
eversivel (Fowler, 1991). O ligamento eldstico também foi descrito no anseriforme C. moschata
(Fehlberg, 2015) e no cracideo O. canicollis (Previatto, 2017) que possuem falo intromitente
eversivel. T. scripta (Grondona, 2015) e C. yacare (Gongalves G. L., comunicagdo pessoal, Janeiro
4, 2017) apresentam falo intromitente ndo eversivel no qual o ligamento elastico também nao foi
encontrado (Fig. 36).

A presenca do ligamento elastico ¢ a condi¢do ancestral, assim como sua perda trata-se de
uma autapomorfia em A4. australis e uma sinapomorfia da subfamilia Tinaminae, sendo também uma
homoplasia entre os taxons (Fig. 36).

A bolsa falica ¢ descrita em N. maculosa (Oliveira, 1994), R. americana (Brennan, 2011;
King, 1981; Goes, 2010; Fowller, 1991; Santos 2011, Montgomery, 2010), D. novaehollandiae
(Fowller, 1991), O. canicollis ¢ C. moschata (Fehlberg, 2015). Essa estrutura ndo foi encontrada na
espécie estudada, apesar do mecanismo de erecao linfatica ser idéntico ao das outras aves. A funcao
dessa estrutura parece estar relacionada a receber a parte eversivel do falo quando esta em repouso, e
em C. parvirostris ndo ocorre essa divisdo do 6rgdo copulador em parte fixa e eversivel, justificando
sua auséncia. A bolsa falica também ndo ocorre em 7. scripta (Grondona, 2015) e em C. yacare
(Gongalves G. L., comunicagao pessoal, Janeiro 4, 2017).

A presenga da bolsa félica ¢ o estado de carater ancestral para aves, sendo uma sinapomorfia

para o género Crypturellus, o qual perdeu essa estrutura. A existéncia do falo eversivel pressupde a
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presenca da bolsa falica, por serem caracteres dependentes nao podem ser usados separadamente (fig.
37).

Os animais podem apresentar multiplos padrdes de cuidado parental agrupados em categorias:
a) cuidado biparental; b) cuidado uniparental por fémeas (maternal); cuidado uniparental por machos
(paternal); ou d) auséncia de cuidado parental (Webb et al. 1999). Nas aves geralmente o cuidado ¢
biparental ou maternal, mas em Paleognathas ocorreu uma mudan¢a com o macho assumindo o
cuidado com os filhotes (Bokerman, 1991; Fowler, 1991; Sick, 2001). Em C. yacare o cuidado ¢ feito
pela mae e em 7. scripta ndo ocorre (Cubas & Baptistotte 2007) (Fig. 44).

Em relacao as hipoteses da perda do falo em aves, em tinamideos, o falo manteve-se eversivel
para a maioria dos géneros, exceto para Crypturellus que apresenta um falo ndo eversivel
Crypturellus sao pequenas aves florestais com incubagao e cuidados parentais exclusivos pelo macho
(Fig. 44) e pelo alto investimento paterno da espécie se justifica a presenga de 6érgao copulador pela
teoria Sperm Competition Hypothesis

A copula em Crypturellus, assim como em outras ratitas, ¢ realizada fora da agua, ndo se
aplicando as teorias Water Damage Prevention Hypothesis € Maintaining Genital Contact Hypothesis
nas quais o 6rgao copulador ¢ mantido para proteger os espermatozoides do contato com a agua e
facilitar a copula aquatica.

Na Female Choice Hypothesis (Briskie, 1997; 2001; Montgomerie, 2007; 2010) onde a
reducdo do 6rgdo copulador, resulta de escolha da fémea para espécies em que a copula forcada nao
se aplica em tinamideos, onde a fémea ¢ dominante, inclusive sendo dela a escolha do macho.
Brennan (2013) sugere que a reducao do 6rgao copulador resultou de escolha da fémea por machos
menos coercitivos em alguns Galliformes, caso o conflito sexual sobre a copula forcada fosse tdo
grave em seu ultimo ancestral comum como € em aves aquaticas.

Provavelmente ocorre redugao da incidéncia de doengas sexualmente transmissiveis através
da diminuicao ou perda do falo, culminando no menor contato deste com a mucosa cloaca da fémea,
como defendido na Avoidance of Sexually Transmitted Disease Hypothesis (Briskie, 1997;
Montgomerie, 2007), porém, mesmo assim havera a aposi¢ao da cloaca feminina com a masculina.
Brennan (2013), ressalta também, que, reduzir a incidéncia de doengas sexualmente transmissiveis €
importante em espécies promiscuas, como alguns megapodideos, nas aves estudadas, os machos de
tinamideos sdo monogamicos, mas, as fémeas copulam com novos parceiros apds a postura do ninho
(Sick, 1997). Apesar do risco de contaminagdo por patdgenos, ¢ importante ressaltar que a cloaca
também possui mecanismos naturais de defesa como os corpusculos de Herbst, tonsilas cloacais e
plasmdcitos intraepiteliais (Oliveira, 2003), os quais desempenham importante papel na defesa de

microrganismos.
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Assim como sugerido por Brennan (2013), uma maior eficiéncia copulatoria, como defendido
na Efficient Copulation Hypothesis (Briskie, 1997; Wesolowki,1999; Montgomerie, 2007) ¢
importante para o pequeno Crypturellus com falo intromitente nao eversivel, que com a copula mais
curta, em comparagdo com outros tinamideos que possuem um falo tipo intromitente eversivel, pode
resultar em menos predagdo.

Tinamideos ndo possuem habitos migratdrios e apresentam voos curto e rapidos (Sick, 1985),
nao havendo a necessidade da perda do falo que, segundo a Minimising Flight Costs Hypothesis
(Briskie, 1997; Montgomerie, 2007), a perda do 6rgao copulador ocorre para diminuir o peso da ave
melhorando seu desempenho durante o voo. O mesmo se aplica as ratitas, que também mantiveram
o orgdo copulador e sdo aves ndo voadoras. Porém, os anatideos, que sdo aves voadoras migratdrias,
mantiveram um falo, o qual inclusive ¢ grande quando comparado as outras aves ¢ também ao seu
tamanho corporal.

Possivelmente mais de uma hipotese da perda ou manutengdo do 6rgao copulador ¢ aplicada
aos tinamideos, assim como sugerido por Brennan (2013) ha mais de uma razao fundamental para a
redug¢do ou perda do o6rgdo copulatorio nas aves, ¢ de forma semelhante, ha mais do que um
mecanismo de desenvolvimento pelo qual ocorreu a reducdo deste. A diversidade de morfologia dos
orgaos copuladores das aves indica que a evolugdo provavelmente chegou a mais de uma maneira de
perder o 6rgdo copulador.

Baseado na reconstrugdo de estados ancestrais utilizando o critério de parcimdnia nas
topologias das filogenias de Montgomerie & Briskie (2007) e Bertelli, (2014 ¢ 2016) o falo ancestral
¢ eversivel, espiralado, assimétrico, com presenca de ligamento elastico e bolsa falica (Fig.44).

Além da perda do falo no antepassado de todas as neoaves, as aves sofreram reducdes
multiplas da funcdo intromitente do falo, pelo menos uma vez em tinamideos (Brennan, 2008), a qual
foi confirmada na subfamilia Crypturellus estudada no presente artigo, duas vezes em galiformes e
uma outra perda completa do falo em megapodideos (Brennan, 2008).

A manuten¢do do falo em tinamideos justifica-se pela Sperm Competition Hypothesis pelo
alto investimento paterno no cuidado parental (Fig. 45). As teorias Water Damage Prevention
Hypothesis e Maintaining Genital Contact Hypothesis nao sao aplicadas a tinamideos pelos habitos
reprodutivos terrestres da espécie. Avoidance of Sexually Transmitted Disease Hypothesis (Briskie,
1997; Montgomerie, 2007) justifica a diminui¢ao do falo no género Crypturellus pelo comportamento
promiscuo da fémea, assim como a Efficient Copulation Hypothesis (Briskie, 1997; Wesolowki, 1999;
Montgomerie, 2007) em que a diminui¢ao do érgao copulador pode resultar numa copula mais rapida

e menor risco de predagdo para uma ave tdo pequena e indefesa (Brennan, 2013). A Minimising Flight
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Costs Hypothesis (Briskie,1997; Montgomerie, 2007) justifica a manutencao do falo em tinamideos

que apresentam voos curtos € nao sao aves migratorias.

Figura 45 - Formato ancestral do falo eversivel espiralado assimétrico

A evolucao do aparelho copulador masculino nas aves reflete uma complexa intera¢do entre

fatores ecoldgicos, comportamentais e filogenéticos. Sua andlise tem implicacdes sistematicas
importantes, contribuindo para uma melhor compreensdo das relagdes evolutivas entre as aves
modernas. A diversidade observada nas estruturas reprodutivas masculinas também ilustra a
flexibilidade evolutiva das aves e como diferentes pressoes seletivas moldaram a anatomia

reprodutiva ao longo de milhdes de anos.
9. Conclusao final

Foi estudada a ordem Tinamiformes, formada apenas pela familia Tinamidae e considerada
como uma das mais basais aves viventes. Foram analisados preparados anatomicos e histologicos
obtidos a partir de machos dos Tinamidae: Nothura maculosa (seis exemplares), Crypturellus
obsoletus (oito exemplares), Tinamus solitarius (tr€s exemplares) e Rynchotus rufescens (quatro
exemplares), Crypturellus tataupa (trés exemplares) e de Crypturellus parvirostris (3 exemplares) e
também laminas de 7 exemplares de Crypturellus parvirostris pertencentes ao acervo do Laboratorio
de Biologia da Reproducao.

Os componentes morfoldgicos do aparelho copulador de Crypturellus parvirostris foram
identificados e estudados por meio de dissecgdes e técnicas histologicas e histoquimicas de rotina. C.
parvirostris possui um falo intromitente, ndo eversivel e sem cavidade tubular. O falo possui um
corpo fibroso que ¢ sustentado por tecido conjuntivo frouxo e tecido linfatico e constituido por tecido
fibroso. A base do falo encontra-se recoberta por epitélio estratificado cubico ndo queratinizado na

qual sdo observadas invaginacdes preenchidas por espermatozoides. No interior da base do falo sdao
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encontrados espacos linfaticos com vasos linfaticos, tonsila cloacal, musculos da mucosa e plexos
vasculares paracloacais. Os plexos vasculares paracloacais, que com apoio do corpo fibroso
promovem a erecao, sendo este um mecanismo linfatico. A parede ¢ formada pela mucosa, que aloja
o sulco falico. O aparelho copulatorio de C. parvirostris inclui os corpos vasculares do falo, que
mostram continuidade morfofuncional com as estruturas falicas, formando assim um unico sistema
envolvido na ere¢do. Na ere¢do o falo ¢ ingurgitado por linfa e emerge da abertura cloacal como uma
estrutura em forma triangular.

Foram descritos 15 caracteres morfologicos referentes ao falo, com potencial significado
filogenético. Utilizando a topologia resultante das filogenias de Montgomerie & Briskie (2007) e
Bertelli, (2014 e 2016), baseado na reconstrucdo de estados ancestrais utilizando o critério de
parcimonia, esses caracteres foram mapeados para os taxons estudados e outros representantes da
familia Tinamidae, Ratitas, um Cracideo(Ortalis Canicollis), um Anseriforme (Cairina moschata).
Como grupo externo foi utilizado Trachemys scripta (Testudines).

Como resultado conclui-se que os caracteres ligamento elastico, projegcdes no apice do falo
reforgam a divisao dos tinamideos em duas subfamilias, Nothurinae e Tinaminae como proposto por
Miranda Ribeiro (1938) e Bertelli (2014, 2016). Os caracteres tipo de falo, bolsa falica, simetria do
falo, suporte do falo e formato do &pice também reforcam a monofilia do género Crypturellus. O
carater cuidado parental onde os machos cuidam da ninhada suporta o vinculo filogenético
dosTinamideos com as Ratitas. Os caracteres mecanismo de ere¢do linfatico, desembocadura dos
ductos deferentes no urodeu e presenca da prega uroproctodeal apresentaram-se como sinapomorfias
do grupo aves. Em geral, os novos dados trazem evidéncias adicionais consideraveis em apoio de
grupos ja estabelecidos. Também foi possivel descrever o falo ancestral das aves como eversivel,
espiralado, assimétrico, com projecdes na superficie e presenca de ligamento elastico e bolsa falica.
O estudo anatomico e histoldgico do falo mostrou ser uma ferramenta importante para a compreensao

da evolucao genital.
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