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RESUMO  

O tamanho do genoma (GS), também referido como conteúdo de DNA ou “C-

value”, representa a quantidade total de DNA em um único conjunto de cromossomos em 

determinada espécie. O “enigma do C-value” refere-se ao desafio de explicar por que o 

tamanho do genoma varia tão amplamente entre os organismos e se traços adaptativos 

podem estar associados ao GS. Ao longo dos dois capítulos, os principais objetivo foram 

compreender como se dá esta variação na infraordem Anomura e quais traços adaptativos 

poderiam estar associados à essa variação sob uma perspectiva filogenética em dois níveis 

taxonômicos: no gênero Aegla Leach, 1820 e na infraordem Anomura MacLeay, 1838.  

No capítulo I, a partir da ausência de registros do GS para Aegla, os objetivos 

foram preencher esta lacuna e fornecer um panorama da variação do GS entre as 

superfamílias de Anomura e, nesta etapa, comprovamos que o GS em Aegla tende a ser 

compacto e pouco variável comparado com as outras superfamílias. Hipotetizamos que 

estas características do genoma poderiam estar associadas às características 

compartilhadas por todas as espécies do gênero, i.e., o hábito dulcícola e o modo de 

desenvolvimento epimórfico/direto. Em seguida, investigamos a variação intragénerica 

do GS, com a inclusão de espécies pertencentes a diferentes clados, i.e., basais 

(representado pela espécie A. abtao, proveniente do Chile) e derivados, no Brasil (A. 

castro sensu lato e A. parana) e na Argentina (A. uruguayana).  

A abordagem filogenética bayesiana, baseada no gene COI, foi utilizada para 

avaliar se espécies filogeneticamente distantes divergiam em relação ao GS. Houve uma 

tendência de menores valores de GS para as espécies agrupadas em clados mais basais 

(A. abtao), ao passo que nas espécies dos clados mais derivados, os genomas foram 

maiores. Também foi observado que espécies filogeneticamente mais próximas possuem 



 

GS similares. Concluímos que, embora a estabilidade genômica seja essencial na 

manutenção de fenótipos adaptados ao ambiente, a aptidão ideal seria um contraponto 

e/ou equilíbrio entre estabilidade e plasticidade, visto que existe variação nas diferentes 

linhagens de Aegla. 

No segundo capítulo buscamos compreender o efeito das características 

reprodutivas (como o tipo de desenvolvimento), ecológicas (tipo de habitat) e 

morfológicas (padrões corpóreos) na variação do GS de Anomura. O primeiro passo antes 

das análises foi investigar se o traço avaliado (GS) apresentava sinal filogenético, ou seja, 

se o tamanho do genoma era conservado dentro das linhagens devido à ancestralidade 

comum ou se, ao contrário, estaria associado a outros processos evolutivos, como a 

influência de pressões ecológicas relacionadas ao tipo de habitat e dos diferentes padrões 

corpóreos.  

As métricas utilizadas (Blomberg’s K e Pagel’s λ) mostraram que em Anomura 

parte da variação do GS poderia ser explicada pela filogenia e outra parte poderia estar 

associada às pressões ecológicas e/ou morfológicas (padrão corpóreo). Por isso, antes de 

testar as variáveis e seu efeito no GS, construímos uma árvore filogenética bayesiana com 

as espécies cujo genoma já havia sido estimado, utilizando os genes COI, 16S e 18S. Em 

seguida, aplicamos métodos comparativos filogenéticos (ANOVA filogenética e RRPP) 

e verificamos que tanto o modo de desenvolvimento, quanto o tipo de habitat 

apresentaram efeito significativo sobre a variação do GS em Anomura, o que não foi 

observado para o padrão corpóreo.  

A tendência geral mostrou que, ao contrário do que é reportado para outros grupos 

em decápodes, menores tamanhos de GS foram encontrados em espécies com 

desenvolvimento indireto abreviado e epimórfico e maiores genomas em espécies com 

desenvolvimento estendido. Consequentemente, espécies dulcícolas apresentaram 



 

genomas menores, enquanto aquelas que habitam fontes hidrotermais e maiores 

profundidades (condições extremas) apresentaram genomas maiores. Genomas 

expandidos em espécies de ambientes extremos podem estar associados tanto à expansão 

de famílias gênicas relacionadas à tolerância ambiental quanto à proliferação de 

transposons e outros elementos repetitivos, os quais podem modular a expressão gênica 

e aumentar a plasticidade fenotípica em resposta a essas condições adversas. 

 

Palavras-chave: c-value, espécies neotropicais, plasticidade genômica, desenvolvimento 

ontogenético. 

 

  



 

ABSTRACT 

Genome size (GS), also referred to as DNA content or “C-value,” represents the 

total amount of DNA in a single set of chromosomes of a given species. The "C-value 

enigma" refers to the challenge of explaining why genome size varies so widely among 

organisms and whether adaptive traits can be associated with GS. Throughout the two 

chapters, the goal was to understand how this variation occurs within the infraorder 

Anomura and what adaptatives characteristics could be related to this variation from a 

phylogenetic perspective at two taxonomic levels: in the genus Aegla Leach, 1821, and 

in the infraorder Anomura MacLeay, 1838.  

In Chapter I, based on the absence of GS records for Aegla, the aims were to fill 

this gap and provide an overview of GS variation among Anomura superfamilies. In this 

step, we proved that GS in Aegla tends to be compact and less variable compared to other 

superfamilies. We hypothesized that these genomic characteristics to selective pressures 

shared by all species of the genus, i.e., the freshwater habit and the epimorphic/direct 

mode of development. We discussed how natural selection at the taxonomic level can 

favor genome sizes that confer greater fitness to organisms. Next, we investigated the 

intrageneric variation of GS, with the inclusion of species belonging to different clades, 

i.e., basal (represented by the species A. abtao, from Chile) and derived, in Brazil (A. 

castro sensu lato, A. parana) and Argentina (A. uruguayana).  

A Bayesian phylogenetic approach, based on the COI gene, was used to evaluate 

whether phylogenetically distant species diverged in GS. There was a tendency for 

smaller GS values for species grouped in more basal clades (A. abtao), whereas in species 

from more derived clades, genomes were larger. It was also observed that 

phylogenetically closer species have similar GS sizes. We concluded that, although 

genomic stability is essential for maintaining phenotypes adapted to the environment, 



 

ideal fitness would be a counterpoint and/or balance between stability and plasticity, 

given the variation in different Aegla lineages.  

In the second chapter, we understood the impact of reproductive characteristics 

(such as the type of development), ecological characteristics (type of habitat), and 

morphological characteristics (body patterns) on the genome size of Anomura. The first 

step before the analyses was to investigate whether the evaluated trait (GS) showed a 

phylogenetic signal, that is, whether genome size was conserved within lineages due to 

common ancestry or whether, on the contrary, it was associated with other evolutionary 

processes, such as the influence of ecological pressures related to habitat type and to the 

different body-plan patterns.  

The metrics used (Blomberg’s K and Pagel’s λ) showed that in Anomura, part of 

the GS variation could be explained by phylogeny, and another part could be associated 

with ecological and/or morphological pressures (body pattern).Therefore, before testing 

the response variables and their effect on GS, we built a Bayesian phylogenetic tree with 

species whose genomes had already been estimated, using the COI, 16S, and 18S genes. 

Subsequently, we applied phylogenetic comparative methods (phylogenetic ANOVA and 

RRPP). We verified that both the mode of development and the type of habitat had a 

significant effect on GS variation in Anomura, which was not observed for body pattern.  

The general trend showed that, contrary to what is reported for other groups in 

decapods, smaller GS sizes were found in species with abbreviated indirect and 

epimorphic development, and larger genomes in species with extended development. 

Consequently, freshwater species had smaller genomes, while those inhabiting 

hydrothermal vents and greater depths (extreme conditions) had larger genomes. 

Expanded genomes in species from extreme environments may be associated with both 

the expansion of gene families related to environmental tolerance and the proliferation of 



 

transposons and other repetitive elements, which can modulate gene expression and 

increase phenotypic plasticity in response to these adverse conditions. 

 

Keywords: c-value, neotropical species, genomic plasticity, ontogenetic development
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INTRODUÇÃO GERAL 

1. Tamanho do genoma: conceito e histórico  

O genoma é o conjunto completo de material genético presente nas células 

somáticas e germinativas de um organismo. O termo “genoma size” (GS) ou, em 

português, tamanho do genoma, refere-se à quantidade total de ácido desoxirribonucleico 

(DNA) no núcleo haploide, podendo ser quantificado pelo número total de pares de bases 

de nucleotídeos e expresso em picogramas (pg), com 1 pg equivalente a, 

aproximadamente, 978 megabases de nucleotídeos (Gregory, 2005; Yuan et al. 2021).  

O primeiro registro do GS em animais foi publicado, em 1948, pelos 

pesquisadores André Boivin, Roger Vendrely e Colette Vendrely, que analisaram o 

conteúdo de DNA nuclear em diferentes tecidos de Bos taurus Linnaeus, 1758 

(Artiodactyla: Bovidae), uma espécie de bovino (Boivin et al., 1948; Vendrely & 

Vendrely, 1948). Dentre os principais resultados, observaram que a quantidade de DNA 

nuclear entre os tecidos somáticos era constante, sendo esta quantidade representando 

cerca de o dobro da encontrada nos espermatozoides.  

Embora esses autores tenham estabelecido os fundamentos experimentais para o 

conceito do GS, foi Hewson Swift quem introduziu formalmente, em 1950, o termo “C-

value” para designar o conteúdo de DNA no núcleo haploide de uma célula. Em suas 

publicações, Swift utilizou inicialmente a expressão "Class 1C value", consolidando o 

uso de “C-value” como sinônimo de tamanho do genoma, especialmente em organismos 

diploides.  O "C" de "C-value" vem de “conteúdo” (ou “content” em inglês), referindo-se 

à quantidade total de DNA presente no núcleo haploide (Gregory, 2005; Greilhuber et al., 

2005; Greilhuber, 2008).  
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A partir desse marco, entre os anos de 1948 e 1950, uma série de estudos foram 

publicados, promovendo um aumento no conhecimento sobre o GS em espécies de 

diferentes grupos taxonômicos, abrangendo desde invertebrados até vertebrados (Mirsky 

& Ris, 1950). Comparando o GS entre essas espécies, era nítida a alta variabilidade entre 

os diferentes grupos de organismos, o que levou Mirsky e Ris a publicarem, em 1951, um 

trabalho de revisão intitulado “The Desoxyribonucleic Acid Content of Animal Cells and 

Its Evolutionary Significance”.  

Nesse estudo pioneiro, os autores destacaram que, embora o conteúdo de DNA 

permanecesse constante dentro de uma mesma espécie, havia uma variação ampla 

interespecífica. Por exemplo, foi observado que o GS da salamandra do gênero Amphiuma 

Garden, 1821 (Urodela: Amphiumidae) continha cerca de 70 vezes mais DNA que o da 

galinha doméstica [Gallus domesticus (Linnaeus, 1758) (Galliformes: Phasianidae)] 

(Mirsky & Ris, 1951). Essa discrepância colocou em discussão que o tamanho do genoma 

não estaria diretamente correlacionado à complexidade do organismo (Mirsky & Ris, 

1951; Gregory, 2005).  

Com base nessas evidências, foi proposto o conceito do “paradoxo do valor de C” 

(C-value paradox), termo cunhado por Thomas em 1971. O paradoxo consiste no fato de 

que, apesar de o genoma armazenar toda a informação essencial ao desenvolvimento e 

funcionamento de um organismo, a quantidade total de DNA nuclear (valor de C) não se 

correlaciona diretamente com o número de genes ou com a complexidade do organismo 

(Thomas, 1971).  

Estudos moleculares e filogenéticos têm reforçado esta constatação, uma vez que 

organismos morfologicamente simples podem apresentar genomas consideravelmente 

maiores do que organismos mais complexos (Gregory, 2001, 2005; Dufresne & Jeffery, 

2011; Eddy, 2012; Blommaert, 2020). Por exemplo, o platelminto Mesostoma 

ehrenbergii (Focke, 1836) Örsted, 1843 (Rhabdocoela: Typhloplanidae) possui um GS 
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de 16,5 picogramas, enquanto o anfíbio Leiopelma archeyi Turbott, 1942 (Anura: 

Leiopelmatidae) apresenta 8,4 pg (Gregory, 2025). Além disso, espécies 

filogeneticamente distantes podem apresentar GS semelhantes, por exemplo, o 

Ctenophora Haeckelia rubra (Kölliker, 1853) (Cydippida: Haeckeliidae) apresenta um 

GS de 3,16 pg, valor muito próximo ao do leão marinho Zalophus californianus (Lesson, 

1828) (Carnivora: Otariidae), com 3,15 pg (Gregory, 2025).  

A amplitude desta variação é bastante visível entre os metazoários, cujo menor 

GS é reportado para Pratylenchus coffeae (Zimmermann, 1898) Filipjev & Schuurmans 

Stekhoven, 1941 (Nematoda: Tylenchideae), um nematódeo parasita com, 

aproximadamente, 0,019 pg (Gregory, 2005), enquanto o maior GS é encontrado em um 

peixe pulmonado da América do Sul, Lepidosiren paradoxa Fitzinger, 1837 (Dipnoi: 

Lepidosirenidae), cujo genoma possui, aproximadamente, 93,05 pg (Schartl et al., 2024). 

 Com os avanços da biologia molecular, o paradoxo do valor C passou a ser 

parcialmente esclarecido pela descoberta de que grande parte do DNA em alguns táxons 

de eucariotos é composta por sequências repetitivas não codificantes (Lander et al., 2001; 

Biémont & Vieira, 2006), as quais respondem por uma parcela substancial da variação no 

tamanho genômico entre espécies (Ohno, 1972; Petrov, 2001; Palazzo & Gregory, 2014; 

Elliot & Gregory, 2015). Essas sequências incluem tanto repetições em tandem como 

DNA satélite, minissatélites e microssatélites, quanto elementos dispersos no genoma, 

com destaque para os elementos transponíveis (ETs), que representam uma das principais 

classes de DNA repetitivo (Elliot & Gregory, 2015). De acordo com Kidwell (2002), 

variações mais graduais no GS geralmente decorrem da amplificação e/ou deleções 

dessas sequências repetitivas em tandem ou dos próprios elementos transponíveis. 

Alguns estudos têm mostrado que, geralmente, grandes genomas possuem maior 

conteúdo de DNA repetitivo e de ETs (Schnable et al. 2009; Chénais et al., 2012; Sun et 

al., 2011; Schartl et al., 2024). Através da montagem genômica a nível cromossômico do 
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krill antártico Euphausia superba Dana, 1850 (Euphausiacea: Euphausiidae), foi possível 

estimar um genoma com 48,01 gigabases (Gb) e, desse total, cerca de 74,48% é composto 

por sequências repetitivas, incluindo, aproximadamente, 56,60% de ETs (Shao et al., 

2023). Estudos sugerem que o DNA repetitivo pode estar envolvido no processo de 

replicação do DNA, expressão e recombinação gênica, além de rearranjos cromossômicos 

(Li et al., 2001; Kidwell, 2002). A partir de então, o termo “paradoxo do valor de C” 

passou a ser gradualmente substituído pela expressão “Enigma do valor de C” (Gregory, 

2005; Elliott & Gregory, 2015).  

Nas últimas décadas, diversos estudos têm investigado que características 

fenotípicas e/ou ecológicas dos organismos, como, por exemplo, o tamanho das células, 

as taxas de divisão celular, a velocidade metabólica, o tamanho corporal, a biomassa e o 

hábitat, estão correlacionadas à variação do GS nos diferentes táxons de Metazoa (Hessen 

& Persson, 2009; Dufresne & Jeffery, 2011; Bainard & Gregory, 2013).  

Nesse contexto, a compreensão da evolução do genoma no sentido de elucidar as 

causas da variação do GS e as implicações na fisiologia, ecologia e evolução dos 

organismos continua em constante debate na comunidade científica (Gregory, 2005; 

Hessen & Persson, 2009; Jeffery et al., 2016; Blommaert; 2020; Liu et al., 2020; Zhao et 

al. 2025; Moraes et al., 2025).  

Pode-se destacar duas vertentes teóricas que buscam explicar a evolução do 

tamanho do genoma: a hipótese neutra e a hipótese seletiva/adaptativa (Shi et al., 2017; 

Blommaert, 2020). A hipótese neutra propõe que grande parte da variação observada 

entre os organismos resulta de processos não adaptativos, como a deriva genética e o 

acúmulo aleatório de elementos repetitivos do DNA, em vez de seleção natural direta 

(Lynch & Conery, 2003; Petrov, 2002; Wright, 2017). Enquanto a hipótese 

seletiva/adaptativa propõe que o GS pode atuar como um traço adaptativo, influenciando 
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nas características fenotípicas e, consequentemente, estando sujeito à seleção natural 

(Gregory & Hebert, 1999).  

Dentro dessa vertente, a hipótese nucleotídica pressupõe que o GS tem 

consequências biológicas por si só, independentemente da codificação dos genes, isso 

porque o GS influencia diretamente nos parâmetros celulares, resultando em uma 

correlação positiva com o tamanho celular e nuclear (células maiores associadas a 

maiores genomas) e uma correlação negativa com a taxa de divisão celular, já que 

genomas maiores demandam de mais tempo para replicação do material genético 

(Gregory, 2001, 2005). Consequentemente, estas características celulares podem 

influenciar as taxas metabólicas, o crescimento, o tamanho corporal e desenvolvimento, 

como evidenciado em alguns grupos de invertebrados, aves, peixes e mamíferos (Stingo 

et al., 1980; Vinogradov, 1997; Gregory, 2002; Olmo, 2006).  
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