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A coloragio em peixes tem sido um objeto de estudo intrigan-
te para muitos pesquisadores que procuram entender a func¢io
biolégica de tal exuberincia de cores nas intimeras espécies de

peixes que habitam os mares e os sistemas fluviais. O mosaico de

cores presentes em peixes também nos fascina ao observarmos
extasiados peixes de diversas formas e coloracdes em aquairios
ao redor do mundo. Os processos de formacio de cores em pei-
xes s30 eventos que envolvem mecanismos genéticos e fisiolégi-
cos que sdo intrinsecamente associados aos aspectos evolutivos
das espécies. A compreensio de tais mecanismos tem possibi-
litado a0 homem nio somente entender processos adaptativos,
como também manipular cores em peixes para fins ornamentais
e para aumentar a atratividade de peixes como alimento.
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O mundo colorido
dos peixes

“O agulhao vela é negro, mas quando

ele salta torna-se azul-prateado... As
mudangas de coloracdo nos agulhées e seu
comportamento mudou a maneira como ey
os represento em minha obra, como uma
arte mais realista e auténtica...”

Dr. Guy Harvey, biélogo marinho, cujo
trabalho sobre a vida marinha é reconhecido
internacionalmente (1955-)

No mundo animal, o padrio de pigmentagio
das espécies é um capitulo fascinante da bio-
logia evolutiva. Em particular em peixes, a
miriade de coloragio encontrada em espécies
marinhas e de 4gua doce também desperta o
encantamento das pessoas que embevecidas,
as observam em mergulhos ou em aqudrios
ao redor do mundo. A conquista e a adap-
tacdo a novos ambientes dependem da va-
riabilidade genética presente na populagio
para que as variantes nucleotidicas presen-
tes no genoma possibilitem que os processos
de selecio e adaptagio a um novo ambiente
atuem. Aliado a isso, a plasticidade feno-
tipica permite que uma dada espécie tenha

habitam locais com rochas (rock-dwelling)
representadas pelos ciclideos haplocromi-
neos. Os vérios estudos no lago Niassa esti-

mam a presenca de 500 a 1.000 espécies da
haplocromineos, muitas ainda para serem
propriamente descritas e que foram possi-
velmente formadas a partir de um ancestral
comum h4 1-2 milhées de anos (verificar re-
feréncias em Para saber mais).

A diversidade exuberante de espécies de ci-
clideos com diferentes coloragées (Figura 1a)
vem, a0 longo do tempo, desafiando pesqui-
sadores sobre como tal diversidade se origi-
nou. A especia¢io simpdtrica parece ser o
que ocorre com 0s ciclideos do Lago Niassa,
onde aparentemente nao ha barreiras nitidas
que impecam as espécies de compartilharem
o mesmo ambiente. Contudo, qual a razio de
diferentes espécies de ciclideos, que habitam
o mesmo ecossistema e compartilham ali-
mentos, nio se reproduzirem aleatoriamen-
te e, a0 invés disso, procurarem individuos
da mesma espécie para produzir a préxima

uma resposta ripida as mudancas ambien-
tais em um restrito espaco de tempo. Um
exemplo perceptivel de plasticidade fenotipi-
ca é a coloragio em animais. Em peixes tal
plasticidade é particularmente fascinante no
que se refere 3 miriade de coloracoes presen-
tes nesse grupo dos vertebrados, como tam-
bém as implicagbes dessas coloracdes para o
processo evolutivo.

Um exemplo da importincia da coloragio
em peixes no processo de especiagio é o re-
presentado pelos ciclideos do lago Niassa
(Malawi, como é conhecido mundialmente).
O lago Niassa compde o conjunto dos cha-
mados grandes lagos africanos que estd loca-
lizado no Vale do Rift, ocupando os territd-
rios da Tanz4nia, Mo¢ambique e Malaui. O
Niassa é um lago de proporcdes expressivas
com uma 4rea de 31 km? e uma profundida-
de média de 700 m. Esta imensa massa de
dgua doce abriga uma pletora de espécies de
peixes, particularmente aquelas espécies que
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geragio de sua espécie? Virios tém sido os
grupos de investiga¢do que tentam entender
os processos biolégicos por detris dessa es-
tupenda especiagdo. Trabalhos qualitativos
do inicio dos anos 1980 até os estudos atuais
com abordagens gendmicas tém levado a

um entendimento de que a diversidade eco-
l6gica e morfoldgica dos ciclideos do Lago
Niassa parece estar ligada 4 coloragio nup-
cial dos machos.

Em realidade, formas similares de ciclideos
frequentemente diferem na coloragio dos
machos, sendo que as fémeas sio muitas ve-
zes de dificil distingio com algumas poucas
diferencas em comportamento e preferéncia
por determinados ambientes. Por exemplo,
em um cardume de ciclideos uma fémea de
uma dada espécie, muitas vezes sem uma
coloragio ostensivel, procura machos com
algum padrio de coloragio especifica. Como

exemplo, fémeas da espécie Labeotropheu
strewavasae, quando no periodo de acasa-
lamento, procuram machos azuis com na-
dadeira dorsal vermelha. Essas fémeas nio
hibridizam com machos da espécie Labeo-
tropheus fuelleborni que sio similares aos da
espécie L. trewavasae, exceto pela nadadeira
dorsal que sdo azuis. (Figura 1b).
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Ciclideos haplocromineos
(Cichlidae) - & uma familia de
peixes teledsteos de agua doce
da ordem Perciformes que inclui
pelo menos 1.650 espécies
formalmente descritas, sendo
que a estimativa é da existéncia
de, pelo menos, 3.000 espécies.
Os haplocromineos, por

sua vez, se referem a tribo

de ciclideos da subfamilia
Pseudocrenilabrinae chamada
Haplochromini. Os ciclideos sao
encontrados em praticamente
todos os continentes, ja os
ciclideos haplocromineos sdo
endémicos da Africa.

Especiacao simpatrica -
aquela que ocorre sem que haja
barreiras geograficas nitidas no
processo de formacao de novas
espécies.

Variantes nucleotidicas

- sao variagdes no genoma
representadas por mutagdes
de ponto do tipo SNPs (Single
Nucleotide Polymorphism -
Polimorfismo de Nucleotideo
Unico) e por variacoes de
ndmero de copias (Copy
Number Variation — CNVs).

Abordagens gendmicas

- conjunto de técnicas
moleculares atualmente
disponiveis a partir do
sequenciamento de nova
geragao que permite estudos
mais aprofundados do genoma
de uma espécie desde a
elucidacdo de sua sequéncia
integral até a expressao de seus
genes.

Plasticidade fenotipica -
habilidade de um genétipo
gerar mais de um fenétipo
quando exposto a diferentes
ambientes.
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Selecao Sexual - selecdo entre
individuos de um sexo que é
determinada pela competicdo
por parceiros que possuam
caracteristicas morfologicas
e/ou comportamentais que
resultem em cruzamentos bem
sucedidos.

Este processo incomum de especiagio, cuja escolha do parceiro
é determinada pelo fendtipo externo do parceiro foi hd tempos
observado por Darwin que chamou tal fendmeno de Selecao
_ Sexual. Darwin descreveu que fémeas possuem um “gosto pela
beleza” uma atra¢io por caracteristicas estéticas que aparente-
mente nio conferem aos seus portadores vantagens adaptati-
vas, mas se supde que tais coloracdes exdticas podem revelar
boa satide que, por sua vez, resultard em uma progénie vidvel.
Em resumo, a radiagio adaptativa dos ciclideos haplocromi-

neos no Lago Niassa pode ser possivelmente descrita em trés
etapas: (i) divergéncia nos ambientes que resultou na evo-

lugio de distintos clados, exclusivo de habitantes de rochas
Divergéncia nos ambientes e fundo arenoso; (ii) formagio de géneros morfologicamente

- separacdo e distin¢ao que
ocorrem de modo progressivo e
continuado entre ambientes em
um mesmo ecossistema.

distintos, o que no caso dos haplocromineos é caracterizado
pelas diferentes formas de adaptagio bucal para alimentacio
engendrada pela selecio natural; e (iii) mais recentemente, as
espécies se diferiram por padrdes de coloragio que sugere sele-
¢io por atragio sexual.
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— Radiacao adaptativa ou

irradiacdo adaptativa -
fendmeno evolutivo que
explica a formacao de
diferentes espécies a partir de
um ancestral comum em um
curto periodo de tempo. Os
distintos grupos formados a
partir desse ancestral ocupam
concomitantemente nichos
ecoldgicos livres, resultando em
diversas espécies.

Clado - do grego klados, ramo
- é um grupo de organismos
originados de um Gnico
ancestral comum.

(fémea)

Labeotropheus trewavasae

Labeotropheus trewavasae
(macho)

Labeotropheus fuelleborni

(macho)

Figura 1.

(a) exemplos de alguns ciclideos
haplocromineos e suas cores
exuberantes (Fonte: Riftree/
Wikipedia, Flickr/Wikipedia e
Wem2li3/Wikipedia). (b) fémea
e machos de duas espécies do
género Labeotropheus. Note

a diferenca dos machos que
determina a escolha da fémea
pelo macho de sua espécie.
(Fonte: The Cichlid Fishes

of Lake Malawi, Africa, Dr.
Michael K. Oliver, https://
malawicichlids.com).

Como se origina a
coloracao em peixes

A coloragio em animais e suas nuances é o resultado de cé-
lulas especificas conhecidas como cromatéforos, que contém
diversos pigmentos. Cromatéforos sio células de grande ta-
manho e com formato de estrela que sio derivadas da crista
neural durante o desenvolvimento embriondrio. Em peixes,

os cromatéforos sdo encontrados nio somente na epiderme,
como também nos olhos, internamente na parede da cavida-
de celomdtica e em varios 6rgios. Ao contririo dos mamife-
ros, que possuem somente um tipo de células pigmentar, os
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Crista neural - grupo
tempordrio de células Gnicas
em vertebrados que surgem
do folheto embrionario da
ectoderme a partir da qual
derivam diversas linhagens
celulares.
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melandcitos, peixes carregam virios outros
tipos de cromatéforos que, ao absorverem a
luz branca, sio classificados como: (i) xan-
téforos (pigmento amarelo — xantina); (ii)
melanéforos (pigmentos marrom e preto
- melanina); (iii) eritréforos (pigmento ver-
melho —eritrina), e em algumas poucas es-
pécies (peixe mandarin, Synchiropus splendi-
duse Synchiropus picturatus); (iv) ciandforos
(pigmento azul — cianéforos). Os cromaté-
foros formados por células que refletem a luz
branca, como os leucéforos sio encontrados
em algumas espécies dos géneros Fundulus,
Oryziase e Lebistese, os iridéforos, que tam-
bém sio formados por cristais de purina sio

mais iridescentes refletindo cores em tons

mais metdlicos. Em muitas espécies de pei-
. s .

xes, a posi¢io dos iriddcitos na epiderme dos

peixes determina seu padrio de coloragio.
Quando tais células estiverem nas escamas,
como aquelas do dorso de algumas espécies,
a tonalidade serd de escura a prateada; assim,
quando presente nas camadas mais internas
da epiderme, a coloragio serd de tonalidade
branca, como na parte ventral de muitas es-
pécies de peixes, o que confere a muitas espé-
cies uma camuflagem extra, dependendo da
posi¢io em que o predador observa sua presa

(Figura 2).
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Iridacitos - células que
ocorrem especialmente nas
escamas de peixes e de alguns
cefalopodes e apresentam
iridescéncia por conter cristais
de guanina.
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Figura 2.

Algumas espécies de peixes da ictiofauna brasileira
mostrando a distribuicdo dos iriddcitos na regido
dorsal e ventral. () Brycon opalinus (pirapitinga do
sul). (b) Brycon insignis (piabanha) e (¢) Prochilodus
lineatus (curimbata). (Foto: Alexandre W. S. Hilsdorf).
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Esqueleto de microtabulos O formato de estrela dos cromatéforos faz
- é o citoesqueleto celular que
é formado por microtibulos,
filamento de actina e filamentos
intermediarios. O citoesqueleto
é formado por proteinas

que tém a funcao direta no
formato da célula, regulam

o movimento das organelas,
auxiliam no movimento da
célula no ambiente e participam
da formacao do fuso mitético

e meidtico durante a divisdo
celular.

com que suas projecdes permitam com que
os grinulos de pigmentos armazenados em
vesiculas se movam sobre um esqueleto de
microtibulos, o que resulta em duas condi-
¢coes de coloragio. Os pigmentos se espalham
por toda célula pigmentar fazendo com que
a célula fique com a cor do pigmento ou o
pigmento fica agregado no centro da célula
tornando o peixe mais claro (Figura 3). Os
mecanismos de disparo de tais modificagdes
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tém sido estudados ao longo das ultimas
décadas e envolve entre outros: fatores fisio-
l6gicos e hormonais, qualidade da 4gua, co-
loragio de fundo no ambiente, onde o peixe
se encontra e alimentagio. Contudo, os me-
canismos genéticos que controlam a colora-
¢i0 sdo os determinantes que definem como
o padrio de coloragio se estabelece em cada
espécie e como tais padrdes sio herdados pe-
las geragdes seguintes.

Figura 3.

Cromatoforos com aspecto dendritico representado por
melandforos na camada da derme com melanossomos do
peixe paulistinha (Danio rerio). Observa-se em 7,8 e 9
melanossomos agregados no centro da célula. De 6 a 1 pode
ser visto o processo de dispersao dos melanossomos na célula
dendritica. Em 1, 2 e 3 verifica-se o processo de espalhamento
dos melanossomos e a diferenga morfoldgica do processo
dendritico com os melandforos da derme. (Fonte: Wikipedia).
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A coloracao de
peixes e sua
Importancia
econdmica

A aquariofilia é hoje uma inddstria multimi-

rosacéu (Hyphessobrycon spp.; 5 spp.); bor-
boleta (Carnegiella spp.; 2 spp.) entre outras
milhares de espécies capturadas anualmente
e comercializadas mundo afora.

lionaria espalhada globalmente. Por exemplo,
o mercado de peixes ornamentais marinhos
comercializa anualmente de 20 a 30 milhoes
de peixes recifais, que movimenta mais de
300 milhoes de ddlares. Naturalmente, toda
a atragio dos humanos por observar peixes
confinados em aquarios tem como uma das
razdes, a extrema variedade de cores apresen-
tadas pela maioria dos peixes ornamentais.
Esse fenémeno foi observado apés 2003 com
crescimento do interesse, principalmente das
criangas, pelo peixe palhago (Amphiprion
ocellaris) e pelo peixe cirurgido patela (Para-
canthurus hepatus), o Nemo e a Dory do fil-
me “Procurando Nemo’, producio dos estii-
dios Disney e Pixar. No Brasil, este mercado

é abastecido principalmente por pescadores
da bacia amazénica, onde a atividade do co-
mércio de peixes ornamentais é sustentada
pelo extrativismo. Sdo espécies como o car-
dinal tetra (Paracheiro donaxelrodi); o néon
verde (Paracheiro donsimulans); o rodéstomo
(Hemigrammus bleheri, Petitella georgiae); o

Este comércio extrativista, apesar de manter
o sustento de muitas familias ribeirinhas,
traz em seu bojo consequéncias ambientais
com o aumento da captura das espécies alvos
do comércio mundial de peixes ornamentais.
Entretanto, ha espécies ornamentais que tém
seu ciclo totalmente empreendido em cati-
veiro com a produgio de alevinos com base
tecnoldgica e muita genética. Um exemplo
de criagio de peixe ornamental de longa tra-
di¢do é a criagdo de carpas (Cyprinuscarpio)
nishikigoi mais conhecida como koi, que faz
parte da cultura japonesa como simbolo de
amor e amizade. A criagio de koi remonta ao
século 18 no Japio e atualmente é um mer-
cado de comercializagio de reprodutores a
precos que se equiparam  venda de touros e
cavalos de alto valor genético. H4 trés varian-
tes de coloragio de koi a asagi (multicolor),
yamato (avermelhada), emagoi (enegrecido).
A partir de cruzamentos dirigidos, outras
variedades com padrdes e distribui¢io de

cores foram obtidas por criadores. Atual-
mente, trés variedades sio as mais populares
com padrdes bi e tricolor de branco, preto
e vermelho, sio elas as variedades: Kohaku,

Sankee Showa (Figura 4).
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Aquariofilia - a atividade de
criacdo de peixes, plantas ou
outros organismos aquaticos em
aquarios para fim ornamental.

— Variedades - o termo

variedade assim como ragas,
linhagens e cultivares é usado
em genética para classificar
individuos de uma mesma
espécie que diferem de
outros por um conjunto de
caracteristicas semelhantes.
Sao geralmente resultados de
processo de selecao genética
por intervencdo humana. Em
peixes, o termo raca nao é
comumente aplicado, sendo
usado, neste caso, variedades
genéticas.
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Figura 4.

Diversos padroes de coloragao
da carpa koi: (1) Platinum,

(2) Tantyo, (3) Kohaku,

(4) Sanke, (5) Koromo, (6)
Hikarimoyomono, (7) Asagui/
Shusui, (8) Kinguinrin, (9)
Yamabuki Hariwake, (10)
Ogon, (11) Kawarimono, (12)
Karasugoi, (13) Hi-Utsuri, (14)
Showa, (15) Shiro-Utsuri e (16)
Bekko. (Fonte: Ecosys - http://
ecosys.com.br).

Micro RNAs - sdao
moléculas pequenas (22
nucleotideos) de RNA nao
codificante encontrados em
plantas, animais e alguns
microrganismos que tém

a funcdo de controle pos-
transcricional de expressdao
génica.

Todas as variedades genéticas produzidas
tiveram como base os estudos de heranga
mendeliana por cruzamentos entre diferen-
tes reprodutores. Caracteristicas genéticas
tais como: conformacio do corpo, beleza ao
nadar e principalmente distribuicio, dura-
bilidade e qualidade do padrio de coloragio
sdo utilizadas no processo de selecio. Os
primeiros trabalhos sobre padrdes de heran-

¢a da coloragio em koi foram realizados no
Instituto de Pesquisa em Aquicultura de Pei-
xes de Agua Doce na localizado na Russia,
nos anos de 1960 pelo Dr. V. Kasanov. Os
trabalhos do Dr. Kasanov e os posteriores
mostraram que a expressio da coloragio em
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koi é controlada por 2 a 3 genes em duplica-
ta com agdo similar. A presenca de um alelo
dominante em qualquer um dos genes resul-
ta no aparecimento do chamado tipo selva-
gem. A obtencio da geragio F2, a partir do
tipo selvagem F1, resulta em uma propor¢io
15 (selvagens):1 (koi), propor¢io essa que
representa um tipico caso de a¢io de genes
duplicados. Os avancos da gendmica estio
possibilitando entender melhor a caixa pre-
ta da interac¢io génica na expressio de genes
ligados ao padrio de coloragio, bem como a
importincia de micro RNAs na formagio

dos cromatéforos e pigmentos responsaveis
g
pelos belos padrdes de cores na carpa koi.
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A coloracao
em peixes para
alimentacao
humana

O homem, desde o inicio da agricultura,
vem selecionando caracteristicas favoraveis
em plantas e animais para alimentacio.
Ganho de peso, conversio alimentar, resis-
téncia a doengas, qualidade nutricional sdo
algumas dessas. Contudo, a forma e a apa-
réncia dos alimentos também tém sido alvos
de programas de sele¢io genética devido ao
seu valor agregado na escolha dos alimen-
tos por parte dos consumidores. Atualmen-
te, encontramos em qualquer mercado de
alimentos: o tomate cereja, a banana sem
sementes, legumes com coloragdes mais
atrativas, o filé do salmio com cores mais
ou menos acentuadas, entre outras. Na pis-
cicultura, a aplicagio das metodologias de
melhoramento genético também busca in-
cluir fenétipos considerados de mais apelo
ao mercado para valorizar o produto final.
Um exemplo disso foi a descoberta de um
mutante de tildpia sem a coloragio escu-
ra tipica da espécie (Figura 5a). Em 1968,
mutantes de tildpia sem melanéforos foram
descobertos por piscicultores em Taiwan
(antiga Ilha de Formosa), que as levaram
para o Instituto de Investiga¢oes Pesqueiras
de Taiwan. Estes mutantes foram chamados
de tildpias vermelhas. Ndo que os animais
tivessem uma coloragdo tipica vermelha
produzida por uma quantidade grande de
eritréforos, mas sim pela auséncia de mela-
néforos que os faziam apresentar uma colo-
ragdo em tonalidades de rosa. Esse mutante
foi posteriormente verificado ser um hibri-
do do cruzamento da espécie Oreochromis
mossambicus com O. niloticus. A presenca
desta mutagio, em tildpias em ambiente na-
tural seria rapidamente eliminada por sua
coloragio aparente, no entanto, na piscicul-
tura a coloracio dessas tildpias foi alvo de
programas de selegio genética para formar
uma variedade genética de tilipia de colo-
ragio atrativa para o consumidor. A seme-
lhanca com espécies marinha fez com que
a tilapia vermelha fosse comercializada com
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nomes fantasias, tais como: goldenperch ou
redsnapper. No Brasil, a tilapia vermelha foi
disseminada nos anos 1990 e ficou conheci-
da como Saint Peter em razio de uma varie-
dade hibrida israelense trazida por algumas
empresas para ser criada por aqui (Figura
5b). Vérios foram os trabalhos com tildpias
vermelhas de diferentes espécies que mos-
traram basicamente que a auséncia de me-
lanéforos era controlada por uma heranca
mendeliana monogénica algumas vezes sen-
do o fendtipo vermelho recessivo e, outras
vezes, dominante.

No inicio dos anos 2000, uma variedade de
tilipia vermelha da espécie Oreochromis nilo-
ticus desenvolvida no Instituto de Aquicul-
tura da Universidade de Stirling na Escécia
foi trazida para o Brasil (Figura 5cd). Esta
variedade tem sido alvo de diversos estudos
na irea de melhoramento genético pelo gru-
po de pesquisa do Laboratério de Genética
de Organismos Aquéticos e Aquicultura
(LAGOAA) da Universidade de Mogi das
Cruzes (UMC). (verificar referéncias em
Para saber mais). Essa variedade vermelha
nio é originada de um processo de hibrida-
¢io interespeciﬁca, mas sim um mutante da
espécie O. niloticus, conhecida como tildpia
nilética. Ao longo dos anos com trabalhos
sucessivos, a heranca de dominincia desta
caracteristica corroborou os trabalhos do
grupo do Prof. Brendan Mac Andrew da
Universidade de Stirling. Os diversos cru-
zamentos realizados com outras variedades
de tildpia nilética selvagem demonstraram
que o padrio de coloragio escuro da tilipia
e as listras verticais sio controlados por me-
canismos genéticos independentes (Figura
5a). O conhecimento desses mecanismos

genéticos possibilitou a introgressio dessa

caracteristica em programas de melhora-
mento genético para combinar a coloragio
atrativa vermelha com o ganho de peso de
outras variedades como a GIFT,

O conhecimento dos mecanismos genéticos
que controlam a coloragio em peixes foi e
tem sido um grande desafio. Dos experi-
mentos mendelianos de cruzamentos com
a contagem das proporg¢des fenotipicas aos
trabalhos de sequenciamento de genomas,
observa-se uma extensa avenida de opor-
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Introgressao (hibridizacao
introgressiva) - é um termo
usado na genética para
descrever o cruzamento entre
ragas ou espécies, no qual
um conjunto de fenétipos
(genes) é passado de uma
espécie ou raga para outra
por meio de retrocruzamentos
entre o hibrido e sua geracao
progenitora.
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tunidades para novas descobertas. Vislum-
bra-se, com isso, um convite para os futu-
ros e curiosos cientistas para desvendar os
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segredos que controlam o desenvolvimento
da multiplicidade de cores e matizes encon-
tradas nos peixes.

Figura 5.

Variedades de tilapia nilorica
(Oreochromis niloticus).

(a) tilapia variedade GIFT
(coloragdo selvagem),note

a coloracdo escura de fundo
conferida pelos melanéforos

e as listras verticais ao longo
do corpo, (b) tilapia vermelha
variedade israelense ND-56
(proveniente de hibridizagdes
interespecificas), (c) tilapia
vermelha nilética sem mancha
variedade Red-Stirling e (d)
tilapia vermelha resultado

do cruzamento com uma
variedade selvagem (note o
padrao de manchas escuras no
corpo). (Fotos: Alexandre W. S.
Hilsdorf).
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