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RESUMO 1 

A estrutura e funcionamento das comunidades naturais são regulados pela 2 

disponibilidade de recursos (controle ascendente) e predação (controle descendente). 3 

Os caranguejos do gênero Uca são comuns em áreas entremarés tropicais e 4 

subtropicais. Neste estudo avaliamos experimentalmente o controle descendente de 5 

caranguejos chama-maré (U. burgersi) sobre a meiofauna, em particular os Nematoda, 6 

e o microfitobentos. O estudo foi realizado em microcosmos com exclusão de Uca, e 7 

com densidades de 5 e 10 caranguejos. O perfil de ácidos graxos de amostras do 8 

sedimento, hepatopâncreas e fezes do caranguejo foram avaliados para identificação 9 

de marcadores tróficos. O gênero Microlaimus sp foi o mais abundante. A densidade 10 

de Nematoda, avaliada no sedimento superficial (0,5 cm) foi maior em áreas de 11 

exclusão, assim como a riqueza de gêneros de Nematoda também foram maiores nos 12 

sedimentos disponíveis para o forrageamento, quando comparado aos pellets de 13 

alimentação. Não houve alteração da densidade dos Nematoda no estrato 14 

subsuperficial (5 cm). As concentrações de clorofila a no sedimento não foram 15 

alteradas pela presença dos caranguejos, e a biomassa microfitobêntica nos pellets de 16 

alimentação não diferiu da encontrada no sedimento. Foram encontrados ácidos 17 

graxos marcadores de diatomáceas (14:0 e 16:0), carnivoria (18:1n9) e plantas 18 

vasculares (18:2n6) no sedimento, no hepatopâncreas e nas fezes de chama-maré. A 19 

maior percentagem de indicador 18:1n9 em associação às densidades elevadas dos 20 

Nematoda em sedimento no tratamento de exclusão confirmam a predação e o 21 

controle descendente de U. burgersi sobre a meiofauna. Não foi registrada preferência 22 

por gênero de Nematoda consumido por chama-maré. 23 

24 
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 INTRODUÇÃO 25 

Interações tróficas (predação e competição) e não tróficas (engenharia do 26 

ecossistema) entre os organismos podem interferir na estabilidade do ecossistema, 27 

alterando a diversidade, abundância das espécies e a estrutura da comunidade 28 

(Hariston et al. 1960, Kéfi et al. 2012). Em cadeias tróficas fortemente ligadas a 29 

densidade de um nível trófico superior pode regular a abundância de níveis inferiores, 30 

em um processo conhecido como controle descendente. Por outro lado, o controle 31 

ascendente ocorre quando a disponibilidade de nutrientes é controlada pelos 32 

produtores primários. Muitas vezes essas interações geram um efeito em cascata nas 33 

populações da cadeia trófica (Alvarez et al. 2013).  34 

Caranguejos do gênero Uca (Família Ocypodidae) (Ng et al. 2008), conhecido 35 

como violinista ou chama-maré, são comumente encontrados na zona entremarés de 36 

regiões tropicais e subtropicais, habitando áreas de sedimento arenoso e lodoso 37 

(Crane 1975),  e ocorrendo em altas densidades em áreas vegetadas e não vegetadas 38 

(Skov et al. 2002, Masunari 2012). A distribuição das espécies parece estar 39 

relacionada com a complexidade estrutural do habitat (Kon et al. 2007, 2010, 2011, 40 

Nobbs 2003) e características do sedimento (Bertness & Miller 1984, Liao et al. 2008, 41 

Ribeiro et al. 2005).  42 

O forrageamento dos caranguejos violinistas ocorre próximo das tocas durante 43 

o período de exposição do sedimento (maré baixa) (Land & Layne 1995, Mokhlesi et 44 

al. 2011). Os animais fazem pequenas ranhuras com os quelípodos na superfície do 45 

sedimento (3 a 5 mm) e transferem as partículas do sedimento para a boca, onde há 46 

uma seleção da matéria orgânica ingerida pelos apêndices bucais especializados 47 

(Costa & Negreiros-Fransozo 2001, Colpo 2005). Essa seleção é baseada no tamanho 48 

e peso das partículas pelo processo floating feeding, onde as partículas leves boiam e 49 

são ingeridas, enquanto as pesadas decantam sendo expelidas da boca em forma de 50 

pequenas esferas, denominadas pellets de alimentação (Miller 1961, Quinn 1980, 51 

Maitland 1990).  52 

Investigações sobre a fonte alimentar dos chama-maré tem sido um desafio. 53 

Pesquisas sobre o aparato bucal dos caranguejos e sobre os organismos disponíveis 54 

no sedimento na área de forrageamento dão indícios de quais são os recursos 55 

disponíveis e consumidos (Miller 1961, Coull 1992, Costa & Negreiros-Fransozo 2001). 56 

Estudos indicam que os caranguejos violinistas consomem detritos (Teal 1962, 57 

Wolfrath 1992), microalgas, microfitobentos (Teal 1962, Dye & Lasiak 1987, Wolfrath 58 

1992, France 1998, Reinsel 2004, Ribeiro & Iribarne 2011), macroalgas, macrófitas 59 
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(Wolfrath 1992), protozoários (Dye & Lasiak 1986), bactérias (Robertson & Newell 60 

1982, Dye & Lasiak 1986, 1987, France 1998) e meiofauna (Hoffman et al. 1984, 61 

Ólaffson & Ndaro 1997, Reinsel 2004). 62 

A camada superficial do sedimento geralmente concentra a maior abundância 63 

de meiofauna e microfitobentos (Wulff et al. 1997). A meiofauna desempenha papel 64 

chave na transferência de matéria e energia, representando a ligação trófica entre 65 

detritos orgânicos e microrganismos a níveis tróficos superiores. A densidade desse 66 

grupo pode alcançar valores de 106 indivíduos m-2, onde o filo Nematoda geralmente 67 

corresponde a mais de 50 % e podendo alcançar proporções de mais de 90 % 68 

(Hoffman et al. 1984, Coull 1992, Epstein 1997, Schratzberger et al. 2008). 69 

Caranguejos chama-maré são capazes de ingerir partículas muito pequenas 70 

(ex. menores do que 125 µm para U. thayeri, Wolfrath 1992) o que dificulta a 71 

identificação dos itens consumidos através da análise do conteúdo estomacal (Dye & 72 

Lasiak 1986). Deste modo, a determinação da alimentação destes animais é baseada 73 

na diferença da abundância dos organismos encontrados em experimentos de 74 

exclusão e presença dos caranguejos (Hoffman et al. 1984, Dye & Lasiak 1986, 1987, 75 

Ólafsson & Ndaro 1997). Esta metodologia é relativamente efetiva, mas exige grande 76 

esforço para a identificação dos organismos potencialmente consumidos 77 

(microfitobentos, microfauna e meiofauna). Em função disso, a maioria dos trabalhos 78 

aborda apenas um grupo (Weissburg 1992, Dittman 1993). 79 

Técnicas moleculares podem ser usadas para complementar estudos de 80 

interações tróficas como, por exemplo, os isótopos estáveis (Kiechbusch et al. 2004, 81 

Abrantes & Sheaves 2009), ácidos graxos (Shin et al. 2008, Kelly & Scheibling 2012) e 82 

recentemente o uso de primers específicos a táxons de presas para a identificação a 83 

nível de espécie (Maghsoud et al. 2014). Os ácidos graxos têm sido amplamente 84 

usados em ambiente estuarino (Kharlamenko et al. 2001, Meziane & Tsuchiya 2002, 85 

Kieckbusch et al. 2004, Alfaro et al. 2006, Jaschinski et al. 2011) por apresentarem 86 

alta diversidade estrutural e especificidade taxonômica (Coelho et al. 2011), onde é 87 

possível determinar marcadores tróficos para grupos taxonômicos como bactérias, 88 

diatomáceas, plantas vasculares e metazoários (Dalsgaard et al. 2003, Kelly & 89 

Scheibling 2012). 90 

Neste estudo, nós avaliamos se caranguejos violinistas exercem controle 91 

descendente sobre a meiofauna e microfitobentos. Baseado na hipótese de que em 92 

locais de exclusão dos chama-maré é registrado maior riqueza e abundância de 93 

meiofauna e concentração de clorofila a na superfície do sedimento, é esperado 94 
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encontrar baixos valores desses organismos em áreas expostas a alta densidade de 95 

Uca sp., uma vez que a intensidade de forrageamento será maior. A manipulação da 96 

densidade do caranguejo chama-maré poderá mostrar o efeito gradual que esses 97 

animais exercem sobre as comunidades bênticas. Análises do perfil de ácidos graxos 98 

poderão evidenciar os principais grupos da cadeia trófica do caranguejo violinista. 99 

 100 

 101 

MATERIAIS E MÉTODOS 102 

 103 

Área de estudo 104 

A área de estudo foi no Parque Estadual Jureia-Itatins, situada no litoral sul do 105 

estado de São Paulo. Esta unidade de conservação de proteção integral compreende 106 

uma área de 79.240 ha abrangendo ecossistemas de manguezal, praia arenosa, 107 

costão rochoso, restinga e mata atlântica. As coletas foram realizadas em duas áreas 108 

do estuário da Barra do rio Una, uma delas na margem superior do estuário com 109 

predomínio de herbáceas, e a outra área nas margens da vegetação de restinga. As 110 

áreas foram selecionadas em função da presença da espécie modelo utilizada (Uca 111 

burgersi). 112 

 113 

Delineamento experimental 114 

Tendo como base estudos tróficos com o gênero Uca, nos quais os 115 

experimentos são realizados com ausência e presença do caranguejo, no presente 116 

estudo além destes grupos experimentais, foi escolhido uma densidade de 117 

caranguejos violinistas intermediária para testar o controle descendente sobre a 118 

meiofauna e microfitobentos em laboratório. Deste modo os grupos experimentais 119 

foram: controle (área de exclusão), densidade baixa e alta, com presença de 5 e 10 120 

caranguejos, respectivamente. 121 

Uma vez que o número de dias para observação do efeito do controle 122 

descendente é desconhecido, foram escolhidos os intervalos de 7, 14 e 21 dias. Em 123 

cada densidade e intervalo de tempo foram estabelecidas 4 unidades experimentais 124 

(réplicas; Fig. 1). 125 
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Tratamentos

Tempos

Número de 
Réplicas

N=0 
(Controle)

N=5 
(Densidade Baixa)

N=10 
(Densidade Alta)

T1 T2 T3

R1

R2

R3

R4

R1

R2

R3

R4

R1

R2

R3

R4

......

......

 126 
Fig. 1. Delineamento experimental: os tratamentos (com zero, 5 e 10 Uca burgersi) 127 
foram amostrados em três intervalos de tempos (T1: 7dias, T2: 14 dias e T3: 21 dias) e 128 
em 4 unidades experimentais (réplicas R1 à R4). 129 

 130 

O experimento foi realizado com machos de U. burgersi, pois as fêmeas 131 

apresentam distintos comportamentos de forrageamento (assim como modificações 132 

em sua reserva energética), em função da reprodução, o que poderia induzir a 133 

interpretações equivocadas sobre o perfil de ácidos graxos presente nos órgãos de 134 

reserva.  135 

Como no estrato superficial do sedimento (0-5 cm) a meiofauna ocorre em 136 

maior abundância (Giere 2009), foi coletado sedimento em campo no estrato de até 3 137 

cm de profundidade na área de ocorrência de U. burgersi. O sedimento foi 138 

transportado em caixas para o laboratório, onde foi peneirado em malha de 0,5 cm 139 

com água do mar filtrada (em malha de 5 µm) para remoção da macrofauna, 140 

concentração dos organismos da meiofauna e homogeneização do sedimento.  141 

O efeito da predação do caranguejo violinista sobre a meiofauna foi avaliado a 142 

partir da densidade, riqueza e diversidade no sedimento e nos pellets de alimentação; 143 

sobre o microfitobentos através da análise da concentração de clorofila a no 144 

sedimento e nos pellets de alimentação. E ainda, o recurso alimentar foi investigado a 145 

partir de marcadores tróficos no sedimento e nos caranguejos (pela análise do perfil de 146 

ácidos graxos). 147 

 148 

Amostragem e processamento  149 

Em uma área de 697 m² foram coletados 180 animais adultos, com largura da 150 

carapaça superior a 7,8 mm (Benetti et al. 2007). Os espécimes foram acondicionados 151 

em caixas com água salobra e transportados ao laboratório. Antes de serem utilizados 152 

no experimento os caranguejos permaneceram 2 dias em aquários com lâmina de 153 

água do mar filtrada (em malha de 5 µm) para eliminarem os materiais não digeridos 154 

(pellets fecais). 155 
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Cada unidade experimental foi considerada como um microcosmo, constituído 156 

por aquário de 30 x 20 x 12 cm, os quais foram preenchidos com 15 cm de sedimento 157 

peneirado. A posição na bancada foi sorteada, e os microcosmos foram mantidos por 158 

dois dias (já na posição de sorteio) para a estabilização e estratificação da meiofauna; 159 

em seguida os caranguejos foram inseridos. 160 

Durante o experimento as unidades experimentais permaneceram parcialmente 161 

tampadas (para evitar fuga dos animais), com fotoperíodo controlado (12 h de claro e 162 

12 h de escuro), em temperatura de 25 ºC, com pulverização de água do mar filtrada 163 

(com a finalidade de manter a umidade constante no sedimento), e remoção dos 164 

pellets de escavação (oriundos da construção de tocas dos caranguejos) para evitar a 165 

colonização da meiofauna do sedimento das camadas profundas no estrato superficial. 166 

 167 

Parâmetros abióticos 168 

Ao término do experimento foi coletado 1 amostra, por réplica, de 10 cm de 169 

profundidade do sedimento com o corer de 2,5 cm de diâmetro, para análise de 170 

umidade e teor de matéria orgânica. Ambas as amostras foram imediatamente 171 

pesadas e colocadas em estufa a 60 ºC por 48 h. Foram novamente pesadas para 172 

quantificar o teor de umidade no sedimento e em seguida maceradas e separados 10 173 

g para queima da matéria orgânica em mufla por 4 h à 500 ºC. Assim que esfriaram 174 

foram pesadas novamente e obtida à porcentagem de matéria orgânica. 175 

 176 

Meiofauna 177 

A amostragem da meiofauna em cada microcosmo ocorreu de 3 formas: 178 

primeiramente foram coletados 15 g de pellets de alimentação com o uso de um pincel 179 

(Fig. 2); 10 g do sedimento superficial (0-0,5 cm) com espátula; uma amostra de 5 cm 180 

de profundidade com corer de 2,5 cm de diâmetro (total de 30 g de sedimento). Todas 181 

as amostras foram pesadas e em seguida fixadas e preservadas em formalina 4%.  182 
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Fig. 2. Coleta de amostra dos pellets de alimentação de Uca burgersi no microcosmo. 183 
 184 

As amostras foram inicialmente lavadas em peneiras de 63 µm para remoção do 185 

silte e formalina. A meiofauna foi extraída por flotação com auxílio de LudoxTM em 186 

densidade de 1,15 g ml-1 (Somerfield & Warwick 1996, Somerfield et al. 2005). A 187 

extração foi repetida três vezes com duração de 45 min cada. Adicionou-se glicerol 188 

aos extratos de meiofauna, posteriormente foram colocados em chapa quente (20-30 189 

ºC) para evaporação lenta do álcool. Por fim foram montadas lâminas permanentes 190 

para identificação e contagem em microscópio. Os primeiros 200 Nematoda foram 191 

identificados em nível de gênero e os demais foram todos quantificados.  192 

 193 

Microfitobentos 194 

Para avaliação da concentração microfitobêntica foram coletadas 15 g de pellets 195 

de alimentação com pincel e uma amostra de 5 cm de profundidade com corer de 2,5 196 

cm de diâmetro em cada unidade experimental. As amostras foram imediatamente 197 

acondicionadas em potes escuros e congeladas para posterior análise. Uma vez que 198 

nos microcosmos não houve espaço suficiente para coleta de sedimento da faixa de 199 

0,5 cm, a concentração de clorofila a na área de forrageio de U. burgersi foi estimada 200 

baseada em Jonge & Colijn (1994). Esses autores encontraram que em sedimento de 201 

granulomeria mista (areia e silte) a faixa superior de 0-0,5 cm do sedimento 202 

apresentou cerca de 60-70 % da concentração total de clorofila a de um estrato de 5 203 

cm de profundidade. Deste modo, nós calculamos a proporção de 70 % em 0,5 cm a 204 

partir da concentração de clorofila a encontrada nos 5 cm de sedimento. 205 
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O procedimento de extração de clorofila a foi baseado no método descrito por 206 

Plante-Cuny (1978). Para obtenção do peso seco foi separada 10 g de sedimento em 207 

estufa à 60 °C por 24 h. A outra parte da amostra foi mantida no escuro sendo 208 

adicionados 20 ml de acetona 90 % sob agitação por 10 s. Em seguida as amostras 209 

foram colocadas em banho frio de ultrassom por 10 minutos e acondicionadas na 210 

geladeira à 4 °C por 18-24 h. Posteriormente, as amostras foram centrifugadas por 15 211 

minutos a 4000 rpm para remoção das partículas em suspensão. As concentrações de 212 

clorofila a e feopigmentos foram medidos antes e depois da acidificação com HCl, 213 

respectivamente, em espectrofotômetro nos comprimentos de onda de 665 e 750 nm. 214 

A concentração de clorofila a, expressos em μg g-1, foi calculada baseada na equação 215 

descrita por Lorenzen (1967). 216 

 217 

Extração de lipídeos e análises de ácidos graxos 218 

A análise do perfil de ácidos graxos foi realizada apenas no intervalo de tempo de 219 

21 dias, com o grupo controle e tratamento com alta densidade de U. burgersi. Este 220 

intervalo de tempo foi adotado, pois estudos mostram que os consumidores assimilam 221 

os ácidos graxos de sua dieta no organismo, em períodos de semanas a meses (Shin 222 

et al. 2008, Lebreton et al. 2011). 223 

Para a análise dos ácidos graxos foram coletadas amostras de sedimento (5 cm 224 

de profundidade com corer de Ø 2,5 cm) e dos caranguejos. Ao final dos 21 dias, os 225 

animais foram retirados dos microcosmos e mantidos em jejum durante 48 h em 226 

aquários com lâmina de água do mar filtrada (em malha de 5 µm) a fim de eliminarem 227 

naturalmente os pellets fecais (Meziane et al. 2002). O resíduo do aquário com as 228 

fezes foi congelado e os caranguejos foram sacrificados por congelamento à -4 ºC. 229 

Para análise do perfil de ácidos graxos de U. burguesi foram removidos e congelados 230 

o hepatopâncreas. 231 

O processamento das amostras iniciou com a secagem em liofilizador por 18 h, 232 

em seguida foram armazenadas à -30 ºC em nitrogênio atmosférico para evitar a 233 

oxidação lipídica. Foi utilizado o método de transesterificação direta assistida por 234 

micro-ondas baseada em Medina (2013). Adicionou-se 1 ml de água destilada e 8 ml 235 

de NaOH em metanol (0,5 %) em 100 mg de sedimento liofilizado; em 0,8 mg de fezes 236 

e em 50 mg de hepatopâncreas. 237 

As amostras foram submetidas a irradiação de micro-ondas à 60 ºC com agitação 238 

magnética de 30 % e potência de 400 W por 35 min. Em seguida, foram resfriadas em 239 

banho de gelo e filtradas. Para separação dos ésteres metílicos de ácidos graxos 240 
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(FAME) foi adicionado 1 ml de iso-octano, agitado em vórtex por 30 s e centrifugado a 241 

2500 rpm durante 10 min. Os extratos foram secos sob fluxo de nitrogênio, 242 

redissolvidos em 1 ml de hexano, agitados em vórtex, em seguida separou-se uma 243 

alíquota de 750 µl, a qual foi seca no fluxo de nitrogênio e congelada à -20 ºC até 244 

análise (Medina 2013). Cada amostra foi diluída em 50 µl de hexano, misturada em 245 

vórtex e injetado 1 µl no cromatógrafo gasoso.  246 

As análises dos FAMEs foram realizadas em cromatógrafo gasoso (GC-2010, 247 

Shimadzu), equipado com detector de ionização em chama, injetor split (1/100) à 260 248 

°C e coluna CP-SIL 88 (Chromopack, 100 m x 0,25 mm de diâmetro interno x 0,20 µm 249 

espessura do filme). As condições de análise foram: gás de arraste hélio com 250 

velocidade de 40 cm s-1, temperatura do FID à 260 ºC, temperatura inicial da coluna à 251 

120 ºC durante 8 min, aumentando 20 ºC min-1 até 160 ºC, aumentando 3 ºC min-1 até 252 

195 ºC, mantendo-se por 10 min, em seguida aumentando 3 ºC min-1 até 210 ºC, 253 

aumentando 35 ºC min-1 até 220 ºC, mantendo-se nesta temperatura por 3 min, 254 

aumentando 20 ºC min-1 até 240 ºC, permanecendo por 5 min, totalizando 46 min 255 

(Sancho et al. 2011).  256 

Os FAMEs foram identificados pela comparação entre os tempos de retenção dos 257 

picos da amostra com os tempos de retenção do padrão (FAME Mix C4-C24, Supelco, 258 

Bellefonte, PA, EUA). A porcentagem de cada ácido graxo foi calculada a partir da 259 

área dos picos de retenção. O perfil de ácidos graxos dos marcadores identificados na 260 

literatura foi utilizado para comparação da porcentagem de abundância na fonte de 261 

recurso (sedimento), no tecido de armazenamento energético (hepatopâncreas) e nas 262 

fezes de U. burgersi (Tabela 1). 263 

264 
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200
 

Tabela 1. Ácidos graxos marcadores tróficos. 265 
Grupo Ácido graxo Referências 

Bactérias 
13:0, 15:0, 

15:1n5, 15:1n7, 
17:1n5, 17:1n7 

Volkman et al. (1980), Rajendran et al. (1993) 

 18:1n7 Volkman et al. (1998) 
 23:0 Volkman et al. (1980), Rajendran et al. (1993) 

Diatomácea 14:0 Viso & Marty (1993), Dunstan et al. (1994), 
Ramos et al. (2003) 

 16:0 Sargent et al. (1987), Volkman et al. (1998) 
 16:1n7 Volkman et al. (1989), Ramos et al. (2003) 

 20:5n3 Viso & Marty (1993), Dunstan et al. (1994), 
Ramos et al. (2003) 

Carnivoria 18:1n9 Sargent & Falk-Petersen (1981), Dalsgaard et 
al. (2003) 

Flagelados 16:2n6 Volkman et al. (1989)  
 16:3n3 Volkman et al. (1989), Viso & Marty (1993) 
 22:5n3 Galois et al. (1996) 

Plantas 
vasculares 18:2n6 Budge & Parrish (1998), Richoux & Froneman 

(2008) 
 24:0, 26:0, 28:0 Wannigama et al. (1981), Viso & Marty (1993) 

 266 

Análise de dados  267 

Nas análises dos dados da meiofauna, apenas o grupo Nematoda foi considerado, 268 

uma vez que estes organismos representaram mais de 90 % do total da fauna 269 

avaliada. As amostras de meiofauna dos 0,5 cm e 5 cm do sedimento passaram por 270 

duas transformações. A primeira foi realizada para determinar o número de indivíduos 271 

de cada gênero de Nematoda na densidade total encontrada na amostra, a partir dos 272 

200 Nematoda identificados, foi utilizada a fórmula: 273 

 274 

 275 

Onde: 276 

i: gênero de Nematoda; 277 

n(i): número de indivíduos determinados entre os 200 Nematoda identificados; 278 

N: número total de Nematoda contabilizados na amostra; 279 

N(i): número de indivíduos que se espera encontrar no N total de Nematoda. 280 
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Para fins de comparação entre amostras de pellets de alimentação e sedimento 281 

superficial (0,5 cm) calculou-se a densidade de Nematoda para 1 g de sedimento, 282 

através da fórmula abaixo: 283 

 284 

No qual:  285 

N(i): número de indivíduos que se espera encontrar no N total de Nematoda; 286 

p: peso = 1 grama; 287 

P: peso total da amostra; 288 

D(i): densidade do gênero de Nematoda por grama 289 

Métodos estatísticos univariados e multivariados foram utilizados para avaliar o 290 

potencial controle descendente de U. burgersi sobre a meiofauna e microfitobentos. 291 

Os descritores univariados foram utilizados para densidade total; riqueza e diversidade 292 

(Shannon-Wiener) de Nematoda; os gêneros numericamente dominantes; e a 293 

concentração de clorofila a no sedimento e nos pellets de alimentação. A significância 294 

das diferenças entre os tratamentos (controle, densidade baixa e alta) nas 3 295 

amostragens (7, 14 e 21 dias) foi testada através de análises de variância 296 

permutacional (PERMANOVA, Anderson 2001). No modelo da PERMANOVA foram 297 

utilizados os fatores “tratamento” (fator fixo, três níveis: controle, densidade baixa e 298 

alta), “tempo” (fator aleatório sem aninhar ao “tratamento”, três níveis: T1, T2 e T3) e 299 

interação “tratamento x tempo”. Entretanto só foram considerados os resultados de p 300 

do fator “tratamento” e da interação, uma vez que o objetivo é investigar o controle 301 

descendente em cada tempo.  A transformação Log10 (x+1) foi usada nos dados de 302 

densidade de Nematoda.  303 

Para avaliar diferenças na estrutura multivariada da fauna, utilizou-se o mesmo 304 

modelo de PERMANOVA da análise univariada. As análises multivariadas foram 305 

realizadas a partir de matrizes de similaridade do índice de Bray-Curtis. O teste de 306 

comparações múltiplas Monte Carlo foi utilizado em comparações pareadas para 307 

determinar as diferenças significativas (p < 0,05). Para visualizar a estrutura 308 

multivariada realizou-se a análise de proximidade (MDS, Clarke & Ainsworth 1993).  309 

Teores de matéria orgânica e umidade do sedimento entre os tratamentos ao 310 

longo do experimento foram transformados em Log10 (x+1) e testados utilizando-se o 311 

mesmo modelo de PERMANOVA realizado para a meiofauna e com o objetivo de 312 

analisar eventual alteração em função de algum artefato experimental. 313 
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Para os dados de perfil dos ácidos graxos foi utilizado o teste univariada ANOVA, 314 

no software Statistic, para comparação de cada marcador entre a abundância presente 315 

no hepatopâncreas, nas fezes, no sedimento da unidade experimental de exclusão e 316 

densidade alta. Os pressupostos de homocedásticidade foram verificados através do 317 

Teste de homogeneidade de variâncias de Cochran, quando heterocedásticos, os 318 

dados foram transformados em Log10 (x+1). 319 

 320 

 321 

RESULTADOS 322 

 323 

Parâmetros Abióticos 324 

A porcentagem de umidade no sedimento nos grupos experimentais foi em média 325 

de 19, 4 % e o teor da matéria orgânica de 1,4 %; ambos os parâmetros não diferiram 326 

entre os fatores tratamentos e interação entre tratamento x tempo (PERMANOVA, p > 327 

0,05).328 
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Meiofauna 329 

O filo Nematoda foi o grupo predominante com abundância de 99 % da fauna, 330 

seguido dos Turbellaria, com 0,58 %, e os poliquetos 0,21 %. No total foram 331 

registrados 50 gêneros de Nematoda pertencentes a 26 famílias. Na faixa de 0,5 cm 332 

do sedimento e nos pellets de alimentação de U. burgersi, Microlaimus sp. foi o gênero 333 

mais representativo; nas amostras de 5 cm de profundidade, Microlaimus sp. e 334 

Terschellingia sp. foram os mais abundantes (Tabela 2). 335 

 336 

Tabela 2. Abundância média por grama dos gêneros de Nematoda nos pellets de 337 
alimentação, em 0,5 cm do sedimento e 5 cm de profundidade nos tratamentos. 338 
Gêneros estão ranqueados de acordo com a média de similaridade de Bray-Curtis (δ). 339 
Valores médios também estão representados em porcentagem de contribuição por 340 
gênero (i) para δ (δi%) e em porcentagem cumulativa (∑δi%). A lista dos gêneros foi 341 
cortada em ∑δi% = 50 %. 342 
 343 

 Abundância média δ δ i% ∑δi% 

Pellets de Alimentação     
Densidade baixa     

Microlaimus sp. 0,41 23,18 66,77 66,77 
Densidade alta     

Microlaimus sp. 0,19 34,41 84,74 84,74 
0,5 cm de sedimento     
Controle     

Microlaimus sp. 4,71 12,15 20,11 20,11 
Theristus sp. 2,82 5,62 9,31 29,41 

Oncholaimus sp. 2,44 4,96 8,21 37,62 
Anoplostoma sp. 2,38 4,69 7,77 45,39 
Haliplectus sp. 2,27 4,34 7,19 52,58 

Densidade Baixa     
Microlaimus sp. 3,54 14,84 22,34 22,34 
Anoplostoma sp. 2,23 7,74 11,65 33,99 

Theristus sp. 2,12 6,57 9,89 43,88 
Oncholaimus sp. 1,63 5,91 8,91 52,79 

Densidade Alta     
Microlaimus sp. 3,14 16,83 34,26 34,26 
Oncholaimus sp. 1,41 5,30 10,79 45,05 
Anoplostoma sp. 1,26 4,56 9,28 54,32 

5 cm de sedimento     
Controle     

Microlaimus sp. 4,78 10,84 15,45 15,45 
Terschellingia sp. 4,49 10,71 15,27 30,72 

Haliplectus sp. 3,55 8,68 12,37 43,09 
Halalaimus sp. 2,88 6,45 9,19 52,28 

Densidade Baixa     
Terschellingia sp. 4,91 11,68 16,93 16,93 
Microlaimus sp. 4,53 10,11 14,65 31,58 
Haliplectus sp. 3,63 8,76 12,69 44,27 
Desmodora sp. 2,57 5,91 8,57 52,83 

Densidade Alta     
Terschellingia sp. 4,88 14,67 19,55 19,55 
Microlaimus sp. 4,48 13,27 17,69 37,24 
Haliplectus sp. 3,64 10,77 14,36 51,60 



14 
 

Entre os descritores analisados, a densidade dos Nematoda em 0,5 cm de 344 

sedimento diferiu entre os tratamentos (p = 0,008; Tabela 3), com maior densidade no 345 

grupo controle (densidade baixa, p = 0,02; densidade alta, p = 0,03) independente do 346 

tempo (Fig. 3A). A densidade de Microlaimus sp. foi maior na área de exclusão (p = 347 

0,03; Tabela 3) em todos os intervalos de tempo (Fig. 3B). Não houve diferença na 348 

riqueza e diversidade de gêneros de Nematoda amostrados em 0,5 cm e 5 cm de 349 

profundidade (p < 0,05), e nem para o número de Nematoda na profundidade de 5 cm 350 

(p < 0,05) (Tabela 3). 351 

 352 

Tabela 3. Resultados da análise de medidas repetidas multivariada do teste 353 
PERMANOVA para os tratamentos (C: controle; DB: densidade baixa; DA: densidade 354 
alta de U. burgersi) e interação (tratamento x tempo) em 0,5 cm, em 5 cm de 355 
profundidade do sedimento e na interação tratamento x Pellets de Alimentação (PA) 356 
para o número total de indivíduos (N), riqueza de gêneros de Nematoda, Índice de 357 
Diversidade de Shannon-Wiener (H’), Microlaimus sp. e concentração de clorofila a 358 
([Chl-a]). Em negrito os valores significativos (p < 0,05). 359 
 360 

Descritores Tratamento Interação Teste a posteriori 
C x DB C x DA DB x DA 

0,5 cm de sedimento      
N 0,008 0,14 0,02 0,03 0,14 
Riqueza 0,06 0,33    
H’ 0,15 0,47    
Microlaimus sp. 0,03 0,32 0,12 0,01 0,37 
[Chl-a] 0,37 0,31    

5 cm de sedimento      
N 0,24 0,74    
Riqueza 0,05 0,62    
H’ 0,03 0,85 0,69 0,05 0,11 
[Chl-a] 0,38 0,36    

DB 
0,5 cm x PA 

     

N 0,01 0,39    
Riqueza 0,006 0,51    
H’ 0,19 0,21    

DA 
0,5 cm x PA 

     

N 0,01 0,27    
Riqueza 0,02 0,37    
H’ 0,11 0,42    
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Fig. 3. Densidade (média ± desvio padrão) de Nematoda (A) e de Microlaimus sp. (B) 363 
em 0,5 cm do sedimento nos tratamentos (C: controle; DB: densidade baixa; DA: 364 
densidade alta de Uca burgersi) por tempo (dias). Letras iguais não diferem 365 
estatisticamente entre os tratamentos no mesmo intervalo de tempo (PERMANOVA, p 366 
> 0,05).  367 

 368 

Na comparação entre 0,5 cm do sedimento e pellets de alimentação houve 369 

diferença entre os grupos experimentais, sendo a densidade e riqueza de Nematoda 370 

maiores na área de forrageamento tanto em densidade baixa (p = 0,01, Fig. 4A; p = 371 

0,006, Fig. 4C, respectivamente) como em alta (p = 0,01, Fig. 4B; p = 0,02; Fig. 4D, 372 

respectivamente). 373 

374 
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 376 
Fig. 4. Densidade e riqueza (média ± desvio padrão) por tempo (dias) de gêneros de 377 
Nematoda da zona de forrageamento (0,5 cm do sedimento) e em Pellets de 378 
Alimentação (PA) nos tratamentos (com baixa (A; C) e alta densidade (B; D) de Uca 379 
burgersi). Asterisco indica diferenças significativas (PERMANOVA, p < 0,05). 380 

381 
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Microfitobentos 382 

A concentração de clorofila a não diferiu entre os grupos experimentais e nem na 383 

interação tratamento x tempo nas amostras de 0,5 cm, 5 cm do sedimento e 0,5 cm x 384 

pellets de alimentação (p > 0,05; Fig. 5). 385 

 386 

DB DA 5 cm 

 
 

   
 387 

Fig. 5. Concentração de clorofila a ([Chl-a]) (média ± desvio padrãoa) em 0,5 cm de 388 
sedimento x Pellets de Alimentação (PA) nos grupos experimentais com caranguejos e 389 
em 5 cm de profundidade do sedimento nos tratamentos (C: controle; DB: densidade 390 
baixa; DA: densidade alta de Uca burgersi) em cada tempo (dias). 391 
 392 

Perfil dos ácidos graxos 393 

A análise do hepatopâncreas de U. burgersi, fezes e do sedimento, revelaram a 394 

presença de 32 tipos de ácidos graxos, sendo que destes, os marcadores tróficos 395 

foram: 14:0, 16:0, 18:1n9 e 18:2n6. O ácido graxo 16:0 (marcador de diatomáceas) foi 396 

registrado em maior porcentagem no sedimento e nas fezes (p < 0,05; Tabela 4), 397 

enquanto o marcador de carnivoria (18:1n9) foi maior no sedimento controle (área de 398 

exclusão) (p < 0,05; Tabela 4). O perfil de ácidos graxos de 18:2n6 (plantas terrestres) 399 

foi registrado em maior porcentagem no sedimento controle e no hepatopâncreas do 400 

que nas fezes (p < 0,05; Tabela 4), e ausente no sedimento com alta densidade de U. 401 

burgersi. Os ácidos graxos saturados foram maiores no sedimento com animais e nas 402 

fezes do que no sedimento controle e no hepatopâncreas (p < 0,05; Tabela 4). Ácidos 403 

graxos monoinsaturados foram registrados em baixos valores nas fezes e no 404 

sedimento com alta densidade do que no tratamento de exclusão e no hepatopâncreas 405 

(Tabela 4).  406 

407 
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Tabela 4. Composição dos ácidos graxos (% média ± desvio padrão) do sedimento no 408 
tratamento controle (C), densidade alta (DA), hepatopâncreas e fezes de Uca burgersi 409 
em 21 dias de experimento. Letras iguais para o mesmo ácido graxo (linha) não 410 
diferem estatisticamente (Teste de Tukey, p > 0,05). 411 

 412 

Ácidos graxos Sedimento - C Sedimento - DA Hepatopâncreas Fezes 

14:0 0.92±1.85a 4.96±3.81a 1.93±0.78a 2.96±2.45a 
16:0 17.81±7.18b 20.95±5.62b 0.35±0.25a 17.91±3.93b 
18:1n9 25.24±12.91b 7.05±2.36a 13.92±1.95ab 8.63±3.97a 
18:2n6 7.50±2.83a - 6.98±0.77a 1.10±2.21b 
Saturados 41.35±13.31c 71.27±9.99b 21.12±2.82a 73.55±10.94b 
MUFA 33.60±14.07a 12.15±3.49b 16.15±3.23a 13.81±5.72b 
PUFA 16.59±9.75a 3.11±3.7a 17.95±5.51a 10.99±9.03a 
∑Sat: 8:0; 10:0; 11:0; 12:0; 14:0; 15:0; 16:0; 17:0; 18:0; 20:0; 23:0 
∑MUFA: 16:1n7; 17:1n7; 18:1n9; 24:1n9 
∑PUFA: 20:2n6; 22:2n6 

 413 

 414 

DISCUSSÃO  415 

Este estudo demonstrou que os caranguejos violinistas apresentam controle 416 

descendente sobre a comunidade de meiofauna. O controle ocorreu na área de 417 

forrageamento, no estrato superficial do sedimento (0,5 cm), em tratamentos com 418 

densidade baixa e alta de U. burgersi em todos os tempos avaliados (7, 14 e 21 dias). 419 

Os resultados também indicam que o controle não é específico por gênero de 420 

Nematoda, afetando toda a população. 421 

Umidade e teor de matéria orgânica são importantes para a atividade de 422 

forrageamento dos caranguejos violinistas: Reinsel & Rittschof (1995) encontraram 423 

que U. pugilator teve maior penetração do dáctylo no sedimento com maior saturação 424 

de água do que em áreas secas, otimizando a alimentação. Em condições de 425 

escassez de alimento os caranguejos violinistas podem alterar a eficiência da 426 

alimentação, aumentar a atividade de escavação e se afastar das suas tocas para 427 

forragear em áreas com maior disponibilidade de nutrientes (Murai et al. 1982, 1983, 428 

Geroni 1991, Ribeiro & Iribarne 2011). A atividade de forrageamento constante de U. 429 

burgersi durante o experimento e a construção de uma toca por animal associadas aos 430 

resultados de umidade e teor de matéria orgânica sugerem que os caranguejos 431 

estiveram expostos a condições favoráveis de umidade e teor de matéria orgânica. 432 

Os caranguejos do gênero Uca capturam sedimentos superficiais, selecionam 433 

as partículas alimentares na cavidade bucal e tanto ingerem como as eliminam na 434 
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forma de pellets de alimentação. A capacidade de seleção destas partículas é 435 

possivelmente restrita a tamanho, densidade e forma (Miller 1961, Wolfrath 1992), 436 

portanto análises do material presente nos pellets de alimentação são importantes 437 

para investigar os itens que podem ser consumidos pelos caranguejos violinistas. Dye 438 

& Lasiak (1986) em experimentos com U. polita e U. vocans, e Dittmann (1993) com 439 

Mictyris longicarpus (caranguejo da família Mictyridae com a mesma forma de 440 

alimentação de Uca sp. (Quin 1986)) registraram baixa abundância de meiofauna nos 441 

pellets de alimentação quando comparado com o sedimento forrageado, assim como o 442 

presente estudo encontrou baixa densidade e riqueza de Nematodas nos pellets de 443 

alimentação tanto nos tratamentos com alta, como em baixa densidade de U. burgersi. 444 

Tais resultados evidenciam a predação de caranguejos do gênero Uca sobre a 445 

meiofauna.  446 

Entretanto, as altas concentrações de clorofila a encontradas nos pellets de 447 

alimentação quando comparado com o sedimento superficial registrada por Dye & 448 

Lasiak (1987), e no presente estudo, sugerem que Uca sp. não é eficiente na seleção 449 

de microfitobentos, e que a biomassa de clorofila a é concentrada e descartada nos 450 

pellets de alimentação. Porém a eventual ingestão de microfitobentos pode ocorrer, 451 

como tem sido sugerido por trabalhos que utilizaram diferentes técnicas de 452 

amostragens, tais como: análises de conteúdo estomacal (Dye & Lasiak 1987), 453 

microscopia (Wolfrath 1992), medidas de clorofila a no sedimento em áreas de 454 

exclusão e inclusão de caranguejos (Reinsel 2004, Ribeiro & Iribarne 2011), isótopos 455 

estáveis (France, 1998) e marcadores tróficos de diatomáceas (Meziane et al. 2002). 456 

O impacto do forrageamento dos caranguejos violinistas é exercido nas 457 

comunidades presente nas camadas superficiais do sedimento ao invés dos estratos 458 

subsuperficiais. Ólafsson & Ndaro (1997) encontraram diminuição de cópepodos na 459 

faixa de 0-1 cm do sedimento com U. annulipes, enquanto comunidades de copépodo 460 

e de Nematoda do estrato 1-5 cm não sofreu impacto; Reinsel (2004) evidenciou uma 461 

diminuição de 60 % da meiofauna em 0,5 cm em áreas de inclusão de U. pugilator. 462 

Diferente do presente estudo, estes trabalhos não encontraram controle descendente 463 

por caranguejos do gênero Uca sobre a meiofauna; resultados tão distintos podem ser 464 

em função dos diferentes delineamentos, com diferenças no tempo do experimento e 465 

densidade de animais testada. Os trabalhos analisaram o forrageamento no período 466 

de uma maré (4-6 horas) com 5 animais (Reinsel 2004) e por 10 dias com a presença 467 

de 1 caranguejo por microcosmo (Ólafsson & Ndaro 1997), o que equivale na área do 468 

microcosmo do presente estudo a densidade de 6 e 3 Uca  sp., respectivamente. 469 
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Sendo assim, o presente estudo utilizou intervalos de tempo e densidades ideais para 470 

observação do controle descendente. 471 

O controle descendente ocorre quando a densidade do predador é alta 472 

exercendo forte pressão de predação sobre a presa (Estes et al. 1998). Caranguejos 473 

violinistas ocorrem com frequência em altas densidades no ambiente natural, podendo 474 

variar de 100 a 656 ind m-2 (Ólafsson & Ndaro 1997, Pratiwi 2007), no presente estudo 475 

testamos a densidade de 139 e 278 ind m-2, nos grupos experimentais de densidade 476 

baixa e alta, respectivamente. Nossos resultados mostraram que tais densidades de 477 

caranguejos do gênero Uca sp. são suficientes para exercer controle descendente 478 

sobre Nematoda, grupo predominante no sedimento. A diminuição da densidade de 479 

Nematoda no tratamento controle pode ter sido causada pela mortalidade natural, ou 480 

migração vertical para camadas mais profundas.  Mesmo assim foi possível verificar o 481 

impacto da presença de caranguejos na densidade de Nematoda em todos os 482 

intervalos de tempo testados. 483 

O gênero de Nematoda mais abundante no sedimento e pellets de alimentação 484 

foi Microlaimus; este gênero também é comum em áreas arenosas do entremarés de 485 

praias oceânicas (Haibin et al (2008) e estuarinas (Ólafsson, 1995). Não detectamos 486 

neste estudo qualquer tipo de efeito ou controle descendente diferenciado sobre um 487 

gênero específico de Nematoda; tal fato evidencia que U. burgersi não seleciona 488 

gêneros ou espécies, mas se alimenta da meiofauna abundante presente nas 489 

camadas superficiais. Portanto, a presença de organismos em estratos abaixo da zona 490 

de forrageamento poderia eventualmente minimizar os efeitos da predação, servindo 491 

como população “estoque”, disponível para migrar (Wulff et al. 1997) e colonizar as 492 

camadas superiores. 493 

O ácido graxo 18:1n9 tem sido usado como marcador trófico de carnivoria, pois 494 

a maioria dos animais marinhos possuem esse ácido graxo; assim, animais de hábito 495 

carnívoro possuem alto teor de 18:1n9 e/ou de outros ácidos graxos que dependem da 496 

presença deste para ser sintetizado, como é o caso de 20:1n9, 22:1n9 e 24:1n9 497 

(Sargent & Falk-Petersen 1981, 1988). Nossos resultados demonstram que a alta 498 

porcentagem de 18:1n9 no sedimento da área de exclusão de U. burgersi é um reflexo 499 

da maior densidade de Nematoda, e ainda, a presença deste ácido graxo no 500 

hepatopâncreas e nas fezes do caranguejo sustentam a hipótese de predação de 501 

meiofauna, em particular os Nematoda dada sua abundância no sedimento. Os 502 

Nematoda, diferente de muitos metazoários, são capazes de biossintetizar gorduras 503 

insaturadas (Bolla 1980, Behm 2002) e, assim como mostrado por Leduc (2009), os 504 
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Nematoda são uma fonte de alimento de valor nutricional elevado em termos de 505 

ácidos graxos. 506 

O presente estudo registrou maior porcentagem do marcador trófico de 507 

carnivoria e de plantas vasculares na alimentação de U. burgersi do que Meziane et al. 508 

(2002) registraram em análises de sedimento (1-2 cm), pellets de alimentação, tecidos 509 

e fezes para as espécies U. lactea, U. vocans e Scopimera globosa, os quais 510 

evidenciaram alta contribuição de bactérias e diatomáceas na dieta desses 511 

caranguejos enquanto este estudo avaliou a contribuição de Nematodas e plantas 512 

vasculares. 513 

A meiofauna representa uma importante ligação trófica entre a comunidade 514 

microbiana (bactéria e ciliados) e os níveis tróficos superiores (Coull 1990). Pela 515 

primeira vez foi registrado o amplo consumo da meiofauna (especificamente, de 516 

Nematoda) por U. burgersi, determinado através do perfil de ácidos graxos e da 517 

análise experimental da meiofauna. Dada sua alta densidade e ampla distribuição nos 518 

ecossistemas marinhos, os Nematoda são potencialmente o principal item alimentar 519 

de outras espécies de caranguejos violinistas, assim como de outros consumidores 520 

bentônicos, e fonte de gordura monos-insaturadas nas cadeias tróficas bênticas.  521 
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APÊNDICES 734 

Apêndice 1. Lista taxonômica dos Nematoda encontrados no estudo. 735 

Classe Subclasse Ordem Família Gênero 

Adenophorea Chromadoria Araeolaimida Axonolaimidae Axonolaimus 
Diplopeltidae Araeolaimus 

Chromadorida Aegialoalaimidae Cyartonema 
Chromadoridae Chromadora 

Dichromadora 
Hypodontolaimus 
Hypodontolaimus sp2 
Neochromadora 

Comesomatidae Sabatieria 
Cyatholaimidae Longicyatholaimus 

Paracanthonchus 
Paracyatholaimus 
Paralongicyatholaimus 
Pomponema 

Desmodoridae Catanema 
Chromaspirinia 
Desmodora 
Desmodora sp2 
Metachromadora 
Mongolaimus 
Spirina 

Haliplectidae Haliplectus 
Leptolaimidae Camacolaimus 

Leptolaimus 
Microlaimidae Bolbolaimus 

Calomicrolaimus 
Microlaimus 

Paramicrolaimidae Paramicrolaimus 
Selachnematidae Halichoanolaimus 

Monhysterida Linhomoeidae Metalinhomoeus 
Terschellingia 
Terschellingia sp2 

Monhysteridae Diplolaimelloides 
Thalassomonhystera 

Shaerolaimidae Sphaerolaimus 
Subsphaerolaimus 

Siphonolaimidae Siphonolaimus 
Xyalidae Cobbia 

Daptonema 
Theristus 

Plectida Leptolaimidae Anonchus 
Adenophorea Enoplidae Dorylaimida Criconematidae  

Dorylaimidae Calodorylaimus 
Enoplida Anoplostonatidae Anoplostoma 

Enchelidiidae Belbolla 
Oncholaimidae Oncholaimus 

Prooncholaimus 
Oxystominidae Halalaimus 

Oxystomina 
Mononchida   
Trefusiida Trefusiidae Rhabdocoma 

Secernentea  Rhabditida Rhabditoidea Rhabditis 
 subOrd 

Tylenchida 
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