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Resumo

Em caranguejos, o sistema reprodutor masculino e as glandulas acessorias sdo
associadas a producdo de fluido seminal, podendo apresentar diferentes morfologias e
funcbes, dependendo das estratégias das familias, incluindo a competicdo pela
fertilizacdo dos ovocitos. Contudo, nos caranguejos verdadeiros pertencentes a
Thoracotremata, a morfologia e o papel morfofisiolégico do sistema reprodutor
masculino e suas glandulas no armazenamento do ejaculado ainda é pouco conhecido.
Além disso, poucos trabalhos relacionam a ultraestrutura dos espermatozoides e
filogenia com base em dados moleculares para elucidar ou discutir relacbes
filogenéticas do grupo. Desta maneira, 0 objetivo geral desta tese foi buscar padrdes
morfolégicos relacionados ao sistema reprodutor masculino para entender a evolucao do
modelo de armazenamento espermatico e ultraestrutura dos espermatozoides em
Pinnotheroidea, Grapsoidea e Ocypodoidea. Para tal, foi realizada a descricdo
anatdémica, histoldgica e histoquimica do sistema reprodutor masculino, com énfase no
padrdo de producdo de fluido seminal e armazenamento dos espermatozoides.
Adicionalmente, foi realizada a descricdo ultraestrutural dos espermatozoides e a analise
filogenética por maxima verossimilhanca, utilizando sequéncias obtidas do Genbank,
para a reconstrucdo dos estados de caracteres ancestrais. Em todos os representantes
analisados, o sistema reprodutor masculino é um 6rgao bilateral em forma de "H",
composto por um par de testiculos e um par de vasa deferentia. As glandulas acessorias
se abrem na regido de transicdo entre as regides média e posterior do vaso deferente, e
produzem uma quantidade significativa de fluido seminal, o qual pode desempenhar um
papel importante na lubrificacdo dos espermatéforos durante a transferéncia dos
espermatozoides. Em termos ultraestruturais, os espermatozoides apresentam algumas
plesiomorfias, incluindo o opérculo perfurado, botdo apical, anel opercular acessorio,
aba periopercular, anel espessado eletrodenso e a auséncia do anel xantideo modificado.
Além disso, observou-se que as familias de Thoracotremata estudadas podem apresentar
caracteristicas distintivas, que podem ser compartilhadas de forma convergente com
outras familias ndo intimamente relacionadas. As analises morfo-ultraestruturais desta
tese permitiram a compreenséo e preenchimento das lacunas previamente existentes nas
relacdes de parentesco entre as familias de Thoracotremata.

Palavras-chave: Armazenamento espermatico, Eubrachyura, filogenia, microscopia

eletrbnica de transmissao.



Abstract

In crabs, the male reproductive system and accessory glands are associated with the
production of seminal fluid and may exhibit different morphologies and functions
depending on the reproductive strategies of the families, including competition for
fertilizing the oocytes. However, in true crabs belonging to the Thoracotremata, the
morphology and morphophysiological role of the male reproductive system and its
glands in ejaculate storage are still poorly understood. Furthermore, few studies have
included spermatozoa ultrastructure and phylogeny based on molecular data for
elucidate or discuss the phylogenetic relationships within the group. Thus, the overall
objective of this thesis was to investigate morphological patterns related to the male
reproductive system for understand the evolution of spermatozoa storage models and
spermatozoa ultrastructure in Pinnotheroidea, Grapsoidea, and Ocypodoidea. For that,
an anatomical, histological, and histochemical description of the male reproductive
system was conducted, with an emphasis on the pattern of seminal fluid production and
spermatozoa storage. Additionally, an ultrastructural description of the spermatozoa and
phylogenetic analysis by maximum likelihood, using sequences obtained from
Genbank, were performed to reconstruct ancestral character states. In all analyzed
representatives, the male reproductive system is a bilateral organ in the shape of an "H,"
composed of a pair of testes and a pair of vasa deferentia. The accessory glands open in
the transition region between the middle and posterior regions of the vas deferens and
produce a significant amount of seminal fluid, which may play an important role in
lubricating spermatophores during sperm transfer. In the ultrastructure, the spermatozoa
exhibit some plesiomorphies, including the perforated operculum, apical button,
accessory opercular ring, rim periopercular, electrodense thickened ring, and the
absence of the modified xanthid ring. Furthermore, it was observed that the studied
Thoracotremata families may possess distinctive characteristics that can be
convergently shared with other unrelated families. The morpho-ultrastructural analyses
in this thesis have allowed for the understanding and filling of previously existing gaps
in the relationships between Thoracotremata families.

Keywords: Sperm storage, Eubrachyura, fertilization, phylogeny, transmission electron

microscopy.
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Introducéo geral

" Apresentacédo do grupo de estudo

A infraordem Brachyura Latreille, 1802 é um dos grupos mais diversos de
crustaceos, compreendendo aproximadamente 7760 espécies de caranguejos que
habitam ambientes marinhos, de agua doce e terrestres (WoRMS, 2023). Além de
sua diversidade, esse grupo desempenha um papel fundamental em varios niveis
ecologicos e tem sido objeto de exploracdo humana tanto para alimentacdo quanto
para a aquariofilia (Guinot et al., 2013; Wolfe et al., 2019).

Com base na posicéo das aberturas genitais ou gondporos de machos e fémeas,
os braquitros foram classificados em trés grandes grupos: Podotremata,
Heterotremata e Thoracotremata (Guinot, 1977). A secdo Podotremata relne
espécies em que os gondporos abrem-se nas coxas do quinto e terceiro par de
peredpodos em machos e fémeas, respectivamente. Além disso, as fémeas dessa
secdo possuem espermatecas, as quais sao estruturas pares, separadas do ovario e
oviduto que se formam a partir dos esternitos 7 e 8 e servem para 0 armazenamento
de espermatozoides (Hartnoll, 1968; Guinot & Quenette, 2005; Garcia Bento et al.,
2019). As subsecOes Heterotremata e Thoracotremata compartilham uma série de
apomorfias, que incluem o oviduto com ligacdo aos receptaculos seminais (local
onde os espermatozoides sdo armazenados nas fémeas), que se abrem para o externo
via vagina e vulva (Guinot, 1977; Guinot et al., 2013). Os machos de Heterotremata
tém seus gondporos localizados nas coxas do quinto par de peredpodos, enquanto
em Thoracotremata eles estdo localizados no oitavo esternito. Nas fémeas de ambas
as subsecdes, as aberturas genitais (gonoporos) sdo encontradas no sexto esternito
(Guinot, 1977). Os Heterotremata e Thoracotremata sdo considerados “caranguejos
verdadeiros” e estdo incluidos em Eubrachyura Saint Laurent, 1980 (Tsang et al.,
2014).

A subsecdo Thoracotremata agrupa caranguejos com uma ampla variedade
estrutural (bauplan), fisiolégica, comportamental e de importancia para a dinamica
do ecossistema em que habitam (Guinot al., 2013; Lopez Greco, 2013; Tsang et al.,
2014). A posicdo filogenética de suas superfamilias tem se mostrado bastante
divergente entre as abordagens morfologicas e moleculares. Guinot (1977), baseada

em dados morfolégicos, como o0 aumento do esterno toracico e posicdo dos
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gonoporos, sistematizou Thoracotremata em quatro superfamilias monofiléticas:
Cryptochiroidea Paul’ son, 1875, Grapsoidea MaclLeay 1838, Ocypodoidea
Rafinesque, 1815 e Pinnotheroidea De Haan 1833. Em adigdo, embora alguns
caracteres ndo tenham sido observados em todos os representantes das superfamilias
e muitas espécies ainda ndo tenham sido estudadas quanto a esse aspecto, a
monofilia de Thoracotremata tem sido sustentada pela ultraestrutura dos
espermatozoides (Jamieson, 1991; Jamieson, 1994; Jamieson et al., 1995; Jamieson
& Tudge, 2000). De acordo com o0s autores, 0 grupo em questdo apresenta as
seguintes sinapormorfias: lamelacdo concéntrica na zona acrossomal externa,
presenca do botdo apical na regido perfurada do opérculo, auséncia da zona
acrossomal raiada e a diferenciacdo do material acrossomal, a qual parece ser uma
extensdo do “anel Xanthidae” (para revisdo ver Davie et al., 2015).

Contudo, estudos moleculares propuseram a ndo monofilia de Ocypodoidea e
Grapsoidea, evidenciando uma tendéncia a polifilia (Kitaura et al., 2002; Schubart et
al., 2006; Tsang et al., 2014, 2022; Wolfe et al., 2022), como por exemplo 0s
representantes de Ocypodoidea (incluidos nas familias Mictyridae Dana, 1951 e
Macrophthalmidae Dana, 1851) e Grapsoidea (de Varunidae H. Milne Edwards,
1853) formando um clado com elevado suporte filogenético (Tsang et al., 2014).
Apesar do baixo suporte, Tsang et al. (2018) apontou provavel polifiletismo de
Pinnotheroidea, algo que havia sido abordado por Palacios Theil et al. (2016).
Segundo os autores, alguns representantes de Pinnotheroidea (previamente
classificados em Pinnotheridae de Haan, 1833), deveriam ser transferidos para
Grapsoidea e incluidos na familia Varunidae. Assim, a inter-relacdo entre as
superfamilias ainda é controversa, havendo a necessidade de novos estudos
relacionados a filogenia com a inclusdo de novas espécies para auxiliar na resolucéo
de problemas filogenéticos, principalmente para contribuir com o entendimento das
relacbes de parentesco entre especies pertencentes aos dois maiores clados de
Thoracotremata: Grapsoidea e Ocypodoidea.

Em geral, os Pinnotheroidea sdo caranguejos de pequeno porte, encontrados
em ambientes marinhos e estuarinos, em simbiose com moluscos, habitando tubos
de poliquetos, ou associados a equinodermos, dentre outros invertebrados (Harrison,
2004; Castro, 2015). Por sua vez, os representantes de Grapsoidea e Ocypodoidea
séo de vida livre e representam a transigdo entre os ambientes marinhos e terrestres
(Eliss, 1968; Watson- Zink, 2021; Wolfe et al., 2022). Os grapsoideos sdo
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caranguejos semi-terrestres adaptados a diferentes ambientes com agua salgada,
salobra e doce, sendo que alguns representantes sao encontrados em praias rochosas
e arenosas, enquanto outros se abrigam na lama ou sobre raizes e troncos em regifes
estuarinas, apicuns e manguezais (Melo, 1996; Pinheiro et al., 2016; Santos et al.,
2022). Os Ocypodoidea sdo encontrados em estuarios de regides tropicais e
subtropicais, sendo algumas espécies endémicas de &reas de manguezal. Por
habitarem ambientes Umidos e vegetados como em ilhas oceédnicas e semi-terrestres,
como a transicdo Mata Atlantica e restinga, estes caranguejos desenvolveram
adaptacdes fisiologicas e comportamentais, principalmente relacionadas a
reproducédo, para garantir a sobrevivéncia nestes ambientes (para revisdo ver Eliss,
1968; Pinheiro et al., 2016; Watson- Zink, 2021).

= Sistema reprodutor e fluido seminal

Os estudos do sistema reprodutor em Pinnotheroidea, Grapsoidea e
Ocypodoidea s&o incipientes, tendo em vista a sua biodiversidade, com os principais
trabalhos envolvendo o sistema reprodutor masculino, a destacar Goniopsis
cruentata (Latreille, 1803), Ucides cordatus (Linnaeus, 1763), Armases rubripes
(Rathbun, 1897), Aratus pisonii (H. Milne Edwards, 1837), Cardisoma guanhumi
Latreille in Latreille, Le Peletier, Serville & Guérin, 1828), Pinnotheres pisum
(Linnaeus, 1767) e Nepinnotheres pinnotheres (Linnaeus, 1758) e Pachygrapsus
transversus (Gibbes, 1850) e P. gracilis (de Saussure, 1857) (Garcia & Silva, 2006;
Castilho et al., 2008; Santos et al., 2009; Nicolau et al., 2012; Shinozaki-Mendes et
al., 2012; Becker et al., 2013; Tiseo et al., 2014). Em Brachyura, o sistema
reprodutor masculino € um 0&rgéo bilateral, formado por um par de testiculos,
localizado em ambas as margens superiores do cefalotérax, os quais sdo continuos
ao par de vaso deferente, que se estende longitudinalmente sobre o hepatopancreas,
abaixo do coracdo, terminando na regido posterior do corpo nas aberturas genitais
(Krol et al., 1992; Lopez Greco, 2013, McLay & Becker, 2015). Comumente, o
testiculo exibe anatomia em forma de “H” ou “V” para a maioria dos caranguejos
(Krol et al., 1992; Garcia & Silva, 2006; Castilho et al., 2008; Santos et al., 2009;
Tiseo et al., 2014), sendo a anatomia para alguns representantes de agua doce em
forma de “U” invertido, como em Trichodactylidae H. Milne Edwards, 1853 (De
Oliveira & Zara, 2018).
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A formacédo dos espermatozoides (espermatogénese e espermiogénese) pode
ocorrer de forma distinta entre as espécies, levando os testiculos a serem
classificados histologicamente como do tipo tubular ou lobular (Nagao & Munehara,
2003). O testiculo tubular foi descrito para os dromiideos da secdo Podotremata,
sendo também tipico em Majoidea Samouelle, 1819, Xanthoidea MacLeay, 1838
(Heterotremata) e Grapsoidea, ja o lobular é comum a todos os outros braquilros
(Simed et al., 2009; Nicolau et al., 2012; Tiseo et al., 2014; Garcia Bento et al.,
2019).

Os espermatozoides maduros sdo encaminhados aos vasa deferentia, 0s quais
podem ou ndo serem divididos em diferentes regides variando de 3-10, segundo as
descricGes dos autores (Krol et al., 1992; Garcia & Silva, 2006; Castilho et al.,
2008; Tiseo et al., 2014). Em Dromiidae De Haan, 1833, o vaso deferente é um tubo
Unico e bastante convoluto, e ndo apresenta diferentes regiGes anatémicas e
histologicas (Garcia Bento et al., 2019). Em todos os demais Brachyura, o vaso
deferente € comumente divido em trés regides: vaso deferente anterior (AVD),
médio (MVD) e posterior (PVD), como padronizado por Tiseo et al. (2014). Porém,
em Ocypodoidea, como em U. cordatus, estas mesmas regides foram classificadas
como regido proximal, medial e distal e 0 vaso deferente em G. cruentata foi
formado por apenas duas regifes, denominadas expansdes e vaso deferente posterior
(Krol et al., 1992; Garcia & Silva, 2006; Castilho et al., 2008; Santos et al., 2009;
Nicolau et al., 2012). A AVD é responsavel pela formacgdo dos espermatdforos e, de
acordo com os diferentes tipos de secre¢des produzidas e sua funcionalidade, pode
ser dividida em diferentes porcdes, sendo mais comum em duas, a por¢ao proximal
(AVDp) e a porcdo distal (AVDd) (Zara et al., 2012; Tiseo et al., 2014; Antunes et
al., 2018). A AVDp ligada ao ducto seminifero, tem como funcdo receber e
armazenar massas de espermatozoides imersos em fluido seminal, enquanto que a
AVDd é encontrada proxima a MVD, sendo que nesta regido uma parte da secrecédo
produzida passa a envolver os espermatozoides, formando a parede dos
espermatoforos (Zara et al., 2012; Tiseo et al., 2014; Antunes et al., 2018). Tais
espermatoforos podem ser coenospérmicos, agrupando VAarios espermatozoides por
espermatoforo, sendo o padréo tipico registrado para a maioria dos caranguejos (EI-
sherief, 1991; Jamieson, 1994; Anilkumar, 1999). Porém, em algumas espécies de
agua doce e a0 menos uma espécie eurialina como o grapsoideo P. gracilis, cada

espermatoforo apresenta apenas um espermatozoide (Guinot, 1997; Klaus et al.,
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2009; Tiseo et al., 2014, 2017). Assim, devido a grande biodiversidade de
representantes em Brachyura e os diferentes padrdes de descri¢Oes estabelecidos na
literatura cientifica, ainda ndo é possivel determinar se a formacdo dos
espermatoforos obedece um claro padréo filogenético ou se estdo relacionados com
0 processo de deiscéncia, principalmente em relacdo as espécies terrestres e semi-
terrestres.

A MVD e a PVD armazenam os espermatdforos e produzem grande parte do
fluido seminal (Zara et al., 2012; Tiseo et al., 2014). Uma parte do fluido seminal é
proveniente das glandulas acessérias associadas ao vaso deferente, as quais recebem
distintos nomes na literatura e podem variar quanto a localizacdo, morfologia e
funcdo (Simed et al., 2009, Zara et al., 2012; Antunes et al., 2018). Quando
associadas @ MVD ou inseridas na regido de transicdo entre a MVD e PVD, estas
foram classificadas como “cecos”, “diverticulos” ou “expansdes laterais”, atuando
principalmente na formacéo de estratos ou pacotes esperméaticos como em Majoidea
ou plug espermatico em Portunoidea Rafinesque, 1815 (Diesel 1989; Zara et al.,
2012, 2014; Antunes et al., 2018). Por sua vez, tais glandulas podem ocorrer
concomitantemente na MVD e PVD, sendo denominadas como ‘“expansoes
laterais”, “apéndices tubulares”, “evaginacGes” ou “cecos”, ou podem ocorrer
exclusivamente na PVD, como em Pinnotheroidea, Grapsoidea e alguns
Ocypodoidea ou podem estar ausentes como em Podotremata (Garcia & Silva,
2006; Castilho et al., 2008; Sime0 et al., 2009; Garcia Bento et al., 2019). Apesar de
serem descritas, a funcdo destas glandulas nos representantes de Grapsoidea e
Ocypodoidea foram pouco ou nada discutidas, sendo que somente em Pachygrapsus
Randall, 1840 é proposto que estas podem influenciar no padrdo de armazenamento
e deiscéncia dos espermatdforos (Tiseo et al., 2014, 2017) ou em Pi. pisum e N.
pinnotheres, onde a secrecdo parece lubrificar os espermatoforos para a
transferéncia espermatica (Becker et al.,, 2013). Adicionalmente, em
Thoracotremata, ndo existe informacéo sobre a funcdo destas glandulas na formacao
de plug ou pacotes espermaticos como observados em Majoidea e Portunoidea, ou
discussbes mais aprofundadas que abordem algo sobre a mistura dos fluidos
seminais produzidos pelas glandulas durante o armazenamento, algo que foi
brevemente discutido para Pinnotheridae e nos Ocypodidae Ocypode quadrata
(Fabricius, 1787) e U. cordatus (Sant”Anna et al., 2007; Lopez Greco et al., 2009;

Becker et al., 2011). Outro ponto pouco explorado é a organizacdo anatomo-
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histologica destas glandulas, as quais parecem ter arranjos morfologicos e aberturas
distintas entre as diferentes familias (Garcia Bento & Zara, informacéao pessoal), ndo
estando claro se estas morfologias possam ser consideradas um sinal filogenético.

= Ultraestrutura dos espermatozoides

Em caranguejos, 0s espermatozoides sdo imoveis e aflagelados, mostrando-se
relativamente complexos quando analisados ultraestruturalmente, por apresentarem
vesicula acrossomal esférica constituida por diferentes zonas ou camadas,
comumente conhecidas por zona acrossomal interna, zona acrossomal externa, zona
acrossomal raiada e zona acrossomal eletronltcida (Jamieson, 1994; Jamieson et
al., 1995; Jamieson & Tudge, 2000). Além disso, os espermatozoides contam com a
camara perforatorial, opérculo e nucleo geralmente formado por cromatina fibrosa,
com ou sem bragos radiais. A maioria dos Thoracotremata compartilham os
seguintes caracteres: zonagdo concéntrica do contetdo acrossomal, auséncia da zona
acrossomal raiada, botdo apical preenchendo a perfuracdo central da camara
perforatorial e anel opercular acessorio (Jamieson & Tudge, 2000). Porém, entre as
superfamilias alguns destes caracteres ndo sdo encontrados em alguns
representantes, como por exemplo, o botdo apical no Ocypodoidea Uca thayeri
Rathbun, 1900 (Benetti et al., 2008), o qual pode ser considerada uma apomorfia da
espécie ocasionado pela perda deste caracter basal em Thoracotremata (Jamieson et
al., 1995).

Pela complexidade e diferencas dos caracteres entre 0s grupos, a ultraestrutura
dos espermatozoides tem se mostrado eficiente na resolucdo de questdes
taxonémicas envolvendo relagbes filogenéticas entre crustaceos decapodes
(Jamieson 1991, 1994; Tudge, 2009), sendo que algumas propostas filogenéticas
foram baseadas apenas na morfologia ultraestrutural dos espermatozoides (Jamieson
et al., 1994; Jamieson & Tudge, 2000; Tudge, 2009; Klaus et al., 2009). Entretanto,
estudos recentes mostraram que importantes avancos na sistematica filogenética
podem ser obtidos por meio das andlises da ultraestrutura dos espermatozoides
integrados a dados moleculares (Camargo et al., 2016, 2017; Assugeni et al., 2017,
Garcia Bento et al., 2018). A ultraestrutura dos espermatozoides associados a
filogenia molecular de representantes de camardes da familia Sicyoniidae Ortmann,

1898 e tribos de Penaeidae (Rafinesque, 1815) foi descrita por Camargo et al. (2016,
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2017). Enquanto, Garcia Bento et al. (2018), descreveram a ultraestrutura dos
espermatozoides, adicionando dados moleculares de espécies primitivas
(Podotremata) pouco abordadas na literatura, encontrando caracteres espermaticos
consistentes que corroboram com a sistematica filogenética dos taxons. Por sua vez,
Assugeni et al. (2017), utilizaram as duas ferramentas para elucidar relacdes de
parentesco entre representantes de Heterotremata da familia Mithracidae MacLeay,
1838. Em relacdo aos Thoracotremata, algumas espécies tiveram 0s
espermatozoides descritos sob o ponto de vista ultraestrutural (para revisdo ver
Jamieson & Tudge, 2000). Contudo, ndo existem trabalhos que associem estes
caracteres a dados moleculares para elucidar as relacBes filogenéticas entre os
tdxons. Além disso, caracteres do sistema reprodutor masculino e feminino
podem ser adicionados aos caracteres espermaticos a fim de preencher lacunas
presentes em varios pontos da arvore evolutiva dos grupos.

Na presente tese de doutoramento s&o descritas a anatomia, histologia,
histoquimica e ultraestrutura dos espermatozoides do sistema reprodutor masculino
em representantes das superfamilias Grapsoidea, Ocypodoidea e Pinnotheroidea. O
primeiro capitulo trata da descricdo anatdbmica, histoldgica e histoquimica do sistema
reprodutor destes grupos. O segundo capitulo refere-se a ultraestrutura dos
espermatozoides de Pinnotheridae e Ocypodidae e a reconstrucdo ancestral para estas
familias. O terceiro capitulo descreve os espermatoforos e espermatozoides dos
Gecarcinidae brasileiros, enquanto o quarto capitulo aborda a ultraestrutura dos
espermatozoides de Sesarmidae e Plagusiidae em um contexto filogenético. O quinto
capitulo apresenta a ultraestrutura dos espermatozoides de Varunidae e Grapsidae e o
sexto capitulo aborda a histéria evolutiva dos espermatozoides em Thoracotremata.
A hipotese a ser testada prevé que os caracteres do sistema reprodutor e espermaticos

sejam semelhantes entre representantes da mesma familia.
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Considerac0es finais

Na presente tese, o sistema reprodutor masculino e a ultraestrutura dos
espermatozoides de diferentes espécies brasileiras de crustaceos pertencentes as familias
Pinnotheridae, Varunidae, Sesarmidae, Grapsidae, Gecarcinidae, Ocypodidae e Ucididae
foram descritos. O foco dado ao estudo do sistema reprodutor masculino foi na presenga
e morfologia das glandulas acessérias e no padrdo de armazenamento dos
espermatoforos/espermatozoides no vaso deferente, para auxiliar no entendimento das
relacbes de parentesco e verificar padrdes morfologicos de espécies em uma mesma
familia. Com isso, foi proposto que os Thoracotremata possuem longa MVD e na
transicao desta regido com a PVD, abrem-se as glandulas acessorias que tem a funcéo de
produzir secrecdo com diferentes aspectos, dependendo da familia estudada. Além disso,
foi proposta uma filogenia com base em dados moleculares para auxiliar nas discussoes
das relacdes de parentesco e evolucdo do sistema reprodutor entre os diferentes taxons,
as quais estdo em concordancia com os estudos filogenéticos da literatura (Tsang et al.,
2014, 2022). Os espermatdforos mostraram parede desenvolvida, mas nunca mucosas,
apresentando uma matriz interna positiva para proteinas e polissacarideos acidos, sendo
estas caracteristicas consideradas plesiomérficas em Thoracotremata.

A ultraestrutura dos espermatozoides indicou que caracteres como opérculo
perfurado, botdo apical, anel opercular acessorio, aba periopercular, anel espessado
eletrodenso e auséncia de anel xantideo modificado, sdo caracteristicas ancestrais
(plesiomorficas) para Thoracotremata, com algumas variagbes na ocorréncia destes
caracteres em algumas familias.

Portanto, este estudo refuta a hipdtese inicial que existem caracteristicas do
sistema reprodutor e espermatozoides robustos e exclusivos para a separagao das espécies
de Thoracotremata estudadas nas superfamilias Pinnotheroidea, Grapsoidea e
Ocypodoidea. Porém, as familias de Thoracotremata podem apresentar caracteres
exclusivos, sinapomorfias, as quais podem ocorrer como homoplasias em outras familias
ndo proximamente relacionadas, estando de acordo com o teste de hipdtese para este

estudo.
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