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RESUMO: Estudos de morfologia comparativa e ndo comparativa do sistema reprodutor de vertebrados tém dado
énfase aos aspectos morfofuncionais das génadas ou demais estruturas da genitdlia interna, principalmente de fémeas.
No entanto, poucos estudos discorrem acerca das modificagdes e adaptagdes morfolégicas dos érgdos copulatérios
masculinos, cuja principal fungdo é a transferéncia e o direcionamento do esperma através do trato reprodutor feminino.
Assim, a presente revisdo sistematiza e compara aspectos morfoldgicos dos érgdos copulatérios, com foco especial nos
vertebrados, bem como associa estas estruturas sob uma perspectiva filogenética, e quando possivel destaca as
principais estratégias reprodutivas masculinas com vistas ao sucesso reprodutivo.

Palavras-chave: reprodugéo, morfologia comparativa, cépula, selecdo sexual.

Morphological diversity of vertebrate copulatory organs: a review

ABSTRACT: Studies of comparative and non comparative morphology of the reproductive system of vertebrates
emphasize the morphofunctional aspects of the gonads or other organs of internal genitalia, mainly in females. However,
few studies deal about the morphological adaptations and modifications of the male copulatory organ, whose main
function is transfer and direct the sperm through the female reproductive tract. Thus, this review systematizes and compares
morphology of copulatory organs, with special focus on vertebrates, as well as associates these structures under a
phylogenetic perspective, and where possible highlights mainly male reproductive strategies with a view to reproductive
success.

Keywords: reproduction, comparative morphology, copulation, sexual selection.

1. Introdugéio

Do ponto de vista biolégico a reproducdo constitui
um processo essencial a vida, uma vez que é por meio
dela que as caracteristicas fenotipicas e genotipicas séo
transmitidas aos descendentes, garantindo assim a
perpetuacdo da espécie. Tal processo pode ser
subdividido em dois tipos: a reproducdo sexuada, onde
hd o compartilhamento de material genético entre os
individuos, e a reproducdo assexuada, onde ndo hd
recombinagcdo de material genético. Na primeira, hd
considerdvel variabilidade genética, o que confere aos
individuos originados expressarem um grande espectro
de caracteristicas distintas, possibilitando a um casal,
por exemplo, ter filhos fenotipicamente diferentes
(FONSECA, 1999). Na segunda, o organismo produz um
clone de si mesmo. A prole gerada assexuadamente é
geneticamente idéntica entre si e a seus progenitores
(SADAVA et al,, 2009). As trés formas mais comuns
encontrada nos animais com este tipo de reproducéo
sdo brotamento (também conhecido como gemulagéo ou

gemiparidade); regenera¢do e partenogénese
(SADAVA et al., 2009).
Organismos mais complexos apresentam

especializagées, adaptagdes e peculiaridades nos
aspectos morfolégicos e funcionais, sobretudo no
tocante ao processo da reproducdo. De maneira geral,
estudos do aparelho reprodutor tém dado maior énfase
aos aspectos morfofuncionais das gdnadas ou demais
orgdos relacionados a reprodugdo, principalmente das
fémeas (RODRIGUES et al., 2005; CERIANI; WYNEKEN,
2008; SWIATEK et al., 2012; KUBRAKIEWICZ et al.,
2012; MAYOR et al., 201 3). Por outro lado, andlises do
sistema reprodutor de machos tém focado
predominantemente em aspectos citohistoldgicos,
abrangendo, sobretudo aspectos da espermatogénese
(CRUZ-LANDIM et al., 2003; FERREIRA; DOLDER, 2003;
COSTA et al., 2004; COSTA et al., 2006; WAHAB et al.,
2010; PEIXOTO et al., 2012; MORAIS et al., 2014).
Andlises da diversidade dos sistemas reprodutivos
sdo relevantes para a compreensdo dos aspectos
adaptativos e evolutivos envolvidos na sua
diferenciagcdo. No entanto, as relacdes entre aspectos
morfolégicos da genitdlia externa do sistema
reprodutor masculino, atrelado das diferentes
estratégias reprodutivas, sdo relativamente pouco
conhecidas. Dimorfismo sexual na genitdlia externa tém
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evoluido em praticamente todos os grupos animais,
como insetos, peixes, anfibios, aves, répteis e mamiferos
(RODRIGUEZ et al.,, 2011; YAMADA et al., 2006).
Dentro destes grupos ¢ identificada uma grande
diversidade de formas anatémicas, particularmente no
pénis (RODRIGUEZ et al.,, 2011; SIMMONS; JONES,
2007; WILLIAMS-ASHMAN, 1990).

Visando contribuir para uma compreensdo mais
ampla da diversidade morfolégica dos aparelhos
reprodutores em vertebrados, aqui sdo revisados
aspectos da diferenciagéo morfolégica dos érgdos
copulatérios em diferentes grupos. Acessoriamente, os
dados permitem estabelecer um elo entre morfologia e
filogenia, destacando estratégias reprodutivas
masculinas j& documentadas, tendo em vista que o
sucesso reprodutivo depende, dentre outros fatores, de
mecanismos morfolégicos eficazes, porém distintos, em
espécies distintas.

Aspectos morfolégicos dos érgdos copulatérios de
invertebrados

Os orgdos copulatérios masculinos sdo orgdos
sexuais acessérios que exercem importante fun¢do na
transmissdo e direcionamento dos gametas para o
sistema reprodutor feminino, compreendendo uma
adaptagcdo normalmente observada em organismos
que necessitam de fertilizacdo interna (PORTO et al.,
201 3), tendo surgido vdrias vezes num certo nimero de
linhagens de vertebrados e invertebrados (PORTO et
al., 201 3; KELLY, 2002). O termo aqui empregado como
érgdos sexuais acessérios diz respeito a todos os
componentes anatdmicos adicionais, ou secunddrios, do
sistema reprodutivo dos animais, enquanto que as
gdénadas constituem os oérgdos sexuais primdrios
(SADAVA et al., 2009).

Aparentemente, hd um menor conhecimento da
diversidade estrutural dos 6rgdos copulatérios dos
vertebrados, quando comparado aos invertebrados.
Paralelamente, nem sempre a competicdo entre machos
para o acesso ds fémeas ocorre apenas de forma
evidente, como lutas ou confrontos ritualizados, em
alguns casos isso se dd por outras formas menos visiveis
(KREBS; DAVIES, 1996) cujo conhecimento dos érgé&os
copulatérios dos vertebrados sdo de extrema
importdncia para sua compreensdo.

Os orgdos copulatérios dos invertebrados sdo
particularmente ricos em modificacdes, como
encontrado em cefalépodes (THOMPSON; VOIGHT,
2003; MARIAN, 2011; SABIROV et al., 2012),
aracnideos (MICHALIK; RAMIREZ, 2014) e em diversas
ordens de insetos (YASSIN; ORGOGOZO, 2013;
OKUZAKI; SOTA, 2014; DALLAI et al., 2014). E bem
provdvel que esta gama de apomorfias e
sinapomorfias do sistema reprodutor dos machos esteja
atrelada & enorme diversidade existente neste grupo,
que é constituida, sobretudo, por insetos.

Os machos competem pela fertilizagdo tentando
assegurar que o esperma de outro macho, previamente

depositado no sistema reprodutor de uma fémea, néo
seja usado (KREBS; DAVIES, 1996; PARKER, 1970), o
que também acontece em alguns grupos de mamiferos
(GOMENDIO et al, 1998). Normalmente, esse
fendmeno é conhecido como competicéio espermdtica.
Este processo pode ser maximizado quando as fémeas
acasalam vdrias vezes antes que os ovos sejam
fertilizados. Os espermatozoides, uma vez inseminados,
so armazenados pela fémea na espermateca
podendo permanecer vidveis por um longo periodo de
tempo, ou podem ser utilizados de forma econdmica,
sem desperdicios (PARKER, 1970). Esta condi¢cdo pode
resultar em forte sele¢do intra-sexual, o que
inevitavelmente trard consigo adaptagdes reprodutivas
nos machos para minimizar a competicdo espermdtica.

Como exemplo de modificacdes em o6rgdos
copulatérios dos insetos, o pénis do macho da libélula
Orthetrum cancellatum, estd equipado com um flagelo
farpado que é usado para raspar o esperma deixado
por outros machos antes de injetar o seu préprio na
espermateca da fémea (KREBS; DAVIES, 1996). Em
outra espécie, Crocethemis erythraea, os machos usam
um pénis infldvel com um apéndice em forma de corno
para empurrar o esperma de seus competidores para
as extremidades da espermateca (WAAGE, 1979;
KREBS; DAVIES, 1996).

De maneira interessante, o comprimento do érgdo foi
correlacionado positivamente com o nimero de ovos
chocados, porém sem uma diferenca significativamente
estatistica. Assim, tendo em vista que o comprimento do
orgdo acessoério de H. pallitarsis correlacionou-se com a
fecundidade, é provdvel que esta estrutura tenha
evoluido sob sele¢do sexual para adquirir presentes
nupciais dos machos (GWYNNE, 2005).

Os efeitos de selecdo sexual via competicdo
espermdtica, na evolu¢do da fisiologia e
comportamento reprodutivos, sdo bem mais
compreendidos em invertebrados (especialmente em
insetos) do que em outros animais, como é o caso dos
mamiferos (DIXSON; ANDERSON, 2004). Assim, uma
vez que mudangas na fisiologia e comportamento
tendem andar paralelo com mudangas na morfologia,
compreender tais modificagdes nos 6rgdos copulatérios
dos vertebrados é estabelecer um elo entre estrutura e
sucesso reprodutivo e contribuir preenchendo uma das
lacunas na evolugdio do comportamento reprodutivo dos
vertebrados.

Orgdos copulatdrios dos vertebrados: A triade morfologia
- filogenia - sucesso reprodutivo

Peixes

De modo geral, ndo sdo todos os vertebrados que
apresentam o6rgdos copulatérios. Pode-se notar esta
restric@io entre os peixes, que apesar de ser a classe de
vertebrados mais diversa, com cerca de 24 mil espécies
(NELSON, 2006), apresenta poucas familias com
6rgdos copulatérios. Um exemplo disto refere-se ao
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orgdio copulatério do teledsteo Poecilia reticulata que,
constitui-se, na verdade, de uma modificagcdo da
nadadeira anal chamada gonopdédio (OGINO et al.,
2004). Esta estrutura é grande, rigida e movel, e possui
como funcdo, conduzir o esperma através de um sulco,
quando inserido no trato reprodutor feminino. O
gonopddio pode também ser observado em peixes
goodeideos, como Xenotoca eiseni e, uma vez que, o
desenvolvimento dos érgdos copulatérios envolve
comumente o processo de organogénese dependente
de andrégenos, essa estrutura tem sido objeto de estudo
para a compreensdo dos mecanismos da expressdo de
caracteristicas sexuais secunddrias em vertebrados
(OGINO et al., 2004).

Alguns peixes cotideos, em vez de possuirem
gonopddio, possuem uma papila genital aumentada
que funciona como pénis (HILDEBRAND; GOSLOW,
2000).

Do ponto de vista evolutivo, a viviparidade envolveu
a aquisicdo de fertilizagéio interna, seguido pela
retencdo do desenvolvimento dos embrides por parte
do sexo feminino até que estejam prontos para a
liberagéo (FISHELSON, 2006).

Além disso, a transicdo para a viviparidade em
peixes necessitou de grandes mudangas no
comportamento e morfologia tanto do trato reprodutor
masculino e feminino. Nos machos isto foi inicialmente
ligado ao desenvolvimento de érgdos que permitem a
transmissdo de esperma a partir de seu gondéporo até o
gondéporo e ducto ovariano da fémea receptiva,
embora em alguns peixes isto ocorra sem a presenca de
érgdos copulatérios especiais (PECIO; RAFINSKI, 1999;
WOURMS, 1994).

Estudos sobre a morfologia e citologia dos érgé&os de
transmiss@o espermdtica em 14 espécies de peixes
viviparos da familia Clinidae revelaram que a forma e
dimensdes dos 6rgdos diferem entre as vdarias espécies
estudadas. Nestas espécies, sdo compostos por uma
ampola intra-abdominal, onde os canais deferentes e a
bexiga urindria se ancoram, e externamente por uma
papila intromitente saliente vutilizada para a
inseminagcdo. A forma dessa ampola também difere
entre as espécies. A presenca da papila nas regides
apicais do érgdo intromitente, em conjunto com a
diferenca nas formas do érgédo, provavelmente ajuda a
prevenir a cépula interespecifica (FISHELSON et al.,
2006).

Outras adaptagdes exclusivas foram identificadas
em uma nova espécie de peixe que possui o érgdo
copulatério na regido anterior do corpo, préxima a
cabecga. Este achado diz respeito ao mais novo membro
da familia Phallostethidae, Phallostethus cuulong,
compreendendo o terceiro registro dentro do género
Phallostethus. O @nus, as aberturas urogenitais e a
papila seminal sGo anteriores e ventrais a base da
nadadeira peitoral (SHIBUKAWA et al., 201 2).

Em todos os elasmobrénquios e holocéfalos, a
presenca de dois érgdos alongados e cdnicos

representa uma novidade evolutiva para o grupo.
Conhecidos como cldsperes, essas estruturas
longitudinais auxiliom o macho na cépula, direcionando
o sémen para a cloaca da fémea. Os machos utilizam
um ou ambos dos seus cldsperes durante a copulagéo
para transferir seu esperma (FITZPATRICK et al., 201 2).
Tais estruturas sdo projegdes desenvolvidas das
nadadeiras pélvicas, sendo sustentadas pelo esqueleto
dessas nadadeiras. Em algumas raias, os cldasperes
possuem tecido erétil (OGINO et al., 2004;
HILDEBRAND; GOSLOW, 2006).

A selecdo sexual é uma das principais forgas por trdas
da rdpida evolugdo da morfologia genital masculina
entre as espécies (KAHN, 2010) e alguns poucos estudos
tem mostrado a preferéncia das fémeas em relag¢do a
caracteristicas morfométricas do tamanho do
gonopddio em algumas espécies como, por exemplo, em
Gambusia affinis (LANGERHANS et al.,, 2005) e em
Poecilia reticulata (BROOKS; CAITHNESS 1995).

N&o obstante, um estudo liderado por Kahn e
colaboradores (2010) tem mostrado que fémeas do
peixe-mosquito oriental (Gambusia holbrooki,
Poeciliidae) preferem associar-se com individuos
machos que possuem maiores érgdos copulatérios. Os
autores manipularam cirurgicamente os peixes machos
do tipo selvagem de forma que apresentasse duas
classes de animais com tamanhos diferentes de
gonopéddio, um grupo com o gonopddio menor ou igual
a 20 mm e, outro grupo com gonopddio maior ou igual a
24mm e quantificaram o tempo gasto pela fémea para
associar-se com eles. Neste estudo foi observado que as
fémeas gastam significativamente mais tempo
associando-se com machos que apresentam gonopddios
maiores do que os que tiveram redug¢do no tamanho do
6rgdo, mostrando que a selegdo sexual pré-copulatéria
pode desempenha papel importante na rdpida
evolugdo da genitdlia dos peixes desse género
Gambusia (KAHN, 2010).

Anfibios

A fecundagdo interna tende a ser necessdria se a
cépula ocorrer fora da dgua, se houver
desenvolvimento interno dos filhotes ou se os ovos s&o
envolvidos por casca antes de sua deposicdo
(HILDEBRAND; GOSLOW, 2006). Nos anfibios, mais
precisamente nos anuros, a fecundac¢do é externaq,
sendo, portanto desnecessdria a presenca de érgdos
copulatérios. Nas salamandras a fecundagdo € interna,
mas as genitdlias externas ainda estdo ausentes. Nesses
animais, os dois sexos pressionam as cloacas uma contra
a outra para a transferéncia de esperma, ou entéo o
macho deposita pacotes de esperma que mais tarde
serdo recolhidos pela cloaca da fémea (HILDEBRAND;
GOSLOW, 2006). Este pacote espermdtico consiste de
uma estrutura acesséria da reproducdo dos caudatos,
denominado espermatéforo (RUSSEL et al., 1981).

Em contrapartida, em anfibios dpodos da ordem
Gymnophiona, também conhecidas como cobras-cegas,
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existe uma extensdo eversivel da cloaca durante a
copula para a fecundagdo interna. Essa extensdo
cloacal é referida como falodeu e é capaz de
armazenar o fluido para o transporte do esperma, que
constitui uma provdvel adaptagéo para o ambiente
terrestre (WAKE, 1970; PARENT, 1989; JARED et al.,
1999).

Répteis

O sucesso reprodutivo em populagdes pequenas ou
em declinio pode maximizar a sobrevivéncia através da
aquisicdo de algumas adaptagdes reprodutivas.

No grupo parafilético dos répteis, os animais
desenvolveram dois tipos de érgdos copulatérios: o
hemipénis e o pénis. O hemipénis consiste em um par de
6rgdos presente no interior de longos sacos que se
abrem no exterior do corpo a cada lado da abertura
cloacal (HILDEBRAND; GOSLOW, 2006). Esta estrutura
estd presente nos lepidossauros, superordem dos répteis
mais representativos dentro do clado, que inclui
lagartos e serpentes (TOKARZ; SLOWNISKI, 1990). Os
hemipénis frequentemente sdo constituidos de
filamentos ou espinhos que maximizam a duragéo da
penetracdo (MOYES; SCHULTE, 2010).

Na serpente Phalotris concolor, o hemipénis possui as
faces sulcada, lateral e assulcada. Nesta mesma
espécie sdo encontrados espinhos no lado sulcado
(MOURA et al., 2013). J& em Leptophis cupreus, a
presenca de espinhos ocorre na regido basal, que é
dividida em cinco fileiras. Estes espinhos estdo dispostos
de forma irregular em vez de fileiras transversais
(ALBUQUERQUE; Mc DIARMID, 2010).

Durante a cépula dos lepidossauros, um dos
hemipénis é evertido e introduzido na cloaca da fémea.
A maioria dos outros répteis desenvolveu um pénis, que
nesta classe é um o6rgdo sulcado, localizado
internamente no assoalho cloacal. Ele é quase que
inteiramente composto por dois longos corpos
esponjosos e vasculares, chamados corpos cavernosos.
Uma glande peniana reveste a extremidade do érgdo
(HILDEBRAND; GOSLOW, 2006).

Diferentemente dos sdurios e ofidios, cujos 6rgdos
copulatérios sdo em forma de cecos pares que podem
ser desvaginados (KUKENTHAL; MATTHES, 1969),
répteis crocodilianos e testudineos apresentam
formac¢des macicas e impares necessdria & cédpula,
estrutura que pode ser considerada homéloga ao pénis
dos mamiferos (CARVALHO et al, 2010), sendo
formada por um Unico corpo erétil vascular consistindo
de uma malha de trabéculas feita de tecido conjuntivo
(PORTO et al., 201 3).

Carvalho e colaboradores (2010) estudando a
morfologia dos érgdos genitais masculinos do jurard
(Kinosternon scorpioides), uma pequena tartaruga da
familia Kinosternidae, mostraram que o pénis desta
espécie é um o6rgdo muscular impar, localizado no
assoalho da cloaca, envolvido por uma delgada
membrana que corresponde & bainha prepucial de

mamiferos, portanto, ndo sendo visivel em estado de
repouso. Curiosamente, apesar de serem semelhantes a
outras estruturas como o das tartarugas do género
Chrysemys (ASHLEY, 1969), e o do jabuti das patas
vermelhas Geochelone carbonaria (CARVALHO et al.,
2003), contrasta com os relatos de Baroudi (1970) que
apontam nas tartarugas a presenga no interior da
cloaca de dois 6rgdos penianos, cujos corpos cavernosos
se enchem de sangue, permitindo assim ere¢dio e coépula.
No entanto, de maneira geral a morfologia dos érgdos
reprodutivos assemelha-se aos de outras tartarugas,
sugerindo uma morfologia conservada entre elas
(CARVALHO et al., 2010).

Répteis crocodilianos utilizam um érgdo intromitente
especializado para a cépula que também é chamado
de pénis (CABRERA; GARCIA, 2004; CABRERA et al.,
2007) ou falo (MOORE et al., 2012) que, como dito
anteriormente, acredita-se ser homdlogo ao pénis dos
mamiferos. No entanto, apesar dos tecidos que formam
ambos os o6rgdos copulatérios dos mamiferos e
crocodilianos se desenvolverem a partir de um tubérculo
genital na regido da cloaca sugerindo homologia
(SEIFERT et al.,, 2009), o aspecto filogenético mais
recente da linhagem dos amniotas coloca os arcossauros
como grupo irmdo dos Rhynchocephalia (grupo com
auséncia de pénis ou que possuem hemipénis laterais)
(LYSON et al., 2012; CRAWFORD et al., 2012), o que
sugere um pénis que poderia ter evoluido de forma
independente em mamiferos e arcossauros (KELLY,
2013).

A andlise da anatomia peniana e da fungdo erétil do
crocodilo americano (Alligator mississippiensis) através
da dissecagdo pélvica e cloacal de crocodilos machos
sexualmente maduros mostrou que a secgdo do eixo
proximal do pénis contém tecidos colagenosos densos,
cuja forma ndo se altera significativamente quando o
fluido é adicionado ao espago vascular (KELLY, 201 3). A
grande quantidade de coldgeno na parede e no
espaco central do pénis enrijece a estrutura para que
possa ser simplesmente evertida para a cépula e
rapidamente recolhida apés o término do ato. Logo,
como nesses animais hd auséncia de musculos para se
inserirem diretamente no pénis, a eversdo e a retragdo
sdo produzidas de forma indireta. Assim, esses dados
constatam pelo menos duas evidéncias morfofuncionais
importantes para esta espécie. A primeira é que o pénis
do crocodilo americano é altamente colagenoso, ndo
inflando para a ere¢do como em outros animais; e, a
segunda que o érgdo é evertido para a cépula através
de contrac¢des musculares, funcionando de maneira que
quando os musculos cloacais relaxam, o recolhimento
eldstico dos ramos do ligamento faz com que o pénis
retorne d sua posigcdo original no interior da cloaca.

Aves

As aves, de modo geral, sdo desprovidas de
gléndulas sexuais acessérias e de pénis (MORAIS et al.,
2012). A cépula acontece pressionando as cloacas uma
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contra a outra para a transferéncia do esperma
(HILDEBRAND; GOSLOW, 2006; MOYES; SCHULTE,
2010). No entanto, alguns representantes como
avestruzes, patos e gansos possuem um tipo de érgéo
copulatério espiralado, semelhante ao pénis, chamado
falo ou pseudopénis (STURKIE, 1976; SOUSA, 2007;
MORAIS et al., 2012).

Em emas, este érgdo estd localizado no fundo do
proctédeo, na cloaca (LAKE, 1957). O falo do galo e de
muitas outras aves é pequeno e ndo funciona como
6rgdo para penetracdo (WAITES, 1970; SOUSA,
2007). No entanto, além dos galos, os perus também
possuem este pequeno pénis na regido ventral da
cloaca, o qual fica erétii no momento da cépula
(MORAIS et al., 2012). O sémen é transferido para a
fémea pelo contato entre o falo rudimentar e a vagina
evertida. Por outro lado, patos e gansos, possuem falo
grandes e o acasalamento é realizado através da
penetragdo (SOUSA, 2007).

Mamiferos

Nos mamiferos em geral, o pénis é o oérgdo
copulatério presente em todas as infraclasses, porém
apresentando diferengas e peculiaridades para cada
uma delas. Segundo Moyes e Schulte (2010), o pénis
verdadeiro difere de outros érgéos copulatérios, pois é
uma extensdo direta do aparelho reprodutor do macho.

Em humanos, anatomicamente o pénis é cilindrico e
formado por trés partes distintas identificadas como
corpo, glande e raiz. O corpo do pénis é composto de
trés massas cilindricas de tecido, cada uma delas
envolvida por tecido fibroso, a tunica albuginea. As
duas massas dorsolaterais do corpo do pénis sdo
chamadas de corpos cavernosos do pénis. A massa
ventral média, menor e que contém a parte esponjosa
da uretra e mantendo-a aberta para a ejaculacéo é o
corpo esponjoso do pénis. A pele e uma camada
subcutdnea envolvem as trés massas, formadas de
tecido erétil. A glande do pénis é a extremidade distal,
levemente dilatada e globosa do corpo esponjoso do
pénis. E onde a parte distal da uretra se expande com
uma abertura terminal em forma de fenda, o 4stio
externo da uretra. Cobrindo a glande, hd um
revestimento de tecido frouxo chamado prepucio.
Finalmente, na por¢do proximal do érgdo ocorre a
formagdo da raiz do pénis pelo bulbo do pénis, que é a
continuagdo posterior expandida da base do corpo
esponjoso, e os ramos laterais, que sdo as duas
continuagdes separadas e afiladas dos corpos
esponjosos (TORTORA; NIELSEN, 201 3).

As fung¢des primdrias do pénis sdo micgdio, copulagdo
e transferéncia de esperma (RODRIGUEZ et al., 2011;
SIMMONS; JONES, 2007; SUZUKI et al.,, 2003). As
funcdes secunddrias do pénis incluem a estimulacdo das
fémeas e o deslocamento do esperma rival que é obtido
por meio de especializagdes anatémicas, tais como a
forma e comprimento do 6rgdo, a presenca de papilas
(espinhos) e outros apéndices (RODRIGUEZ et al., 2011,

WILLIAMS-ASHMAN, 1990).

O pénis dos mamiferos monotremados (ornitorrincos,
équidna) é semelhante ao dos répteis, exceto pelo fato
de que o canal espermdtico estd permanentemente
separado da cloaca. Nos mamiferos metatérios, que
incluem todos os marsupiais como cangurus, gambds e
coalas, bem como ainda nos monotremados, a glande
peniana pode apresentar forma variada, sendo
bifurcada para corresponder & vagina dividida nas
fémeas (HILDEBRAND; GOSLOW, 2006; BARROS et al.,
2013; NOGUEIRA et al., 2004).

Em mamiferos eutérios, como primatas ndo humanos,
roedores, quirdpteros e carnivoros em geral, o pénis
pode ser enrijecido por uma estrutura 6ssea chamada
bdculo (HAMILTOM, 1949), cuja estrutura é altamente
varidvel, podendo ser pequena ou alongada (BURT,
1960; ROMER, 1962; DIXSON, 1998). Tipicamente o
bdculo consiste em uma haste ossificada na
extremidade distal do corpo cavernoso e estende-se
para a glande. Esta estrutura aumenta durante a
puberdade e é estimulada pela testosterona.

Vdrias hipéteses tém sido formuladas para explicar
o surgimento do bdculo. Alguns autores tém sugerido
que o bdculo surgiu como um subproduto da selegéo
indireta e pleiotropia (BURT, 1960; MAYR, 1963), mas
que em contrapartida, os custos energéticos para o
crescimento e manutengdo dessa estrutura, bem como os
riscos de infeccdo, fratura ou ruptura (SANDERSON,
1950; BOLTON, et al, 1996; KIERDORF, 1996),
sugerem que o 0ssO no pénis é uma caracteristica
adaptativa (LARIVIERE; FERGUSON, 2002).

Um bdculo alongado poderia estar diretamente
relacionado ao comportamento de cépula prolongada
em primatas e carnivoros, além da indugdo & ovulagdo,
que por sua vez aumentaria a probabilidade de uma
fertilizagdo bem sucedida (GREENWALD, 1956;
LONG; FRANK, 1968; LARIVIERE; FERGUSON, 2002).
Além disso, o bdculo permite ao macho penetrar a
fémea antes do pénis ficar ereto. Apds a penetragdo, o
pénis incha, bloqueando a vagina para maximizar a
probabilidade de sucesso na transferéncia dos
espermatozoides (MOYES; SCHULTE, 2010).

Vdrios estudos tém estabelecido conexdes entre a
variago na morfologia genital e o sucesso de
fertilizagdo masculina, bem como tém confirmado as
associacdes preditas entre a complexidade da
genitdlia e padrdes de acasalamento entre espécies
(HOSKEN; STOCKLEY, 2004). De fato, evidéncias
convincentes de diversos tdxons animais indicam que a
genitdlia masculina estd muitas vezes dirigida pela
selecdo sexual pés-cépula de caracteristicas que
aumentam o sucesso relativo de fertilizacdo de um
macho (MAUTZ et al., 201 3).

Dessa maneira, Stockley e colaboradores (2013)
testaram a hipétese de que a morfologia do béculo de
camundongos comuns (Mus musculus domesticus) prediz o
sucesso reprodutivo dos machos. Utilizando quatro
populagdes desses animais, os autores observaram que
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o tamanho do bdculo explica a variagdo significativa no
sucesso reprodutivo dos camundongos machos em
condi¢Bes competitivas. Depois de analisar algumas
varidveis dos animais como o tamanho do corpo e outras
caracteristicas reprodutivas, a largura do bdculo foi a
varidvel que predisse tanto o nUmero médio de filhotes
desejados por ninhada como também e nimero total da
prole desejada, independentemente de outras
caracteristicas-chave ligadas a habilidade competitiva
como, por exemplo, a massa corporal, a massa dos
testiculos, a massa da vesicula seminal e a massa da
gléndula prepucial, sendo este o primeiro registro a
confirmar experimentalmente a hipétese de que a
diversidade evolutiva da forma do bdculo é
impulsionada pela selegdo sexual.

Estudos morfolégicos dos érgdos genitais masculinos
do guaxinim (Procyon cancrivorus) observaram uma
genitdlia semelhante a dos cdes e gatos em relagdo a
presenca do osso no pénis. No entanto, diferente destes
por possuir glande em formato de altere, sendo a Unica
estrutura anatémica diferente dos carnivoros
domésticos (MARTUCCl et al., 2011).

Em roedores, a morfologia peniana de trés espécies
de tuco-tucos brasileiros, Ctenomys torquatus, C. minutus
e C. flamarioni (Ctenomyidae), apresenta diferencas
significativas na morfologia do bdculo. Enquanto C.
minutus apresenta um bdculo caracteristico com uma
ponta em forma de V, o bdculo de C. flamarioni é fino ao
longo do osso, com as pontas proximal e distal
arredondadas, ao passo que C. torquatus apresenta um
bdculo mais curto e largo (ROCHA-BARBOSA et al.,
2013). Andlises da microestrutura na superficie da
glande do pénis destas espécies revelaram diferencas
interespecificas com espinhos penianos variando em
forma, tamanho e, especialmente, em densidade. De
forma distinta, C. torquatus, apresenta um pénis
relativamente pequeno, que exibe uma maior
densidade de espinhos penianos em relagdo ds outras
espécies, o que indica uma ornamentac¢do peniana
exclusiva e complexa nesta espécie (ROCHA-BARBOSA
etal.,2013).

Borges e colaboradores (2013) em um estudo sobre
a morfologia e topografia dos orgdos genitais
masculinos externos da paca (Cuniculus paca)
observaram que, macroscopicamente, o pénis
apresentou uma curvatura caudal peniana em forma de
“S” invertido, de maneira que sua parte apical se voltou
caudalmente, terminando na glande. Esta, por sua vez,
se transformava numa |&mina 6ssea de margens
espiculadas, dorsalmente ao corpo esponjoso e a
uretra, logo abaixo do prepucio. Além disso, os autores
ainda ressaltaram que foi possivel detectar a presenca
do bdculo. Neste roedor, a formagéio éssea estava em
continuagdo ao corpo cavernoso do pénis, disposto
dorsalmente a glande, como descrito em trabalhos
anteriores com ratos (GRIFFITH; FARRIS, 1942). No
entanto, tal estrutura apresentou bordas com formagéo
de espiculas queratinizadas de variados tamanhos,

contrastando com os dados obtidos para a cutia
(Dasyprocta sp.) (CAVALCANTI-FILHO et al., 1996;
MENEZES et al., 2003).

Em bovinos, o pénis possui um ligamento
caracteristico, denominado ligamento apical (EURIDES
et al., 2009), que é uma estrutura espessa constituida de
fibras coldgenas que se origina na tinica albuginea
distal & flexura sigmoide e estende-se dorsalmente no
corpo cavernoso do pénis, inserindo-se na tunica
albuginea caudalmente & coroa da glande
(ASHDOWN; SMITH, 1969; MOBINI; WALKER, 1983;
SCHALLER, 1999; CARDOSO et al., 2010). Tal estrutura
tem a funcéo de sustentar e manter a porc¢do distal do
pénis ereta no momento da cépula, impedir desvios do
pénis e ajustar o desvio fisiolégico em espiral
(ASHDOWN; PEARSON, 1971; MOBINI; WALKER,
1983; CARDOSO et al, 2010), bem como o
deslocamento do 6stio externo da uretra, permitindo
melhor distribuicdio do sémen na genitdlia feminina
(FITZGERALD, 1963; CARDOSO et al., 2010).

Em humanos, um estudo conduzido por Mautz et al.
(2012) mostrou que a atratividade masculina é
influenciada pelo tamanho do pénis, quando em
interacdio com a forma e altura corporais. O estudo foi
conduzido com base na avalia¢do de participantes do
sexo feminino, que eram submetidas a visualiza¢des de
imagens em tamanho real projetadas em uma parede a
uma disténcia de 6,5 metros.

Neste estudo, os pesquisadores observaram que as
imagens que possuiram pénis maiores junfamente com
maior altura corporal apresentaram efeitos positivos
quase equivalentes sobre atratividade masculina. Com
base nisso, os resultados deste estudo apoiam a
hipétese de que a escolha de parceiros por parte do
sexo feminino poderia ter levado a evolugdo de pénis
maiores em seres humanos, mostrando que a selegéo
sexual pré-cépula pode desempenhar um papel
importante na evolu¢cdo das caracteristicas genitais
(MAUTZ et al., 201 3).

2. Consideragoes finais

A reproducéio assexuada é eficiente porque ndo
requer acasalamento. No entanto, ndo produz o nivel de
diversidade genética alcancada pela reprodugdo
sexuada. Assim, como a diversidade genética
compreende a matéria-prima que possibilita a sele¢do
natural originar adaptagées em resposta a mudangas
ambientais, a perda dessa diversidade pode ser
desvantajosa para espécies que vivem em ambientes de
mudanca (SADAVA et al., 2009).

Decorrente desta condicdo, diversas modificacdes
morfolégicas se mostraram resultantes de adaptagdes
evolutivas ao ambiente e as condi¢des que ele oferece.
Do ponto de vista reprodutivo, os organismos machos
premiados pela sele¢do sexual estabeleceram notdveis
adaptacdes relacionadas ao érgdo copulatério. De
modo semelhante, processos de especiacdo mobilizam
mudangas morfolégicas decorrentes de pressées
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ambientais, competicéio por acesso as fémeas ou deriva
genética, culminando em alguns casos com o isolamento
reprodutivo mecdnico das espécies.
Concomitantemente, as modificagdes nestes érgdos séo
acompanhadas evolutivamente por alteragdes
adaptativas no trato reprodutivo feminino. De fato,
acumulam-se evidéncias de coevolugdo entre a
morfologia masculina e feminina, resultante de conflito
sexual nas taxas de acasalamento (HOSKEN;
STOCKLEY, 2004).

O advento de novas estruturas ou mesmo
modificacdes no aparato genital externo masculino
pode trazer custos para as fémeas. Nisso, alguns
estudos com invertebrados trazem evidéncias de que
custos reprodutivos para fémeas podem resultar em
danos & genitdlia feminina pela agéio da genitdlia
masculina durante a cépula. (CRUDGINGTON; SIVA-
JOTHY, 2000). Segundo Hosken e Stockley (2004), as
fémeas podem aumentar o investimento na reprodugdo
atual, maximizando assim o sucesso reprodutivo de seu
companheiro mais recente, se percebem os danos
genitais como uma ameaga & sua sobrevivéncia futura.

Embora na maior parte dos casos as estruturas
copulatérias sejam filogeneticamente compartilhadas, o
fato de nem todos os representantes de um
determinado grupo apresentarem érgdos copulatérios
demonstra a possibilidade de surgimento independente
destas estruturas. Em Amniotas, por exemplo, onde a
fertilizag@o interna consiste em sinapormorfia, a
maioria das aves e os répteis da familia
Sphenodontidae sdo desprovidos de érgdos
copulatérios, sendo a transferéncia de espermatozoides
realizada por aposicéo cloacal (PORTO et al., 201 3).
Sendo assim, o advento destas estruturas estd mais
relacionado ao tipo de reprodugdo do que ao fato dele
ser um grupo filogeneticamente mais primitivo ou mais
derivado.

Obviamente, os processos de diferenciagdo nas
estruturas reprodutivas masculinas sdo varidveis em
diferentes escalas filogenéticas e devido das inimeras
peculiaridades espécie-especificas ndo podem ser
explorados com sua mdxima abrangéncia. Entretanto,
os aspectos comparativos aqui abordados em grandes
grupos de vertebrados permitem uma visdo ampla das
adaptacdes do o6rgdo copulatério masculino e suas
interfaces com o sucesso reprodutivo e a evolucdo das
espécies.
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