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E assim, acrescentamos um grão  

à tempestade de areia denominada conhecimento. 
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Resumo 

Padrões de distribuição local de caranguejos chama-maré (gênero Uca) ainda não são bem 

definidos. A coexistência de espécies de subgêneros distintos nas mesmas regiões torna essa 

questão complexa do ponto de vista evolutivo. Nossa hipótese é que há diferença nas variações 

de fatores abióticos, na disponibilidade de alimento e no alimento consumido, entre espécies 

mais e menos derivadas, mesmo que ambas ocorram em locais próximos. Para testar essa 

hipótese avaliamos populações de três espécies de caranguejos chama-maré que ocorrem na 

costa brasileira: Uca thayeri (espécie mais derivada), Uca leptodactyla (espécie 

filogeneticamente intermediária), e Uca maracoani (espécie menos derivada), e comparamos os 

microhabitats colonizados por elas quanto a fatores abióticos (salinidade e umidade do 

sedimento), e itens alimentares presentes (matéria orgânica e clorofila a), e consumidos 

(isótopos estáveis). Alguns fatores apresentam níveis específicos para cada espécie, enquanto 

outros fatores diferem intraespecificamente, demonstrando que a distribuição de algumas 

espécies de caranguejos chama-maré pode não ser limitadas por fatores abióticos considerados 

determinantes na distribuição desses animais. Associação entre o nível de derivação das 

espécies em função da variação de um fator ambiental, só foi possível para salinidade e alimento 

consumido. Apenas os locais habitados pela espécie menos derivada não variou quanto a 

salinidade, que manteve-se alta, o que pode representar a conexão evolutiva com a saída do 

ambiente marinho. O alimento consumido foi diferente entre as espécies mais ou menos 

derivadas. As menos derivadas  tem a dieta baseada em microfitobentos, enquanto a mais 

derivada tem a dieta baseada em fitoplâncton. A diferença no tipo de alimento pode estar 

associado a modificações em traços morfológicos nas espécies e, consequentemente, representar  

pressão seletiva dentro do gênero.  

 

Palavras-chave: caranguejos chama-maré, filogenia, distribuição, isótopos estáveis, fatores 

abióticos, alimentação. 
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1. Introdução 

 Elementos ambientais, bióticos ou abióticos, tem influência sobre os organismos, e os 

nichos são determinados pela capacidade das espécies em lidar com eles (Laughlin e Abella, 

2007; Singh et al., 2009; González-Salazar et al., 2013). A relação entre espécies e gradientes 

ambientais colabora na explicação da evolução atual dos organismos (Giokas et al., 2013; 

Márquez et al., 2015; Schalk et al., 2015). Em ambientes aquáticos os gradientes ambientais e 

limites de habitat não são tão evidentes, e analises de ecologia evolutiva que avaliem a pressão 

dos fatores ambientais sobre as espécies se torna mais complexa. Especialmente para espécies 

que possuem fase larval, pois elas podem assentar em locais diferentes de sua origem (Nathan, 

2001) e esse processo representa fluxo gênico e conectividade entre populações (Gilg e Hilbish 

et al., 2003; Cowen e Sponaugle, 2009). Entretanto, a capacidade das larvas de organismos 

aquáticos de identificar o local adequado e o momento de assentar a partir de pistas bióticas ou 

abióticas (Jansen e Morse, 1984; Pawlik, 1992; Rodríguez et al., 1993; Zimmer e Butman, 2000; 

Pineda et al., 2010; von der Menden et al., 2015), indica relação íntima entre a espécie e o 

ambiente habitado. 

Populações de caranguejos semi-terrestres colonizam áreas específicas, como 

manguezais, marismas e bancos de sedimento. Eles possuem um estágio larval dependente de 

água com altas salinidades, o que indica migração para a costa ou mar aberto antes do 

assentamento no estuário (Simith et al., 2014). Os estímulos para essas larvas assentarem e 

sofrerem metamorfose podem ser vários, como a presença de adultos (Paula et al., 2003), o 

sedimento onde os adultos vivem (Christy, 1989) e a presença de espécies que co-ocorrem com 

os adultos (Simith e Diele, 2008). A maioria das espécies das espécies de caranguejos que 

vivem em estuários é filogeneticamente próxima, pertencendo as Famílias Portunidae e 

Sesarmidae, ou a Superfamília Ocypodoidea (Sasekumar, 1974; Alongi, 2002; Ng et al., 2008). 

Alguns deles, como os caranguejos chama-maré (gênero Uca), são específicos de regiões 

estuarinas e vivem em microhabitats ou compartilham as mesmas áreas. Apesar de serem 

amplamente distribuídos em regiões tropicais e temperadas (Crane, 1975), os subgêneros e 

espécies de caranguejos chama-maré não apresentam um padrão conhecido de distribuição ao 
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longo das zonas costeiras, o que dificulta o entendimento da derivação e das rotas de 

colonização durante a evolução para esse grupo (Rosenberg, 2001). A distribuição local das 

espécies de caranguejos do gênero Uca é uma questão não resolvida. Os limites de distribuição 

são claros para o gênero (distribuição latitudinal), mas não para as espécies (distribuição local). 

Espécies que coexistem na mesma feição estuarina não são necessariamente resultado de uma 

especiação entre elas, e nem sempre pertencem ao mesmo subgênero. Por esta razão, a relação 

entre a filogenia, distribuição e evolução neste grupo é ainda pouco entendida.  

 A variável mais aceita como responsável pela distribuição local das espécies de 

caranguejos chama-maré é a granulometria do sedimento, e os parâmetros associados a ele 

(Icely e Jones, 1978; Mokhtari et al., 2015). Entretanto, Ewa-Oboho (1993) demonstrou que 

Uca tangeri pode ocorrer em sedimentos arenosos e lamosos, e Colpo e Negreiros-Fransozo 

(2011) demonstraram que diferentes espécies também são capazes de se alimentar em 

granulometrias diferentes daquela das áreas de ocorrência da espécie. Além disso, populações 

de Uca thayeri e Uca maracoani não co-ocorrem e são encontradas em sedimentos de mesma 

granulometria (Thurman et al., 2013), e Uca leptodactyla e U. maracoani podem co-ocorrer no 

mesmo pavimento lodoso não vegetado (TM Costa, observação pessoal), mesmo sendo 

consideradas espécies típicas de sedimentos com granulometrias opostas (sedimento arenoso e 

lodoso, respectivamente). Essa relação não específica sugere que esse elemento pode não ser o 

responsável pela limitação de ocorrência da espécie dentro do ecossistema (Sexton et al., 2009). 

Estudos anteriores demonstraram possível relação entre a posição filogenética e os 

microhabitats colonizados pelas espécies da costa oeste do Atlântico Sul (dados de filogenia 

foram baseados em Rosenberg, 2001). A espécie U. thayeri (subgênero Minuca, mais derivado 

dentro do gênero) ocorre tipicamente no interior de florestas de mangue (áreas pouco expostas). 

Áreas estuarinas com vegetação densa normalmente possuem variações relativamente baixas de 

fatores abióticos, mantendo-se com alta umidade, valores médios de salinidade e temperaturas 

amenas (McGuinness, 1994; Nomann e Pennings, 1998; Nobbs et al., 2003; Kon et al., 2010). 

Espécies menos derivadas, como U. maracoani (subgênero Uca, ancestral dentro do gênero), e 

U. leptodactyla (subgênero Uca, subgênero intermediário), habitam áreas não vegetadas (mais 
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expostas), com fatores abióticos que alcançam níveis altos e apresentam grandes variações, 

como salinidade e temperatura (Massunari, 2006; Thurman et al., 2013). Então, os fatores 

abióticos estariam inseridos em um contexto evolutivo na determinação da distribuição local de 

caranguejos chama-maré?  

A fonte de alimento dos caranguejos também pode ser alterada em função do local que 

habitam. Áreas estuarinas vegetadas, como florestas de mangue, comumente possuem maior 

teor de matéria orgânica, quando comparada às áreas não vegetadas (Croll e McClintock, 2000; 

Nobbs, 2003; Masunari, 2006). Matéria orgânica é umas das fontes de alimento para 

organismos comedores de matéria depositada. Áreas estuarinas sem vegetação, por sua vez, 

possuem maiores níveis de produção primária bentônica (microfitobentos), devido à incidência 

direta da luz sobre o sedimento (Alongi, 1994; McLain e Pratt, 2010; Kon et al., 2010). A 

composição isotópica da macrofauna comedora de matéria depositada reflete a diferença do tipo 

de fonte de alimento entre microhabitats (Kon et al., 2007). Então, o tipo de recurso alimentar 

estaria inserido em um contexto evolutivo na determinação da distribuição local de caranguejos 

chama-maré? 

As abordagens sobre a distribuição de caranguejos chama-maré não esclarecem 

plenamente padrões locais observado para espécies que habitam as mesmas costas. A 

distribuição mundial do gênero dificulta estudos integrados, e a coexistência de diferentes 

subgêneros aumenta as incertezas. Nossa hipótese é que os microhabitats de espécies menos 

derivadas são similares e diferem daquele ocupado pela espécie mais derivada quanto a fatores 

abióticos, quantidade de alimento disponível e alimento consumido pelos animais. Por esta 

razão, nosso objetivo foi avaliar a variação de fatores abióticos e disponibilidade e consumo de 

recursos alimentares em populações de três espécies de caranguejos do gênero Uca (U. 

maracoani, U. thayeri e U. leptodactyla) que se encontram em diferentes posições na filogenia 

do grupo.  Devido a estrutura do microhabitat (vegetado ou não-vegetado), nós supomos que a 

ocorrência da espécie mais derivada (habitat vegetado) está relacionada com valores médios de 

salinidade e alta umidade (fatores abióticos), e maior quantidade de matéria orgânica e menor 

quantidade de clorofila a (fatores alimentares) quando comparadas as espécies menos derivadas 
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(habitats não-vegetados), que por sua vez estariam associadas a valores altos de salinidade e 

baixa umidade, e menores quantidades de matéria orgânica e maiores de clorofila a. 

 

2. Material e métodos  

 2.1. Áreas de estudo  

 As amostragens em campo foram realizadas na costa sudeste do Brasil em locais onde 

há presença de populações de U. maracoani (Subgênero Uca), U. leptodactyla (Subgênero 

Leptuca), e U. thayeri (Subgênero Minuca). As populações de U. maracoani foram amostradas 

no Portinho (23°59'14.1"S; 46°24'20.8"W – Praia Grande/SP), e na Praia do Jabaquara 

(23°12'03.9"S; 44°43'15.3"W – Paraty/RJ); U. leptodactyla no estuário do Rio Itaguaré 

(23°46'41.3"S; 45°57'43.9"W – Bertioga/SP), e do Rio Una (24°26'18.4"S; 47°04'20.2"W– 

Peruíbe/SP); e U. thayeri no Manguezal do Portinho (23°59'12.2"S; 46°24'13.3"W – Praia 

Grande/SP), e estuário do Rio Indaiá (23°24'56.0"S; 45°03'19.8"W– Ubatuba/SP). Realizamos 

duas amostragens em cada localidade, com pelo menos um mês entre a primeira e a segunda, e 

todas as amostragens ocorreram dentro da estação úmida (fim de setembro/2014 até início de 

abril/15). No total, foram 12 amostragens (3 spp x 2 localidades por espécie x 2 amostragens 

por localidade). Fatores abióticos (umidade do sedimento e salinidade da água intersticial do 

sedimento), e itens alimentares (matéria orgânica e clorofila a), bem como espécimes de 

caranguejo para análise de isótopos estáveis (identificação do tipo de alimento consumido), 

foram coletados em todas as amostragens. Esse estudo foi autorizado pelo Sistema de 

Autorização e Informação em Biodiversidade (SISBIO) do Ministério do Meio Ambiente 

(MMA) sob o número de protocolo 47761-2. 

 

 2.2. Fatores abióticos  

Os fatores abióticos avaliados (umidade do sedimento e a salinidade da água intersticial 

do sedimento) foram selecionados em função da pressão que exercem sobre os caranguejos 

chama-maré. A umidade é importante para evitar a dissecação dos caranguejos (Yoder et al., 

2007),  e a umidade do sedimento representa fonte de água para caranguejos semiterrestres 
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durante a maré baixa (Thompson et al., 1989). Salinidades específicas são necessárias para o 

desenvolvimento das larvas de caranguejos estuarinos (Simith et al., 2012), e para processos 

osmorregulatórios em adultos (Holliday, 1985; Thurman et al., 2003). As amostragens 

ocorreram no pico da maré baixa diurna de sizígia, em dias ensolarados de verão, no momento 

mais quente do dia (entre 11:00 – 13:00 horas), assegurando a mensuração dos fatores no 

momento em que os caranguejos estão sujeitos as menores umidade e mais altas salinidades, 

devido a exposição do sedimento e evaporação.   

Para avaliação da umidade, dez amostras de sedimento (5 cm de profundidade) foram 

coletadas em cada amostragem com um corer (≈ 3 cm de diâmetro) e imediatamente inseridas 

em frascos vedados. As amostras foram pesadas com o frasco e secas a um peso constante em 

estufa (60°C por 72 horas). A porcentagem de água no sedimento (%) foi obtida a partir do 

seguinte cálculo: (Pfinal /PiniCial) x 10
2
, onde Pfinal = [(Pfrasco + Pamostra seca) – (Pfrasco)] e Pinicial = 

[(Pfrasco + Pamostra umida) – (Pfrasco)]. O valor de P é “peso em gramas”, medido em balança de 

precisão analítica. Para salinidade, dez amostras de água intersticial (por coleta e área de 

amostragem) foram coletadas com uma seringa (2 cm de profundidade). Se houvesse partículas 

em suspensão na amostra, esperávamos a sedimentação das partículas por alguns minutos e a 

mensuração era feita com a água limpa. O frasco da amostra foi mantido vedado durante a 

sedimentação das partículas para evitar evaporação. 

 

2.3. Recursos Alimentares 

 Para a identificação da quantidade de alimento disponível, utilizamos o teor de matéria 

orgânica e a quantidade de clorofila a na superfície do sedimento, local onde os caranguejos 

chama-maré se alimentam. Esses elementos são recursos alimentares para alguns animais 

bentônicos. Matéria orgânica é uma denominação geral para o conjunto de materiais orgânicos 

presentes no sedimento, e é composta principalmente por detritos vegetais (Hsieh et al., 2002; 

Kon et al., 2007). A matéria orgânica é considerada a fonte de alimento para a macrofauna 

consumidora de matéria depositada, incluindo caranguejos do gênero Uca. Porém, como outros 

trabalhos revelaram que esses animais podem se alimentar de microalgas bentônicas, bactérias, 
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protozoários e meiofauna (Hoffman et al., 1984; Reinsel, 2004; Ribeiro e Iribarne, 2011), 

também utilizamos clorofila a. A clorofila a do sedimento representa a assembleia de 

microalgas que encontram-se sobre o sedimento, como microfitobentos (Miller et al., 1996). 

Para identificar a fonte de alimento consumida pelos caranguejos, utilizamos a análise da razão 

isotópica dos isótopos estáveis de carbono (
13

C/
12

C) e nitrogênio (
15

N/
14

N). Confrontamos a 

assinatura isotópica encontrada nos caranguejos com a assinatura isotópica dos principais 

produtores primários dos estuários (detritos vegetais da floresta de mangue, microfitobentos e 

fitoplâncton). 

Dez amostras do sedimento (5 mm de profundidade) foram coletadas com corer em 

cada área de estudo para análise de matéria orgânica. As amostras foram secas a um peso 

constante em estufa (60° por 72 horas). O teor de matéria orgânica foi obtido pela perda por 

ignição em forno de mufla (500°C por 4 h; Heiri et al., 2001). Para a análise de clorofila a, oito 

amostras da superfície do sedimento (5 mm) foram cuidadosamente raspadas em cada 

amostragem. As amostras foram imediatamente colocadas em um frasco escuro. A clorofila a 

foi extraída em acetona 90% (10 s no vórtex, 10 min no banho ultrassônico e 24 h no escuro 

≈4°C). A leitura foi feita em um espectrofotômetro (665 e 740 nm), antes e após a acidificação 

com HCl 10%. A concentração de clorofila a (mg/g de sedimento) foi calculada de acordo com 

Lorenzen (1967), modificado para sedimentos. Todos procedimentos foram feitos no escuro.  

Para a análise das razões isotópicas, espécimes de U. maracoani (n = 15), U. 

leptodactyla (n = 30), e U. thayeri (n = 15) foram coletados em cada amostragem. O número de 

indivíduos foi diferente devido ao tamanho dos caranguejos e o tamanho da amostra necessária. 

No laboratório, os espécimes foram dissecados e seus conteúdos internos foram removidos 

(vísceras, músculos e brânquias). O material removido foi seco em estufa (60°C por 24 h) e 

triturado até um pó fino em um moinho criogênico (190°C por 3 min), para obtenção da 

homogeneidade das amostras (Ducatti et al., 2016). Cada amostra foi separada em três 

subamostras para certificação dos resultados. As amostras foram pesadas com aproximadamente 

60 µg e 500 µg para carbono e nitrogênio, respectivamente, e depois acondicionadas em 

cápsulas de estanho. A razão isotópica das amostras foi determinada utilizando um 
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espectrômetro de massas (modelo DELTA S; marca Finnigan MAT, Germany) acoplado a um 

analisador elementar (modelo EA 1108 CNH; marca Finnigan MAT, Germany).  Todos os 

valores da razão isotópica dos caranguejos, Ramostra, foram reportados em enriquecimento 

relativo natural 
13

C ou 
15

N (‰) = [(Ramostra/Rpadrão) – 1] x 10
3
, onde Rpadrão é um valor de 

referência internacional, sendo RPDB (PeeDee Belemnite-PDB) para Carbono e Rnitrogênio atmosférico 

para Nitrogênio (Abimorad et al., 2014; Ducatti et al., 2016). 

 

2.4. Análise dos dados 

 Os dados das duas amostragens na mesma localidade foram agrupados, pois não 

possuímos uma hipótese sobre o fator “tempo” e esse agrupamento aumenta a acurácia na 

descrição da área. Nós usamos uma análise de variância (ANOVA) de duas vias aninhada para 

espécie (Fator 1, fixo, 3 níveis) e população (Fator 2, aleatório, 2 níveis), com população 

aninhada em espécie, para as variáveis umidade, salinidade, matéria orgânica e clorofila a. Teste 

de Cochran foi usado para verificar a homocedasticidade e os dados foram transformados em 

logx se necessário. Quando a homocedasticidade não foi alcançada após a transformação, a 

análise foi realizada com os dados não transformados e usando a ANOVA, pois esse teste é 

aceito como robusto o suficiente para delineamentos experimentais grandes e balanceados 

(Underwood, 1997). Utilizamos o teste de Tukey HSD a posteriori e aceitamos como 

estatisticamente diferente p < 0.01.  

Os dados do enriquecimento relativo natural dos isótopos estáveis dos caranguejos 

foram plotados em um gráfico de 
15

N versus 
13

C juntamente com os valores dos principais 

produtores primários dos estuários (folhas de mangue, microfitobentos e fitoplâncton). Os 

valores de 
13

C e 
15

N dos produtores primários foram compilados da literatura (folhas da 

vegetação de manguezais: n= 62 para 
13

C e n = 46 para 
15

N; microfitobentos: n = 45 para 
13

C 

e n = 34 para 
15

N; e fitoplâncton: n = 29 para 
13

C e n = 15 para 
15

N; Tabela 1). Para as folhas 

de mangue, consideramos apenas valores do enriquecimento relativo natural descritos para as 

folhas dos gêneros Rhizophora, Avicennia e Laguncularia, que são encontrados no Brasil. 
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Nenhuma análise estatística foi aplicada aos valores de δ
13

C e δ
15

N, porque a interpretação 

biológica do consumo de um recurso é representada pela inserção dos valores do consumidor 

em um intervalo ocupado pela assinatura isotópica do produtor primário (De Niro e Epstein, 

1978). Erro padrão foi utilizado em analises de inferência, e desvio padrão foi usado em análise 

descritiva (Cumming et al., 2007).   

 

Tabela 1: Revisão bibliográfica e média (±desvio padrão) das assinaturas isotópicas (
13

C e 


15

N) dos principais produtores primários estuarinos (microfitobentos, folhas de mangue e 

fitoplâncton). 

Microfitobentos  Folhas de Mangue  Fitoplâncton 

δ13C δ15N Referência 
 

δ13C δ15N Referência 
 

δ13C δ15N Referência 

-16.70 0.80 Craft et al. (1988) 
 

-28.30 - Rodelli et al. (1984) 
 

-20.60 - Gearing et al. (1984) 

-12.11 3.80 Couch (1989)  -28.30 - Rodelli et al. (1984)  -19.70 - Gearing et al. (1984) 

-13.46 - Couch (1989)  -27.40 - Rodelli et al. (1984)  -20.20 - Gearing et al. (1984) 

-20.60 6.10 Sullivan e Moncreiff (1990)  -26.50 - Rodelli et al. (1984)  -21.80 - Gearing et al. (1984) 

-17.60 -1.10 Currin et al. (1995)  -26.50 - Rodelli et al. (1984)  -22.00 - Gearing et al. (1984) 

-15.20 - Riera e Richard (1996)  -26.70 - Rodelli et al. (1984)  -22.20 - Gearing et al. (1984) 

-14.90 - Riera e Richard (1996)  -27.70 - Rodelli et al. (1984)  -22.20 - Gearing et al. (1984) 

-17.60 - Riera e Richard (1996)  -25.70 - Rodelli et al. (1984)  -23.20 - Gearing et al. (1984) 

-16.30 - Riera e Richard (1996)  -28.00 - Rodelli et al. (1984)  -22.50 - Gearing et al. (1984) 

-16.10 - Riera e Richard (1996)  -26.30 - Rodelli et al. (1984)  -22.40 - Gearing et al. (1984) 

-15.60 6.60 Riera et al. (1996)  -24.50 - Rodelli et al. (1984)  -21.50 - Gearing et al. (1984) 

-15.60 4.60 Riera et al. (1996)  -27.20 - Rodelli et al. (1984)  -16.00 - Fogel et al. (1992) 

-16.90 5.90 Riera et al. (1996)  -26.66 5.03 Newell et al. (1995)  -30.00 - Fogel et al. (1992) 

-14.85 - Stribling e Cornwell (1997)  -28.52 2.24 Newell et al. (1995)  -23.00 - Fogel et al. (1992) 

-14.40 6.00  Créach et al. (1997)  -28.70 1.90 Loneragan et al. (1997)  -22.68 10.42 Newell et al. (1995) 

-16.00 5.30 Kang et al. (1999)  -28.20 3.40 Loneragan et al. (1997)  -18.58 7.99 Newell et al. (1995) 

-15.00 - Herman et al. (2000)  -28.30 3.70 Loneragan et al. (1997)  -23.80 0.60 Primavera (1996) 

-17.60 5.80 Dittel et al. (2000)  -28.80 1.30 Loneragan et al. (1997)  -21.50 8.00 Cloern et al. (2002) 

-19.27 -0.20 Lee et al. (2000)  -27.00 3.60 Loneragan et al. (1997)  -19.80 8.10 Kang et al. (2003) 

-17.30 1.70 Bouillon et al. (2002)  -27.70 - Medina e Francisco (1997)  -21.20 11.30 Kang et al. (2003) 

-17.42 - Moens et al. (2002)  -27.20 - Medina e Francisco (1997)  -21.30 11.70 Kang et al. (2003) 

-18.19 - Moens et al. (2002)  -28.10 - Medina e Francisco (1997)  -20.00 9.50 Kang et al. (2003) 

-21.09 - Moens et al. (2002)  -25.40 - Medina e Francisco (1997)  -23.10 4.80 Kon et al. (2007) 

-13.70 10.80 Kang et al. (2003)  -27.40 - Medina e Francisco (1997)  -23.60 4.10 Kon et al. (2007) 

-14.50 10.80 Kang et al. (2003)  -25.60 - Medina e Francisco (1997)  -23.50 9.90 Hoffman et al. (2008) 

-14.00 11.00 Kang et al. (2003)  -28.73 4.35 Hayase et al. (1999)  -30.90 6.60 Kanaya et al. (2008) 

-14.50 7.70 Moens et al. (2005)  -26.70 6.34 Hayase et al. (1999)  -22.60 9.53 Howe e Simenstad (2011) 

-15.70 7.40 Moens et al. (2005)  -27.31 12.34 Lee et al. (2000)  -22.30 6.90 Shahraki et al. (2014) 

-14.30 8.30 Moens et al. (2005)  -28.20 2.3 Kuramoto e Minagawa (2001)  -21.80 6.20 Shahraki et al. (2014) 

-12.83 -0.75 Abed-Navandi e Dworrschak (2005)  -27.00 1.3 Kuramoto e Minagawa (2001)  

   -16.10 6.90 Botto et al. (2005)  -25.40 -0.4 Kuramoto e Minagawa (2001)  

   -16.30 4.90 Botto et al. (2005)  -25.80 2.8 Kuramoto e Minagawa (2001)  

   -18.20 1.20 Kon et al. (2007)  -28.50 6.4 Fry e Smith III (2002)  

   -17.50 1.20 Kon et al. (2007)  -30.80 7.3 Fry e Smith III (2002)  

   -15.40 6.50 Kanaya et al. (2008)   -26.80 6.1 Fry e Smith III (2002)  

   -14.80 7.70 Kanaya et al. (2008) apud Ito (2002)  -27.30 7.2 Fry e Smith III (2002)  

   -19.00 6.00 Galván et al. (2008)  -28.10 5.5 Fry e Smith III (2002)  
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-21.38 6.08 Prasad e Ramanathan (2009)  -27.50 5.5 Fry e Smith III (2002)  

   -20.20 2.30 Tue et al. (2012)  -30.00 -3.4 Fry e Smith III (2002)  

   -19.90 7.60 Vafeiadou et al. (2014)  -29.60 -1.4 Fry e Smith III (2002)  

   -19.00 2.30 Bui e Lee (2014)  -27.90 4.1 Bouillon et al. (2002)  

   -14.60 - Oakes e Eyre (2014)  -26.70 11.4 Wooller et al. (2003)  

   -17.90 3.20 Shahraki et al. (2014)  -26.50 12.3 Wooller et al. (2003)  

   -13.10 2.00 Shahraki et al. (2014)  -27.20 9.1 Wooller et al. (2003)  

   -13.80 6.00 Rossi et al. (2015)  -32.80 0.5 Macia (2004)  

   

   

 -30.10 0.8 Macia (2004)  

   

   

 -26.98 0.73 AbedNavandi e Dworrschak (2005)  

   

   

 - 3.24 Muzuda e Shunula (2006)  

   

   

 - 2.67 Muzuda e Shunula (2006)  

   

   

 -29.10 -1.10 Kon et al. (2007)  

   

   

 -29.20 2.00 Kon et al. (2007)  

   

   

 -28.08 7.80 Prasad e Ramanathan (2009)  

   

   

 -28.31 5.48 Prasad e Ramanathan (2009)  

   

   

 -27.60 2.6 Herbon e Nordhaus (2013)  

   

   

 -29.50 4.2 Herbon e Nordhaus (2013)  

   

   

 -27.70 5.5 Bui e Lee (2014)  

   

   

 -28.20 4.6 Shahraki et al. (2014)  

   

   

 -28.90 5.4 Shahraki et al. (2014)  

   

   

 -24.07 3.40 Claudino et al. (2015)  

   

   

 -28.93 3.49 Claudino et al. (2015)  

   

   

 -26.83 0.00 Claudino et al. (2015)  

   

   

 -23.96 4.01 Claudino et al. (2015)  

   

   

 -26.67 1.58 Claudino et al. (2015)  

   

   

 -26.90 0.52 Claudino et al. (2015)  

   
Média (±DP)   Média (±DP)   Média (±DP)  

-16.37  

(± 2.30) 

5.00  

(± 3.21) 
  

-27.59 

(± 1.53) 

3.86 

(± 3.38) 
  

-22.21 

(± 2.83) 

7.71 

(± 2.98) 
 

 

3. Resultados 

3.1. Fatores abióticos  

 A presença das espécies está relacionada com o nível de umidade do sedimento 

(ANOVA de duas vias aninhada, U. maracoani/U. leptodactyla/U. thayeri: F (2,114) = 518.43, P < 

0.001), sendo que U. leptodactyla está sujeito a menores níveis de umidade do sedimento 

durante os picos de maré baixa de sizígia, enquanto U. maracoani tem mais água disponível. 

Além disso, a umidade do sedimento também diferiu entre populações da mesma espécie 

(ANOVA de duas vias aninhada, população 1/população 2: F (3,114) = 29.80, P < 0.001), 

demonstrando interferência da localidade da população na umidade do sedimento (Figura 1), 

exceto para U. leptodactyla. A espécie Uca maracoani está sujeita a salinidades mais altas, que 

não diferem entre suas populações, enquanto a salinidade das áreas colonizadas por U. 

leptodactyla e U. thayeri sofrem grande interferência de sua localidade (ANOVA de duas vias 

aninhada: salinidade entre espécies, U. maracoani/U. leptodactyla/U. thayeri: F (2,114) = 124.80, 
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P < 0.001; e entre populações da mesma espécie, população 1/população 2: F (3,114) = 279.95, P 

< 0.001; Figura 2).  

 

Figura 1: Média (±EP) do teor de umidade do sedimento (%) durante o pico da maré baixa de 

sizígia diurna para duas populações de três espécies de caranguejos do gênero Uca. Populações 

da mesma espécie estão representadas no eixo „x‟ pelo nome da cidade onde elas foram 

amostradas (Populações de U. maracoani: Praia Grande e Paraty; populações de U. 

leptodactyla: Bertioga e Peruíbe; e populações de U. thayeri: Praia Grande e Ubatuba). 

Diferentes letras indicam diferenças estatísticas entre espécies, e asterisco indica diferença 

estatística entre populações da mesma espécie (P < 0.001 entre espécies e entre populações da 

mesma espécie).  
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Figura 2: Média (±EP) da salinidade da água intersticial do sedimento durante o pico da maré 

baixa de sizígia diurna para duas populações de três espécies de caranguejos do gênero Uca. 

Populações da mesma espécie estão representadas no eixo „x‟ pelo nome da cidade onde elas 

foram amostradas (Populações de U. maracoani: Praia Grande e Paraty; populações de U. 

leptodactyla: Bertioga e Peruíbe; e populações de U. thayeri: Praia Grande e Ubatuba). Letras 

diferentes indicam diferenças estatísticas entre espécies e asterisco indica diferença estatística 

entre populações da mesma espécie (P < 0.001 entre espécies e entre populações da mesma 

espécie).  
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3.2. Recursos alimentares   

3.2.a. Quantidade de alimento disponível  

 A quantidade de matéria orgânica na superfície do sedimento diferiu entre as espécies, 

mas foi a mesma entre populações da mesma espécie (ANOVA de duas vias aninhada: % MO 

entre espécies, U. maracoani/U. leptodactyla/U. thayeri: F (2,114) = 451.95, P < 0.001; e entre 

populações da mesma espécie, população 1/população 2: F (3,114) = 0.093, P = 0.96). Áreas de U. 

leptodactyla apresentam valores mais baixos (Figura 3). A quantidade de clorofila a também 

diferiu entre as três espécies, mas apenas em U. maracoani houve diferença desse fator entre 

populações da mesma espécie (ANOVA de duas vias aninhada: clorofila a entre espécies, U. 

maracoani/U. leptodactyla/U. thayeri: F (2,90) = 49.54, P < 0.001; e entre populações da mesma 

espécie, população 1/população 2: F (3,90) = 12.82, P < 0.001; Figura 4). 

 

Figura 3: Média (±EP) do teor de matéria orgânica (%) da superfície do sedimento durante o 

pico da maré baixa de sizígia diurna para duas populações de três espécies de caranguejos 
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chama-maré. Populações da mesma espécie estão representadas no eixo „x‟ pelo nome da cidade 

onde elas foram amostradas (Populações de U. maracoani: Praia Grande e Paraty; populações 

de U. leptodactyla: Bertioga e Peruíbe; e populações de U. thayeri: Praia Grande e Ubatuba). 

Letras diferentes indicam diferença estatística entre espécies (P < 0.001).  

 

Figura 4: Média (±EP) de clorofila a (mg/g) da superfície do sedimento durante o pico da maré 

baixa de sizígia diurna para duas populações de três espécies de caranguejos chama-maré. 

Populações da mesma espécie estão representadas no eixo „x‟ pelo nome da cidade onde elas 

foram encontradas (Populações de U. maracoani: Praia Grande e Paraty; populações de U. 

leptodactyla: Bertioga e Peruíbe; e populações de U. thayeri: Praia Grande e Ubatuba). Letras 

diferentes indicam diferenças estatísticas entre espécies, e asterisco indica diferença estatística 

entre populações da mesma espécie (P < 0.001 entre espécies e entre populações da mesma 

espécie). 
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3.2.b. Alimento consumido  

As populações de mesma espécie possuem razões isotópicas similares tanto para 

carbono quanto para nitrogênio (Figura 5). Os valores obtidos para U. leptodactyla (Bertioga: 


13

C = -16.13 ± 0.2, 
15

N = 5.10 ± 0.1; Peruíbe: 
13

C = -17.34 ± 0.3, 
15

N = 5.33 ± 0.07), e U. 

maracoani (Praia Grande: 
13

C = -17.03 ± 0.2, 
15

N = 4.91 ± 0.1; Paraty: 
13

C = -17.11 ± 0.2, 


15

N = 5.25 ± 0.2) foram próximos. Os valores dessas espécies foram maiores para carbono e 

menores para nitrogênio quando comparados com os valores obtidos para U. thayeri (Praia 

Grande: 
13

C = -21.86 ± 0.1, 
15

N = 7.22 ± 0.02; Ubatuba: 
13

C = -23.01 ± 0.06, 
15

N = 7.06 ± 

0.2). As razões isotópicas de U. leptodactyla e U. maracoani são similares àquelas encontradas 

para microfitobentos estuarino (
13

C = -16.37 ± 2.30, 
15

N = 5.0 ± 3.21), e os valores de U. 

thayeri estão próximos àqueles encontrados para fitoplâncton estuarino (
13

C = -22.21 ± 2.83; 


15

N = 7.71 ± 2.98). Nenhuma das espécies teve valores compatíveis com aqueles descritos para 

folhas de mangue (
13

C = -27.59 ± 1.53; 
15

N = 3.86 ± 3.38). 
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Figura 5: Valores do enriquecimento relativo natural 
15

N versus 
13

C para produtores primários 

estuarinos baseados na literatura (Mangue: folhas da vegetação de manguezais, Fito: 

fitoplâncton, e MFB: microfitobentos), representados pelos círculos pretos (média ±DP) e para 

as três espécies de caranguejos chama-maré, representadas por quadrados (U. thayeri), 

triângulos (U. maracoani) e pentágonos (U. leptodactyla). Cada população possui n = 6 e 

populações da mesma espécie estão representadas pelo mesmo símbolo com cores diferentes.  

 

4. Discussão 

 Nós demonstramos que a distância filogenética entre espécies de caranguejos do gênero 

Uca não determina se as características dos habitats ocupados por elas serão similares ou 

distintas. É possível que mesmo populações da mesma espécie estejam sujeitas a variações nos 

níveis de determinados fatores ambientais. Entretanto, existe diferença entre os recursos 
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alimentares consumidos por espécies mais e menos derivadas utilizadas neste estudo. Apesar 

das grandes variações nas quantidades de alimento (matéria orgânica e clorofila a) entre as áreas 

colonizadas pelas espécies, U. maracoani e U. leptodactyla possuem uma alimentação baseada 

em microfitobentos, enquanto U. thayeri possui alimentação baseada em fitoplâncton. A 

derivação do grupo permitiu que as espécies colonizassem áreas com diferentes fontes de 

alimento, como as regiões dentro da floresta de mangue, mas o consumo de diferentes tipos de 

alimento também pode representar uma pressão seletiva dentro do grupo.  

Não é possível gerar um agrupamento das espécies menos derivadas em função dos 

valores dos fatores abióticos de seus habitats, refutando nossa hipótese. Alguns fatores abióticos 

diferiram entre populações da mesma espécies, o que demonstra que eles não são responsáveis 

por limitar a distribuição de todas as espécies de caranguejos chama-maré nos estuários. Estudos 

anteriores demonstraram que algumas espécies de caranguejos chama-maré habitam (Masunari, 

2006; presente estudo), ou poderiam habitar (Thurman, 2003; Shock et al., 2009; Colpo e 

Negreiros-Fransozo, 2011) áreas que possuem diferentes níveis de fatores abióticos que 

classicamente são considerados determinantes na distribuição das espécies, como salinidade, 

umidade, temperatura e granulometria do sedimento. Além disso, a manutenção de alguns 

fatores abióticos na região interna das tocas pode evitar que os indivíduos estejam sujeitos a 

grandes variações no ambiente (Powers e Cole, 1976; Thongtham e Kristensen, 2003; Chan et 

al., 2006). Sendo assim, concluímos que esses fatores abióticos, atuando isoladamente, não são 

limitantes da distribuição das espécies de caranguejos chama-maré ao longo de um estuário, seja 

pela capacidade dos caranguejos de tolerá-los ou evitar suas variações. Sendo assim, em uma 

variação não letal, esses fatores não determinam o limite de ocorrência da espécie (Sexton et al., 

2009). 

Costa e Negreiros-Fransozo (2001) observaram que algumas espécies brasileiras 

apresentam correlação positiva com a granulometria do sedimento, enquanto outras possuem tal 

relação com umidade do sedimento e matéria orgânica. Mokhtari et al. (2015) encontraram 

associação entre a granulometria e a distribuição das espécies. Nossos resultados também 

apontaram que alguns fatores são encontrados em escalas específicas para determinadas 
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espécies, como umidade para U. leptodactyla. Devido aos padrões observados, podemos 

concluir que alguns fatores abióticos podem estar associados ou interferir na motivação que leva 

os caranguejos a assentarem e/ou habitarem áreas específicas. O fator salinidade foi o único que 

permitiu um paralelo com a derivação dentro do grupo. A espécie U. maracoani foi encontrada 

apenas sob altas salinidades, enquanto as outras estiveram sujeitas a grandes variações desse 

parâmetro. Thurman et al. (2013) também encontraram valores mais altos de salinidade para U. 

maracoani dentre as espécies brasileiras. No geral, caranguejos chama-maré possuem ótimas 

capacidades osmorregulatórias (Wright et al., 1984; Thurman, 2003), mas a capacidade de lidar 

com grandes variações de salinidade em crustáceos decápodes está relacionada com a saída do 

ambiente marinho em direção ao ambiente dulcícola (Augusto et al., 2009). Devido ao seu 

caráter ancestral e as características de seu habitat, é possível que a distribuição de U. 

maracoani ainda esteja condicionada a locais com níveis de salinidade superiores a de outras 

espécies do gênero. 

Nossos resultados apresentam contrastes com a literatura quanto a quantidade de 

alimento nos diferentes microhabitats (vegetados x não vegetados, exemplo: Nobbs et al., 2003; 

Kon et al., 2007). Os valores mais altos de matéria orgânica não foram encontrados em áreas 

vegetadas, e os valores de clorofila a não apresentaram relação com a presença ou ausência de 

vegetação. Tais variações podem ter sido provocadas pela interferência de outros elementos 

ambientais, como granulometria e posição em relação a maré (Jesus et al., 2009). Matéria 

orgânica foi o elemento que apresentou valores mais específicos para cada espécie. 

Provavelmente, a quantidade de matéria orgânica no sedimento, ou a combinação de outros 

fatores que alteram a sua distribuição, como vegetação (Nobbs et al., 2003), granulometria 

(Gireeshkumar et al., 2013), hidrodinâmica local (Tue et al., 2012) e atividade microbiana 

(Fabiano e Donavaro, 1994; Hu et al., 2014), influencie os caranguejos, ou atuem como um 

sinal específico para o assentamento das larvas nessas áreas. Entretanto, avaliações conjuntas 

desses elementos precisam ser realizadas para identificar a fonte de influência sobre os 

caranguejos. De acordo com nossos dados, a quantidade de alimento no habitat não tem relação 
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com a derivação das espécies, já que a espécie mais derivada ocupa áreas com valores 

intermediários de matéria orgânica e clorofila a em relação às menos derivadas.   

A análise da razão dos isótopos estáveis demonstrou que a disponibilidade de alimento 

não se relaciona diretamente com a assimilação de alimento. Mesmo habitando regiões com 

quantidades muito diferentes de matéria orgânica e clorofila a, as espécies menos derivadas U. 

maracoani e U. leptodactyla possuem dieta baseada em microfitobentos. A espécie mais 

derivada tem uma alimentação baseada em fitoplâncton. Nenhuma das espécies apresentou dieta 

baseada em detritos de mangue, mesmo com elevados valores de matéria orgânica em algumas 

localidades. France et al. (1998) e Kon et al. (2007) demonstraram que a disponibilidade de 

recursos alimentares para organismos bentônicos em manguezais, inclusive caranguejos chama-

maré, é heterogênea, mas o enriquecimento relativo natural de isótopos estáveis dos animais 

indica o maior consumo de um alimento em detrimento de outros. Nesse estudo, houve maior 

consumo de microalgas em relação a matéria orgânica do sedimento. As microalgas são a fonte 

mais rica de nitrogênio nos detritos de mangue (Andersen e Kristensen, 2002; Thongtham e 

Kristensen, 2005; Kristensen, 2008), o que pode explicar a dieta baseada em microalgas 

encontrada nesse estudo. Kon et al. (2007) demonstraram que os valores do enriquecimento 

relativo natural de isótopos estáveis da matéria orgânica particulada do sedimento dentro de 

florestas de mangue, refletiam uma combinação de detritos vegetais e fitoplâncton. Essa 

deposição de fitoplâncton no sedimento dos manguezais ou a atividade de alimentação de U. 

thayeri durante a maré alta (dados não publicados) podem explicar o consumo desse recurso por 

esta espécie. A granulometria fina do sedimento (Jesus et al., 2006), e a presença de fitoplâncton 

disponível nas florestas de mangue também ajudam a explicar os valores de clorofila a 

encontrados nessas região, superiores as áreas não vegetadas ocupadas por U. leptodatyla. 

A seleção de alimento pelos caranguejos violonista é feita pelo segundo maxílipede, e a 

presença de diferentes tipos de cerdas em diferentes quantidades é relacionada com a 

granulometria do sedimento (Milller, 1961). A proposta mais aceita é que a quantidade de 

cerdas em formato de colher está positivamente relacionada com sedimento de maior 

granulometria. Entretanto, essa questão ainda apresenta lacunas devido à existência de espécies 
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que não seguem o padrão proposto (U. pugnax, Robertson e Newell, 1982; U. subcylindrica em 

Thurman II, 1984; U. rapax e U. burgersi em Costa e Negreiros-Fransozo, 2001; U. maracoani 

em Colpo e Negreiros-Fransozo, 2013). Para as espécies avaliadas no presente estudo, U. 

thayeri possui menos cerdas em formato de colher, levemente curvadas, enquanto U. maracoani 

e U. leptodactyla possuem muitas cerdas em formato de colher, com forte curvatura no segundo 

maxílipede (Colpo e Negreiros-Fransozo, 2013). Sugerimos, então, uma possível relação da 

morfologia das cerdas com o tipo de alimento, ao invés da granulometria do sedimento, para 

essas espécies. Essa variação em um traço morfológico pode estar relacionada com a pressão 

seletiva gerada pelas diferenças nas características da fonte de alimento, como no caso clássico 

dos tentilhões de Darwim (Boag e Grant, 1981). Seleção e evolução em sistemas presa-predador 

são bem descritos (Brodie e Brodie, 1999; Abrams, 2000), e corridas armamentistas envolvendo 

alterações morfológicas entre caranguejos e suas presas também são conhecidas (Edgell e 

Rochette, 2007, 2009). Dessa forma, apontamos que os tipos de recursos alimentares 

disponíveis e consumidos por esses caranguejos devem ser considerados em discussões que 

abordem a filogenia e evolução do grupo. Damos especial atenção a necessidade da inclusão de 

variáveis bióticas em estudos que avaliem a distribuição de caranguejos do gênero Uca.  

 

5. Conclusão 

Estudos anteriores sugerem que a limitação da distribuição de espécies de caranguejos 

do gênero Uca estão relacionadas a fatores ambientais, especialmente abióticos. Nossos 

resultados demonstraram que algumas espécies habitam áreas com valores de fatores abióticos 

e/ou recursos alimentares específicos, porém populações da mesma espécie podem estar sujeitas 

a diferentes valores de alguns desses fatores, demonstrando que tais fatores não são 

responsáveis pelo o limite de ocorrência da espécie. Com exceção da salinidade, não 

observamos um padrão de derivação em função da variação de um fator ambiental entre 

espécies, o que demonstra um derivação independentemente dentro de cada espécie, que 

respondem de diferentes formas as pressões. Matéria orgânica foi o único elemento específico 

dentro de cada espécie e diferindo entre elas, sugerindo que esse elemento pode estar 
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relacionado com a distribuição das espécies de alguma forma. A fonte de alimento parece ser 

um fator intimamente relacionado com a distribuição local dos caranguejos chama-maré. As 

espécies menos derivadas tem a dieta baseada no mesmo recurso alimentar, que difere da mais 

derivada, demonstrando que a relação do caranguejo com o tipo de alimento pode ser um item 

importante na evolução do grupo. Com esse estudo esperamos propor novas perspectivas para 

análises que abordem conjuntamente fatores bióticos, relações bióticas e evolução no gênero 

Uca, a fim de elucidar questões sobre a ecologia desses organismos, como a distribuição 

mundial e local das espécies, e a interação entre elas.  
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