RESSALVA

Atendendo solicitacao do(a) autor(a), o texto completo
deste documento sera disponibilizado somente a partir de
19/09/2027.



UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA “’JULIO DE MESQUITA FILHO *’
INSTITUTO DE BIOCIENCIAS — CAMPUS DE BOTUCATU

POS-GRADUACAO EM CIENCIAS BIOLOGICAS (ZOOLOGIA)

PANORAMA SOBRE O TAMANHO DO GENOMA EM

CRUSTACEOS ANOMURA MacLeay, 1838

MATEUS PEREIRA SANTOS

Orientador: Prof. Dr. Antonio Ledao Castilho

Coorientador: Prof. Dr. Kaio Cesar Chaboli Alevi

Botucatu — Sao Paulo

2025



PANORAMA SOBRE O TAMANHO DO GENOMA EM

CRUSTACEOS ANOMURA MacLeay, 1838:

MATEUS PEREIRA SANTOS
Orientador: Prof. Dr. Antonio Ledao Castilho

Coorientador: Prof. Dr. Kaio Cesar Chaboli Alevi

Tese apresentada ao Programa de Pos-
Graduacdo em Ciéncias Biologicas
(Zoologia), do Instituto de Biociéncias,
Universidade Estadual Paulista “Julio
de Mesquita Filho” - UNESP - Campus
de Botucatu, como parte dos requisitos
para a obtencao do titulo de Doutor em
Ciéncias Biologicas (Zoologia).

Botucatu — Sdo Paulo

2025



Santos, Mateus Pereira
S237p Panorama sobre o tamanho do genoma em crustaceos
Anomura MacLeay, 1838 / Mateus Pereira Santos. --
Botucatu, 2025
169 p. : tabs., fotos, mapas

Tese (doutorado) - Universidade Estadual Paulista
(UNESP), Instituto de Biociéncias, Botucatu

Orientador: Antonio Ledo Castilho

Coorientador: Kaio Cesar Chaboli Alevi

1. Genética. 2. Tamanho do Genoma. 3. Citometria de
fluxo. 4. C-value. 5. Anomura. I. Titulo.

Sistema de geracao automatica de fichas catalograficas da Unesp. Dados
fomecidos pelo autor(a).




P UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA o

unesp™

ATA DA DEFESA PUBLICA DA TESE DE DOUTORADO DE MATEUS PEREIRA SANTOS,
DISCENTE DO PROGRAMA DE POS-GRADUAGAD EM CIENCIAS BIOLOGICAS (ZOOLOGIA),
DO INSTITUTO DE BIOCIENCIAS - CAMPUS DE BOTUCATU.

Campus de Botucatu

PRS-

Aos 19 dias do més de setembro do ano de 2025, as 9h, no(a) Sala da pés-graduacéo -
Central de aulas 2, realizou-se a defesa de TESE DE DOUTORADO de MATEUS PEREIRA
SANTOS, intitulada Panorama sobre o tamanho do genoma em crustaceos Anomura
MacLeay, 1838 A Comissdo Examinadora foi constituida pelos seguintes membros: Prof. Dr.
ANTONIO LEAO CASTILHO (Crientador(a) - Participacdo Presencial) do(a) Departamento de
Biodiversidade e Bioestatistica / Instituto de Biociéncias de Botucatu Unesp Campus de
Botucatu, Pés-doutoranda ISABELA RIBEIRO ROCHA DE MORAES (Participacdo
Presencial) do(a)Departamento de Zoologia / Universidade Federal do Rio Grande do Sul
(UFRGS), Prof. Dr. GUSTAVO MONTEIRO TEIXEIRA (Participacdo Presencial) do(a)
Departamento de Biologia Animal e Vegetal / Universidade Estadual de Londrina, Prof. Dr.
EMILIANO HERNAN OCAMPO (Participacdo Virtual) do(a) BIOLOGY /[ INSTITUTO DE
INVESTIGACIONES MARINAS Y COSTERAS, Pés-doutorando GABRIEL FELLIPE BARROS
RODRIGUES (Participacdo Presencial) do(a) Departamento Biodiversidade e Bioestatistica /
Universidade Estadual Paulista - UNESP. Apds a exposicdo pelo doutorando e arguigdo pelos
membros da Comissdo Examinadora que participaram do ato, de forma presencial efou
virtual, o discente recebeu o conceito final: APROVADO. Nada mais havendo, foi lavrada a
presente ata, que apds lida e aprovada, foi assinada pelo(a) Presidente(a) da Comissdo

Examinadora.

Bacumenin assmata digtaliments

“b ANTONK LEAD CASTILHO
Davta: 17/11/203% 11:53:53-0300

weriique em hoips: /, vali dar il movbr

Prof. Dr. ANTONIO LEAQ CASTILHO

Institute de Bocdncas - Cdmeus de Bolucaly -
Pz Diounor Anlocio Celeo Wagner Zanin, sir®, 186 18653
e usacw s 1 v fu W Vrmnsenes e ek e e — ik i oo NP1 AR A TRMNI2EA




DEDICATORIA

A quem sonhou, antes de mim, com o neto doutor:

Dona Telma Ribeiro (in memoriam)



AGRADECIMENTOS

Sou imensamente grato pelo presente mais valioso que essa vida me deu: de ter
trés mulheres incriveis que me proporcionaram chegar até aqui. Rose minha mae, Marta
minha tia, e Telma minha avd. Eu sou eternamente grato a vocés. Vocés sao meu norte,
aconchego e seguranca. E paz e refugio, colo e abrigo. Muito obrigado. A fé de vocés me
mantem salvo. Eu amo muito vocés.

Agradego ao meu namorado, parceiro, amigo ¢ amor da minha vida: Mario. Vocé
foi cuidado e carinho, ombro nos melhores e piores momentos. Vocé ¢ a sorte de um amor
tranquilo. E que bom que a gente se tem. Obrigado por fazer questdo da presenga, da
surpresa ¢ do romance. Vocé tem muita participagdo neste processo € sem vocé, seria
tudo muito mais dificil. Vocé foi escuta e calmaria nos momentos que eu pensei que nao
daria conta. Vocé foi (e €) o amor nos pequenos gestos. Viva a gente, viva todas as formas
de amor. Obrigado, bé.

Agradeco a minha familia baiana: meus irmaos, tios, tias, primos e primas. Eu sou
muito sortudo de ter vocés comigo. E também gradeco a minha familia paulista: minha
sogra D¢, tia Dete e minha enteada maravilhosa e linda, Lia. Eu sou sortudo duas vezes
1S.

Ao meu professor e orientador Dr. Antonio Ledo Castilho. Tony, obrigado por
aceitar me orientar e pela dedicacdo ao longo destes anos. Obrigado pela compreensado e
por todo suporte neste periodo. Vocé me proporcionou duas das maiores oportunidades
que eu sequer imaginaria realizar um dia: lecionar por um ano na graduagdo e fazer um
programa de mobilidade no exterior. Essas oportunidades foram fundamentais na minha
formacao. Obrigado pela confianga e por sempre impulsionar, defender e ouvir seus
alunos. Vocé foi fundamental neste processo. Muito obrigado, eu aprendi e continuo

aprendendo muito com vocg.



Ao meu coorientador Dr. Kaio Chaboli pelo suporte na fase inicial do projeto de
doutorado e por toda ajuda. Obrigado pelos ensinamentos, pelas tentativas nos protocolos
de citogenética, aprendizados e pelas correcdes durante todo este periodo.

Mas, chegar até aqui ndo teria sido possivel sem minhas mestras e mestres que
vieram antes: Vocés também salvaram a minha vida. Me mostraram que a ciéncia vale a
pena e que eu podia chegar onde eu quisesse. Mestras!! Mestres!! Por isso, agradeco A
UESB, a UNIVERSIDADE ESTADUAL DO SUDOESTEDA BAHIA, que me deu
bagagem e me provou que vale a pena cair no mundo para fazer o que se gosta. Foi na
UESB que eu conheci professores e professoras incriveis que carrego até hoje com muito
carinho. Eles me encorajaram a sair do conforto. Muito obrigado por persistirem e,
resistirem. A educacdo publica, gratuita e de qualidade também transformam vidas. E
vocés fazem parte disso. Em especial, agradeco a Vivian, minha professora e amiga que
me apresentou ao mundo da carcinologia. Obrigado por sempre refor¢a que era possivel.

Da UESB, eu cheguei na UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA “JULIO
DE MESQUITA FILHO”, a minha UNESP. Muito obrigado. Aqui me fiz mestre.
MESTRE ¢ a palavra mais bonita, na minha opinido e nada tem a ver com titulo. Soi
mestre pela orientagdo de outra importante referéncia: a professora Maria Lucia. Prof,
voceé me fez acreditar que era possivel ir além. E aqui, cheguei.

Ja dizia a minha avo: conhecimento nunca ¢ demais. E conhecimento também ¢
algo que ninguém nos tira.

Ao longo do doutorado, eu contei com a ajuda e participagdo de muitas pessoas.
O produto final de um trabalho ¢ fruto da colaboragio e parceria vérias pessoas. E por
1sso que agradeco:

A Isa (Dra. Isabela Moraes). MUITO OBRIGADO. Ter chegado até aqui tem
muito da sua participagdo. “Isa, tudo que estou fazendo esta dando errado”. “Calma, e se

voce pensasse por esse lado?”. Vocé pegou na minha mao. Me mostrou passo a passo. Da



coleta, processamento e andlises dos dados. Contribuiu na banca de qualificagdo, me
apontou caminhos. Me instigou a pensar sobre tamanho do genoma. Te agradeco muito.
E ndo apenas academicamente, agradeco pelo acolhimento em um dos momentos mais
dificeis que passei em Botucatu. Vocé me acolheu, me fez sentir em um lar. Me trouxe
para a melhor varandinha do mundo. Eu fui muito feliz morando aqui, alias, fomos. Este
“anexo” também ¢ casa. Obrigado pela nossa amizade nestes anos de doutorado.

Ao Silvio, servidor técnico da UNESP. “Silvio, preciso ir para Avaré¢ coletar egla”
(perddo o erro taxdmico). Silvio também me ensinou o que ¢ trabalho de campo. Os
resultados daqui tem sua participacdo. Obrigado pela dedicagdo e suporte. Aproveito para
agradecer aos técnicos e funcionarios da UNESP: Rose (secretaria) e as funcionarias
terceirizadas que cuidam do nosso ambiente de trabalho, em especial a Maria e Patricia.

A professora Dra. Grazielle Romagnolli (UNIOESTE) pelo imenso suporte nos
experimentos do genoma nesta reta final e também a Larissa Ragazo, técnica no setor de
Microbiologia e Imunologia (UNESP-Botucatu) também pelo suporte.

A Dani (Dra. Danielle Yamauchi), técnica de biologia molecular na UNIPEX
(Unidade de Pesquisa Experimental — FMB —UNESP, Botucatu), que me ajudou e
MUITO, nas analises filogenéticas. “Calma, lindo. Vai dar tudo certo”. Obrigado pela
nossa amizade. Vocé ¢ sensacional!

A magrela (Mariana Antunes). Amiga noveleira. Eu nunca vou esquecer da sua
“singela” reacdo ao saber que o carro da localiza que estava em meu nome para irmos
coletar em Ubatuba ndo podia ser retirado. Era a coleta mais importante deste doutorado.
Vocé com sua maestria, soube conduzir a situagdo. Muito obrigado, binha.

Ao professor Claudio de Oliveira e ao pessoal do laboratério de Biologia e
Genética de Peixes (UNESP-Botucatu), em especial, a Leti (Leticia Soares), pelas varias
tentativas de conseguirmos os cromossomos de egla. Nao conseguimos, mas o que fica ¢

o aprendizado que adquiri neste periodo. Aprendi sobre resiliéncia. “E se tentarmos



mudar essa parte do protocolo”. “Vamo tentar cultura de células?”. Leti, aprendi e, muito,
com vocé. Obrigado!

Ao professor Dr. Fernando Zara (UNESP-Jaboticabal) e ao professor Dr. Rogério
Caetano da Costa (Cebola) (UNESP-Bauru), pelo suporte em algumas coletas em
Ubatuba e também aos seus alunos do LABCAM. Agradeco também ao professor Dr.
George Yasui (CEPTA-Piracicaba), por toda contribui¢do e ajuda. E a Dra. Jéssica
Colavite (MZUSP-USP) pelas consideracdes de grande importincia no exame de
qualificacao.

Ao professor Dr. Gustavo Teixeira (Guga) e a professora Dra. Lenice Shibatta, da
UNIVERSIDADE ESTADUAL DE LONDRINA e toda equipe que me recebeu na UEL.
Foi 14 que tive o primeiro contato pratico com a bancada da molecular. Vocés também
fazem parte deste trabalho. Muito obrigado.

Agradeco também ao meu amigo José lago pela ajuda na confeccdo dos mapas.
Muito obrigado, amigo.

Nesta reta final tive a oportunidade de participar de um programa de mobilidade
internacional (AUGM - Associag¢do de Universidades do Grupo de Montevidéu). Es por
esto que agradezco la profesora Dra. Karine Colpo y al profesor Dr. Francisco Brusa de
la UNIVERSIDAD NACIONAL DE LA PLATA por recibirme y por dar pleno apoyo
durante el periodo que estuve en Argentina, compartiendo tiempo, espacio y recursos. En
ese periodo amplié mis redes de colaboracion. Agradezco también al profesor Dr. Emilio
Ocampo de la UNIVERSIDAD DE MAR DEL PLATA/CONICET y a la profesora Dra.
Natalia Calvo y todo su equipo del INALI (INSTITUTO NACIONAL DE
LIMNOLOGIA - CONICET). Gracias por todo el apoyo y logistica para recibirme.
Ustedes también tienen participacion en los resultados de esta tesis. Gracias.

Quero agradecer também a CNPq (Conselho Nacional de Desenvolvimento

Cientifico e Tecnoldgico) pela concessao da bolsa durante todo o doutorado. Sem a bolsa,



dificilmente conseguiria realizar este sonho. Torco para que as politicas publicas e os
investimentos na ciéncia e tecnologia deste pais avance e que o acesso a pds graduacao
seja possivel para todos.

Aproveito para agradecer ao meu psicologo Gustavo Giodarni, que teve um papel
essencial durante estes anos. A terapia ¢ uma ferramenta importantissima, principalmente
quando somos estudantes de pos graduagdo. Viver a pds graduacdo nos exige uma
inteligéncia emocianal gigante para lidar com prazos, com mudancas de planos e de rotas,
com a ansiedade e tantos outros desafios que nos sdo impostos. Muito obrigado, Gustavo.
Sem o cuidado da saide mental, chegar até aqui seria bem mais dificil.

Nao poderia deixar de agradecer a todos os meus amigos do LABIAQUA. S6
quem viveu sabe?! Em especial quero agradecer ao reba (Gabriel), Greg (Renan) e
VINIIIIT ?! (Vinicius). Vocés foram essenciais nessa trajetoria. Sentirei muitas
saudades. Obrigado por serem meu alivio, meu lugar seguro para desabafar e meu escape
sempre que eu precisava “oxigenar o cérebro”.

MUITO. MUITO OBRIGADO!!

N3o posso deixar de agradecer a Botucatu. SAO PAULO. Botucatu me tornou um
adulto. Me fez “gente”. Me mostrou que “a vida presta”. E por isso que essa cidade estara
pra sempre no meu coragdo. Aqui eu fiz amigos. Amigos de verdade. Irmaos.

Meus amigos acolhem todo tipo de gente. Acolhe quem chega. Chama pra junto.
E com eles que conto. Eles me trouxeram para a realidade em muitos momentos.
Compartilharam as dores, alegrias, sorrisos, choros, perdas e ganhos. Se amigos sdo a
familia que a gente escolhe, modéstia parte, eu escolhi muito bem.

Também foi em Botucatu que aprendi a lidar com as auséncias. Auséncia da
familia, da Bahia, dos meus amigos de 14 e também dos amigos que fiz aqui, afinal

Botucatu ¢ assim: terra passageira. De despedidas. De (re)encontros. Botucatu ¢ amor a



primeira vista. E o sentimento de pertencer. De uma forma ou de outra, quem viveu em
Botucatu sempre da um jeitinho para voltar.

A terra do Saci tem seus encantos e seus encantados e, eu, sou um deles.

As minhas amigas, parceiras de graduagio e de vida: Cata, Mi, Manu e Gabe.
Estamos juntos. Entramos juntos na graduacao, depois seguimos para a pds, cada um em
lugar deste Brasil. E permanecemos juntinhos. Vocés foram as primeiras a me ensinarem
que a amizade ¢ um laco que a distancia nao rompe.

Obrigado, meus grandes amigos, meus amores.



Quero novos rumos

Derrubar os muros

Quero ver os frutos do novo estatuto
Com salvo conduto

Quero recomego
Pela igualdade
Sem pagar o preco de mais um tropeco com a liberdade

Quero a ousadia
F a democracia
Sobre a burguesia sem a fantasia dessa tirania

()

Minha teimosia

Na filosofia, ndo me valeria se a maioria fosse minoria
Sonho pelos homens

Pela vida sa

Pois ndo somos reféns, nem tampouco apaches, como foi de
praxe

Quero meu destino

Tracado por mim

Sem cantar o hino como fosse um bandido, chegando o seu
ﬁm V4

Novos rumos - Margareth Menezes



RESUMO

O tamanho do genoma (GS), também referido como conteido de DNA ou “C-
value”, representa a quantidade total de DNA em um tnico conjunto de cromossomos em
determinada espécie. O “enigma do C-value” refere-se ao desafio de explicar por que o
tamanho do genoma varia tdo amplamente entre os organismos ¢ se tragos adaptativos
podem estar associados ao GS. Ao longo dos dois capitulos, os principais objetivo foram
compreender como se da esta variagdo na infraordem Anomura e quais tragos adaptativos
poderiam estar associados a essa variagdo sob uma perspectiva filogenética em dois niveis
taxondmicos: no género Aegla Leach, 1820 e na infraordem Anomura MacLeay, 1838.

No capitulo I, a partir da auséncia de registros do GS para Aegla, os objetivos
foram preencher esta lacuna e fornecer um panorama da variagdo do GS entre as
superfamilias de Anomura e, nesta etapa, comprovamos que o GS em Aegla tende a ser
compacto e pouco variavel comparado com as outras superfamilias. Hipotetizamos que
estas caracteristicas do genoma poderiam estar associadas as caracteristicas
compartilhadas por todas as espécies do género, i.e., o habito dulcicola e o0 modo de
desenvolvimento epimorfico/direto. Em seguida, investigamos a variagdo intragénerica
do GS, com a inclusdo de espécies pertencentes a diferentes clados, i.e., basais
(representado pela espécie 4. abtao, proveniente do Chile) e derivados, no Brasil (4.
castro sensu lato e A. parana) e na Argentina (4. uruguayana).

A abordagem filogenética bayesiana, baseada no gene COI, foi utilizada para
avaliar se espécies filogeneticamente distantes divergiam em relacdo ao GS. Houve uma
tendéncia de menores valores de GS para as espécies agrupadas em clados mais basais
(4. abtao), ao passo que nas espécies dos clados mais derivados, os genomas foram

maiores. Também foi observado que espécies filogeneticamente mais proximas possuem



GS similares. Concluimos que, embora a estabilidade gendmica seja essencial na
manuten¢do de fendtipos adaptados ao ambiente, a aptidao ideal seria um contraponto
e/ou equilibrio entre estabilidade e plasticidade, visto que existe variagdo nas diferentes
linhagens de Aegla.

No segundo capitulo buscamos compreender o efeito das caracteristicas
reprodutivas (como o tipo de desenvolvimento), ecoldgicas (tipo de habitat) e
morfologicas (padroes corpéreos) na variacao do GS de Anomura. O primeiro passo antes
das analises foi investigar se o trago avaliado (GS) apresentava sinal filogenético, ou seja,
se o tamanho do genoma era conservado dentro das linhagens devido a ancestralidade
comum ou se, ao contrario, estaria associado a outros processos evolutivos, como a
influéncia de pressodes ecologicas relacionadas ao tipo de habitat e dos diferentes padrdes
corporeos.

As métricas utilizadas (Blomberg’s K e Pagel’s L) mostraram que em Anomura
parte da variacdo do GS poderia ser explicada pela filogenia e outra parte poderia estar
associada as pressoes ecoldgicas e/ou morfoldgicas (padrao corpdreo). Por isso, antes de
testar as variaveis e seu efeito no GS, construimos uma arvore filogenética bayesiana com
as espécies cujo genoma ja 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 variacdo do GS em Anomura, o que nao foi
observado para o padrdo corporeo.

A tendéncia geral mostrou que, ao contrario do que ¢ reportado para outros grupos
em decdpodes, menores tamanhos de GS foram encontrados em espécies com
desenvolvimento indireto abreviado e epimorfico e maiores genomas em espécies com

desenvolvimento estendido. Consequentemente, espécies dulcicolas apresentaram



genomas menores, enquanto aquelas que habitam fontes hidrotermais e maiores
profundidades (condi¢cdes extremas) apresentaram genomas maiores. (Genomas
expandidos em espécies de ambientes extremos podem estar associados tanto a expansao
de familias génicas relacionadas a tolerancia ambiental quanto a proliferacao de
transposons e outros elementos repetitivos, os quais podem modular a expressao génica

e aumentar a plasticidade fenotipica em resposta a essas condigdes adversas.

Palavras-chave: c-value, espécies neotropicais, plasticidade gendmica, 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 4egla 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 (4.
castro sensu lato, A. parana) and Argentina (4. 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 (4. 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 1) 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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INTRODUCAO GERAL

1. Tamanho do genoma: conceito e historico

O genoma ¢ o conjunto completo de material genético presente nas células
somaticas e germinativas de um organismo. O termo “genoma size” (GS) ou, em
portugués, tamanho do genoma, refere-se a quantidade total de dcido desoxirribonucleico
(DNA) no nucleo haploide, podendo ser quantificado pelo numero total de pares de bases
de nucleotideos e expresso em picogramas (pg), com 1 pg equivalente a,
aproximadamente, 978 megabases de nucleotideos (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
contetido de DNA nuclear em diferentes tecidos de Bos taurus Linnaeus, 1758
(Artiodactyla: Bovidae), uma espécie de bovino (Boivin ef al, 1948; Vendrely &
Vendrely, 1948). Dentre os principais resultados, observaram que a quantidade de DNA
nuclear entre os tecidos somaticos 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 conteudo de DNA no nucleo haploide de uma célula. Em suas
publicacdes, Swift utilizou inicialmente a expressdo "Class 1C value", consolidando o
uso de “C-value” como sinénimo de tamanho do genoma, especialmente em organismos
diploides. O "C" de "C-value" vem de “contetido” (ou “content” em inglés), referindo-se
a quantidade total de DNA presente no nticleo 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 taxondmicos, abrangendo desde invertebrados até vertebrados (Mirsky
& Ris, 1950). Comparando o GS entre essas espécies, era nitida a alta variabilidade entre
os diferentes grupos de organismos, o que levou Mirsky e Ris a publicarem, em 1951, um
trabalho de revisdo intitulado “7The Desoxyribonucleic Acid Content of Animal Cells and
Its Evolutionary Significance”.

Nesse estudo pioneiro, os autores destacaram que, embora o conteido de DNA
permanecesse constante dentro de uma mesma espécie, havia uma variagdo ampla
interespecifica. Por exemplo, foi observado que o GS da salamandra do género 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 discrepancia colocou em discussdo que o tamanho do genoma
ndo estaria diretamente correlacionado a complexidade do organismo (Mirsky & Ris,
1951; Gregory, 2005).

Com base nessas evidéncias, 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 informagado essencial ao desenvolvimento e
funcionamento de um organismo, a quantidade total de DNA nuclear (valor de C) ndo se
correlaciona diretamente com o numero de genes ou com a complexidade do organismo
(Thomas, 1971).

Estudos moleculares e filogenéticos tém reforgado esta constatagcdo, 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) Orsted, 1843 (Rhabdocoela: Typhloplanidae) possui um GS
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de 16,5 picogramas, enquanto o anfibio 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 (Kolliker, 1853) (Cydippida: Haeckeliidae) apresenta um
GS de 3,16 pg, valor muito préoximo ao do ledo marinho Zalophus californianus (Lesson,
1828) (Carnivora: Otariidae), com 3,15 pg (Gregory, 2025).

A amplitude desta variacdo ¢ bastante visivel entre os metazoarios, cujo menor
GS ¢ reportado para Pratylenchus coffeae (Zimmermann, 1898) Filipjev & Schuurmans
Stekhoven, 1941 (Nematoda: Tylenchideac), um nematdédeo parasita com,
aproximadamente, 0,019 pg (Gregory, 2005), enquanto o maior GS ¢ 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 avangos da biologia molecular, o paradoxo do valor C passou a ser
parcialmente esclarecido pela descoberta de que grande parte do DNA em alguns tdxons
de eucariotos € composta por sequéncias repetitivas ndo codificantes (Lander et al., 2001;
Biémont & Vieira, 2006), as quais respondem por uma parcela substancial da variagdo no
tamanho gendmico entre espécies (Ohno, 1972; Petrov, 2001; Palazzo & Gregory, 2014;
Elliot & Gregory, 2015). Essas sequéncias incluem tanto repeticdes em tandem como
DNA satélite, minissatélites e microssatélites, quanto elementos dispersos no genoma,
com destaque para os elementos transponiveis (ETs), que representam uma das principais
classes de DNA repetitivo (Elliot & Gregory, 2015). De acordo com Kidwell (2002),
variacoes mais graduais no GS geralmente decorrem da amplificacdo e/ou delegdes
dessas sequéncias repetitivas em tandem ou dos proprios elementos transponiveis.

Alguns estudos tém mostrado que, geralmente, grandes genomas possuem maior
conteudo 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 gendmica a nivel cromossémico do
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krill antartico Euphausia superba Dana, 1850 (Euphausiacea: Euphausiidae), foi possivel
estimar um genoma com 48,01 gigabases (Gb) e, desse total, cerca de 74,48% € composto
por sequéncias repetitivas, incluindo, aproximadamente, 56,60% de ETs (Shao et al.,
2023). Estudos sugerem que o DNA repetitivo pode estar envolvido no processo de
replicagdo do DNA, expressao e recombinagdo génica, além de rearranjos cromossdmicos
(Li et al., 2001; Kidwell, 2002). A partir de entdo, o termo “paradoxo do valor de C”
passou a ser gradualmente substituido pela expressao “Enigma do valor de C” (Gregory,
2005; Elliott & Gregory, 2015).

Nas ultimas décadas, diversos estudos tém investigado que caracteristicas
fenotipicas e/ou ecoldgicas dos organismos, como, por exemplo, o tamanho das células,
as taxas de divisdo celular, a velocidade metabolica, o tamanho corporal, a biomassa e o
habitat, estdo correlacionadas a variacdo do GS nos diferentes taxons de Metazoa (Hessen
& Persson, 2009; Dufresne & Jeffery, 2011; Bainard & Gregory, 2013).

Nesse contexto, a compreensao da evolucdo do genoma no sentido de elucidar as
causas da variacdo do GS e as implicagdes na fisiologia, ecologia e evolugdo dos
organismos continua em constante debate na comunidade cientifica (Gregory, 2005;
Hessen & Persson, 2009; Jeffery et al., 2016; Blommaert; 2020; Liu ef al., 2020; Zhao et
al. 2025; Moraes et al., 2025).

Pode-se destacar duas vertentes tedricas que buscam explicar a evolugdo do
tamanho do genoma: a hipotese neutra e a hipdtese seletiva/adaptativa (Shi et al., 2017,
Blommaert, 2020). A hipdtese neutra propde que grande parte da variacdo observada
entre os organismos resulta de processos ndo adaptativos, como a deriva genética e o
acumulo aleatorio de elementos repetitivos do DNA, em vez de selecdo natural direta
(Lynch & Conery, 2003; Petrov, 2002; Wright, 2017). Enquanto a hipotese

seletiva/adaptativa propde que o GS pode atuar como um traco adaptativo, influenciando
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nas caracteristicas fenotipicas e, consequentemente, estando sujeito a sele¢do natural
(Gregory & Hebert, 1999).

Dentro dessa vertente, a hipdtese nucleotidica pressupde que o GS tem
consequéncias bioldgicas por si so, independentemente da codificagdo dos genes, isso
porque o GS influencia diretamente nos pardmetros celulares, resultando em uma
correlagdo positiva com o tamanho celular e nuclear (células maiores associadas a
maiores genomas) € uma correlagdo negativa com a taxa de divisdo celular, ja que
genomas maiores demandam de mais tempo para replicacdo do material genético
(Gregory, 2001, 2005). Consequentemente, estas caracteristicas celulares podem
influenciar as taxas metabdlicas, o crescimento, o tamanho corporal e desenvolvimento,
como evidenciado em alguns grupos de invertebrados, aves, peixes € mamiferos (Stingo

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