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Os crustáceos estão entre os invertebrados marinhos mais diversos e tendem a 

se associar com outros organismos a fim de encontrar abrigo, oferta de alimento e um 

lugar seguro para reprodução. Aspectos reprodutivos como fecundidade, tamanho dos 

embriões e energia investida na reprodução são os principais parâmetros para a 

compreensão da história natural de uma espécie e/ou população. Assim, esse trabalho 

foi desenvolvido no sentido de investigar tais parâmetros e a influência do tipo de 

substrato ocupado. A espécie utilizada como modelo de estudo foi o caranguejo 

porcelanídeo Pachycheles monilifer coletado em dois substratos biológicos diferentes, 

no briozoário Schizoporella errata no píer do Itaguá e no poliqueto Phragmatopoma 

caudata na praia Grande, ambas as paias localizadas em Ubatuba, litoral norte de SP. 

Somente os embriões em estágio inicial de desenvolvimento foram utilizados para os 

cálculos de fecundidade e investimento reprodutivo (RO). Os embriões foram contados 

e medidos sob esteromicroscópio. Para obtenção do RO foram utilizados os pesos 

secos das fêmeas ovígeras e das massas de embriões, previamente secos em estufa. 

Além dos aspectos reprodutivos, análises de distância genética também foram 

realizadas pelo sequenciamento de genes mitocôndrias (16S e COI) de exemplares de 

P. monilifer. A estimativa da porcentagem de variação genética intra e interespecífica, 

a possibilidade de fluxo gênico entre indivíduos de diferentes praias do estado de São 

Paulo foram verificadas. A partir desses dados confirmou-se a validade da espécie, 

assim como o fluxo gênico contínuo entre indivíduos dessas duas praias. A baixa 

divergência genética permite concluir que as diferenças reprodutivas encontradas são, 

portanto um reflexo das condições proporcionadas pelo ambiente. Os animais 

simbiontes do briozoário, assim como as fêmeas ovígeras, são maiores que os 

associados ao poliqueta e também possuem maior fecundidade e investimento 

reprodutivo, porém não foram encontradas diferenças em relação ao tamanho dos 

embriões. No substrato do briozoário o estresse reprodutivo parece ser menor que no 

substrato do poliqueto, já que aquele substrato proporciona um ambiente fisicamente 

mais estável para os organismos simbiontes. No substrato do poliqueto, além do alto 

hidrodinamismo local, o espaço disponível na colônia parece ser mais restrito e pode 

limitar o tamanho de seus habitantes. Os animais simbiontes do briozoário parecem 

não serem influenciados por fatores externos à colônia, entretanto o mesmo não foi 

observado nos simbiontes do poliqueto. Tais diferenças reprodutivas refletem o tipo de 

substrato ocupado, evidenciando a plasticidade fenotípica da espécie para uma melhor 

adaptação local. 
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The crustaceans are the most diverse of the marine invertebrates and many of 

them tend to associate with other organisms where they can find shelter, food supply 

and a safe place to reproduce. Reproductive traits as fecundity, egg size and 

reproductive output (RO) are the most important aspects to understand the species life 

history. This study aimed to investigate the reproductive traits in relation to the 

substrate that the organisms live. The studied species used as model was the 

porcellanid crab Pachycheles monilifer that was collected in two different substrates, 

one of them is the bryozoan Schizoporella errata at the Itaguá beach and the other is 

the polychaete  Phragmatopoma caudata at Grande beach, both are located in 

Ubatuba, northern coast  of São Paulo. Only the initial stage of eggs was used to 

estimate the crab fecundity and RO. The eggs were counted and measured in a 

stereomicroscope. To obtain the RO the female and the egg mass dry weight, which 

were previously dried in an oven, were used. Besides the reproductive aspects, the 

genetic distance between the organisms was valued with partial sequences of the 

mitochondrial genes 16S and COI. The estimate of the intra and interspecific genetic 

variation and the possibility of gene flow between the individuals from the beaches in 

SP were analyzed too. Therefore, with all these analyses it was possible to confirm that 

the species is valid and that there is gene flow among the populations. The low genetic 

divergence allowed us to conclude that the different reproductive traits found among 

the populations were due to the different substrates that the organisms inhabit. The 

bryozoan symbionts are larger than the polychaete symbionts as well as the females‟ 

fecundity and the RO, but there is no difference in egg size. In the bryozoan substrate it 

seems like the physical stress is smaller than in polychaete and it promotes a more 

stable habitat for the crabs reproduce. In the polychaete substrate, beyond the high 

hydrodynamic location, the available space in the colony appears to be narrower, 

which could limit the size of its inhabitants. The bryozoan symbionts do not seem to be 

influenced by the external factors of the colony, though the same was not observed in 

the polychaete colony. Such differences in reproduction reflect the kind of substrate 

inhabited, highlighting the phenotypic plasticity of the species to a local better 

adaptation. 
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Simbiose e Potencial Reprodutivo 
 

No ambiente marinho é comum encontrar organismos vivendo em associação 

com uma ampla gama de macroinvertebrados, sendo que essa relação de simbiose 

pode ocorrer entre organismos aparentados (Botaña & Thiel, 2001) ou distantes (Weis 

et al., 2001). O termo „simbiose‟ aqui utilizado se refere a diferentes organismos que 

vivem em associação (Vermeij, 1983). A relação de simbiose é caracterizada em 

termos de custos e benefícios para ambos os organismos envolvidos, pelo número de 

espécies hospedeiras que são habitadas pelos simbiontes e o grau de dependência da 

relação. Essa interação é vantajosa sempre que os benefícios excedem os custos 

derivados da associação ou quando a rede de benefícios vivenciada por um dos 

organismos excede os benefícios do modo de vida livre (Roughgarden & Pacala, 

1982). Alguns estudos têm demonstrado que um dos benefícios mais importantes 

derivado de organismos simbiontes é a proteção contra predadores (Bloom, 1975; 

Vance, 1978). Assim, a pressão da predação é considerada uma das forças 

evolucionárias mais importantes que explicam a relação de simbiose entre os 

organismos (Vermeij, 1983). 

Os crustáceos estão entre os invertebrados marinhos mais diversos e que, 

apesar de sua capacidade de natação, tendem a se associar com outros organismos 

(Mantelatto & Souza-Carrey, 1998). Muitos desenvolveram um modo de vida 

simbionte, apresentando uma ampla gama de hospedeiros com complexas relações 

interespecíficas, sendo essa relação uma importante adaptação ambiental (Ross, 

1983; Thiel & Baeza, 2001). Muitas espécies de siris, caranguejos, anomuros, 

isópodes e anfípodes desenvolveram certo grau de dependência com outros 

macroinvertebrados, como corais, moluscos, equinodermos, hidrozoários, poliquetos, 

dentre outros (Thiel & Baeza, 2001). Esses hospedeiros possuem diversas 

características que os diferencia grandemente entre si com relação à biologia e 

ecologia, envolvendo plano corporal, morfologia, abundância, distribuição e habitat 

(Baeza, 2008).   

Nessa relação de simbiose, um microhabitat pode ser construído a partir do 

agrupamento das espécies, o que permite aos simbiontes encontrar um ambiente que 

oferece proteção contra predadores, oferta de alimento e um lugar seguro para 

reprodução e desenvolvimento dos organismos imaturos (Shuster, 1987; Stebbins, 

1989; Stimson, 1990; Mantelatto & Souza-Carrey, 1998). 

Muitos organismos simbiontes vivem em agregações em seus hospedeiros e, 

geralmente, estão presentes organismos de ambos os sexos. Por outro lado, alguns 
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vivem em pares heterossexuais (Knowlton, 1980; Patton et al., 1985; Vannini, 1985; 

Baeza & Thiel, 2000), o que diminui o risco de predação, pois não é necessário deixar 

o hospedeiro a procura de um parceiro sexual (Thiel et al., 2003), entretanto também 

podem viver em poligamia (Shuster, 1987). 

Para a compreensão da história natural e a garantia de manutenção de uma 

população há dois aspectos reprodutivos, dentre outros, que são essenciais: a 

produção de ovos e a fecundidade (Caddy, 1989). Nos Decapoda, a fecundidade é 

caracterizada pelo número de embriões em estágio inicial de desenvolvimento, 

produzidos pela fêmea a cada desova (Mantelatto & Fransozo, 1997). O número de 

embriões produzidos tem influência direta do tamanho da fêmea, pois a carapaça é um 

fator limitante do espaço físico da massa de embriões no abdômen e o espaço 

cefalotorácico para o desenvolvimento dos ovários (Bauer, 1991; Reid & Corey, 1991; 

Mantelatto & Fransozo, 1997).  

Assim como a fecundidade, o tamanho dos embriões também é um parâmetro 

importante na história de vida de uma espécie. Geralmente o tamanho do embrião é 

um caráter espécie-específico, embora não seja estritamente determinado por fatores 

genéticos, mas também pelas pressões ambientais, as quais podem influenciar o 

investimento reprodutivo e o desenvolvimento das larvas (Bauer, 1991; Laptikhovsky, 

2005).  

A variação do tamanho dos embriões tem gerado grande discussão, além de 

propostas de teorias, que se diferenciam em relação ao fator causador de tal 

diferenciação. A disponibilidade de nutrientes, latitude, temperatura e estratégias de 

sobrevivência larval são os principais fatores citados como responsáveis pela 

diferenciação do tamanho dos embriões entre espécies e populações (Rass, 1941; 

1986; Thorson, 1936; 1946; 1950; Alekseev, 1981). Assim, o tamanho dos embriões 

pode ser um indicativo de padrões e estratégias evolutivas de cada população 

(Laptikhovsky, 2005). 

Na tentativa de avaliar a energia que a fêmea destina à reprodução, dois 

critérios têm sido citados na literatura: o esforço reprodutivo (em inglês reproductive 

effort, RE) e o investimento reprodutivo (em inglês reproductive output, RO). O RE 

consiste na energia que o organismo é capaz de assimilar e investir na reprodução, 

envolvendo parâmetros complexos como taxas metabólicas (assimilação de nutrientes 

e oxigênio), atividades comportamentais relacionadas à reprodução e energia alocada 

para carregar e proteger os embriões (Tinkle & Hadley 1975; Hines 1982; Clarke, 

1987) e envolve um trabalho intenso no estudo fisiológico do animal. Devido a tal 

dificuldade, o critério mais comumente utilizado entre os Decapoda é o investimento 

reprodutivo (RO). (Hines, 1992). Segundo Clarke et al. (1991), esse energia é 
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calculada por meio da relação entre a biomassa dos embriões e biomassa das 

fêmeas. 

Segundo Hartnoll (2006), a variação do investimento reprodutivo (%) das 

fêmeas de diferentes espécies de caranguejos de vida livre varia de 3,2 a 18,8% e 

dentre espécies de caranguejos pinoterídeos comensais a variação é de 59 a 96,7%. 

Diante de tal diferença, o estudo sobre o investimento reprodutivo em espécies 

simbiontes constitui uma janela promissora a ser avaliada a fim de investigar a 

existência de uma relação estreita com o modo de vida. 

Os diferentes padrões de associação entre diversos organismos sugerem que 

a ecologia, morfologia, complexidade e abundância do hospedeiro/substrato interferem 

no comportamento social do simbionte (Thiel & Baeza, 2001), além de possivelmente 

influenciar na estrutura do sistema reprodutivo. Numa população pode haver 

diferenças com relação aos aspectos reprodutivos, podendo ser resultado de 

variações genéticas locais, que sofrem efeito da seleção natural do ambiente onde 

vivem e/ou reflexo da plasticidade fenotípica determinada pelo ambiente (Via & Lande, 

1985).  

 

Crustáceo Decapoda como modelo de estudo 
 

Os crustáceos Decapoda constituem em um ótimo modelo de estudo, já que a 

maioria de seus representantes pode ser facilmente coletada, além de serem 

abundantes e de ampla distribuição e com inúmeros tipos de associação. 

Dentre os Decapoda marinhos, os caranguejos da família Porcellanidae 

Haworth, 1825 Infraordem Anomura Macleay, 1838 estão entre os crustáceos mais 

diversos e abundantes de águas temperadas e tropicais (Williams, 1984). Os 

porcelanídeos são caranguejos de pequeno porte que se assemelham 

morfologicamente aos caranguejos verdadeiros da Infraordem Brachyura Linnaeus, 

1758, entretanto possuem o último par de pereópodos reduzido e, frequentemente, 

localizado abaixo da carapaça (Rodríguez et al., 2005; Osawa & McLaughlin, 2010).  

Muitos são de vida livre, encontrados em substratos de natureza consolidada como as 

rochas e fendas em costões intermareais (Scelzo, 1985; Stevcic, 1988). Entretanto, 

algumas espécies desenvolveram forte relação com outros organismos, sendo 

encontrados em associação com invertebrados coloniais sésseis, como colônias de 

briozoários e poliquetos sabelídeos (Gore et al., 1978), ambos formadores de 

substratos biológicos, e também com esponjas, corais, anêmonas e ouriços (Baeza & 

Thiel, 2000).  Podem também ser encontrados, embora sejam poucas espécies, em 
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substratos lamosos como manguezais (e.g. Petrolisthes armatus) (Miranda & 

Mantelatto, 2009, 2010a e b) e áreas estuarinas (Werding et al., 2003). Os 

caranguejos porcelanídeos comensais, comparados a outros decápodes simbiontes, 

mostram baixa especificidade para escolha do hospedeiro simbionte, habitando assim, 

uma ampla gama de substratos (Baeza & Stotz, 2001). Entretanto, Gore et al. (1978) 

correlacionou a distribuição e ocorrência do porcelanídeo, Pachycheles monilifer, com 

a de um poliqueto sabelerídeo na costa da Flórida, EUA, mostrando a dependência do 

caranguejo em relação à distribuição do poliqueto. 

Atualmente, estão descritas 277 espécies de porcelanídeos habitando todo o 

Atlântico Ocidental e o Pacífico Oriental, sendo que destas, sete espécies do gênero 

Pachycheles estão distribuídas ao longo da costa do litoral brasileiro (Ferreira & Melo, 

2010; Osawa & Mclaughlin, 2010). Em particular, o caranguejo porcelanídeo 

Pachycheles monilifer (Dana, 1852) está distribuído na costa do Atlântico Ocidental, da 

Florida (EUA) até o Brasil (do Pará à Santa Catarina) e também pode ser encontrado 

no Pacífico Oriental (Equador e Peru) (Veloso & Melo, 1993; Rodríguez et al., 2005).  

Assim, Pachycheles monilifer foi utilizado como modelo de estudo, o qual é 

bastante comum no litoral norte de São Paulo e apresenta modo de vida simbionte 

com o briozoário Schizoporella errata (Walters, 1878) e com o poliqueto 

Phragmatopoma caudata (Kröyer, 1856) (Gore et al., 1978; Mantelatto & Souza-

Carrey, 1998; Hattori & Pinheiro, 2001). A espécie em estudo é um caranguejo de 

pequeno porte que se alimenta por filtração da água utilizando o terceiro maxilípodo na 

captura de partículas e plâncton em suspensão na coluna d‟água (Gore et al., 1978). 

Pode ser facilmente diferenciada das outras espécies do gênero devido à disposição e 

pubescência dos tubérculos característicos presente nos quelípodos (figura 1) (Haig, 

1960; Gore & Abele, 1976). 

O briozoário do gênero Schizoporella (Hincks, 1877) pode ser encontrado em 

áreas de alto hidrodinamismo, entretanto habita preferencialmente águas rasas e 

calmas com alta concentração de matéria orgânica (Gusso-Chimenz & Rivosecchi-

Taramelli, 1972 in Cocito et al., 2000). A colônia somente resulta numa forma 

estrutural complexa com ramos delgados e ramificados, a qual permite a associação 

de diversos organismos, quando localizada em áreas abrigadas com baixo 

hidrodinamismo (Cocito et al., 2000).  Vogel (1988) relacionou a forma laminar com 

ambientes mais expostos, podendo ser um indicativo de que o briozoário é incapaz de 

sustentar essa formação complexa onde há forte impacto de ondas (Cocito et al., 

2000). Essa complexa forma estrutural possibilita que organismos sedentários e 

móveis encontrem abrigo entre e dentro dos ramos do briozoário. O crescimento e a 

estruturação em ramos da colônia dependem em partes da presença destes 
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organismos simbiontes, pois funcionam como moldes para sua conformação (Cocito et 

al., 2000). 

 Especificamente, a espécie Schizoporella errata possui uma fauna associada 

de invertebrados bastante diversificada, como esponjas, cnidários, tunicados, sendo 

que os organismos mais abundantes são os crustáceos decápodes (Morgado, 1980; 

Mantelatto & Souza-Carrey, 1998). Segundo os últimos autores, essa colônia de 

briozoário representa um sítio potencial para o desenvolvimento reprodutivo para 

espécies de Anomura, considerando a grande diversidade de fêmeas ovígeras, 

principalmente do caranguejo porcelanídeo Pachycheles monilifer, encontradas nesse 

substrato. 

O poliqueto sabelerídeo Phragmatopoma caudata, tem uma habilidade peculiar 

de formar extensos bancos de areia em zonas de arrebentação de ondas, 

principalmente em ambientes expostos ao mar aberto (Gore et al., 1978). Estes 

bancos de areia frequentemente oferecem refúgio e oferta de alimento para diversos 

organismos (Wilson, 1979), sendo comumente encontrada grande diversidade de 

organismos associados, como moluscos, esponjas, briozoários, antozoários e, 

principalmente, crustáceos decápodes, incluindo o porcelanídeo P. molinifer (Gore et 

al., 1978; Pinheiro & Fransozo, 1995; Bosa & Masunari, 2002).  

Os bancos de areia formados pelo poliqueto representam grande importância 

na sobrevivência dos organismos simbiontes, pois essa formação permite a redução 

do impacto das ondas, além de propiciar a drenagem da água mais eficiente pela 

colônia (Narchi & Rodrigues, 1965). Estudos prévios evidenciaram a importância 

desse tipo de substrato biológico para o desenvolvimento de várias espécies de 

crustáceos Decapoda, entre eles do porcelanídeo Pachycheles monilifer, que foi a 

espécie mais abundante em colônias da Florida, EUA e em Ubatuba, Brasil (Gore et 

al., 1978; Pinheiro et al., 1997; Micheletti-Flores & Negreiros-Fransozo, 1999).  

Ambos os substratos biológicos são previamente reconhecidos como habitats 

disponíveis e de grande potencial para o desenvolvimento biológico e reprodutivo da 

espécie Pachcyheles monilifer (Gore et al., 1978; Pinheiro & Fransozo, 1995; 

Mantelatto & Souza-Carrey 1998; Cocito et al., 2000; Hattori & Pinheiro, 2001).  

Estudos sobre fecundidade e RO têm sido realizados com organismos que 

habitam diferentes localidades e, consequentemente, diferentes latitudes (Jones & 

Simons, 1983; Berkenbusch  & Rowden, 2000; Hernáez-Bové & Pinheiro, 2001; 

Lardies & Whertmann, 2001; Lardies & Castilla, 2001; Terossi et al., 2010). Entretanto, 

nenhum trabalho visou investigar a possibilidade de influência do substrato nos 

aspectos reprodutivos.  

http://www.springerlink.com/content/?Author=K.+Berkenbusch
http://www.springerlink.com/content/?Author=K.+Berkenbusch
http://www.springerlink.com/content/?Author=A.+A.+Rowden
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Figura 1: Vista dorsal de um exemplar do porcelanídeo simbionte Pachycheles 
monilifer coletado no píer do Itaguá, Ubatuba (Coleção de Crustáceos do 
Departamento de Biologia – CCDB 4300). 

 

Variabilidade genética 
    

Dentre os Decapoda, e também outros grupos que apresentam relações 

duvidosas, estão sendo utilizados genes mitocondriais para elucidar problemas 

filogenéticos e taxonômicos, os quais a morfologia por si só muitas vezes não é capaz 

de solucionar (Knowlton et al., 1993; Knowlton, 2000). Assim como a morfologia, a 

sistemática molecular utiliza métodos comparativos, que envolvem a comparação 

direta ou indiretamente da sequência de ácidos nucleicos e proteínas, evidenciando a 

importância do uso de técnicas moleculares também em estudos de genética de 

populações (Avise, 2004). 

O uso do DNAmt tem sido promovido desde a década de 70 como uma 

poderosa ferramenta para estudos evolutivos em animais. O genoma mitocondrial na 

maioria dos animais é constituído por uma molécula de DNA pequena e circular, de 

genoma conservado e estrutura mais simples que o nuclear (Moritz et al., 1987). 
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Segundo Schubart (2009), os genes mitocondriais são mais comumente 

utilizados do que genes nucleares, devido à maior quantidade de genoma mitocondrial 

presente nas células, podendo ser amplificado mais facilmente. Entretanto, a 

preferência de sua aplicação é devida, principalmente, às suas características 

estruturais, como apresentar maior taxa de mutação, permitindo o acúmulo do sinal 

filogenético em menor tempo que o gene nuclear e, também, a ausência de íntrons, o 

que torna o DNA quase que inteiramente informativo. Sua interpretação pode ser mais 

simplificada por não sofrer recombinação e ser herdado de forma uniparental 

(Schubart, 2009).  

O DNAmt tem se mostrado um excelente marcador genético em estudos 

intraespecíficos e populacionais, já que apresenta considerável variação em indivíduos 

pertencentes à mesma população ou à populações distintas. Assim, análises do 

genoma mitocondrial têm sido úteis no sentido de evidenciar padrões estruturais em 

populações separadas geograficamente (Avise et al., 1987). 

Dois genes mitocondriais comumente utilizados são o 16S e COI. O gene 16S 

é um gene estrutural não-codificante, o qual tem se mostrado eficiente tanto em 

estudos filogenéticos, como em estudos populacionais (Schubart et al., 2000; 

Mantelatto et al., 2006; Robles et al., 2007). Esse gene possui regiões variáveis e 

outras mais conservadas, podendo ser umas das causas prováveis de seu uso global 

(Schubart et al., 2000). O gene COI é codificador de proteína e tem se mostrado mais 

eficiente em estudos populacionais por ser menos conservado e apresentar maior taxa 

de divergência em suas sequências do que o gene 16S (Daniels, 2003; Harrison, 

2004; Francisco & Galetti Junior, 2005; Liu et al., 2007; Pileggi & Mantelatto, 2010; 

Vergamini et al., 2011).  

Uma espécie pode apresentar padrões genéticos e estruturais distintos quando 

encontrada em ambientes heterogêneos ou isolada geograficamente (Baker et al., 

2008). Acreditando que o fitness reprodutivo tenha forte ligação com o tipo de 

substrato habitado, deve-se considerar a possibilidade de que espécies habitantes de 

ambientes isolados e com possível ausência de fluxo gênico entre as duas populações 

desenvolvam diferentes padrões de reprodução. O termo população utilizado nesse 

trabalho refere-se a grupos de indivíduos pertencentes a mesma espécie que habitam 

um determinado ambiente. 
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Objetivos 
  



I. C. Leone (2013) 

 

14 

 

 

Este trabalho visou comparar o potencial reprodutivo do porcelanídeo simbionte 

Pachycheles monilifer habitante de dois substratos biológicos diferentes, o briozoário 

Schizoporella errata e o poliqueto Phragmatopoma caudata, a fim de avaliar a hipótese 

de influência do tipo de substrato no processo de fecundidade e investimento 

reprodutivo, além de comparar a estrutura genética das populações estudadas por 

meio de dados moleculares.  
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Material e Métodos 
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Coletas e processamento dos dados  
 

Como o objetivo principal deste trabalho necessita da obtenção de fêmeas 

ovígeras as coletas destas não foram realizadas periodicamente, mas se 

concentraram, principalmente, nos meses reconhecidamente de maior ocorrência de 

fêmeas ovígeras (meses de verão). Entretanto, foram realizadas coletas nas estações 

seca (abril a setembro) e chuvosa (outubro a março) em 2011 e em janeiro de 2012, a 

fim de obter uma amostragem fiel da população. 

As coletas foram realizadas em duas praias de Ubatuba (litoral norte de São 

Paulo) com diferentes características de hidrodinamismo e perfil de substrato. A praia 

Grande (23º28‟02‟‟S – 45º35‟35‟‟W) é uma praia exposta e considerada agitada devido 

ao constante impacto das ondas sob o costão rochoso, onde estão localizados os 

bancos de areia do poliqueto Phragmatopoma caudata. O píer do Itaguá (23º27‟05‟‟S – 

45º02‟48‟‟W) é um local abrigado, situado dentro de uma baía, com movimento de 

ondas moderados, onde se encontram alojadas as colônias do briozoário 

Schizoporella errata (Figura 2).  

O litoral norte do estado de São Paulo, em particular a região de Ubatuba, é de 

extrema importância para o estudo de crustáceos, mostrando um grande potencial 

biológico de diversidade de espécies (Fransozo et al., 1998; Mantelatto & Fransozo, 

2000). 

Para a coleta dos caranguejos associados às colônias do briozoário 

Schizoporella errata no píer do Itaguá foram realizados mergulhos autônomos em 

profundidade de 1 a 4 metros, onde as colônias do briozoário foram deslocadas do 

substrato e alocadas em sacos plásticos para posterior triagem. Na praia Grande 

durante o período de maré baixa, os exemplares associados ao poliqueto foram 

manualmente coletados utilizando uma faca para abrir as cavidades das colônias. O 

tempo de coleta nas duas praias não foi padronizado, devido às diferentes dificuldades 

encontradas em cada ambiente. Estas foram desenvolvidas visando a obtenção do 

material alvo para atender os objetivos do trabalho, i. e., obtenção de fêmeas ovígeras. 

As fêmeas ovígeras foram alocadas individualmente em eppendorfs para evitar a 

perda de embriões. 



I. C. Leone (2013) 

 

17 

 

 

Figura 2: Ilustração dos locais em Ubatuba onde foram coletados os exemplares de 
Pachycheles monilifer e seus respectivos substratos; a. praia Grande; b. substrato do 
poliqueto Phragmatopoma caudata; c. píer do Itaguá; d. substrato do briozoário 
Schizoporella errata (modificado de cifonauta.cebimar.usp.br, foto original de Alvaro E. 
Migoto).  

 

Após as coletas, os animais foram fixados em álcool 80% e depositados na 

Coleção de Crustáceos do Departamento de Biologia (CCDB) do Laboratório de 

Bioecologia e Sistemática de Crustáceos (LBSC) da Faculdade de Filosofia, Ciências 

e Letras de Ribeirão Preto, Universidade de São Paulo (FFCLRP/USP), sob as 

numerações 402, 413, 423, 431, 3297, 3298, 4154, 4300 e 4301.  

Os animais coletados foram averiguados quanto ao sexo, sendo as fêmeas 

identificadas pela presença do gonóporo no terceiro par de pereópodos e pela 

presença de pleópodos no abdômen e os machos, pela ausência de pleópodos (Melo, 

1999; Ferreira, 2010; Silva, 2011). Os indivíduos foram mensurados quanto ao 

comprimento da carapaça (CC em mm), utilizando-se um paquímetro digital com 

precisão de 0,01µm, consistindo da margem anterior do rostro até a margem posterior 

da carapaça (figura 3). Nas fêmeas ovígeras tais medidas foram relacionadas com 

fecundidade, volume dos ovos e o investimento reprodutivo. Os indivíduos foram 

a b 

c 
d 
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divididos em classes de tamanho utilizando-se a fórmula amplitude da classe = desvio 

padrão/2. 

Os exemplares que apresentaram comprimento de carapaça menor que a 

menor fêmea ovígera foram considerados juvenis para ambos os sexos (Ahmed & 

Mustaquim, 1974; Oliveira & Masunari, 1995) e foram chamados de recrutas os 

caranguejos pertencentes a primeira classe de tamanho (Pardo et al., 2007).  

 

Figura 3: Vista dorsal do caranguejo porcelanídeo Pachycheles monilifer com a 
indicação da medida da carapaça (modificado de Micheletti-Flores & Negreiros-
Fransozo, 1999). 

 

Fecundidade e Volume dos embriões 
 

 Os embriões aderidos aos pleópodos das fêmeas foram cuidadosamente 

removidos com uma pinça, colocados sobre uma placa de acrílico quadriculada e 

contados sob estereomicroscópio com um contador manual. Os embriões foram 

classificados em relação ao estágio de desenvolvimento segundo a metodologia de 

Lardies & Wehrtmann (1996) e Mantelatto & Garcia (1999), modificado de Boolootian 

et al. (1959) que propuseram 3 estágios baseando-se na quantidade de vitelo e no 

surgimento das estruturas típicas da larva no embrião: 

Inicial: embrião com formato arredondado, vitelo uniforme e sem mancha 

ocular visível; 

Intermediário: embrião com formato ovóide, mancha ocular alargada e 

pouco visível; 
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Final: embrião ovóide, olhos visíveis, bem desenvolvidos e intensamente 

pigmentados e abdômen livre. 

Para análises de fecundidade foram selecionadas apenas as fêmeas que 

apresentaram embriões em estágio inicial de desenvolvimento, pois já foi reportado na 

literatura que em decápodes há perda de embriões durante o período de 

desenvolvimento (Kuris, 1991). Optou-se por utilizar apenas as fêmeas que 

apresentaram fecundidade igual ou maior a cinco embriões, pois um valor inferior pode 

não representar a fecundidade da fêmea (Terossi et al., 2010), podendo ser 

consequência de alguma variável exógena, por exemplo, perda por predação, 

parasitismo, estresse mecânico ou mesmo pelo aumento dos embriões durante o 

desenvolvimento (Balasundaram & Pandian, 1982; Kuris, 1991; Oh & Hartnoll, 1999; 

Oh & Hartnoll, 2004; Figueiredo et al., 2008). Para a obtenção do tamanho dos 

embriões (maior e menor diâmetro) foram selecionados aleatoriamente 10 embriões 

de cada fêmea, os quais tiveram suas medidas realizadas com estereomicroscópio 

com câmara clara acoplada, assim como seu volume (mm3), que foi calculado a partir 

da fórmula VO = (π(e1)
2.e2)/6, onde e1 representa o valor do menor eixo e e2 o valor do 

maior eixo sugerida por Turner & Lawrence (1979). 

 

Investimento Reprodutivo (RO) 
 

Para a análise do investimento reprodutivo foram obtidos os pesos seco e 

úmido das fêmeas e da massa de embriões, para comparação de metodologias. Para 

a obtenção do peso úmido utilizou-se papel toalha de alta absorção a fim de retirar o 

máximo possível de água das fêmeas e da massa de embriões. Após adquirir o peso 

úmido, as fêmeas e os embriões foram submetidos à estufa a uma temperatura de 

50ºC durante o período de 48 e 24 horas, respectivamente, segundo a metodologia 

desenvolvida por Clarke et al. (1991). As fêmeas e os ovos foram pesados numa 

balança eletrônica de precisão de 0,0001 g. Para a efetiva medição do investimento 

reprodutivo (RO) de cada fêmea, foi utilizada a fórmula descrita por Clarke et al. 

(1991), onde RO = peso total dos embriões/peso total da fêmea (sem a massa de 

embriões). Para o cálculo de investimento reprodutivo (RO) algumas fêmeas foram 

excluídas dessa análise, pois a balança não detectou o baixo peso de algumas 

massas de embriões.  
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Análises estatísticas 
 

As amostras foram testadas para normalidade utilizando o teste de 

Kolmogorov-Smirnov no programa SigmaStat® 2.0. No caso de testes paramétricos foi 

realizado teste t para comparar o tamanho das fêmeas ovígeras. Como a distribuição 

das populações não passou no teste de normalidade, foi utilizado o teste não 

paramétrico de Mann-Whitney Rank Sum para comparar o tamanho das duas 

populações, das fêmeas ovígeras e não ovígeras e entre machos e fêmeas. Foi 

utilizado o teste χ2 para a razão sexual entre machos e fêmeas. A correlação de 

Pearson foi utilizada para analisar a correlação entre CC e fecundidade; CC e RO; CC 

e volume dos embriões; fecundidade e RO. O volume dos embriões dos dois grupos 

de fêmeas foi examinado com o teste não paramétrico One Way Analysis of Variance 

on Ranks (ANOVA), assim como para o aumento de volume entre os estágio 

embrionários. 

Foi utilizado o teste One Way Analysis of Variance (ANOVA) do tipo III para 

analisar a relação entre: substrato, CC e fecundidade; substrato, CC e RO; estágio de 

desenvolvimento dos embriões, CC e número de embriões.  

Devido ao baixo número de fêmeas que portavam embriões em estágio final de 

desenvolvimento embrionário em ambos os substratos (n = 2 no substrato do poliqueto 

e n = 4, no substrato do briozoário), este foi calculado junto com o estágio 

intermediário, sendo assim para todos os cálculos foram considerados apenas dois 

estágios de desenvolvimento (inicial e intermediário/final).  

Foi utilizado o teste não paramétrico para a comparação entre as metodologias 

para o cálculo de RO (pesos úmido e seco) One Way Analysis of Variance on Ranks, 

já que a distribuição não foi normal, com posterior teste de Dunn‟s. 

 

Obtenção dos dados moleculares 
 

Foi feita a extração do material genético de 23 indivíduos de Pachycheles 

monilifer, sendo que os testemunhos genéticos (vouchers) foram depositados na 

Coleção de Crustáceos CCDB/FFCLRP/USP e também foram utilizadas algumas 

sequências retiradas do banco de dados GenBank (tabela 1).  

Foram utilizados os genes mitocondriais 16S e COI (citocromo-oxidase I). Nas 

análises, como grupo externo para as sequências do gene 16S, utilizaram-se os 
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porcelaníeos Pachycheles serratus, P. laevidactylus, P. ackleianus e P. spinidactylus, 

importadas do GenBank. Para o gene COI foram utilizadas apenas sequências 

geradas nesse trabalho. 

O processo de extração do DNA e amplificação por técnicas de PCR 

(Polymerase Chain Reaction) foram realizados segundo o protocolo elaborado por 

Mantelatto et al., 2007; 2009a, b) com modificações em Pileggi & Mantelatto (2010). A 

obtenção do DNA genômico foi através da extração de tecido muscular da parte 

interna ou regiões membranosas localizadas nas articulações dos quelípodos dos 

indivíduos selecionados. 

Após a retirada do tecido, este permaneceu por 24 horas em banho seco a 

55ºC juntamente com 600µL lysis buffer e 200µL de proteinase K (500µg/mL). Após o 

período de incubação, as proteínas foram separadas com a adição de 200µL de 

NH4Oac 7,5M seguida de centrifugação a 14000 rpm (18ºC) por 10 min. Adicionou-se 

700µL de isopropanol para a precipitação do material genético restante da solução 

com posterior resfriamento e centrifugação. O „pellet‟ resultante foi lavado com 15µL 

de etanol 70%, secos a temperaturas de 30ºC e ressuspendidos com 20µL de tampão 

TE. 

Para amplificação da região do gene mitocondrial 16S foram utilizados os 

primers H2 (5‟-AGATAGAAACCAAAAACCTGG-3‟) e L2 (5‟-TGCCTGTTTATCAAAAA 

CAT-3‟) (Palumbi & Benzie, 1991) e para amplificar a região do gene COI, foram 

utilizados os primers COH6 (5‟-TADACTTCDGGRTGDCCAAARAAYCA-3‟) e COL6b 

(5‟-ACAAATCATAAAGATATYGG-3‟) (Schubart & Huber, 2006). Os produtos do PCR 

foram obtidos em uma reação de volume total de 25µl contendo 5,0 a 6,5µL de água 

destilada e deionizada, 3µl de 10x PCR Buffer, de 3,0 a 4,5µl de MgCl2 25 mM, 5µl de 

betaína (5M), 4µL de dNTPs, 1µL de cada primer, 1µL de Thermus aquaticus 

polimerase (Taq) e 1µl do DNA extraído. A concentração do DNA foi medida pelo 

NanoDrop dependendo dessa medida este foi previamente concentrado ou diluído. 

A amplificação do DNA pela técnica de PCR foi realizada no termociclador 

Applied Biosystems Veriti 96 Well Thermal Cycler® com os seguintes ciclos termais, 

gene COI: desnaturação inicial por 2 min a 94°C; desnaturação, anelamento e 

extensão por 35 ciclos: 45 segundos a 94°C, 45 segundos a 42°C, 1,5 min a 72°C; 

extensão final por 10 min a 72°C; para o gene 16S: desnaturação inicial por 5 min a 

95°C; desnaturação, anelamento e extensão por 40 ciclos: 45 segundos a 95°C, 45 

segundos a 48°C, 1 min a 72°C; extensão final por 3 min a 72°C. Os resultados dos 

PCRs foram observados em eletroforese com gel de agarose 1% e fotografados com 

uma câmera digital C-7070 da Olimpus em um transiluminador UV Transilluminator 
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M20 da UVP. Os produtos do PCR foram purificados utilizando o protocolo do kit Sure 

Clean®. 

Utilizou-se, para a reação de sequenciamento, um volume total de 20µL 

contendo 8µL de água destilada e deionizada, 6µL de 2.5x Big Dye® Terminator 

Sequencing Buffer, 2µL de Big Dye® Terminator Mix (Applied Biosystems) 

(deoxinucleotídeos, dideoxinucleotídeos fluorescentes e Taq DNA polimerase), 2µL 

primer (10 µM) e 2 µL do produto do PCR previamente purificado. O PCR de 

sequenciamento foi realizado no termociclador Applied Biosystems Veriti 96 Well 

Thermal Cycler®, com o seguinte ciclo: desnaturação inicial por 2 minutos a 96ºC; 

anelamento por 35 ciclos (45 segundos a 96ºC; 30 segundos a 50ºC; 4 minutos a 

60ºC) e posteriormente purificado por um processo de precipitação.  

As placas foram então colocadas no sequenciador automatizado ABI 3100 

Genetic Analyzer® (Applied Biosystems, automated sequencer) do Departamento de 

Tecnologia da Faculdade de Ciências Agrárias e Veterinárias de Jaboticabal (FCAV) 

da Universidade Estadual Paulista “Júlio de Mesquita Filho” (UNESP). As sequências 

nucleotídicas foram editadas no BIOEDIT e alinhadas no programa Clustal W 

(Thompson et al., 1994, implementado no BIOEDIT). 

As sequências foram alinhadas para as análises de distância no programa 

BioEdit 7.0.9.0 com parâmetros predefinidos no programa Clustal W (Thompson et al., 

1994). Os fragmentos de DNA obtidos foram submetidos ao alinhamento no sistema 

BLAST para comparação com o banco de dados NCBI 

(http://blast.ncbi.ncbi.nlm.nih.gov/blast.cgi), sendo assim possível a confirmação de 

sua identidade. Todas as sequências obtidas foram depositadas no Genbank. 

As análises de distância genética foram realizadas a partir de sequências 

parciais obtidas dos dois marcadores (16S e COI mtDNA). Para ambos os genes 

foram construídas matrizes divergência genética não corrigida p no programa MEGA 

5.0. (Tamura et al., 2011). Os dados de ambas as matrizes foram utilizados para 

construção de uma árvore pelo método de Neighbor-Joining também utilizando o 

programa MEGA 5.0. A consistência das topologias foi mensurada pelo método de 

bootstrap (Felsenstein, 1985), com 1000 réplicas, sendo que apenas os valores de 

confiança acima de 50% foram apresentados. 

Foi analisada a estrutura e variabilidade genética a partir de sequências 

parciais do gene COI de indivíduos de P. monilifer provenientes de várias praias do 

litoral paulista. O número de haplótipos foi calculado no programa DnaSP versão 

4.10.9 (Rozas & Rozas, 1999). A diversidade de nucleotídeos e haplótipos foram 

estimadas para cada praia usando o programa Arlequin versão 3.1 (Excoffier et al., 

2005). As redes de haplótipos foram construídas pelo método estatístico de 

http://blast.ncbi.ncbi.nlm.nih.gov/blast.cgi


I. C. Leone (2013) 

 

23 

 

parcimônia no TCS versão 1.21 (Clement et al., 2000) e pelo método Median-Joining 

no Network (Bandelt et al., 1999) com os dados previamente preparados no DnaSp.  

Séries de análises de variação molecular foram computadas no Arlequin 

(AMOVA) (Excoffier et al., 2005) para examinar a distribuição da variação genética. 

Essas foram processadas baseadas na frequência de haplótipos sem estrutura 

somente entre populações da praia Grande e do Itaguá, visto que das outras 

localidades foi obtida apenas uma sequência de cada. Foi testada a significância dos 

resultados pelo procedimento de permutação não paramétrico (Excoffier et al., 2005), 

incorporando 1000 permutações. 
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Tabela 1: Relação dos espécimes que foram utilizados nas análises moleculares com 
o respectivo número de indivíduos (N) de cada praia, vouchers (coleção pertencente e 
número do catálogo), localidades e número de acesso no GenBank para cada 
sequência dos genes 16S e COI. As sequência retiradas do GenBank encontram-se 
sinalizadas (*). (CCDB – Coleção de Crustáceos do Departamento de Biologia; ULLZ - 
University of Louisiana, Lafayette-USA). 

Espécime N Voucher Localidade 
Acesso GenBank 

16S COI 

Pachycheles monilifer 2 CCDB 4154 
Píer do Itaguá, 

Ubatuba 

KC858098 - 

KC858099 - 

Pachycheles monilifer 4 CCDB 4300 
Píer do Itaguá, 

Ubatuba 

KC858084 KC858116 

KC858085 KC858115 

KC858086 - 

KC858087 KC858114 

Pachycheles monilifer 2 CCDB 423 Praia Grande, Ubatuba 
KC858091 - 

KC858092 KC858110 

Pachycheles monilifer 3 CCDB 431 Praia Grande, Ubatuba 

KC858088 KC858113 

KC858089 KC858112 

KC858090 KC858111 

Pachycheles monilifer 2 CCDB 3298 Praia Grande, Ubatuba 
KC858100 KC858107 

KC858101 - 

Pachycheles monilifer 1 CCDB 2981 
Praia do Lázaro, 

Ubatuba 
KC858094 KC858109 

Pachycheles monilifer 3 CCDB 634 Ilha Anchieta, Ubatuba 

KC858095 - 

KC858096 - 

KC858097 KC858108 

Pachycheles monilifer 1 CCDB 4218 
Ilha das Couves, 

Ubatuba 
KC858102 - 

Pachycheles monilifer 1 CCDB 696 
Ilha Prumirim, 

Ubatuba 
KC858105 - 

Pachycheles monilifer 1 CCDB 2104 
Praia do Segredo, São 

Sebastião 
- KC858106 

Pachycheles monilifer 1 CCDB 660 
Praia Itararé, São 

Vicente 
KC858093 - 

Pachycheles monilifer 1 CCDB 4213 
Ilhabela, São 

Sebastião 
KC858104 - 

Pachycheles monilifer 1 CCDB 1818 
Isla Margarita, 

Venezuela 
KC858103 - 

Pachycheles laevidactylus 1 CCDB 2379 Praia Grande, Ubatuba - KC858117 

Pachycheles serratus* 
 

CCDB 2765 
Bocas del Toro, 

Panamá 
JF900732 - 

Pachycheles spinidactylus* 
 

CCDB 2766 
Montezuma, Costa 

Rica 
JF900734 - 

Pachycheles ackleianus*  ULLZ 4824 Flórida, EUA DQ865332 - 

Pachycheles laevidactylus*  CCDB 1936 Itajaí, SC JF900723 - 
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Aspectos populacionais 
 

Durante o período de coleta foram obtidos 244 indivíduos associados ao 

briozoário Schizoporella errata no píer do Itaguá sendo 49,6% (n = 121) de machos e 

50,4% (n = 123) fêmeas, dentre estas 58,5% (n = 72) fêmeas ovígeras. A razão sexual 

foi de 0,9:1 (macho:fêmea), o que se assemelha ao equilíbrio esperado de 1:1 e não 

difere significativamente do esperado (χ2 = 0,02). Associados ao poliqueto 

Phragmatopoma caudata na praia Grande foram coletados 245 indivíduos, dentre 

estes 55,9% (n = 137) de machos e 44,1% (n = 108) de fêmeas, apresentando 58,3% 

(n = 63) de fêmeas ovígeras. A razão sexual entre os indivíduos associados ao 

poliqueto foi de 1,2:1, não apresentando diferença significativa do equilíbrio esperado 

(χ2 = 3,43). 

Apesar da distribuição de frequência de tamanho dos indivíduos ser simétrica 

(figura 4) de ambos os substratos apresentou uma distribuição não-normal. Os 

exemplares dos dois substratos foram divididos em 10 classes de tamanho, sendo que 

o menor coletado apresentou CC no valor de 1,77 mm e o maior 8,48 mm (4,3 ± 1,2 

mm).  

Entre os indivíduos simbiontes dos dois substratos foi encontrada diferença 

significativa de tamanho (p = 0,002). Os exemplares associados ao briozoário 

apresentaram comprimento médio de carapaça de 4,6 ± 1,3 mm (2,29 a 8,48 mm) e os 

indivíduos associados ao poliqueto 4,1 ± 1,1 mm (1,77 a 6,41 mm). Em relação ao 

tamanho entre machos e fêmeas não foi registrada diferença significativa em nenhum 

dos substratos, portanto não foi observado dimorfismo sexual (p > 0,05). Entre as 

fêmeas ovígeras e não ovígeras houve diferença significativa em ambos os substratos 

(p < 0,001). As fêmeas ovígeras associadas ao briozoário (n = 72) possuem 5,4 ± 1,2 

mm de comprimento médio de carapaça, enquanto as não ovígeras (n = 47), 3,6 ± 0,7 

mm. As fêmeas ovígeras associadas ao poliqueto (n = 63) em média medem 4,7 ± 0,9 

mm e as não ovígeras (n = 35) 3,7 ± 0,9 mm. Para tais análises as fêmeas 

consideradas recrutas e juvenis foram desconsideradas. 
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Figura 4: Distribuição de frequência em classes de tamanho dos exemplares de 
Pachycheles monilifer associados ao briozoário Schizoporella errata e ao poliqueto 
Phragmatopoma caudata. 

 

 

No substrato do briozoário, o indivíduos coletados tiveram maior ocorrência na 

classe de tamanho 3,8 - 4,4 mm com um total de 59 indivíduos, sendo esta também a 

classe com maior número de machos (31 indivíduos). Na primeira classe 

representando os recrutas, foram coletados apenas três indivíduos. A partir da classe, 

5,9 - 6,5 mm todas as fêmeas coletadas estavam ovígeras e na última (8,0 - 8,6 mm) 

não foi coletado nenhum macho, sendo o maior exemplar dos machos medindo 7,88 

mm e a maior ovígera 8,48 mm. A maior ocorrência das fêmeas ovígeras foi na classe 

4,5 - 5,1 mm, representada por 15 exemplares (figura 5). 

Os indivíduos coletados no substrato do poliqueto tiveram maior ocorrência nas 

classes de tamanho 3,8 - 4,4 mm e 4,5 - 5,1 mm (48 indivíduos em cada classe), 

sendo que a maior concentração de machos foi nessa última classe. Diferentemente 

dos machos associados ao briozoário, os machos simbiontes do poliqueto ocorreram 

em todas as classes, representando o maior indivíduo coletado nesse substrato com 

6,41 mm de comprimento de carapaça, enquanto que a maior fêmea ovígera media 

5,95 mm. Na primeira classe de tamanho, representada pelos recrutas, foram 

coletados 14 indivíduos. As fêmeas ovígeras tiveram maior ocorrência na classe de 

tamanho 5,2 - 5,8 mm, representada por 20 exemplares (figura 6). 
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Figura 5: Distribuição de frequência da população de Pachycheles monilifer simbionte 
do briozoário Schizoporella errata. 

 
 
 
 
 
 

 

Figura 6: Distribuição de frequência da população de Pachycheles monilifer simbiontes 
do poliqueto Phragmatopoma caudata. 
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Fecundidade 
 

No total, foram coletadas 72 fêmeas ovígeras associadas ao briozoário e 63 

associadas ao poliqueto. Essas se distribuíram por todas as classes de tamanho com 

exceção das duas primeiras classes no substrato do briozoário (1,7 a 3,0 mm) e da 

primeira classe no substrato do poliqueto (1,7 a 2,3 mm). As fêmeas ovígeras 

simbiontes do briozoário possuem uma média de comprimento de carapaça de 5,4 ± 

1,1 mm, sendo que a menor mede 3,31 mm e a maior 8,48 mm. As ovígeras 

associadas ao poliqueto possuem uma média de 4,7 ± 0,9 mm, variando de 2,62 a 

5,95 mm. Foi registrada diferença significativa de tamanho entre as fêmeas ovígeras 

dos dois substratos (p < 0,001), sendo as ovígeras simbiontes do briozoário maiores 

que as simbiontes do poliqueto.  

Na estação chuvosa os indivíduos associados ao substrato do briozoário 

apresentaram tamanho médio de 4,6 ± 1,3 mm e na estação seca 4,3 ± 1,3 mm, não 

diferindo significativamente entre as estações (p = 0,300). As fêmeas ovígeras 

também não diferiram de tamanho entre as estações (p = 0,880), medindo em média 

5,4 ± 1,2 mm na estação chuvosa e 5,6 ± 1,2 mm na estação seca. Já os indivíduos 

simbiontes do poliqueto demonstraram diferença significativa entre as estações (p < 

0,001), sendo que na chuvosa medem em média 4,8 ± 0,8 mm e na estação seca 3,8 

± 1,1 mm. As fêmeas ovígeras desse substrato também diferiram significativamente 

entre as estações (p < 0,001), medindo em média 5,0 ± 0,7 mm na estação chuvosa e 

4,5 ± 0,9 mm na seca.  

As fêmeas simbiontes de ambos os substratos portavam embriões nos três 

estágios de desenvolvimento embrionário, havendo maior frequência no estágio inicial, 

seguido pelos estágios intermediário e final (tabela 2). Associadas ao briozoário, 

66,7% das fêmeas portavam embriões em estágio inicial de desenvolvimento, 27,8% 

em estágio intermediário e 5,5% em estágio final. No substrato do poliqueto, 60,3% 

das fêmeas portavam embriões no início do desenvolvimento, 36,5% no estágio 

intermediário e 3,2% em estágio final. Porém, devido ao baixo n amostral de fêmeas 

portando embriões em estágio final de desenvolvimento, estas foram computadas 

junto com as fêmeas de estágio intermediário para as análises de tamanho, volume e 

perda de embriões. 
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Tabela 2: Distribuição de frequência das fêmeas ovígeras de Pachycheles monilifer 
coletadas associadas ao briozoário Schizoporella errata ao poliqueto Phragmatopoma 
caudata em relação ao estágio de desenvolvimento embrionário no qual se 
encontravam os embriões. 

Substrato 
Estágio de desenvolvimento embrionário 

TOTAL 
Inicial Intermediário Final 

Schizoporella errata 48 (66,7%) 20 (27,8%) 4 (5,5%) 72 

Phragmatopoma caudata 38 (60,3%) 23 (36,5%) 2 (3,2%) 63 

TOTAL 86 43 6 135 

 

 

A fecundidade média registrada agrupando-se as fêmeas ovígeras de 

Pachycheles monilifer de ambos os substratos foi de 123,1 ± 185,7 embriões. 

As fêmeas simbiontes do briozoário apresentaram fecundidade média de 174 ± 

228 embriões, tendo sido coletado fêmeas com 5 até 860 embriões (n = 48). A média 

de embriões em estágio intermediário/final foi de 242,1 ± 247,4 (n = 24), com variação 

de 5 a 757. Não houve diferença significativa do tamanho das fêmeas que portavam 

embriões nos diferentes estágios de desenvolvimento (p = 0,078). 

Já as fêmeas simbiontes do poliqueto portavam uma média de 53,6 ± 52,8 

embriões, com variação de 8 a 233 (n = 35). A média dos embriões de estágio 

intermediário/final foi 49,3 ± 53,7 (n = 25), variando de 5 a 205 embriões. Também não 

foi encontrada diferença significativa entre o tamanho das fêmeas com embriões nos 

diferentes estágios de desenvolvimento (p = 0,753).  

As fêmeas simbiontes do briozoário mostraram ser capazes de produzir em 

média 3,2 vezes mais embriões que as fêmeas associadas ao poliqueto. Nas duas 

populações foi observada uma relação significativa entre substrato, comprimento da 

carapaça e fecundidade (p = 0,01). Nas figuras 7 e 8 pode ser observada a relação 

positiva entre CC e fecundidade nos dois substratos (r = 0,836; p < 0,05; figura 7 e r = 

0,560; p < 0,05; figura 8). Na tabela 3 estão representados os valores médios, mínimo 

e máximo do número de embriões nos estágios inicial e intermediário/final em cada 

classe de tamanho das fêmeas simbiontes do briozoário e do poliqueto, 

respectivamente.  
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Figura 7: Regressão entre comprimento da carapaça (CC) e fecundidade das fêmeas 
ovígeras de Pachycheles monilifer simbiontes do briozoário Schizoporella errata. 

 

 

 

 

 

 

Figura 8: Regressão entre comprimento da carapaça (CC) e fecundidade das fêmeas 
ovígeras de Pachycheles monilifer simbiontes do poliqueto Phragmatopoma caudata.  
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Tabela 3: Variação do número de embriões em estágios inicial e intermediário/final de 
desenvolvimento das fêmeas de Pachycheles monilifer associadas aos substratos do 
briozoário Schizoporella errata ao poliqueto Phragmatopoma caudata (N = número de 
fêmeas; Mín./Máx. = número mínimo e máximo de embriões; x = média; dp = desvio 
padrão). 

 

Su
b

st
ra

to
 

Classes de 
tamanho (mm) 

Estágio 

Inicial Intermediário/Final 

N 
Mín.                   Máx. 

N 
Mín.                   Máx. 

x ± dp x ± dp 

B
ri

o
zo

ár
io

 

2,4 - 3,0 -   
 

  
- - 

3,1 - 3,7 4 
5 23 

1   
16 ± 3 5 

3,8 - 4,4 10 
10 37 

4 
18 21 

20,8 ± 10,4 18,7 ± 1,5 

4,5 - 5,1 10 
9 159 

5 
19 57 

47,5 ± 43,8 34,8 ± 13,9 

5,2 - 5,8 11 
36 210 

1   
120,9 ± 51,8 160 

5,9 - 6,5 6 
167 415 

6 
81 564 

321 ± 97,7 306,1 ± 193,7 

6,6 - 7,2 4 
316 857 

5 
236 757 

602,2 ± 229,7 468 ± 217,4 

7,3 - 7,9 3 
351 860 

1   
645 ± 263,5 573 

8 - 8,6 -   1   
- 646 

P
o

liq
u

et
a 

2,4 - 3,0 2  
8 8 

1    
8 ± 0 8 

3,1 - 3,7 4  
15 23 

2  
6 7 

16,5 ± 4,6 6,5 ± 0,7 

3,8 - 4,4 6  
8 72 

10  
5 80 

35,2 ± 22,5 19,3 ± 22,7 

4,5 - 5,1 9  
8 59 

3  
23 48 

32,8 ± 19,8 37,3 ± 12,9 

5,2 - 5,8 11  
23 233 

9  
45 205 

107,8 ± 60,5 100,6 ± 56,6 

5,9 - 6,5 3  
17 46 

-    
33,3 ± 14,8 - 
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Apesar de ter sido observado um decréscimo no número de embriões do 

estágio inicial para o intermediário/final em praticamente todas as classes de tamanho 

em ambos os substratos, não foi observada uma perda significativa ao longo do 

período de desenvolvimento em nenhuma das populações (p > 0,05). As figuras 9 e 10 

mostram que há correlação entre o tamanho das fêmeas e o número de embriões nos 

diferentes estágios de desenvolvimento, não sendo observada tal perda. 

 

 

Figura 9: Regressão entre CC (mm) e o número de embriões em estágio inicial e 
intermediário de desenvolvimento das fêmeas de Pachycheles monilifer simbiontes do 
briozoário Schizoporella errata. 

 

 

Figura 10: Regressão entre CC (mm) e o número de embriões em estágio inicial e 
intermediário de desenvolvimento das fêmeas de Pachycheles monilifer simbiontes do 
poliqueto Phragmatopoma caudata. 

y = 169,42x - 713,82 
R² = 0,7 

y = 161,72x - 687,44 
R² = 0,6915 

0

100

200

300

400

500

600

700

800

900

1000

0 2 4 6 8 10

N
ú

m
e

ro
 d

e
 e

m
b

ri
õ

e
s 

CC (mm) 

Estágio inicial

Estágio intermediário/final

y = 31,93x - 101,55 
R² = 0,3605 

y = 45,86x - 164,3 
R² = 0,4741 

0

50

100

150

200

250

0 2 4 6 8

N
ú

m
e

ro
 d

e
 e

m
b

ri
õ

e
s 

CC (mm) 

Estágio inicial

Estágio intermediário/final



I. C. Leone (2013) 

 

34 

 

As fêmeas associadas ao briozoário apresentam uma tendência de produzir 

mais embriões à medida que crescem, porém o mesmo não foi observado nas fêmeas 

simbiontes do poliqueta. As figuras 11 e 12 mostram a variação da fecundidade das 

fêmeas simbiontes do briozoário e do poliqueto, respectivamente, em cada classe de 

tamanho. Apesar das fêmeas associadas ao poliqueto demonstrarem relação positiva 

entre CC e fecundidade, apresentaram maior fecundidade na classe de tamanho 5,2 – 

5,8 mm, enquanto as fêmeas da última classe produziram poucos embriões. Nas 

figuras 11 e 12 pode ser observado a fecundidade média em classes de tamanho de 

ambos os grupos de fêmeas. Nota-se nitidamente padrões diferentes, com incremento 

gradativo da fecundidade das fêmeas simbiontes do substrato do briozoário, enquanto 

que no substrato do poliqueto as maiores fêmeas possuem menor fecundidade, 

existindo um maior esforço reprodutivo na classe de tamanho 5,2 – 5,8mm. 

 

Figura 11: Fecundidade média em classes de tamanho das fêmeas de Pachycheles 
monilifer simbiontes do briozoário Schizoporella errata. 
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Figura 12: Fecundidade média em classes de tamanho das fêmeas de Pachycheles 
monilifer simbiontes do poliqueto Phragmatopoma caudata na praia Grande. 

 

 

 

 

 

 

Figura 13: Fecundidade média das fêmeas ovígeras de Pachycheles monilifer 
associadas ao poliqueto Phragmatopoma caudata e o briozoário Schizoporella errata 
dentro das classes de tamanho (Números acima das barras representam a frequência 
absoluta em cada classe de tamanho). 
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Em relação às estações do ano, a fecundidade média das fêmeas simbiontes 

do briozoário na estação seca foi de 178 ± 142 (n = 7) embriões e na chuvosa 181,7 ± 

244,1 embriões (n = 39), não sendo encontrada diferença significativa entre as 

estações (p = 0,409, figura 14). 

Como as fêmeas simbiontes do poliqueto são maiores na estação chuvosa, 

também foi encontrada diferença significativa na fecundidade entre as estações (p = 

0,042). Na estação chuvosa as fêmeas apresentaram fecundidade média de 71,8 ± 

62,2 embriões (n = 13) e na estação seca uma média de 41,1 ± 42,8 embriões (n = 

23). Assim, fica evidente que para reprodução das fêmeas que vivem em simbiose 

com o poliqueto a estação chuvosa foi mais favorável (p < 0,05; figura 15).  

 

 

 

 

 

Figura 14: Regressão entre a fecundidade e comprimento da carapaça (CC) nas 
estações chuvosa e seca das fêmeas de Pachycheles monilifer associadas ao 
briozoário Schizoporella errata. 
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Figura 15: Regressão entre a fecundidade e comprimento da carapaça (CC) nas 
estações chuvosa e seca das fêmeas de Pachycheles monilifer associadas ao 
poliqueto Phragmatopoma caudata. 
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figura 16 e r = 0,608; p < 0,05; figura 17). 
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Figura 16: Regressão entre o comprimento da carapaça (CC) e volume dos embriões 
em estágio inicial de desenvolvimento das fêmeas de Pachycheles monilifer 
associadas ao briozoário Schizoporella errata. 

 

 

 

 

Figura 17: Regressão entre o comprimento da carapaça (CC) e volume dos embriões 
em estágio inicial de desenvolvimento das fêmeas de Pachycheles monilifer 
associadas ao poliqueto Phragmatopoma caudata. 
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Foi observado um aumento significativo do tamanho e do volume ao longo do 

período de incubação dos embriões nos dois grupos de fêmeas (p < 0,001). Nas 

fêmeas associadas ao briozoário o aumento do tamanho dos embriões foi de 0,43 ± 

0,07 mm para 0,58 ± 0,1 mm, resultando no aumento de volume de 0,04 ± 0,02 mm³ 

para 0,1 ± 0,04 mm³. Os embriões das fêmeas simbiontes do poliqueto tiveram um 

aumento de 0,42 ± 0,06 mm para 0,55 ± 0,11 mm, sendo que o volume aumentou de 

0,04 ± 0,01 mm³ para 0,1 ± 0,04 mm³. Em ambos os substratos os embriões tiveram 

um aumento de 150% do volume do estágio inicial para o intermediário/final. Nas 

figuras 18 e 19 pode ser observado esse aumento do volume. 

Em relação às estações seca e chuvosa, não foi encontrada diferença 

significativa entre o volume dos embriões em nenhum dos grupos de fêmeas (p > 

0,05). Os embriões em estágio inicial das simbiontes do briozoário apresentaram uma 

média de volume na estação chuvosa de 0,04 ± 0,02 mm³ e na seca 0,05 ± 0,01 mm³. 

Nas fêmeas simbiontes do poliqueto a média na estação chuvosa foi 0,03 ± 0,09 mm³ 

e na seca 0,04 ± 0,01 mm³.  

 

 

 

Figura 18: Distribuição das médias de volume dos embriões em estágios inicial e 
intermediário/final de desenvolvimento das fêmeas de Pachycheles monilifer 
associadas ao briozoário Schizoporella errata (números acima das barras corresponde 
ao número de fêmeas ovígeras). 
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Figura 19: Distribuição das médias de volume dos embriões em estágios inicial e 
intermediário/final de desenvolvimento das fêmeas de Pachycheles monilifer 
associadas ao poliqueto Phragmatopoma caudata (números acima das barras 
corresponde ao número de fêmeas ovígeras). 
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nota-se que há uma relação positiva entre fecundidade e RO (r = 0,861; p < 0,05, 

figura 22), apesar de algumas fêmeas apresentarem alta fecundidade e baixo 

investimento reprodutivo. 

Já as fêmeas simbiontes do poliqueto apresentaram um investimento 

reprodutivo que variou de 0,1 a 4,9% do peso seco da fêmea, investindo em média 1,1 

± 1,0% (n = 31), de energia na reprodução. A maior fêmea (5,95 mm) foi a que menos 

investiu na reprodução, com apenas 17 embriões, representando 0,13% do seu peso. 

Entre essas fêmeas não foi registrada relação significativa entre RO e CC (r = 0,244; p 

< 0,05; figura 23), somente entre RO e fecundidade (r = 0,721; p < 0,05; figura 24). A 

fêmea que mais destinou energia à produção dos embriões (4,9%) também é a fêmea 

com maior fecundidade (233 embriões, 5,68 mm). 

   

 

 

 

Figura 20: Regressão entre comprimento da carapaça (CC) e o investimento 
reprodutivo (RO) calculado a partir dos pesos seco e úmido das fêmeas ovígeras de 
Pachycheles monilifer coletadas nos substratos do briozoário e do poliqueto nas praias 
de Ubatuba. 
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Figura 21: Regressão entre o tamanho (CC) e o investimento reprodutivo (RO) das 
fêmeas ovígeras de Pachycheles monilifer simbiontes do briozoário Schizoporella 
errata. 

 

 

 

 

 

Figura 22: Regressão entre a fecundidade e o investimento reprodutivo (RO) das 
fêmeas ovígeras de Pachycheles monilifer simbiontes do briozoário Schizoporella 
errata. 
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Figura 23: Regressão entre o tamanho (CC) e o investimento reprodutivo (RO) das 
fêmeas ovígeras de Pachycheles monilifer simbiontes do poliqueto Phragmatopoma 
caudata. 

 

 

 

 

Figura 24: Regressão entre a fecundidade e o investimento reprodutivo (RO) das 
fêmeas ovígeras de Pachycheles monilifer simbiontes do poliqueto Phragmatopoma 
caudata. 
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As fêmeas ovígeras simbiontes de ambos os substratos apresentaram uma 

relação significativa (p = 0,03) entre o tipo de substrato ocupado, comprimento de 

carapaça e investimento reprodutivo, onde o RO é resultado da interação entre as 

outras duas variáveis. Assim como na fecundidade, fêmeas simbiontes do briozoário 

demonstram investir cerca de duas vezes e meia mais energia na produção de 

embriões do que as fêmeas associadas ao poliqueto. 

Foi observado que o RO das fêmeas associadas ao briozoário aumenta 

gradativamente ao longo das classes de tamanho, entretanto nas fêmeas simbiontes 

do poliqueto essa tendência não foi observada (figuras 25 e 26, respectivamente). Nas 

fêmeas associadas ao poliqueto foi encontrada uma grande variação de RO. A classe 

de tamanho que mais investiu na reprodução foi a 5,2 - 5,8 mm e última classe de 

tamanho (5,9 – 6,5 mm) foi a que apresentou o menor RO, podendo ser devido ao 

baixo n amostral (n = 3). Na tabela 4 pode ser observada a variação do investimento 

reprodutivo das fêmeas simbiontes do substrato do briozoário e do poliqueto. 

 

 

 

 

Figura 25: Investimento reprodutivo (RO) médio nas classes de tamanho das fêmeas 
ovígeras de Pachycheles monilifer simbiontes do briozoário Schizoporella errata. 
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Figura 26: Investimento reprodutivo (RO) médio nas classes de tamanho das fêmeas 
ovígeras de Pachycheles monilifer simbiontes do poliqueto Phragmatopoma caudata. 

 

Tabela 4: Variação do investimento reprodutivo (RO) nas classes de tamanho das 
fêmeas ovígeras de Pachycheles monilifer associadas ao briozoário Schizoporella 
errata ao poliqueto Phragmatopoma caudata (N = número de fêmeas; x = média; dp = 
desvio padrão). 
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Assim como a fecundidade, o investimento reprodutivo das fêmeas associadas 

ao briozoário não diferiu significativamente entre as estações seca e chuvosa (p = 

0,409; figura 27), sendo que em ambas as estações foi registrada média de 2,7 ± 

0,3%. As fêmeas simbiontes do poliqueto na estação seca apresentaram uma média 

0,9 ± 0,8% e na chuvosa 1,5 ± 1,3%, porém não são significativamente diferentes (p = 

0,063; figura 28).  

Em relação ao investimento reprodutivo calculado a partir do peso úmido, as 

fêmeas simbiontes do briozoário apresentaram um investimento energético de 5,2 ± 

4,3% (n = 46), variando de 0,4 a 20,4%. O valor médio de RO obtido a partir do peso 

úmido é o dobro do RO calculado utilizando o peso seco, diferindo significativamente 

(p < 0,001). Já para as fêmeas associadas ao poliqueto foi obtido um investimento 

energético médio de 1,8 ± 2,1% (n = 37) a partir do peso úmido, variando de 0,1 a 

11,4%. Nessas fêmeas o RO calculado a partir do peso seco e úmido são 

semelhantes e não demonstraram diferença significativa (p = 0,125). Na figura 29 é 

perceptível a diferença de metodologias entre o uso do peso seco e do peso úmido, 

entretanto o mesmo não pode ser observado na figura 30.  
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Figura 27: Regressão entre investimento reprodutivo (RO) e comprimento da carapaça 
(CC) nas estações chuvosa e seca das fêmeas de Pachycheles monilifer associadas 
ao briozoário Schizoporella errata. 

 

 

 

Figura 28: Regressão entre o investimento reprodutivo (RO) e comprimento da 
carapaça (CC) nas estações chuvosa e seca das fêmeas de Pachycheles monilifer 
associadas ao poliqueto Phragmatopoma caudata. 
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Figura 29: Regressão entre o investimento reprodutivo (RO) e o tamanho (CC) das 
fêmeas de Pachycheles monilifer simbiontes do briozoário Schizoporella errata 
calculado a partir dos pesos seco e úmido. 

 

 

 

Figura 30: Regressão entre o investimento reprodutivo (RO) e o tamanho (CC) das 
fêmeas de Pachycheles monilifer simbiontes do poliqueto Phragmatopoma caudata 
calculado a partir dos pesos seco e úmido. 
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Variabilidade genética 

 Gene mitocondrial 16S 

 

 Foram obtidas sequências do gene mitocondrial 16S de 21 indivíduos da 

espécie P. monilifer, provenientes de praias de Ubatuba, São Vicente e São Sebastião 

e um indivíduo da Venezuela. Além dessas sequências, foram importadas do 

GenBank sequências de outras quatro espécies de Pachycheles para comparar a 

divergência genética. 

 O alinhamento das sequências consistiu cerca de 550 pares de bases. Porém, 

as sequências importadas do GenBank foram ligeiramente menores que as obtidas, 

com cerca de 510 pares de bases. 

A taxa de divergência genética intraespecífica foi de 0 a 1%, sendo que a 

divergência entre P. monilifer e outras espécies congenéricas oscilou entre 4,9 e 

11,4% (tabela 5). A maior divergência intraespecífica encontrada foi entre o exemplar 

proveniente da Venezuela com dois indivíduos de Ubatuba, um do píer do Itaguá e um 

da Ilha Anchieta. Os exemplares da praia Grande e do Itaguá, que são o foco desse 

estudo, mostraram a menor divergência entre os exemplares, variando de 0 a 0,4% 

(tabela 9) e permaneceram todos no mesmo ramo do dendograma (figura 31). 

A espécie P. serratus foi a espécie que se mostrou mais distante 

geneticamente de P. monilifer, com uma taxa de divergência de 11,4% e a espécie 

mais próxima é a P. ackleianus com divergência de 4,9 a 5,1%. 

O dendograma gerado demonstra que embora o ramo formado por dois 

indivíduos da Ilha Anchieta estar bem suportado (75% de bootstrap), o grupo da 

espécie P. monilifer não formou populações estruturadas, indicando a possibilidade de 

fluxo gênico entre as localidades amostradas, inclusive com o exemplar da Venezuela 

(figura 32). 
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Tabela 5: Matriz de divergência genética da subunidade do gene mitocondrial 16S das espécies Pachycheles monilifer, P ackleianus, P. 
laevidactylus, P. spinidactylus e P. serratus (IT = píer do Itaguá, Ubatuba; GR = praia Grande, Ubatuba; ITAR = praia Itararé, São Vicente; LAZ 
= praia do Lázaro, Ubatuba, ANC = Ilha Anchieta, Ubatuba; COU = Ilha das Couves, Ubatuba; VEN = Venezuela; ILHB = Ilhabela, São 
Sebastião; PRU = praia do Prumirim, Ubatuba). 

Espécimes 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26

1 P. monilifer  IT 0,00

2 P. monilifer  IT 0,21 0,00

3 P. monilifer  IT 0,21 0,43 0,00

4 P. monilifer  IT 0,21 0,00 0,43 0,00

5 P. monilifer  GR 0,00 0,21 0,21 0,21 0,00

6 P. monilifer  GR 0,00 0,21 0,21 0,21 0,00 0,00

7 P. monilifer  GR 0,21 0,00 0,43 0,00 0,21 0,21 0,00

8 P. monilifer  GR 0,21 0,00 0,43 0,00 0,21 0,21 0,00 0,00

9 P. monilifer  GR 0,00 0,21 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,21 0,00

10 P. monilifer  ITAR 0,00 0,21 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,21 0,00 0,00

11 P. monilifer  LAZ 0,21 0,00 0,43 0,00 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,21 0,00

12 P. monilifer  ANC 0,64 0,43 0,86 0,43 0,64 0,64 0,43 0,43 0,64 0,64 0,43 0,00

13 P. monilifer  ANC 0,00 0,21 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,64 0,00

14 P. monilifer  ANC 0,64 0,43 0,86 0,43 0,64 0,64 0,43 0,43 0,64 0,64 0,43 0,00 0,64 0,00

15 P. monilifer  IT 0,21 0,00 0,43 0,00 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,21 0,00 0,43 0,21 0,43 0,00

16 P. monilifer  IT 0,00 0,21 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,64 0,00 0,64 0,21 0,00

17 P. monilifer  GR 0,00 0,21 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,64 0,00 0,64 0,21 0,00 0,00

18 P. monilifer  GR 0,00 0,21 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,64 0,00 0,64 0,21 0,00 0,00 0,00

19 P. monilifer  COU 0,21 0,00 0,43 0,00 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,21 0,00 0,43 0,21 0,43 0,00 0,21 0,21 0,21 0,00

20 P. monilifer  VEM 0,86 0,64 1,08 0,64 0,86 0,86 0,64 0,64 0,86 0,86 0,64 1,08 0,86 1,08 0,64 0,86 0,86 0,86 0,64 0,00

21 P. monilifer ILHB 0,00 0,21 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,64 0,00 0,64 0,21 0,00 0,00 0,00 0,21 0,86 0,00

22 P. monilifer  PRU 0,21 0,00 0,43 0,00 0,21 0,21 0,00 0,00 0,21 0,21 0,00 0,43 0,21 0,43 0,00 0,21 0,21 0,21 0,00 0,64 0,21 0,00

23 P. ackleianus 4,92 5,17 5,17 5,17 4,92 4,92 5,17 5,17 4,92 4,92 5,17 5,15 4,92 5,15 5,17 4,92 4,92 4,92 5,17 5,21 4,92 5,17 0,00

24 P. laevidactylus 5,77 5,51 6,03 5,51 5,77 5,77 5,51 5,51 5,77 5,77 5,51 5,49 5,77 5,49 5,51 5,77 5,77 5,77 5,51 6,08 5,77 5,51 5,49 0,00

25 P. spinidactylus 5,71 5,45 5,96 5,45 5,71 5,71 5,45 5,45 5,71 5,71 5,45 5,43 5,71 5,43 5,45 5,71 5,71 5,71 5,45 6,01 5,71 5,45 8,54 6,02 0,00

26 P. serratus 11,39 11,39 11,07 11,39 11,39 11,39 11,39 11,39 11,39 11,39 11,39 11,34 11,39 11,34 11,39 11,39 11,39 11,39 11,39 11,32 11,39 11,39 11,12 11,80 14,56 0,00



I. C. Leone (2013) 

 

51 

 

 

Figura 31: Dendograma baseado em método de distância por meio do algoritmo de 
Neighbor-Joining do gene mitocondrial 16S. Os números apresentados correspondem 
aos valores de significância para 1000 réplicas de bootstrap (GR = praia Grande, 
Ubatuba; ILHB = Ilhabela, São Sebastião; IT = píer do Itaguá, Ubatuba; ANC = Ilha 
Anchieta, Ubatuba; ITAR = praia Itararé, São Vicente; LAZ = praia do Lázaro, Ubatuba; 
COU = Ilha das Couves, Ubatuba; PRU = praia do Prumirim, Ubatuba; VEN = 
Venezuela). 
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Gene mitocondrial COI  

 

 Para o gene mitocondrial COI foram obtidas 11 sequências de indivíduos de P. 

monilifer de quatro praias de Ubatuba (praia Grande, do Itaguá, Lázaro e Anchieta) e 

uma de São Sebastião (praia do Segredo), não sendo possível amplificar os 

fragmentos do gene COI dos outros indivíduos. Para a análise de distância genética foi 

incluída uma sequência parcial da espécie P. laevidactylus. 

O alinhamento das sequências do gene mitocondrial COI consistiu em torno de 

670 pares de bases. A taxa de divergência genética intraespecífica variou de 0 a 1%, 

enquanto que a variação interespecífica foi muito maior, sendo registrada um valor de 

13,5%. A variação das bases entre os exemplares das praias em estudo (Itaguá e 

Grande) foi a menor e variou de 0 a 0,17%. A maior divergência genética 

intraespecífica encontrada foi entre um exemplar da praia do Lázaro com um do Itaguá 

e um da Ilha Anchieta, sendo a divergência de 1% (tabela 6). 

Na figura 33, pode ser observado que nenhum haplótipo foi fixado em uma 

única população, sendo que também não houve estruturação dos ramos, sugerindo 

que há fluxo gênico entre os indivíduos amostrados. Embora o espécime da praia do 

Lázaro esteja bem suportado (88% de bootstrap), foi amostrado apenas um indivíduo. 
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Tabela 6: Matriz de divergência genética da subunidade do gene mitocondrial COI da espécie Pachycheles monilifer (IT = píer do Itaguá, 
Ubatuba; GR = praia Grande, Ubatuba; LAZ = praia do Lázaro, Ubatuba, ANC = Ilha Anchieta, Ubatuba; SEG = praia do Segredo, São 
Sebastião). 

 

Espécimes 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

1 P. monilifer  IT 0,00

2 P. monilifer  IT 0,17 0,00

3 P. monilifer  IT 0,00 0,17 0,00

4 P. monilifer  GR 0,00 0,17 0,00 0,00

5 P. monilifer  GR 0,00 0,17 0,00 0,00 0,00

6 P. monilifer  GR 0,00 0,17 0,00 0,00 0,00 0,00

7 P. monilifer  GR 0,00 0,17 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00

8 P. monilifer  LAZ 0,85 1,02 0,85 0,85 0,85 0,85 0,85 0,00

9 P. monilifer  ANCH 0,17 0,34 0,17 0,17 0,17 0,17 0,17 1,02 0,00

10 P. monilifer  GR 0,00 0,17 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,85 0,17 0,00

11 P. monilifer  SEG 0,00 0,17 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,85 0,17 0,00 0,00

12 P. laevidactylus 13,54 13,54 13,54 13,54 13,54 13,54 13,54 13,37 13,71 13,54 13,54 0,00
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Figura 33: Dendograma baseado em método de distância por meio do algoritmo de 
Neighbor-Joining do gene mitocondrial COI. Os números apresentados correspondem 
aos valores de significância para 1000 réplicas de bootstrap (ANCH = Ilha Anchieta; 
SEG = praia do Segredo, São Sebastião; GR = praia Grande, Ubatuba; IT = píer do 
Itaguá, Ubatuba; Ubatuba; LAZ = praia do Lázaro, Ubatuba).  

 

 

 

Foram geradas redes de haplótipos a partir do método estatístico de 

parcimônia no TCS (dado não apresentado) e pelo método Median-Joining no Network 

(figura 34) sendo que ambos forneceram o mesmo resultado. Baseados nos 

fragmentos parciais do gene mitocondrial COI foram obtidos quatro haplótipos, com a 

diversidade haplotípica de 0,49% entre os indivíduos. Dos quatro haplótipos 

encontrados, três representam haplótipos individuais e um compartilhado. O haplótipo 

com maior frequência de indivíduos (H1) inclui dois indivíduos da píer do Itaguá, cinco 

da praia Grande e um da praia do Segredo. Já os haplótipos individuais são 

representados por um indivíduo da píer do Itaguá (H2), um do Lázaro (H3) e um da 

Ilha Anchieta (H4). A maior divergência haplotípica encontrada foi do indivíduo da 

praia do Lázaro, envolvendo cinco passos mutacionais. 

 

 

 

 P. monilifer ANCH

 P. monilifer SEG

 P. monilifer GR

 P. monilifer GR

 P. monilifer GR

 P. monilifer GR

 P. monilifer IT

 P. monilifer IT

 P. monilifer GR

 P. monilifer IT

 P. monilifer LAZ

 P. laevidactylus



I. C. Leone (2013) 

 

55 

 

A análise de divergência molecular (AMOVA) indicou que entre as populações 

do píer do Itaguá e da praia Grande a variação haplotípica é 18,9%, sendo que a 

divergência dentro dessas populações foi maior (81,1%), porém tais diferenças não 

são significativas (p = 0,39).  

A nível intrapopulacional os indivíduos do píer do Itaguá apresentaram uma 

divergência haplotípica de 0,66 ± 0,31%, enquanto não houve divergência entre os 

indivíduos da praia Grande. 

 

 

 

 

 

Figura 34: Rede de haplótipos construída pelo método de Median-Joining, indicando a 
distribuição dos quatro haplótipos identificados nos 11 espécimes de Pachycheles 
monilifer. O número abaixo do círculo corresponde ao número do haplótipo (H). O 
tamanho do círculo é proporcional à frequência do haplótipo. Cada traço representa 
um passo mutacional. 

  



I. C. Leone (2013) 

 

56 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Discussão 
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Os dados genéticos obtidos a partir de sequências parciais dos genes 

mitocondriais 16S e COI nos permitem afirmar que a espécie em estudo trata-se de 

uma única espécie e apresenta fluxo gênico entre as localidades amostradas. As 

análises de distância mostraram que a divergência genética intraespecífica das 

sequências do gene 16S foi muito baixa e menor que a divergência interespecífica. No 

trabalho de Mantelatto et al. (2011) foi encontrada uma divergência intraespecífica 

para a espécie de porcelanídeo Petrolisthes tridentatus de 0 a 5,7%, evidenciando que 

a diferenciação encontrada no presente trabalho é baixa. Entre as sequências do gene 

COI a divergência foi abaixo de 1%, sendo esse gene menos conservado e com uma 

alta taxa mutacional, esse resultado indica que a variação entre as localidades é 

mínima e quase inexistente.  

A divergência haplotípica entre os grupos da praia Grande e Itaguá é devido à 

diferenciação de apenas um exemplar que possui um haplótipo individual, podendo ser 

devido ao baixo n amostral e uma amostra maior provavelmente diminuiria a 

divergência haplotípica entre os grupos. Os outros exemplares possuem um haplótipo 

compartilhado, confirmando um fluxo gênico contínuo com a reduzida possibilidade de 

diferenciação genética (Slatkin, 1987). A existência de fluxo gênico entre essas 

localidades é condizente, já que são muito próximas geograficamente.  

Sobre os indivíduos da praia do Lázaro e da Ilha Anchieta nada pode ser 

inferido, já que ambas as localidades estão representadas apenas por um indivíduo, 

entretanto nota-se que o exemplar da praia do Lázaro é o mais distante 

geneticamente. 

Os resultados moleculares confirmaram que a espécie Pachycheles monilifer 

tem um eficiente mecanismo de dispersão, não havendo diferenças genéticas 

significativas entre os organismos provenientes das diferentes localidades. Assim, as 

diferenças ecológicas encontradas entre as duas populações estudadas parece estar 

ligada às características fenotípicas, não sendo os fatores genéticos decisivos para as 

diferenças reprodutivas detectadas nas localidades estudadas 

A variação de tamanho encontrada para a espécie Pachycheles monilifer nas 

praias de Ubatuba corrobora com o registrado na literatura para a mesma região 

(Fransozo & Bertini, 2001). A maturidade sexual da espécie registrada no presente 

estudo foi menor (2,6 mm) que a reportada na literatura (3,3 mm) (Fransozo & Bertini, 

2001; Hattori & Pinheiro, 2001), com a presença de cinco fêmeas ovígeras abaixo do 

referido tamanho indicando uma maturidade precoce. Não houve dimorfismo sexual, já 

que entre os machos e as fêmeas não foi registrada diferenças em relação ao 

tamanho, corroborando com o trabalho de Fransozo & Bertini (2001). As duas 
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populações em estudo mostraram estar em equilíbrio devido à proporção sexual 

registrada. 

A diferença de tamanho encontrada entre as fêmeas ovígeras e não ovígeras 

em ambos os substratos pode estar relacionada à abundância de cada uma nas 

classes de tamanho, já que as fêmeas ovígeras estão presentes em maior frequência 

na população.  

O maior tamanho dos caranguejos simbiontes do briozoário pode estar 

relacionada à disponibilidade de espaço nas colônias. A distribuição de tamanho dos 

indivíduos simbiontes do briozoário é mais uniforme e abrangente. Segundo Osman & 

Haugsness (1980), o espaço é um recurso limitante em uma população, sendo mais 

evidente em comunidades de invertebrados marinhos sésseis. Por não possuírem 

capacidade escavadora, os porcelanídeos simbiontes do poliqueto vivem em fendas e 

galerias que são abertas por outros caranguejos predadores da colônia (Gore et al, 

1978), o que impõe determinada restrição de deslocamento, além da limitação de 

espaço imposto pela própria colônia. As espécies Menippe nodrifrins, Eriphia gonagra, 

Pachygrapsus gracilis entre outras são habitantes frequentes dessa colônia e podem 

agir dessa forma (Mantelatto, comunicação pessoal). Já a colônia do briozoário é 

desenhada por ramos eretos, ramificados e entrelaçados, permitindo caranguejos de 

baixo porte se deslocarem com maior mobilidade nesse ambiente. O espaço na 

colônia do briozoário não parece ser um fator limitante, embora os caranguejos 

também habitem porções mais internas da colônia (Morgado, 1980; Cocito et al., 

2000).  

O tamanho de uma população e também dos indivíduos inseridos nela são 

limitados pela complexidade estrutural do habitat (Beck, 1995). Diferenças na 

distribuição de tamanho encontradas em lagostas europeias em diversos habitats 

foram relacionadas ao tipo de refúgio (toca) ocupado pelos organismos (Howard, 

1980).  A ação limitante do substrato a apenas uma classe de tamanho pode limitar a 

produção da população por meio da mortalidade, emigração ou „nanismo‟ na classe 

afetada (Caddy, 1986; Caddy & Stamatopoulas, 1990). Assim, o tamanho dos 

caranguejos pode estar relacionado ao espaço disponível da colônia ocupada.   

Outro fator também relacionado ao crescimento é a oferta de alimento, a qual 

parece ser mais escassa no substrato do poliqueto devido aos períodos diários de 

exposição à maré baixa. Os porcelanídeos são primariamente filtradores e utilizam o 

terceiro maxilípodo para aquisição de nutrientes (Gore et al., 1978; Kropp, 1981), 

podendo ser prejudicados durante esses períodos de exposição. Durante as coletas, 

foi observada a ausência do caranguejo nas colônias localizadas acima da zona 

intertidal, refletindo sua relativa dependência da água. Segundo Brody (1991), a 
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flutuação ou escassez de alimento pode prejudicar o crescimento e reprodução dos 

organismos. Embora possa coletar detritos na ausência de água circulante, é muito 

mais vantajoso se alimentar por filtração da água (Kropp, 1981).  

  Durante a estação chuvosa os indivíduos simbiontes do poliqueto são maiores 

podendo estar relacionado às chuvas constantes durante esse período que acabam 

carreando nutrientes para a colônia. Além das chuvas, nesse período a região recebe 

a corrente oceânica ACAS (Água Central do Atlântico Sul), caracterizada por massas 

de águas frias e pelo transporte de grande quantidade de nutrientes (Castro-Filho et 

al., 1987). Segundo Berkenbusch & Rowden (2000), a disponibilidade de alimento se 

mostrou um fator mais importante do que a temperatura no crescimento das 

populações de Calianassa filholi, fato também confirmado na população de 

Petrolisthes elongatus por Jones (1977). Entretanto, os indivíduos associados ao 

briozoário não apresentam diferença de tamanho entre as estações do ano, mostrando 

que não são diretamente afetados pela sazonalidade, ciclo de marés ou pelas 

correntes, mantendo certa estabilidade ao longo do ano. 

Segundo Jensen (1958) apud Somers (1991), o tamanho do corpo da fêmea 

influencia o número relativo de embriões que podem ser produzidos, mas são os 

fatores ambientais que afetam o número absoluto. Porém, no trabalho de Hattori & 

Pinheiro (2001), devido à baixa variação da temperatura e fotoperíodo na região de 

Ubatuba, a fecundidade e a porcentagem de fêmeas ovígeras não apresentaram 

relação com essas variáveis. Outros trabalhos relatam homogeneidade de temperatura 

na região, inclusive uma média anual constante em torno dos 24ºC desde 1988 até os 

tempos atuais (Negreiros-Fransozo et al.,1991; Mantelatto & Souza-Carrey, 1998; 

Fransozo & Bertini, 2001; Hattori & Pinheiro, 2001; Terossi & Mantelatto, 2010; Peiró, 

2012; Carvalho-Batista, 2013). Além da temperatura, estudos revelam que as Baías de 

Ubatuba, do Flamengo e da Fortaleza possuem condições ambientais muito similares 

(Abreu, 1980; Negreiros-Fransozo et al., 1991; Mantelatto & Fransozo, 1999), 

evidenciando certa homogeneidade na região. Assim, acredita-se que devido a tais 

similaridades e à proximidade geográfica entre as praias, ambos os substratos 

estudados estejam sob as mesmas condições ambientais. Além disso, a região de 

Ubatuba e todo o litoral do sudeste do Brasil estão sob a influência das mesmas 

massas de água durante todo o ano, sendo a mais conhecida a Água Central do 

Atlântico Sul (ACAS) e as massas Água Tropical e Água Costeira (Castro-Filho et al., 

1987). 

A quantidade de matéria orgânica disponível no ambiente, além de afetar o 

crescimento, tem influência direta nos aspectos reprodutivos de uma espécie (Chester, 

1996). O substrato do briozoário está inserido na baía de Ubatuba e, apesar de 
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possuir um grande aporte de nutrientes devido à existência da atividade antrópica e 

pesqueira e ser uma área protegida, essa baía possui intensa circulação de água 

(Mantelatto & Fransozo, 1999). A praia Grande, onde estão situadas as colônias do 

poliqueto, é um local muito impactado pelo turismo local e a circulação da água é mais 

intensa, por ser uma praia exposta com alto hidrodinamismo.  

Nos crustáceos a fecundidade constitui um parâmetro de grande importância 

na determinação do potencial reprodutivo e do estoque de uma população, podendo 

evidenciar adaptações reprodutivas às condições ambientais (Sastry, 1983; Mantelatto 

& Fransozo, 1997). O maior fitness reprodutivo das fêmeas simbiontes do briozoário é 

uma resposta às condições estabelecidas devido à interação entre substrato ocupado 

e tamanho adquirido. Como essas fêmeas são maiores, também são capazes de 

produzir mais embriões, possuindo uma fecundidade quase três vezes maior.  

Os dois grupos de fêmeas mostraram uma relação positiva entre fecundidade e 

tamanho, porém as fêmeas simbiontes do poliqueto, principalmente as maiores, 

apresentaram uma grande plasticidade em relação à produção dos embriões. As 

fêmeas pertencentes à maior classe de tamanho apresentaram uma fecundidade 

média menor que as menores fêmeas. Segundo Shakuntala (1977) e Kinne (1961), a 

baixa fecundidade em fêmeas grandes é associada à senescência, assim fêmeas 

maiores, geralmente mais velhas, apresentam menor fecundidade que as fêmeas 

menores e mais jovens. Porém, esse resultado encontrado pode ser devido ao baixo n 

amostral da última classe de tamanho (n = 3), já que o mesmo padrão não foi 

encontrado nas fêmeas simbiontes do briozoário. Ainda assim, observou-se uma 

grande variação da fecundidade nessas fêmeas podendo ser devido aos períodos de 

maré baixa com consequente menor oferta de alimento e ao alto hidrodinamismo na 

colônia do poliqueto, apesar desta funcionar como uma barreira física. Segundo 

Harisson (1990), uma nutrição parental deficiente durante o período reprodutivo pode 

resultar em baixa fecundidade e embriões menores, além de prejudicar a qualidade e 

fertilidade dos embriões. 

Dentre os crustáceos, os caranguejos porcelanídeos são animais pequenos e 

apresentam uma fecundidade relativamente baixa em relação, por exemplo, aos 

braquiúros que chegam a produzir um número muito grande de embriões (Reid & 

Corey 1991; Branco & Avilar, 1992; Mantelatto & Fransozo, 1997; Leme & Negreiros-

Fransozo, 1998; Brante et al., 2003). A fecundidade registrada no presente estudo se 

diferenciou dos trabalhos realizados com a mesma espécie ou com espécies 

congenéricas (Reid & Corey, 1991; Pinheiro & Fransozo, 1995; Hattori & Pinheiro, 

2001) e demonstrou produzir menos embriões que outras espécies de porcelanídeo 
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(tabela 7) (Reid & Corey, 1991; López et al., 1997; Hernáez & Palma, 2003; 

Wehrtmann et al., 2011). 

 

 

Tabela 7: Relação do tamanho e de fecundidade média de algumas espécies do 
gênero Pachycheles registrados na literatura e também do presente trabalho (EUA = 
Estados Unidos da América; BR = Brasil). 

 

Espécie 
CC (mm) 

X (mín – máx) 
Fecundidade Local Referência 

P. ackleianus 3,7 (2,8 – 4,3) 62,7 Flórida (EUA) Reid & Corey (1991) 

P. laevidactylus 6,4 (3,3 – 9,6) 156,1 Praia Grande, Ubatuba, SP (BR) Pinheiro & Fransozo (1995) 

P. monilifer 

6,0 (4,2 – 8,2) 113,3 Florida (EUA) Reid & Corey (1991) 

6,1 (3,3 – 8,8) 135 Praia Grande, Ubatuba, SP (BR) Hattori & Pinheiro (2001) 

4,7 (2,6 – 5,9) 53,6 Praia Grande, Ubatuba, SP (BR) presente estudo 

5,4 (3,3 – 8,5) 174 Píer do Itaguá, Ubatuba, SP (BR) presente estudo 

P. rugimanus 4,2 (3,2 – 5,9) 94,2 Florida (EUA) Reid & Corey (1991) 

 

No trabalho de Hattori & Pinheiro (2001), também realizado no substrato do 

poliqueto na praia Grande, foram registradas fêmeas ovígeras de tamanho médio 

maior que as do presente trabalho. A ausência de exemplares maiores no presente 

trabalho pode ser devido ao tempo decorrido desde o trabalho feito por esses autores 

(mais de 15 anos) e considerando que a praia Grande é muito impactada, tais fatores 

podem interferir no ambiente e consequentemente na população de P. monilifer. Tais 

fêmeas ovígeras, além de serem maiores também apresentam maior fecundidade.  

Segundo Reid & Corey (1991), há uma forte relação entre o tamanho da 

carapaça e a fecundidade, assim espera-se que as maiores fêmeas também 

apresentem maiores fecundidades. Entretanto, fica evidente a influência do tipo de 

substrato na produção de embriões quando comparamos as fêmeas ovígeras do 

presente estudo simbiontes do briozoário com as registradas pelos autores Hattori & 

Pinheiro (2001). As fêmeas ovígeras simbiontes do briozoário são em média menores 

que as registradas por esses autores, porém apresentam maior fecundidade. Assim, 

fêmeas simbiontes do briozoário e do poliqueto, mesmo sendo do mesmo tamanho, 

apresentam uma fecundidade diferente, evidenciando a importância do tipo de 

substrato ocupado na produção de embriões e não somente a influência do tamanho 

do indivíduo. 
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Nota-se que em relação ao tamanho, as fêmeas ovígeras simbiontes do 

briozoário do píer do Itaguá são menores que as fêmeas da mesma espécie do mar da 

Florida (Reid & Corey, 1991), porém com maior fecundidade. As fêmeas ovígeras 

simbiontes do briozoário, apesar de não serem os maiores exemplares registrados na 

literatura, são as que apresentam maior fecundidade, inclusive dentre outras espécies 

de Pachycheles (Ogawa & Rocha, 1976; Reid & Corey, 1991; Pinheiro & Fransozo, 

1995; Hattori & Pinheiro, 2001). 

Nas espécies que possuem desenvolvimento planctônico os embriões 

constituem a única forma de investimento parental na reprodução, sendo o tamanho 

do embrião um importante parâmetro da história de vida de invertebrados marinhos 

(Lessios, 1990). Nos crustáceos, geralmente os maiores embriões possuem mais 

energia destinada ao desenvolvimento da futura larva, resultando na diminuição do 

número de estágios larvais e, consequentemente, uma permanência mais abreviada 

no plâncton (Lindley, 1990; Pinheiro et al., 1994).  

Embora fatores genéticos e fisiológicos sejam responsáveis pela produção e 

variação do tamanho dos embriões, são as condições de temperatura, salinidade, 

disponibilidade de alimento e também o tipo de habitat que atuam como fatores 

importantes no desenvolvimento e modelagem dos mesmos (Thorson, 1950; Efford, 

1969; Sastry, 1983; Clarke, 1988). Segundo Bas & Spivak (2000), durante o início do 

desenvolvimento do embrião a membrana externa ainda não está completamente 

formada e a salinidade pode interferir no tamanho e volume através do controle 

osmótico. Dessa forma, as diferenças entre populações podem ser consequências de 

padrões evolutivos ligados às condições ambientais (Laptikhovsky, 2006). O tamanho 

e volume dos embriões das fêmeas de ambos os substratos estudados pode ser uma 

evidência que estão sob as mesmas condições ambientais, já que não foram 

encontradas diferenças em relação a esses parâmetros. 

Comparações intraespecíficas com as fêmeas do mar da Florida (Reid & 

Corey, 1991) revelam que os embriões do presente estudo são menores. O tamanho 

dos embriões é um caráter espécie-específico, mas pode ser variável entre as 

populações dependendo do tamanho da fêmea, do período reprodutivo e, 

principalmente, da temperatura, não sendo assim um carácter estritamente genético 

(Laptikhovsky, 2006). Segundo Kasyanov (1999) apud Laptikhovsky (2006), a relação 

entre fecundidade e tamanho dos embriões é inversamente proporcional devido à 

energia investida na reprodução ser limitada, resultando num balanço entre 

quantidade e qualidade. Isso fica evidente quando comparamos as fêmeas simbiontes 

do briozoário com as fêmeas da Flórida, as primeiras possuem maior fecundidade, 

porém produzem embriões menores.  
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Um dos aspectos mais interessantes para o estudo da biologia reprodutiva em 

crustáceos é o investimento energético das fêmeas na reprodução (Hernáez & Palma, 

2003). Muitos trabalhos têm sido desenvolvidos a fim de medir tal energia destinada à 

produção de embriões (Brody, 1991; Hernàez & Palma, 2003; Hernàez-Bove & 

Pinheiro, 2001; Pavanelli et al., 2008; Wehrtmann et al., 2011). 

As diferentes metodologias testadas para o cálculo de investimento reprodutivo 

(pesos úmido e seco) mostraram que o método utilizando o peso úmido é menos 

preciso, pois não é possível retirar a quantidade exata de água de todas as fêmeas e 

das massas de embriões, o que acaba interferindo no resultado. Assim, para o cálculo 

de investimento reprodutivo de uma espécie é aconselhável utilizar apenas o peso 

seco dos organismos, sendo este método de maior confiabilidade. 

Assim como a fecundidade, espera-se que o investimento reprodutivo seja 

proporcional ao tamanho da fêmea, com fêmeas maiores destinando mais energia à 

produção dos embriões. (Hines, 1982, 1988; Hernàez & Palma, 2003; Thiel & Duffy, 

2007). Entretanto essa relação só é observada quando há um grande aumento da 

fecundidade entre as classes de tamanho elevando o peso da massa de embriões.  

Nas fêmeas simbiontes do poliqueto não foi observada relação entre tamanho das 

fêmeas e investimento reprodutivo devido à pouca diferença existente da fecundidade 

entre as classes de tamanho. Já as fêmeas simbiontes do briozoário demonstraram 

uma crescente fecundidade ao longo das classes de tamanho, alocando mais energia 

na produção de embriões à medida que crescem. 

A relação entre tamanho da fêmea e investimento reprodutivo vem sendo muito 

discutida, pois cada espécie e/ou população se comporta de maneira diferente. Em 

alguns trabalhos não foi registrada nenhuma relação entre tamanho e investimento 

reprodutivo (Wehrtmann & Andrade, 1998; Wehrtmann et al., 2011) e para uma 

espécie de Hippolytidae essa relação se mostrou negativa (Terossi et al., 2010). As 

fêmeas simbiontes do briozoário mostraram relação positiva, pois um pequeno 

aumento de tamanho da fêmea resulta num grande aumento de fecundidade com, 

consequente, aumento do RO. Por outro lado, nas fêmeas simbiontes do poliqueto não 

foi registrada a mesma relação, podendo ser reflexo da pequena diferença de 

fecundidade entre as classes de tamanho.  

O investimento reprodutivo da espécie P. monilifer da região de Ubatuba 

registrado no presente trabalho (2% do peso corporal da fêmea) se mostrou inferior 

aos valores reportados na literatura para outras espécies de Decapoda (Hines, 1991, 

1992; Hernàez & Palma, 2003; Miranda et al., 2006; Torati & Mantelatto, 2008). Devido 

ao seu modo de vida simbionte com oferta de abrigo, proteção contra predadores e 

alimento disponível, esperava-se que essa espécie apresentasse um alto investimento 

https://www.google.com/url?sa=t&rct=j&q=&esrc=s&source=web&cd=1&ved=0CC8QFjAA&url=http%3A%2F%2Fen.wikipedia.org%2Fwiki%2FHippolytidae&ei=jj0iUYDGLIbA8AS7v4H4Dg&usg=AFQjCNGV-XKErfSVzFZs1garAwhRbhiljA&bvm=bv.42553238,d.eWU
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reprodutivo. Porém, o baixo valor de RO encontrado pode indicar que o modo de vida 

não é o único fator que influencia no fitness reprodutivo. A espécie P. monilifer 

apresenta quelípodos muito robustos em relação a sua estrutura corporal, o que acaba 

elevando muito seu peso em relação à massa de embriões. 

Dentre as espécies de Anomura existe uma grande variação de investimento 

reprodutivo. Por exemplo, em Dardanus insignis o investimento energético foi de 54% 

e em Loxopagurus loxochelis 6,8% (Miranda et al., 2006; Torati & Mantelatto, 2008). 

Apesar de P. monilifer ter apresentado um baixo RO, corrobora com outras espécies 

de Porcellanidae de áreas temperadas que investem cerca de 5% ou menos na 

reprodução (Lardies & Wehrtmann 1996; Hernáez-Bové 2001; Hernáez & Palma 2003) 

e indivíduos de áreas tropicais podem apresentar RO abaixo dos 3% (Wehrtmann et 

al., 2011). Na tabela 8 estão representados valores de investimento reprodutivo (RO) 

para espécies algumas de Porcellanidae reportados na literatura. 

 

 

Tabela 8: Relação de valores de investimento reprodutivo (RO) de diversas espécies 
de família Porcellanidae. 

Espécie RO (%) Localidade Referência 

Allopetrolisthes spinifrons 2,4 Norte do Chile Hernáez-Bové & Pinheiro 2001 

Allopetrolisthes angulosus 3,7 Norte do Chile Hernáez & Palma 2003 

Liopetrolisthes patagonicus 7,4 Norte do Chile Hernáez & Palma 2003 

Pachycheles monilifer 1,1 Brasil (Ubatuba/SP, praia Grande) Presente trabalho 

Pachycheles monilifer 2,7 Brasil (Ubatuba/SP, píer do Itaguá) Presente trabalho 

Petrolisthes violaceus 2,0 Norte do Chile Hernáez-Bové & Pinheiro 2001 

Petrolisthes armatus 3,1 Brasil (São Sebastião) Wehrtmann et al. 2011 

 

 

Em geral, o investimento reprodutivo de decápodes na produção dos embriões 

é cerca de 10% do peso da fêmea, podendo variar de 3 a 23% (Hines, 1991, 1992; 

Hernàez & Palma, 2003; Miranda et al., 2006; Torati & Mantelatto, 2008). Por outro 

lado, há espécies de pinoterídeos simbiontes parasitas que possuem um investimento 

reprodutivo extremamente alto (66 e 96%) (Hines, 1992), sendo que os aspectos 

fisiológicos e ecológicos diferenciados dessas espécies são responsáveis por tal 

investimento. Ambas as espécies são simbiontes obrigatórias de bivalves e vivem na 

cavidade do manto de seus hospedeiros. Desse modo, as espécies são providas de 

uma carapaça com calcificação reduzida, com consequente redução do seu peso 

corporal, além de possuírem ovários grandes que permitem maior acúmulo de vitelo 

em relação a outras espécies (Hines, 1992). Este autor associou o alto investimento 
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na produção de embriões à uma possível alta taxa de mortalidade larval precedendo o 

assentamento, já que esses caranguejos possuem alta especificidade de substrato. 

Trabalhos realizados com o desenvolvimento larval com uma das espécies, 

também estudada por Hines (1992), confirmaram uma alta taxa de mortalidade larval e 

também dos primeiros estágio do caranguejo antes de encontrar o hospedeiro 

(Sandoz & Hopkins, 1947; Sandifer, 1972). Em contrapartida, a espécie P. monilifer 

demostrou um baixo investimento reprodutivo e uma alta taxa de sobrevivência larval 

(Gore, 1973). Assim, o baixo RO da espécie em estudo e de outros porcelanídeos 

pode estar relacionado ao sucesso larval com melhores oportunidades de 

assentamento, já que vivem associados a uma série de substratos, demostrando uma 

baixa especificidade de habitat. Nesse sentido, o RO parece estar ligado à história de 

vida da espécie, envolvendo estratégias de sobrevivência e de adaptação e não 

somente a fatores genéticos.  

O investimento reprodutivo das fêmeas em estudo é resultado da interação 

entre tamanho da fêmea e o tipo de substrato ocupado. As fêmeas simbiontes de 

ambos os substratos, além de apresentarem diferenças de crescimento e fecundidade, 

também demonstraram capacidade distinta em relação ao investimento energético 

para produção dos embriões. As fêmeas simbiontes do briozoário investiram cerca de 

duas vezes e meia mais energia na reprodução, tendo a habilidade de crescer mais e 

produzir mais embriões evidenciando o menor estresse reprodutivo oferecido por esse 

substrato.  

Diferentes estruturas sociais e comportamentais são esperadas dos 

organismos simbiontes em resposta aos diferentes substratos ocupados (Thiel & 

Baeza, 2001). Segundo Nelson (1962), a natureza do substrato é uma variável 

ecológica que exerce influência semelhante àquelas já conhecidas, como temperatura, 

salidade, luz, disponibilidade de alimento. Portanto, a diferença de RO está 

relacionada ao substrato que cada população habita, já que apresentam 

características morfológicas e ecológicas particulares que os tornam ambientes 

únicos. Gore et al. (1978) afirmou que a colônia do poliqueto representa um sítio 

potencial para a proteção e abrigo de várias espécies de crustáceos, além da oferta de 

alimento e um ambiente mais estável que o meio externo, já que atua como uma 

barreira contra o alto hidrodinamismo. Entretanto, muitas partículas de areia foram 

encontradas no conteúdo estomacal da espécie P. monilifer refletindo as condições de 

turbulência nesse ambiente (Gore et al., 1978). Isso evidencia certa instabilidade 

dentro da colônia, podendo prejudicar o desenvolvimento dos organismos. Por outro 

lado, a colônia do briozoário se mostra um ambiente fisicamente mais estável e de 

menor estresse para seus simbiontes, que habitam câmaras mais internas ou o interior 



I. C. Leone (2013) 

 

66 

 

dos túbulos (Cocito et al., 2000). Além da disponibilidade de alimento nesse ambiente 

ser maior em relação à colônia do poliqueto que passa por períodos diários de maré 

baixa enquanto que, o habitat do briozoário parece não sofrer influência da 

sazonalidade e ciclo de marés. Bosa & Masunari (2002) classificaram o substrato do 

poliqueto como „uma alternativa de colonização da assembleia de decápodos‟ 

justificando a maior diversidade de espécies reportada numa praia rochosa, onde os 

organismos encontram mais proteção e abrigo (Masunari et al., 1998).  

Thiel et al. (2003) reportaram o comportamento de uma espécie de 

porcelanídeo em relação ao uso do substrato, na qual a espécie demonstra fidelidade 

às anêmonas de águas subtidais, porém tendem a mudar de hospedeiro em áreas 

intermareais. Tal comportamento revela que habitats intermareais podem não ser 

muito favoráveis a seus habitantes, que acabam migrando para áreas submersas. 

Assim, pode-se inferir que os períodos diários de maré baixa nas colônias do poliqueto 

pode prejudicar a performance reprodutiva da espécie P. monilifer. 

Além do habitat, a pressão de predação é um fator que também pode interferir 

em aspectos reprodutivos. Embora no presente trabalho não tenha sido realizado 

nenhum experimento da relação entre os organismos que coabitam as colônias do 

poliqueto e do briozoário, na literatura podem ser encontradas informações que 

revelem tais relações tróficas.  

Segundo Bosa & Masunari (2002), a composição das espécies deve ser similar 

em hábitats de complexidade semelhantes. Geralmente, a estrutura trófica dos 

organismos simbiontes em uma colônia de poliqueto é composta por uma espécie 

filtradora de Porcellanidae, uma espécie predadora de Xanthoidea e uma onívora, 

podendo ser representada por um Grapsidae, Paguridae (Gore et al., 1978). Assim, os 

níveis tróficos no substrato do poliqueto e do briozoário devem ser ocupados pelas 

mesmas espécies ou por espécies correspondentes.  

Alguns trabalhos revelam que associadas ao briozoário são encontradas 

algumas espécies de Portunidae, Xanthoidea e Grapsidae (Lindberg & Frydenborg 

1980; Mantelatto & Souza-Carrey, 1998; Morgado & Tanaka, 2001) e associadas às 

colônias do poliqueto também são encontradas espécies de Xanthoidea e Grapsidae 

(Gore et al., 1978; Pinheiro et al. 1997, Bosa & Masunari, 2002). As espécies da 

família Portunidae e da superfamília Xanthoidea são indicadas como predadoras do 

porcelanídeo P. monilifer, (Gore et al., 1978; Mantelatto com. pess). No trabalho de 

Fausto-Filho & Furtado (1970) realizado com outra espécie de poliqueto, também 

revelou uma fauna de Decapoda semelhante à dos trabalhos anteriores. Portanto, 

devido à semelhança da fauna de Decapoda, a pressão de predação sobre a espécie 

P. monilifer parece ser equivalente em ambos os substratos. 
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A espécie Synalpheus sp é citada como coabitante do porcelanídeo 

Pachycheles (maginanus) rugimanus em colônias do briozoário, inclusive dentro das 

mesmas câmaras. Essa espécie de camarão possui um comportamento territorialista, 

porém parece ter desenvolvido um mecanismo de coexistência com o porcelanídeo 

(Morgado, 1980). Durante as coletas das colônias do poliqueto foi observado que a 

espécie P. monilifer coabita fendas com uma espécie de Alpheidae (gênero 

Synalpheus), comprovando que hábitats com semelhante complexidade abrigam 

espécies com nichos ecológico similares. 

Uma das relações mais difíceis de ser comprovada é a competição, pois as 

populações tendem a reduzir ou eliminar esse tipo de relação e também porque as 

comunidades naturais são espacial e temporariamente variáveis, podendo a 

competição ser importante em alguns períodos (Pianka, 1976; Wiens, 1977). As 

espécies P. monilifer e P. laevidactylus como coabitantes dos dois substratos em 

estudo são competidoras em potencial por ocuparem o mesmo nicho ecológico. 

Entretanto, diferenças em relação ao uso do substrato por essas espécies foram 

encontradas em trabalhos precedentes a este (Pinheiro et al., 1997; Mantelatto & 

Souza-Carey, 1998; Hattori, 2000). A espécie P. laevidactylus é mais abundante e 

predominante no substrato do poliqueto, podendo ser evidenciado também pelo menor 

fitness reprodutivo da espécie em estudo. Por outro lado, no substrato do briozoário a 

espécie P. monilifer é a mais abundante, indicando sua predominância nesse habitat, 

refletido no maior desempenho reprodutivo.  

No trabalho de Alves et al. (2013) foi registrada uma maior diversidade de 

espécies de Decapoda no briozoário do que no poliqueto (Pinheiro et al., 1997), o que 

indica maior competição por espaço e também maior pressão de predação nesse 

habitat. Entretanto, apesar dessas condições menos favoráveis, a espécie em estudo 

tem um desenvolvimento biológico e reprodutivo de maior sucesso no substrato do 

briozoário evidenciando sua dominância nesse habitat. 

Embora as fêmeas associadas ao poliqueto tenham demonstrado menor 

potencial reprodutivo, ainda assim asseguram a manutenção, desenvolvimento e 

sobrevivência da população. O substrato do briozoário, por ser um ambiente 

fisicamente mais estável, proporciona um menor estresse reprodutivo à espécie.  
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A partir das análises das sequências do gene mitocondrial 16S confirmou-se a 

validade taxonômica de Pachycheles monilifer. As sequências parciais do gene 

mitocondrial COI confirmaram a existência do fluxo gênico e o compartilhamento de 

um único haplótipo entre os organismos das duas populações estudadas. Diante dos 

dados genéticos é possível afirmar que as diferenças reprodutivas e também de 

tamanho dos caranguejos são características fenotípicas da espécie. 

As populações, sendo geneticamente semelhantes, refletem importantes 

adaptações locais e a grande plasticidade fenotípica diante às diferentes pressões 

seletivas encontradas nos substratos. O substrato do briozoário oferece condições 

mais adequadas para o desenvolvimento e reprodução aos seus simbiontes, ao 

mesmo tempo que proporciona mais espaço para o crescimento dos caranguejos. As 

fêmeas do porcelanídeo demonstraram maior crescimento e melhor aptidão 

reprodutiva, evidenciando a importância dessa colônia para o desenvolvimento e 

manutenção da espécie. 

Por outro lado, no substrato do poliqueto as fêmeas, assim como a população, 

são menores que os exemplares associados ao briozoário e também possuem um 

menor potencial reprodutivo. Apesar dessa colônia apresentar condições de maior 

estresse e possuir espaço mais restrito para os simbiontes, continua sendo um local 

utilizado para o desenvolvimento, reprodução e sobrevivências do caranguejo 

porcelanídeo.  

Nesse sentido, as duas populações têm o substrato como um fator limitante e 

decisivo para sua performance reprodutiva, desempenhando um papel importante na 

história de vida da espécie. 
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