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11l
Resumo

A fecundacgdo interna € um evento relativamente raro entre os teledsteos. Dentre os caracideos,
todas as espécies da tribo Glandulocaudini possuem uma estratégia reprodutiva alternativa
denominada inseminagdo, onde o macho transfere o esperma para o ovario das fémeas. Contudo, o
momento da fecundagdo e a forma como ocorre a transferéncia dos espermatozoides para os ovarios
sdo ainda desconhecidos. Este estudo tem por objetivo esclarecer aspectos reprodutivos de espécies
inseminadoras de Characidae, através da analise do comportamento reprodutivo de Mimagoniates
inequalis, descrevendo a corte, a competicdo entre os machos € como ocorre a inseminagdo e a

desova.

Em laboratorio, quatro aquarios foram montados com dois machos e trés fémeas cada. Foram
realizadas 19 filmagens com oito horas de duracdo. Trés filmagens (24 h) foram utilizadas para
reconhecer os comportamentos mais frequentes. As outras 16 filmagens (128 h), 4 por aquario,
foram divididas em sessdes de 60 minutos, para registro dos comportamentos, a duragdo e horario
das atividades. Identificamos 16 atos comportamentais, sendo seis de corte, nove agonisticos e um
de desova. Evidenciamos uma hierarquia entre os machos, onde um macho conquista a dominancia
através de elaboradas interacdes agonisticas e inibe o acesso dos machos submissos as fémeas. Os
machos realizam um intenso investimento em corte, através de quatro sequéncias de atos
comportamentais. Em um destes atos identificamos um movimento junto a superficie da agua, onde
o casal fica unido pela regido ventral, sendo o unico comportamento observado que pode resultar na
inseminacdo. As fémeas desovam um ou poucos ovos de cada vez na face abaxial das folhas de
diferentes plantas, caracterizando um grande investimento parental. A selecdo do local de desova
pode ter consequéncias significantes para o fitness da prole através da criagdo de condigdes para o

desenvolvimento larval.



Introducio

Ambientes de agua doce abrigam um numero estimado de 13.000 espécies de peixes estritamente
dulciculas (Leveque et al., 2008), que habitam uma 4rea correspondente a menos de 1% da
superficie de nosso planeta (Vari & Malabarba, 1998). A regido Neotropical abriga o maior nimero
de espécies de peixes de agua doce (4.475, Reis et al., 2003), a maioria das quais em territorio
brasileiro (2.587, Buckup et al., 2007). Esses nimeros refletem a grande diversidade de ambientes
disponiveis, bem como uma longa e complexa historia evolutiva que propiciaram o surgimento de

uma imensa diversidade de formas, comportamentos ¢ modos de vida.

Um dos aspectos mais importantes e interessantes da plasticidade alcancada pelos peixes ¢ o
numero diverso de estratégias reprodutivas utilizadas por diferentes grupos (Azevedo, 2010), e que
englobam taticas extremas. Vazzoler (1996) cita espécies que apresentam desenvolvimento indireto,
com larvas e metamorfose total, e outras que t€ém desenvolvimento direto, sem a fase larval; machos
e fémeas que ndo apresentam dimorfismo sexual, ndo exibindo comportamentos de corte e copula
perceptiveis, até outros em que individuos dos dois sexos desempenham papéis distintos, em
comportamentos sexuais elaborados; a enorme amplitude de variagdo da fecundidade (de poucas
centenas até cerca de 10 milhdes de ovocitos); espécies que liberam um grande ntimero de ovocitos
e espermatozoides, livres no meio aquatico e que ndo fornecem qualquer protecdo a prole, até
espécies com fecundagdo e desenvolvimento internos que propiciam uma maior probabilidade de

sobrevivéncia da prole.

Segundo Jamieson (1991), entre os teledsteos, a fecundacgdo interna ¢ um evento relativamente
raro, sendo considerada uma caracteristica derivada secundariamente de formas de fecundacdo
externa. A grande maioria dos teledsteos, cerca de 97%, apresenta fecundagdo externa, em que
ovulos e espermatozoides sdo liberados no meio aquatico e a fecundagdo ocorre fora do corpo da

fémea (Pecio et al., 2007).

A superordem de teledsteos Ostariophysi, a qual retine os Characiformes e Siluriformes,
juntamente com as ordens Gymnotiformes, Cypriniformes e Gonorhynchiformes, constitui em torno
de 66% do total de espécies de peixes de dgua doce do planeta, com mais de 7847 espécies (Nelson,
20006), e 74,26% do total de espécies de agua doce da América Central e do Sul, com 4.475 espécies
(Reis et al., 2003). Dentro desta superordem, nenhum caso de fecundacdo interna € conhecido até o
momento, embora em algumas espécies de Siluriformes e Characiformes tenha sido verificada a
presenga de espermatozoides nos ovarios das fémeas. Entretanto, o exato momento da fecundagio
dos oocitos ainda é desconhecido, uma vez que ovocitos fertilizados, em qualquer estagio de
desenvolvimento, ndo foram encontrados no interior dos ovarios (Burns & Weitzman, 2005; Burns

et al., 1995; 1997; Azevedo, 2000). Diante disto, tem se utilizado o termo inseminagdo para



caracterizar a estratégia adotada por estes peixes. Outro ponto desconhecido ¢ o modo através do

qual os espermatozoides sdo transferidos para os ovarios.

Em duas familias neotropicais de Siluriformes, Auchenipteridae e Scoloplacidae, foi verificada a
presenca de inseminadores (von Ihering, 1937; Loir et al, 1989; Burns et al., 2000). Entre os
Characiformes, um numero crescente de espécies da familia Characidac tem sido caracterizada
como inseminadora. Nesta familia encontramos oito espécies inseminadoras em Cheirodontinae, 57
em Stevardiinae, ¢ 5 em géneros incertae sedis na familia (Javonillo et al., 2009; Menezes &

Weitzman, 2009; Weitzman et al., 2005; Mirande, 2010).

As espécies de Glandulocaudini sdo distribuidas em partes do leste e sul do Brasil, Paraguai e
nordeste do Uruguai. Sdo todos atrativamente coloridos, relativamente pequenos, geralmente com
cerca de 28-60 mm de comprimento padrdo quando adultos (Menezes & Weitzman, 2009). A tribo
Glandulocaudini de Menezes e Weitzman (1990) consiste em trés géneros, Lophiobrycon Castro et
al. (2003) com uma espécie, Glandulocauda Eigenmann (1911) com duas espécies, ¢ Mimagoniates
Regan (1907) com sete espécies. Algumas das espécies da subfamilia estdo aparentemente
adaptadas a habitats restritos e limitadas na distribuicdo geografica em fun¢do de sua ecologia

(Menezes & Weitzman, 2009).

Todos os Glandulocaudini t€ém um 6rgdo na base da nadadeira caudal dos machos que varia de
acordo com a espécie e que aparentemente secreta um ou mais feromoénios durante a corte.
Provavelmente esse 6rgdo, em associagdo com o bater da nadadeira caudal, impulsiona feromonios
em diregdo a cabega da fémea durante a corte (Menezes & Weitzman, 2009). Segundo Nelson
(1964), esta estrutura funcionaria como uma glandula de feromdnio que aumentaria a resposta da
fémea ao cortejo do macho. As fémeas ndo possuem o6rgdo produtor de feromonio na nadadeira
caudal, ndo possuem ganchos nas nadadeiras anal e pélvicas como nos machos e possuem cores

menos atrativas (Menezes & Weitzman, 2009).

Mimagoniates inequalis (Eigenmann, 1911) é conhecido de pequenos riachos e rios tributarios do
rio Jacui e lago Guaiba, de pequenos corregos que fluem para laguna dos Patos e de lagoas costeiras
pequenas e isoladas e corregos que desaguam no Oceano Atlantico, no estado do Rio Grande do
Sul, Brasil. Também foi coletado em tributarios do alto rio Negro, Rivera, Uruguai (Menezes &

Weitzman, 2009).

No Sistema do rio Tramandai, Rio Grande do Sul, Azevedo (2000) observou que machos adultos
de M. rheocharis Menezes & Weitzman, 1990 com indice gonadossomatico (IGS) extremamente
elevado ocorriam em ambientes naturais ao longo de todo o ano, porém em frequéncias muito

menores do que individuos machos adultos com baixos valores de IGS, formulando a hipotese de



co-existéncia de individuos dominantes e de individuos a espera de recrutamento e substitui¢do dos
machos dominantes. As fémeas de M. rheocharis ndo apresentaram o estadio “esgotado”, sugerindo
que as fémeas, uma vez atingida a maturidade, permaneceriam sempre ativas, passando de “semi-
esgotado” a “em maturagdo”, sem passar pelo estadio “esgotado” (Azevedo, 2000). Esta condi¢do

poderia conferir a esta espécie a vantagem de estar permanentemente apta a reproduzir-se.

Hipertrofia de tecidos glandulares, modificagcdes morfologicas dos testiculos e espermatozoides,
além da presenga de caracteres sexuais secundarios € um complexo comportamento de corte
supostamente relacionados a este tipo de fecundagdo sdo algumas caracteristicas importantes que

parecem ser compartilhadas entre os peixes inseminadores (Azevedo, 2004).

Nelson (1964) analisou os comportamentos nao sociais de locomogao, orientagdo, alimentagao e
desova, e sociais realizados pelos machos, pelas fémeas e por ambos os sexos em trés espécies de
Mimagoniates: M. microlepis (Steindachner, 1876), M. lateralis (Nichols, 1913) e M. inequalis.
Dentre as interagdes sociais, Nelson (1964) descreve um elaborado comportamento de corte e

agonistico.

Apesar dos trabalhos citados, somente um estudo dedicou-se ao conhecimento do comportamento
reprodutivo de espécies inseminadoras. A falta de estudos adicionais dificulta a compreensao das

vantagens adaptativas deste tipo de estratégia reprodutiva.

Objetivo

Frente a escassez de informacodes este trabalho tem por objetivo esclarecer aspectos reprodutivos
de espécies inseminadoras de Characidae, através do estudo do comportamento reprodutivo de
Mimagoniates inequalis, identificando as interagdes sociais da corte e da competicdo entre os
machos e como ocorre a inseminagdo. Discute-se a possivel relacdo entre caracteres de dimorfismo
sexual, como a diferenca de tamanho corporal entre os sexos, a presenga de ganchos dsseos nas
nadadeiras e as modificagdes no testiculo e espermatozéide com o comportamento reprodutivo da

espécie.



Material e métodos
Aclimatacao

Os espécimes de Mimagoniates inequalis foram coletados com puga de tela plastica (malha 1 mm)
em novembro de 2008 no arroio Calombo, sistema da laguna dos Patos, localizado no km 146 da
BR 290, em FEldorado do Sul, RS. Em seguida os exemplares foram acondicionados em sacos
plasticos contendo agua do local e estes em caixas plasticas, sendo transportados para o laboratorio

de Ictiologia, Departamento de Zoologia, da Universidade Federal do Rio Grande do Sul.

A introdugdo dos exemplares coletados nos aquarios foi precedida de um processo de aclimatacio,
no qual estes permaneceram nos sacos plasticos parcialmente submersos nos aquarios até que as
temperaturas fossem igualadas. Posteriormente, a agua dos sacos foi gradativamente misturada a
agua do aquario. Os exemplares foram distribuidos em 12 aquarios: oito de 64 litros (70X35X35
cm) para experimento, dois de 62 litros (60X40X35 cm) e dois de 51 litros (60X40X30 cm) para
estoque (Fig. 1). Foi utilizada agua tratada desclorada nos aquarios. Um sistema tnico de filtragem
e circulagdo, interligando os doze aquarios, manteve as condigdes fisico-quimicas e a coluna da
agua semelhante entre os mesmos. Além disso, cada aquario estava equipado com filtro bioldgico
de fundo, coberto por aproximadamente 5 cm de cascalho com granulagdo em torno de 5 mm e
plantado com Hygrophila difformis e Microsorium pteropus. A iluminagdo consistiu de lampadas
fluorescentes brancas de 20 W com um timer regulado para fornecer um fotoperiodo de 12 h:12 h
luz-escuro que corresponde aos meses de margo (outono) e setembro (primavera) na regiao
temperada. A aeragdo foi mantida constante através de bombas submersas (280 1/h). A temperatura
foi mantida em 25°C (+ 0,75) com auxilio de termostatos e aquecedores ¢ a sala de aquarios
climatizada através de um condicionador de ar. O pH médio foi de 6,62 (+ 0,22) e a condutividade

média de 250,32 uS/cm (+ 59,45) considerando os dias de filmagem ao longo do periodo de estudo.

A dieta oferecida aos peixes foi a base de racdo comercial em flocos e disponibilizada uma vez ao

dia e complementada eventualmente com coledpteros (Palembus dermestoides).

Os aquarios foram privados de estimulo visual através de cortinas, buscando evitar a interferéncia

no comportamento, bem como no resultado das observagoes.



Figura 1. Disposi¢do dos experimentos: A. e B. aquarios de experimentos; C. aquarios de estoque; D. sistema de
filtragem; E. cortina utilizada para isolar estimulos visuais.

Experimento

O intervalo de dezembro de 2008 a maio de 2009 serviu como periodo de maturagdo sexual e
adaptacdo dos peixes. Apods essa fase, quatro aquarios foram montados com dois machos e trés
fémeas cada. Foram realizadas 19 filmagens de junho a dezembro de 2009, com uma camera Sony
DCR-SR220. As filmagem duraram oito horas cada, entre 09:00 e 17:00 horas, com intervalo de
uma semana entre elas. Cada aquario teve intervalo de um més entre suas filmagens. Depois de cada

sessdo de filmagem foram registrados pH, condutividade e temperatura da agua.

Do total de filmagens, trés (24h) foram utilizadas para descrever os comportamentos mais
frequentes, utilizando-se o método ad libitum (Altmann, 1974). As demais 16 filmagens (128h)
foram divididas em sessdes de 60 minutos. Estas foram analisadas registrando-se os atos
(previamente identificados na literatura, ou descritos nas trés primeiras filmagens ou observado(s) a
posteriori nestas filmagens), qual individuo realizava os atos e os horarios de inicio dos atos
baseado no método animal focal (Altmann, 1974). A média da duracdo dos comportamentos foi
determinada a partir da medida de no maximo trés atos de cada comportamento por sessdo (128

sessoes), quando eles eram realizados.

Caracteres de dimorfismo sexual, como presenca de glandula caudal e ganchos na nadadeira anal
nos machos maduros e diferenca de tamanho entre os sexos, foram utilizados para a sexagem.

Havendo necessidade, o peixe era anestesiado com eugenol e colocado em um saco plastico



transparente, com agua do seu aquario e sem bolhas de ar, para que pudesse ser observado sob lupa

ou serem tomadas medidas, minimizando a injuria.

Uma vez que ndo sabemos o momento da fecundagdo das espécies inseminadoras, os gametas ou
os zigotos liberados pelas fémeas serdo chamados de oocitos. A contagem do numero de oocitos por
postura foi feita por meio de coleta das folhas onde os odcitos foram depositados e por meio de

exame sob microscopio estereoscopico.

Com o intuito de investigar a relagdo de tamanho entre os sexos em espécies da familia
Characidae, o teste t foi empregado para comparar o comprimento padrdo de fémeas e machos
adultos. As medidas foram cedidas por pesquisadores que realizaram estudos de biologia
reprodutiva de espécies da familia Characidae (A. P. S. Dufech, C. L. C. de Oliveira, L. S. Longoni,
M. A. Azevedo, C. E. B. Machado, J. Silvano, T. K. Gongalves, V. R. Lampert, P. M. Zamberlan,
R. B. Dala-Corte e Y. R. R. de Camargo, comunicagdo pessoal).

Para testar se ha um sistema de domindncia entre os machos, verificamos se ha diferencga
estatistica no investimento em corte ¢ agonistico realizado por dois grupos de machos com
atividades comportamentais aparentemente diferentes. Utilizamos o teste t pareado para comparar o
namero de atos de corte e agonisticos executados por quatro pares de machos de diferentes aquarios

em 16 dias de amostragem. As analises estatisticas foram realizadas no programa R 2.12.2.



Resultados

No total de 152 horas de amostragem, foram identificados 16 de atos comportamentais distintos

agrupados em trés categorias: corte, desova e agonistico (Tab. 1 e 2).
Corte

Dentre os 16 tipos de atos comportamentais identificados, seis foram de corte (PE, DL, PS, BL,
PA e SB, Tab. 1). A corte foi a categoria comportamental mais frequentemente registrada,
correspondendo a mais de cinco vezes (86%) os registros de atos das outras duas categoria juntas
(Tab. 3). “Perseguicao” foi o ato comportamental mais frequente na corte (34,4%), assim como
entre as trés categorias somadas (28,7%). Em cada uma das 128 sessdes de 60 min utilizadas para

quantificar os comportamentos, houve pelo menos um dos machos cortejando as fémeas.

A ordem de ocorréncia dos comportamentos de corte variam, porém dentro de determinadas
sequéncias (Fig. 2). A corte come¢a com o macho realizando “Persegui¢do”, esse foi sempre o

comportamento inicial e a partir deste ato foram identificadas quatro sequéncias distintas:

1 — Sequéncia da Sombra: O macho inicia PE e deste comportamento passa a realizar PS, ao

termino volta a PE.

2 — Sequéncia das Bolhas: Ap6s PE o macho inicia BL e segue para PS, podendo voltar a realizar

BL ¢ PS novamente, ao final volta a PE.
Quando a fémea em perseguicdo desacelera, o macho pode reagir de duas formas:

3 - Sequéncia alternativa das Bolhas: O macho inicia “Sequéncia das Bolhas” em resposta a

fémea.

4 - Sequéncia Subir: O macho realiza uma série de movimentos que resultam em SB. O macho

pode iniciar DL, seguido por PA ou iniciar PA sem realizar DL. Ambos resultam em SB.



Tabela 1. Descri¢do de atos comportamentais de corte realizados por Mimagoniates inequalis sob condi¢des
controladas em laboratério. O valor apresentado junto a descri¢do de cada ato, corresponde a média e desvio padrio
(X+£DP) do tempo de duragdo do ato em segundos (s) e nlimero de observagdes com medigdo de tempo do ato (N).

Atos comportamentais Descricio

Perseguicio (PE) Deslocamento do macho em diregdo a fémea que foge. O macho posiciona-se
ventralmente ou atras da fémea, com a cabeca junto a nadadeira ventral ou atras da
nadadeira caudal. Durante todo o ato comportamental a cabeca do macho nao
ultrapassa a nadadeira peitoral da fémea. A fémea desloca-se com velocidade muito
superior (trés vezes mais rapida que o nado normal). Durante a “Persegui¢do” é comum
haver rapidas mudangas na orientag@o, raramente resultando em separagio (X 14.74 s
+16.75, N =300).

Display lateral (DL) O macho assume uma posi¢ao lateral a fémea. Durante o ato comportamental o macho
erica as nadadeiras expondo a porgdo lateral do corpo a fémea. No ato de “Display
lateral” o macho pode posicionar-se horizontal ou verticalmente (=45°) em relagdo ao
substrato (X6.83 s £5.13, N =110).

Persegui¢io em sombra O macho posiciona-se acima ou abaixo da fémea e a persegue, imitando todos os seus
PS) movimentos, tanto em mudangas de postura, velocidade, quanto na posi¢do e
deslocamento (X 30.03 s £24.38, N =293).

Bolhas (BL) O macho investe contra a superficie da 4gua. Modo idéntico ao de apanhar presas na
superficie. Entretanto, o macho abocanha ar. Volta a “persegui¢do em sombra” e
aproximadamente de 6 em 6 segundos (X6.22 s £4.99, N = 645) libera bolhas de ar
junto a fémea. As bolhas liberadas pela fenda branquial sdo menores e liberadas com
maior intervalo do que as liberadas pela boca. Apds abocanhar ar, 0 macho volta com o
istmo projetado para baixo e cavidade bucal expandida. Tempo total de dura¢do do ato
X36.32 s£22.17 (N = 289).

Parear (PA) O macho posiciona-se ao lado da fémea, deixando seus corpos proximos e
emparelhados e sempre no mesmo sentido (X2.26 s +£2.57, N = 80).

Subir (SB) Macho e fémea pareiam e deslocam-se para a superficie (velocidade duas vezes acima
da normal de persegui¢do). Ao atingir a superficie, aumentam a velocidade (mais de
cinco vezes acima da velocidade de perseguicdo) deslizando pela lamina d’agua por
aproximadamente 10 cm. Ao final do deslizar o casal entrelaga suas nadadeiras anais e
pélvicas girando os corpos juntos (2-3 giros). Retornam ao fundo quando se separam
(X1.55+0.53,N=9).




Parear

*Perseguicao Desacelera | m———>

m———, > Sequéncia Subir =——">Sequéncia da Sombra
[————">>Sequéncia Alt. das Bolhas “S=—"~-Sequéncia das Bolhas D. Lateral

Figura 2. Diagrama das sequéncias dos atos comportamentais de corte realizados por Mimagoniates inequalis sob
condigdes controladas em laboratorio. *Comportamento inicial. A partir de qualquer comportamento o macho pode
voltar ao comportamento inicial.

Agonistico

O comportamento agonistico entre machos foi a categoria mais diversa. Entre os 16 atos
comportamentais identificados, nove foram classificados como agonisticos (Tab. 2). A
“Persegui¢do” agonistica foi o ato comportamental mais frequente nesta categoria (51%) (Tab. 3).
Durante as 128 sessoes utilizadas para quantificar os comportamentos, em somente seis das sessdes

os machos nao realizaram nenhum ato agonistico.

Dentre os nove atos, um ato foi observado somente fora dos dias de filmagem. O ato “Pega Rabo”
somente foi observado no periodo de aclimatagdo, poucos dias apds colocar os machos juntos no
mesmo aquario. “Pega Rabo” foi o ato agonistico mais intenso (agressivo) observado neste estudo.

Os atos agonisticos ocorrem de forma fragmentada (parcelada) e intercalada com a corte, ndo

exibindo ordem perceptivel de ocorréncia.
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Tabela 2. Descri¢do dos atos comportamentais agonisticos desencadeados pela interagdo entre machos de M. inequalis
em condigOes de laboratorio.

Atos comportamentais Descricio

Persegui¢io (Pe **) De modo idéntico ao realizado na corte. Obs: o perseguidor pode desferir mordidas na
nadadeira anal ou caudal do oponente.

Bolhas (Bl **) Semelhante ao realizado na corte.

Parear (Pa’®) Semelhante a corte. Obs: os peixes ndo ficam tdo proximos quanto macho e fémea na
corte.

Subir (Sb **) Semelhante ao realizado na corte, mas nesse caso os peixes somente passam rapidamente

um ao lado do outro pela 1dmina d’4gua sem entrelagar seus corpos.

Display lateral (DI *) Semelhante a corte. Difere na intensidade do ericar de nadadeiras, que ficam mais
distendidas, especialmente as pélvicas. Obs: Quase na metade das vezes (40%) o erigar
do macho agressor estimula o erigar do oponente.

Roubo de fémea (Rf**) O macho inicia cortejo de f€émea que o oponente cortejava, interrompendo e impedindo
o cortejo do adversario.

Display pareado em Com as nadadeiras erigadas posicionam-se paralelamente um ao outro, mas em diregdes

espiral (Dpe **) opostas (antiparalelo), nadando juntos em um movimento em espiral ascendente
(helicoidal).

Ataque lateral (A1**) O agressor desloca-se em diregdo ao oponente, desferindo um golpe com a regido gular

(istmo) na por¢ao médio-lateral do corpo.

Pega rabo (Pr*®) Os antagonistas posicionam-se antiparalelamente um ao outro, nadam em circulo,
tentando abocanhar a nadadeira caudal ou ventral do oponente. O movimento giratorio
ocorre na horizontal e vertical de forma aleatoria. Obs: O ato pode terminar com um
macho mordendo e segurando a nadadeira do outro.

Desova

A “Postura” foi definida como o unico ato comportamental da Desova. A fémea posiciona-se
frontalmente a lateral de uma folha verde e toca com a cabeca a face da folha voltada para o
substrato (abaxial). A fémea realiza um movimento de giro (=90°) no seu eixo longitudinal
tocando velozmente (<lseg) a face da folha com o ventre. A postura ¢ de um a trés oocitos adesivos
por folha (X1.45, N = 58), sendo realizadas diversas posturas em diferentes folhas e plantas. Os
oocitos que ndo fixaram nas folhas entraram em queda em direcdo ao substrato e foram comidos

pela fémea ou outros peixes que estivessem proximos.
Hierarquia entre machos

Em 128 sessdes de observagdes padronizadas para quantificar os comportamentos foram
observados 22.487 atos. Em cada aquario houve um macho que em todas as sessdes cortejava (A) e
outro que eventualmente cortejava (B). “B” ndo cortejou em 28% das 128 sessdes (36 sessoes).
Quando os dois machos encontravam-se, “B” podia fugir em resposta a simples aproximagdo do
“A”.

Um macho “A” em cada aquario investiu mais em corte (Fj0= 16,568; P<0.001) e
comportamento agonistico que seu adversario (B) (F; 0= 15,036; P<0.001) (Fig. 3 e Tab.3). Além

disso, estes machos (A) realizaram diversos atos agonisticos sem que seus oponentes revidassem
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(Tab. 3). Em 37,5% das vezes que “A” realizou “Display Lateral”, “B” respondeu realizando o
mesmo comportamento. Nos demais comportamentos agonisticos (Pe*®, BI*%, Rf* e Al*), “B” ndo
revidou os atos realizados por “A”. A partir destes dados iremos denominar os machos por sua
hierarquia como dominante (A) ou submisso (B). Apesar do macho dominante expressar atos
agonisticos e por inumeras vezes interromper a corte do oponente, o dominante ndo tinha pleno
controle sobre o acesso do macho submisso as fémeas. O submisso investiu na corte sempre que

possivel, especialmente quando a aten¢do do dominante estava em cortejar outra fémea.

Tabela 3. Repertorio comportamental, nimero e frequéncia de atos comportamentais de corte, agonistico ¢ desova
realizados por Mimagoniates inequalis sob condigdes controladas em laboratério. E a frequéncia observada para macho
dominante (A) e submisso (B).

Categoria comportamental Registros Frequéncia Frequéncia por Macho A Macho B
Ato comportamental N Total (%) categoria (%) (%) (%)
Corte 18785 83,48
Perseguicao 6462 28,72 34,40 76,4 23,6
Pers. em sombra 6097 27,10 32,46 88,5 11,5
Bolhas 5825 25,89 31,01 90 10
Parear 113 0,50 0,60 69,9 30,1
Subir 8 0,04 0,04 87,5 12,5
Display lateral 280 1,24 1,49 92,5 7,5
Agonistico 3640 16,18
Perseguicdo 1857 8,25 51,02 100 0
Bolhas 120 0,53 3,30 99,2 0,8 (n=1)
Parear 202 0,90 5,55 - -
Subir 10 0,04 0,27 - -
Display lateral 1238 5,50 34,01 72,6 27,4
Roubo de Fémea 198 0,88 5,44 100 0
D. 1. em Espiral 3 0,01 0,08 - -
Ataque Lateral 12 0,05 0,33 100 0
Desova
Postura 77 0,34

Total 22502
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Figura 3. Boxplot para niimero de atos comportamentais de Corte ¢ Agonisticos de machos dominantes (a) ¢ machos
submissos (b) durante 16 dias de amostragem. O macho dominante investiu mais em corte (F, = 16,568; P<0.001) e
comportamento agonistico que o macho submisso (F, 0= 15,036; P<0.001) (Teste T pareado).

Tamanho

Machos e fémeas adultos de Characidae apresentaram diferencas no comprimento padrao em 14
espécies das 21 analisadas (Tab. 4). As fémeas foram maiores que os machos em oito espécies de
fecundacdo externa (Astyanax eigenmanniorum, Astyanax henseli, Bryconamericus iheringii, B.
stramineus, Cheirodon ibicuhiensis, Cyanocharax itaimbe, Odontostilbe pequira e Serrapinnus
piaba), e em duas espécies inseminadoras, uma da subfamilia Cheirodontinae (Compsura heterura)
e uma da subfamilia Stevardiinae (Pseudocorynopoma doriae). Em trés espécies inseminadoras da
subfamilia Stevardiinae analisadas (Diapoma terofali, M. microlepis e M. rheocharis) e uma
espécie incertae sedis ndo inseminadora (Hyphessobrycon igneus) os machos foram maiores que as

fémeas.
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Tabela 4. Média, desvio padrio e analise estatistica do comprimento padrao de machos e fémeas adultos de espécies da
familia Characidae (Teste T). * Espécies em que os machos sdo maiores que as fémeas. ** Espécies em que as fémeas
sdo maiores que os machos. As medidas de comprimento padrao foram cedidas pelos seguintes pesquisadores: Dra. Ana
P. S. Dufech, Dra. Cristina L. C. de Oliveira, Leticia S. Longoni, Dr. Marco A. Azevedo, Ms. Carlos E. B. Machado,
Ms. Jacira Silvano, Ms. Tais K. Gongalves, Ms. Vinicius R. Lampert, Priscilla M. Zamberlan, Renato B. Dala Corte e
Yuri R. R. de Camargo.

Espécies Macho Fémea Teste T Fontes
Média DP N Média DP N GL F P

Aphyocharax anisitsi 28,55 1,75 24 28,27 292 13 1,35 0,141 0,71 Gongalves

Astyanax jacuhiensis 57,58 5,07 12 56,88 4,85 8 1,18 0,097 0,7593 Dufech

Astyanax

eigenmanniorum** 44,17 7,80 190 4935 6,36 120 1,308 37,333 3,00E-09 Longoni

Astyanax fasciatus 64,15 9,23 70 64,62 10,03 154 1,223 0,141 0,7077 Dufech

Astyanax henseli** 85,99 10,99 18 99,29 9,58 8 1,24 8,730  0,00691 Dala-Corte

Bryconamericus

iheringii** 39,80 545 69 42,16 505 65 1,132 6,760  0,01038 Lampert

Bryconamericus

stramineus** 32,13 566 65 3500 6,92 63 1,126 6,618 0,01125 Lampert

Cheirodon ibicuhiensis ** 29,67 294 95 31,59 4,74 114 1,207 11,855 0,000696 Oliveira

Compsura heterura** 28,39 1,59 118 29,66 1,97 125 1,241 30,301 9,449E-08 Oliveira

Cyanocharax alburnus 38,99 588 109 39,36 7,82 48 1,149 0,096 0,757 Dufech

Cyanocharax itaimbe** 40,78 5,53 59 43,03 4,02 8 1,142 7957 0,005478 Camargo
Deuterodon stigmaturus 81,37 7,34 39 82,55 4,52 45 1,83 0,263 0,6097  Dala-Corte
Diapoma terofali* 4220 4,49 47 3840 386 22 1,67 11,630 0,001104 Azevedo

Hyphessobrycon igneus* 3597 3,10 131 33,89 3,10 126 1,255 28,774 1,83E-07 Longoni
Macropsobrycon
uruguayanae 2481 6,65 31 25,18 5,15 27 1,56 0,055 0,815 Azevedo

Mimagoniates microlepis®* 32,773 3,35 72 28,59 293 79 1,149 65,719 1,75E-13  Azevedo
Mimagoniates rheocharis* 43,54 572 53 3580 3,53 69 1,12 84,594 1,40E-15 Azevedo
Odontostilbe pequira** 33,87 2,24 61 36,59 2,78 83 1,146 41,269 1,759E-09 Oliveira

Serrapinnus piaba** 25,36 1,27 234 26,77 1,61 145 1,373 89,540 2,20E-16 Silvano
Serrapinnus heterodon 28,10 1,96 47 28,91 2,72 37 1,82 2,518 0,1164  Zamberlan
Pseudocorynopoma

doriae** 4445 648 9,00 47,61 358 17 1,24 42928 0,04919  Machado
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Discussao

Dentre seis atos comportamentais relacionados a corte descritos por Nelson (1964) para M.
inequalis, quatro foram observados neste estudo: “PE”, “BL”, “PS” e “PA”. “Croaking” ¢ um ato
onde o macho produz um som associado ao ato de bolhas (BL). Como ndo utilizamos hidrofone,
ndo foi possivel evidenciar esse comportamento. “Ziguezague” descrito por Nelson ¢ um ato em
que o macho, enquanto realiza “PS”, nada para cima, mas antes que peixe alcance a superficie ele
volta a “PS”. Esse comportamento foi raramente observado neste estudo e foi considerado um ato
incompleto de “BL”, onde o macho desiste de abocanhar ar e volta a “PS” provavelmente pela
fémea ndo parar de fugir enquanto o macho vai buscar ar. Nelson descreveu a ocorréncia de
“Display lateral” para M. lateralis e M. microlepis e ndo para M. inequalis, mas neste estudo,
observamos que os machos de M. inequalis também realizam “DL”. Nelson observou “Subir”
(=Pairing+Rolling; Nelson, 1964), identificado aqui como o possivel movimento que resulta na
inseminacao, uma Unica vez em M. inequalis, porém sem a unido da regido ventral do macho e com
a da fémea — o casal somente nadou um ao lado do outro (PA) junto a superficie. Entretanto Nelson
descreve para M. lateralis e M. microlepis o “entrelacamento” do casal ap6s nadarem junto a
superficie, assim como nos evidenciamos em M. inequalis. As espécies do género Mimagoniates
aparentemente utilizam a superficie da agua como nivelador entre o casal ou estimulo para que
ocorra 0 movimento que resulta na transferéncia dos espermatozoides. O uso da mesma estratégia

em outros caracideos inseminadores ¢ desconhecida e deve ser investigada.

Como Nelson possuia somente um macho de M. inequalis, ndo foi possivel descrever os
comportamentos agonisticos masculinos. Em M. microlepis, M. lateralis, Nelson descreve quatro
comportamento agonisticos: “Persegui¢do” (Pe®), “Display lateral” (DI1*), “Mordida” (Mo) e
“Tail-beating” (Tb). “Pe™®” e “DI*®” semelhante aos comportamentos deserites observado nesse
estudo. Em M. microlepis, M. lateralis, Nelson descreve quatro comportamento agonisticos, dois
destes observados nesse estudo: “Perseguigdo” (Pe™) e “Display lateral” (D1**). “Mordida” é um
comportamento de injuria na regido lateral do corpo, semelhante ao “Ataque lateral”, e na nadadeira
caudal do adversario. Diferente de Nelson, em nossas observa¢des os machos de M. inequalis
morderam principalmente as nadadeiras pélvicas e anais, raramente a nadadeira caudal. Nao

observamos o comportamento “Tail-beating”, onde o peixe bate com o pedinculo caudal o

adversario.

O fato das fémeas desovarem geralmente poucos odcitos (1-3, X=1,45) em cada ato de postura, de
escolherem sempre a face abaxial das folhas girando o corpo 90° e de realizarem diversas posturas
em diferentes folhas e plantas, sugere um grande investimento parental por parte das fémeas na

desova. Segundo Trivers (1972), o investimento parental ¢ definido como o investimento em um
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descendente que simultaneamente incrementa a probabilidade de sobrevivéncia e reproducdo deste
descendente, enquanto diminui a capacidade dos pais investirem em outros descendentes. A selecdo
do local de desova pode ter consequéncias significantes para o fitness da prole (Wootton, 1998),
através da criacdo de condigdes para o desenvolvimento larval (Resetarits & Wilbur, 1989). Em
Perca fluviatilis, por exemplo, a propor¢do de embrides mortos foi maior nos corddes de ovos
depositados no fundo do lago do que naqueles depositados sobre a vegetagdo submersa (Smith et
al., 2001). Em Mimagoniates inequalis, a liberacdo de diversos pequenos lotes de odcitos ao longo
de muitos atos de postura pode estar relacionada a dispersdo dos odcitos, diminuicdo da
concorréncia entre os descendente e/ou a reducdo da predacdo (Burt et al., 1988). Charvov e
Skinner (1984) argumentam que uma fémea visitando multiplas areas de recurso pode conseguir
maximo fitness, deixando menos descendentes do que cada area pode suportar. As fémeas de
Mantella laevigata, uma 13 venenosa de Madasgascar, dispersam seus ovos em diversas pocas
(fitotelmata), a fim de reduzir a probabilidade de toda a sua prole ser comida em um Unico evento
de predagdo (Heying, 2001). Logo, por meio deste comportamento elaborado de postura as fémeas

de M. inequalis podem estar aumentando a taxa de sobrevivéncia de sua prole.

Nelson (1964) observou poucas vezes a desova de trés Mimagoniates, uma vez em M. inequalis e
M. lateralis, e duas vezes em M. microlepis. Além de M. inequalis, ndés observamos quatro eventos
de desova de M. rheocharis (dados ndo publicados). Em todas as espécies o substrato preferencial
foi na face abaxial das folhas. Aparentemente este comportamento de postura esta presente entre as

espécies do género Mimagoniates.

Durante o periodo de filmagens foi observado em todos os aquarios tanto machos dominantes
quanto submissos cortejando as fémeas, mesmo que em diferentes propor¢des. Em um aquario os
dois machos realizaram “Subir” com a mesma fémea, comportamento que possivelmente resulta na
inseminacao. Estes fatos nos levam a cogitar a possibilidade das fémeas serem inseminadas por
diversos machos e estarem beneficiando-se de tal estratégia. Yasui (1998; 2001) sugere que
acasalamentos multiplos levam a uma maior variabilidade genética na prole, podendo aumentar a
possibilidade de que alguns descendentes do lote de ovos possam sobreviver. Em Salvelinus
alpinus, uma espécies de salmao do artico, os ovos de acasalamentos polidndricos tiveram menores
taxas de mortalidade que os monogamicos (Kekalainen et al., 2010). Como a variabilidade genética
¢ extremamente baixa em muitas populacdes de S. alpinus, evitar a consanguinidade
(incompatibilidade genética) pode ser um importante mecanismo para explicar a evolu¢do da
poliandria (Kekalainen et al, 2010). Algumas das espécies da tribo Glandulocaudini estdo
aparentemente adaptadas a habitats restritos e limitadas na distribuicdo em fung¢do de sua ecologia

(Menezes & Weitzman, 2009). Azevedo (2000) relata em suas coletas de M. rheocharis a presenca
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de remansos em que eram encontrados geralmente dois ou trés individuos (normalmente um casal
ou um macho ¢ duas fémeas) ou contendo individuos visivelmente menores. Em muitos meses a
amostra obtida de M. rheocharis em um ponto de coleta consistia apenas de dois ou trés individuos
apenas, ¢ estes peixes foram encontrados em pequenas areas de arroio com pouca profundidade,
onde a agua era mais limpida. Na coleta dos exemplares de M. inequalis observamos que eles eram
encontrados em pequenos cardumes, normalmente em areas de pogos, distribuidos ao longo de um
riacho de agua clara. Possivelmente alguns inseminadores estejam se beneficiando da poliandria

para evitar a incompatibilidade genética e aumentar a variabilidade genética de sua prole.

Se um numero restrito de peixes (ou mesmo apenas um casal) de uma populagdo coloniza uma
determinada regido e uma nova populagdo se forma a partir desses fundadores, esta nova populacdo
terda uma variabilidade genética muito inferior a populacdo original (efeito fundador, Ridley, 2006).
Se considerarmos a poliandria e a capacidade de armazenamento dos espermatozodides das espécies
inseminadoras (Kutaygil, 1959), uma tnica fémea ¢ capaz de transportar parte do patrimdnio
genético da populacdo original e gerar uma populagdo com maior variabilidade que um ou mais
casais nao inseminadores. Além disso, uma fémea inseminada pode colonizar uma nova area e

fundar uma nova populacao independe da presenca de um macho.

Uma das vantagens da inseminagdo ¢ a separacdo temporal do evento de transferéncia dos
espermatozoides e o momento da desova (Javonillo et al., 2009), ja que as fémeas podem carregar
espermatozoides por meses (Kutaygil, 1959). Durante esse periodo elas podem aceitar esperma de
mais individuos, gerando a incerteza da paternidade e uma acirrada competicdo de esperma. Esta
competi¢do pode ter resultado numa pressao seletiva maior sobre os espermatozoides, resultando no
grande nuimero de modificagdes morfologicas estruturais presente nos espermatozoides dos
inseminadores. Javonillo ef al. (2009) descrevem modificagdes como alongamento e o achatamento
do nucleo, alargamento da peca intermediaria, reforco do corpo basal, entre outras modificacdes

presentes nos espermatozoides de inseminadores.

A competicdo de esperma pode ter desencadeado também o maior investimento no
desenvolvimento gonadal de machos ¢ a produgdo continua de esperma em algumas espécies
inseminadoras, se comparado a espécies de caracideos ndo inseminadores, que podem ser
associados com a necessidade de estarem sempre disponiveis para a insemina¢do, mesmo fora do
periodo de desova (Oliveira et al., 2010). Além disso, existem algumas espécies inseminadoras que
possuem machos maduros presentes durante o ano todo, como Mimagoniates rheocharis (Azevedo,
2000), Macropsobrycon uruguayanae (Azevedo et al., 2010) e Compsura heterura (Oliveira et al.,
2010) e machos cortejando com igual intensidade e frequéncia em todos os meses, como M.

microlepis, M. lateralis ¢ M. inequalis (Nelson, 1964).
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Fémeas de Spinachia spinachia (Gasterosteidae) e Poecilia reticulata (Poeciliidae) preferem
machos com maior taxa de exibi¢do (Ostlund & Ahnesjo, 1998; Nicoletto, 1993), Pomatoschistus
minutus (Gobiidae) e Rhodeus sericeus (Cyprinidae) preferem machos com corte mais vigorosa
(intensa) (Forsgren, 1997; Reichard et al., 2005) e Pseudomugil signifer (Pseudomugilidae)
preferem machos que passam maior tempo envolvidos na corte (Wong, 2004). O status de
dominancia do macho é o determinante mais importante para o sucesso reprodutivo da espécie R.
sericeus (Reichard et al., 2005). Em M. inequalis a inibicdo do acesso dos machos submissos as
fémeas através de comportamento agonistico realizado pelos machos dominantes (Fig. 3) e o
intenso investimento (insisténcias) em corte com a finalidade da inseminac¢do (Tab. 3) sdo
estratégias que podem minimizar a concorréncia com o esperma de outro macho e aumentar a

probabilidade do esperma fecundar os o6citos (sucesso reprodutivo).

Ganchos 6sseos nos raios das nadadeiras dos machos sdo estruturas compartilhadas por quase
todas as espécies da familia Characidae (Malabarba & Weitzman, 2003). Estas estruturas
aparentemente estdo relacionadas a maturacdo sexual, podendo estar sempre presentes apds a
primeira maturacdo gonadal (Azevedo, 2000; 2004; Oliveira, 2003; Silvano ef al., 2003; Gongalves
et al., 2005) ou somente no periodo reprodutivo (Collette, 1977; Garutti, 1990; Von lhering &
Azevedo, 1936). A real funcdo dos ganchos é desconhecida, mas alguns autores sugerem fungoes,
como por exemplo funcionar como 6rgdo de contato durante a desova (Wiley & Collette, 1970).
Para os inseminadores sugere-se que estas estruturas podem estar relacionadas a corte (Weitzman et
al., 2005; Azevedo, 2000) ou podem ser importantes para a transferéncia de espermatozodides para
os ovarios (Kutaygil, 1959). Embora os ganchos ndo sejam exclusividade dos inseminadores, estas

estruturas podem desempenhar fungdes cruciais na reprodugdo destes peixes.

Em M. inequalis, no ato “Sb” macho e fémea ficam unidos pela regido ventral, podendo os
ganchos serem responsaveis pelo aumento da aderéncia entre as nadadeiras anais e pélvicas do
macho com a fémea e com isso possibilitar uma unido por tempo suficiente para que ocorra a

transferéncia do esperma.

Morder as nadadeiras do adversario ¢ um comportamento agonistico presente em diversas espécies
(Ichihashi et al., 2004; Enquist et al., 1990; Reavis, 1997; Hutchings et al., 1999; Shibatta, 2006),
algumas destas possuem preferéncia por algumas nadadeiras, como a dorsal e caudal (Turnbull et
al., 1998; Moutou et al., 1998), anal e caudal (Robison, 1975) ou somente a caudal (Cruz, 2002). Os
machos de M. inequalis mordem principalmente as nadadeiras anais e pélvicas de outros machos.
Esse fato pode estar relacionado a presenca de ganchos nestas nadadeiras. O dano nos ganchos
causado pelas mordidas pode resultar em menor €xito na inseminacao se comparado a um macho

com ganchos integros.
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As fémeas sdo maiores que os machos, particularmente entre os peixes, porque a fertilidade
aumenta com o tamanho do corpo (Breder & Rosen, 1966; Berglund et al., 1986) ou porque os
machos que maturam com um pequeno tamanho reduzem sua mortalidade pré-reprodutiva ou sdo
menos propensos a morrerem de fome durante a escassez de alimentos (Cluttonbrock et al., 1985;
Gross, 1985). Entre as espécies analisadas somente em trés espécies inseminadoras da subfamilia
Stevardiinae e no caracideo insertae sedis H. igneus nos evidenciamos machos maiores que as
fémeas (Tab. 4). A inversdo do tamanho corporal entre machos e fémeas pode estar relacionada a
pressdo da seleg@o sexual resultante sobre os machos. Pois, quando machos lutam regularmente por
acesso as parceiras, como observado neste trabalho, eles tendem a ser maiores do que as fémeas,
dado os beneficios da concorréncia intrasexual e intersexual (Alcock, 2011; Blanckenhorn, 2005;
Reichard et al., 2005). Possivelmente as espécies inseminadoras de Stevardiinae possuem uma

acirrada competicdo entre os machos pela inseminagdo das fémeas.
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