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O ENIGMA DA “REACAO ESPERMATOFORICA”: BREVE SINTESE DO CONHECIMENTO
SOBRE A ESTRUTURA E O FUNCIONAMENTO DOS ESPERMATOFOROS DOS
CEFALOPODES (MoLLUSCA: CEPHALOPODA)

Jost EDUARDO AMOROSO RODRIGUEZ MARIAN

ABSTRACT

Coleoid cephalopods (squids, cuttlefishes, and octopods) produce elaborate spermatophores, which are
transferred to the female during mating with the aid of a modified appendage called hectocotylus.
During transfer, the spermatophores undergo the so-called spermatophoric reaction, i.c., a complex
process of evagination of the ejaculatory apparatus that, ultimately, leads to the extrusion of the cement
bodly and sperm mass. The present review summarizes the bulk of our knowledge on the morphology
and functioning of this exclusive coleoid character, identifying gaps and defining strategies to stimulate
advancements in this area. Few detailed morphological studies regarding this structure have yet been
conducted, and much of the knowledge on the coleoid spermatophore was generated by classical studies
of the 19th and early 20th centuries. Furthermore, investigations on the functioning of this structure
are even rarer, the basic knowledge of the spermatophoric reaction being restricted to 19 species. There
seems to be a consensus in the literature that two types of attachment of spermatophores occur in de-
capodiforms (i.e., squids and sepioids): superficial attachment, and deep (or intradermal) implanta-
tion. In superficial attachment, the base of the spermatangia ends up attached on the surface of the
Jfemales body, by means of the adbesive contents and, in some cases, attachment structures of the ce-
ment body; this type is found in several groups of decapodiforms (e.g., Loliginidae, Ommastrephidae,
Sepiidae). In deep implantation, the spermatangia penetrate autonomously the integument, embed-
ding themselves completely into the female tissue; this strategy is common to some oceanic and deep-sea
species (e.g., Architeuthidae, Cranchiidae, Octopoteuthidae, Sepiolidac). The mechanism responsible
Jor deep implantation remains unknown. In octopodiforms (octopods), the spermatophore is inserted
inside the lumen of the female gonoduct, reaching the oviducal gland, where the spermathecae are
located, or the ovarian cavity. Since the extracorporeal functioning of coleoid spermatophores must
rely entirely on the intricate structure and organization of the tunics, membranes, and other structures
composing the spermatophore, only detailed investigations of these components would provide the
basis for comprehending its mechanics. This paper recommends the development of a specific, efficient
protocol for whole-mount staining and permanent preparation of coleoid spermatophores, in order to
enable expansion of spermatophore morphological descriptions in taxonomic and anatomical studies,
and therefore enhance the knowledge of this unique, still enigmatic structure.

Key-Worbps: Cephalopoda; Coleoidea; Spermatophore; Spermatophoric Reaction; Func-
tional Morphology.
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INTRODUCAO

Os moluscos da classe Cephalopoda apresentam
comportamento sexual complexo, incluindo corte,
comunicagdo por estimulos visuais e transferéncia de
espermatéforos através de apéndices modificados nos
machos (Hanlon & Messenger, 1996). Os cefalépo-
des viventes estio reunidos nas subclasses Nautiloidea
(ndutilos) e Coleoidea (lulas, sépias e polvos) (Young
et al., 2008). Os espermatéforos dos ndutilos sio com-
postos por uma longa massa espermdtica (15-35 cm
de comprimento), muito enovelada e inclusa em uma
cdpsula ovdide, sendo transferidos a fémea pelo espd-
dice, érgio derivado da hipertrofia de quatro tentdcu-
los circum-orais (Haven, 1977; Arnold, 1984; Mann,
1984). Os espermatéforos dos coledides (Fig. 1), por
sua vez, estdo entre as estruturas reprodutivas mais
complexas do Reino Animal (Mann, 1984). Durante
a copula, sio transferidos & fémea por meio de um
apéndice modificado nos machos, denominado hec-
tocétilo (e.g., Nesis, 1987). Durante a transferéncia
a femea, esses espermatéforos sofrem, de forma au-
tonoma, drdsticas modificagées na chamada “reacio
espermatoférica’, complexo processo de evaginacio
que, basicamente, conduz 2 exterioriza¢do da massa
espermdtica (Mann, 1984).

Em tratados gerais de zoologia (e.g., Ruppert
et al., 2005; Brusca & Brusca, 2007) e até mesmo em
alguns compéndios especificos sobre a reprodugio de
Cephalopoda (e.g., Mangold, 1987), o fendmeno da
reacdo espermatofdrica, quando abordado, ¢ tratado
de maneira excessivamente superficial. Em geral, hd
apenas mencio ao fato de que, durante transferén-
cia 2 fémea, ocorre eversio do “aparato ejaculatério”
e conseqiiente exteriorizacdo da “massa espermdtica’
do espermatéforo, sem haver mais detalhes acerca
deste processo. H4 poucas excecoes em que o tema
¢ abordado com maior mindcia (e.g., Arnold, 1984;
Mangold, 1989), mas ainda sem detalhes importan-
tes para a compreensdo deste fendmeno. A obra de
Mann (1984) redne a Unica revisdo abrangente acerca
dos espermatéforos dos cefaldpodes, apesar de enfo-
car principalmente na série de estudos realizados por
Thaddeus Mann e colaboradores sobre a fisiologia e
bioquimica do espermatéforo do polvo-gigante-do-
-Pacifico, Enteroctopus dOﬁfiﬂi].

Drew (1919a), em sua monografia acerca da
estrutura, funcionamento e formacio dos esperma-
téforos da lula Doryteuthis pealeii, faz mencio a no-
¢io equivocada de muitos zodlogos de sua época, que

1 Uma lista contendo o autor e ano da descrigio original de cada
espécie citada no presente artigo encontra-se no Apéndice 1.

atribufam ao filamento espiral — estrutura helicoidal
da regido oral do espermatéforo (Fig. 1) — a funcido
de uma “mola”, com a qual a massa espermdtica seria
impulsionada durante a “explosao” dos espermatéfo-
ros. Nio seria surpreendente encontrar atualmente a
mesma nogio entre zodlogos e malacélogos, em virtu-
de da auséncia de informagoes acerca deste fendmeno
em livros gerais de Zoologia e Malacologia. A titulo de
exemplo, quando comparada ao tratamento de outras
estruturas complexas e importantes para a compreen-
sdo da biologia de determinado animal, como o esper-
matéforo de escorpides ou o nematocisto de cniddrios
(e.g., Ruppert ez al., 2005; Brusca & Brusca, 2007),
a abordagem do espermatéforo dos cefalépodes e da
reagio espermatofdrica em livros e compéndios ¢ no-
tadamente incipiente. O fato do conhecimento sobre
o tema ser pouco disseminado entre zodlogos pode
estar relacionado a relativa caréncia de estudos na drea,
como exposto adiante, e por ainda nio compreender-
mos por completo a exata funcio do espermatdforo
dos cefalépodes.

Neste contexto, a presente revisio tem por ob-
jetivo sintetizar o conhecimento acerca da estrutura
¢ funcionamento do espermatéforo dos coledides,
visando 1) a acessibilidade dessas informagoes a zo6-
logos e bidlogos marinhos, 2) a identificacio de lacu-
nas no conhecimento deste tema e 3) a definicao de
estratégias que possibilitem avancos na drea. Em face
da complexidade estrutural e funcional desses esper-
matéforos, como exposto a seguir, a ampliagio do co-
nhecimento deste tema contribuird diretamente para
estudos de anatomia comparada, biologia reprodutiva
e selecao sexual.

Breve histérico

O primeiro registro do espermatéforo dos co-
ledides e do fendmeno da reagio espermatofdrica foi
realizado pelo naturalista holandés Jan Swammerdam
(1637-1680) ¢ publicado na obra péstuma Biblia
Naturae (Swammerdam, 1738). Com base nos esper-
matéforos de uma espécie de Sepia, Swammerdam,
com os limitados recursos de microscopia de luz de
sua época, nio sé reconheceu e ilustrou as principais
regioes dos espermatéforos da sépia, como também
observou que os mesmos sofriam drésticas modifica-
¢6es morfoldgicas autdnomas, quando retirados do
sistema reprodutor masculino e deixados por algum
tempo em dgua do mar.

Poucos trabalhos abordam com detalhes a mor-
fologia e anatomia funcional dos espermatéforos
dos cefalépodes. Apesar das descrigoes taxondmicas
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atuais incluirem a morfologia do espermatéforo
(vide recomendagées de Roper & Voss, 1983), em
geral a descricdo morfoldgica e respectivas ilustra-
¢oes do espermatdforo sio demasiadamente simples,
feitas com base na limitada ampliacio de um este-
reomicroscépio. Poucos estudos detalhados foram
efetuados, grande parte do conhecimento acerca da
estrutura do espermatéforo tendo sido gerada por
trabalhos cldssicos do século XIX e inicio do século
XX (e.g., Milne-Edwards, 1842; Racovitza, 1894b;
Marchand, 1913; Drew, 1919a; Blancquaert, 1925;
Weill, 1927). Recentemente, descricbes mais deta-
lhadas foram feitas apenas por Austin ez al. (1964),
os quais empregaram cortes seriados e coloragio his-
tolégica ao estudo dos espermatéforos de Dorytenthis
pealeii, e por Takahama ez al. (1991), que inclufram a
microscopia eletronica de varredura para investigar o
espermatéforo de Todarodes pacificus. Embora sem o
mesmo nivel de detalhamento, Hess (1987) apresen-
tou uma descri¢io comparativa dos espermatéforos
de diversas espécies de lulas, compondo, dessa forma,
o estudo mais abrangente acerca dos espermatéforos
dos teutéides.

Investigagoes acerca do funcionamento dos es-
permatéforos dos coledides sio consideravelmente
mais raras, estando o conhecimento bdsico sobre a re-
agdo espermatoforica restrito a apenas 12 espécies de
Decapodiformes (i.ce., lulas e sepidides): Doryteuthis
pealeii (Drew, 1919a; Austin ez al., 1964), D. opales-
cens (Fields, 1965), Loligo vulgaris (Milne-Edwards,
1842; Marchand, 1913), Illex coindetii (Marchand,

aboral

1913), Octopoteuthis sicula (Hoving er al, 2008a),
Onykia ingens (Hoving & Laptikhovsky, 2007), Ros-
sia macrosoma (Racovitza, 1894b; Marchand, 1913),
R. moelleri (Hoving et al., 2009), Sepia officinalis
(Milne-Edwards, 1842; Marchand, 1913), Sepio-
la atlantica (Weill, 1927), S. rondeleti (Marchand,
1913), Todarodes pacificus (Takahama ez al., 1991),
e sete espécies de Octopodiformes (ie., polvos):
Callistoctopus macropus (Marchand, 1913), Eledone
cirrhosa (Fort, 1937), E. moschata (Milne-Edwards,
1842; Marchand, 1913; Fort, 1941; Orelli, 1962),
Enteroctopus dofleini (Mann et al., 1966, 1970; Han-
son et al., 1973), Macrotritopus defilippi (Marchand,
1913), Octopus tehuelchus (Pujals, 1978) e O. vulgaris
(Drew, 1919b). Descri¢oes detalhadas da reagao es-
permatofdrica, indicando o papel dos componentes
do espermatéforo no funcionamento do processo, sao
escassas (e.g., Racovitza, 1894b; Drew, 1919a; Weill,
1927).

Plano bdsico do espermatéforo dos coledides

Para entender o funcionamento da reagao esper-
matoférica, ¢ necessdrio primeiramente compreender
a complexa morfologia do espermatéforo, o qual ¢é
composto pelas seguintes estruturas (Figs. 1, 2A):
(1) massa espermdtica na regido aboral; (2) corpo ci-
mentante, conectado 4 massa espermdtica por um ci-
lindro conectivo; (3) trés membranas (interna, media-
na e externa) envolvendo um filamento espiralado (ou

FIGURA 1: Espermatéforos de espécimes machos de Doryteuthis plei (Blainville, 1823) coletados no Litoral Norte do Estado de Sao Paulo.
A. Vista total de um espermatéforo fixado, evidenciando as regioes oral e aboral, bem como a massa espermdtica. B. Detalhe de espermaté-

foros recém-extraidos do saco espermatoférico, antes da fixagao. Os principais componentes do espermatéforo dos coledides estdo evidentes,

ilustrando sua complexidade estrutural. Na regiao oral (espermatéforo 2 esquerda), localizam-se o corpo cimentante e o aparato ejaculatério

contendo o “filamento espiral”. As regiées mediana e aboral (espermatéforo a direita) sio ocupadas pela massa espermdtica. A tdnica exter-

na, ndo indicada na figura, é a delgada membrana que delimita todo o espermatéforo. Internamente 4 tunica externa, localiza-se a tinica

mediana, que ¢ mais espessa e conspicua na regio aboral.
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“filamento espiral”); (4) trés tinicas (interna, mediana
e externa), que recobrem todas ou parte das estruturas
enumeradas de 1 a 3, mais os espagos preenchidos por
liquidos; e (5) extremidade oral fechada pelo capuz e
respectivo filamento do capuz, sendo ambas as estru-
turas continuidade da tinica externa. Ao conjunto
formado pelo filamento espiral, pelas trés membranas
que o envolvem e pela tdnica interna é dado o nome
de “aparato ejaculatério” (Drew, 1919a; Fig. 1). Esse
padrio estrutural é compartilhado pela maioria dos
coledides, havendo somente variagoes menores dentro
desse plano bdsico (e.g., Mann, 1984; Hess, 1987).
Excegio a esse complexo padrio é encontrada apenas
nos polvos da subordem Cirrata, cujo espermatéforo
consiste simplesmente de uma cdpsula com opérculos
nas extremidades, nio apresentando aparato ejacula-
tério (Villanueva, 1992).

A morfologia ¢ o funcionamento do esperma-
téforo sio apresentados a seguir com maior detalha-
mento para Decapodiformes, com descri¢oes basea-
das principalmente nos trabalhos de Drew (1919a) e
Austin ez al. (1964). Para uma melhor compreensao e
acompanhamento das fases dessa “reacao” é apresen-
tado um esquema diddtico (Fig. 2), baseado principal-
mente no estudo de Drew (1919a) sobre o espermaté-
foro da lula D. pealeii. Na versio online do artigo, hd
também uma animagio feita com base nesse modelo
(ver Material Suplementar). Na seqiiéncia dessas des-
crigbes, sao apresentados os mecanismos de armazena-
mento de espermatozéides em Decapodiformes, bem
como o fendmeno de implante intradérmico de esper-
maté6foros observado em algumas espécies do grupo.
Finalmente, o conhecimento sobre o tema é sumariza-
do para Octopodiformes.

Os espermatéforos de Decapodiformes
a. Estrutura do espermatéforo (Fig. 2A)

O espermatéforo extraido de espécimes vivos
¢ targido e eldstico (Drew, 1919a; Takahama, ez al.
1991). Isso se deve a tinica externa (Fig. 2A), que ¢é
resistente e eldstica, apesar de apresentar espessura re-
lativamente fina. Internamente a tinica externa, loca-
liza-se a tinica mediana (Fig. 2A), de espessura maior
na regido aboral, reduzindo-se de forma gradual em
diregio a regido oral apds o corpo cimentante. Entre
as tinicas mediana e interna hd um espago evidente
em praticamente toda a extensdo do espermatéforo
e preenchido por liquido (no esquema diddtico da
Fig. 2, este espago corresponde 4 drea em branco no
interior do espermatéforo).

Na regido aboral do corpo cimentante inicia-se
a tlnica interna’ e a membrana externa (Fig. 2A), a
qual recobre este corpo. A membrana externa ¢ forte-
mente unida A tdnica interna, sendo por vezes dificil
distingui-las. Préximo as suas extremidades, a tdnica
interna e a membrana externa terminam formando
um espessamento (Fig. 2A). Ambas, membrana e td-
nica formam, estruturalmente, um tubo aberto e com
borda espessada na extremidade oral, porém de base
fechada, pois esta envolve e se une a extremidade abo-
ral do corpo cimentante.

A membrana mediana, situada entre as mem-
branas interna e externa (Fig. 2A), forma um tubo
que se estende desde a base da metade oral do corpo
cimentante, até a extremidade oral do espermatdfo-
ro. Estruturalmente, a membrana mediana forma um
tubo aberto na extremidade aboral situada ao redor
do corpo cimentante e fechada na extremidade oposta
onde se funde ao capuz (Fig. 2A). A membrana in-
terna (Fig. 2A) acompanha a membrana mediana ao
longo de sua extensdo. O filamento espiral (Fig. 2A)
¢é fortemente unido a esta membrana, estendendo-se
desde a extremidade oral do corpo cimentante até
aproximadamente a extremidade oral do espermaté-
foro. Tendo em mente esse plano estrutural bdsico,
torna-se mais simples a compreensao da reacio esper-
matoférica, descrita a seguir.

b. Funcionamento do espermatéforo (Figs. 2B-G)

A reagio espermatoférica tem inicio com uma
tragdo sobre o filamento do capuz, a qual se trans-
mite para o capuz, rompendo-o na regido de inser-
¢ao do filamento (Fig. 2B). Com o rompimento do
capuz, 0 aparato ejaculatério abre-se para o exterior,
iniciando-se o processo de evaginagio (Fig. 2C).
Este acontece, a principio, devido a uma pressao
inicial, pré-ruptura, pelo fato do espermatéforo in-
tacto ser altamente tirgido. Concomitantemente, a
tinica mediana torna-se gradualmente entumescida
pela entrada de d4gua no espermatéforo por absorgao
(Fig. 2C). O entumescimento da tinica mediana,
associado A resisténcia natural A distensio da téinica
externa, gerariam a pressio necessiria para provocar
a expulsao da massa espermdtica e do corpo cimen-
tante (Drew, 1919a). A propriedade “absortiva” da
membrana mediana é aparentemente resultado de

2 Drew (1919a) acreditava que a tinica interna estendia-se em
diregao aboral, recobrindo também a massa espermdtica; essa
informagio foi omitida do esquema diddtico (Fig. 2) objeti-
vando maior clareza.
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A B C D E F

FIGURA 2: Esquema diddtico resumindo os principais passos envolvidos na reacio espermatofdrica (baseado principalmente no estudo
de Drew, 1919a). Alguns passos foram omitidos e algumas estruturas simplificadas objetivando maior clareza. A-G. Seqiiéncia da reagio
espermatoférica. Vide texto para detalhes.
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sua hipertonia em relacio 4 4gua do mar, o que ge-
raria um gradiente osmoético no momento em que o
espermatdforo ¢ extraido do gonoduto e exposto a
dgua do mar durante a cépula (nos polvos essa funcio
¢ desempenhada pelo fluido ou plasma espermatof6-
rico; Mann et al., 1970).

O processo de evaginagio continua e, no mo-
mento em que a extremidade oral do corpo cimen-
tante projeta-se para o meio externo (Fig. 2D), o fi-
lamento espiral ¢ a membrana interna se destacam
do mesmo e a reagio sofre um breve retardo, quando
entdo a massa espermdtica é forgada contra a regiio
aboral do corpo cimentante. Nesta fase, ¢ apés con-
cluido o processo de evaginagio da tdnica interna e
membrana externa, o tubo por elas formado recobre
a massa espermdtica, a qual, a partir da constante
pressdo interna, continua a ser impelida para o in-
terior desse tubo (Fig. 2D). O contato intimo entre
entre a extremidade aboral da membrana mediana
com a regido mediana do corpo cimentante cria uma
drea de resisténcia que aparentemente retarda a0 ma-
ximo o destacamento entre ambas estruturas. Esse
fator permite que haja tempo para que toda a massa
de espermatozéides seja impelida para dentro do en-
voltério formado pela tdnica interna e a membrana
externa.

No momento em que a membrana mediana se
destaca do corpo cimentante, este Ultimo se rompe
(Fig. 2E) e a massa espermdtica, envolta pela tubo
constituido pela tinica interna e membrana externa,
¢ lancada por completo para fora do espermatéforo
(Fig. 2F). O conjunto recém-expelido, denominado
de “reserva espermdtica’ (Drew, 1919a, Takahama
etal, 1991) ou “espermatingio” (Fort, 1937; Ne-
sis et al., 1998), tem a base aboral maior e revesti-
da externamente pelo contetido adesivo do corpo
cimentante, ¢ uma extremidade livre e aberta, por
onde os espermatozdides sio continuamente libe-
rados (Fig. 2G). Em algumas espécies, entretanto,
nio hd liberacio de espermatozdides apés a reagio,
tendo sido postulado que nesses casos deve haver um
mecanismo prevenindo a liberagao e promovendo ar-
mazenamento de esperma no espermatangio (O’Dor,
1983).

A duragio da reagio espermatofdrica é varidvel
entre as espécies de cefalépodes, ocorrendo em média
em 10 segundos em D. pealeii (Drew, 1919a; Austin
et al., 1964), e em uma a duas horas em Enteroctopus
dofleini, o polvo-gigante-do-Pacifico, cujo esperma-
téforo pode atingir 1 metro de comprimento (Mann
et al., 1966, 1970). O gatilho exato para iniciar a re-
agdo ¢ tema controverso; alguns autores propuseram
que a tragdo sobre o filamento do capuz, a qual se

transmite para o capuz, rompendo-o na regiio de in-
ser¢io do filamento, ¢ necessdria para iniciar o proces-
so (e.g., Drew, 1919a). Entretanto, foi sugerido que,
em algumas espécies, o contato com a dgua do mar ¢é
suficiente para iniciar a reacio (e.g., Takahama ez al,

1991).

c. Sitios de deposicao de espermatéforos e
armazenamento de espermatozéides

O sitio de deposicio de espermatéforos e aquele
de armazenamento de espermatozéides variam mui-
to dentre os Decapodiformes. Em Sepiida, o macho
transfere espermatéforos ao receptdculo seminal lo-
calizado na membrana peribucal da fémea (Hanlon
et al., 1999). Em alguns Sepiolida, os espermatéforos
sdo depositados em uma bolsa copulatéria, localizada
na cavidade palial (Hoving ez 2/, 2008b). Em algu-
mas espécies de Myopsida (Loliginidae), 0 mesmo in-
dividuo apresenta dois sitios de deposi¢io, um sendo
a regido do receptdculo seminal, localizado na mem-
brana peribucal, e o outro sendo dentro da cavidade
do manto, préximo i base das brinquias e 4 abertura
genital. A opcio por um desses sitios pode depender
da maturacao sexual da fémea (i.e., se estd ou nao em
fase de postura de ovos), do tamanho do macho e das
interacdes intraespecificas & época do acasalamento
(Hanlon & Messenger, 1996). Em Oegopsida, de-
pendendo da espécie, os espermatéforos podem ser
transferidos para a membrana peribucal (préximo a
receptéculos seminais, quando presentes), para a cavi-
dade do manto na regido da abertura genital, ou ainda
para bolsas especializadas localizadas na regido “nucal”
(Nesis, 1995).

Receptziculos seminais sezsu stricto sao estruturas
especializadas no armazenamento de espermatozoi-
des, embora estes termos sejam utilizados de forma
mais abrangente na literatura, incluindo por vezes os
receptdculos de espermatéforos. No caso de lulas e
sépias, o receptdculo seminal s. s#7. trata-se de uma in-
vaginacio da membrana peribucal, ventral 4 boca, cir-
cundada por musculatura circular e secretora de uma
substincia que mantém os espermatozdides em estado
inativo (Drew, 1911; Oordt, 1938). A auséncia de
mobilidade observada nos espermatozéides armazena-
dos estd aparentemente associada ao pH relativamen-
te 4cido dessa secrecio (Oordt, 1938). O recepticulo
armazena espermatozdides até o momento da postura
dos ovos (Lum-Kong, 1992), mas sio desconhecidos
os mecanismos de atragio destes para o interior do
receptdculo seminal, uma vez que os espermatéforos
sdo depositados fora deste érgao.
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d. O fen6meno de implante intra-dérmico de
espermatéforos

Recentemente, diversos estudos foram efetu-
ados sobre o fendmeno de “implante intradérmico”
ou “implante profundo”, comum a algumas espécies
de lulas ocednicas e de dguas profundas (e.g., Norman
& Lu, 1997; Nesis et al., 1998; Jackson & Jackson,
2004; Hoving & Laptikhovsky, 2007; Hoving et 4l.,
2008a; Hoving ez al., 2009). Diferentemente do que
ocorre com outras lulas e sepidides, como Loliginidae
(e.g., Drew, 1919a), Ommastrephidae (e.g., Durward
etal., 1980), Sepiidae (e.g., Hanlon eral, 1999),
nos quais a base do espermatingio fixa-se ao corpo
da fémea por meio do corpo cimentante (e.g., Drew,
1919a), no implante profundo o espermatingio pene-
tra inteiramente no tegumento da fémea.

Em Galiteuthis glacialis (Cranchiidae), os alon-
gados espermatingios sio implantados na superficie
interna e dorsal do manto das fémeas, préximo a
abertura dos ovidutos (Nesis ez a/., 1998). Em Onykia
ingens (Onychoteuthidae), sio enovelados e encon-
trados em diversas regiées do corpo, como na super-
ficie externa do manto ou dentro da cavidade palial
da fémea (Jackson & Jackson, 2004). Em Octopoten-
this sicula (Octopoteuthidae; Hoving ez al., 2008a) ¢
Rossia moelleri (Sepiolidae; Hoving ez al., 2009), os
implantes siao bulbosos e localizados na superficie da
cabega, bracos e manto. Em Taningia danae (Octo-
poteuthidae; Hoving ez al., 2010) e algumas espécies
de Onychoteuthidae (Bolstad, 2008), os espermatin-
gios sao implantados nos sulcos de incisdes (entalhes)
localizadas na superficie do manto. Na lula-gigante
Architeuthis (Architeuthidae), distribuem-se na super-
ficie do manto, cabega, funil e na base dos bragos ven-
trais (e.g., Norman & Lu, 1997; Hoving ez al., 2004;
Guerra et al., 2004; Martins & Perez, 2010), em geral
apresentando um arranjo em ziguezague. Embora a
maioria dos implantes seja superficial, sendo possivel
identificd-los como saliéncias na superficie do corpo,
na lula-gigante os espermatingios podem, em alguns
casos, penetrar profundamente o tecido-alvo (Hoving
et al., 2004; Martins & Perez, 2010).

Os espermatdéforos de Octopodiformes

Em geral, a estrutura e o funcionamento dos es-
permatéforos dos polvos da subordem Incirrata (Or-
dem Octopoda) sdo similares aos dos Decapodiformes
(e.g., Mann, 1984), entretanto o modo de transferén-
cia e deposicio dos espermatingios é bastante caracte-
ristico. Em Octopodidae, durante a cépula, o macho

insere o hectocétilo na cavidade do manto da fémea,
alcangando a abertura do oviduto (Racovitza, 1894a;
Mann et al., 1970; Wells & Wells, 1972; Wodinsky,
2008). Em seguida, o espermatéforo ¢ depositado
pelo érgio terminal (“pénis”) na base do “sulco es-
permatoférico”, um canal delimitado por uma prega
lateral do hectocétilo (Wodinsky, 2008). O esperma-
t6foro ¢ entdo impulsionado para a regido distal do
braco hectocotlizado a partir de peristaltismo (Wells
& Wells, 1972; Wodinsky, 2008). O que ocorre exa-
tamente a partir desse estdgio ¢ ainda enigmdtico, mas
acredita-se que os espermatdforos sejam inseridos no
oviduto (Racovitza, 1894a; Mann et al, 1970; Wells
& Wells, 1972), onde sofrem a reagio espermatofé-
rica (Racovitza, 1894a; Mann, 1984), formando o
espermatingio ou “bexiga espermatofdrica” (Mann
et al., 1970) no limen da glindula oviducal (Raco-
vitza, 1894a; Mann ez al., 1970; Froesch & Marthy,
1975). Nos polvos das subfamilias Octopodinae e Ba-
thypolipodinae, hd um par de espermatecas localiza-
das internamente as glandulas oviducais (e.g., Froesch
& Marthy, 1975; O’Dor & Macalaster, 1983). Com o
eventual rompimento da bexiga espermatoférica (Ra-
covitza, 1894a; Mann et al., 1970), ocorre liberacio
de espermatozéides, que sio de alguma forma capta-
dos para dentro dessas espermatecas, onde podem ser
armazenados por muitos meses, até a maturagio sexu-
al da fémea (Froesch & Marthy, 1975).

No caso dos polvos da subfamilia Eledoninae,
o processo é aparentemente o mesmo, porém os es-
permatingios alcancam o celoma genital (Fort, 1937;
Orelli, 1962; Mangold-Wirz, 1963; DPerez et al.,
1990). Fort (1937) sugeriu que, em Eledone cirrhosa,
o0 espermatingio deva percorrer o gonoduto feminino
e alcangar o ovdrio a partir de contragoes peristédlticas
do oviduto: espinhos que ornamentam o esperma-
tAngio (presentes em E. cirrhosa) preveniriam que o
mesmo fosse expelido pelas contracoes do oviduto. Os
polvos da subfamilia Eledoninae nio possuem esper-
matecas nas glandulas oviducais, mas uma descoberta
realizada por pesquisadores brasileiros revelou que os
espermatozoides podem ser armazenados no filamen-
to apical dos ovécitos até a fémea atingir a maturagio
sexual (Perez et al., 1990).

Nos polvos epipeldgicos da superfamilia Argo-
nautoidea (e.g., Argonauta, Tremoctopus, Ocythie), os
machos s3o anoes e aparentemente produzem um Gni-
co espermatéforo (Vérany & Vogt, 1852). O elabora-
do hectocétilo permanece protegido em uma bolsa até
o momento da cépula, quando ¢ evertido e sofre au-
totomia. O hectocétilo inteiro, contendo o esperma-
t6foro, fica retido na cavidade palial ou no sistema re-

produtor da fémea (e.g., Vérany & Vogt, 1852; Miiller,
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1853; Naef, 1921-23). Devido ao sitio de deposigio,
a morfologia caracteristica e 4 complexidade estrutu-
ral, o hectocétilo de espécies de Argonautoidea foi a
principio confundido com vermes parasitas, descritos
sob o género Hectocotylus (dai o nome da estrutura), e
até mesmo com o organismo completo dos machos de
Argonauta e Tremoctopus (Mann, 1984 apresenta uma
excelente revisdo acerca desse topico). Em suma, ape-
sar do excelente tratado de Naef (1921-23) abordar o
tema com detalhes, a biologia reprodutiva das espécies
de Argonautoidea permanece pouco conhecida.
Como ¢ de se esperar, o conhecimento da bio-
logia reprodutiva de Octopodiformes de dguas pro-
fundas ¢ consideravelmente mais escasso. O esper-
matéforo dos polvos da subordem Cirrata consiste
simplesmente da massa espermdtica contida em uma
cdpsula delimitada por opérculos em ambas as extre-
midades (Villanueva, 1992). Pouco se sabe, entretan-
to, sobre seu funcionamento, apenas que sio armaze-
nados na glandula oviducal da fémea (Aldred ez 4/,
1983), de modo similar a outros octépodes. No caso
da lula-vampiro, Vampyroteuthis infernalis (ordem
Vampyromorpha), apesar dos espermatdforos serem
conhecidos (Hess, 1987), seu funcionamento e modo
de transferéncia sio enigmdticos. Curiosamente, as es-
permatecas localizam-se préximo aos olhos das fémeas

(Pickford, 1949).

Principais lacunas no conhecimento
sobre a “reacdo espermatoférica”

Diversas questoes relacionadas ao complexo pro-
cesso de evaginagio do espermatéforo e de fixacio do
espermatingio permanecem nio resolvidas. Por exem-
plo, nos loliginideos, o contetido adesivo e aparente-
mente alcalino do corpo cimentante é considerado
responsdvel pela fixagio da base dos espermatingios
no corpo da fémea (Drew, 1919a; Austin ez al., 1964).
Entretanto, considerando que os espermatingios sio
depositados externamente, tanto na membrana peri-
bucal como na cavidade do manto préximos a aber-
tura genital, ambas as dreas desprotegidas e expostas
3 consideravel turbuléncia’, ¢ no minimo intrigante
o fato dos espermatingios fixarem-se na fémea ins-
tantaneamente somente a partir de substincias adesi-
vas. Em lulas da familia Ommastrephidae (subordem
Oecgopsida), além da acdo de substincias adesivas,

3 Cefalépodes coledides sao nadadores muito ativos, que conti-
nuamente bombeiam dgua para dentro e para fora da cavidade
palial a partir de contragoes do manto. Essa condigio ¢ aqui
considerada como causadora de “turbuléncia” nas superficies
externas do corpo, incluindo as da cavidade do manto.

acredita-se que a extremidade em forma de seta do
corpo cimentante tenha papel importante na fixacao
do espermatingio (e.g., Takahama ez 2/, 1991).

Diversos componentes do espermatéforo dos
coledides tém fungio enigmdtica. O intrincado fila-
mento espiral, por exemplo, foi proposto por Drew
(1919a), com base em Doryteuthis pealeii, como sen-
do uma estrutura capaz de evitar o colapso do apa-
rato ejaculatério durante o processo de evaginagio.
Investigando a mesma espécie, Austin et al. (1964)
encontraram nNUMerosos corpﬁsculos microscépicos
de forma estelar (“stellate particles”) embebidos na
matriz do filamento espiral. Austin ez al. (1964) su-
geriram que essas estruturas contribuiriam a funcio
proposta por Drew (1919a) por proverem resisténcia
ao filamento espiral. Esses corpisculos haviam sido
descobertos muito tempo antes por Duvernoy (1853)
em Sepiola rondeleti, sua presenca tendo sido confir-
mada posteriormente em outros Decapodiformes
(Marchand, 1913; Blancquaert, 1923 e 1925; Weill,
1927; Badenhorst, 1974; Takahama ez 2/, 1991; Ho-
ving et al., 2009), porém pouco se sabe sobre sua exa-
ta funcao. Weill (1927) supds, com base em Sepiola
atlantica, que os corpusculos estariam envolvidos de
alguma forma no processo de fixacao dos espermatin-
gios na fémea. Takahama ez /. (1991) sugeriram que
os mesmos poderiam auxiliar na formacio do contato
entre o espermatéforo e o corpo da fémea em 7oda-
rodes pacificus.

A extraordindria complexidade estrutural e fun-
cional observada nos espermatéforos das lulas (e.g.,
Marchand, 1913; Drew, 1919a; Hess, 1987) contras-
ta com a aparente simples funcio do todo o processo
de evaginagio, i.e., exteriorizagio e fixacio superficial
da massa espermdtica por meio de substincias adesi-
vas. Drew (1919b), em reconhecimento desse quadro
intrigante, constatou: “[...] it is very difficult to arrive
at the reasons for the formation of such complicated
structures as these spermatophores to perform func-
tions where simpler arrangements would seem do as
well”.

Com relagio ao fendmeno de implante profun-
do observado em cefalépodes ocednicos e de dguas
profundas, apesar dos grandes avangos proporciona-
dos por estudos recentes (e.g., Norman & Lu, 1997;
Nesis ez al., 1998; Jackson & Jackson, 2004; Hoving
& Laptikhovsky, 2007; Hoving ez al., 2008a; Hoving
et al., 2009), importantes questoes permanecem nao
resolvidas. Algumas hipéteses foram propostas para
explicar o mecanismo responsdvel por esse fendmeno,
mas até o0 momento nenhuma ganhou ampla aceita-
¢ao0. Alguns autores sdo favordveis 2 hipétese de que
o longo 6rgao terminal (“pénis”) de algumas espécies
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serviria para implantar hidraulicamente os esperma-
téforos no corpo da fémea (e.g., Murata et al., 1982;
Norman & Lu, 1997; Jackson & O’Shea, 2003; Ja-
ckson & Jackson, 2004). Em geral, nas espécies em
que o “pénis” ¢ relativamente longo, ultrapassando a
margem anterior do manto (Nesis, 1995), o hecto-
cétilo estd ausente. Esse fato levou diversos autores a
supor que o Orgio responsdvel pela transferéncia de
espermaté6foros, nesses casos, seria o “pénis” (e.g., Ne-
sis, 1995). A recente descoberta da capacidade de in-
tumescéncia e aumento do “pénis” em Onykia ingens
(Onychoteuthidae; Arkhipkin & Laptikhovsky, 2010)
de fato reforca a hipétese de que este érgao deva ter
importante papel durante a transferéncia de esperma-
téforos nos casos em que o hectocétilo estd ausente.

Outras hipéteses envolvem a acdo de ganchos
ou ventosas dos bracos e/ou tentdculos, bem como
das mandibulas (bicos), com os quais o macho faria
incisdes no corpo da fémea para inserir os esperma-
téforos (e.g., Murata ez al., 1982; Nesis, 1995; Nesis
etal., 1998). Acredita-se que esses entalhes sirvam
para facilitar o implante dos espermatingios, embora
esteja claro que néo sao pré-requisitos para o implante
profundo (Hoving ez al., 2010).

Uma hip6tese recorrente na literatura envolve a
agio de supostas enzimas histoliticas presentes nas ti-
nicas ou no corpo cimentante do espermatdforo (e.g.,
McSweeny, 1978; Nesis ez al, 1998; Hoving et al.,
2009), que seriam responsdveis pela dissolug¢iao do
tecido-alvo, embora até o momento nio haja registro
de tais substAncias nas estruturas componentes desses
espermaté6foros. O fato ¢ que, recentemente, confir-
mou-se que o implante profundo é um processo aut6-
nomo, ou seja, o espermatéforo é capaz de implantar-
-se no corpo da fémea sem a agdo de agentes externos
(Hoving & Laptikhovsky, 2007; Hoving et al., 2009).
Além disso, confirmou-se, em uma espécie que apre-
senta implante profundo (Rossia moelleri), que a forca
produzida pela aceleragio e massa do espermatéforo
em evaginagio nio ¢ suficiente para perfurar mecani-
camente o tecido da fémea (Hoving ez al., 2009). O
implante profundo dos espermatingios seria, portan-
to, um processo muito diferente daquele observado
nos nematocistos dos cniddrios, nos quais a perfuracao
da parede do corpo das presas ¢ aparentemente garan-
tida pelo estreito didmetro e extraordindria aceleracao
atingida pelo tiibulo interno, que ¢ evaginado durante
a “explosao” do nematocisto (e.g., Ozbek ez al., 2009).
Dessa forma, a hipdtese mais aceita atualmente para
explicar o fen6meno de implante profundo é a que
envolve a agdo de supostas enzimas histoliticas libe-
radas pelo corpo cimentante (Hoving ez al, 2009),
embora 0 mecanismo exato permanega enigmdtico.

A recente descoberta do potencial de perfuragao
dos espermatéforos de Loliginidae em condigées arti-
ficiais (Marian, 2011), somada i similaridade estrutu-
ral do espermatdforo das lulas (e.g., Hess, 1987), su-
gere que exista um mecanismo comum de perfuragio,
intrinseco ao espermatéforo dos Decapodiformes,
embora, por razdes desconhecidas, o mesmo nem
sempre resulte em implante profundo em condigoes
naturais. Claramente, faz-se necessdria maior experi-
mentacio iz vitro da reagio espermatoforica, de dife-
rentes espécies, para responder essas questoes.

Perspectivas

Com base no exposto, pode-se afirmar que, apds
mais de 250 anos de seu primeiro registro (Swammer-
dam, 1738) e a despeito de obras cldssicas e monogra-
fias publicadas sobre o tema, o conhecimento acerca
da morfologia funcional dos espermatéforos dos cole-
4ides permanece deficiente. A auséncia de um robusto
arcabougo de dados morfolégicos dificulta, inclusive,
o entendimento da reacio espermatoférica e a criacao
de hipéteses para tentar explicar processos dificeis de
serem observados iz vive ou in vitro. Como o funcio-
namento extracorpéreo dos espermatéforos ¢ auténo-
mo e depende exclusivamente da intrincada estrutu-
ra e organizagio de seus componentes (membranas,
tlnicas etc.), somente investigacoes detalhadas dessas
estruturas proverio as bases para entender o funciona-
mento ¢ a exata fungio do complexo espermatdforo
dos coledides.

Considera-se imprescindivel a busca por uma
metodologia simples e eficiente para processamento
dos espermatéforos, os quais sio, em geral, de dificil
preparagao para microscopia (e.g., Hess, 1987), pro-
vavelmente devido 2 estrutura da tdnica externa, que
atua como uma membrana semi-permedvel durante a
reagdo espermatoférica (Mann, 1984). O emprego de
protocolos padronizados de preparagio de espécimes
¢ rotineiro em estudos taxondmicos de outros grupos
zoolbgicos, sendo em muitos casos imprescindivel
para andlise morfolégica (e.g., Dingerkus & Uhler,
1977). Como j4 exposto, a utilizagio de espermatdfo-
ros em descri¢oes taxondmicas de cefalépodes é ainda
muito restrita. Com a elaboragio de um protocolo
simples de preparacio total de espermatéforos (i.e.,
amostras inteiras montadas e coradas em laminas),
outros pesquisadores (e.g., sistematas) poderiam usu-
fruir mais facilmente das informagdes morfoldgicas
disponiveis na complexa estrutura dos espermatéfo-
ros dos coledides. Em contrapartida, o produto ge-
rado por esses estudos (i.e., [Aminas depositadas em
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museus cientificos), bem como a prépria informacao
resultante da investigagdo (i.e., descricoes morfoldgi-
cas), estariam amplamente disponiveis para estudos de
morfologia funcional e evolugao dos espermatéforos.

Finalmente, com relagio ao estudo da reagio
espermatofdrica, ressalta-se a importancia da expe-
rimentacio iz vitro dos espermatéforos, devendo-se
ampliar a andlise para outras espécies de coledides. A
recente descoberta de espermatéforos funcionais em
espécimes que haviam sido congelados apéds a coleta
(Hoving & Laptikhovsky, 2007; Hoving e al., 2009)
permite afirmar que as perspectivas na drea sio ex-
celentes, pois torna-se factivel a expansio das inves-
tigagdes in vitro para espécies ocednicas e de dguas
profundas.

RESUMO

Cefaldpodes coledides (lulas, sépias e polvos) produzem
espermatdforos muito complexos que sio transferidos a fé-
mea durante a cdpula por meio do hectocdtilo, um apén-
dice modificado nos machos. Durante a transferéncia a
fémea, ocorre a chamada “reagio espermatofdrica”, com-
plexo processo de evaginacio do aparato ejaculatério do
espermatdforo, que conduz a exteriorizagdo da massa es-
permdtica e corpo cimentante. A presente revisio sinteti-
za 0 conhecimento acerca da morfologia e funcionamento
desta estrutura exclusiva dos coledides, identificando la-
cunas e definindo estratégias que possibilitem avangos na
drea. Poucos trabalhos abordam com detalhes a morfolo-
gia e anatomia funcional dos espermatdforos dos cefals-
podes, grande parte do conhecimento acerca da estrutura
do espermatdforo tendo sido gerada por trabalhos cldssicos
do século XIX e inicio do século XX. Investigagées acerca
do funcionamento dos espermatdforos sio consideravel-
mente mais rarvas, estando o conhecimento bdsico sobre
a reagdo espermatofdrica restrito a apenas 19 espécies de
coledides. A revisio da literatura especializada permite
sugerir que existem dois tipos bdsicos de fixacdo de esper-
matdforos em Decapodiformes (lulas e sepidides): fixagdo
superficial ¢ implante profundo (ou intra-dérmico). Na
fixagdo superficial, comum em diversas espécies (e.g., Lo-
liginidae, Sepiidae, Ommastrephidae), a base dos esper-
matingios ¢é aderida ao tecido-alvo aparentemente por
meio do corpo cimentante, a partir de substincias adesi-
vas e, em alguns casos, estruturas de fixacdo. No implante
profundo, comum em alguns grupos de lulas ocednicas e
de dguas profundas (e.g., Architeuthidae, Cranchiidae,
Octopoteuthidae, Sepiolidae), os espermatdforos implan-
tam-se inteiramente no corpo da fémea, de forma autd-
noma. Permanece desconhecido o mecanismo responsdvel

pelo implante profundo. Em Octopodiformes (polvos), o

espermatdforo é inserido no gonoduto feminino, alcan-
¢ando a glindula oviducal, onde estio localizadas as
espermatecas, ou a cavidade do ovdrio. Como o funcio-
namento extracorpdreo dos espermatdforos depende exclu-
sivamente da intrincada estrutura e organizagio de seus
componentes (e.g., membranas e tinicas), somente in-
vestigagoes detalhadas dessas estruturas proverdo as bases
para a compreenséo do funcionamento e da exata fungio
do complexo espermatdforo dos coledides. Recomenda-se o
desenvolvimento de um protocolo simples e eficiente para
coloragio e preparagdo total de espermatdforos, de for-
ma que seja possivel expandir as descricoes morfoldgicas
do espermatdforo em estudos taxondmicos e anatémicos,
permitindo, portanto, ampliagio do conhecimento acerca
desta enigmidtica estrutura.

Paravras-CHavVE: Cephalopoda; Coleoidea; Esperma-
toforo; Reagio Espermatoférica; Morfologia Funcional.
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APENDICE 1

Lista dos géneros e espécies citados no presente artigo.

Architeuthis Steenstrup, 1857
Argonauta Linnaeus, 1758
Callistoctopus macropus (Risso, 1826)
Doryteuthis opalescens (Berry, 1911)
Doryteuthis pealeii (Lesueur, 1821)
Doryteuthis plei (Blainville, 1823)
Eledone cirrhosa (Lamarck, 1798)
Eledone moschata (Lamarck, 1798)
Enteroctopus dofleini (Wiilker, 1910)
Galiteuthis glacialis (Chun, 1906)
Hlex coindetii (Vérany, 1839)

Loligo vulgaris Lamarck, 1798
Macrotritopus defilippi (Vérany, 1851)
Octopoteuthis sicula Riippel, 1844

Octopus tehuelchus d’ Orbigny, 1834
Octopus vulgaris Cuvier, 1797
Ocythie Rafinesque, 1814

Onykia ingens (Smith, 1881)

Rossia macrosoma (delle Chiaje, 1830)
Rossia moelleri Steenstrup, 1856
Sepia Linnaeus, 1758

Sepia officinalis Linnaeus, 1758
Sepiola atlantica d Orbigny, 1839
Sepiola rondeleti Leach, 1817
Taningia danae Joubin, 1931
Todarodes pacificus (Steenstrup, 1880)
Tremoctopus delle Chiaje, 1830
Vampyroteuthis infernalis Chun, 1903
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