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1. INTRODUCAO GERAL

Os Cracidae representam a unica familia da ordem Galliformes que possuem
orgao copulador intromitente (King 1981b). As demais familias da ordem ou possuem
orgdo copulador ndo-intromitente, como Phasianidae, Numididae, Odontophoridae e
alguns Megapodiidae (Montgomerie e Briskie 2007), ou ndo possuem estrutura falica,
como € o caso dos géneros Megapodius e Leipoa, representantes da familia Megapodiidae

(Brennan et al. 2008).

Motivados por essa intrigante variedade morfolégica no 6rgdo copulador dos
Galliformes e pela escassez de trabalhos morfoldgicos (King 1981a), esse estudo
objetivou descrever a anatomia e histologia da cloaca e do 6rgdo copulador das espécies

de Cracidae para entender como essas estruturas evoluiram.

Essa tese esta dividida em trés capitulos que serdo publicados independentemente.
O primeiro capitulo representa a revisdo bibliogréafica da tese. Essa revisdo € dividida em
trés partes principais. A primeira visa apresentar 0s aspectos morfoldgicos,
comportamentais, reprodutivos e o atual status de conservacdo da familia Cracidae. A
segunda objetiva apresentar as relacdes filogenéticas de Cracidae em relacdo as demais
Galliformes bem como as relac6es filogenéticas dentro da familia Cracidae. A terceira
parte visa apresentar a caracterizacdo da cloaca e érgdo copulador, de maneira geral em
de Craniata e mais detalhadamente em Aves. Parte desse capitulo esta sendo preparado

para publicacéo, e o tema sera Evolucio do Orgdo Copulador.

O segundo capitulo apresenta detalhadamente a descri¢do morfoldgica do 6rgéao
copulador de Ortalis canicollis, representante da familia Cracidae. Nesse capitulo

também sdo identificados importantes caracteres discutidos na literatura e é analisado



como eles evoluiram na classe das Aves. Esse capitulo foi publicado em marco de 2017

na revista Acta Zoologica (Stockholm) DOI: 10.1111/az0.12191.

O foco do terceiro capitulo é a descricdo da anatomia e histologia da cloaca e do
0rgdo copulador das especies da familia Cracidae e a anélise de reconstrugdo de estados
ancestrais dos caracteres nesta familia. Para diferir do capitulo I, além de apresentarmos
também a descri¢cdo morfoldgica da cloaca e resumirmos nossa anélise evolutiva apenas
em Cracidae, n6s também evitamos abordar os assuntos discutidos no capitulo anterior.
Apos a defesa, nds acrescentaremos as contribuigcdes da banca, faremos as corregdes e

adequaremos o artigo para submeté-lo para a revista Journal of Zoology.

2. REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

Brennan P. L. R., Birkhead, T. R., Zyskowski, K., Waag, j. Van der and Prum, R. O.
Independent evolutionary reductions of the phallus in basal birds. Journal of Avian

Biology 39: 487-492. 2008.

King A. S. Cloaca. In: King A. S., Mclelland J. (Ed.) Form and function in birds. London:
Academic Press. 63-105. 1981a.
King A. S. Phallus. In: King A. S., Mclelland J. (Ed.). Form and function in birds.

London: Academic Press. 107-147. 1981b.

Montgomerie R., Briskie J. Anatomy and Evolution of Copulatory Structures. - In:
Jamieson, B. G. M. (ed.), Reproductive Biology and Phylogeny of Birds. Part A:
Phylogeny, Morphology, Hormones and Fertilization. Science Publishers. 115-148.

2007.
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3. REVISAO BIBLIOGRAFICA

3.1 AFAMILIA CRACIDAE E SUA DISTRIBUICAO

Os cracideos (Fig. 1) sdo aves exclusivamente neotropicais compostos por onze
géneros distribuidos em aproximadamente cingquenta e seis espécies, sendo 0s Unicos
Galliformes arboricolas (Pereira e Baker 2009, Hosner et al. 2016, IUCN 2016). Esta é
uma das familias mais antigas do hemisfério sul, tendo o representante fossil mais antigo
de 50 milhdes de anos encontrado nos Estados Unidos (Del Hoyo 1994). Os
representantes dos cracideos se distribuem do sul dos Estados Unidos ao Uruguai (Sick
1997), embora ainda existem lacunas quanto a distribuicdo de varias espécies (Pereira e

Brooks 2006).

3.1.1 CARACTERIZACAO MORFOLOGICA

A familia Cracidae (Vigors 1825) apresenta espécies com tamanhos que variam
desde 42 cm, no género Ortalis (Merrem 1786), até 92 cm, em Crax (Linnaeus 1758). As
aves dos géneros Crax, Nothocrax (Burmeister 1856), Pauxi (Temminck 1813) e Mitu
(Lesson 1831), passam boa parte do seu tempo em solo e apresentam o corpo mais
robusto, pesado e com a cintura pélvica mais comprida quando comparado com as aves
do género Ortalis e Penelope (Merrem 1786), que sdo principalmente arboricolas (Del

Hoyo 1994).

Os cracideos possuem cauda, asas e pescoco longos, sendo que os dedos dos pés
sdo compridos e adaptados para o deslocamento entre 0s galhos. Suas asas sdo auxiliadas
por uma musculatura peitoral desenvolvida, porém a habilidade para o voo é pouco
desenvolvida e utilizada principalmente para fugir de predadores. A traqueia apresenta

uma anatomia caracteristica em formato de alca, que se estende até a musculatura peitoral

12



e consequentemente aumenta o volume da vocalizagdo dessas aves (Del Hoyo 1994, Sick

1997).

Figura 1

Figura 1. Representacdo dos géneros da familia Cracidae. (a) Aburria aburri (Lesson 1828). (b)
Chamaepetes goudotti (Lesson 1828). (c) Crax fasciolata (Von Spix 1825). (d) Oreophasis
derbianus (Gray 1844). (e) Nothocrax urumutum (Von Spix 1825). (f) Mitu tuberosum (Von Spix
1825). (g) Ortalis canicollis (Wagler 1830). (h) Penelope pileata (Wagler 1830). (i) Pauxi pauxi
(Linnaeus 1766). (j) Pipile jacutinga (Von Spix 1825). (k) Penelopina nigra (Fraser 1852). Fotos
modificadas a partir de: (a) C.A. Villalba. (d) Weltvogelpark Walsrod. (€) Vladimir Moty¢ka. (i)

TJB. (K) Josep del Hoyo. (b), (c), (), (@), (h), () Nick Athanas.
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Suas cabecas sdo proporcionalmente pequenas em relagéo ao restante do corpo e
em muitas espécies apresentam cristas e barbas, sempre muito brilhantes (Sick 1997). O
bico apresenta o formato semelhante ao de muitos Galliformes, porém em alguns géneros
existem proje¢des 0sseas coloridas, que sdo utilizados como atrativo sexual e se tornam

mais evidentes em época reprodutiva (Delacour et al. 2004).

Os machos sdo um pouco maiores que as fémeas, com excecdo do género
Penelopina (Reichenbach 1861) (Sick 1997). Como 6rgéo copulador, os machos possuem
um falo do tipo intromitente, que tem a funcdo de penetrar na cloaca da fémea e transferir

espermatozoides (Montgomerie e Briskie 2007).

A plumagem apresenta padr@es diferentes entre os diferentes géneros. Penelope e
Ortalis possuem um aspecto criptico, sendo dificil a distingdo entre os sexos. Ja em Crax,
a diferenca na coloracdo entre machos e fémeas € conspicua, sendo mais chamativa nos
machos (Delacour et al. 2004). A plumagem dos jovens possui aspecto semelhante a

encontrada nos adultos (Sick 1997).

3.1.2 ASPECTOS COMPORTAMENTAIS E REPRODUTIVOS

Os cracideos sdo diurnos e geralmente vocalizam para estabelecerem seus
territérios. Sao aves sociais que vivem em casais ou pequenos grupos, sendo encontrados
em bandos de até 30 individuos, como em algumas espécies do género Ortalis (Delacour

et al. 2004).

Apresentam habitos herbivoros, sendo importantes dispersores de sementes.
Porém, também predam pequenos anfibios, artropodes e moluscos, sobretudo na estacao
reprodutiva, quando precisam de proteina para gerar e alimentar os filhotes. Alguns
géneros, como Crax e Penelope, possuem um poderoso estbmago mecéanico, capaz de

esmagar alimentos duros como sementes e nozes (Del Hoyo 1994).
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Os cracideos aparentemente sdo monogamicos (Delacour e Amadon, 2004), e
embora ndo existam registros de dois ou mais machos copulando uma mesma fémea,
alguns estudos reportaram duas ou mais fémeas de Crax daubentoni (Del Hoyo et al.,
1994), C. globulosa (Leite et al., 2017), C. blumenbachii (Srbek-Araujo et al., 2012) e
Penelope superciliais (Toledo-Lima et al., 2013) caminhando com um Gnico macho,
sugerindo poligamia. Algumas espécies do género Crax possuem territorio de dois a trés
quilémetros quadrados. O casal constroi os ninhos em arvores, sobre a &gua ou em ninhos
abandonados por outras aves. Algumas espécies nidificam em grupo. Geralmente
eclodem de dois a trés filhotes nidifugos, com plumagem criptica, e sdo protegidos pelos

pais por alguns meses (Del Hoyo 1994).

3.1.3STATUS ATUAL DE CONSERVACAO DOS CRACIDEOS

Os cracideos sdo 6timo indicadores bioldgicos do estado de conservagéo de um
ecossistema, pois principalmente aqueles de maior porte, como 0s mutuns, s&o
dependentes de grandes areas florestais, primarias ou secundéarias, em avangado estado
de regeneracgdo. Ja a maioria dos jacus, jacutinga e aracuas, Sa0 um pouco mais tolerantes
a ambientes alterados. Mesmo no caso das espécies mais tolerantes, o desmatamento,
conduzido por industrias madeireiras e agropecuaristas, e a caca, exercida por
comunidades indigenas e cacadores profissionais, sdo as principais causas de reducdo de

populacdes de Cracidae (Silveira et al. 2008).

Atualmente, existem por volta de 56 espécies de cracideos. Destas, 33 espécies
ndo correm risco de extingdo, cinco estdo quase ameacadas de extin¢do, nove sdo
vulneraveis, sete estdo em perigo, seis estdo criticamente em perigo e uma (Mitu mitu)
esta considerada extinta na natureza. Dentre as espécies criticamente em perigo, incluem:

Penelope albipennis (Taczanowski 1878), Pipile pipile (Jacquin 1784), Crax alberti
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(Fraser 1852), C. pinima (Pelzeln 1870), Pauxi unicornis (Bond e Meyer de Schauensee

1939) e P. koepckeae (Weske e Terborgh 1971) (IUCN 2017).

3.2 RELACOES FILOGENETICAS

A familia Cracidae (Aves: Galliformes), assim como os demais Galliformes, esta
agrupada junto com os Anseriformes na superordem Galloanserae (Prum et al. 2015)
(Fig. 2). O parentesco proximo entre essas duas ordens € corroborado por trabalhos
utilizando tanto dados morfoldgicos (Dzerzhinsky 1995, Livezey 1997, Mayr e Clarke

2003) quanto moleculares (Bleiweiss et al. 1994, Van Tuinen et al. 2000, Chubb 2004).

Figura 2

Galloanserae

Anseriformes Galliformes

Palaeognathae Neoaves

Ondontophoridae

Dromaiidae
Casuariidae
Apterygidae
I'— Rheidae
Tinamidae
Neoaves
I— Anhimidae
L[ Anseranatidae
Anatidae
Megapodiidae
Cracidae
Numididae
Phasianidae
Crocodilya

I'— Struthionidae

Figura 2. Filogenia simplificada das Aves evidenciado a posi¢do de Galloanserae. Modificado a

partir de Prum et al. (2015).

3.2.1 RELACOES FILOGENETICAS DE CRACIDAE EM RELACAO AOS

DEMAIS GALLIFORMES

Os Galliformes foram inicialmente divididos em dois grupos, baseado sobretudo
na morfologia dos pés. As familias Cracidae e Megapodiidae foram reunidas no grupo

Peristeropodes, com o halux situado no mesmo nivel dos outros dedos, enquanto as
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demais familias de Galliformes foram inseridas no grupo Alectoropodes, com o halux em
um nivel mais elevado que os demais dedos (Huxley 1868). Posteriormente, estudos
morfolégicos utilizando principalmente caracteres osteologicos, corroboraram o0
parentesco mais proximo entre Cracidae e Megapodiidae em relacdo aos demais

Galliformes (Seebohm 1888, Verheyen 1956).

As controvérsias em relacdo a posicdo dos cracideos dentro de Galliformes,
surgiram a partir de estudos inovadores com técnicas moleculares. Trabalhos utilizando
uma variedade de proteina como caracteres, reduziram os status de Cracidae para uma
subfamilia de Phasianidae (Sibley 1960), colocaram os cracideos como uma superfamilia,
denominada Cracoidea, sendo grupo irmdo das demais familias de Galliformes (Prager e
Wilson 1976) (Fig. 3a), elevaram os cracideos, para o status de ordem, sendo considerada
grupo irmao de Galliformes e Anseriformes (Jollés et al. 1976) (Fig. 3b) ou agruparam a
familia Cracidae, junto com Megapodiidae, em uma ordem denominada Craciformes,
sendo esta, grupo irmédo dos demais Galliformes compostos pelas familias Phasianidae
(Horsfield 1821), Numididae (Longchamps 1842) e Odontophoridae (Gould 1844)

(Sibley e Ahlquist 1990) (Fig. 3c).

Apesar de alguns poucos estudos considerarem Cracidae e Megapodiidae como
um grupo monofilético, sendo este, grupo irmdo dos demais Galliformes (Mourer-
Chauviré 1992, Feduccia 1999), a maioria dos recentes estudos com caracteres
morfoldgicos, comportamentais e moleculares consideram que Megapodiidae estd na
base dos Galliformes e que Cracidae é grupo irmdao do clado (Numididae
(Odontophoridae Phasianidae)) (Dyke et al. 2003, Cracraft et al. 2004, Kimball e Braun
2008, Ksepka 2009, Wang et al. 2013, Burleigh et al. 2015, Prum et al. 2015, Hosner et

al. 2016) (Fig. 3d).
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Figura 3

(a) Cracoidea Galliformes nao-cracideos
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Figura 3. Relagdes filogenéticas de Galliformes, evidenciando a posicdo de Cracidae

dentro da ordem. (a) Cracideos considerado como superfamilia Cracoidea. Modificado a partir de
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Prager e Wilson 1976. (b) Cracideos considerados como ordem. Modificado a partir de Jollés et
al. 1976. (c) Cracideos como grupo irmdo de Megapodiidae na ordem Craciformes. Modificado
a partir de Sibley e Ahlquist 1990. (d) Compilacdo da maioria dos recentes estudos filogenéticos

sobre Galliformes. Modificado a partir de Burleigh et al. 2015.

3.2.2 RELAQ@ES FILOGENETICAS DENTRO DE CRACIDAE

Uma das primeiras analises taxondmicas dentro da familia Cracidae, se valeu de
caracteres morfolégicos e dividiu os cracideos em dois grupos principais (Spix 1825). O
primeiro era formado por representantes do género Crax, sendo caracterizados por
possuirem o halux reduzido, crista erétil, o bico curvo e grosso. As espécies, que
pertencem hoje aos géneros Nothocrax e Mitu, foram inicialmente incluidas no género
Crax. Os representantes do segundo grupo foram reunidos no género Penelope. Essas
espécies foram inseridas nesse grupo por nao possuirem crista erétil e por terem o bico
mais delgado e retilineo que aqueles do género Crax. Os géneros Ortalis e Pipile também

estavam inseridos dentro de Penelope.

A familia Cracidae foi posteriormente dividida em duas subfamilias, baseado em
caracteres morfologicos da pelve. A subfamilia Penelopinae foi reconhecida por ter a
regido pos-acetabular larga enquanto a subfamilia Cracinae apresentava essa regido mais

estreita (Huxley 1868).

Posteriormente, 0s caracteres osteologicos foram utilizados para dividir os
cracideos em quatro tribos. A tribo Penelopini era composta pelos géneros Penelope,
Ortalis e Penelopina, a tribo Pipilini incluiam os géneros Pipile, Aburria e Chamaepetes,
a tribo Cracini era constituida pelos géneros Crax, Pauxi, Mitu e Nothocrax e por fim, a

tribo Oreophasini era formada pela espécie Oreophasis derbianus (Verheyen 1956).
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Para tentar esclarecer a origem dos cracideos, Vaurie (1968) utilizou um conjunto
caracteres morfologicos e de distribuicdo geogréafica de fésseis de espécies viventes. Os
resultados mostraram que as subfamilias extintas Filholornithinae e Gallinuloidinae
foram reunidas em uma politomia juntamente com Cracinae, que era representada pelos
cracideos viventes. As analises concluiram que Cracinae deveria ser dividida nas tribos
Cracini, Penelopini e Oreophasini, sendo que as duas Ultimas compartilhavam um
ancestral comum e exclusivo. As espécies do género Pipile, Aburria e Chamaepetes

foram inseridas em Penelopini.

Com os avancos tecnolégicos e cientificos no comego do século XXI,
principalmente no melhoramento das técnicas de biologia molecular e na elaboracéo de
modelos evolutivos mais realistas para o sequenciamento de DNA, estudos com filogenia
molecular se tornaram uma ferramenta Gtil para se somar aos estudos morfoldgicos e
ajudar a esclarecer as relacdes filogenéticas na familia Cracidae (Pereira et al. 2002, Grau

et al. 2005, Kimball et al. 2011).

A analise filogenética de caracteres obtidos a partir do sequenciamento de genes
nuclear e mitocondrial (Pereira et al. 2002), dividiu os cracideos em dois grupos
taxonémicos. No primeiro, o género Ortalis € basal em relacdo ao clado (Oreophasis
(Crax (Nothocrax (Mitu Pauxi)))), enquanto no segundo, os géneros Chamaepetes e
Penelopina formam um grupo irméao, e estes, estdo mais relacionados ao clado (Penelope
(Aburria Pipile)) (Pereira et al. 2002). No entanto, a partir de analises utilizando
caracteres moleculares ultra conservados em conjunto com introns e DNA mitocondrial,
0 género Oreophasis torna-se basal em relacéo ao clado (Ortalis (Crax (Nothocrax (Mitu
Pauxi)))) e o género Penelopina torna-se basal em relacdo ao clado (Chamaepetes

(Penelope (Pipile Aburria))) (Hosner et al. 2016).
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Na familia Cracidae, somente parece existir consenso na literatura quanto a
composic¢do dos clados (Mitu Pauxi) e (Pipile Aburria), independentemente se as analises
filogenéticas sdo feitas com caracteres moleculares ou morfoldgicos (Silveira 2003, Frank
et al. 2007, Pereira et al. 2009, Hosner et al. 2016). Porém, o relacionamento desses

clados com os demais géneros de cracideos, ainda gera muita controvérsia na literatura.

Dentre os géneros que apresentam confuséo em relagdo a sua posicdo dentro da
familia Cracidae, o género Ortalis é particularmente debatido. Nas anélises filogenéticas,
Ortalis pode estar na base do clado (Oreophasis (Crax (Nothocrax (Mitu Pauxi))))
(Pereira et al. 2002, Kimball et al. 2011) (Fig. 4a), ser grupo irmdo de Chamaepetes
(Silveira 2003) (Fig. 4b), ser grupo irmdo do clado (Aburria (Nothocrax Crax)) (Dyke et
al. 2003), estar na base do clado (Chamaepetes (Penelopina (Penelope (Aburria Pipile))))
(Frank et al. 2007) (Fig. 4c), compor uma politomia com os clados (Penelope Aburria) e
(Crax (Mitu Nothocrax)) (Ksepka 2009) ou ser basal ao clado (Crax (Nothocrax (Mitu
Pauxi)))) (Hosner et al. 2016) (Fig. 4d), ndo havendo consenso sobre a posi¢édo de Ortalis

dentro da familia.
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Figura 4
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Figura 4. Relacionamentos filogenéticos de Cracidae, evidenciando as diferentes
posicdes do género Ortalis dentro da familia. (a) Ortalis inserida na base do clado (Oreophasis
(Crax (Nothocrax (Mitu Pauxi)))). Modificado a partir de Kimball et al. 2011. (b) Ortalis como
grupo irmdo de Chamaepetes. Modificado a partir de Silveira 2003. (c) Ortalis inserida na base
do clado (Chamaepetes (Penelopina (Penelope (Aburria Pipile)))). Modificado a partir de Frank
et al. 2007. (d) Ortalis inserida na base do clado (Crax (Nothocrax (Mitu Pauxi)))). Modificado

a partir de Hosner et al. 2016.

3.3. CARACTERIZACAO E EVOLUCAO DA CLOACA E ORGAO

COPULADOR

3.3.1. CLOACA

A cloaca é uma dilatacdo do reto em forma de sino que dilata e contrai
periodicamente (McLeod et al. 1964, King 1981a). O formato da cloaca é influenciado
por trés funcBes. A primeira funcgdo é a recepgdo de fezes, o que favoreceu o aparecimento
de uma camara fecal, o coprodeu. A segunda é a recepcdo de excretas nitrogenadas,
abrindo espaco para o surgimento de uma cadmara urinaria, o urodeu. E a terceira funcdo
¢ a reproducdo, possibilitando o aparecimento de uma regido que abriga o 6rgdo
copulador dos Amniotas, o proctodeu (King 1981b, Montgomerie e Briskie 2007). Em
muitos grupos, essas camaras estdo limitadas por pregas da mucosa (Gadow 1887, King

1981a, Oliveira et al. 2004).

Embriologicamente a cloaca dos vertebrados tem origem endodérmica, a partir da
porcao caudal do intestino, e ectodérmica, a partir da porcao anterior do proctodeu (King
1981a, Kardong 2012). No desenvolvimento embrionario, esses dois componentes sao
inicialmente separados por uma membrana, mas quando esta membrana se rompe, 0

componente ectodermico € incorporado na cloaca (Gerhardt 1933, Gredler et al. 2014a).
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Com a necessidade do controle de defecacdo, urina e copula, o ambiente
selecionou o aparecimento de uma musculatura especifica para essas fungdes. Em
vertebrados basais, essa musculatura é formada por musculos lisos, relacionados com o
intestino e dutos urogenitais, ja em Amniotas, ela é constituida principalmente por

musculatura estriada (Gerhardt 1933, King 1981a).

Filogeneticamente, a cloaca é ancestral para Craniata (Fig. 5), presente em
feiticeiras (Mixynoidea), porém ela se perde independentemente em VArios grupos:
Petromyzontoidea, Holocephali, Actinopterygii, Actinistia e Mammalia (Eutheria) (King
1981a, Kardong 2012). Nos Amniotas que ndo possuem cloaca ao longo do
desenvolvimento embrionério, a cdmara cloacal é posteriormente dividida em duas
regides: o0 seio urogenital, que recebe os dutos do sistema urogenital; e o0 anus, que se

comunica com a porcao caudal do intestino (Kardong 2012).

Figura 5
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Figura 5. Evolucdo da cloaca em Craniata. Nessa figura foi realizada a analise da reconstrugédo
do estado ancestral do carater “Presenca da cloaca” utilizando o programa Mesquite 3.11

(Maddison e Maddison 2017). Filogenia modificada a partir de Janke et al. (2001) e Pough (2013).

3.3.1.1. ACLOACA DOS AMNIOTAS

A cloaca dos Amniotas apresenta um padrdo semelhante ao encontrado em muitos
vertebrados, sendo dividida em trés camaras (Gerhardt 1933, King 1981a). Em
mamiferos, a cloaca esta desenvolvida em monotremados, 0 qual apresenta o coprodeu
separado do urodeu pela prega coprourodeal e o urodeu separado do proctodeu pela prega
uroproctodeal. Os dutos urogenitais se abrem no seio urogenital e conectam a bexiga ao
urodeu. Em marsupiais a cloaca esta presente, mas € reduzida. Em eutérios ela desaparece

totalmente nos adultos (Gadow 1887, King 1981a, Kardong 2012).

Em Squamata, a cloaca esta separada em coprodeu, urodeu e proctodeu. O
coprodeu é separado do reto pela prega retocoprodeal, e do urodeu pela prega
coprourodeal. O urodeu € separado do proctodeu pela prega uroproctodeal. Os dutos

urogenitais desembocam na regido do urodeu (Gadow 1887, King 1981a).

Em Testudines, a delimitacdo entre as trés camaras cloacais € pouco conspicua,
porém entre o reto e coprodeu existe uma desenvolvida prega retocoprodeal circular. O
seio urogenital estd presente e abre-se dorsalmente no urodeu (King 1981a). Em
Trachemys, o coprodeu segue continuo ao proctodeu e estes se encontram separados do
seio urogenital. Os dutos deferentes e os ureteres desembocam nesse seio (Grondona

2015).

Em Crododilya, o coprodeu e o urodeu se fusionam e formam a camara
coprourodeal, que é separada do reto pela prega retocoprodeal. A camara coprourodeal é

separada do proctodeu pela prega uroproctodeal. Os ureteres se abrem dorsolateralmente
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na camara coprourodeal e os dutos deferentes desembocam no proctodeu (Gadow 1887,

King 1981a).

3.3.1.2. ACLOACA DAS AVES

Nas aves, o coprodeu é o compartimento mais cranial da cloaca, continuo ao reto
(Oliveira e Mahecha 1996), e se distingui deste por meio de uma dilatacdo em seu
diametro e mudanca no aspecto da mucosa (King 1981a). Em alguns grupos, como em
Anseriformes e Struthionidae (Vigors, 1825), ele pode ser separado do reto por meio de
uma musculosa prega retocoprodeal (Gadow 1887, Komaérek 1970, Oliveira et al. 2004),
porém na maioria das aves essa prega parece estar ausente (King 1981a, Oliveira e

Mahecha 1996, Oliveira et al. 2004).

A mucosa do coprodeu é revestida por epitélio simples cilindrico (Oliveira e
Mahecha 1996, Fehlberg 2015) e vilosidades podem estar presentes, embora sua
distribuicdo e formato apresente variacdes entre as espécies (Johnson e Skadhauge, 1975).
As vilosidades do coprodeu s@o menos conspicuas que as do reto, e sua presenca pode
estar relacionada com a absor¢éo de 4gua da urina, devido ao aumento na area de absorcéo

(Johnson e Skadhauge, 1975).

O coprodeu tem como funcdo principal a recepgédo de fezes provenientes do reto
(King 1981a, Kardong, 2012), porém em algumas aves das familias Rheidae (Bonaparte
1849), Tinamidae (Gray 1840) e Falconidae (Leach 1820) o ureter se abre no coprodeu,
semelhante ao que ocorre em Crocodilya e diferente do restante das aves em que o ureter
se abre no urodeu (Oliveira et al. 2004). Esse local peculiar de abertura do ureter no
coprodeu, pode ser um carater primitivo ligando Aves a Crocodilya, e talvez apresentar

funcbes secundéarias de absorcdo de agua das excretas nitrogenadas no coprodeu ou
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permitir a separacdo das fezes e excretas nitrogenadas do sémen (Johnson e Skadhauge,

1975, Oliveira et al. 2004).

O urodeu é o menor dos trés compartimentos cloacais e se situa entre o coprodeu
e 0 proctodeu, sendo separado destes por meio das pregas coprourodeal e uroproctodeal,
respectivamente (Oliveira e Mahecha 1996). A prega coprourodeal esta presente na
maioria das espécies (King 1981a), apresentando formato circular (Gadow 1887, Gadow

e Selenka 1891).

O urodeu ¢ o local onde desembocam os dutos do sistema urogenital (Wolfson
1954, King 1981a) e sua mucosa € revestida por epitélio pseudoestratificado colunar em
Anseriformes e Tinamiformes (Oliveira e Mahecha 1996, Fehlberg 2015) ou epitélio

simples colunar em Rheidae (Santos et al. 2011).

Os ureteres abrem-se dorsalmente na parede do urodeu. Em algumas espécies,
como Anodorhynchos hyacinthinus (Latham, 1790), Casuarius casuarius (Linnaeus,
1758) e Cochlearius cochlearius (Linnaeus, 1766) os ureteres se abrem, através de papilas
cbnicas pouco proeminentes, porém na maioria das espécies de aves eles se abrem através

de pequenos orificios, sendo dificil a sua identificacdo (Oliveira et al. 2004).

Os dutos deferentes, abrem-se lateralmente ou ventralmente em relacdo as
aberturas dos ureteres, atraves de um par de papilas conicas (Gadow 1887, King 1981a).
Antes de desembocar através de papilas, a por¢do caudal do duto deferente se dilata
formando a ampola do duto deferente ou vesicula seminal (Wolfson 1954, Kudo et al.
1975, Kardong 2012). Em alguns Passeriformes, a vesicula seminal se torna muito
proeminente e desenvolve uma protuberancia cloacal, que auxilia na cépula (Wolfson

1954, Lake 1957).
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O corpo vascular paracloacal, se situa no assoalho do urodeu e sua funcéo é
promover a erecdo do 6rgdo copulador por meio do preenchimento linfatico (Guzsal
1974). S&o estruturas pares, compactas, de cor avermelhada, localizadas
caudolateralmente as ampolas do duto deferente e medialmente ao musculo esfincter
cloacal e retrator do falo (Guzsal 1974, Kudo et al. 1975). Eles s&o constituidos por cinco
estruturas interconectadas, a capsula, a trabécula, o cordao capilar, o espago linfatico

periférico e o espaco linfatico interno (Kudo et al. 1975).

O proctodeu é o mais caudal dos trés compartimentos da cloaca e se comunica
com o exterior através da abertura cloacal (King 1981a). A mucosa do proctodeu é
revestida por epitélio estratificado pavimentoso em Galliformes (Marvan 1969) ou
epitélio pseudoestratificado colunar em Tinamiformes e Anseriformes (Oliveira e
Mahecha 1996, Fehlberg 2015). O 6rgédo copulador, quando presente, se origina a partir
da parede ventral do proctodeu (King 1981b, Oliveira e Mahecha 2000, Montgomerie e

Briskie 2007).

A porcdo final da cloaca é constituida pela a abertura cloacal, que é limitada pelos
labios dorsal e ventral. Cada labio € constituido de duas por¢des, uma plana e outra
rugosa. Os labios cloacais sdo revestidos por epitélio estratificado pavimentoso com

grande nimero de corpusculos de Herbst (King 1981a, Oliveira e Mahecha 1996).

Nas aves, trés musculos geralmente estdo associados a cloaca. O esfincter cloacal
circunda o proctodeu e a abertura cloacal, sendo composto por duas camadas, uma externa
e outra interna. O transverso da cloaca se origina na por¢édo caudal dos 0ssos pélvicos ou
vertebras coccigeas e segue ventralmente para o proctodeu, onde se une ao masculo
esfincter cloacal. O elevador da cloaca, origina-se na superficie ventral da cauda e se

insere na parede ventral do proctodeu. Em machos com falo, esse musculo se insere no
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6rgéo de copula e também é denominado como retrator caudal do falo (Knight 1969, King

1981b, King 1993).

3.3.2. ORGAO COPULADOR

O 6rgéo copulador é encontrado em muitos grupos de vertebrados e sua principal
funcdo é tornar eficiente a transferéncia de espermatozoides para o trato reprodutivo da
fémea durante a fecundacédo interna (Kardong 2012). Em Cordados ndo-Amniotas, o
6rgédo copulador é homoplastico e se originou Vérias vezes na evolugdo desse grupo a

partir de diferentes estruturas (Fig. 8) (Gredler et al. 2014a).

O orgéo copulador pode se originar a partir de nadadeiras pélvicas, formando um
clasper d6sseo em Placordermi (Fig. 6a) (Long et al. 2015) ou cartilaginoso em
Elasmobranchii (Fig. 6b) (O’Shaughnessy et al., 2015). Em Actinopterygii, o érgdo
copulador estd presente na linhagem dos peixes Poecillidae, e se origina a partir da
nadadeira anal, formando o gonopddio 6sseo (Fig. 6¢) (Ogino et al. 2004, Heinen-Key e

Langerhans 2013).

Em anfibios, os Unicos anuros que apresentam érgdos copuladores, sdo aqueles do
género Ascaphus (Stejneger, 1899). Eles possuem protuberancias cloacais que tem a
funcdo de auxilid-los na transferéncia de espermatozoides dos machos para as fémeas
(Van Dijk 1959). Em Gymnophiona, os machos apresentam a cloaca dividida em urodeu
e falodeu (Fig. 6d), sendo que no momento da coOpula, essas estruturas se evertem e
funcionam como um 6rgao copulador em forma de tubo (Wake 1972, Gower e Wilkinson

2002).

3.3.2.1. 0 ORGAO COPULADOR DE AMNIOTAS
Em Amniota, 0 6rgdo copulador é uma estrutura homologa e se origina a partir do

tubérculo genital, presente nos embrides em desenvolvimento (Fig. 7 e 8) (Herrera et al.
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2013, Gredler et al. 2014a, Sanger et al. 2015). No entanto, apesar de ser homdlogo no
grupo, nos adultos existem importantes diferengas estruturais e trés tipos podem ser
distinguidos, o pénis com uretra tubular, o hemipénis e o falo com sulco aberto (Gerhardt

1933, King 1981b, Moore et al. 2012, Gredler et al. 2014a).

Nos mamiferos, o pénis é o 6rgdo copulador. O tubérculo genital (Fig. 7f) é o
precursor tanto do pénis quanto do clitdris e no inicio do desenvolvimento embrionario
ele apresenta formato similar em ambos os sexos. A diferenciacdo sexual da genitalia
externa ocorre posteriormente, ap6s a diferenciacdo das gbnadas e expressdo dos
receptores de esteroides sexuais no tubérculo genital (Haraguchi et al. 2007; Herrera e

Cohn 2014).

Morfologicamente o pénis (Fig. 6e) é caracterizado por apresentar dois corpos
cavernosos dorsolaterais, revestidos por uma espessa camada de tecido conjuntivo nédo
expansivel, e um corpo esponjoso ventromedial, o qual circunda o sulco fechado ou uretra
(Kardong 2012, Tortora e Nielsen 2013). Em sua porc¢do distal, o corpo esponjoso se
dilata para formar a glande, que é simples em eutérios, bifurcada em metatérios e dividida
em até quatro extremidades em monotremados (Nogueira et al. 2004, Hildbrand e Goslow

2006, Kardong 2012).

O pénis dos mamiferos se torna ereto por meio de sangue, mas em alguns eutérios,
como roedores, morcegos, carnivoros e primatas ndo humanos, o pénis possui uma
estrutura ossificada, o baculo, que se situa na extremidade distal do corpo cavernoso e
estende-se até a glande, auxiliando o enrijecimento do 6rgéo copulador (Hamilton 1949,

Kardong 2012, Souza et al. 2014).

Em Squamata, apenas os lagartos e cobras (Lepidossauria) possuem oOrgao de

copula, o qual é denominado hemipénis (Rosenberg et al. 1989, Porto et al. 2013, Leal e

30



Cohn 2014). O hemipénis se desenvolve a partir de brotamentos genitais (Fig. 7d e 7e)
que surgem proximos aos brotamentos dos membros inferiores. Esses brotamentos
emergem lateralmente a membrana cloacal e se diferenciam em hemipénis (Gredler et al.
2014b). Embriologicamente, o hemipénis se distingui do falo e do pénis por ndo
apresentar a fusdo mediana dos brotamentos genitais em um Unico tubérculo genital, e
consequentemente ndo apresentar contribuicdo endodérmica ao 6rgao copulador (Gredler

et al. 2014a).

O hemipénis (Fig. 6f) é formado por um par de érgdos, situados no interior de
longos sacos, que se abrem no exterior do corpo na porcdo lateral da abertura cloacal
(Hildebrand e Goslow 2006). Cada hemipénis possui um sulco espermatico aberto em sua
por¢éo dorsal, por onde é transferido o espermatozoide para a cloaca da fémea. A erecéo
desse 0rgdo se d& por mecanismos sanguineo e muscular (Kardong 2012). Nas
extremidades laterais dos hemipénis, existem espinhos ou projec6es que tem a fungéo de
maximizar o tempo de duracdo da cOpula e remover espermatozoides rivais (Moyes e

Shulte 2010, Moura et al. 2013).

Em Rhyncocephalia, o 6rgao copulador estad ausente, porém nos embrifes em
desenvolvimento é formado um brotamento genital, precursor do tubérculo genital e do
orgao copulador em Amniotas, que nao se desenvolve e regride nos adultos (Sanger et al.
2015), processo semelhante ao que ocorre em aves da familia Phasianidae (Galliformes)

(Herrera et al. 2013).

Os Archossauria e os Testudines desenvolveram o falo, um drgdo copulador
formado por um Unico corpo erétil vascular com um sulco ejaculatorio aberto que quando
em estado de repouso, permanece internamente no assoalho da cloaca (King 1981b,

Hildebrand e Goslow 2006, Porto et al. 2013).
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Em Testudines, o falo se desenvolve a partir do surgimento de um par de
brotamentos genitais (Fig. 7a) que se localiza entre os brotamentos dos membros
inferiores, na parede ventral, adjacente a crista onde esta situada a membrana cloacal. A
membrana cloacal se situa na regido mediana do falo em desenvolvimento. Os
brotamentos genitais crescem e se fusionam medialmente para formar o tubérculo genital.
Na parte final do desenvolvimento do tubérculo genital, a membrana cloacal se rompe e

da origem ao sulco uretral (Larkins e Cohn 2014).

O falo das tartarugas (Fig. 6g) é intromitente, protudente e formado pela base,
corpo e pseudoglande. A base do falo é formada pelo corpo fibroso e pelos dois bulbos
dos corpos vasculares. O corpo do falo é constituido pela porcao caudal do corpo fibroso,
pelo corpo esponjoso, pelos corpos cavernosos vascularizados e pelo sulco ejaculatorio.
A pseudoglande do falo é uma estrutura elastica e pregueada. O sangue é responsavel pela
erecéo do falo, levando ao aumento do seu diametro e rigidez (Gadow 1887, Kelly 2004,

Grondona 2015).

O falo de Crocodilya (Fig. 7b) se desenvolve de maneira muito semelhante ao de
Testudines. Inicialmente surgem brotamentos genitais que se situam entre os brotamentos
dos membros inferiores. Esses brotamentos crescem e se fusionam medialmente
formando o tubérculo genital, que dara origem ao falo. A membrana cloacal se rompe

medialmente e d& origem ao sulco uretral (Gredler et al. 2014b).

Em Crocodilya, o falo (Fig. 6h) é simples, curvo, com forma cilindrica e se ancora
na parede ventral do proctodeu (Ziegler e Olbort 2007, Moore e Kelly 2015). Ele ¢
constituido principalmente por tecido conjuntivo denso, repleto de fibras colagenas. Sua

eversdo ocorre devido a acdo muscular. Apenas a glande e o sulco espermaético
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intumescem com sangue, a base e o corpo do falo nao inflam durante a copula (Kelly

2013).

Figura 6

Figura 6. Orgédos copuladores dos vertebrados representados pela seta. a) Clasper 6sseo em
Placodermi. Microbrachius dicki (Traquair 1888). b) Clasper cartilaginoso em Elasmobranchii.
Leucoraja erinacea (Mitchill 1825). ¢) Gonop6dio em Actinopterygii. Belonesox belizanus (Kner
1860). d) Falodeu em Gymnophiona. Schistometopum gregorii (Boulenger 1895). e) Pénis em
Mammalia. Tamandua tetradactyla (Linnaeus 1758). f) Hemipénis de Squamata. Bothrops
sazimai (Barbo, Gasparini, Almeida, Zaher, Grazziotin, Gusméo, Ferrarini e Sawaya 2016). g)
Falo em Testudines. Mesoclemmys hogei (Mertens 1967). h) Falo em Crocodilya. Caiman

crocodilus (Linnaeus 1758). i) Falo em Aves. Crax fasciolata. Figura a) modificada a partir de
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Long et al. (2015). Figura b) modificada a partir de O’Shaughnessy et al. (2015). Figura c)
retirada a partir de Havard Store Andresen. Figura d) modificada a partir de Gower e Wilkinson
(2002). Figura €) modificada a partir de Rossi et al. (2013). Figura f) modificada a partir de Barbo
etal. (2016). Figura g) modificada a partir de Grondona (2015). Figura h) fotografada por Gustavo

Leite Gongalves. Figura i) fotografada por Thiago Quintdo Araujo.

Figura7

Figura 7. Origem embrioldgica do 6rgdo copulador em Amniota, evidenciando os brotamentos
genitais (*). a) Testudines. b) Crocodilya. c) Aves. d) Squamata, Anole. e) Squamata, Python. f)

Mammalia. Modificado a partir de Gredler et al. 2014a.
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Figura 8

Presenca de 6rgao copulador
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Figura 8. Evolugdo do 6rgdo copulador em Craniata. Conforme apresentado no texto, o 6rgéo
copulador é homélogo apenas em Amniota, nos demais taxons se trata de estruturas nao-
homdlogas. O objetivo desta figura é identificar a presenca de 6rgao copulador em Craniata,
desconsiderando as homologias. O programa utilizado para a plotagens dos dados foi 0 Mesquite
3.11 (Maddison e Maddison 2017). Filogenia modificada a partir de Janke et al. (2001) e Pough

(2013).

3.3.2.2. 0 ORGAO COPULADOR DAS AVES

Apenas 3% das aves apresentam 6rgdo copulador, o qual € denominado falo (King
1981b, Briskie e Montgomerie 1997, Brennan et al. 2007). Nessas aves, 0 6rgdo
copulador se origina a partir de um par de brotamentos genitais (Fig. 7c) formados por
populacdes de células progenitoras que surgem nas extremidades laterais do embrido,
lateralmente & membrana cloacal e entre os membros posteriores. O par de brotamentos
genitais se fusiona medialmente para formar o tubérculo genital. Dois pares adicionais de
brotamentos cloacais, se desenvolvem e se fusionam nos labios cloacais anterior e

posterior (Herrera et al. 2013, Herrera et al. 2014, Gredler et al. 2014a). A maioria das
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aves, com Orgao copulador, estdo inseridas no grupo das Paleognathae e Galloanserae,
sendo que apenas alguns representantes de Neoaves possuem um 6rgdo copulador

vestigial (Oliveira e Mahecha 2004, Montgomerie e Briskie 2007).

O falo das aves (Fig. 6i) pode ser dividido em dois tipos, o falo intromitente, que
adentra na cloaca da fémea, e o falo ndo-intromitente, que ndo penetra na cloaca da fémea
(King 1981b, Oliveira e Mahecha 2000, Brennan et al. 2008). O falo intromitente é o
orgdo copulador das aves ratitas, Anseriformes, Cracidae (Galliformes) e da maioria dos
Tinamiformes. J& o falo ndo-intromitente estd presente nos Galliformes ndo cracideos,
Podicipediformes e no género Crypturellus (Brabourne e Chubb, 1914) (Tinamiformes)
(Oliveira et al. 2004, Montgomerie e Briskie 2007, Brennan et al. 2008, Brennan e Prum
2011, Previatto et al. 2017). O falo intromitente é classificado de acordo com a presenca
ou auséncia de cavidade tubular. Em estado de flacidez, essa cavidade é uma estrutura
semelhante ao dedo invaginado de uma luva, porém quando ela se torna intumescida com

linfa, ela se everte apresentando um formato espiralado (Montgomerie e Briskie 2007).

O falo intromitente das aves apresenta algumas estruturas semelhantes ao de
Crocodilya e Testudines, sendo composto por um corpo fibroso, tecido erétil, que se
origina a partir da parede ventral do proctodeu, e um sulco ejaculatério dorsal. Quando o
falo esta ereto, os labios do sulco ejaculatério se tornam intumescidos e impedem o
desperdicio de espermatozoides (Oliveira e Mahecha 2000, Montgomerie e Briskie 2007,
Kelly 2013). O falo intromitente apresenta duas regides distintas. A primeira é a base fixa,
composta em sua maioria por tecido fibroso. A segunda é a porcdo tubular livre,

constituida pela porcao tubular do falo (Oliveira e Mahecha 2000).

O mecanismo de erecdo do falo ocorre através de intumescimento dos tecidos

eréteis com linfa, e a estrutura responsavel pela producdo de linfa € o corpo vascular
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paracloacal, que se localiza na parede ventral do urodeu (Guzsal 1974, Yamano 1981,
Knight 1984). A base do falo também tem fungdo secretora, possuindo glandulas
produtoras de muco que sdo responsaveis pela lubrificacdo e facilitacdo da copula

(Komérek e Marvan 1969).

Muitos grupos de aves possuem a porcao tubular do falo coberta com pequenas
projecdes e sulcos estreitos, que tem importancia pos-copulatdria e agem na manutengao
da copula e remocdo de espermatozoides rivais do trato reprodutivo da fémea. A
quantidade e desenvolvimento dessas estruturas estdo diretamente relacionadas com a

competicdo espermatica entre os machos (Coker et al. 2002).

Em Tinamiformes, o falo de Crypturellus cinnamomeus (Lesson 1842) foi
inicialmente descrito como sendo intromitente e sem cavidade tubular (Von Muiller 1836,
Gerhardt 1933). Porém, recentes estudos anatdmicos mostraram que o falo de
Crypturellus é pequeno e do tipo ndo-intromitente (Brennan et al. 2008). Em Nothura
maculosa (Temminck 1840), o falo é intromitente e possui cavidade tubular. Nessa
espécie, o falo é composto por uma base fixa, com corpo fibroso, e por uma porcéo tubular
livre, com a cavidade tubular. A por¢édo tubular do falo é posteriormente dividida em
eversiva e fixa. Quando o falo estd em repouso, ele se mantém dentro da bolsa falica,
localizada no assoalho do proctodeu. Quando ele esté ereto, ele se everte a partir da bolsa
falica como uma estrutura em espiral. A base e a porcao tubular do falo sdo revestidas

principalmente por tecido epitelial estratificado pavimentoso (Oliveira e Mahecha 2000).

Os falos das aves Apterygidae (Gray 1840), Casuariidae (Kaup 1847) e
Dromaiidae (Vieillot 1816) foram descritos anatomicamente com poucos detalhes. Eles

séo caracterizados como intromitente, assimétrico e inclinado para a esquerda, possuindo
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um sulco ejaculatério, disposto dorsomedialmente (Von Miiller 1836, Gerhardt 1933,

Caithness 1971).

O falo de Struthionidae é do tipo intromitente e em repouso, possui 20 cm de
comprimento, permanecendo no interior da bolsa falica. Quando ereto, as paredes do
sulco ejaculatério, compostas por tecido erétil, se tornam entumecidas e o falo aumenta
seu tamanho para 40 cm de comprimento (Gerhardt 1933). A base do falo é fixa e ligada
ao assoalho do proctodeu, enquanto o corpo do falo é a por¢do mais distal e livre. O corpo
do falo é constituido por trés componentes principais, um par de corpo fibroso que se
origina na base do falo, um corpo vascular elastico e um sulco ejaculatorio disposto

dorsomedialmente (King 1981b, Brennan e Prum 2011).

O falo de Rheidae, € um 6rgéo fibroso, linfatico e constituido por duas porcoes, a
base, fixa, rigida e revestida por tecido epitelial estratificado pavimentoso, e a porcao
tubular, que € livre, espiralada e composta principalmente por tecido conjuntivo
modelado rico em fibras coldgenas e entremeados por vasos linfaticos (Santos et al.
2011). Em repouso, o falo apresenta um orificio na extremidade distal que leva a cavidade
tubular, que se encontra invaginada dentro da bolsa falica. Quando ereto, essa cavidade
tubular se everte em formato espiral. Ao contrario de outras aves Palaeognathae, as emas

apresentam o corpo fibroso espiralado na base do falo (Von Miiller 1836, Gerhardt 1933).

O grupo das Neognathae é dividido em dois clados. O primeiro é o clado das aves
Galloanserae, que compdem as ordens Anseriformes e Galliformes, ja o segundo ¢ o das
Neoaves, que retne todas as ordens restantes de Neognathae (Cracraft et al. 2004, Prum
et al. 2015). Destes, apenas Galloanserae apresenta um falo homélogo ao encontrado em

Palaeognathae (Montgomerie e Briskie 2007).
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Em Anseriformes, o falo da familia Anatidae (Vigors 1825) foi 0 mais estudado
(Guzsal 1974, King 1981b, Coker et al. 2002), sendo que essa familia é distinta por
apresentar o falo mais longo, em relagdo ao tamanho do corpo, dentre as aves (McCracken
2000). O falo dos anatideos € do tipo intromitente com cavidade tubular (King 1981b) e
é formado por uma base fixa, sustentada por um corpo fibrocartilaginoso, e por uma
porcao tubular dividida em duas porcdes, uma fixa e uma eversivel. O sulco ejaculatério
esta localizado na porcao dorsomedial do falo, e se estende da base até a extremidade

distal da porcao tubular do falo (Fehlberg 2015).

Quando o falo dos anatideos estd em repouso, a por¢do tubular fica enovelada e
armazenada dentro da bolsa falica. No falo ereto, a por¢cdo tubular everte de forma
espiralada (Coker et al. 2002). Histologicamente, a base e a porg¢éo tubular eversiva do
falo é revestida por epitélio estratificado pavimentoso, ja a porcao tubular fixa é revestida

por epitélio pseudoestratificado cilindrico com aspecto secretor (Fehlberg 2015).

A morfologia dos falos de Anseranatidae e Anhimidae ainda nao foi descrita na
literatura, mas acredita-se que seja semelhante aos encontrados em Anatidae

(Montgomerie e Briskie 2007).

Em Galliformes, existem grupos com falo intromitente e outros com falo nao-
intromitente, e estes sdo homdlogos aos falos intromitentes presentes em Palaeognathae
e Neognathae (Montgomerie e Briskie 2007, Herrera et al. 2013). Em Phasianidae, o falo
é do tipo ndo-intromitente. Em galo domestico (Gallus gallus) ele é formado por quatro
pequenos corpos falicos, dois laterais e dois mediais, ja em peru (Meleagris gallopavo) o
falo é constituido somente pelos dois corpos falicos laterais. O sulco ejaculatorio esta

presente e se situa entre esses corpos. Durante a copula, ocorre o intumescimento dos
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corpos falicos e liberacdo de espermatozoides, embora ndo haja penetracdo do falo na

cloaca da fémea (Nishiyama 1955, King 1981b).

O falo de Numididae e Odontophoridae nédo foi descrito na literatura, mas supde-
se que ele seja ndo-intromitente e semelhante ao encontrado em Phasianidae

(Montgomerie e Briskie 2007).

Em Megapodiidae, o 6rgdo copulador foi descrito apenas nos géneros Alectura
(Latham, 1824). O falo de Alectura é do tipo ndo-intromitente e € composto por dois
pequenos corpos falicos laterais e por um sulco ejaculatério, em formato de Y, localizado
entre esses corpos. O formato do falo de Alectura apresenta apice duplo, sendo
semelhante ao de peru. A cloaca de Leipoa (Gould 1840) também foi descrita, porém o

falo ou qualquer estrutura falica esta ausente (Brennan et al. 2008).

O falo de Cracidae foi descrito como um érgdo espiralado, que se origina a partir
do assoalho da cloaca, formado por dois corpos rigidos assimétricos eversiveis, um sulco
ejaculatorio dorsal situado entre esses corpos, um musculo inserido na base do falo e uma
abertura na extremidade do falo, semelhante a encontrada em Anseriformes (Gadow e

Selenka 1891, Gerhardt 1933).

Por fim, os estudos anatbmicos com a cloaca e érgdo copulador em Cracideos sdo
antigos, e, portanto, foram utilizadas técnicas pouco elucidativas. Além disso, sao raros,
pontuais e pouco detalhados, de modo que hd uma clara lacuna no conhecimento
morfoldgico e evolutivo destas estruturas dentro da familia. Isto motivou esta tese, além
de se tratar de um grupo de aves com importancia ecoldgica notavel, principalmente para
dispersdo de sementes no Neotropico e por ser uma das familias de aves mais ameacadas

de extincdo na regido Neotropical.
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Acreditamos que o estudo detalhado da cloaca e do 6rgao copulador com o
enfoque morfologico apresentado aqui, poderd elucidar a evolugdo de caracteres e
consequentemente corroborar relagdes filogenéticas ja estabelecidas, alem de fornecer
subsidios em reproducdo para estratégias de conservagdo e reintroducéo destas aves em

seus respectivos habitats.
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1 | INTRODUCTION

The Chaco chachalaca Ortalis

We studied the morphology of the copulatory organ of Ortalis canicollis and its evo-
lution in birds. The phallus of O. canicollis is intromittent, with a blind tubular cavity
and two distinct regions when erect: the base of the phallus, which shows the mucosa
smooth and lined by a pseudostratified columnar epithelium, and the tubular portion,
which shows the mucosa lined by a keratinized stratified squamous epithelium with
little knobs. The phallus includes two vascular bodies at the cranial portion in the
urodeum. A fibrocartilaginous body anchors the tubular portion therefrom up to the
eversible portion. A branched elastic ligament inserts on different regions of the
tubular portion. The phallus is plesiomorphic in birds and it has disappeared in
Megapodius, Leipoa and Neoaves. The asymmetric phallus evolved early and it was
retained in the basal branches of birds. The intromittent phallus is plesiomorphic in
birds (found in Archosauria’s ancestor), but Crypturellus, Numididae, Odontophoridae
and Phasianidae have developed a non-intromittent phallus a posteriori. The blind
tubular cavity and the fibrocartilaginous body evolved as an adaptive convergence
many times in birds. Therefore, this study shed some light on morphological aspects

of the phallus and contributed to understand its evolution in birds.

KEYWORDS

anatomy, cloaca, Galloanserae, histology, phallus

grouped with Megapodiidae into the superfamily Cracoidea
(Prager & Wilson, 1976) or it was classified in the particu-

canicollis (Wagler,
1839) is a Neotropical bird belonging to the Cracidae,
Galliformes (Delacour & Amadon, 2004). The
Galliformes and Anseriformes are grouped in the
superorder Galloanserae (Livezey & Zusi, 2007), and the
close relationship between them is corroborated by stud-
ies using morphological (Ksepka, 2009; Livezey & Zusi,
2007; Mayr & Clarke, 2003) and molecular data (Chubb,
2004; Prum et al., 2015; van Tuinen, Sibley, & Hedges,
2000).

The taxonomic position of Cracidae amongst Galloanserae
was subject of debate in twentieth century. Cracidae was

lar order Craciformes, including also the Megapodiidae (Jin
& Smillie, 1994). Some studies considered Cracidae and
Megapodiidae as a monophyletic group, and it was consid-
ered as a sister group of the rest of the Galliformes (Feduccia,
1999). However, the morphological and molecular studies
suggest that cracids are a sister taxon of the clade (Numididae
(Phasianidae Odontophoridae)) and the Megapodiidae is a
sister group of other families (Dyke, Gulas, & Growe, 2003;
Hosner, Braun, & Kimball, 2016; Stein, Brown, & Mooers,
2015).

Although the birds reproduce by internal fertilization, only
3% of them possess a copulatory organ, known as phallus
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(Montgomerie & Briskie, 2007). The phallus reduction is
a convergent character in the evolution of birds (Brennan,
Birkhead, Zyskowski, Van der Waag, & Prum, 2008), and it
is expected that this is not a result of the same selective force
which led to the disappearance of the phallus in all groups of
birds (Brennan, 2013).

The phallus of birds shows polymorphism (Brennan et al.,
2008; Herrera, Brennan, & Cohn, 2014; Oliveira, Silva,
Santos, & Mahecha, 2004). Some species, as roosters and
turkeys, possesses a small and non-intromittent phallic organ
(King, 1981; Montgomerie & Briskie, 2007), while in other
groups such as ratites (Brennan & Prum, 2011; Santos et al.,
2011), many Tinamiformes (Oliveira & Mahecha, 2000;
Oliveira et al., 2004), Anseriformes (Brennan et al., 2007;
Coker, McKinney, Hays, Briggs, & Cheng, 2002) and cracids
(Gadow & Selenka, 1891; Gerhardt, 1933), the copulatory
organ is intromittent.

The phallus of cracids was initially described as a
spiral copulatory organ divided into two rigid halves, a
middle groove on the floor of proctodeum, a muscle in-
serted at the base of the phallus and an opening at the
distal end of the phallus (Gadow & Selenka, 1891) or as a
copulatory organ asymmetrically developed and eversible
(Gerhardt, 1933).

The advances in the anatomical and histological stud-
ies have contributed to detail the functional and evolution-
ary aspects of the copulatory organ in many Palaeognathae,
Galliformes and Anseriformes (Brennan, Clark, & Prum,
2010; Brennan & Prum, 2011; Brennan et al., 2008; Oliveira
& Mahecha, 2000), but the morphological evolution of the
copulatory organ of many groups of birds remains unknown.
The genital morphology of birds has been useful to provide
morphological characters to understand how these structures
evolved in birds (Brennan et al., 2008; Gredler et al., 2014,
Montgomerie & Briskie, 2007). As Cracidae is the only
family with intromittent phallus in Galliformes (King, 1981;
Montgomerie & Briskie, 2007), the anatomical and histolog-
ical studies of the phallus of cracids are crucial to understand
the phallus of these species and the evolution of the phallus
in Galloanserae.

In fact, the histology, the detailed anatomy and the evo-
lution of the phallus in cracids remain poorly studied. Thus,
the cloaca of the O. canicollis was studied to describe the
anatomy and histology of the copulatory organ and compare
it with the copulatory organ of the other birds to discuss some
evolutionary aspects of the phallus.

2 | MATERIAL AND METHODS

2.1 |

We have collected seven male specimens of Ortalis cani-
collis in the South Pantanal of Mato Grosso do Sul, Brazil,

Animals and authorization

under the authorization of the System of Authorization and
Information on Biodiversity, SISBIO, number 38761-1.

22 |

The reproductive stages of six adult males were confirmed
by morphological analyses and spermatogenic activity of the
tests. In addition, we described the phallus of one juvenile

Anatomical studies

specimen.

As to macroscopic studies, we placed the specimens in
dorsal decubitus and we made an incision around the cloaca.
Then, we sectioned the rectum transversely and the peritoneal
wraps to remove the cloaca. We made a longitudinal incision
from the rectum to the cloacal opening to expose the cloa-
cal and phallic structures. Then, we dissected and described
and the Diego M. Previatto photographed the cloaca and the
copulatory organ with a Canon Eos 3® digital camera and
a Leica M205A stereomicroscope equipped with the Leica
DFC450 digital camera.

23 |

We performed the fixation of the cloacal fragments with
Bouin’s fluid or 10% neutral buffered formalin (NBF).
After the fixation, we embedded the tissues in paraffin
(Histosec Pastilles, Merck, Darmstadt, Germany) or glycol-
methacrylate embedding (Technovit 7100, Heraeus Kulzer,
Wehrheim, Germany). Tissues embedded in paraffin were
sectioned in semiserial 3-8 pm, using Microm HM 310°
microtome. Then, we stained the tissue with haematoxylin
and eosin (H&E), Mason’s trichrome and toluidine blue. We
analysed the cross-sectional histological slides of the tissue
at the base, in the middle and on the tip of the body of the
copulatory organ and the longitudinal histological slides of
the cloaca and phallus.

Histological studies

2.4 |

We choose some characters described and widely discussed
by the current literature: the pattern of the phallus (intromit-
tent phallus, non-intromittent phallus or non-existent phallus),
the blind tubular cavity, the phallus support and the symme-
try of the phallus (Brennan & Prum, 2011; Brennan et al.,
2008; Gerhardt, 1933; King, 1981; Montgomerie & Briskie,
2007; Oliveira & Mahecha, 2000; Owen, 1841; Santos et al.,
2011). These characters were mapped in a consensus phylog-
eny tree from the literature (Montgomerie & Briskie, 2007;
Wang, Kimball, Braun, Liang, & Zhang, 2013), and we per-
formed a reconstruction of the ancestral state adopting the
maximum parsimony method by using the software Mesquite
3.2 (Maddison & Maddison, 2016). There are no descriptions
of the phallus in the Anhimidae and Anseranatidae, and thus,
we did not analyse these families in this software.

Evolutionary studies
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FIGURE 1

Dissected cloaca and phallus of Ortalis canicollis. (a) Dorsal view of the cloaca, showing a non-erect phallus. C, coprodeum; P,

proctodeum; Ph, phallus; U, urodeum; *: opening of the base of the phallus. (b) Dorsal view of the cloaca, showing the erect phallus. Arrow: phallic

groove, arrowhead: papilla of ductus deferens, *: ejaculatory fossa, BP, base of the phallus; Lp, left portion of the base of the phallus; Rp, right

portion of the base of the phallus; TP, tubular portion of the phallus. (c) Frontal view of the erect phallus. Arrow: ejaculatory groove, arrowhead:

knobs, *: opening of the tubular portion of the phallus, Leg, lips of the ejaculatory groove. (d) Dissected tubular portion of the phallus. Arrow:
elastic ligament. BP, base of the phallus; TP, tubular portion of the phallus; VBP, region of the vascular body of the phallus

2.5 |

This study followed, whenever possible, Nomina Anatomica
Avium (King, 1993) for the nomenclature of structures
here described. For new nomenclatures, we have followed
Oliveira and Mahecha (2000) and Brennan et al. (2008).

Nomenclature

3 | RESULTS

3.1 | Anatomy and histology of the phallus

The phallus of Ortalis canicollis (Figures 1-5) has approx-
imately 25 mm on erection and protrudes from the ventral
floor of the proctodeum. The phallus is intromittent, eversi-
ble, with a blind tubular cavity. It has two different regions, a
cranial fixed base of the phallus and a caudal tubular portion.

The ejaculatory fossa, on the floor of the urodeum, the
ejaculatory groove, in the dorsal medium wall of the phallus,
and the cranial and caudal retractor muscles of the phallus are
associated with the copulatory organ.

The base of the phallus (basis phalli; Figures 1b,d and
3c,d) is the cranial portion of the copulatory organ and it is

localized on the ventral floor of the proctodeum. It has a con-
ical shape and protrudes caudally, occupying a large area of
the proctodeum. The cranial half of the base of the phallus
is fixed on the ventral floor of the proctodeum, and is larger
than its caudal half, which is free.

The surface of the base of the phallus is lined by a pseu-
dostratified columnar epithelium (Figure 3d). The subepithe-
lial portion is formed by loose connective tissue with sparse
collagen fibres and abundant fibroblasts. The deeper portion
has dense connective tissue, with abundance of collagen
fibres and sparse fibroblasts. Sparse blood vessels are present
in this region.

More deeply, a region formed by loose connective tissue
is present with bundles of collagen fibres arranged in several
directions. Fibroblast cells and blood vessels are abundant in
this region.

Two layers of musculature form the deepest region. The
superficial layer is thick with muscular bundles arranged
transversely, with fibres of skeletal striated muscle tissue and
elongated cells with peripheral nuclei. The deeper layer is
thin and formed by skeletal striated muscle fibres, arranged
parallel in the longitudinal direction.
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FIGURE 2 Dissected cloaca of Ortalis canicollis. (a) Dorsal view of the cloaca, showing a non-erect phallus. Arrow: phallic pouch, Ph,

phallus. (b) Longitudinal view of the cloaca, showing the non-erect phallus. Arrow: phallic pouch, arrowhead: coprourodeal fold, Up, uroproctodeal

fold; *: fibrocartilaginous body; Co, cloacal opening; Ph, phallus; TP, tubular portion of the phallus inside the phallic pouch; R, rectum

The fibrocartilaginous body (corpus fibrocartilagineum;
Figures 2b, 4a and 5a,d) lies on the transition region between
the base and the tubular portion of the phallus. At the base
of the phallus, the fibrocartilaginous body is elongated and it
has a laminar shape, arranged around the ejaculatory groove
and the cranial portion of the tubular portion of the phallus.
In the fibrocartilaginous body, collagen fibres and chondro-
cyte are abundant, but blood vessels are scarce. Sets of cells
of adipose tissue are sparse in the fibrocartilaginous body.
The fibrocartilaginous body serves as an insertion site for the
elastic ligament and sustains the cranial part of the tubular
portion of the phallus.

The cranial retractor muscle of the phallus (Figure 4a;
musculus retractor phalli cranialis) and the caudal retractor
muscle (musculus retractor phalli caudalis; Figure 4a) are
associated with the fibrocartilaginous body. The cranial re-
tractor muscle of the phallus is located between the vas def-
erens and the cloacal sphincter muscle. Its fibres are skeletal
striated, arranged transversely and separated by septum of
loose connective tissue. This muscle is associated with the
connective tissue, which are in contact with the basal portion
of the fibrocartilaginous body.

The caudal retractor muscle of the phallus lies between
the phallus and the cloacal sphincter muscle. It is formed by
skeletal striated muscle fibres, arranged transversely and sep-
arated by septa of loose connective tissue. These fibres insert
on the ventrolateral portion of the fibrocartilaginous body.

The ejaculatory groove (sulcus ejaculatorius; Figure 1c)
is present on the dorsal surface at the base of the phallus,
running from its base to its distal tip. The ejaculatory groove
extends from the base of the phallus until the tubular portion
of the phallus. It has a slightly folded mucosa and the epi-
thelium is pseudostratified columnar. The subepithelial layer
consists of a thick layer of loose connective tissue, with col-
lagen fibres, fibroblasts and blood vessels.

The edges of the ejaculatory groove form their lips
(labium sulci phalli; Figure 1c), which are high and continu-
ous along the edges of the ejaculatory fossa. The ejaculatory

groove dorsally divides the base of the phallus into two asym-
metrical halves, the left and the right portions of the base of
the phallus (Figure 1b). The left portion is larger and thicker
than the right, and it protrudes along with the right portion
towards the caudal direction.

The cranial portion of the ejaculatory groove and the
ejaculatory fossa are continuous and attached to each other.
This fossa (fossa ejaculatoria; Figures 1b and 3a) is local-
ized on the ventral floor of the urodeum, and the receptacles
of the ductus deferens open into the wall of the ejaculatory
fossa through a paired papillae (papilla ductus deferentis;
Figure 1b) stemming from the deferent ducts. The surface of
the ejaculatory fossa is folded and it is lined by a pseudostrat-
ified columnar epithelium.

The caudal end of the base of the phallus possesses an
opening (ostium sacci cutaneiphalli; Figure 1a). This struc-
ture is narrow and communicates internally with the tubular
portion of the phallus.

The tubular portion of the phallus (corpus phalli,
Figures 1b,d and 2b) is the caudal communication of the base
of the phallus. It is a blind tube divided into two portions, one
of which is eversible and the other is fixed. The fixed tubular
portion and the eversible tubular portion are continuous and
attached to each other. When the phallus is at rest, these two
portions are found coiled and remain contained within a thin
connective involucre, the phallic pouch.

The phallic pouch (involucrum phalli; Figure 2a,b) is
located on the dorsal surface of the proctodeum, dorsally
disposed regarding to the cloacal sphincter muscle. The phal-
lic pouch consists of thin bands of loose connective tissue,
with collagen fibres parallely arranged.

The eversible tubular portion (saccus cutaneous phalli;
Figures 4a and 5a) is internally lined by a pseudostratified
columnar epithelium. In some regions of the eversible tubular
portion, the surface is lined by a non-keratinized stratified
squamous epithelium. The lamina propria consists of a thick
layer of loose connective tissue, with collagen fibres and
abundant fibroblasts.
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FIGURE 3 Histological cross-section
of the cloaca and phallus of the Ortalis
canicollis. (a) Cloaca. Ef, ejaculatory fossa;
U, urodeum; VBP, vascular body of the
phallus. (b) Vascular body of the phallus,
arrow: blood vessels. (c) Base of the phallus
showing the transition between the fossa
and ejaculatory groove (*). (d) Base of

the phallus showing the mucosa covered

by pseudostratified columnar epithelium
(arrowhead). (a—d) Masson’s trichrome
staining

FIGURE 4 Histological longitudinal
and cross-section of the cloaca and phallus
of the Ortalis canicollis. (a) Cloaca. Co,
cloacal opening; CS, cloacal sphincter
muscle; P, proctodeum; Ph, phallus. (b)
Tubular portion of the phallus showing

the transition between the fixed and the
eversible portion (arrow). (c) Caudal end
of tubular portion. *: phallic groove, arrow:
right half of eversible portion, arrowhead:
left half of eversible portion, E, eversible
portion of the tubular portion; F, fixed
portion of the tubular portion. (d) Tubular
portion showing the mucosa covered by
keratinized stratified squamous epithelium
(arrowhead). (a—d) Haematoxylin and eosin
staining

The fixed tubular portion (saccus glandularis phalli;
Figures 4a,c and 5a) and the eversible tubular portion are
continuous and attached to each other. The fixed tubular
portion is internally lined by pseudostratified squamous
epithelial tissue and its subepithelial tissue is formed by
a thick layer of loose connective tissue with sparse blood
vessels. Collagen fibres and fibroblasts are present in this
region.

Simple tubuloacinar branched glands are abundant in
the fixed tubular portion, which gives a secretory aspect
to this region. The epithelium of these glands is simple
prismatic, showing strong haematoxylin staining at the
base. The peripheral portion of this connective tissue has
thin bands of irregular dense connective tissue, in which
collagen fibres are predominant. Lymphatic spaces are
present around this connective tissue layer, being lined by
endothelium and crossed by trabeculae of dense connec-
tive tissue.

The elastic ligament (ligamentum elasticum phalli;
Figure 1d) is fan-shaped and it is formed by condensations of
the connective tissue, mainly elastic fibres. The elastic liga-
ment arises from the ventral portion of the fibrocartilaginous
body and inserts on the whole length of the tubular portion of
the phallus, where the ligament attaches to the surrounding
connective tissue.

The erect phallus (Figure 1b,c) possesses two distinct re-
gions, the base of the phallus, which is fixed on the floor of
the proctodeum, and the tubular portion of the phallus, which
is free and is caudally evertide.

During the erection of the phallus, the tubular portion
emerges from the caudal end of its base, through the open-
ing of the base of the phallus. It protrudes caudally arranged
as a spiral structure, consisting of an eversible portion, ex-
ternalized during the erection, and of a fixed portion, which
remains inside of the eversible portion. The phallic groove
(sulcus phalli; Figure 5a) is present along the tubular portion.
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The caudal portion of the ejaculatory groove and the cranial
portion of the phallic groove are continuous and attached to
each other. The phallic groove is narrow, deep and divides the
tubular portion into two asymmetrical halves. The mucosa of
the phallic groove (Figure 5c) is covered by pseudostratified
columnar epithelium.

The surface of the tubular portion of the erect phallus
(Figure 1c) is lined by a keratinized stratified squamous
epithelium. In the subepithelial layer, the lamina propria is
formed by loose connective tissue, with predominance of fi-
broblasts and abundant collagen fibres.

The projections of the tubular portion wall have the for-
mat of knobs (Figure 1c) and they are present in the surface
of this region. They are arranged in two lines, which are
closer to its cranial portion than to its caudal portion. These
knobs are small and their epithelium is keratinized stratified
squamous.

Histologically, the eversible portion of the erect phallus
communicates internally with a lymphatic region, which is lined
by endothelium. This region communicates internally with the
fixed tubular portion through a dense connective tissue band,
rich in collagen fibres, followed by a layer of loose connective
tissue with abundant collagen fibres and lymphatic vessels.

The fixed tubular portion has the inner surface largely
folded and it is lined by pseudostratified columnar epithe-
lium (Figure 5b). The subepithelial tissue of the fixed portion
consists of a thick layer of dense connective tissue.

The vascular bodies of the phallus (corpus vasculare
phalli; Figure 3a,b) extend from the floor of the urodeum to
the base of the phallus. They are formed by dense connective
tissue, with many blood vessels and lymphatic spaces lined
by endothelium.

Histologically, the vascular bodies of the phallus have two
different portions. Both portions are formed by loose con-
nective tissue, but in the portion, which is the closest one to

FIGURE 5 Histological cross-section
of the phallus of the Ortalis canicollis. (a)
Tubular portion of the phallus. *: Phallic
groove. E, eversible portion; F, fixed
portion; Fc, fibrocartilaginous body. (b)
Detail of fixed portion showing the mucosa
covered by pseudostratified columnar
epithelium (arrow). (c) Detail of phallic
groove showing the mucosa covered by
pseudostratified columnar epithelium
(arrow). (d) Detail of fibrocartilaginous
body. Arrow: chondrocytes, arrowhead:
adipose cell. (a—d) toluidine blue

the ejaculatory fossa, abundant and narrow lymphatic spaces
with blood vessels are present, while in the farthest portion
of the ejaculatory fossa, the lymphatic spaces and the blood
vessels are sparse.

3.2 | Ancestral state reconstruction

According to the cladogram obtained herein, the intromit-
tent phallus was present in the ancestor of Archosauria, and
it disappeared three times in the evolution of birds: in the
genus Crypturellus, in the Neoaves and in the Megapodiidae.
In the clade (Numididae (Phasianidac Odontophoridae)),
Crypturellus, Alecturae, Anseranatidae and Anhimidae, it
is present but non-intromittent, so it evolved independently
(five steps; Figure 6a).

The blind tubular cavity was absent in the ancestor of
Archosauria, and it has independently evolved many times
during the evolution of birds. In this way, there are two hy-
potheses to explain the evolution of the blind tubular cav-
ity. The first explains that the blind tubular cavity arises
in the ancestor of Palacognathae, in the Cracidae and in
the Anseriformes, but disappeared in Struthionidae and
Crypturellus (five steps). The second hypothesis is that the
blind tubular cavity arises in the family Rheidae, in the genus
Nothura, in the ancestor of clade (Apterygidae (Dromaiidae
Casuariidae)), in the family Cracidae and in the order
Anseriformes (five steps; Figure 6b).

The most parsimonious hypothesis (six steps; Figure 6c),
regards to the fibrous body, was the phallus support in the
ancestor of Archosauria. In Palacognathae, the fibrous body
disappeared in the Crypturellus (Tinamiformes) and the fi-
brocartilaginous body evolved in the family Rheidae. In
the ancestor of Neognathae, the support of the phallus dis-
appeared. The fibrocartilaginous body has independently
evolved in the families Cracidae and Anatidae.
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from Wang et al. (2013). *There are no
descriptions of the phallus of the Anhimidae
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Montgomerie and Briskie (2007), it is
similar to the phallus of the Anatidae.
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phallus, but we do not represent them in this [ Fibrous body
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cladogram

The symmetric phallus shows four minimum steps
(Figure 6d). It is present in Crocodilia and evolved inde-
pendently in Crypturellus, the (Numididae (Phasianidae
Odontophoridae)) clade and Alecturae. The asymmetric
phallus evolved in the early evolution of birds and it was re-
tained in the others birds except the taxa mentioned above. In
Megapodius, Leipoa and Neoaves, the phallus is absent, so
this absence presents three minimum steps.

4 | DISCUSSION

We have observed an intromittent phallus in Ortalis cani-
collis, which is present in other cracids (Gadow & Selenka,
1891; Gerhardt, 1933). The intromittent phallus is the ances-
tral condition of the phallus in birds and it is present at almost
all Palaeognathae and at many Galloanserae; however, some
families of Galliformes, such as Numididae, Odontophoridae
and Phasianidae, have developed a non-intromittent phallus
(Montgomerie & Briskie, 2007). In Megapodiidae, there are
species with non-intromittent phallus (Alectura) and spe-
cies without any phallic structure (Megapodius; Brennan

Phasianidae
Ondontophoridae
Numididae
Cracidae
Megapodius
Leipoa

Alectura
Anatidae
Anseranatidae*
Anhimidae *

Phasianidae
Ondontophoridae
Numididae
Cracidae
Megapodius
Leipoa

Alectura
Anatidae
Anseranatidae*
Anhimidae*

= Asymmetric
D Symmetric
Absent

etal., 2008). In Anseriformes and Palacognathae, the in-
tromittent phallus is generally observed; however, the non-
intromittent phallus is present and described in Crypturellus,
Tinamiformes (Brennan et al., 2008). In Neoaves, only the
family Podicipedidae has a non-intromittent phallus (Oliveira
et al., 2004). The data from literature and the reconstruction
of the ancestral state suggest the phallus disappeared for at
least two times and the non-intromittent phallus evolved in-
dependently for at least three times in the evolution of birds.

The intromittent phallus is classified into two categories:
the first one has a blind tubular cavity, whereas the second
one does not have this cavity (Montgomerie & Briskie,
2007). The blind tubular cavity has been described in this
study as being the tubular portion of the phallus. In Ortalis
canicollis, the blind tubular cavity is spiral-shaped, similar to
those described in Anseriformes (Guzsal, 1974; King, 1981),
Tinamiformes (Oliveira & Mahecha, 2000) and Rheidae
(Santos et al., 2011).

The reconstruction of the ancestral state has suggested
that there are two equally parsimonious hypotheses for the
evolution of the blind tubular cavity in birds, both with five
minimum steps. The first one explains that the blind tubular
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cavity was absent in the common ancestor of birds, and it has
independently evolved in Cracidae, Anatidae and Rheidae,
in the ancestor of the clade (Apterygidae (Casuariidae
Dromaiidae)) and in some Tinamiformes, such as in Nothura.
The second one suggests that the blind tubular cavity evolved
in Palaecognathae and has independently disappeared in
Struthionidae and Crypturellus. In Galloanserae, this charac-
ter has evolved independently in Cracidae and in the ancestor
of Anseriformes. In the remaining groups of birds, the blind
tubular cavity has disappeared together with the phallus re-
duction (King, 1981; Montgomerie & Briskie, 2007).

The intromittent phallus with blind tubular cavity of
Ortalis canicollis is different from the non-intromittent
phallus of many Palaecognathae and other Galliformes non-
cracids. The general aspect of copulatory organ morphol-
ogy is similar to those observed in Anatidae, Tinamidae and
Rheidae, but the anatomy and histology of many characters,
such as the elastic ligament, the location of the lymphatic
spaces, the phallus support and the projections of the tubu-
lar portion wall, shared more similarities with Anatidae than
with any other birds.

The fibrocartilaginous body is present only at the base of
the phallus of O. canicollis and it supports the cranial portion
of the tubular portion of the phallus, similar to that described
in Anas platyrhunchos (Guzsal, 1974). In Nothura maculosa
(Oliveira & Mahecha, 2000), the fibrous body is present at
the base and in the tubular portion of the phallus, and it serves
as a support for these regions. Histologically, the fibrocar-
tilaginous body of Cracidae is similar to those of Anatidae
(Guzsal, 1974) and Rheidae (Miiller 1836; Santos et al.,
2011) because of the presence of chondrocyte. However,
this pattern is different from those described in Tinamidae
(Oliveira & Mahecha, 2000) and Struthionidae (Brennan &
Prum, 2011), which do not possess cartilaginous tissue. The
presence of chondrocyte cells in the fibrous body is probably
an adaptive convergence, and they have evolved for at least
three times in the evolution of birds.

In birds that possess the elastic ligament of the phallus, it
is formed by a condensation of connective tissue, arising from
the ventral portion of fibrous or fibrocartilaginous body and
inserting on the tubular portion (King, 1981; Montgomerie
& Briskie, 2007; Oliveira & Mahecha, 2000). This study
showed that the elastic ligament of O. canicollis is branched
and inserted along the whole length of the tubular portion of
the phallus. The same pattern of elastic ligament has been
described in Rheidae and Anatidae (Montgomerie & Briskie,
2007). However, in Tinamidae (Oliveira & Mahecha, 2000),
the elastic ligament has been condensed into a uniform
structure attached to only a part of the tubular portion of the
phallus.

We have observed lymphatic spaces through the eversible
portion, but in the fixed tubular portion, we have not ob-
served any lymphatic spaces. These results and the data from

literature (Guzsal, 1974; Oliveira & Mahecha, 2000) suggest
that while the eversible portion becomes erect during erec-
tion, the fixed portion remains stable. The arrangement of the
lymphatic spaces of Cracidae is similar to those described
in Anatidae (Guzsal, 1974), but it is different from that de-
scribed in Tinamidae (Oliveira & Mahecha, 2000), in which
dilated lymphatic spaces on both eversible and fixed tubular
portion have been observed.

The ejaculatory groove of the phallus of O. canicollis di-
vides the phallus into two asymmetrical parts. The left part
is larger than the right part and the former overlaps the lat-
ter. This pattern is usually observed in birds with intromit-
tent phallus and blind tubular cavity (King, 1981; Oliveira
& Mahecha, 2000). Even in birds, in which the phallus
does not have a blind tubular cavity, the phallus is asym-
metric (Montgomerie & Briskie, 2007). In Testudines and
Crocodylia, the phallus is intromittent, symmetric and has
sigmoidal curvature (Kelly, 2013). Only in groups of birds, in
which the phallus has reduced and become non-intromittent,
the phallus is symmetric without curvature (Brennan et al.,
2008; King, 1981).

The projections of the tubular portion wall found in O. ca-
nicollis are present in all species that have blind tubular cavity
(Coker et al., 2002; Oliveira & Mahecha, 2000; Santos et al.,
2011), but the format of these projections varies in some
groups. Whereas in Tinamidae and Rheidae these projec-
tions have the format of ridges (Oliveira & Mahecha, 2000;
Santos et al., 2011), in Cracidae, our results have showed that
these projections have the format of little knobs. The fam-
ily Anatidae has species that possess phallus with knobs and
ridges with different sizes, and the format and height of these
projections may have been involved with sperm competition
(Coker et al., 2002). The little knobs present in O. canicol-
lis may have been related to low pressure of sperm com-
petition in this specie. However, more genital studies with
male and female specimens are necessary to corroborate this
hypothesis.

The asymmetry and curvature of the phallus going to-
wards the male’s left have evolved in birds to facilitate the
deposit of sperm into the female’s left oviduct, which is the
functional oviduct in female birds (King, 1981; Montgomerie
& Briskie, 2007). Although Crocodylia have symmetric phal-
lus (Gerhardt, 1933), the asymmetry and curvature of it is
probably a character present in the ancestor of birds, accord-
ing to the most parsimonious hypothesis, because it is found
in many Palaeognathae and Galloanserae birds (King, 1981;
Montgomerie & Briskie, 2007).

The reconstruction of the ancestral state of some char-
acters studied in this work have shown that the intromit-
tent phallus of Cracidae is homologous to those found in
other birds with intromittent phallus and it probably derives
from the copulatory organ of the ancestor of Archosauria
(Gerhardt, 1933; Gredler etal., 2014). The asymmetric
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phallus is homologous to those found in the ancestor of the
Aves. However, the blind tubular cavity and the fibrocartilag-
inous body are homoplastic.

Finally, the anatomical and histological study of the
phallus has shown to be an important tool for the under-
standing of the genital evolution. Nevertheless, more
studies are necessary to perform a broader and deeper com-
parative analysis of genital characters in birds. We hope to
have shed some light on some morphological and evolu-
tionary aspects of the copulatory system of birds through
the present work.
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RESUMO

Apesar de ser uma das raras familias de aves com érgdo copulador intromitente, a
morfologia e evolucdo do aparelho reprodutor de Cracidae sdo praticamente
desconhecidas. Desse modo, descrevemos a anatomia e histologia da cloaca e do 6rgédo
copulador e construimos hipéteses da evolugdo dos caracteres desses 6rgaos dentro da
familia. Os compartimentos cloacais sdo revestidos por epitélio pseudoestratificado
cilindrico e separados pelas pregas coprourodeal e uroproctodeal. A partir do proctodeu
se origina o falo, dividido em base e porcao tubular revestidos por epitélio estratificado
pavimentoso, exceto Ortalis que possui a base do falo revestida por epitélio
pseudoestratificado cilindrico. Os corpos vasculares paracloacais estdo presentes no
urodeu e produzem a linfa, que é responsavel pela erecdo. O corpo fibrocartilaginoso, o
ligamento elastico e os musculos retratores caudais e craniais foram observados e estdo
associados ao falo, auxiliando na cépula. O falo intromitente é encontrado em todos os
cracideos, porém a analise com parciménia o indica como plesiomorfia para a familia. Ha
sinapomorfias mais inclusivas que fornecem suporte adicional a tdxons previamente
reconhecidos dentro de Cracidae, como a curvatura suave nos labios do sulco ejaculatorio,
exclusiva para Cracinae. A prega uroproctodeal ndo-proeminente, a base do falo com

formato cilindrico ou a curvatura acentuada da base do falo, embora sejam aquisigdes
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evolutivas paralelas, sdo importantes para a definicdo de diversos taxons. As pregas e
vilosidades na mucosa do coprodeu sdo plesiomorfias para os cracideos, ja que sao
importantes para isolar as fezes da urina e da postura dos ovos. Por fim, este estudo
permitiu uma maior compreensédo da morfologia e dos processos evolutivos relacionados
a histdria evolutiva sexual e também suporte filogenético adicional para grupos ja
estabelecidos dentro de Cracidae

Palavras-chave: Orgdo copulador, cloaca, anatomia, histologia, cracideos.

5. INTRODUCAO

A cloaca das aves é uma cdmara comum que recebe os dutos do sistema urogenital
e a extremidade caudal do intestino (King, 1981a). Ela é dividida em trés sub-camaras,
coprodeu, urodeu e proctodeu, que se intercomunicam em sentido craniocaudal e séo
delimitados por pregas da mucosa (Gadow, 1887; Oliveira & Mahecha, 1996). Essas
pregas ndo estdo presentes em todas as aves, sendo que a prega retocoprodeal s6 foi

evidenciada em algumas ratitas (King, 1981a).

O coprodeu geralmente apresenta vilosidades e € o compartimento responsavel
pela recepcdo das fezes a partir do reto (King, 1981a; Oliveira & Mahecha, 1996). O
urodeu é o menor dos trés compartimentos e se situa entre o coprodeu e o proctodeu. Ele
é o local onde desembocam os ductos urogenitais (Wolfson, 1954; Oliveira & Mahecha,
1996). O proctodeu € a regido mais caudal da cloaca e se delimita com a abertura cloacal

(Montgomerie & Briskie, 2007).

A partir da porgdo ventral do proctodeu, se desenvolve um 6rgdo copulador ou
falo (Oliveira et al., 2004). Todavia, poucos grupos de aves apresentam 6rgdo de cépula,
o0 qual é erétil e apresenta morfologia variada entre as espécies (Gerhardt, 1933; King,

1981b; Montgomerie & Briskie, 2007). Dessa forma, as aves sdo 0s Unicos vertebrados
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com fertilizacdo interna onde o 6rgdo copulador desapareceu na maioria das espécies

(Briskie & Montgomerie, 1997).

O falo das Ratitas, Tinamiformes, Anseriformes e Cracidae é proeminente,
intromitente (phallus protrudens) e se protrai a partir da parede ventral do proctodeu
(Montgomerie & Briskie, 2007; Brennan & Prum, 2011; Previatto et al., 2017). J& o falo
dos demais Galliformes, Crypturellus e Podicipedidae é pequeno, ndo intromitente
(phallus nonprotrudens) e ndo se protrai a partir da parede proctodeal (Oliveira et al.,
2004; Brennan et al., 2007; Montgomerie & Briskie, 2007). Nesse 6rgdo, o sémen é
liberado das papilas dos ductos deferentes diretamente na fossa ejaculatoria, seguindo por

um sulco mediano dorsal do falo até atingir o exterior (Oliveira & Mahecha, 2000).

Nos Galiformes a erecao ocorre por ingurgitamento linfatico do tecido erétil do
falo, diferente dos mamiferos, onde 0 mecanismo de erecdo é sanguineo (Knight, Lucas
& Ringer, 1969; Kudo, Sugimura & Yamano, 1975). A estrutura responsavel pela
producdo da linfa, que promove a erecdo do falo, é o corpo vascular paracloacal que esta
presente na parede ventrolateral do urodeu, sendo considerado um importante 6rgao

reprodutor acessorio (Yamano, 1981; Knight, Bakst & Cecil, 1984).

Apesar de séculos de estudos sobre morfologia genital das aves (Gerhardt, 1933;
King, 1981b; Montgomerie & Briskie, 2007), poucos grupos foram descritos
detalhadamente e muito pouco é conhecido, sendo necessario futuros trabalhos para uma
compreensdo mais ampla desse tema. Dessa forma, estudos descritivos sobre a cloaca e o
falo das aves sdo importantes para o conhecimento detalhado dessa regido e para testar
hipdteses evolutivas relacionadas a perda e o reaparecimento das estruturas copulatérias

(Brennan et al., 2008).
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Essa escassez de trabalhos é evidente para as espécies da familia Cracidae, a Unica
familia de Galliformes que mantém um falo intromitente. A anatomia e histologia
detalhada do 6rgdo copulador dos cracideos, foi descrita apenas em Ortalis (Previatto et
al., 2017), porém os demais géneros seguem desconhecidos. Existem apenas poucas
informagdes anatdmicas da cloaca e 6rgao copulador em Crax e Pipile (Gerhardt, 1933;

Gadow & Selenka, 1981), mas a histologia ndo foi investigada nessas espécies.

Sendo assim, esse trabalho objetivou descrever detalhadamente a anatomia e
histologia comparada da cloaca e do 6rgdo copulador dos cracideos e identificar

caracteres Uteis para analisar a evolugdo destes 6rgdos dentro da familia.

6. MATERIAIS E METODOS

6.1. Animais e Autorizagao

O 6rgao copulador e a cloaca dos cracideos foram estudados com base em 49
espécimes, pertencentes a 14 espécies agrupadas em 6 géneros: Ortalis canicollis
(Wagler, 1830) (7 &' e 2 @), O. motmot (Linnaeus, 1766) (1 &), Penelope superciliaris
(Temminck, 1815) (5 & e 2 @), P. obscura (Temminck, 1815) (2 &), P. ochrogaster
(Pelzeln, 1870) (2 &), Pipile jacutinga (von Spix, 1825) (3 &' e 2 Q), P. cujubi (Pelzeln,
1858) (2 &' e 3 Q), P. cumanensis (Jacquin, 1784) (1 Q), Crax fasciolata (von Spix, 1825)
(5 &), Crax blumenbachii (von Spix, 1825) (3 &), Pauxi pauxi (Linnaeus, 1766) (3 &),
Mitu tomentosum (von Spix, 1825) (2 ©), Mitu tuberosum (von Spix, 1825) (1 ), Mitu
mitu (Linnaeus, 1766) (3 &). Em M. mitu, tivemos acesso apenas ao material da cloaca e
orgdo copulador incluidos em parafina, dessa forma analisamos somente o0s dados
histoldgicos. Os espécimes fémeas foram investigados para verificar se existia alguma
estrutura falica na regido do proctodeu, semelhante as que ocorrem em Struthionidae

(King, 1981b) (Anexo 1).
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A cloaca e o falo de seis espécimes, pertencentes a duas espécies foram analisados
com o intuito de utiliza-los como grupo externo nas analises filogenéticas: Pavo muticus
(Linnaeus, 1766) (Familia: Phasianidae; Ordem: Galliformes) (3 &) e Cairina moschata
(Linnaeus, 1758) (Familia: Anatidae; Ordem: Galliformes) (3 ). Para C. moschata, os
espécimes foram analisados baseados em fotos ndo publicadas da anatomia da cloaca e
do falo e em laminas histoldgicas fornecidas (dados ndo publicados - Fehlberg 2015)

(Anexo 1).

Doze espécimes de Ortalis canicollis (8) e Penelope superciliaris (4), foram
coletados no estado do Mato Grosso do Sul e em Minas Gerais, sob autorizagdo do
Sistema de Autorizacdo e Informacdo em Biodiversidade, SISBIO, nimero 38761-1. O
restante do material é fruto de doacao do Criadouro de Aves Pocos de Caldas, do Jardim
Zoolégico — Fundacdo Zoo-Boténica de Belo Horizonte (FZB-BH) e do Parque

Zooldgico Municipal Quinzinho de Barros (PZMQB) (Anexo 1).

6.2. Procedimentos anatdmicos

Os exemplares foram colocados em decubito dorsal e dissecados de acordo com
0 método adotado por Previatto et al. (2017). O 6rgdo copulador foi posteriormente
descrito e fotografado. As fotografias foram tiradas com o auxilio de cAmera fotogréafica
digital Canon Eos t3® e estereomicroscéopio Leica M205A equipado com camera digital
Leica DFC450. As regides cloacais - coprodeu, urodeu e proctodeu - foram mensuradas
utilizando paquimetro digital Mitutoyo 150 mm/6”. A delimitagdo de cada regido foi
baseada nos limites das pregas coprourodeal e uroproctodeal, bem como na diferenciagéo
da mucosa. As medidas relativas apresentadas representam uma média dos espécimes

analisados, embora a variacdo dentro de cada espécie tenha sido minima.
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6.3. Procedimentos histologicos

Os fragmentos da cloaca e do 6rgdo copulador foram fixados em liquido de Bouin
ou em formalina neutra tamponada a 10% (NBF). Depois da fixagdo, os tecidos foram
incluidos em parafina (Histosec Pastilles, Merck, Darmstadt, Germany) ou
glicolmetacrilato (Technovit 7100, Heraeus Kulzer, Wehrheim, Germany). Todos o0s
fragmentos foram seccionados em cortes semi-seriados de 3 a 8 um, utilizando
microtomo Microm HM 310®. Apds a microtomia, os cortes foram destinados a

coloracdo histologica com hematoxilina e eosina e tricromico de Masson.

As laminas histoldgicas foram analisadas com o auxilio do microscépio de luz
Nikon Eclipse E600, fotografadas com a camera digital acoplada Axio Cam ERCc5s Zeiss,
e escaneadas com o scanner de laminas Pannoramic Digital Slide Scanner 3D HISTECH
no Centro de Aquisicdo e Processamento de Imagens, CAPI-ICB /JUFMG. O software
Pannoramic Viewer 1.15.4 3D HISTECH foi utilizado para visualizagéo e fotografia das

imagens escaneadas.

A cloaca dos cracideos apresentou caracteristicas histoldgicas bastante
homogéneas entre as diferentes espécies estudadas. Desse modo, ndo foram encontradas
variacdes dos tecidos cloacais nos cracideos analisados e nos resultados consta apenas a
descricdo geral da histologia de cada estrutura. Em relacdo ao 6rgdo copulador,
histologicamente a base do falo e a porc¢do tubular sdo semelhantes, porém esse estudo
descreve cada uma isoladamente para facilitar a distin¢do e registrar corretamente as

especificidades de cada estrutura.

6.4. Reconstrucdo de estados ancestrais

A reconstrucdo de estados ancestrais foi realizada no software Mesquite 3.2

(Maddison e Maddison 2017), através de analise utilizando o método de méaxima
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parcimodnia, considerando 0s caracteres como ndo-ordenados. Foram escolhidos 15
caracteres e seus respectivos estados entre todas as variagdes anatdmicas e histologicas
observadas entre os espécimes machos de Cracidae, sendo também codificados para o0s
grupos externos Pavo muticus (Galliformes) e Cairina moschata (Anseriformes), quando
aplicaveis. Estes caracteres e suas variacbes foram otimizados na topologia dos

cladogramas obtidos em Pereira et al. (2009) e em Hosner et al. (2016).

Para analisar a regressdo do falo em Pavo muticus, também foi realizada a
reconstrugdo do estado ancestral utilizando o software Mesquite 3.2 (Maddison &
Maddison, 2017) nas mesmas configuracGes apresentadas no paragrafo anterior, porém a
topologia utilizada seguiu o estudo de Wang et al., (2013). A cloaca e o falo dos
espécimes de Cracidae, Anatidae e Pavo muticus foram analisados com base nos
espécimes utilizados nesse trabalho. As demais informagdes sobre o falo de
Megapodiidae, Numididae, Odontophoridae, além das espécies Meleagris gallopavo
(Linnaeus, 1758) e Gallus galllus (Linnaeus, 1758), foram baseadas na literatura (King,

1981b; Montgomerie & Briskie, 2007; Brennan et al., 2008).

6.5. Nomenclatura

Para a nomenclatura das estruturas da cloaca e falo, foi seguida, sempre que
possivel, a Nomina Anatomica Avium (King, 1993). Para algumas estruturas nao
contempladas na Nomina Anatomica Avium, foi seguida as propostas por Oliveira e
Mahecha (2000) e Brennan et al. (2008). A nomenclatura taxondmica utilizada segue o
consenso atual da comunidade ornitoldgica, conforme apresentado nas listas revisadas

para as aves do mundo pelo 10C World Bird List (Gill & Donsker, 2017).
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7. RESULTADOS

7.1. Anatomia da cloaca dos cracideos

A cloaca dos cracideos esté situada entre 0s 0ssos isquio e pubis e dorsalmente
aos musculos abdominais. Cranialmente, ela forma a continuacéo do reto, apresentando
um aumento de 1/4 em seu diametro em relacdo ao reto. A cloaca se abre no meio exterior
através da abertura cloacal e esta dividida em trés compartimentos delimitados por pregas
da mucosa, que em sentido craniocaudal apresentam-se dispostos como coprodeu, urodeu

e proctodeu.

O coprodeu (coprodeum) (Figs. 1, 2, 3 e 5) é a porcdo mais cranial da cloaca, e 0
seu limite com o reto ndo estd bem definido, uma vez que ndo foi encontrada a prega
retocoprodeal. No entanto, é possivel estimar a extensdo da regido do coprodeu baseado
na diferenciacdo tecidual da mucosa que possui pregas mais proeminentes no reto do que
no coprodeu. A mucosa que reveste o coprodeu apresenta variagdo entre as espécies.
Enquanto em Pauxi pauxi, Pipile cujubi, Crax fasciolata e C. blumenbachii, a superficie
do coprodeu é coberta apenas por pequenas vilosidades digitiformes (Fig. 2 e 3), no
restante das espécies existem tanto pregas quanto vilosidades (Fig. 2 e 3). Nas espécies
de cracideos, as vilosidades estdo mais desenvolvidas na regido do reto, sendo pouco

proeminentes no restante da cloaca (Fig. 2).

O urodeu (urodeum) (Figs. 1, 2, 3 e 5) ocupa uma estreita faixa entre o coprodeu
e o proctodeu. Nos cracideos, ele corresponde a aproximadamente 1/4 do tamanho do
coprodeu, exceto no género Penelope, onde o urodeu apresenta 1/6 do tamanho do

coprodeu.

O urodeu esta limitado cranialmente pela regido do coprodeu, por meio de uma

proeminente prega coprourodeal (plica coprourodealis) (Figs. 1, 2, 3 e 5). Apenas em
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Ortalis essa prega é pouco proeminente. A mucosa do urodeu apresenta-se mais lisa que
a do coprodeu. Em Penelope o epitélio do urodeu se apresenta levemente pregueado. Ja
em Pipile (Fig. 3B) as vilosidades presentes na regido do reto e do coprodeu se estendem
até a regido do urodeu, além disso, em Pipile a coloracdo da regido do coprodeu e do
urodeu se apresentaram claramente mais escura que a regido do proctodeu. No restante
dos géneros, tanto as pregas quanto as vilosidades estdo ausentes, conferindo um aspecto

liso para essa regido.

Os ductos deferentes (ductus deferens) percorrem a parede dorsolateral do urodeu,
onde se apresentam ondulados. Eles seguem caudalmente, onde desembocam
simetricamente dispostos na fossa ejaculatoria, por meio de duas papilas (papilla ductus
deferentis) (Figs. 1 e 2). Essas papilas sdo mais proeminentes em Ortalis canicollis, Crax
fasciolata e P. pauxi. Em O. canicollis e em C. fasciolata elas apresentam formato

conico, jaem P. pauxi elas apresentam formato globoso (Figs. 2D e 5D).

A fossa ejaculatéria (fossa ejaculatoria) (Figs. 1, 2, 3 e 5) esta localizada na
regido de transicdo entre o assoalho do urodeu e a base do falo. A por¢do mais cranial da
fossa ejaculatdria esta delimitada caudalmente pelo sulco ejaculatério, se diferenciando
deste por ser mais larga e profunda. A fossa ejaculatéria esta limitada lateralmente pelas
porcdes direita e esquerda da base do falo e ventrolateralmente pelos corpos vasculares
paracloacais. Sua mucosa se apresenta mais rugosa que a mucosa do sulco ejaculatério,

apresentando pequenas vilosidades apenas em Pipile cujubi (Figs. 3B e 16B).

Ao dissecar a regido do urodeu, observa-se os corpos vasculares paracloacais
(corpus vasculare phalli) (Fig. 6) que sdo formados por duas estruturas situadas no
assoalho dessa regido. Sua porcéo cranial se situa ventrolateralmente a porcéo caudal da

fossa ejaculatoria. Dorsalmente eles se encontram em contato com parte da base do corpo
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fibrocartilaginoso. Ventralmente e lateralmente seguem limitados pela porcéo profunda
do masculo esfincter cloacal. Os corpos vasculares paracloacais sdo constituidos por um
aglomerado de vasos sanguineos, linfaticos e sdo revestidos por septos de tecido

conjuntivo. N&o existe variacao entre as espécies de Cracidae analisadas.

O proctodeu (proctodeum) (Figs. 1, 2, 3 e 5) é o compartimento caudal da cloaca
e estd situado entre o urodeu e a abertura cloacal. A regido do proctodeu apresenta uma
area maior que a do coprodeu, porém como a delimitagdo do coprodeu e do reto ndo esta
bem definida, ¢ dificil mensurar o qudo maior o proctodeu é em relacéo ao coprodeu. Nas
espécies de cracideos analisados, a mucosa do proctodeu € semelhante a do urodeu, e as

estruturas que compdem o falo se originam a partir do assoalho proctodeal.

Cranialmente, o proctodeu esta delimitado pelo urodeu por meio da prega
uroproctodeal (plica uroproctodealis) (Figs. 1, 2 e 3). A prega uroproctodeal é bem
proeminente na maioria das espécies, exceto em P. pauxi e Pipile jacutinga. Nos
cracideos, a prega uroproctodeal é tdo proeminente quanto a prega coprourodeal, exceto
em P. cujubi (Fig. 3B) e Ortalis motmot (Fig. 3E) onde a prega uroproctodeal apresenta-
se mais proeminente que a coprourodeal. Em P. pauxi (Fig. 2D) a prega coprourodeal €

claramente mais proeminente que a uroproctodeal.

Em todos os cracideos a bolsa falica (involucrum phalli) (Figs. 1, 2 e 3) é formada
por uma delgada cépsula de tecido conjuntivo localizada na superficie direita do

proctodeu. Ela armazena a porgéo tubular do falo em repouso.

A abertura cloacal (Fig. 5) se situa na por¢&o mais caudal da cloaca, caudalmente
ao proctodeu. Ela é constituida pelos labios dorsal e ventral, que sdo formados por duas

porcdes, uma dorsal, externa e com rugosidades transversais proeminentes; e uma por¢ao
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ventral, interna e com rugosidades transversais pouco conspicuas. A abertura cloacal

apresenta anatomia semelhante em todas as espeécies analisadas.

O musculo esfincter cloacal (Figs. 2 e 3), esta localizado sob a pele e circunda
externamente a cloaca desde a regido do urodeu até a abertura cloacal. Ele apresenta duas
camadas, uma superficial e uma profunda. Préximo a transicdo com o urodeu a camada
superficial se apresenta mais estreita que a profunda, enquanto na regido da abertura
cloacal, a camada superficial se torna mais espessa que a profunda. Esse musculo é

semelhante em todos os cracideos.

Por fim, a cloaca das fémeas de Cracidae se apresenta semelhantes a dos machos
(Fig. 7). Ela é dividida em trés compartimentos: coprodeu, urodeu e proctodeu. A prega
retocoprodeal esta ausente e as pregas coprourodeal e uroproctodeal estdo presentes e sao
proeminentes. A mucosa cloacal se apresenta pregueada. Em Pipile e Pauxi, na regido
proctodeal correspondente ao local onde se desenvolve o falo nos machos, essas pregas
se apresentam muito proeminentes. As estruturas falicas estdo ausentes em todas as

fémeas analisadas.

7.2. Anatomia do 6rgéo copulador dos cracideos

O falo dos cracideos € eversivel, do tipo intromitente e com cavidade tubular. Ele
é formado por uma base fixa e uma porcao tubular espiralada, ambas divididas em duas
partes assimétricas. A fossa ejaculatdria, o sulco ejaculatério e os musculos retratores do
falo encontram-se associados ao 6rgdo copulador. Nos cracideos em repouso sexual, a

porc¢éo tubular do falo apresenta-se enovelada e se encontra no interior da bolsa falica.

A base do falo (basis phalli) (Figs. 1, 2, 4, 5 e 6) € a por¢do mais caudal do 6rgéo
copulador e esta localizada no assoalho do proctodeu. Ela apresenta forma conica na

maioria das espécies, porém em Crax blumenbachii e Ortalis motmot, ela apresenta
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formato cilindrico. A base do falo projeta-se caudalmente ocupando grande parte da
regido ventral do proctodeu. A porcao cranial da base do falo € fixa no proctodeu e é mais
larga que sua porcdo caudal, que se apresenta livre. A base do falo nas espécies de
cracideos sempre apresenta uma leve curvatura para a direita, exceto em Pauxi pauxi (Fig.

2D) e Pipile jacutinga (Fig. 3C), em quem esta curvatura se apresenta mais acentuada.

Os cracideos apresentam rugosidades transversais proeminentes na mucosa da
base do falo (Figs. 2 e 3), exceto em P. pauxi (Figs. 5D e 17D), onde essas rugosidades
estdo ausentes, garantindo um aspecto liso a essa regido. Manchas com coloragdes cinzas
ou pretas de diferentes tamanhos e formatos sdo observados na base do falo dos cracideos.
Em C. blumenbachii e P. pauxi essas manchas estdo dispostas pela maioria da superficie
da base do falo, fazendo com que esta regido adquira uma coloragao escura (Figs. 2D e

3A).

Em todos os cracideos estudados, o corpo fibrocartilaginoso (corpus
fibrocartilagineum) (Fig. 6) apresenta formato laminar e esta localizado ao redor do sulco
ejaculatério, na regido de transicdo entre a base e a porcdo tubular do falo. Esse corpo
constitui a porcdo mais rigida do falo dos cracideos e serve de suporte para a por¢do

tubular do falo.

Os musculos retrator cranial do falo (musculus retractor phalli cranialis) (Fig.
6D) e retrator caudal do falo (musculus retractor phalli caudalis) (Fig. 6C) estdo
associados ao corpo fibrocartilaginoso. O musculo retrator cranial esta localizado entre o
vaso deferente e 0 musculo esfincter cloacal, j& 0 musculo retrator caudal esta localizado
entre o falo e 0 musculo esfincter cloacal. Esses musculos sdo semelhantes em todos os

cracideos analisados.
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O sulco ejaculatério (sulcus ejaculatorius) (Figs. 1, 2, 3 e 5) se situa na superficie
dorsal da base do falo e se estende até a extremidade caudal do 6rgdo copulador. Ele esta
delimitado cranialmente pela fossa ejaculatoria e se diferencia desta por ser mais
profundo e estreito. O sulco ejaculatério apresenta a mucosa levemente pregueada e suas
bordas formam os labios do sulco ejaculatério (labium sulci phalli) (Figs. 2 e 3), que se
apresentam altos e seguem continuos com as bordas da fossa ejaculatoria. Os labios do
sulco apresentam as bordas com curvaturas suaves em Crax, Pauxi e Ortalis e tortuosas
em Penelope e Pipile. Somente em Pauxi pauxi estdo presentes projecdes no sulco
ejaculatorio (Fig. 5D) que se apresentam em formato oval.

O sulco ejaculatério divide dorsalmente a base do falo em duas porcGes
assimétricas. A porcdo direita da base do falo (Fig. 2C) é maior e mais espessa que a
esquerda (Fig. 2C), e ela se projeta junto com a regido esquerda em sentido caudal,
apresentando uma curvatura para a esquerda. Essa curvatura € mais acentuada somente

em Pauxi pauxi (Fig. 2D) e Pipile jacutinga (Fig. 3C).

Nos cracideos, a por¢do mais caudal da base do falo termina na abertura da base
do falo (ostium sacci cutanei phalli) (Figs. 3 e 5), que é estreita e se comunica

internamente com a porc¢éo tubular do falo.

A porcdo tubular do falo (corpus phalli) (Figs. 1, 2, 4 e 6) somente pode ser vista
quando o falo estd com algum grau de ere¢do, ou por meio de dissecacdo. Ela esta dividida
em duas porcbes, uma eversivel e uma fixa. A por¢cdo tubular apresenta anatomia

semelhante em todas as espécies de Cracidae.

A porcdo tubular eversivel (saccus cutaneous phalli) (Fig. 5E) segue continua a

regido mais caudal da base do falo, enquanto a porcéo fixa (saccus glandularis phalli)
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esta presente em seu interior. Quando o falo esta em repouso, essas por¢des apresentam

um aspecto enovelado e permanecem dentro da bolsa falica.

O ligamento eléstico (ligamentum elasticum phalli) (Fig. 4), observado apenas ao
dissecar a bolsa cloacal, apresenta forma de leque, em todos os cracideos analisados, e é
formado por fibras elésticas condensadas. Ele se origina a partir da porcéo ventral do

corpo fibrocartilaginoso e se insere em diferentes regides da por¢éo tubular do falo.

No falo ereto, se distingui a base do falo, que é fixa no assoalho do proctodeu, e a
porcdo tubular do falo, que € livre e segue caudalmente evertida. Durante a erecédo do falo,
a porc¢do tubular emerge a partir da extremidade caudal da base do falo, por meio da
abertura da base do falo, e se projeta caudalmente onde esta disposta como uma estrutura
espiralada. O falo foi descrito no estado ereto apenas em alguns espécimes de Ortalis
canicollis e Crax fasciolata. Nessas espécies, a porc¢do tubular da uma volta inteira sobre

seu eixo em O. canicollis (Fig. 2A) e uma volta e meia em Crax fasciolata (Fig. 2B).

O sulco falico (sulcus phalli) (Fig. 5) se localiza na por¢do tubular do falo e é
estreito, profundo e apresenta as bordas altas com a superficie tortuosa. Ele se estende ao

longo de toda a porc¢éo tubular e ndo apresenta variacao entre as espécies analisadas.

Ao longo da mucosa da porcdo tubular do falo, existem pequenas projecdes (Figs.
1, 2 e 5) dispostas em duas fileiras que se encontram mais préximas em sua porcao cranial
e se distanciam em sua porcdo mais caudal. O formato dessas projecdes varia entre as
espécies. As projec¢des de Ortalis apresentam formato conico (Fig. 2A) enquanto em Crax

elas apresentam formato conico e serrilhado (Figs. 2B e 5E).

Na extremidade final da porcéo tubular do falo dos cracideos, observa-se uma
abertura estreita, o adito da cavidade tubular do falo (Fig. 5), sem varia¢do dentro da

familia.
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7.3. Histologia da cloaca dos cracideos

A parede do coprodeu (Fig. 9A) é constituida pelas tdnicas: mucosa, submucosa,
muscular e serosa. Em corte longitudinal, a tnica mucosa (Fig. 9A) apresenta sua
superficie voltada para a luz da cloaca. O epitélio de revestimento é pseudoestratificado
cilindrico com a presenca de células caliciformes. A lamina propria é formada por tecido
conjuntivo frouxo, com fibroblastos e plasmdcitos esparsos proximos ao epitélio. No
interior das vilosidades, vénulas e arteriolas esparsas sdo encontradas no tecido
conjuntivo frouxo. Glandulas tubulosas ramificadas sdo abundantes na por¢édo basal da

tinica mucosa (Fig. 9A). O epitélio de revestimento das glandulas é cubico simples.

A muscular da mucosa (Fig. 9A) € visivel e esta no limite entre a tinica mucosa
e a submucosa. Ela é formada por duas camadas de fibras musculares lisas dispostas
paralelamente, uma externa e em contato com a tunica mucosa e uma interna e em contato

com a tlnica submucosa.

A submucosa (Fig. 9A) é uma camada delgada e se apresenta como feixes de

tecido conjuntivo frouxo com vasos sanguineos esparsos.

A tanica muscular (Fig. 9A) esta disposta externamente a tlnica submucosa. Ela
é constituida por duas camadas de fibras musculares separadas por uma delgada camada
de tecido conjuntivo frouxo. A camada mais interna € mais espessa e formada por fibras
musculares lisas orientadas em sentido circular. Seus feixes musculares sdo separados por
septos de tecido conjuntivo e suas células apresentam ndcleos centrais. A camada mais
externa é mais delgada que a externa e é formada por fibras musculares estriadas
esqueléticas dispostas em sentido longitudinal, e suas células apresentam nucleos

periféricos.
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A tanica serosa (Fig. 9A) é a camada mais externa e sO esta presente na transi¢do
entre a regido do reto e do coprodeu. Essa tinica é constituida por tecido conjuntivo
frouxo e e delimitada tanto na superficie externa quanto na superficie interna por

periténio.

Na regido do urodeu (Figs. 9B e 10A), sua mucosa é mais lisa quando comparada
com a do coprodeu, mesmo nas espécies que apresentam a mucosa pregueada. A
superficie € revestida por tecido epitelial pseudoestratificado cilindrico. A disposicao das
tinicas mucosa, submucosa e muscular se apresentam semelhantes aquelas observadas

no coprodeu.

Na parede ventral do urodeu, a fossa ejaculatéria (Figs. 9 e 11) apresenta a mucosa
pregueada. O epitélio de revestimento da fossa ejaculatéria é pseudoestratificado
cilindrico (Fig. 11B), com células alongadas e nucleos arredondados e

predominantemente basais.

A camada subepitelial é formada por uma porc¢éo estreita de tecido conjuntivo
frouxo com glandulas tubulosas e vasos sanguineos esparsos. A regido mais profunda
apresenta uma espessa camada de tecido conjuntivo denso com abundantes vasos
sanguineos e glandulas tubulosas ramificadas. Mais profundamente, a tinica muscular é
constituida por fibras musculares estriadas esqueléticas, dispostas longitudinalmente. Na
porcao mais caudal da fossa ejaculatéria, o tecido subepitelial apresenta uma camada de
tecido conjuntivo frouxo gque se apresenta mais espesso quando comparada com a porcao

cranial.

Os ureteres e os ductos deferentes sdo as principais estruturas relacionadas com o
urodeu. Visto em corte transversal, o ureter (Figs. 9F e 10A) apresenta a mucosa da

superficie interna tortuosa e revestida por tecido epitelial pseudoestratificado cubico, com
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aspecto secretor. A lamina propria é constituida por uma espessa camada de tecido
conjuntivo frouxo com abundantes vasos sanguineos. A camada muscular é espessa e
apresenta fibras musculares lisas dispostas em sentido circular. O ureter externamente é

revestido por tecido conjuntivo frouxo e recoberto por uma fina camada de peritonio.

Em corte transversal, o ducto deferente (Figs. 9F, 10A, 11) se apresenta mais
achatado que o ureter. O seu revestimento interno apresenta superficie tortuosa e
constituida por tecido epitelial pseudoestratificado cilindrico (Fig. 11F). A lamina prépria
é formada por uma espessa camada de tecido conjuntivo frouxo com abundantes fibras
coladgenas e vasos sanguineos esparsos. A tunica muscular do ducto deferente €
constituida por uma espessa camada de fibras musculares lisas dispostas em sentido

circular.

Com o corte transversal da regido do urodeu, é possivel visualizar os corpos
vasculares paracloacais (Figs. 9E e 11). Eles sdo constituidos por uma espessa camada de
tecido conjuntivo frouxo, com espacos linfaticos e abundantes vasos sanguineos (Fig.
11). Em algumas porches, esses espacos linfaticos estdo interligados por estreitos

filamentos de tecido conjuntivo frouxo.

Histologicamente, as pregas coprourodeal (Fig. 9D) e uroproctodeal (Fig. 9D)

apresentam constituicdo semelhante as regides do urodeu e proctodeu respectivamente.

O proctodeu (Figs. 9C e 10A) apresenta a mucosa muito semelhante a do urodeu,
sendo pouco pregueada e revestida por tecido epitelial pseudoestratificado cilindrico com
células caliciformes. Proximo a abertura cloacal, a camada muscular vai se tornando
estreita até dar espaco para as duas camadas do musculo esfincter cloacal. A camada

subepitelial € constituida por tecido conjuntivo frouxo. Nessa regido sdo encontradas
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abundantes mastécitos e glandulas tubulosas simples, semelhante as encontradas no

coprodeu e urodeu.

A porcédo interna da abertura cloacal (Fig. 10A) é revestida por uma camada
espessa de tecido epitelial estratificado pavimentoso ndo queratinizado. A derme é
formada por tecido conjuntivo denso, com abundantes fibras colagenas e vasos
sanguineos esparsos. A camada mais profunda que delimita o tecido conjuntivo é
composta pelo masculo esfincter cloacal (Figs. 9 e 10), que circunda a abertura cloacal.
Tal musculo se apresenta em duas camadas espessas de musculatura estriada esquelética

gue sao separados por septos de tecido conjuntivo frouxo.

A porcdo mais externa da abertura cloacal é revestida por tecido epitelial
estratificado pavimentoso queratinizado (Fig. 10). A camada de tecido epitelial é delgada,
com uma estreita camada de queratina recobrindo a epiderme. O epitélio dessa porc¢éo €

constituido por trés estratos, o basal, o estrato de transi¢éo e o corneo.

A derme é constituida por duas camadas. A camada mais superficial, que apoia a
epiderme, é delgada e formada por feixes de tecido conjuntivo denso com poucas células
e basicamente formada por fibras coladgenas. A camada mais interna é delgada e
constituida por feixes de tecido conjuntivo frouxo. Essa camada apresenta predominio de
fibras colagenas e mastdcitos. Vasos sanguineos e feixes nervosos se apresentam
esparsos. Em algumas regides da derme, existem espessas camadas de tecido conjuntivo
frouxo entremeado com células de tecido adiposo. Foliculos penéceos se distribuem

esparsamente na derme da abertura cloacal.

7.4. Histologia do 6rgéo copulador dos cracideos

A superficie epitelial da base do falo (Fig. 10) varia entre as espécies. Enquanto

Ortalis possui a superficie da base do falo recoberta por tecido epitelial
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pseudoestratificado cilindrico (Fig. 20C), os demais géneros possuem a base do falo
revestida por epitélio estratificado pavimentoso (Fig. 20D). A lamina propria da base do
falo é formada por duas porc¢des, uma porcdo estreita subepitelial de tecido conjuntivo
frouxo com fibras coladgenas esparsas e abundantes fibroblastos, e uma porc¢éo mais basal
formada por tecido conjuntivo denso, com abundantes fibras coldgenas. VVasos sanguineos
esparsos sdo encontrados nessa regido. Em muitas regifes da base do falo, € dificil

determinar o limite entre o tecido conjuntivo frouxo e o denso.

Mais profundamente, o tecido conjuntivo é constituido por uma camada
superficial de tecido conjuntivo denso ndo modelado com feixes de fibras colagenas
dispostos em varios sentidos (Fig. 10). Células de fibroblastos e vasos sanguineos sao
abundantes nessa regido. Em todas as espécies foram verificados espacgos linfaticos

revestidos de endotélio e atravessados por camadas de tecido conjuntivo denso.

Na regido caudal da base do falo, logo abaixo da lamina propria, o corpo
fibrocartilaginoso (Figs. 10, 11 e 12) garante sustentacdo ao restante das estruturas falicas.
Fibras colagenas e células de condrécitos sdo abundantes, porém vasos sanguineos sao
escassos. Células de fibrocitos sdo encontradas principalmente na periferia do corpo (Fig.
12D). Conjuntos de células de tecido adiposo sdo encontrados esparsos no corpo

fibrocartilaginoso de todos os cracideos.

O corpo fibrocartilaginoso se comunica com uma espessa camada de tecido
conjuntivo frouxo que segue em contato com a por¢do tubular do falo. Essa regido
apresenta vasos sanguineos esparsos e maior concentracdo de fibras colagenas e
fibroblastos. Os aspectos histologicos do corpo fibrocartilaginoso se apresentam

semelhantes em todos os cracideos.
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O masculo retrator cranial do falo (Fig. 10) e o masculo retrator caudal (Fig. 10)
estdo associados com o corpo fibrocartilaginoso e apresentam composicéo histolégica
semelhante em todos os cracideos. O musculo retrator cranial do falo esta localizado entre
o ducto deferente e o musculo esfincter cloacal. Suas fibras sdo estriadas esqueléticas,
dispostas em sentido transversal e separadas por septos de tecido conjuntivo frouxo, com
células alongadas e nucleos periféricos. Esse musculo estd associado com o tecido

conjuntivo gue segue em contato com a porcao basal do corpo fibrocartilaginoso.

O masculo retrator caudal do falo esta situado entre o falo e 0 muasculo esfincter
cloacal e é formado por fibras musculares estriadas esqueléticas, dispostas em sentido
transversal e separadas por septos de tecido conjuntivo frouxo. Essas fibras estéo
inseridas em uma pequena parte do corpo fibrocartilaginoso, em sua por¢édo ventrolateral.

Suas células musculares apresentam formato alongado e nicleos periféricos.

O sulco ejaculatorio (Figs. 10 e 12) na base do falo apresenta a mucosa pregueada,
sendo que a sua por¢do mais interna apresenta pregas mais alongadas. A superficie do
sulco ejaculatdrio varia entre as espécies. Em Crax, Pauxi, Ortalis motmot, Pipile cujubi
e Penelope ochrogaster, o sulco ejaculatorio € revestido por tecido epitelial estratificado
pavimentoso (Fig. 20B). J& em Ortalis canicollis, Penelope superciliaris e P. obscura, o
epitélio de revestimento é pseudoestratificado cilindrico (Fig. 20A). Pipile jacutinga
possui algumas regies do sulco ejaculatério com epitélio estratificado pavimentoso e
regibes com epitélio pseudoestratificado cilindrico. A camada subepitelial é constituida
por uma espessa camada tecido conjuntivo frouxo, com fibras colagenas, fibroblastos,

mastocitos e vasos sanguineos.

Quando o falo estad em repouso, a porcdo tubular do falo se situa dentro da bolsa

falica, na regido do proctodeu. A bolsa falica (Fig. 10) é constituida por delgadas faixas
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de tecido conjuntivo frouxo, com fibras colagenas dispostas paralelamente em sentido
longitudinal e sua composi¢édo histoldgica ndo varia entre os cracideos. Vasos sanguineos
se encontram esparsos nessa regido. Os musculos circundantes do falo seguem em contato
com a bolsa falica por meio de delgadas faixas de tecido conjuntivo frouxo e vasos

sanguineos esparsos.

A porgdo tubular do falo (Fig. 10) apresenta duas regides bem definidas
histologicamente, a por¢do tubular eversivel (Figs. 10 e 12) e a por¢éo tubular fixa (Figs.
10, 11 e 12). A porcdo tubular eversivel esta revestida por tecido epitelial estratificado
pavimentoso queratinizado (Fig. 12B), porém a queratinizagdo é mais facilmente
visualizada quando o falo esta ereto. Em algumas regifes da porcéo tubular eversivel do
falo de Ortalis canicollis e Penelope superciliaris, a superficie é revestida por tecido
epitelial pseudoestratificado cilindrico (Fig. 18). A lamina propria é constituida por uma
camada subepitelial de tecido conjuntivo frouxo seguida de uma camada espessa de tecido
conjuntivo denso ndo modelado. A diferenca entre esses dois tecidos ndo € facilmente
distinguivel, exceto pela maior densidade de fibras coldgenas no conjuntivo denso.

Espacos linfaticos de diferentes tamanhos envolvem a porcéo tubular eversivel (Fig. 10).

O sulco falico (Figs. 10 e 12) é observado apenas quando o falo esta ereto e esta
presente apenas na porc¢do tubular eversivel. Sua mucosa se apresenta pregueada e sua

superficie é revestida por tecido epitelial estratificado pavimentoso ndo queratinizado.

Durante a erecéo do falo, € possivel observar projecées com formatos conicos na
superficie da porcdo tubular eversivel (Fig. 12). O epitélio de revestimento dessas
projecdes € o mesmo da porcdo tubular eversivel, porém a queratinizacdo é mais

facilmente observada.
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A porcdo tubular fixa (Figs. 10, 11 e 12) segue continua com a por¢éo tubular
eversivel e sua diferenciacdo é caracterizada pelo pregueamento da mucosa e pelo
revestimento interno do tecido epitelial que se torna pseudoestratificado cilindrico (Fig.
12F). Abundantes glandulas mucosas tibulo-acinosas ramificadas sdo encontradas nesse
tecido, o que confere um aspecto secretor para essa regido. No falo ereto o limen da
porcao tubular fixa diminui em relagdo ao falo ndo-ereto (Fig. 10). Nao houve variagdo

na histologia da porcao tubular fixa dos cracideos.

A lamina propria da porgdo tubular fixa (Fig. 12E), é constituido por duas
camadas de tecido conjuntivo facilmente distinguiveis. A camada subepitelial é
constituida por tecido conjuntivo frouxo com abundantes fibroblastos e plasmdcitos, ja a
camada mais basal é formada por tecido conjuntivo denso rico em fibras colagenas. Ao
redor dessa camada de tecido conjuntivo, estdo presentes espacos linfaticos revestidos por

endotélio e penetrados por trabéculas de tecido conjuntivo denso.

7.5 Reconstrucéo de estados ancestrais

A prega coprourodeal proeminente (Fig. 13) é amplamente distribuida nos
Galliformes, exceto em Ortalis, pois é pouco proeminente, caracterizando uma
sinapomorfia para 0 género. Uma vez que o grupo mais externo, Cairina moschata,
também ndo apresenta pregas proeminentes, a condicdo ancestral em Galloanserae é
ambigua (Fig. 21). Ja a prega uroproctodeal proeminente (Fig. 13) é condicdo ancestral
em Galloanserae, e a condicdo ndo-proeminente desta prega evoluiu de maneira

homoplastica em Pauxi pauxi e Pipile jacutinga (Fig. 21).

A auséncia de pregas na mucosa do coprodeu é condi¢do ancestral para
Galloanserae, Galliformes e Cracidae (Fig. 15). A andlise aqui realizada, sugere que a

auséncia dessa prega em Pavo muticus, Pipile cujubi e em Cracinae (Crax e Pauxi), €

87



uma homoplasia (Fig. 21). Todos Galliformes apresentam também vilosidades na mucosa
coprodeal (Fig. 15), mas estas ndo estdo presentes no representante de Anseriformes aqui

incluido, impossibilitando maiores inferéncias sobre a polaridade deste carater (Fig. 21).

Apresentar textura rugosa no urodeu (Fig. 16) é considerada uma condigdo
ancestral para Galloanserae, de acordo com a nossa reconstrucdo. J& em Cracidae, a
mucosa do urodeu com textura lisa € uma sinapomorfia apenas em Cracinae (Fig. 21). A
condigdo suave da curvatura dos labios do sulco ejaculatério é uma sinapomorfia para
Crax, Pauxi e Ortalis, ja que a forma tortuosa em Penelope e Pipile é uma plesiomorfia

(Fig. 19 e 24).

O padréo de coloracdo diferenciada do proctodeu em relacéo ao coprodeu e urodeu
(Fig. 14) é sinapomorfico para Pipile. (Fig. 22). O género irmado de Pipile, Penelope,
apresenta também uma sinapomorfia distinta, tendo o urodeu com 1/6 do tamanho do
coprodeu enquanto nos demais Galloanserae o urodeu corresponde a 1/4 do tamanho do

coprodeu (Fig. 14 e 22).

A base do falo apresenta pleosiomorficamente um formato conico (Fig. 17) e com
curvatura leve para o lado esquerdo (Fig. 18), e a forma derivada cilindrica aparece
independentemente em Crax blumenbachii e Ortalis motmot (Fig. 23). O mesmo pode
ser dito a respeito da evolugdo da curvatura da base do falo em Pauxi pauxi e Pipile
jacutinga, que apresentam esta curvatura bem acentuada, sendo uma homoplasia entre

estas espécies (Fig. 23).

Todos os cracideos apresentam rugosidades transversais na base do falo (Fig. 17),
0 que é recuperado nas andlises como a condicdo ancestral para o clado e para
Galloanserae como um todo, havendo apenas uma excegdo, em Pauxi pauxi, onde a perda

destas rugosidades constitui uma autapomorfia para o taxon (Fig. 23). O mesmo padréo
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autapomorfico para P. pauxi, aparece nas inferéncias aqui realizadas quanto a presenca

de projecdes do sulco ejaculatorio (Fig. 19 e 24).

O falo relativamente menos espiralado (Fig. 18), observado em O. canicollis e C.
fasciolata, é a condicdo ancestral da subfamilia Cracinae. No entanto, os dados presentes
indicam o mesmo nimero de passo, ou seja, ndo permitem interpretar de forma néo-
ambigua se isto € uma caracteristica plesiomdrfica ou apomorfica ou qual seria a condicao

ancestral para os Cracidae como um todo (Fig. 23).

O epitélio estratificado pavimentoso do sulco ejaculatoério (Fig. 20) é a condi¢édo
ancestral para Galloanserae, Galliformes e Cracidae, mas apresenta um padrdo derivado
convergentemente em Ortallis canicollis, Penelope superciliaris e P. obscura, nas quais
é pseudoestratificado cilindrico (Fig. 24). Na base do falo (Fig. 20), a condicao ancestral
do epitélio € a mesma que no carater descrito acima, apresentando a conformacao de
pseudoestratificado cilindrico apenas em Ortalis, como uma sinapomorfia para o género

(Fig. 24).

Na analise de reconstrucdo do estado ancestral, o falo estava presente em Cairina
moschata e se manteve nos membros da familia Cracidae, porém desapareceu
completamente em P. muticos, ja que nesta espécie ndo foi observada qualquer estrutura
falica na cloaca dos machos sexualmente maduros (Fig. 8, 16 e 22). Ao acrescentar as
demais familias de Galliformes na analise de reconstrucdo do estado ancestral, foi
observado que no ancestral de Galliformes o falo se apresenta do tipo intromitente e se
mantem nesse estado em Cracidae. No ancestral do clado (Numididae (Odontophoridae
Phasianidae)) e em Alectura o falo se torna ndo-intromitente. Por fim, no ancestral de

Megapodiidae e em Pavo, o falo desaparece completamente (Fig. 25).
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8. FIGURAS

Figura 1

Figura 1. Desenho esquematico da vista dorsal da cloaca e do 6rgdo copulador de Cracidae,
representado por Crax fasciolata, evidenciando as principais estruturas anatémicas. A regido
destacada representa o local onde os corpos vasculares paracloacais estdo presentes. *: papilas do
ducto deferente, Cabeca-de-seta: sulco falico, Seta: sulco ejaculatério, B: base do falo, BF: bolsa
falica, C: coprodeu, CVP: corpo vascular paracloacal, FE: fossa ejaculatoria, P: proctodeu, PC:
prega coprourodeal, PP: projecdes da porcao tubular do falo, PT: porg¢do tubular do falo, PU:
prega uroproctodeal, U: urodeal.

90



Figura 2

Figura 2. Visdo geral da anatomia da cloaca e do falo de Cracidae. Em A e B, o falo esta ereto e
evertido, sendo possivel visualizar a por¢ao tubular com a porcéo eversivel visivel externamente.
Em C e D, o falo ndo esta ereto e a porgdo tubular segue guardada no interior da bolsa falica. A)
Ortalis canicollis. B) Crax fasciolata. C) Penelope superciliaris. D) Pauxi pauxi. * fossa
ejaculatoria, Seta: sulco ejaculatorio, B: base do falo, BF: bolsa falica, C: coprodeu, F: falo, LS:
labios do sulco ejaculatério, MEC: musculo esfincter cloacal, P: proctodeu, PC: prega
coprourodeal, PD: porc¢éo direita da base do falo, PE: porcéo esquerda da base do falo, PPT:
projecOes da porcdo tubular do falo, PT: porcéo tubular do falo, PSE: proje¢des do sulco
ejaculatorio, PU: prega uroproctodeal, R: reto, RT: rugosidades transversais da base do falo, U:
urodeu.
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Figura 3

Figura 3. Visdo geral da anatomia da cloaca e do falo de Cracidae. A) Crax blumenbachii. B)
Pipile cujubi. C) Pipile jacutinga. D) Penelope obscura. E) Ortalis motmot. F) Penelope
ochrogaster. Seta: sulco ejaculatério. *: fossa ejaculatéria, ABF: abertura da base do falo, B:
base do falo, BF: bolsa félica, C: coprodeu, F: falo, LS: I&bios do sulco ejaculatério. MEC:
musculo esfincter cloacal, P: proctodeu, PC: prega coprourodeal, PU: prega uroproctodeal, R:
reto, RT: rugosidades transversais da base do falo. SP: superficie pregueada, U: urodeu, V:
vilosidades.
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Figura 4

Figura 4. Dissecacdo da cloaca de Cracidae, retirando a bolsa falica e evidenciando a por¢do
tubular do falo em repouso. A) Crax blumenbachii. B) Crax fasciolata. C) Ortalis canicollis. D)
Pauxi pauxi. E) Ligamento elastico apds a remocéo do tecido conjuntivo - P. pauxi. F) Falo de
um espécime juvenil, evidenciando a porcao tubular ap6s a remocao da bolsa falica - Penelope
superciliaris. *: tecido conjuntivo recobrindo o ligamento elastico, Cabeca de seta: ligamento
elastico, B: base do falo, PT: porcdo tubular do falo.
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Figura 5

Figura 5. Detalhes anatdbmicos da cloaca e do falo de Cracidae. A) Mucosa pregueada do
coprodeu (seta) em Penelope superciliaris. B) Epitélio dos labios cloacais em P. superciliaris.
C) Papilas do ducto deferente (cabega-de-seta) em Pauxi pauxi. D) Sulco ejaculatério (SE) e
suas projecdes (PSE) em P. pauxi. E) Sulco falico (SF) e projecbes da porcédo tubular do falo
(PPT) em Crax fasciolata. F) Abertura cloacal (AC) em Crax blumenbachii evidenciando a
abertura da base do falo. *: abertura da base do falo, ACF: adito da cavidade tubular do falo C:
coprodeu, FE: fossa ejaculatoria, *: abertura da base do falo. LCD: I&bio cloacal dorsal, LCV:
labio cloacal ventral. P: proctodeu, PC: prega coprourodeal, PTE: porcdo tubular eversivel, SF:
sulco falico, U: urodeu.
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Figura 6

Figura 6. Cloaca e falo dissecados de Cracidae evidenciando o corpo fibrocartilaginoso (Seta).
A) Crax fasciolata. B) Crax blumenbachii. C) Corte longitudinal da cloaca de Ortalis canicollis.
D) Pauxi pauxi. *: porcdo dissecada do musculo retrator caudal. Cabeca de seta: porcao
dissecada do musculo retrator cranial. B: base do falo, CVP: porcéo dissecada do corpo vascular
paracloacal, MEC: musculo esfincter cloacal, PT: por¢éo tubular do falo.
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Figura7

Figura 7. Visdo geral da anatomia da cloaca de espécimes fémeas de Cracidae, evidenciando a
auséncia de qualquer estrutura féalica. A) Pipile cujubi. B) Pipile cumanensis. C) Penelope
superciliaris, D) Ortalis canicollis E) Pauxi tomentosa, F) Pauxi tuberosa. *: dobras proctodeais.
Cabeca de seta: prega uroproctodeal, Seta: prega coprourodeal, C: coprodeu, P: proctodeu, R:
reto, U: urodeu.
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Figura 8

Figura 8. Visdo geral da anatomia da cloaca e do falo de diferentes aves. A) Cairina moschata.
B) Pavo muticus. C) Rhynchotus rufescens. D) Crypturellus obsoletus. Seta: sulco ejaculatério,
Cabeca de seta: papilas do ducto deferente, *: fossa ejaculatoria, B: base do falo, C: coprodeu,
F: falo, LCD: labio cloacal dorsal, LCV: labio cloacal ventral, P: proctodeu, PC: prega
coprourodeal, PPT: projecdes da porcédo tubular do falo, PT: por¢éo tubular do falo, PU: prega
uroproctodeal, SF: sulco falico, U: urodeu.
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Figura 9

5000 ym

Figura 9. Corte histoldgico da cloaca das aves da familia Cracidae. A) Coprodeu (C) — Ortalis
canicollis. B) Urodeu (U) — O. canicollis. C) Proctodeu (P) — Penelope obscura. D) Pregas
coprourodeal (PC) e uroproctodeal (PU) — P. superciliaris. E) Fossa ejaculatoria (FE) — Crax
fasciolata. F) Ureter (UR) e ducto deferente (DD) — P. superciliaris. Cabeca-de-seta: papila do
ducto deferente, Seta: muscular da mucosa, CVP: corpo vascular paracloacal, MC: tdnica
mucosa, ME: masculo esfincter cloacal, MS: tunica muscular, SE: tunica serosa, SM: tunica
submucosa. Coloracdo: Hematoxilina e Eosina. Figuras A-D e F: corte longitudinal da cloaca.
Figura E: corte transversal da cloaca.
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Figura 10
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Figura 10. Corte histoldgico da cloaca e falo das aves da familia Cracidae. A) Corte longitudinal
da cloaca de Ortalis canicollis. B) Corte transversal da por¢éo caudal da base do falo de Penelope
superciliaris. C) Corte transversal da porcéo caudal da base do falo de Pipile cujubi. D) Corte
transversal da porcdo cranial da base do falo de Crax blumenbachii. E) Corte transversal da
porcao cranial da base do falo de C. fasciolata. F) Corte transversal da porcao caudal da por¢ado
tubular do falo. Note a bolsa falica (BF) ap6s a eversdo da porcdo eversivel. Corante:
Hematoxilina e Eosina. Cabeca-de-seta: lamina prépria, Seta: epitélio da base do falo, AC:
abertura cloacal, CA: musculo retrator caudal, CF: corpo fibrocartilaginoso, CR: musculo
retrator cranial, CVP: corpo vascular paracloacal, DD: ducto deferente, E: porcdo tubular
eversivel, EL: espaco linfatico, F: por¢do tubular fixa, P: proctodeu, SE: sulco ejaculatério, SF:
sulco falico, U: urodeu, UR: ureter. Coloragdo: Hematoxilina e eosina.
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Figura 11

Figura 11. Corte histoldgico da cloaca e falo das aves da familia Cracidae. Todos os cortes séo
transversais e evidenciam a regido da fossa ejaculatéria. A) Crax blumenbachii. B) Detalhe do
epitélio pseudoestratificado cilindrico (seta) da fossa ejaculatério de C. blumenbachii. C) C.
fasciolata. D) Detalhe do corpo vascular paracloacal, mostrando os vasos sanguineos (*). C.
fasciolata. E) Mitu mitu. F) Detalhe do epitélio pseudoestratificado cilindrico (cabe¢a-de-seta)
do ducto deferente. CF: corpo fibrocartilaginoso, CVP: corpo vascular paracloacal, DD: ducto
deferente, EL: espacos linfaticos, F: porcdo tubular fixa, FE: fossa ejaculatéria, M: camada
muscular abaixo da fossa ejaculatoria. Coloracdo: Hematoxilina e eosina.
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Figura 12

Figura 12. Corte histologico da cloaca e falo das aves da familia Cracidae. A) Corte transversal
do falo, mostrando a porg¢&o tubular eversivel. Pauxi pauxi. B) P. pauxi. C) Penelope obscura. D)
P. obscura. E) Crax fasciolata. F) C. fasciolata. *: epitélio estratificado pavimentoso, Cabeca-
de-seta: fibrocitos, Seta: condracitos, CF: corpo fibrocartilaginoso, E: por¢éo tubular eversivel,
EP: epitélio pseudoestratificado cilindrico, F: por¢do tubular fixa, LP: lamina propria, PP:
projecbes da porcdo tubular do falo, SE: sulco ejaculatorio, SF: sulco félico. Coloragéo:
Hematoxilina e eosina.
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Figura 13

Figura 13. Cloaca e falo dissecados mostrando os diferentes estados de caracteres. A) e B).
Proeminéncia da prega coprourodeal (Seta). A) Proeminente — Crax blumenbachii. B) Nao
proeminente — Ortalis canicollis. C) e D) Proeminéncia da prega uroproctodeal (Cabeca-de-
seta). C) Proeminente — Ortalis motmot. D) Nao proeminente - Pauxi pauxi.
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Figura 14

Figura 14. Cloaca e falo dissecados mostrando os diferentes estados de caracteres. A) e B)
Coloracdo da mucosa do coprodeu e urodeu em relagdo a do proctodeu. A) Semelhante a do
proctodeu — Penelope obscura. B) Claramente diferente do proctodeu — Pipile jacutinga. C) e D)
Tamanho do urodeu em relagdo ao coprodeu. C) 1/4 do tamanho do coprodeu — Crax fasciolata.
D) 1/6 do tamanho do coprodeu — Penelope ochrogaster. C: coprodeu, P: proctodeu, U: urodeu.
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Figura 15

Figura 15. Cloaca e falo dissecados mostrando os diferentes estados de caracteres. A) e B)
Presenca de pregas na mucosa do coprodeu (Cabega-de-seta). A) Presente — Penelope obscura.
B) Ausente — Pavo muticus. C) e D) Presenca de vilosidades na mucosa do coprodeu (Seta). C)
Presente — Ortalis canicollis. D) Ausente — Cairina moschata.
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Figura 16

Figura 16. Cloaca e falo dissecados mostrando os diferentes estados de caracteres. A) e B)
Textura da mucosa do urodeu (Seta). A) Lisa — Crax fasciolata. B) Rugosa — Pipile cujubi. C) e
D) Presenca de falo (F). C) Presente — Pipile jacutinga. D) Ausente — Pavo muticus.
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Figura 17

Figura 17. Cloaca e falo dissecados mostrando os diferentes estados de caracteres. A) e B)
Formato da base do falo (B). A) Conica - Ortalis canicollis. B) Cilindrica — Crax blumenbachii.
C) e D) Presenca de rugosidades transversais na base do falo (Seta). C) Presente - Penelope

obscura. D) Ausente — Pauxi pauxi.
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Figura 18

Figura 18. Cloaca e falo dissecados mostrando os diferentes estados de caracteres. A) e B) Grau
de espiralizacdo da porc¢do tubular do falo. A) Pouco espiralado (uma a duas voltas). B) Muito
espiralado (mais de duas voltas). C) e D) Curvatura da base do falo para a esquerda. C) Acentuada
— Pauxi pauxi. D) Leve — Penelope obscura. B: base do falo, PT: por¢éo tubular do falo.

107



Figura 19

Figura 19. Cloaca e falo dissecados mostrando os diferentes estados de caracteres. A) e B)
Curvatura dos l&bios do sulco ejaculatério (Cabega-de-seta). A) Suave — Ortalis canicollis. B)
Tortuosa — Pipile cujubi. C) e D) Presenca de projec6es do sulco ejaculatorio (Seta). C) Ausentes

— Penelope obscura. D) Presentes — Pauxi pauxi.
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Figura 20

Figura 20. Corte histoldgico transversal do falo mostrando os diferentes estados de caracteres.
A) e B) Epitélio do sulco ejaculatério. A) Epitélio pseudoestratificado cilindrico (EPC) — Ortalis
canicollis. B) Epitélio estratificado pavimentoso (EEP) — Crax fasciolata. O epitélio do sulco
ejaculatorio foi amplificado no canto superior direito. C) e D) Epitélio da base do falo. C) Epitélio
pseudoestratificado cilindrico — Ortalis canicollis. D) Epitélio estratificado pavimentoso — Crax
fasciolata. EB: epitélio da base do falo. Corantes. A e C: Tricromico de Masson. B e D:
Hematoxilina e Eosina.

109



Figura 21
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Figura 21. Reconstrucdo de estados ancestrais em Cracidae. A) Proeminéncia da prega
coprourodeal. B) Proeminéncia da prega uroproctodeal. C) Presenca de pregas na mucosa do
coprodeu. D) Presenca de vilosidades na mucosa do coprodeu. Pavo muticus (Phasianidae) e
Cairina moschata (Anatidae) representam os grupos externos. Filogenia modificada a partir de
Pereira et al. (2009) e Hosner et al. (2016).
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Figura 22
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Figura 22. Reconstrucdo de estados ancestrais em Cracidae. A) Textura da mucosa do urodeu.
B) Coloracao da mucosa do coprodeu e urodeu em relagéo a do proctodeu. C) Tamanho do urodeu
em relagdo ao coprodeu. D) Presenga de falo. Pavo muticus (Phasianidae) e Cairina moschata
(Anatidae) representam os grupos externos. Filogenia modificada a partir de Pereira et al. (2009)
e Hosner et al. (2016).
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Figura 23
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Figura 23. Reconstrucdo de estados ancestrais em Cracidae. A) Formato
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da base do falo. B)

Curvatura da base do falo para a esquerda. C) Presenca de rugosidades transversais na base do
falo. D) Grau de espiraliza¢do da porcéo tubular do falo. Pavo muticus (Phasianidae) e Cairina
moschata (Anatidae) representam 0s grupos externos. *Nessas espécies o falo ndo estava ereto,
portanto ndo foi possivel verificar o estado desse carater. **Em Pavo muticus o falo esta ausente,
portanto ndo foi possivel verificar o estado desse carater. Filogenia modificada a partir de Pereira

et al. (2009) e Hosner et al. (2016).
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Figura 24
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Figura 24. Reconstrugdo de estados ancestrais em Cracidae. A) Curvatura dos labios do sulco
ejaculatorio. B) Presenca de projecdes do sulco ejaculatério. C) Epitélio do sulco ejaculatério. D)
Epitélio da base do falo. Pavo muticus (Phasianidae) e Cairina moschata (Anatidae) representam
0s grupos externos. *Em Pavo muticus o falo esta ausente, portanto ndo foi possivel verificar o
estado desse carater. Filogenia modificada a partir de Pereira et al. (2009) e Hosner et al. (2016).
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Figura 25
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Figura 25. Reconstrucdo do estado ancestral da evolucdo do falo em Galliformes, mostrando a
regressdo do falo em Pavo. * Em Numididae e Odontophoridae os falos ndo foram descritos, mas
de acordo com Montgomerie & Briskie (2007), eles sdo do tipo ndo-intromitente. Filogenia
modificada a partir de Wang et al. (2013).
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9. DISCUSSAO

Estruturas fenotipicas diretamente relacionadas ao sucesso reprodutivo dos
organismos, frequentemente estdo submetidas as intensas pressdes seletivas e tendem a
evoluir em taxas superiores as encontradas nos caracteres relacionados a sobrevivéncia
(Kingsolver et al., 2001; Gonzales-Voyer & Kolm, 2011). Isso impacta a evolucao destas
estruturas em varios niveis, afetando tanto as caracteristicas sexuais primarias, como as

secundarias (Kopp & True, 2002).

Neste estudo, foram encontradas sinapomorfias anatbmicas e histologicas que
fornecem suporte adicional a clados previamente reconhecidos, sugerindo também que
0s caracteres obtidos a partir da variagdo morfoldgica presente nessas estruturas podem
ser Uteis para entender os padrdes de relacionamento filogenético entre os Cracidae.
Obtivemos uma nova sinapomorfia morfolégica para a subfamilia Cracinae,
consistentemente reconhecida na maioria das filogenias mais recentes do grupo ou
incluindo maltiplos representantes de Cracidae (Pereira, Baker & Wajntal, 2002; Pereira
et al., 2009; Stein, Brown & Mooers, 2015; Hosner et al., 2016). A presenca de curvatura
suave nos labios do sulco ejaculatdrio, distingue o taxon dos demais cracideos, que

apresentam tal estrutura em forma tortuosa.

Outras caracteristicas, como a prega uroproctodeal ndo-proeminente, a base do
falo com formato cilindrico ou a curvatura acentuada da base do falo, apresentaram um
padrdo evolutivo homoplastico, o que sugere um processo de evolucdo convergente
(Ghiselin, 2016). No entanto, como se tratam de organismos que compartilham um
ancestral comum recente, a aparicao repetida destas estruturas pode se dever também a
um compartilhamento de mecanismos moleculares e do desenvolvimento que sejam
comuns a estes taxons, podendo facilitar a aquisicdo fenotipica independente. Estes
processos seriam mais precisamente classificados como paralelismos (Scotland, 2011;
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Ghiselin, 2016), apesar desta distincdo nem sempre ser simples tedrica e empiricamente
(Arendt & Reznick, 2008; Hall, 2012). O entendimento da ontogénese destes caracteres

pode vir a elucidar melhor sobre 0s processos que geraram os padrdes aqui observados.

As pregas coprourodeal e uroproctodeal se apresentaram proeminente em
Cracidae, salvo algumas excecOes. Essas pregas sao importantes primeiramente para o
controle da excrecdo de fezes e &cido Urico nas aves e seus formatos variam de acordo
com a condigdo da cloaca (King, 1981a). Quando o coprodeu esta com fezes, a prega
coprourodeal se torna alta, mais fina e age como um diafragma. Durante a evacuacao, o
coprodeu juntamente com a prega coprourodeal se evertem e conduzem as fezes
diretamente para a abertura cloacal, sem precisar passar através do urodeu e proctodeu
(Komarek, 1970). Nesse estudo, somente em Ortalis a prega coprourodeal se apresentou
ndo-proeminente, sugerindo que essa estrutura pode ser pouco necessaria na evacuagao
das fezes dessa espécie, como ocorre em Phalacrocorax carbo, que ndo a possui (Jolly,
1915; Jacobshagen, 1937). A prega uroproctodeal apresenta funcdo semelhante a prega
coprourodeal, sendo fundamental na eliminacéo de excretas nitrogenados diretamente do
urodeu para a abertura cloacal (King, 1981a). Sendo assim, nos cracideos ela esta
desenvolvida como uma estrutura que provavelmente otimiza a excrecdo desses

compostos.

Nas fémeas dos cracideos analisadas, incluindo Ortalis, as pregas coprourodeal se
apresentaram desenvolvidas. Uma provavel explicagdo é que as pregas coprourodeal e
uroproctodeal sdo mais desenvolvidas em fémeas do que em machos, sendo importante
na compartimentacdo do coprodeu e urodeu durante a postura de ovos, para impedir a

mistura dos ovos com as fezes, devido a fortes pressées abdominais (Komarek, 1971).
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Em todas as espécies de Cracidae foram observadas vilosidades na mucosa do
coprodeu, porém apenas em Ortalis, Penelope e Pipile jacutinga a mucosa é pregueada.
Em Pavo muticus, a mucosa do coprodeu se apresenta com abundantes vilosidades, porém
com auséncia de pregas. Ja em Cairina moschata, a mucosa do coprodeu se apresenta
pregueada, porém sem vilosidades. De acordo com a reconstrucdo de estados ancestrais,
a presenca de pregas e vilosidades na mucosa do coprodeu s&o caracteres existentes nos

ancestrais de Galliformes.

A presenca de vilosidades e pregas na mucosa do coprodeu também foram
reportadas em outros grupos de aves, como em Struthioniformes, Passeriformes,
Columbiformes (Johnson & Skadhauge, 1975) e Tinamiformes (Oliveira & Mahecha,
1996). Essa organizacdo da mucosa do coprodeu, com abundantes pregas e vilosidades,
esta relacionada com o aumento da superficie de reabsor¢do de agua (Johnson &
Skadhauge, 1975). Essa estrutura morfolégica é bem desenvolvida em aves terrestres,
como os cracideos analisados nesse estudo. Além disso, enquanto o coprodeu de Cracidae
é revestido com epitélio pseudoestratificado cilindrico, facilitando a reabsorcao de agua,
0 coprodeu de aves aquaticas, como Anatidae, € revestido por epitélio estratificado
pavimentoso, dificultando a reabsorcdo de agua (Koméarek & Marvan, 1969; Komarek,

1970).

A reconstrucdo de estados ancestrais de alguns caracteres, corroborou e reforcou
0 agrupamento de algumas subfamilias, porém a disposic¢éo do estado desses caracteres
no género Ortalis nem sempre esteve de acordo com as propostas filogenéticas de Pereira
et al. (2009) e Hosner et al. (2016). Ortalis compartilhnou as mesmas condi¢des com 0
clado (Pauxi Crax) e diferiu do clado (Pipile Penelope) em relagdo a textura da mucosa

do urodeu e curvatura dos labios do sulco ejaculatério. J& em relacdo a presenca de pregas

117



na mucosa do coprodeu, Ortalis compartilhou este estado com o clado (Piple Penelope)

e diferiu de (Pauxi Crax).

O falo intromitente foi observado em todos os cracideos analisados nesse estudo.
Cairina moschata também apresentou um falo intromitente desenvolvido, porém em
Pavo muticus ndo foi identificada nenhuma estrutura falica na cloaca. Os estudos prévios
com espécies da familia Phasianidae, principalmente com Gallus gallus, Meleagris
gallopavo e Coturnix coturnix, identificaram um falo na regido proctodeal e o
descreveram como ndo-intromitente (Komarek, 1970; Kudo et al., 1975; Gunawardana
& Scott, 1978; King, 1981b; Puigcerver et al., 1993; Montgomerie & Briskie, 2007).
Porém as cloacas de poucas espécies diferentes de Phasianidae foram descritas
detalhadamente, havendo uma enorme lacuna no conhecimento da morfologia genital dos

integrantes dessa familia.

Apesar do falo intromitente ser a condicdo ancestral nas Aves (Montgomerie &
Briskie, 2007), sendo uma estrutura homologa nessa classe, o falo do tipo ndo-
intromitente evoluiu independentemente trés vezes e pelo menos em duas vezes, o falo
desapareceu completamente na evolucao das Aves (Previatto et al., 2017). Mesmo néo
sendo escopo desse trabalho, os resultados da analises da cloaca de Pavo muticus sugerem
uma nova evidéncia de regressdo do falo em Galliformes (Fig. 22). Dada a grande
variedade de condicdes do falo em Galliformes e a escassez de estudos morfoldgicos da
cloaca e do oOrgao copulador, sobretudo em Odontophoridae e Numididae, novos
trabalhos s&o fundamentais para uma melhor compreensédo da evolugao dessas estruturas

nessa ordem.

Uma importante estrutura presente no falo de todos os cracideos é a por¢éo tubular

do falo, também denominada como cavidade tubular cega (King, 1981b; Montgomerie &
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Briskie, 2007). Quando o falo esta em repouso, essa estrutura é mantida enovelada dentro
da bolsa falica, porém quando ocorre a erecdo linfatica, essa estrutura se everte com um
formato espiralado, a partir da abertura da base do falo (Oliveira & Mahecha, 2000;
Brennan et al., 2007; Previatto et al., 2017). O grau de espiralizacdo varia nas diferentes
espécies de Aves. Nos cracideos estudados aqui, essa estrutura pode ser observada apenas
em duas espécies, Crax fasciolata e Ortalis canicollis, pois foram as Unicas em que o falo
estava no estado ereto. Nesses cracideos, a por¢do tubular gira uma volta sobre o seu eixo
em O. canicollis e uma volta e meia em C. fasciolata, diferente do observado em Cairina

moschata onde essa porc¢éo gira cerca de duas voltas e meia sobre seu eixo.

Nas aves onde a selecdo sexual e a competicdo espermatica sdo severas, a
evolucdo selecionou uma grande diversidade estrutural nos érgdos copuladores. Isto
ocorre em muitos Anseriformes, onde os 6rgaos copuladores séo longos e repletos de
projecdes na porc¢éo tubular do falo (Birkhead, Wishart & Biggins, 1995; Coker et al.,
2002; Brennan & Prum, 2015). E quanto maior o comprimento da porc¢éo tubular, maior
é o0 grau de espiralizacdo do falo. Além disso, a disputa para manter o dominio na copula
entre machos e fémeas, é outro fator decisivo que influencia no tamanho e grau de
espiralizacdo do falo dos machos, pois para impedir esse dominio, as fémeas foram
selecionadas a espiralarem suas vaginas em sentido contrario a espiralizacdo do falo dos
machos (Brennan, 2013). Esses fatores foram muito bem estudados em Anseriformes,
onde existe evidéncia clara de co-evolugdo entre as estruturas genitais de machos e fémeas

(Brennan et al., 2007).

Nas espécies de aves onde as fémeas sdo copuladas por varios machos, aquele que
a fecunda por ultimo geralmente fertiliza a maioria dos 6vulos (Birkhead et al., 1995), e
isso se deve principalmente as projecdes da porcdo tubular do falo que removem

espermatozoides rivais do trato reprodutivo das fémeas (Coker et al., 2002). Sendo assim,
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enquanto espécies submetidas a um elevado grau de competicdo espermatica possuem
grande area da porcdo tubular do falo coberta por projecdes desenvolvidas, espécies
submetidas a competices espermaticas menos intensas, apresentam essas projecoes
menores e cobrindo uma area menor da porcéo tubular do falo (Coker et al., 2002). Ainda,
em varios grupos de Amniotas estdo presentes estruturas nos 6rgaos copuladores, como
espinhos e projecdes, que aumentam a friccdo entre o trato reprodutivo de machos e
fémeas, auxiliando na manuten¢do da copula (Lange et al., 2013; Kelly, 2016), inducao
da ovulagdo (Chandler, Gaskell & Gaskell, 2004) e remocao de espermatozoides rivais
(Friesen et al., 2016).

Os cracideos sdo geralmente considerados monogamicos (Del Hoyo, Elliot &
Sargatal, 1994; Delacour & Amadon, 2004), porém alguns estudos reportaram duas ou
mais fémeas de Crax daubentoni (Del Hoyo et al., 1994), C. globulosa (Hill, Aranibar-
Rojas & Macleod, 2008; Luna-Maira et al., 2013; Leite et al., 2017), C. blumenbachii
(Srbek-Araujo, Silveira & Chiarello, 2012) e Penelope superciliais (Toledo-Lima et al.,
2013) caminhando com um Unico macho, sugerindo que estas espécies apresentam
habitos poliginicos. Porém nenhum estudo registou a ocorréncia de varios machos
cortejando uma mesma fémea. Nos cracideos analisados nesse estudo, as projecdes da
porcao tubular estavam dispostas por uma area relativamente maior em Crax fasciolata
quando comparado com Ortalis canicollis, além disso, enquanto em O. canicollis as
projecdes sdo menores e apresentam apenas formato conico, em C. fasciolata elas sdo
maiores e apresentam formato conico e serrilhado. Dessa forma, de acordo com o grau de
espiralizacdo e as caracteristicas morfologicas das projecdes da por¢éo tubular do falo, os
resultados observados nesse estudo sugerem que a competicdo espermatica e a selecao
sexual podem ter sido mais intensas nos ancestrais de Crax do que de Ortalis. Entretanto,

como ainda ndo foram reportados cépulas de uma mesma fémea por mais de um macho,
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novos estudos de comportamento sexual e da morfologia do 6rgéo copulador de cracideos
s80 necessarios para corroborar essa hipdtese.

Em P. pauxi, apenas o falo ndo ereto foi estudado, porém essa espécie apresentou
projecdes no sulco ejaculatdrio da base do falo, sendo uma autapomorfia para esse taxon.
N&o hé& relatos na literatura sobre a presenca dessas estruturas em outras aves, porém ela
provavelmente deve ter a funcdo de remocéo de espermatozoides rivais, como ocorre em
outras aves (Coker et al., 2002). Se o falo ereto de P. pauxi apresentar as projecdes na
porcéo tubular do falo, semelhante ao observado em O. canicollis e C. fasciolata, a
presenca dessas projecoes, tanto no sulco ejaculatério da base quanto na porcéao tubular
do falo, poderiam indicar uma competi¢do espermatica mais acirrada em Pauxi. Porém,
para confirmar essa hipétese é necessario analisar o falo ereto dessa espécie.

Nesse estudo, as fémeas de cracideos apresentaram dobras proctodeais na regido
correspondente ao local de origem do falo nos machos. Essas dobras também foram
observadas em outros Galliformes e Anseriformes em época reprodutiva (Gerhardt, 1933;
Komarek, 1971). Em avestruzes, as fémeas possuem um clitéris ou falo feminino (Von
Mauller, 1836; King, 1981b), homblogo e com morfologia semelhante ao falo do macho,
mas € reduzido e ndo se protrai a partir da cloaca (Gerhardt, 1933). A funcdo desse falo
feminino ou das dobras proctodeais ainda € pouco compreendida na literatura, mas podem
estar relacionados com a excitacdo das aves durante a copula (Montgomerie & Briskie
2007).

Por fim, analisando a evolucdo das cloacas e 6rgaos copuladores de Cracidae,
encontramos informacGes que permitem uma maior compreensdo dos Processos
evolutivos relacionados a historia evolutiva sexual da familia, tanto em forma de suporte
filogenético adicional para grupos ja estabelecidos, mas também em relacéo a aquisicao

independente de padrées morfoldgicos similares. Ainda, as descrigdes dos caracteres
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anatdbmicos da cloaca e do falo de Cracidae apresentaram mais varidveis quando
comparados com os histoldgicos, sendo nesse caso ainda mais Uteis para o entendimento
de sua evolucdo na familia e por providenciar mais caracteres para serem utilizados em

estudos de sistematica filogenética.
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11. ANEXOS

Anexo 1. Catalogo com os espécimes utilizados nesse estudo.

Espécie

Ident.

Sexo

Local

Obito

Fixacéo

Tombamento

1- Pipile cujubi

AC1

M

Criadouro de
Aves Pocos de
Caldas

07/2014

Formol

LESCAN

2- Pipile cujubi

AC2

Criadouro de
Aves Pocos de
Caldas

07/2014

Formol

LESCAN

3- Pipile cujubi

AC3

Museu de
Zoologia da
USP

05/2014

Formol

LESCAN

4- Pipile cujubi

AC4

Criadouro de
Aves Pocos de
Caldas

07/2014

Formol

LESCAN

5- Pipile cumanensis

ACm1

Criadouro de
Aves Pocos de
Caldas

07/2014

Formol

LESCAN

6- Pipile jacutinga

All

Criadouro de
Aves Pocos de
Caldas

10/2013

Formol

LESCAN

7- Pipile jacutinga

AJ2

Criadouro de
Aves Pocos de
Caldas

10/2013

Formol

LESCAN

8- Pipile jacutinga

AJ3

Criadouro de
Aves Pocos de
Caldas

05/2014

Formol

LESCAN

9- Pipile jacutinga

Al4

Museu de
Zoologia da
USP

05/2014

Formol

LESCAN

10- Crax fasciolata

CF1

Criadouro de
Aves Pocos de
Caldas

10/2013

Bouin

LESCAN

11- Crax fasciolata

CF2

Criadouro de
Aves Pocos de
Caldas

10/2013

Formol

LESCAN
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12- Crax fasciolata CF3 Sorocaba 04/2014 Formol LESCAN

13- Crax fasciolata CF4 Museu de 05/2014 Formol LESCAN
Zoologia da
USP

14- Crax fasciolata CF5 Pantanal 12/2016 Formol LESCAN

15- Crax blumenbachii CB1 Zooldgico BH | 10/2013 Formol LESCAN

16- Crax blumenbachii CB2 Criadouro de 10/2013 Formol LESCAN
Aves Poc¢os de
Caldas

17- Crax blumenbachii CB2 Criadouro de 10/2013 Formol LESCAN
Aves Pocos de
Caldas

18- Mitu mitu PM1 Criadouro de 10/2013 Formol LESCAN
Aves Pocos de
Caldas

19- Mitu mitu PM2 Criadouro de Formol LESCAN
Aves Pocos de
Caldas

20- Mitu mitu PM3 Criadouro de 10/2013 Formol LESCAN
Aves Pocos de
Caldas

21- Ortalis canicollis 0OC1 Pantanal - 09/2013 Formol LESCAN
Corumba

22- Ortalis canicollis 0C2 Pantanal - 09/2013 Formol LESCAN
Corumba

23- Ortalis canicollis 0C3 Pantanal - 09/2013 Formol LESCAN
Corumba

24- Ortalis canicollis 0OC4 Pantanal - 09/2013 Formol LESCAN
Corumba

25- Ortalis canicollis 0C5 Pantanal - 07/2013 Formol LESCAN
Corumba

26- Ortalis canicollis 0C6 Pantanal - 07/2013 Formol LESCAN
Corumba

27- Ortalis canicollis OoC7 Pantanal - 09/2013 Formol LESCAN
Corumba

28- Ortalis canicollis OCs8 Pantanal - 11/2016 Formol LESCAN
Corumba

29- Ortalis canicollis 0C9 Pantanal - 11/2016 Formol LESCAN
Corumba
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30- Ortalis gutata

0G1

Zoologico
Municipal de
Sorocaba

05/2015

Formol

LESCAN

31- Ortalis motmot

OM1

Criadouro de
Aves Pocos de
Caldas

08/2014

Formol

LESCAN

32- Pauxi pauxi

PP1

Criadouro de
Aves Pocos de
Caldas

10/2013

Formol

LESCAN

33- Pauxi pauxi

PP2

Criadouro de
Aves Pocos de
Caldas

08/2014

Formol

LESCAN

34- Pauxi pauxi

PP3

Criadouro de
Aves Pocos de
Caldas

08/2014

Formol

LESCAN

35- Pauxi tomentosa

PT2

Museu de
Zoologia da
USP

05/2014

Formol

LESCAN

36- Pauxi tuberosa

PTbl

Zoolbgico de
Belo
Horizonte

10/2013

Formol

LESCAN

37- Penelope superciliaris

PS1

Estacdo
Ecoldgica da
UFMG - BH

12/2013

Bouin

LESCAN

38- Penelope superciliaris

PS2

Estacdo
Ecoldgica da
UFMG - BH

12/2015

Formol

LESCAN

39- Penelope superciliaris

PS3

Estacdo
Ecoldgica da
UFMG - BH

10/2015

NBF

LESCAN

40- Penelope superciliaris

PS4

Estacdo
Ecoldgica da
UFMG - BH

10/2015

NBF

LESCAN

41- Penelope superciliaris

PS5

Estacdo
Ecoldgica da
UFMG - BH

01/2016

NBF

LESCAN

42- Penelope superciliaris

PS6

Criadouro de
Ave Pogos de
Caldas

08/2014

Formol

LESCAN

43- Penelope superciliaris

PS7

Museu de
Zoologia da
USP

05/2014

Formol

LESCAN
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44- Penelope obscura PO1 Zooldgico de | 06/2014 Formol LESCAN
Sorocaba
45- Penelope obscura PO2 Criadouro de 05/2014 Formol LESCAN
Aves Pocos de
Caldas
46- Penelope ochrogaster | POcl Criadouro de 08/2014 Formol LESCAN
Aves Pocos de
Caldas
47- Penelope ochrogaster | POc2 Criadouro de 08/2014 Formol LESCAN
Aves Poc¢os de
Caldas
48- Pavo muticus PM1 Criadouro de 08/2014 Formol LESCAN
Aves Pocos de
Caldas
49- Pavo muticus PM2 Criadouro de 08/2014 Formol LESCAN
Aves Pocos de
Caldas
50- Pavo muticus PM3 Criadouro de 08/2014 Formol LESCAN
Aves Pocos de
Caldas
51- Cairina moschata CM1 Belo NBF Lab. de
Horizonte Biologia da
Reproducao
52- Cairina moschata CM2 Belo NBF Lab. de
Horizonte Biologia da
Reproducao
53- Cairina moschata CM3 Belo NBF Lab. de
Horizonte Biologia da
Reproducao
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