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Resumo 

A conectividade entre populações animais de diferentes regiões é fundamental 

não só para a manutenção das espécies, mas também das populações locais. O que 

viabiliza tal conexão é a capacidade intrínseca das espécies de se dispersarem 

juntamente com as características ambientais. Do ponto de vista genético, a constante 

troca gênica entre as localidades possibilita um aumento na diversidade genética e 

diminui os efeitos da deriva gênica. Ecologicamente, a chegada de migrantes pode 

contribuir para o reestabelecimento de populações que tenham passado por distúrbios 

ambientais. Sendo assim, a estimativa de parâmetros populacionais como o fluxo 

gênico, pode fornecer informações importantes para o entendimento da evolução e 

estruturação das populações naturais. Nos oceanos, apesar da aparente continuidade 

física entre as localidades, diversos processos bióticos e abióticos podem impedir que 

estes funcionem como sistemas abertos. Sendo assim, nos organismos marinhos 

bentônicos o período larval representa a principal oportunidade para dispersões de longa 

distância, apesar de fatores menos expressivos poderem auxiliar na dispersão. Dentre a 

fauna marinha bentônica da região Caribenha, da costa do Brasil e das ilhas oceânicas 

do oeste do Atlântico Sul, os processos oceanográficos podem afetar de diferentes 

formas a distribuição das espécies. Para verificar a conectividade genética entre duas 

ilhas oceânicas do Atlântico Sul Ocidental (Atol das Rocas e Arquipélago de São Pedro 

e São Paulo), a costa do Brasil (Bahia) e o Mar do Caribe (Bocas del Toro e San Blás – 

Panamá), foram utilizadas duas espécies de poliqueta, Hermodice carunculata 

(Amphinomidae) e Timarete punctata (Cirratulidae). Além disso, foi avaliado o papel 

de fatores ambientais como isolamento geográfico, presença de mar profundo e o 

padrão das correntes superficiais na conectividade e estruturação genética. Para 

responder estas questões foram utilizadas sequências de dois marcadores mitocondriais 

(COI e 16S) e um nuclear (ITS), sendo as deste último descartadas devido a presença de 

múltiplas cópias. Para verificar a identidade dos indivíduos e auxiliar na definição a 

priori das populações, os dados foram submetidos a análises filogenéticas (Inferência 

Bayesiana e Máxima Verossimilhança). Após calcular os parâmetros de diversidade 

foram estimadas, a estruturação genética entre as populações (Rede de haplótipos, FST e 

AMOVA), as mudanças demográficas históricas (testes de neutralidade, análise de 

distribuição das diferenças e Bayesian Skyline Plot), o tamanho populacional efetivo 

atual e o fluxo gênico assimétrico. Para T. punctata, devido a baixa quantidade de 
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polimorfismo encontrada entre os indivíduos não foi possível chegar a conclusões 

acerca das questões levantadas. Os resultados para H. carunculata confirmam a sua 

ampla distribuição e indicam que historicamente houve um aumento populacional. 

Além disso, a baixa estruturação genética e os elevados valores de fluxo gênico 

corroboram a hipótese de que as localidades estão altamente conectadas. O isolamento 

geográfico não impede que as populações de H. carunculata amostradas mantenham um 

alto fluxo gênico. Já a presença do mar profundo por uma longa escala espacial, parece 

limitar, de forma sutil, o fluxo gênico entre as localidades, especialmente o Arquipélago 

de São Pedro e São Paulo. Entretanto tal barreira não aparenta ser suficiente para causar 

a especiação por alopatria. O padrão das correntes marinhas superficiais referentes a 

estas regiões exercem um importante papel na determinação da direção do fluxo gênico.  

Palavras-chave: Filogeografia, genética de populações, Polychaeta, Amphinomidae, 

Cirratulidae, Citocromo oxidase I e 16S rDNA. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



viii 

 

Abstract 

 The connectivity among animal populations from different regions is essential 

for the maintenance of species and local populations. It is enabled by the intrinsic ability 

of species to disperse in addition to environmental features. Within a genetic 

framework, constant gene flow between populations enables an increase in genetic 

diversity and decreases the effects of genetic drift. Ecologically, immigrants contribute 

for population re-establishment following environmental disturbances. Thus, 

estimations of population parameters, such as gene flow, can provide important 

information in order to understand evolution and natural populations structure. In 

oceans, despite the apparent lack of physical barriers, several biotic and abiotic 

processes prevent them to function as open systems. In benthic marine organisms, larval 

period is the main opportunity for long distances dispersal, although other factors, not as 

important, may also influence dispersal abilities. Among the benthic marine fauna from 

Caribbean region, Brazilian coast and oceanic island from western South Atlantic, 

oceanographic processes play different roles in species distribution. In order to verify 

the connectivity between two oceanic islands in western South Atlantic (Atol das Rocas 

e Arquipélago de São Pedro e São Paulo), the Brazilian coast (Bahia) and Caribbean 

Sea (Bocas del Toro e San Blás – Panama) I studied two polychaete species, Hermodice 

carunculata (Amphinomidae) e Timarete punctate (Cirratulidae). I also evaluated the 

role of environmental factors, such as geographic distance, the presence of deep sea and 

the pattern of superficial marine currents in genetic connectivity and population 

structure. To address these questions, I used sequences of two mitochondrial (COI and 

16S) and one nuclear marker (ITS), however ITS sequences were discarded due to the 

amplification of multiples copies. Species status and a priori population definitions 

were checked in, phylogenetic trees estimated by Bayesian inference and Maximum 

Likelihood optimization. After estimating diversity parameters, I evaluated genetic 

structure between populations (Haplotype network, FST and AMOVA), changes in 

demographic history (neutrality test, mismatch distribution and Bayesian Skyline Plot), 

actual effective population size and the asymmetric gene flow. In T. punctata, the low 

amount of polymorphism between the specimens, did not allow me to take any 

conclusions on the proposed questions. The results for H. carunculata confirmed the 

wide spread distribution and indicated a recent occurrence of a population expansion. 

Moreover, the small genetic structure and the high values of gene flow observed, 
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corroborated the hypothesis that these regions are highly connected. Geographic 

distance between H. carunculata populations does not prevent the maintenance of a 

high gene flow. The presence of long stretch with deep sea seems to be a subtle limit to 

the connectivity between populations, in special to those in Arquipélago de São Pedro e 

São Paulo. However, such barrier does not appear to be enough to promote allopatric 

speciation. The pattern of superficial marine currents from these regions has an 

important role in determination of gene flow direction.  

Key-words: Phylogeography, population genetics, Polychaeta, Amphinomidae, 

Cirratulidae, Citocromo oxidase I and 16S rDNA 
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1. Introdução 

1.1. Conectividade genética e estruturação populacional  

O grau de conectividade entre diferentes populações tem papel fundamental para 

o entendimento da dinâmica populacional, estruturação gênica e biogeografia das 

espécies. Sendo assim, tem implicações profundas na gestão de recursos (e.g. estoques 

de peixes), planejamento de reservas e propagação de espécies invasoras (Cowen et al., 

2006). A conectividade também interfere nos padrões de distribuição espaço-temporal 

das espécies, ajuda no restabelecimento de populações locais após estas sofrerem 

distúrbios, possibilita as trocas genéticas e contribui para a persistência das populações, 

principalmente as isoladas (Treml et al., 2008). Outra vantagem é a diminuição dos 

efeitos da deriva gênica, pois do ponto de vista evolutivo, duas populações que 

mantenham um fluxo gênico constante se comportam como uma única população, ou 

seja, tem um tamanho populacional maior (Nunes et al., 2011). 

De forma geral, a conectividade pode ser definida como a extensão na qual as 

populações de uma determinada espécie são ligadas pela troca de larvas, recrutas, 

jovens ou adultos, ao longo de toda distribuição (Palumbi, 2003), ou simplesmente 

como a troca de indivíduos entre populações marinhas (Treml et al., 2008). Lowe & 

Allendorf (2010), atentam para a importância da distinção da conectividade genética (1) 

e demográfica (2), sendo a primeira definida como o nível em que o fluxo gênico afeta 

os processos evolutivos dentro das populações e a segunda como o nível em que o 

crescimento populacional e as taxas vitais são afetados pela migração. 

O conceito de população, dentro da definição de conectividade genética, pode 

ser entendido evolutivamente como um conjunto de indivíduos da mesma espécie, que 

estão próximos o suficiente para permitir que todos do grupo tenham as mesmas 

chances de acasalar com qualquer outro indivíduo deste mesmo grupo (Waples &
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Gaggiotti, 2006). Na definição de conectividade demográfica, o conceito pode ser 

entendido do ponto de vista ecológico, onde uma população seria um grupo de 

indivíduos da mesma espécie que coexistem no mesmo espaço e tempo e podem 

interagir uns com os outros (Waples & Gaggiotti, 2006). O conceito ecológico de 

população costuma ser utilizado para a definição a priori das populações em estudos 

genéticos, exceto nos casos onde as populações são definidas a posteriori utilizando 

métodos de agrupamento dos genótipos individuais (e.g. Pritchard et al., 2000). 

A avaliação da conectividade demográfica é de fundamental importância para o 

estudo da biologia populacional (Nichols et al., 2000), porém requer a obtenção de 

dados que nem sempre são facilmente obtidos, como taxa de crescimento, 

sobrevivência, recrutamento, imigração e emigração (Lowe & Allendorf, 2010). Uma 

alternativa a estas dificuldades é a estimativa da conectividade genética, baseada nas 

informações de fluxo gênico (Avise, 2004; Freeland, 2005). Entretanto a inferência da 

conectividade demográfica baseada exclusivamente em padrões de conectividade 

genética pode gerar falsas avaliações (Lowe & Allendorf, 2010). Porém, se os limites de 

extrapolação estiverem bem definidos, o fluxo gênico pode dar informações importantes 

para o entendimento da evolução e estruturação das populações naturais (Hellberg et al., 

2002; Postma & Noordwijk, 2005). 

Enquanto que a conectividade genética causa a homogeneização das populações, 

a fragmentação geográfica possibilita o acúmulo de diferenças genéticas (Schunter et 

al., 2011), e este acúmulo pode ser percebido através de descontinuidades no padrão 

genético entre diferentes populações (Palumbi, 2003). O padrão geográfico de 

diferenciação genética pode variar de acordo com a magnitude da taxa de migração e do 

tamanho populacional efetivo, resultando em diferentes padrões de estruturação 

populacional, como: populações fechadas; com forte estruturação junto a uma barreira 
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geográfica; estruturadas em clines geográficos; com fluxo gênico stepping stone; 

chaotic patchiness (migrantes de diferentes origens ao longo do tempo); e abertas 

(Hellberg et al., 2002). 

O que viabiliza a conexão entre populações é a capacidade intrínseca das 

espécies de se dispersarem juntamente com as características ambientais (Cowen et al., 

2000). Nos oceanos, apesar da aparente continuidade física entre as localidades, um alto 

grau de conectividade nem sempre é encontrado, visto que diversos processos bióticos e 

abióticos podem impedir que estes funcionem como sistemas abertos, no qual as 

espécies se dispersam por longas distâncias (Palumbi, 1994; Cowen et al., 2006). Ainda 

assim, é possível encontrar organismos marinhos bentônicos sésseis, ou com mobilidade 

relativamente baixa, que podem ter suas populações homogêneas ao longo de uma 

ampla escala espacial, como no caso dos ouriços do gênero Tripneustes (Lessios et al., 

2003), poliquetos do gênero Eurythoe (Barroso et al., 2010), os gastrópodes Nerita 

plicata (Crandall et al., 2008) e Conus ebraeus (Duda & Lessios, 2009), e alguns peixes 

recifais (Lessios & Robertson, 2006). 

Dentre os organismos bentônicos com pouca mobilidade na fase adulta, o 

período larval representa a principal oportunidade para dispersões de longa distância 

(Cowen et al., 2006). Entretanto, longos eventos de dispersão podem ocorrer mesmo em 

espécies sem o estágio larval (ou com período curto), onde o adulto é levado pelas 

correntes marítimas (drifiting) ou por substratos artificiais ou naturais (rafting ou 

hitchhiking) (Winston, 2012). Porém uma pequena fração dos organismos parece 

suportar as condições desses eventos (Cowen et al., 2006) e mesmo no caso de 

sobreviverem, a baixa probabilidade de recrutamento e a seleção contra migrantes 

podem impedir a ocorrência de fluxo gênico (Palumbi, 2003). Sendo assim é comum 

encontrar populações relativamente próximas com um grau de estruturação elevado 
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(Jolly et al., 2005; Jones et al., 2005; Palumbi & Warner, 2003; Wörheide et al., 2008, 

Virgilio et al., 2009; Hoffman et al., 2011; Karl & Hayes, 2012)  ou até mesmo espécies 

irmãs (Gusmão et al., 2006; Kawauchi & Giribet, 2010; Nygren et al., 2010a; Xavier et 

al., 2011; Heyden et al., 2011; Boissin et al., 2011; Schulze et al., 2012). 

 

1.2. Correntes superficiais no Oceano Atlântico Sul e Mar do Caribe 

Nos ecossistemas marinhos, os processos oceanográficos afetam diretamente a 

conectividade e os padrões de fluxo gênico, que acabam por influenciar a estruturação 

genética das populações (Schunter et al., 2011). Entre estes processas, os principais são 

os padrões predominantes de correntes costeiras e globais, a formação de vórtices e 

descontinuidades de circulação e as características físicas das correntes, como 

velocidade e direção.    

Dentre as principais correntes do Atlântico Sul, se destaca a Corrente de 

Benguela (CBe), formada por parte da Corrente do Atlântico Sul (CAS) e giros da 

Corrente das Agulhas (CA) (Stramma & England, 1999).  A CBe permanece constante 

por aproximadamente todo ano, transportando para o sudoeste do Atlântico uma vazão 

de água entre 12 a 15 Sv (1Sv = 106 m3/s), que pode atingir valores maiores que 25 Sv. 

Esta faz com que parte das águas quentes e mais salinas do Oceano Índico sejam 

transferidas para o Atlântico Sul, podendo inclusive alcançar a Corrente do Brasil (CBr) 

(Campos et al., 1999). 

 A CBe alimenta a Corrente Sul Equatorial (CSE), que durante o verão austral 

pode carregar aproximadamente 30 Sv (Campos et al., 1999). Depois de se bifurcar 

próximo a 30° O e 15° S, a CSE forma a Contra Corrente Sul Equatorial (CCSE) e a 

Corrente Sul Equatorial do Sul (CSES) (Fig. 1.1). Esta segunda se divide na costa 

brasileira (~10° S), formando ao sul a CBr, e ao norte a Corrente Norte do Brasil 
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(CNBr) (Fig.1.1) (Stramma, 1991). Inicialmente com uma vazão de 4 Sv (Campos et 

al., 1999), a CBr (Fig. 1.2A) não se mantém constante ao longo de sua área de atuação 

devido a presença do Banco de Abrolhos e a Cadeia Vitória-Trindade (Schmid et al., 

1995) e também por causa da combinação de fatores que inclui a mudança de orientação 

da costa a 22° S e a influência de massas de água como a Água Central do Atlântico Sul 

(ACAS) (Castro-Filho et al., 1987).  

A CNBr (Fig. 1.2B) segue a costa norte do Brasil, transportando as águas 

quentes do Atlântico Sul para o Atlântico Norte, com uma vazão entre 13 a 36 Sv e 

velocidade em torno de 60-100 cm/s. Entre junho e janeiro, uma parte da CNBr se 

conecta com a Contra Corrente Norte Equatorial (CCNE), seguindo para o lado leste do 

Atlântico. No resto do ano a CNBr, junto com a Corrente Norte Equatorial, alimenta a 

Corrente da Guiana (CG) (Fig. 1.2C) (Bischof et al., 2003). Esta por sua vez, flui com 

velocidade média de aproximadamente 40 cm/s, transportando uma vazão relativamente 

constante de 10 Sv em direção ao Mar do Caribe. Estando ao norte da foz do Rio 

Amazonas, algumas regiões dentro da CG, apresentam um comportamento anômalo na 

salinidade que pode atingir valores inferiores a 10 unidades práticas de salinidade (US) 

(Gyory et al., 2012a). 

 As águas do Atlântico Sul carregadas pela CG, passam pelas Antilhas e entram 

no Mar do Caribe, formando a Corrente do Caribe (CC) (Fig. 1.2D), que flui em direção 

ao Golfo do México. Esta pode atingir uma velocidade de 70 cm/s ao longo da costa da 

Venezuela, e de cerca de 60 cm/s próximo a Colômbia e Panamá. A circulação ao longo 

do Mar do Caribe sofre muitas variações espaço-temporais devido a formação de 

redemoinhos e meandros, que viajam pela CC podendo atingir um diâmetro de 500 km. 

Estes fenômenos estão diretamente relacionados com a colisão da CNBr com o arco das 

Antilhas (Gyory et al., 2012b). Além disso, próximo ao Panamá há a formação de uma 
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circulação no sentido anti-horário (Kinder, 1983), chamada de Giro Panamá-Colômbia 

(Fig. 1.2D). 

 

 

Figura 1.1. Esquema geral das correntes marinhas do Atlântico Sul, acima dos 100 

metros de profundidade. CNBr – Corrente Norte do Brasil; CSES – Corrente Sul 

Equatorial do Sul; CA – Corrente das Agulhas. Modificado de Stramma & England, 

1999. 
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Figura 1.2. Correntes superficiais do lado oeste do Atlântico sul e do mar do Caribe. A 

– Corrente do Brasil. B – Corrente Norte do Brasil. C – Corrente da Guiana. D – 

Corrente do Caribe. Setas destacadas em branco representam as correntes mencionadas. 

(http://oceancurrents.rsmas.miami.edu/atlantic) 

 

1.3. Conectividade: Mar do Caribe × Atlântico Sul e Ilhas Oceânicas × Costa do 

Brasil 

As propostas de divisão dos oceanos em regiões biogeográficas podem se basear 

no grau de endemismo, na coesão entre espécies ou então em um conjunto de 

características bióticas e abióticas. Sendo assim, alguns autores defendem que a fauna 

marinha do Caribe se assemelha com a fauna do Atlântico Sul Ocidental, formando uma 

única província biogeográfica (Ekman, 1953; Palácio, 1983), enquanto outros acreditam 

que estas duas regiões possuem faunas não muito semelhantes, e por isso devem fazer 

parte de províncias diferentes (Briggs, 1995; Spalding et al., 2007). 
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Dentre os fatores que podem atuar como barreiras à conectividade entre o 

Atlântico Sul Ocidental e o Mar do Caribe, a foz do Rio Amazonas é considerada a 

principal. Suas águas podem chegar a atingir cerca de 500 km oceano adentro e 

empurram a água do mar para 40 m de profundidade, com isso uma enorme quantidade 

de agua doce e sedimento lamoso são lançados no oceano (apud Rocha, 2003). As 

mudanças nas características da água diminuem as chances de sobrevivência de certas 

larvas e organismos, causando assim uma descontinuidade no fluxo gênico, como no 

caso da lagosta Panulirus argus (Sarver et al., 1998), dos equinodermas Echinometra 

lucunter (McCartney et al., 2000), Diadema antillarum (Lessios et al., 2001) e 

Tripneustes ventricosus (Lessios et al., 2003), do poliqueta Eurythoe (Barroso et al., 

2010) e de alguns peixes recifais (Rocha, 2003). Entretanto para outras espécies o Rio 

Amazonas não parece ser uma barreira biogeográfica, visto que algumas populações da 

esponja Chondrosia reniformis (Lazoski et al., 2001), dos equinodermas Eucidaris 

clavata (Lessios et al., 1999) e Lytechinus variegatus (Zigler & Lessios, 2004)  e da 

ascídia Phallusia nigra  (Nobrega et al., 2004), conseguem manter uma conectividade 

genética ao longo do oeste do Atlântico Sul e Mar do Caribe. 

Na comparação entre a fauna das ilhas oceânicas do oeste do Atlântico Sul 

(Arquipélago de São Pedro e São Paulo, Fernando de Noronha, Atol das Rocas e Ilha de 

Trindade) e da costa do Brasil, pode ser encontrado, pelo menos para peixes recifais, 

uma diferenciação na composição das espécies (Floeter & Gasparini, 2000). Tal 

diferença pode ser consequência do endemismo já relatado para essas ilhas como no 

caso de algumas espécies de esponjas (Moraes & Muricy, 2003 e 2007), poliquetas 

(Barroso et al., 2010), crustáceos (Hartnoll et al., 2009), e peixes (Feitoza et al., 2003). 

Entretanto a conectividade entre essas ilhas e a costa do Brasil é ainda pouco estudada, 

porém sabe-se que algumas espécies conseguem manter uma coesão genética 
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populacional, mesmo que em menor grau, entre os dois lados do Atlântico Sul (Lessios 

et al., 1999; McCartney et al., 2000; Floeter et al., 2008; Barroso et al., 2010). Neste 

cenário, as ilhas oceânicas podem ter um papel fundamental para a dispersão em 

stepping-stones, auxiliando na manutenção de espécies que ocorrem em ambos os lados 

do Atlântico Sul (Palumbi, 2003). 

 

1.4. Estudos moleculares com a fauna de poliqueta 

 Dentre os trabalhos de poliquetas com marcadores moleculares, muitos 

apresentam um enfoque filogenético e tentam esclarecer as relações de parentesco entre 

as espécies dentro de ordens (Struck et al., 2006; Kupriyanova & Rouse, 2007; Osborn 

& Rouse, 2010; Struck & Halanych, 2010; Norlinder et al., 2012), famílias (Eklöf et al., 

2007; Lehrke et al., 2007; Ruta el al., 2007; Bleidorn et al., 2009; Ravara et al., 2010; 

Zanol et al., 2010; Aguado et al., 2011; Capa et al., 2011; Huang et al., 2011) ou 

gêneros específicos (Schulze, 2006; Heggoy et al., 2007). Alguns outros utilizaram as 

ferramentas moleculares para auxiliar no posicionamento de espécies recém-descritas 

dentro de uma respectiva família (Rouse et al., 2004; Osborn et al., 2007; Wiklund et 

al., 2009; Nygren et al., 2010b; Pires et al., 2010; Borda et al., 2012) ou então na 

descoberta de espécies crípticas (Bastrop et al., 1998; Bleidorn et al., 2006; Audzijonyte 

et al., 2008; Rice et al., 2008; Iannotta et al., 2009; Barroso et al., 2010; Hilário et al., 

2010; Nygren & Pleijel, 2010; Schüller, 2011) ou pseudo-crípiticas (Luttikhuizen & 

Dekker, 2010; Nygren et al., 2009; Nygren et al., 2010a). 

 Em menor quantidade, estão os trabalhos que possuem como um dos objetivos a 

verificação ou comparação de espécies com um histórico taxonômico confuso (Drake et 

al., 2007; Rodrigues et al., 2009; Berke et al., 2010) ou então que visam esclarecer as 

relações filogeográficas (Schulze et al., 2000; Patti & Gambi, 2001; Jolly et al., 2005 e 
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2006; Iannotta et al., 2007; Virgílio et al., 2009) ou a estrutura populacional (Breton et 

al., 2003; Glover et al., 2005; Olson et al., 2009; Plouviez et al., 2010) de uma ou mais 

espécies. 

 Sendo assim, é notável que há uma carência de estudos populacionais que 

utilizam como modelo de estudo espécies de poliquetas. Ou que utilizem estas para 

realizar análises sobre os padrões naturais responsáveis por moldar a distribuição 

espacial das espécies. 

 

1.5. Hermodice carunculata (Pallas, 1766) 

 Pertencendo a família Amphinomidae, H. caruncualta foi primeiramente 

descrita como Aphrodita carunculata Pallas, 1766. Assim como outras espécies da 

família, H. carunculata é vulgarmente conhecida como verme de fogo, e só passou a ter 

o nome atual quando Kinberg (1857) criou o gênero Hermodice, para descrever H. 

striata e incluir A. carunculata. Dentre as 13 espécies descritas para o gênero, seis 

foram posteriormente classificadas no gênero Pherecardia, quatro são consideradas 

sinônimos júnior de H. carunculata e uma é considerada como nome inválido (Yáñez-

Riveira & Salazar-Vallejo, 2011). Já o estado taxonômico de H. nigrolineata é um 

pouco controverso, visto que alguns autores consideram a espécies como válida (Yáñez-

Riveira & Salazar-Vallejo, 2011) e outros acreditam ser tratar de outro sinônimo de H. 

carunculata (Fauchald, 2012; Ahrens et al., no prelo). Sendo assim, até o momento 

acredita-se que o gênero Hermodice seja constituído por duas espécies, H. nigrolineata 

e H. carunculata. 

 Reconhecida por sua coloração vibrante avermelhada (às vezes roxa) e cerdas 

calcárias, comumente encontrados na família Amphinomidae, H. carunculata pode ser 

cientificamente identificada devido a presença de brânquias em todo o corpo e um 
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volumoso e multilobado órgão nucal (carúncula). Além disso, alcançam normalmente 

tamanhos maiores que 15-20 cm de comprimento (podendo checar a medir 50 cm), o 

que não é usual para outros membros da família, exceto o gênero Eurythoe (Hutchings, 

2000).  

Em relação a distribuição geográfica, se estende ao longo do Atlântico 

Ocidental, principalmente ao longo da costa e ilhas oceânicas do Brasil (Atol das Rocas, 

Arquipélago de Fernando de Noronha e São Pedro e São Paulo), Mar do Caribe e Golfo 

do México. Caso H. nigrolineata seja considerada um sinônimo de H. carunculata, a 

distribuição se expande para o Atlântico Oriental, Mar Mediterrâneo e Mar Vermelho 

(Barroso & Paiva, 2007; Yáñez-Riveira & Salazar-Vallejo, 2011). 

 Geralmente a ocorrência de H. carunculata está fortemente associada os 

ambientes de corais (Fig. 1.3A), pois utilizam a forte musculatura da faringe para 

predar, principalmente, espécies de corais e anêmonas, porém já foram encontrados no 

trato digestivo pedaços de rádula de moluscos e mandíbula e cerdas de outros poliquetos 

(Fauchald & Jumars, 1979). Apesar disso também podem ser encontrados em menor 

proporção em sedimento não consolidado (Fig. 1.3B), destroços flutuantes ou nadando 

na coluna d’água (Barroso & Paiva, 2007). Os períodos de maior atividade são o início 

da manha e o final da tarde (Hutchings, 2000).  

 Quanto a biologia reprodutiva de Amphinomidae, sabe-se que todas as espécies 

conhecidas são monoicas e com fertilização externa, sendo os gametas liberados através 

de poros do trato digestivo e pelo ânus (Rouse & Pleijel, 2001). As larvas possuem 

cílios ao longo dos tentáculos alimentares (Fig. 1.3C), indicando que durante o período 

em que estão no plâncton podem se alimentar, tendo assim uma suposta longevidade na 

coluna d’água (Bhaud, 1972). Larvas planctotróficas com alto potencial de dispersão 

(teleplânicas) foram encontradas em Eurythoe complanata e, ainda nesta espécie, foi 



                                                                                                                                        Introdução 
 

12 
 

observada a alternância entre reprodução assexuada (fragmentação) e sexuada em ciclos 

anuais (Kudenov, 1974 apud Rouse & Pleijel, 2001). Estudos com informações 

específicas para H. caruculata não foram encontrados. 

 

 

Figura 1.3. Hermodice carunculata. A – Indivíduo com cerca de 15 cm sobre  recife de 

coral no Atol das Rocas (Victor C. Seixas). B – Indivíduo com cerca de 20 cm sobre o 

sedimento no Atol das Rocas (Victor C. Seixas). C – Larva de Amphinomidae (Bhaud, 

1972). 

 

1.6. Timarete punctata (Grube, 1859) 

 Pertencendo a família Cirratulidae, T. punctata foi primeiramente descrita como 

Cirratulus punctata Grube, 1859, posteriormente foi incluída nos gêneros Audouinia 

(atualmente inválido) e Cirriformia antes de ser classificada como Timarete por 

Petersen (1999) (Çinar, 2007). Essa confusão em relação a identificação dos gêneros, é 

muito comum dentro da família Cirratulidae, visto que durante um tempo a família 
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reunia algumas espécies de identificação e afinidade incertas (Rouse e Pleijel, 2001).  T. 

punctata é facilmente reconhecida por causa da presença de pontos pretos ao longo do 

corpo, brânquias e filamentos tentaculares (Fig. 1.4A e B), um padrão raro nas espécies 

da família Cirratulidae, inclusive no gênero Timarete (Çinar, 2007). Podem atingir cerca 

de 6 cm de comprimento e terem mais de 170 setígeros. 

 A distribuição de T. punctata pode ser considerada cosmopolita, originalmente 

descrita no Mar do Caribe (St. Croix, Christiansted, United States Virgin Island), já foi 

referida para o Golfo do México, Oceano Atlântico Ocidental e Oriental, Mar 

Mediterrâneo, oeste do Oceano Atlântico e Oceano Pacífico (Çinar, 2007). Como boa 

parte dos membros do gênero Timarete e Cirriformia, esta espécie constrói um tubo 

mucoso, que agrega finas partículas do sedimento (Glasby, 2000). Pode ser encontrada 

no sedimento, em baixo de rochas, cravadas em estruturas calcárias ou rochas e 

associadas a macroalgas (Glasby, 2000; Çinar, 2007; Gherardi et al., 2007; Emílio 

Lanna, com. pessoal). Como são organismos depositívoros de superfície e sésseis, T. 

punctata mantem somente os filamentos tentaculares fora do buraco, formando uma 

malha onde são depositadas as partículas alimentares, aparentemente sem nenhuma 

seleção (Fauchald & Jumars, 1979). 

 Não se tem informações sobre a reprodução de muitas espécies de cirratulídeos, 

dentre aqueles que foram estudados já foram reportados casos de epitoquia, 

hermafroditismo, viviparidade e partenogênese (Petersen, 1999). Além disso, a maioria 

dos estudos realizados indicaram a ocorrência de desenvolvimento direto, porém 

algumas espécies de Cirriformia possuem um período com larvas planctotróficas 

(Petersen, 1999). Para T. punctata, não há nenhum estudo específico até o momento, 

porém sabe-se que podem reproduzir assexuadamente por esquizogênese (Fig. 1.4C) 

(Petersen, 1999; Çinar, 2007), comportamento também encontrado em T. filigera 
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(Gherardi et al., 2007). Um estudo ecológico com T. filigera, encontrou um alto número 

de indivíduos em regeneração ao longo de dois anos consecutivos, além de uma 

porcentagem ínfima de espécimes com gameta feminino e nenhum com gameta 

masculino. (Gherardi et al., 2007). De acordo com as variações na abundância, Gherardi 

e colaboradores (2007), sugerem que os períodos de drástica redução populacional, são 

aqueles onde ocorre a reprodução sexuada e, após estes, a população cresce rapidamente 

devido a reprodução assexuada, e também alertam para a importância dos fragmentos 

resultantes deste tipo de reprodução para a dispersão. 

 

 

Figura 1.4. Timarete punctata. A – Vista lateral de todo o corpo (Çinar, 2007). B – 

Vista anterior (Çinar, 2007). C – Fragmento em regeneração da parte anterior e 

posterior (Petersen, 1999). 
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Sendo assim populações destas duas espécies de poliqueta, H. carunculata e T. 

punctata, serão estudadas geneticamente com o intuito de avaliar o grau de 

conectividade entre localidades de diferentes pontos do Atlântico Sul Ocidental e do 

Mar do Caribe. Além disso, também será avaliado o papel das correntes marinhas 

superficiais, da distância geográfica e do mar profundo na dispersão e estruturação 

genética para estas espécies. 
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2. Objetivos 

2.1. Objetivos Gerais 

 - Avaliar, através de marcadores moleculares mitocondriais (citocromo oxidase 

subunidade I e 16S ribossomal) e nucleares (espaçadores internos transcritos – ITS), a 

conectividade e a estrutura genética populacional entre ilhas oceânicas do Atlântico Sul 

Ocidental, a costa do Brasil e o Mar do Caribe, utilizando como modelo duas espécies 

de poliqueta Hemodice carunculata (Amphinomidae) e Timarete punctata 

(Cirratulidae), filogeneticamente distintas. 

  

2.2. Objetivos Específicos 

 - Testar se ao longo das localidades amostradas todos os indivíduos pertencem a 

mesma espécie, ou se há a presença de espécies crípticas.  

 - Avaliar o grau de estruturação genética e estimar o fluxo gênico entre as 

localidades amostradas. 

 - Avaliar se as espécies foram submetidas a mudanças históricas no tamanho 

populacional procurando formular hipóteses que justifiquem tais alterações. 

 - Estimar a influência do padrão das correntes marinhas superficiais no fluxo 

gênico entre as localidades amostradas. 

 - Avaliar o papel do isolamento por distância e do mar profundo como barreira 

para a estruturação genética e fluxo gênico.  
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3. Material e Métodos 

3.1. Coleta das amostras 

 As amostras foram coletadas em três localidades no Atlântico Sul, sendo duas 

em ilhas oceânicas (Atol das Rocas e Arquipélago de São Pedro e São Paulo) e uma no 

litoral brasileiro (Bahia). Na Bahia, as amostras de H. carunculata e T. puncutata foram 

coletadas na Praia do Forte (Município de Mata de São João) e na Praia da Ribeira 

(Município de Salvador), respectivamente. Para H. carunculata duas localidades foram 

amostradas no Mar do Caribe, Bocas del Toro e San Blás - Panamá (Fig. 3.1). 

Em ambas as espécies, os indivíduos foram coletados desde poças na região 

entremarés até cerca de 20 metros de profundidade, através de mergulho livre ou 

autônomo. Os exemplares foram fixados e armazenados em álcool 92,8%. Para garantir 

uma melhor fixação, o álcool foi substituído duas vezes ao longo do primeiro dia após a 

coleta. Os exemplares que não foram totalmente utilizados para a extração de DNA 

serão depositados na coleção do Laboratório de Polychaeta da Universidade Federal do 

Rio de Janeiro (IBUFRJ). 
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Figura 3.1. Mapa indicando as localidades amostradas e o número de indivíduos 

coletados para ambas as espécies (entre parênteses o número de indivíduos coletados 

para cada espécie, indicada por asterisco). 

 

3.2. Extração de DNA 

 A extração de DNA das amostras obtidas foi feita através do kit de extração 

Purege® (Gentra Systems), de acordo com o protocolo para amostras fixadas em álcool. 

Inicialmente, um fragmento ou todo o indivíduo, foi colocado em um tubo contendo 300 

µL de tampão de lise (Cell Lysis Solution) e incubado a 65 °C por 15 minutos. Logo 

após, o tecido foi macerado e acrescido com 4 µL de proteinase K (20 mg/mL) antes de 

ser incubado a 55 °C por 2 horas. Depois desse período, com a amostra já resfriada, 

foram adicionados 100 µL de solução para precipitar proteínas e restos celulares 

(Protein Preciptation Solution). Antes de ser centrifugada a 14.000 RPM por 6 minutos, 

a amostra foi homogeneizada em alta velocidade por 20 segundos e incubada em gelo 
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por 5 minutos. Em seguida o sobrenadante foi recolhido e transferido para um novo 

tubo contendo 300 µL de Isopropanol 100% e, após ser homogeneizada, a amostra foi 

novamente centrifugada a 14.000 RPM por 6 minutos. Para melhorar a qualidade da 

extração o sobrenadante foi descartado e o pellet composto de DNA foi lavado com 300 

µL de Etanol 70%. Depois de uma rápida centrifugação (14.000 RPM por 1 minuto), o 

sobrenadante foi descartado e o pellet ficou secando por 6 minutos a temperatura 

ambiente. Para ressuspender o DNA foi adicionado 100 µL de solução hidratante (DNA 

Hydration Solution) por 1 hora a 65 °C. Ao final as extrações foram estocadas a 

temperatura de -20 °C. Para verificar a presença de DNA foi feita a eletroforese em gel 

de agarose 1% e tampão TBE 0,5X, sendo as amostras coradas individualmente com 

Brometo de Etídeo ou GelRedTM. Por nem sempre ser possível visualizar o DNA 

extraído no gel de eletroforese, todas as extrações foram submetidas à etapa de 

amplificação. 

 

3.3. Amplificação e sequenciamento de DNA 

 Todas as amplificações foram feitas em termocicladores através de técnica de 

reação em cadeia da polimerase (Polymerase Chain Reaction – PCR). Para todos os 

marcadores, as séries de amplificações foram feitas com controles negativos para a 

detecção de possíveis contaminações. Além disso, em todos os casos, a verificação do 

sucesso da amplificação foi feita em eletroforese de gel de agarose como especificado 

acima no item 3.2.1. O tamanho das regiões amplificadas foi estimado a partir do 

marcador de peso molecular InvitrogenTM 100 bp DNA ladder. As etapas de purificação 

e sequenciamento foram realizadas na empresa coreana Macrogen Inc, sendo as 

amostras enviadas em conformidade com a Autorização Especial de Acesso e Remessa 

do Patrimônio Genético n ° 03/2005 emitida pelo CGEN/IBAMA. 



                                                                                                                          Material e Métodos 
 

20 
 

3.3.1. Citocromo oxidase subunidade I (COI) 

 Para a amplificação da região do COI foram utilizados os iniciadores universais 

LCO1490 e HCO2198 (Folmer et al., 1994) (Tab. 3.1). Cada reação de PCR continha 1 

unidade da enzima Taq DNA polimerase, 200 µM de dNTP, 0,6 µM de cada um dos 

iniciadores, 2 mM (H. carunculata) ou 3 mM (T. punctata) de cloreto de magnésio 

(MgCl2), tampão para PCR 1X, 40 µg (H. carunculata) ou 50 µg (T. punctata) de 

albumina de soro bovino e 1 µL de DNA genômico (diluído até 1:200), em volume final 

de 25 µL. Para ambas as espécies as reações de PCR foram feitas seguindo um ciclo 

inicial de 2 minutos a 95 °C, 5 ciclos de 40 segundos a 94 °C, 90 segundos a 45 °C e 1 

minuto a 72 °C, 35 ciclos de 40 segundos a 94 °C, 45 segundos a 51 °C e 1 minuto a 72 

°C e um ciclo final de 5 minutos a 72 °C. 

 

3.3.2. 16S ribossomal (16S) 

 Para a amplificação da região do 16S foram utilizados três iniciadores diferentes, 

um forward e dois reserve (Tab. 3.1). Para a espécie H. carunculata foram utilizados os 

iniciadores 16Sar-L e 16Sbr-H (Palumbi et al., 1991). Cada reação de PCR continha 1 

unidade da enzima Taq DNA polimerase, 200 µM de dNTP, 0,6 µM de cada um dos 

iniciadores, 3 mM de cloreto de magnésio (MgCl2), tampão para PCR 1X, 50 µg de 

albumina de soro bovino e 1 uL de DNA genômico (diluído até 1:200), em volume final 

de 25 µL. Para esta espécie as reações de PCR seguiram um ciclo inicial de 3 minutos a 

95 °C, 5 ciclos de 30 segundos a 94 °C, 30 segundos a 45 °C e 45 segundos a 72 °C, 35 

ciclos de 30 segundos a 94 °C, 30 segundos a 49 °C e 45 segundos a 72 °C e um ciclo 

final de 5 minutos a 72 °C. 

 Para a espécie T. punctata foram utilizados os iniciadores 16Sar-L (Palumbi et 

al., 1991) e 16SAN-R (Zanol et al., 2010). Cada reação de PCR continha 1 unidade da 
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enzima Taq DNA polimerase, 80 µM de dNTP, 0,4 µM de cada um dos iniciadores, 2 

mM de cloreto de magnésio (MgCl2), tampão para PCR 1X, 20 µg de albumina de soro 

bovino e 1 uL de DNA genômico (diluído até 1:200), em volume final de 25 µL. Para 

esta espécie as reações de PCR seguiram um ciclo inicial de 3 minutos a 95 °C, 35 

ciclos de 30 segundos a 94 °C, 30 segundos a 50 °C e 90 segundos a 72 °C e um ciclo 

final de 7 minutos a 72 °C. 

 

3.3.3. Espaçadores internos transcritos (ITS) 

 Para a amplificação da região do ITS foram utilizados 3 iniciadores diferentes, 

um forward e dois reverse (Tab. 3.1). Para amplificar toda a região do ITS (ITS1-5,8S-

ITS2) foram utilizados os iniciadores ITS18SF-poly e ITS28SR-poly e para amplificar 

somente a região do ITS1 foram utilizados os iniciadores ITS18SF-poly e ITS5,8SR-

poly, todos desenhados por Nygren e colaboradores (2009). Em ambas as combinações, 

cada reação de PCR continha 1 unidade da enzima Taq DNA polimerase, 200 µM de 

dNTP, 0,4 µM de cada um dos iniciadores, 2 mM de cloreto de magnésio (MgCl2), 

tampão para PCR 1X, 10 µg de albumina de soro bovino e 1 uL de DNA genômico 

(diluído até 1:200), em volume final de 25 µL. Para ambas as espécies, as reações de 

PCR foram feitas seguindo um ciclo inicial de 4 minutos a 95 °C, 35 ciclos de 30 

segundos a 94 °C, 40 segundos a 48 °C (ITS1) ou 52 °C (ITS1-5,8S-ITS2) e 1 (ITS1) 

ou 2 (ITS1-5,8S-ITS2) minutos a 72 °C e um ciclo final de 8 minutos a 72 °C. 

Por se tratar de uma região do DNA ribossomal nuclear, espera-se que as 

sequências amplificadas contenham múltiplas cópias (Harris & Crandall, 2000). Por 

isso, a utilização direta das sequências, sem a aplicação de técnicas de clonagem, pode 

resultar em dados ambíguos (Iannotta et al., 2007). Entretanto, há casos onde a 

utilização direta das sequências é possível devido a ausência de picos múltiplos no 
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eletroferograma (Nygren & Pleijel, 2011), indicando a presença de apenas uma cópia.  

Sendo assim, a presença de múltiplas cópias foi primeiramente investigada a partir da 

eletroforese em gel de agarose. As amostras que apresentaram bandas extras em alta 

concentração não foram sequenciadas. Uma segunda verificação foi feita através da 

observação de picos múltiplos no eletroferograma. 

 

Tabela 3.1. Iniciadores utilizados para amplificação e sequenciamento. A – Folmer et 

al., 1994; B – Palumbi et al., 1991; C – Zanol et al., 2010; D – Nygren et al., 2009. 

  Iniciadores Sequência 5'-3' Referência 

C
O

I LCO 1490* GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG A 
HCO 2198**  TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA  A 

16
S

 16Sar-L* CGCCTGTTTTCAAAAACAT B 
16Sbr-H**  CCGTCTGAACTCAGATCACGT B 
16SAN-R**  GCTTACGCCGGTCTGAACTCAG C 

IT
S

 ITS18SF-poly*  GAGGAAGTAAAAGTCGTAACA D 
ITS5,8SR-poly**  GTTCAATGTGTCCTGCAATTC D 
ITS28SR-poly**  ATGCTTAAATTCAGCGGGT D 

* forward 
**  reverse 
 

3.4. Edição e alinhamento das sequências 

 A visualização dos eletroferogramas, assim como, a formação dos contigs entre 

as sequências 5’-3’ e 3’-5’ foram feitas através do programa Sequencher 4.1 (Gene 

Codes Corporation). Os alinhamentos foram realizados no programa Mega 5.0 (Tamura 

et al., 2011) através da ferramenta Clustal W. Ainda neste programa foram 

contabilizados os números de sítios polimórficos, informativos para parcimônia e únicos 

(singletons). 

 Através do eletroferograma da região do ITS1 de ambas as espécies, foi possível 

detectar a presença de picos duplos ao longo de diversas sequências, além disso, com o 

alinhamento deste mesmo marcador foi observado a presença de duas cópias distintas 

para H. carunculata e cinco para T. punctata. Devido à observação de picos duplos e 



                                                                                                                          Material e Métodos 
 

23 
 

múltiplas cópias, a região do ITS1 não foi utilizada em nenhuma análise, para ambas as 

espécies. 

 

3.5. Análise Filogenética 

 As análises filogenéticas foram efetuadas com o intuito de verificar a presença 

de possíveis espécies crípticas e para auxiliar na definição a priori das populações, 

sendo os marcadores analisados separadamente. Para isso foram utilizados métodos de 

reconstrução baseados em máxima verossimilhança (ML) e inferência Bayesiana (BI). 

Os modelos de substituição dos nucleotídeos que melhor se adequavam aos dados foram 

verificados através do programa jModelTest 0.1.1 (Posada, 2008), sendo a escolha dos 

modelos baseada no critério de informação de Akaike (Akaike Information Criterion - 

AIC). A análise de máxima verossimilhança foi feita com o programa PhyML 3.0 

(Guidon et al., 2010) através do servidor online (www.atgc-montpellier.fr/phyml/), com 

o suporte dos ramos definido por 1000 réplicas de bootstrap. Para a inferência 

Bayesiana foi utilizado o programa MrBayes 3.1.2 (Ronquist & Huelsenbeck, 2003), 

sendo as análises realizadas pelo portal CIPRES Science Gateway (Miller et al., 2010). 

Para ambas as espécies e marcadores, foram efetuadas 10.000.000 gerações para a 

cadeia de Markov-Monte Carlo (MCMC), com duas corridas simultâneas e quatro 

cadeias cada (três “quentes” e uma “fria”), sendo os parâmetros amostrados a cada 

1.000 gerações. Para checar se o descarte das primeiras gerações (burn-in = 25%) foi 

adequado e se o número de gerações foi suficiente para que as frequências 

convergissem, foi utilizado o valor médio do desvio padrão das frequências (valor 

<0,01, como recomendado pelo manual do Mr.Bayes) e o programa Tracer 1.5 

(Rambaut & Drummond, 2007). A qualidade da análise também foi verificada através 

do tamanho efetivo da amostra (effective sample size – ESS), que informa se o espaço 
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de possibilidades dos parâmetros foi explorado de forma eficiente pela MCMC. 

Drummond e colaboradores (2007) recomendam que os valores de ESS sejam maiores 

que 200, e que valores abaixo de 100 representam uma estimativa inadequada, desta 

forma somente os valores acima de 200 foram aceitos. 

 

3.5.1. Hermodice carunculata 

 Para ambos os marcadores (COI e 16S) as análises filogenéticas foram feitas 

com base no modelo GTR e assumindo que a taxa de substituição varie ao longo das 

sequências (distribuição gamma - Γ). Nas análises foram utilizados 89 indivíduos para o 

COI e 77 para o 16S, sendo dois destes indivíduos pertencentes a espécie Eurythoe sp., 

utilizados para enraizar as árvores (grupo externo). As sequencias de COI desta espécie 

foram previamente utilizadas em Barroso e colaboradores (2010) e encontram-se 

disponíveis no GenBank (FJ429277 e FJ429279). No caso do 16S as sequências foram 

obtidas pelo Laboratório de Polychaeta da Universidade Federal Rio de Janeiro (UFRJ). 

 

3.5.2. Timarete punctata 

 Para a região do COI as análises filogenéticas foram feitas pelo modelo de 

Tamura-Nei (TrN) com distribuição gamma (Γ), enquanto que para o 16S o modelo 

evolutivo selecionado foi o GTR. Nas análises foram utilizados 54 indivíduos para o 

COI e 58 para o 16S. Para ambos os marcadores foram utilizados duas sequências de 

Timarete sp. para enraizar as árvores (grupo externo). Tais sequências foram obtidas 

pelos mesmos métodos descritos no item 3.3 desta dissertação. 
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3.6. Variabilidade, diversidade molecular e rede de haplótipos  

 Os valores de distância p par-a-par entre as sequências, foram realizados pelo 

programa Mega 5.0 (Tamura et al., 2011). Estes valores foram primeiramente 

calculados comparando os indivíduos dentro de cada população (intra-populacional) e 

depois entre as populações diferentes (inter-populacional).  

 Os parâmetros de diversidade populacionais como, número de haplótipos, 

número de sítios segregantes, diversidade haplotípica e nucleotídica foram estimados 

pelo programa DNAsp 5.0 (Librado & Rozas, 2009). Para tal, as estimativas foram 

feitas considerando cada população separadamente e também juntando todas elas. A 

distribuição dos haplótipos entre as diferentes localidades, assim como o número de 

mudanças entre eles, foi estimada através da construção de uma rede de haplótipos. A 

construção das redes foi feita pelo pacote pegas (Paradis, 2010), através do programa R 

(R Core Team, 2012).  

 

3.7. Estruturação populacional e distância geográfica 

 Para avaliar o grau de estruturação entre as populações foi utilizado o índice de 

fixação par-a-par (FST) (Wrigth, 1978) e a análise molecular da variância (AMOVA) 

(Excoffier et al., 1992), ambas realizados no programa Arlequin 3.5 (Excoffier & 

Lischer, 2010) e testadas com 10.000 permutações. Os arquivos de entrada para este 

programa foram feitos através do DNAsp 5.0. 

 A AMOVA foi aplicada com o intuito de testar diferentes hipóteses de 

estruturação entre as populações definidas a priori. Nesta análise, a distância genética 

dos haplótipos é incorporada a uma análise de variância, onde é produzida uma matriz 

que informa o quadrado das distâncias entre todos os pares de haplótipos. Através dessa 

matriz são estimados os componentes da variância, covariância e os índices de fixação 
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phi (Φ), que refletem a correlação da diversidade dos haplótipos em diferentes níveis 

hierárquicos de divisão (Excoffier et al., 1992). Sendo assim, a variância molecular é 

definida pela soma dos componentes da covariância devido a diferença entre os 

haplótipos para cada nível hierárquico (dentro das populações, entre as populações 

dentro dos grupos e entre os grupos) (Excoffier et al., 2005). 

Para a estimativa do FST, o teste de significância da hipótese de não 

diferenciação entre as populações é feito a partir da permutação dos haplótipos entre as 

populações. Na AMOVA, a forma com que as permutações são feitas varia de acordo 

com o número de grupos e índices de fixação (ΦST, ΦSC e ΦCT). Quando há apenas um 

grupo a significância do ΦST é testada da mesma forma que o FST. A partir de dois 

grupos o teste é feito de três formas: (1) permutando os haplópitos entre as populações 

entre grupos (ΦST); (2) permutando os haplópitos entre as populações dentro dos grupos 

(ΦSC); e (3) permutando as populações entre os grupos (ΦCT) (Excoffier et al., 2005). 

Com o intuito de verificar a correlação entre os valores par-a-par de FST e a 

distância geográfica entre as localidades, foi feito o teste de Mantel (Mantel, 1967) para 

comparar os elementos entre essas duas matrizes. Para isso foi utilizado o pacote ade4 

(Dray et al., 2007) através do programa R (R Core Team, 2012), sendo realizado 10.000 

permutações para testar a significância dos valores encontrados. Os valores de distância 

geográfica entre as localidades foram estimados através do aplicativo Google Earth. 

 

3.8. Expansão populacional 

 A avaliação da história demográfica das populações foi primeiramente 

investigada através dos testes de neutralidade D de Tajima (Tajima, 1989) e Fs de Fu 

(Fu, 1997). Ambos os testes assumem que as mutações são constantes e ocorrem de 

acordo com o modelo de sítios infinitos (Kimura, 1969), além disso, segundo o modelo 
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não há seleção nem recombinação, o tamanho das populações é constante e não há 

migração entre elas. Devido a grande chance dos pressupostos serem violados, a 

rejeição da hipótese de neutralidade não implica necessariamente na ocorrência de 

seleção natural (Pybus & Shapiro, 2009). 

 O teste D de Tajima é baseado na relação entre o número de sítios segregantes 

(S) e o número médio de diferenças nucleotídicas par-a-par (π). De acordo com o 

modelo neutro, tanto S quanto π são gerados pelo processo de deriva gênica. Caso 

nenhum pressuposto seja violado os valores dessas estimativas serão iguais, resultando 

em um valor de D igual a zero. Desvios significativos com valores positivos indicam 

que a divergência entre os haplótipos (π) é relativamente maior que o número de 

haplótipos (S), podendo isto ser causado pela presença de estruturação populacional, 

seleção balanceada ou um declínio do tamanho populacional (efeito gargalo ou 

fundador). No lado oposto, valores significativamente negativos indicam um excesso de 

haplótipos raros, ou seja, S é relativamente maior que π. Este cenário pode estar 

relacionado com a ocorrência de seleção purificadora ou um rápido crescimento 

populacional (Pybus & Shapiro, 2009). 

 No teste Fs de Fu a neutralidade é testada a partir do número de diferenças par-a-

par. O teste estima a probabilidade de se obter uma população com o número de 

haplótipos menor ou igual ao observado. Valores significativamente positivos podem 

indicar uma deficiência de haplótipos, que pode ter sido causada por uma redução 

populacional ou efeito de seleção natural. Os valores negativos indicam um excesso de 

haplótipos, normalmente esperado em populações que passaram por uma expansão ou 

que sofreram efeito “carona” (genetic hitchhiking). Dentre os testes de neutralidade 

realizados, a ocorrência de expansão populacional é mais facilmente detectada a partir 

do teste de Fs de Fu, porém é recomendado que os valores de p sejam considerados 
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significativos somente quando menores que 0,02, ou invés de 0,05 (Fu, 1997; Excoffier 

et al., 2005). Os dois testes foram feitos pelo programa Arlequin 3.5 e significância foi 

testada com 10.000 permutações. 

 

 Devido ambiguidade dos testes de neutralidade, as populações que desviaram 

significativamente da hipótese de neutralidade foram avaliadas através da análise de 

distribuição das diferenças (mismatch distribution analyses) (Rogers & Harpending, 

1992). Esta análise pode ser usada para testar tanto a expansão demográfica (1) quanto 

espacial (2), a partir da comparação da curva esperada e observada.  Em ambos os casos 

a construção da curva esperada assume o modelo de sítios infinitos. Além disso, no 

primeiro caso considera-se que a expansão ocorreu a partir de uma população pequena 

para uma população grande, ambas em equilíbrio. Este método pode ser considerado 

uma boa aproximação do crescimento logístico e exponencial (Excoffier & Schneider, 

1999). No segundo caso, a análise se baseia no pressuposto de que uma população com 

um único haplótipo colonizou instantaneamente infinitas populações, sendo o tamanho 

das populações e o número de imigrantes entre elas constante (Excoffier, 2004). 

Teoricamente uma população que sofreu uma drástica redução no número de indivíduos 

terá uma distribuição multimodal, enquanto que uma expansão demográfica recente é 

representada por uma curva unimodal (Excoffier et al., 2005). O comportamento da 

distribuição das diferenças para o modelo de expansão espacial é similar ao da expansão 

demográfica, desde que a taxa de migração entre as populações seja bem elevada (Ray 

et al., 2003; Excoffier, 2004). A validade dos resultados é testada a partir da 

reestimativa dos parâmetros, onde a probabilidade dos valores serem diferentes, obtida a 

partir do número de SSD (sum of squares deviations) simulados que foram maiores ou 

iguais ao SSD observado (Schneider & Excoffier, 1999). 
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 Os parâmetros obtidos na análise de distribuição das diferenças (τ, θ0 e θ1) 

podem ser úteis para estimar o tempo (t) decorrido desde o último evento de expansão 

(τ), assim como o tamanho populacional efetivo (Ne) antes (θ0) e depois (θ1) da 

expansão demográfica. Porém, segundo Schneider & Excoffier (1999), somente τ é 

adequadamente recuperado pela análise de distribuição, enquanto que os valores de θ, 

principalmente θ1, não são confiáveis. Sendo assim, somente τ foi utilizado para obter 

valores absolutos de tempo (t). Para isso foi utilizado a fórmula t = τ/2u, onde u é taxa 

de mutação para todo o haplótipo. O valor de u é a taxa de mutação por sítio por ano (µ) 

multiplicado pelo número de pares de bases sequenciados (pb). Para a região do COI 

foram consideradas as taxas de mutação (µ) de 7,0 × 10-8, calculada para a espécie de 

poliqueta Eurythoe complanata com base no Istmo do Panamá (Barroso et al., 2010), e 

5,3 × 10-8, que é uma estimativa geral para o DNA mitocondrial de invertebrados 

(Crandall et al., 2012). Enquanto que para o 16S foram utilizadas as taxas de 1,6 × 10-8 

e 2,2 × 10-8, estimadas para invertebrados (Collado & Mendez, 2012). Os gráficos de 

distribuição das diferenças foram feitos a partir do programa DNAsp 5.0, enquanto que 

os parâmetros de expansão foram estimados pelo Arlequin 3.5, sendo a significância 

dos resultados testados com 10.000 réplicas de bootstrap paramétrico. 

 

 As possíveis mudanças de tamanho populacional ao longo do tempo também 

foram investigadas a partir da análise Bayesian Skyline Slot (BSP) (Drummond et al., 

2005). O método de Skyline Plot (SP) (Pybus et al., 2000), de uma maneira geral, 

estima as mudanças do tamanho populacional efetivo (Ne) ao longo dos nós de uma 

genealogia, baseado na teoria da coalescência (Ho & Shapiro, 2011). Diferente da 

maioria dos métodos disponíveis, o SP não necessita da definição prévia de um modelo 

paramétrico de crescimento populacional (constante, logístico, exponencial ou 
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expansivo) (Emerson et al., 2001). Além dos pressupostos de não recombinação e 

seleção neutra, as amostras devem ser obtidas de uma população sem estruturação 

(panmítica). No caso de espécies com estruturação genética populacional evidente é 

recomendada a análise separada das subpopulações (Ho & Shapiro, 2011). Dentre os 

diferentes tipos de SP, o BSP minimiza os erros associados à inferência filogenética, 

pois consegue em uma única análise estimar a genealogia, a história demográfica e os 

parâmetros do modelo de substituição. Além disso, calcula o intervalo de confiança 

associado as incertezas filogenéticas e do processo de coalescência (Drummond et al., 

2005). 

 As análises de BSP foram feitas com o pacote BEAUti/BEAST 1.7 (Drummond 

et al., 2012). A escolha do modelo de substituição para os marcadores foi feita através 

do programa jModelTest 0.1.1, como descrito no item 3.5. Sendo assim foram 

selecionados os modelos de GTR + I (COI) e HKY + Γ (16S) para H. carunculata e 

HKY (COI e 16S) para T. puncutata. Para cada corrida o tamanho da cadeia de MCMC 

foi de 30 × 106, sendo 10% das gerações iniciais descartadas (burn-in). As genealogias e 

os parâmetros dos modelos foram amostrados a cada 3.000 gerações. O prior, 

Coalescent Bayesian Skyline, foi selecionado como modelo para as árvores e o número 

de grupos foi igual a 10. Em relação ao relógio molecular, foi utilizado o modelo estrito 

com a taxa de mutação fixada (7,0 e 5,3 × 10-8 para o COI e 1,6 e 2,2 × 10-8 para o 16S). 

A forma com que novos estados eram selecionados pela cadeia de MCMC (tuning e 

weight) foram primeiramente otimizados pelo próprio programa. Os valores de tuning 

estimados na primeira análise foram guardados para se houvesse a necessidade (ESS < 

200) de fazer uma segunda análise com o mesmo grupo de dados. O programa Tracer 

1.5 foi utilizado para a construção dos gráficos do BSP e também para avaliar a 
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eficiência das análises, sendo esta julgada de acordo com os valores de ESS como 

especificado no item 3.5. 

 

3.9. Estimativa de fluxo gênico e tamanho populacional efetivo 

 A estimativa do número de migrantes efetivos por geração (Nem) e tamanho 

populacional efetivo (Ne) foi realizado através do método descrito por Beerli e 

Felsenstein (2001), onde, ao contrário das abordagens que utilizam o FST, o tamanho das 

populações e o fluxo gênico entre elas não são considerados iguais (Beerli, 1998). Este 

método se baseia na teoria da coalescência para estimar os parâmetros de taxa de 

migração (M) e θ, através de informações genealógicas inferidas por máxima 

verossimilhança ou inferência Bayesiana (Beerli, 2006). Sendo os valores absolutos de 

Nem e Ne obtidos através das fórmulas, Nem = θ × M (Wörheide et al., 2008; Beerli, 

2009) e Ne = θ × µ (DNA mitocondrial), respectivamente, onde µ é taxa de mutação por 

sítio por ano. Apesar das vantagens, alguns pressupostos são assumidos: tamanho 

populacional constante ao longo do tempo; acasalamentos ao acaso; não há seleção 

natural; taxa de mutação e migração constantes ao longo do tempo; toda a genealogia 

possui a mesma taxa de mutação; e trocas gênicas só ocorrem através de migrantes 

(Beerli, 2009). 

 Sendo assim, a abordagem Bayesiana foi utilizada através do programa Migrate 

3.3.2 (Beerli & Felsenstein, 2001; Beerli, 2006) para definir os parâmetros θ e M. De 

acordo com Felsenstein (2006), boas estimativas de θ podem ser feitas com oito 

indivíduos por população/localidade. Já para estimar o parâmetro M com confiança é 

preciso utilizar cerca de 10-20 indivíduos, além disso, é essencial que as sequências 

sejam longas o suficientes para conter ao menos 10 sítios variáveis (Kuhner, 2006).  
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Para fazer as estimativas os dois marcadores (COI e 16S) foram incluídos dentro 

do mesmo arquivo de entrada e considerados como dois loci. Como recomendado pelo 

manual do programa, foram feitas corridas preliminares com o intuito de obter 

estimativas dos parâmetros θ e M. Desta forma foram feitas duas corridas, cada uma 

com uma cadeia longa onde os parâmetros foram amostrados 5 × 106 de vezes (50.000 

genealogias amostradas (a) com incremento de 100 vezes (b)), sendo este processo 

replicado por 10 (c) (totalizando 5 × 107 genealogias (a × b × c)). Na primeira corrida 

(1) o prior dos parâmetros foram uniformes, com os valores podendo variar de 0 a 0,1 

para θ e de 0 a 1.000 para M. Na segunda corrida (2), os valores iniciais de θ e M foram 

inseridos e o prior alterado para variar de 0,000005 a 0,2 em θ e 0,000005 a 1.500 em 

M. Nesta, foram utilizadas quatro temperaturas diferentes para a cadeias (1,0, 1,5, 3,0 e 

10.000). Em ambas as corridas foram descartadas 1% das amostras iniciais em relação 

ao total de genealogias visitadas (a × b × c). 

Para avaliar a correlação entre os valores finais de M com as distâncias 

geográficas, foi feito novamente o teste de Mantel, como descrito no item 3.7. 
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4. Resultados  

 Os resultados das análises apresentados nesta sessão são referentes somente aos 

marcadores mitocondriais, COI e 16S. Quanto ao marcador nuclear (ITS) nenhuma 

análise foi realizada devido a presença de múltiplas cópias por indivíduo, detectadas a 

partir da presença de diversos picos duplos nos eletroferogramas. 

 

4.1. Hermodice carunculata 

Dentre as amostras sequenciadas para H. carunculata, 10 referentes ao COI e 

duas ao 16S foram descartadas devido a baixa qualidade do sequenciamento. Na região 

do COI foram utilizados 636 pares de bases (pb), sendo contabilizado 72 sítios 

polimórficos, 36 sítios informativos para parcimônia e 33 sítios onde apenas um 

indivíduo apresentou uma mudança (sítios únicos). No 16S foram aproveitados 513 pb, 

sendo 31 sítios polimórficos, 10 informativos para parcimônia e 21 sítios únicos. 

 

4.1.1. Análise filogenética 

Em ambos os marcadores e topologias (Bayesiana e máxima verossimilhança), 

não houve a formação de nenhum grupo monofilético que fosse composto por todos os 

indivíduos de uma única localidade (Fig. 4.1 e 4.2). Além disso, o reduzido 

comprimento dos ramos e os baixos valores de suporte dos nós, demostram que apesar 

das diferenças individuais não é possível recuperar clados robustos. Dentre os clados 

formados nas topologias baseadas no COI (Fig.4.1), somente dois (I e II) continham 10 

ou mais indivíduos. No primeiro clado foram agrupados a maioria dos indivíduos do 

ASPSP, além de indivíduos das quatro outras localidades (probabilidade posterior, PP, e 

bootstrap, BS, < 70), enquanto que o segundo agrupou indivíduos das três localidades 

brasileiras amostradas (PP = 81 e BS < 70). Nas árvores de 16S somente um clado com 
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mais de 10 indivíduos (A) foi formado (PB e BS < 70), contendo amostras de todas as 

localidades, sendo ASPSP representado por apenas dois indivíduos. 

 

 

Figura 4.1. Árvores filogenéticas de H. carunculata baseadas em sequências de COI e 

recuperadas por inferência Bayesiana (BI) e máxima verossimilhança (ML). Os 

números representam o suporte dos ramos para as respectivas análises. 
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Figura 4.2. Árvores filogenéticas de H. carunculata baseadas em sequências de 16S e 

recuperadas por inferência Bayesiana (BI) e máxima verossimilhança (ML). Os 

números representam o suporte dos ramos para as respectivas análises. 
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4.1.2. Variabilidade, diversidade molecular e rede de haplótipos 

 A média da distância p para todos os indivíduos de H. carunculata foi 1,1% para 

o COI e 0,4% para o 16S, com os valores variando entre 0,0% a 2,5% e 0,0% a 1,4%, 

respectivamente. Para ambos os marcadores, os valores médios de distância p dentro e 

entre as localidades estão representados nas tabelas 4.1 (COI) e 4.2 (16S), 

respectivamente. 

 Os valores referentes ao número de haplótipos (H), diversidade haplotípica (h) e 

nucleotídica (π), para as 87 sequências de COI e 75 de 16S, podem ser visualizados nas 

tabelas 4.3 e 4.4, respectivamente. 

 A relação dos haplótipos de H. carunculata, assim como a distribuição ao longo 

das localidades, pode ser observada através da rede de haplótipos (Fig. 4.3 e 4.4). Para o 

COI foram observados a presença de dois haplótipos principais, que apesar de não 

serem muito frequentes, representam o centro da topologia em formato de estrela. Além 

da grande quantidade de haplótipos não amostrados, somente três foram compartilhados 

entre duas localidades (Fig. 4.3). No 16S foram observados três haplótipos principais 

que estão presentes em pelo menos três localidades. O número de haplótipos não 

amostrados foi bem inferior em relação ao COI, assim como a quantidade de haplótipos 

exclusivos (Fig. 4.4). 
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Tabela 4.1. Valores de distância p par-a-par (%) dentro das localidades de H. 

carunculata. Min. (menor valor); Max. (maior valor); Parênteses com os valores de 

desvio padrão. ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das Rocas; 

BA – Bahia; BT – Bocas del Toro; SB – San Blás. 

  COI 16S 
  Média (%) Min. - Máx. (%) Média (%) Min. - Máx. (%) 
ASPSP 0,9 (0,2) 0,0 - 1,9 0,3 (0,1) 0,0 - 0,8 
AR 1,1 (0,2) 0,0 - 2,5 0,4 (0,1) 0,0 - 1,2 
BA 1,3 (0,3) 0,5 - 1,7 0,4 (0,2) 0,0 - 1,0 
BT 0,8 (0,2) 0,0 - 1,3 0,3 (0,1) 0,0 - 0,8 
SB 0,9 (0,2) 0,0 - 1,7 0,3 (0,1) 0,0 - 1,0 

 

Tabela 4.2. Valores médios de distância p par-a-par (%) entre as localidades de H. 

carunculata, para a região do COI (diagonal inferior) e 16S (diagonal superior), com os 

respectivos desvios padrões entre parênteses. ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São 

Paulo; AR – Atol das Rocas; BA – Bahia; BT – Bocas del Toro; SB – San Blás. 

ASPSP AR BA BT SB 
ASPSP ---- 0,4 (0,1) 0,4 (0,1) 0,4 (0,2) 0,4 (0,1) 
AR 1,2 (0,2) ---- 0,4 (0,1) 0,4 (0,1) 0,4 (0,1) 
BA 1,2 (0,2) 1,2 (0,2) ---- 0,4 (0,2) 0,4 (0,2) 
BT 1,0 (0,2) 1,0 (0,2) 1,0 (0,2) ---- 0,3 (0,1) 
SB 1,1 (0,2) 1,1 (0,2) 1,1 (0,2) 0,9 (0,2) ---- 

 

Tabela 4.3. Índices de diversidade molecular para H. carunculata com base nas 

sequências de COI. n – número de amostras; H – número de haplótipos; S – sítios 

segregantes; h - diversidade haplotípica; π - diversidade nucleotídica. ASPSP – 

Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das Rocas; BA – Bahia; BT – Bocas 

del Toro; SB – San Blás. 

COI n H S h π 
ASPSP 29 11 21 0,879 (0,043) 0,00882 (0,00080) 
AR 29 27 52 0,995 (0,011) 0,01110 (0,00094) 
BA 7 7 23 1,000 (0,076) 0,01288 (0,00145) 
BT 11 10 16 0,982 (0,046) 0,00792 (0,00063) 
SB 11 10 16 0,982 (0,046) 0,00909 (0,00118) 
Total 87 62 72 0,985 (0,006) 0,01069 (0,00004) 
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Tabela 4.4. Índices de diversidade molecular para H. carunculata com base nas 

sequências de 16S. n – número de amostras; H – número de haplótipos; S – sítios 

segregantes; h - diversidade haplotípica; π - diversidade nucleotídica. ASPSP – 

Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das Rocas; BA – Bahia; BT – Bocas 

del Toro; SB – San Blás. 

16S n H S h π 
ASPSP 20 8 8 0,784 (0,084) 0,00259 (0,00051) 
AR 20 11 12 0,911 (0,042) 0,00362 (0,00071) 
BA 7 5 6 0,905 (0,103) 0,00418 (0,00111) 
BT 10 7 7 0,911 (0,077) 0,00325 (0,00074) 
SB 18 7 7 0,817 (0,060) 0,00299 (0,00048) 
Total 75 28 31 0,883 (0,027) 0,00352 (0,00035) 
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Figura 4.3. Rede de haplótipos para H. carunculata baseada nas sequências de COI. Os 

círculos representam os haplótipos e o seu tamanho é proporcional a frequência dos 

mesmos. As cores indicam as localidades e os números ao lado dos ramos indicam a 

quantidade de passos mutacionais entre dois haplótipos, ramos sem número significam 

uma única mutação. 
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Figura 4.4. Rede de haplótipos para H. carunculata baseada nas sequências de 16S. Os 

círculos representam os haplótipos e o seu tamanho é proporcional a frequência dos 

mesmos. As cores indicam as localidades e os números ao lado dos ramos indicam a 

quantidade de passos mutacionais entre dois haplótipos, ramos sem número significam 

uma única mutação. 

 

4.1.3. Estruturação populacional 

Na estimativa do grau de estruturação entre as populações de H. carunculata, a 

análise de FST (Tab. 4.5) apresentou valores significativos para todas as comparações 

com o ASPSP, em ambos os marcadores. As comparações entre AR × BT, AR × SB e 

BA × SB, também foram significativas para a região do 16S. Os maiores valores de FST 

também estiveram associados as análises par-a-par envolvendo o ASPSP. 
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Para testar as hipóteses de estruturação através da AMOVA, a definição a priori 

das populações foi feita considerando os resultados da análise de FST, a ausência de 

estruturação (panmixia), a divisão entre costa e ilhas oceânicas e entre Atlântico Sul e 

Mar do Caribe. A porcentagem de variação referente a cada nível hierárquico e os 

valores dos índices de fixação podem ser visualizados na tabela 4.6. 

 

Tabela 4.5. Valores de FST par a par entre as localidades de H. carunculata na região do 

COI (diagonal inferior) e 16S (diagonal superior). Os valores em negrito foram 

significativos (p<0,05). ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das 

Rocas; BA – Bahia; BT – Bocas del Toro; SB – San Blás. 

 ASPSP AR BA BT SB 
ASPSP ---- 0,135 0,111 0,236 0,208 
AR 0,151 ---- -0,031 0,088 0,099 
BA 0,110 -0,031 ---- 0,081 0,100 
BT 0,159 0,026 0,009 ---- -0,002 
SB 0,210 0,036 0,030 0,064 ---- 
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Tabela 4.6. Valores da análise molecular da variância (AMOVA) para diferentes 

cenários de estruturação populacional em H. carunculata. Os valores em negrito foram 

significativos (p<0,05). ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das 

Rocas; BA – Bahia; BT – Bocas del Toro; SB – San Blás. 

      % de Índices de fixação 
    g.l. variação ΦST ΦSC ΦCT 
1. ASPSP + AR + BA + BT + SB        

C
O

I Entre populações  4 10,59       
Dentro das populações 82 89,41 0,106 ---- ---- 
Total 86   p<0,001     

16
S

 Entre populações  4 11,85 
Dentro das populações 70 88,15 0,118 ---- ---- 
Total 74 p<0,001 

2. ASPSP + AR / BA + BT + SB       

C
O

I 

Entre grupos 1 -0,74       
Entre populações dentro de grupos 3 11,07 
Dentro das populações 82 89,67 0,103 0,110 -0,007 
Total 86   p<0,001 p<0,001 p=0,80 

16
S

 Entre grupos 1 4,23 
Entre populações dentro de grupos 3 8,95 
Dentro das populações 70 86,82 0,132 0,093 0,042 
Total 74 p<0,001 p<0,001 p=0,30 

3. ASPSP + AR + BA / BT + SB       

C
O

I 

Entre grupos 1 0,11       
Entre populações dentro de grupos 3 10,53 
Dentro das populações 82 89,36 0,106 0,105 0,001 
Total 86   p<0,001 p<0,001 p=0,60 

16
S

 Entre grupos 1 8,68 
Entre populações dentro de grupos 3 6,19 
Dentro das populações 70 85,13 0,149 0,068 0,087 
Total 74 p<0,001 p<0,001 p=0,10 

4. ASPSP / AR + BA + BT + SB       

C
O

I 

Entre grupos 1 12,94       
Entre populações dentro de grupos 3 2,27 
Dentro das populações 82 84,80 0,152 0,026 0,129 
Total 86   p<0,001 p=0,12 p=0,20 

16
S

 Entre grupos 1 9,29   
Entre populações dentro de grupos 3 6,61 
Dentro das populações 70 84,11 0,159 0,078 0,093 
Total 74 p<0,001 p=0,01 p=0,20 
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5. ASPSP / AR + BA / BT + SB 

C
O

I 
Entre grupos 2 10,56       
Entre populações dentro de grupos 2 1,12 
Dentro das populações 82 88,32 0,117 0,013 0,106 
Total 86   p<0,001 p=0,29 p=0,06 

16
S

 Entre grupos 2 14,69 
Entre populações dentro de grupos 2 -0,94 
Dentro das populações 70 86,25 0,138 -0,011 0,147 
Total 74 p<0,001 p=0,68 p=0,07 

6. ASPSP / AR / BA + BT + SB       

C
O

I 

Entre grupos 2 8,23       
Entre populações dentro de grupos 2 3,08 
Dentro das populações 82 88,69 0,113 0,034 0,082 
Total 86   p<0,001 p=0,13 p=0,39 

16
S

 Entre grupos 2 7,92 
Entre populações dentro de grupos 2 5,14 
Dentro das populações 70 86,95 0,131 0,056 0,079 
Total 74   p<0,001 p=0,07 p=0,10 

7. ASPSP / AR + BA + BT / SB       

C
O

I 

Entre grupos 2 11,93       
Entre populações dentro de grupos 2 0,94 
Dentro das populações 82 87,13 0,129 0,011 0,119 
Total 86   p<0,001 p=0,35 p=0,10 

16
S

 Entre grupos 2 7,03 
Entre populações dentro de grupos 2 5,98 
Dentro das populações 70 86,99 0,130 0,064 0,070 
Total 74   p<0,001 p=0,05 p=0,20 

8. ASPSP / AR / BA + BT / SB       

C
O

I 

Entre grupos 3 10,05       
Entre populações dentro de grupos 1 0,79 
Dentro das populações 82 89,16 0,108 0,009 0,101 
Total 86   p<0,001 p=0,30 p=0,19 

16
S

 

Entre grupos 3 1,64       
Entre populações dentro de grupos 1 10,25 
Dentro das populações 70 88,11 0,119 0,104 0,016 
Total 74   p<0,001 p=0,06 p=0,60 
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4.1.4. Expansão populacional 

 A primeira etapa para determinar a ocorrência de eventos de expansão/redução 

populacional em H. carunculata foi feita através dos testes de neutralidade D de Tajima 

e Fs de Fu (Tab. 4.7). As populações que desviaram significativamente da hipótese de 

seleção neutra foram submetidas a análise de distribuição das diferenças. Em todos os 

casos desta última análise, o comportamento observado das curvas não foi 

significativamente diferente do comportamento esperado para a expansão demográfica e 

espacial (Fig. 4.5; Tab. 4.8 e 4.9). Além disso, os gráficos do Bayesian Skyline Plot 

apontam um aumento no tamanho populacional efetivo ao longo do tempo (Fig. 4.6). 

 

Tabela 4.7. Valores dos testes de neutralidade D de Tajima e Fs de Fu das localidades 

de H. carunculata para a região do COI e 16S. Os valores em negrito foram 

significativos (p<0,05). ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das 

Rocas; BA – Bahia; BT – Bocas del Toro; SB – San Blás. 

 COI Tajima D p Fs de Fu p 
ASPSP 0,17206 0,631 0,06269 0,557 
AR -1,75289 0,020 -21,54789 0,000 
BA -0,72052 0,272 -1,93462 0,080 
BT -0,34785 0,404 -4,49310 0,006 
SB 0,26040 0,652 -3,96882 0,020 
Todas -1,72679 0,015 -25,02013 0,000 
16S Tajima D p Fs de Fu p 
ASPSP -1,38798 0,083 -3,77815 0,003 
AR -1,61796 0,042 -6,52799 0,001 
BA -0,63505 0,309 -1,39926 0,100 
BT -1,38265 0,093 -3,89094 0,000 
SB -0,83237 0,223 -2,27071 0,039 
Todas -2,25909 0,000 -27,18082 0,000 
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Figura 4.5. Análise de distribuição das diferenças das populações de H. carunculata 

para a região do COI (esquerda) e 16S (direita). Esp – curva esperada para expansão 

populacional; Obs – curva observada. ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São Paulo; 

AR – Atol das Rocas; BA – Bahia; BT – Bocas del Toro; SB – San Blás. 
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Tabela 4.8. Parâmetros estimados para a análise de distribuição das diferenças em H. 

carunculata sob um cenário de expansão demográfica. I.C. – intervalo de confiança 

para os parâmetros τ, θ0 e θ1; T – tempo em anos decorrido desde a expansão; tx – taxa 

de mutação; SSD – soma dos quadrados dos desvios; pSSD – valor de p associado; r – 

índice de raggedness; pr – valor de p associado; ASPSP – Arquipélago de São Pedro e 

São Paulo; AR – Atol das Rocas; BA – Bahia; BT – Bocas del Toro; SB – San Blás. 

    τ θ0 θ1 T (tx) SSD r 
    I.C. I.C. I.C. (anos) pSSD pr 

C
O

I Todas 7,3 0,004 92,344 81.985 (7,0%) 0,001 0,007 
(4,08 - 9,25) (0 - 3,12) (29,57 - 99999) 108.282 (5,3%) 0,665 0,737 

16
S

 

1,8 0 99999 79.744 (2,2%) 0,005 0,079 
(1,34 - 2,46) (0 - 0,21) (6,18 - 99999) 109.649 (1,6%) 0,115 0,046 

C
O

I ASPSP  ---- ----  ----  ----  ----  ----  

16
S

 

1,4 0 99999 62.023 (2,2%) 0,004 0,076 
  (0,00 - 2,50) (0 - 0,73) (1,91 - 99999) 85.282 (1,6%) 0,628 0,432 

C
O

I AR 6,4 1,183 57,637 71.877 (7,0%) 0,002 0,008 
(3,94 - 10,65) (0 - 4,18) (24,04 - 99999) 94.932 (5,3%) 0,814 0,869 

16
S

 

1,8 0 99999 79.744 (2,2%) 0,023 0,143 
  (0,39 - 3,12) (0 - 1,02) (2,06 - 99999) 109.649 (1,6%) 0,114 0,069 
BA ---- ---- ---- ---- ---- ---- 

C
O

I BT 5,7 0,007 99999 64.016 (7,0%) 0,019 0,067 

(2,21 - 8,46) (0 - 3,97) (17,52 - 99999) 84.549 (5,3%) 0,286 0,295 

16
S

 

1,7 0 99999 75.314 (2,2%) 0,033 0,191 
  (0,00 - 3,80) (0 - 1,86) (1,32 - 99999) 103.557 (1,6%) 0,208 0,166 

C
O

I SB 7,5 0,004 21,680 84.231 (7,0%) 0,013 0,029 
(1,43 - 12,66) (0 - 4,58) (5,97 - 99999) 111.249 (5,3%) 0,733 0,846 

16
S

 

---- ---- ---- ---- ---- ---- 
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Tabela 4.9. Parâmetros estimados para a análise de distribuição das diferenças em H. 

carunculata sob um cenário de expansão espacial. I.C. – intervalo de confiança para os 

parâmetros τ, θ e M; T – tempo em anos decorrido desde a expansão; tx – taxa de 

mutação; SSD – soma dos quadrados dos desvios; pSSD – valor de p associado; r – 

índice de raggedness; pr – valor de p associado; ASPSP – Arquipélago de São Pedro e 

São Paulo; AR – Atol das Rocas; BA – Bahia; BT – Bocas del Toro; SB – San Blás. 

    τ θ M T (tx) SSD r 
    I.C. I.C. I.C. (anos) pssd pr 

C
O

I Todas 7,2 0,008 67,461 80.863 (7,0%) 0,001 0,007 
(4,50 - 8,31) (0 - 2,20) (42,02 - 2197) 106.800 (5,3%) 0,677 0,888 

16
S

 

1,8 0,001 99999 79.744 (2,2%) 0,005 0,079 
(0,99 - 2,31) (0 - 0,86) (10,54 - 99999) 109.649 (1,6%) 0,073 0,059 

C
O

I ASPSP  ---- ----  ----  ----  ----  ----  

16
S

 

1,4 0,003 99999 62.023 (2,2%) 0,004 0,076 
  (0,41 - 2,40) (0 - 1,15) (2,42 - 99999) 85.282 (1,6%) 0,490 0,445 

C
O

I AR 5,6 1,936 239,731 62.893 (7,0%) 0,003 0,008 
(3,54 - 8,82) (0 - 6,81) (73,05 - 99999) 83.066 (5,3%) 0,590 0,814 

16
S

 

1,8 0,001 99999 79.744 (2,2%) 0,023 0,143 
  (0,59 - 2,65) (0 - 1,28) (3,78 - 99999) 109.649 (1,6%) 0,082 0,075 
BA  ---- ----  ----  ----  ----  ----  

C
O

I BT 5,7 0,003 99999 64.016 (7,0%) 0,019 0,067 

(2,57 - 7,79) (0 - 3,22) (62,87 – 99999) 84.549 (5,3%) 0,255 0,269 

16
S

 

1,7 0,003 99999 75.314 (2,2%) 0,033 0,191 
  (0,68 - 3,24) (0 - 1,28) (1,57 – 99999) 103.557 (1,6%) 0,222 0,200 

C
O

I SB 5,9 1,324 37,041 66.262 (7,0%) 0,020 0,029 
(3,24 - 10,01) (0 - 5,12) (9,38 – 99999) 87.516 (5,3%) 0,406 0,797 

16
S

 

 
 ---- ----  ----  ----  ----  ----  
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Figura 4.6. Resultados do Bayesian Skyline Plot de H. carunculata para a região do 

COI (A e B) e 16S (C e D). Os gráficos foram obtidos através das taxas de mutação de 

7,0 e 5,3% para o COI e 2,2 e 1,6% para o 16S. Linha sólida – mediana; Linha 

pontilhada – média; área em cinza – intervalo de confiança de 95%.  
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4.1.5. Estimativa de fluxo gênico e tamanho populacional efetivo 

 Os valores de θ, M e o número de migrantes efetivos por geração (Nem) entre as 

localidades podem ser visualizados na tabela 4.10 e figura 4.7. O resultado da estimativa 

do tamanho populacional efetivo (Ne) para cada localidade está representado na tabela 

4.11. 

 

Tabela 4.10. Valores estimados de θ, número de migrantes efetivos por geração (Nem) e 

taxa de migração (M) para H. carunculata. Os valores de θ estão representados na 

diagonal. Nas outras células estão os valores de Nem e M (entre parênteses). A primeira 

linha representa as localidades doadoras, enquanto que a primeira coluna indica as 

localidades receptoras. ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das 

Rocas; BA – Bahia; BT – Bocas del Toro; SB – San Blás. 

  ASPSP AR BA BT SB 
ASPSP 0,00207 4,8 (25,5) 2,7 (23,5) 0,2 (2,5) 0,3 (35,5) 
AR 0,6 (297,5) 0,18993 95,1 (831,5) 58,9 (721,5) 6,1 (675,5) 

BA 2,6 (1.239,5) 135,7 (714,5)  0,11434 45,2 (553,5) 7,6 (850,3) 
BT 1,7 (838,5) 118,6 (624,5) 132,3 (1.157,5) 0,08167 13,2 (1.470,5) 

SB 2,5 (1.189,5) 47,6 (250,5) 49,8 (435,5) 54,3 (665,5) 0,009 
 

Tabela 4.11. Valores estimados para o tamanho populacional efetivo (Ne) para as 

localidades de H. carunculata. Resultados baseados nas estimativas de θ, demonstrados 

na tabela 4.10, levando em conta diferentes taxas de mutação (µ) para o COI e 16S. 

ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das Rocas; BA – Bahia; 

BT – Bocas del Toro; SB – San Blás. 

  COI 16S 
µ 7,0 × 10-8 5,3 × 10-8 2,2 × 10-8 1,6 × 10-8 
ASPSP 29.571 39.057 94.091 129.375 
AR 2.713.286 3.583.585 8.633.182 11.870.625 
BA 1.633.429 2.157.358 5.197.273 7.146.250 
BT 1.166.714 1.540.943 3.712.273 5.104.375 
SB 128.571 169.811 409.091 562.500 

 

 



                                                                                               Resultados: Hermodice carunculata 
 

50 
 

 

Figura 4.7. Mapas representando os valores de fluxo gênico assimétrico entre as 

localidades de H. carunculata. Os valores representam o número de migrantes efetivos 

por geração. ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das Rocas; 

BA – Bahia; BT – Bocas del Toro; SB – San Blás. 
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4.1.6. Isolamento por distância (teste de Mantel) 

 O teste de Mantel comparando os valores de FST (Fig. 4.8A e B) e o número de 

migrantes efetivos por geração (Fig. 4.8C) com a distância geográfica, teve uma 

correlação estatisticamente significativa apenas para a relação entre os valores de FST 

para as sequências de16S e distância geográfica (Fig. 4.8B). 

 

 

Figura 4.8. Teste de Mantel comparando os valores de FST (A – COI e B – 16S) e 

número de migrantes efetivos por geração (C) com a distância geográfica entre as 

localidades de H. carunculata. 
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4.2. Timarete punctata 

Dentre as sequências de T. punctata obtidas, três indivíduos da Bahia pertenciam 

a uma espécie geneticamente diferente, com valores de distância p maiores que 17%, 

para COI, e 12%, para 16S (resultados não apresentados).  Com isso o total de 

sequências analisadas para a Bahia passou de 20 para 17. Além destas, cinco sequências 

de COI e uma de 16S foram descartadas devido a baixa qualidade do sequenciamento. 

Na região do COI, foram utilizados 632 pb, sendo contabilizados 12 sítios polimórficos, 

nove sítios informativos para a parcimônia e três sítios únicos. No 16S foram 

aproveitados 540 pb, sendo 5 sítios polimórficos, 3 informativos para a parcimônia e 2 

sítios únicos. 

 

4.2.1. Análise filogenética 

Ambas as topologias para o COI (Fig. 4.9A) recuperaram dois grupos 

reciprocamente monofiléticos, sendo um deles formados por indivíduos de todas as 

localidades (PP = 77; BS = 95) e o outro por apenas seis do AR (PP = 73; BS = 92). Nas 

topologias de 16S (Fig. 4.9B) os mesmos seis indivíduos do AR foram agrupados em 

um clado (PP = 99; BS = 85), enquanto que o restante formou basicamente uma 

politomia, diferentemente do observado para o COI. Em ambos os marcadores e 

topologias o comprimento dos ramos entre a maioria das amostras dentro de cada grupo 

foi igual zero, indicando uma grande homogeneidade entre as sequências. 

A formação de um clado com alguns indivíduos (6) do AR pode indicar uma 

forte estruturação populacional ou a presença de outra espécie proximamente 

relacionada. Sendo assim, para o restante das análises a população do AR foi dividida 

em duas (AR1 e AR2). 
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Figura 4.9. Árvores filogenéticas de H. carunculata baseadas em sequências de COI 

(A) e 16S (B), recuperadas por inferência Bayesiana (BI). Os números representam o 

suporte dos ramos para a inferência Bayesiana e máxima verossimilhança (ML). Apenas 

valores acima de 70 estão demonstrados. 

 

4.2.2. Variabilidade, diversidade molecular e rede de haplótipos 

 A média da distância p para todos os indivíduos de T. punctata foi 0,3% para o 

COI e 0,1% para o 16S, com os valores variando entre 0,0% a 1,7% e 0,0% a 0,6%, 

respectivamente. Para ambos os marcadores, os valores médios de distância p dentro e 

entre as localidades estão representados nas tabelas 4.12 e 4.13, respectivamente.  
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Os valores referentes ao número de haplótipos (H), diversidade haplotípica (h) e 

nucleotídica (π), para as 52 sequências de COI e 56 de 16S, podem ser visualizados nas 

tabelas 4.14 e 4.15, respectivamente. 

A relação dos haplótipos de T. punctata, assim como a distribuição ao longo das 

localidades, pode ser observada através da rede de haplótipos (Fig. 4.10). Ambos os 

marcadores foram caracterizados pela presença de um haplótipo principal, que está 

presente na maioria dos indivíduos. 

 

Tabela 4.12. Valores de distância p par-a-par (%) dentro das localidades de T. punctata. 

Min. (menor valor); Max. (maior valor); Parênteses com os valores de desvio padrão. 

ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das Rocas; BA – Bahia. 

  COI 16S 
  Média (%) Min. - Máx. (%) Média (%) Min. - Máx. (%) 
ASPSP 0,02 (0,0) 0,0 - 0,2 0,02 (0,0) 0,0 - 0,2 
AR1 0,00 (0,0) 0,0 - 0,0 0,08 (0,0) 0,0 - 0,4 
AR2 0,00 (0,0) 0,0 - 0,0 0,00 (0,0) 0,0 - 0,0 
BA 0,05 (0,0) 0,0 - 0,3 0,00 (0,0) 0,0 - 0,0 

 

Tabela 4.13. Valores médios de distância p par-a-par (%) entre as localidades de T. 

punctata, para a região do COI (diagonal inferior) e 16S (diagonal superior). Parênteses 

com os valores de desvio padrão. ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR 

– Atol das Rocas; BA – Bahia. 

ASPSP AR1 AR2 BA 
ASPSP ----  0,05 (0,0) 0,38 (0,3)  0,01 (0,0) 
AR1 0,01 (0,0) ---- 0,41 (0,3) 0,04 (0,0) 
AR2 1,43 (0,4) 1,42 (0,4) ---- 0,37 (0,3) 
BA 0,03 (0,0) 0,03 (0,0) 1,45 (0,4) ---- 
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Tabela 4.14. Índices de diversidade molecular para T. punctata com base nas 

sequências de COI. n – número de amostras; H – número de haplótipos; S – sítios 

segregantes; h - diversidade haplotípica; π - diversidade nucleotídica. ASPSP – 

Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das Rocas; BA – Bahia. 

COI n H S h π 
ASPSP 20 2 1 0,100 (0,088) 0,00016 (0,00014) 
AR1 14 1 0 0 0 
AR2 6 1 0 0 0 
BA 12 2 2 0,167 (0,134) 0,00053 (0,00042) 
Total 52 4 12 0,275 (0,076) 0,00315 (0,00097) 

 

Tabela 4.15. Índices de diversidade molecular para T. punctata com base nas 

sequências de 16S. n – número de amostras; H – número de haplótipos; S – sítios 

segregantes; h - diversidade haplotípica; π - diversidade nucleotídica. ASPSP – 

Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das Rocas; BA – Bahia. 

16S n H S h π 
ASPSP 20 2 1 0,100 (0,088) 0,00019 (0,00016) 
AR1 14 3 2 0,385 (0,149) 0,00075 (0,00032) 
AR2 6 1 0 0 0 
BA 16 1 0 0 0 
Total 56 5 5 0,318 (0,077) 0,00098 (0,00026) 
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Figura 4.10. Rede de haplótipos para T. punctata baseada nas sequências de COI e 16S. 

Os círculos representam os haplótipos e o seu tamanho é proporcional a frequência dos 

mesmos. As cores indicam as localidades e os números ao lado dos ramos indicam a 

quantidade de passos mutacionais entre dois haplótipos, ramos sem número significam 

uma única mutação. 

 

4.2.3. Estruturação populacional 

 Na estimativa do grau de estruturação entre as populações de T. puncutata, a 

análise de FST (Tab. 4.16), apresentou valores altos e significativos somente para as 

comparações envolvendo os indivíduos de AR2, em ambos os marcadores. No restante 

das comparações os valores foram baixos e não significativos. 
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Para testar as hipóteses de estruturação através da AMOVA, a definição a priori 

das populações foi feita considerando os resultados da análise de FST e a ausência de 

estruturação (panmixia). A porcentagem de variação referente a cada nível hierárquico e 

os valores dos índices de fixação podem ser visualizados na tabela 4.17. 

 

Tabela 4.16. Valores de FST par a par entre as localidades de T. puncutata na região do 

COI (diagonal inferior) e 16S (diagonal superior). Os valores em negrito foram 

significativos (p<0,05). ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das 

Rocas; BA – Bahia. 

 ASPSP AR1 AR2 BA 
ASPSP ---- 0,060 0,962 -0,012 
AR1 -0,019 ---- 0,871 0,064 
AR2 0,991 1,000 ---- 1,000 
BA 0,021 0,013 0,975 ---- 

 

Tabela 4.17. Valores da análise molecular da variância (AMOVA) para dois cenários 

de estruturação populacional em T. punctata. Os valores em negrito foram significativos 

(p<0,05). ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das Rocas; BA – 

Bahia. 

      % de Índices de fixação 
    g.l. variação ΦST ΦSC ΦCT 
1. ASPSP + AR1 + AR2 + BA       

C
O

I Entre populações  3 95,69       
Dentro das populações 48 4,31 0,957 ---- ---- 
Total 51   p<0,001     

16
S

 Entre populações  3 79,58 
Dentro das populações 52 20,42 0,796 ---- ---- 
Total 55 p<0,001 

2. ASPSP + AR1 + BA / AR2       

C
O

I 

Entre grupos 1 98,70       
Entre populações dentro de grupos 2 0,03 
Dentro das populações 48 1,27 0,987 0,020 0,987 
Total 51   p<0,001 p=0,35 p=0,25 

16
S

 

Entre grupos 1 93,09       
Entre populações dentro de grupos 2 0,42 
Dentro das populações 52 6,49 0,935 0,061 0,931 
Total 55   p<0,001 p=0,04 p=0,25 
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4.2.4. Expansão populacional 

A primeira etapa para determinar a ocorrência de eventos de expansão/redução 

populacional em T. punctata foi feita através dos testes de neutralidade D de Tajima e 

Fs de Fu (Tab. 4.18). Como nenhum valor desviou significativamente da hipótese de 

neutralidade, a análise de distribuição das diferenças não foi realizada para testar 

possíveis eventos de expansão populacional. Os gráficos do Bayesian Skyline Plot 

também não foram realizados devido a baixa quantidade de informação genética contida 

nas sequências de T. punctata. 

 

Tabela 4.18. Valores dos testes de neutralidade D de Tajima e Fs de Fu das localidades 

de T. punctata para a região do COI e 16S. Nenhum valor foi significativo (p<0,05). 

ASPSP – Arquipélago de São Pedro e São Paulo; AR – Atol das Rocas; BA – Bahia. 

COI Tajima D p Fs de Fu p 
ASPSP -1,16439 0,147 -0,87930 0,071 
AR1 0 1,000 0 ---- 
AR2 0 1,000 0 ---- 
BA -1,45138 0,081 0,43183 0,356 
Todas -0,73773 0,260 3,30437 0,918 
16S Tajima D p Fs de Fu p 
ASPSP -1,16439 0,159 -0,87930 0,069 
AR1 -0,95919 0,253 -0,85452 0,089 
AR2 0 1,000 0 ---- 
BA 0 1,000 0 ---- 
Todas -1,21222 0,114 -1,73661 0,102 

 

4.2.5. Estimativa de fluxo gênico e tamanho populacional efetivo 

 As estimativas de θ, M, número de migrantes efetivos por geração (Nem) e 

tamanho populacional efetivo não foram realizadas para T. punctata devido a baixa 

quantidade de polimorfismo encontras nas sequências.  
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4.2.6. Isolamento por distância (teste de Mantel) 

 O teste de Mantel para testar a hipótese de isolamento por distância não foi 

realizado devido a baixa quantidade de polimorfismo e aos elevados valores de FST 

encontrados nas comparações com os indivíduos de AR2. 
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5. Discussão 

5.1. Marcadores moleculares 

 Apesar dos esforços para obter diferentes respostas ao processo evolutivo, só foi 

possível a utilização dos marcadores mitocondriais (COI e 16S), visto que o marcador 

nuclear aqui utilizado (ITS) não foi considerado confiável devido a presença de 

múltiplas cópias. Sendo assim, os resultados aqui obtidos remontam processos 

evolutivos históricos, a princípio, contados a partir das linhagens maternais (Avise, 

2004).  

 Devido a estrutura circular do DNA mitocondrial, os genes que nele se 

encontram podem ser vistos como tento certa dependência, porém sabe-se que 

diferentes regiões (e genes) sofrem diferentes pressões seletivas devido as diferentes 

funções biológicas que exercem (Avise, 2004). Desta forma, os marcadores 

mitocondriais utilizados nesta dissertação foram analisados separadamente, 

possibilitando a detecção de diferentes histórias evolutivas, caso houvesse (Knowles, 

2009). Os padrões gerais aqui observados entre os diferentes marcadores não foram 

contrastantes, sendo as pequenas diferenças provavelmente associadas as respectivas 

taxas de mutação, visto que, geralmente, o COI evolui mais rápido que o 16S. Como 

esperado, a quantidade de variação aqui observada para o COI foi maior do que a do 

16S. 
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5.2. Hermodice carunculata 

5.2.1. H. carunculata: uma espécie com ampla distribuição geográfica 

 Os resultados obtidos nas análises filogenéticas (COI - Fig. 4.1 e 16S - 4.2) e nos 

valores de distância genética (Tab. 4.1 e 4.2) indicam claramente que os indivíduos de 

H. carunculata amostrados, ao longo de todas as localidades, pertencem a mesma 

espécie.  

Nas árvores filogenéticas (Fig. 4.1 e 4.2), apesar da recuperação de alguns 

grupos monofiléticos, estes apresentam ramos curtos e suportes estatísticos pouco 

confiáveis. Além disso, tais grupos não são formados preferencialmente por indivíduos 

de uma única localidade e sim de todas elas. Quanto a distância genética, às 

comparações individuais não apresentaram um grande intervalo entre os valores e sim 

um gradiente, com os valores variando de 0 até 2,5% de distância p. Além disso, as 

médias das distâncias genéticas demonstram que a variabilidade presente dentro das 

localidades é praticamente igual a variabilidade entre as localidades (Tab. 4.1 e 4.2), 

padrão semelhante ao encontrado para Harmothoe imbricata (Polynoidae) (Nygren et 

al., 2011). Tais resultados reforçam a hipótese de que H. carunculata é naturalmente 

uma espécie amplamente distribuída. 

Em relação ao COI, os valores médios encontrados dentro das localidades (Tab. 

4.1 - 0,8% < p < 1,3%), são de forma geral um pouco maiores que os encontrados para 

outras espécies de poliqueta (Schulze et al., 2000; Jolly et al., 2005; Drake et al., 2007; 

Nygren et al., 2009), apesar dos modelos utilizados para o cálculo não serem os mesmos 

(K2P, HKY e TVM). Valores superiores aos aqui encontrados foram observados dentro 

de duas espécies de Hediste (Nereididae) presentes no Mar Báltico, aonde os valores 

mais altos de distância p foram 3,9% e 7,3%, sendo este segundo explicado pela 

estruturação populacional entre regiões (Audzijonyte et al., 2008). No trabalho de 



                                                                                                 Discussão: Hermodice carunculata 
 

62 
 

Barroso e colaboradores (2010) com Eurythoe (Amphinomidae), também foram 

observados valores de distância genética superiores (K2P = 2,0%), porém estes foram 

associados a distâncias geográficas mais amplas. Quanto ao 16S, os valores médios 

dentro das localidades (0,3% < p < 0,4%) foram maiores do que os encontrados para 

duas espécies de Paranaitis (Phyllodocidae) (0,06% - K2P) (Nygren et al., 2009), 

porém semelhantes se comparados com os valores mínimos e máximos (distância p) 

dentro de três linhagens de Marenzelleria (Spionidae) (Bastrop et al., 1998). 

 Entre as localidades, os valores médios de distância genética para o COI (Tab. 

4.2 - 0,9% < p < 1,2%) foram ligeiramente menores aos encontrados para H. imbricata 

(Polynoidae) de diferentes localidades dos Mares do Norte e da Groelândia (1,43% < 

K2P < 1,74%) (Nygren et al., 2011). Apesar das suspeitas sobre a existência de espécies 

crípticas, devido a grande variação na coloração, Nygren e colaboradores (2011) 

consideraram todos os indivíduos como sendo da mesma espécie. Em H. carunculata 

certa plasticidade na coloração foi ressaltada por Barroso & Paiva (2007) e, apesar 

destes autores acharem pouco provável, a presença de espécies crípticas não foi 

totalmente descartada. Entretanto, a partir dos resultados moleculares aqui encontrados, 

juntamente com a observação a posteriori da coloração dos indivíduos, fica evidente 

que tais diferenças são apenas variações morfológicas intraespecíficas, como observado 

para H. imbricata (Nygren et al., 2011). 

 

 Um trabalho semelhante ao desenvolvido aqui, analisou indivíduos de Eurythoe 

complanata amostrados no Oceano Pacífico, Mar do Caribe, costa do Brasil e ilhas 

oceânicas do Atlântico Sul (Barroso et al., 2010). Entretanto, diferentemente de H. 

carunculata, Barroso e colaboradores (2010), encontraram três espécies crípticas: (1) 

uma no Pacífico; (2) uma restrita as Ilhas Oceânicas; e (3) outra ocorrendo nas Ilhas e 
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na costa, como observado em H. carunculata. Além deste, muitos trabalhos moleculares 

envolvendo espécies de poliqueta tem observado, mesmo entre regiões geograficamente 

próximas, a existência de espécies crípticas (Bastrop et al., 1998; Bleidorn et al., 2006; 

Audzijonyte et al., 2008; Rice et al., 2008; Iannotta et al., 2009; Barroso et al., 2010; 

Hilário et al., 2010; Nygren & Pleijel, 2010; Schüller, 2011)  ou pseudo-crípticas 

(Nygren et al., 2009 e 2010a; Luttikhuizen & Dekker, 2010). 

Em oposição a estes trabalhos, alguns poucos relatam a continuidade espacial de 

uma única espécie ao longo de uma ampla região geográfica, como no caso das espécies 

de poliqueta, Proscoloplos cygnochaetus (Orbiniidae), que pode ser encontrada na 

França, África do Sul e Austrália (Meyer et al., 2008), e Sabella spallanzanii 

(Sabellidae), encontrada nas localidades citadas anteriormente e também no Mar 

Mediterrâneo (Patti & Gambi, 2001). Entretanto, nessas espécies o cosmopolitismo tem 

sido associado a invasões causadas pelas atividades antrópicas e, mesmo que tenham 

um alto potencial de dispersão, as condições ambientais (e.g. correntes marinhas 

superficiais) não favorecem tal dispersão. Em H. carunculata a ocorrência de invasões 

não parece ter ocorrido, visto que a variabilidade genética encontrada nesta espécie é 

alta e em populações de espécies invasoras costuma ser relativamente baixa (Patti & 

Gambi, 2001; Dlugosch & Parker, 2008; Melo et al., 2010). 

 

5.2.2. Sobre a história demográfica 

 Os valores de diversidade haplotípica observados para o COI (Tab. 4.3 - 0,879 < 

h < 1,000) indicam que na maioria das localidades o número de haplótipos era 

praticamente igual ao de indivíduos representados, com exceção dos indivíduos 

amostrados no Arquipélago de São Pedro e São Paulo (h = 0,879). Apesar dos valores 

aqui encontrados serem altos, em outras espécies de poliqueta também é possível 
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observar valores semelhantes, como no caso de Branchipolynoe symmytilida 

(Polynoidae), Alvinella pompejana (Alvinellidae) (Plouviez et al., 2009), Hediste 

diversicolor (Nereididae) (Audzijonyte et al, 2008; Virgílio et al., 2009), Pectinaria 

koreni (Pectinariidae) (Jolly et al., 2005), P. auricoma, Owenia fusiformis (Oweniidae) 

(Jolly et al., 2006) e Palola spp. (Eunicidae) (Schulze, 2006). Entretanto valores 

relativamente baixos também podem ser observados em algumas espécies como, 

Hesiolyra bergi (Hesionidae) (Plouviez et al., 2009), Hobsonia florida (Ampharetidae) 

(Olson et al., 2009), Bathykurila guaymasensis (Polynoidae) (Glover et al., 2005) e 

Diopatra spp. (Onuphidae) (Seixas et al., in prep.). Devido ao caráter mais conservativo 

da região do 16S, os valores foram inferiores ao COI (Tab. 4.4 – 0,784 < h < 0,911), 

porem igualmente altos se comparados com a mesma região de Palola spp. (Schulze, 

2006). Baseado nesses trabalhos, os valores de diversidade nucleotídica também podem 

ser considerados elevados, principalmente para o COI (Tab. 4.3 – 0,00792 < π < 

0,01288), visto que poucos trabalhos utilizaram o 16S como marcador. 

 Embora a relação entre diversidade genética e tamanho populacional efetivo 

aparente ser diretamente proporcional, fatores como, estruturação genética, efeito 

gargalo, seleção natural, ciclo de vida e tipo de reprodução afetam de diferentes formas 

esta relação (Bazin et al., 2006). Tal comportamento limita o poder de extrapolação 

acerca das estimativas de diversidade genética. Entretanto do ponto de vista da genética 

da conservação, esta medida é importante para analisar os riscos de extinção de uma 

determinada espécie ou população, visto que tal diversidade está associada com a 

capacidade das espécies evoluírem em resposta a mudanças ambientais (Reed & 

Frankham, 2003). Desta forma, os resultados aqui obtidos para diversidade genética, 

assim como as estimativas de tamanho populacional efetivo (Tab. 4.11), apontam que a 
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espécie H. carunculata aparentemente não sofre riscos do ponto de vista da genética da 

conservação. 

  

 Na rede de haplótipos para o COI (Fig. 4.3) a maioria dos haplótipos foram 

exclusivos de uma determinada localidade, não contribuindo muito para a inferência de 

padrões de conectividade. Entretanto, os únicos haplótipos compartilhados entre duas 

populações demonstram que entre Bahia e San Blás, Atol das Rocas e San Blás e Bocas 

del Toro e San Blás ocorre algum fluxo gênico. Quanto a idade dos haplótipos, a teoria 

da coalescência (Kingman, 1982) prediz que os haplótipos mais antigos são aqueles que 

possuem maior frequência, tem amplas distribuições geográficas e estão no centro das 

redes de haplótipos (Freeland, 2005). Baseado no COI, os dois haplótipos que se 

encontram no centro da topologia em formato de estrela, não são os mais frequentes (1 e 

3 ind.) e também não estão amplamente distribuídos, porém devido ao número de 

haplótipos que deles descendem (13 e 20 hapl.), provavelmente são os mais antigos. 

Ainda neste marcador é possível observar uma grande quantidade de haplótipos 

intermediários não amostrados, indicando que a diversidade genética possa estar 

subestimada. 

 O fato do 16S ser mais conservado fez com que a rede de haplótipos seja mais 

informativa quanto as questões de conectividade (Fig. 4.4). Através dela podemos ver 

que o haplótipo mais frequente (22 ind.) está distribuído por todas as localidades e se 

encontra no meio da topologia em estrela, com maior número de haplótipos 

descendentes (13 hapl.). Tais características indicam que este seja o haplótipo mais 

antigo e que a princípio há fluxo gênico entre todas as localidades amostradas. Além 

deste, outros dois haplótipos se destacam devido a sua frequência (8 e 11 ind.) e número 

de haplótipos descendentes (6 e 7 hapl.), sendo que o primeiro reforça a ocorrência de 
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trocas gênicas entre Atol das Rocas, Arquipélago de São Pedro e São Paulo e Bahia, e o 

segundo as trocas entre Atol das Rocas, Bocas del Toro e San Blás (Fig. 4.4).   

Em ambos os marcadores, os haplótipos considerados mais antigos sempre 

estiveram presentes no Atol das Rocas. Tal resultado faz com que a população desta 

localidade seja interpretada como a mais antiga dentre as amostradas. Além disso, de 

acordo com Freeland (2005), as populações com elevado número de haplótipos tendem 

a ser as mais antigas, visto que os indivíduos ali presentes tiveram mais tempo para 

acumular mutações. Entretanto, devido a desproporção dos indivíduos amostrados entre 

as localidades e as semelhanças na diversidade haplotípicas, fica difícil inferir se o Atol 

das Rocas realmente é mais diverso em haplótipos (Tab 4.3 e 4.4) ou se esta 

superioridade reflete tal desproporção amostral. 

 

A ocorrência recente de efeito gargalo ou efeito fundador podem deixar marcas 

no padrão de diversidade genética e na rede de haplótipos, pois em ambos os efeitos as 

populações crescem a partir de um reduzido número de linhagens mitocondriais. 

Embora para poliqueta não se tenha um valor limítrofe de diversidade genética que 

revele a provável ocorrência de tais processos, Grant & Bowen (1998), consideram que, 

para peixes marinhos, tais valores de diversidade haplotípica (h) e nucleotídica (π) 

sejam inferiores a 0,5 e 0,005, respectivamente. Além disso, estes autores criaram uma 

classificação baseada nos valores de h e π (pequeno ou grande), para inferir a história 

evolutiva das populações. De acordo com esta classificação, as populações de H. 

carunculata (valores de h e π elevados; Tab. 4.3 e 4.4) podem se encaixar dentro de três 

cenários: (1) as populações passaram por um efeito gargalo ou fundador seguido de 

rápido crescimento populacional; (2) as populações são amplas e estáveis com uma 
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longa historia evolutiva; ou (3) ao longo das populações e localidades ocorrem contatos 

secundários entre as diferentes linhagens. 

Quanto a esses cenários, a rede de haplótipos em formato de estrela (Fig. 4.3 e 

4.4), com diversos haplótipos de origem mais recente conectados por poucos passos 

mutacionais, pode indicar a provável ocorrência de um evento de expansão populacional 

(Slatkin & Hudson, 1991). Além disto, os resultados dos testes de neutralidade (Tab. 

4.7) juntamente com as análises de distribuição das diferenças (Fig. 4.5, Tab. 4.8 e 4.9) 

e o Bayesian Skyline Plot (Fig. 4.6), também corroboram a hipótese desta expansão. De 

acordo com os parâmetros estimados na análise de distribuição das diferenças, o 

aumento do número de indivíduos ocorreu praticamente ao mesmo tempo em que a 

expansão espacial (Tab. 4.8 e 4.9).  

Embora haja evidências de expansão populacional, como sugerido pelo primeiro 

cenário proposto (1) por Grant & Bowen (1998), não há nada que corrobore que tal 

evento tenha ocorrido após um efeito gargalo ou fundador. Tal expansão pode ter sido 

causada por alguma alteração ambiental que passou a favorecer a espécie, porém isso 

não significa que o tamanho populacional fosse reduzido, e sim que atualmente ele é 

maior do que era antigamente. Com base no Bayesian Skyline Plot (Fig. 4.6), o tamanho 

populacional efetivo (Ne) aumentou cerca de 10 vezes, sendo as estimativas para Ne 

atual maiores que 1.000.000. Tal valor é condizente com os valores obtidos a partir dos 

parâmetros estimados pelo programa Migrate (Tab. 4.11). 

Quanto a ocorrência de eventos de “colonização” (efeito fundador), estes deixam 

de ser percebidos a partir do momento em que as migrações efetivas passam a ocorrer 

com certa frequência, ao longo de diferentes épocas e a partir de diferentes linhagens, 

como parece ser o caso de H. carunculata, visto que as estimativas de fluxo gênico 

entre as populações são elevadas (Fig 4.7). A não ser que a taxa de mutação desta 
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espécie seja muito elevada, a alta variabilidade genética encontrada dentro de H. 

carunculata pode ser explicada pelo elevado tamanho populacional, uma longa história 

evolutiva (longo período desde o ancestral comum mais recente das linhagens) e altas 

taxas de migração (cenários 2 e 3 propostos acima). 

 

As variações das condições climáticas causadas pelos períodos de glaciação e 

interglaciação do Pleistoceno, parecem não ter influenciado a história evolutiva das 

populações analisadas de H. carunculata, diferentemente do que parece ter ocorrido em 

diversas espécies de invertebrados e peixes marinhos ou estuarinos (Wares, 2002; 

Peijnenburg et al., 2004; Jolly et al., 2006; Iannotta et al., 2007; Olson et al., 2009; 

Virgílio et al., 2009). A explicação para isso pode ser as diferentes regiões geográficas 

(temperada × tropical) onde as populações ocorrem, visto que tanto no mar quanto no 

continente as mudanças causadas pelas glaciações parecem ser mais extremas nas 

regiões temperadas e/ou estuarinas do que nas regiões tropicais e/ou em grandes 

oceanos (Hewitt, 2000).  

Nas regiões temperadas, o avanço do gelo em direção ao mar faz com que haja 

uma contração da distribuição das espécies, devido a ocorrência de fortes declínios 

populacionais ou até mesmo extinções locais (Hewitt, 2004; Larmuseau et al., 2009). 

Além disso, tais mudanças podem levar à formação de barreiras geográficas, que 

impedem a ocorrência de trocas gênicas, como sugerido para o Mar Mediterrâneo 

(Pannacciulli et al., 1997; Bianchi & Morri, 2000; Iannotta et al., 2007). Sendo assim, 

ao final do período de glaciação as regiões onde tais espécies ocorriam serão 

recolonizadas a partir de um reduzido pool gênico (Hewitt, 2004). Nas espécies que 

estão distribuídas em regiões tropicais marinhas a redução do nível do mar, causada 

pelo período de glaciação, faria com que as populações migrassem verticalmente (para o 
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“fundo”), desta forma haveria uma menor chance de que estas deixassem de existir. 

Além disso, é menos provável que ocorra a formação de barreiras geográficas que 

restrinjam o fluxo gênico entre as populações, visto as maiores profundidades nos 

oceanos. Desta forma, a recolonização pós-período glacial ocorreria a partir de um pool 

gênico relativamente alto se comparado com as regiões temperadas.  

 

5.2.3. Fraca estruturação populacional como resultado da alta conectividade 

genética 

 Em virtude do que foi exposto até o momento, são fortes os indícios de que, 

dentro de H. carunculata não há estruturação populacional ou, se existe, esta é muito 

pequena. Através das análises de índice de fixação (FST) (Tab. 4.5), AMOVA (Tab. 4.6) 

e fluxo gênico (Fig. 4.7), foi possível comprovar a alta conectividade genética entre as 

localidades e detectar uma estruturação muito fraca por parte do Arquipélago de São 

Pedro e São Paulo.  

O isolamento geográfico deste Arquipélago foi refletido nos resultados do índice 

de fixação (FST) (Tab. 4.5), visto que as comparações envolvendo tal localidade 

apresentaram os maiores valores significativos, indicando um maior nível de 

endocruzamento. Nas outras localidades, as comparações par a par com base no COI 

não apresentaram valores significativos, indicando certa homogeneidade entre tais 

localidades. Já com o 16S, apesar dos baixos valores, as comparações entre Atol das 

Rocas × Bocas del Toro, Atol das Rocas × San Blás e Bahia × San Blás, foram 

significativas (Tab. 4.5), indicando um pequena diferenciação por parte deste marcador 

molecular. 

Tendo em vista as distâncias geográficas entre as localidades (variando de ~750 

km a ~6.800km) era esperado que os valores de FST fossem maiores. Em um estudo com 
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cinco populações do poliqueta estuarino Hobsonia florida, todas localizadas ao longo de 

200 km de costa, foram observados valores mais elevados (COI - 0,18 < FST < 0,74) 

(Olson et al., 2009). Entretanto a diferença entre os resultados de H. florida e H. 

carunculata podem ser explicados pelas diferenças intrínsecas, como resistência a 

variações ambientais e capacidade de dispersão (larva não planctotrófica × larva 

planctotrófica), e também pelo tipo de ecossistemas em que habitam (região estuarina × 

região marinha e oceânica). 

  

Dentre os diferentes cenários de estruturação populacionais testados na AMOVA 

(Tab. 4.6), a quantidade de variação dentro das populações foi sempre maior em relação 

aos outros grupos hierárquicos (84,11% < % variação < 89,67%). Embora a hipótese de 

panmixia tenha sido rejeitada (1º cenário), indicando a existência de estruturação, 

nenhum cenário testado posteriormente conseguiu captar tal estruturação, visto que a 

hipótese nula de não diferenciação entre os grupos (ΦCT) não pode ser rejeitada em 

todos os casos (para ambos os marcadores). 

Entretanto, os resultados dos testes estatísticos referentes ao índice de fixação 

ΦSC, demonstram um pequeno grau de isolamento por parte dos indivíduos do 

Arquipélago de São Pedro e São Paulo. Para o COI e 16S todas as vezes que o 

Arquipélago foi agrupado com outra localidade (2º e 3º cenários), a hipótese de não 

diferenciação entre as populações dentro dos grupos (ΦSC) foi rejeitada, indicando que 

há alguma diferenciação (Tab. 4.6). Por outro lado todos os cenários restantes, onde o 

Arquipélago foi mantido separado, a hipótese nula para o mesmo grupo hierárquico 

(ΦSC) não pode ser rejeitada para ambos os marcadores, com exceção do 4º e 7º cenários 

para o 16S. Com base no 16S houve tmabém um leve indício de que Bocas del Toro e 

San Blás estivessem mais relacionados (5º cenário). Dentre os cenários testados aqueles 
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que explicaram uma maior parte da variação entre os grupos foram o 4º 

(ASPSP/AR+BA+BT+SB), para o COI (12,94%), e o 5º (ASPSP/AR+BA/BT+SB), 

para o 16S (14,69) (Tab. 4.6). Entretanto estes valores são bem inferiores a variação 

associada aos indivíduos dentro das populações e, além disso, não desviaram 

significativamente da hipótese nula. 

 

A baixa estruturação populacional pode ser vista como uma consequência do 

elevado grau de fluxo gênico entre as localidades (Fig. 4.7). De acordo com Slatkin 

(1987), um migrante efetivo por geração é suficiente para manter a homogeneização 

entre diferentes populações, visto que impede que as diferenças genéticas se acumulem. 

Sendo assim, os valores observados para o número de migrantes efetivos por geração 

(Fig. 4.7) são suficientes para manter as localidades geneticamente conectadas, com 

exceção de algumas comparações envolvendo o Arquipélago de São Pedro e São Paulo. 

Tais resultados corroboram que, apesar de pouco conhecimento acerca da biologia 

reprodutiva, as larvas de H. carunculata provavelmente tem um alto potencial de 

dispersão, como também sugerido para outra espécie da mesma família, Eurythoe 

complanata (Barroso et al., 2010). A dispersão de indivíduos adultos também pode 

ajudar nessa homogeneização, visto que já foram relatados casos de adultos nadando na 

coluna d’água e presentes em destroços flutuantes (Barroso & Paiva, 2007). 

O maior grau de estruturação por parte do Arquipélago de São Pedro e São 

Paulo reflete o seu isolamento geográfico, entretanto não é só o fator, distância 

geográfica, que parece estar causando tal padrão. Tanto os lugares mais distantes (Bocas 

del Toro e Sán Blás) quanto os mais próximos (Atol das Rocas e Bahia) do 

Arquipélago, apresentaram valores similares de FST (Tab. 4.5). Além disso, a hipótese 

de isolamento por distância (FST × distância geográfica) foi rejeitada no teste de Mantel 
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para o COI (Fig. 4.8A), embora tenha apresentado uma correlação significativa para o 

16S (r = 0,48, p = 0,039) (Fig. 4.8B). A correlação entre o número de migrantes efetivos 

(Nem) e a distância geográfica também não foi significativa (Fig. 4.8C). 

A ausência de continuidade de costa pode ter um papel importante na 

conectividade das populações, visto a ausência de populações intermediárias que podem 

funcionar de forma parecida com em um modelo de stepping-stones (Gold & Turner, 

2002). Outro fator que se complementa a ausência de continuidade da costa é o longo 

trecho de mar profundo ao redor do Arquipélago, que se estende praticamente até a 

plataforma continental. Sendo assim, as larvas ou adultos que se dispersam a partir do 

Arquipélago provavelmente possuem uma menor chance de sobreviver até conseguirem 

assentar em outra região, e o mesmo se aplica para a chegada de migrantes.  

Os valores observados no índice de fixação FST (Tab. 4.5) apontam para o maior 

grau de endocruzamento nos espécimes coletados no Arquipélago de São Pedro e São 

Paulo. Tais valores indicam que a maior parte dos indivíduos recrutados estejam sendo 

originados a partir de indivíduos do próprio Arquipélago (auto recrutamento), como 

previsto no modelo de estruturação em ilhas, onde a probabilidade dos indivíduos do 

mesmo local se reproduzirem é muito maior do que estes se reproduzam com indivíduos 

de outras localidades. 

Sendo assim, a foz dos rios Amazonas e Orinoco (1) e o longo trecho de mar 

profundo (2) são vistos como as principais barreiras à conectividade genética entre a 

fauna do Atlântico Sul e do Mar do Caribe (1) e também entre as faunas dos diferentes 

lados do Atlântico Sul (2), respectivamente (Lessios et al., 2003). Para H. carunculata, 

as alterações das condições físico-químicas causadas pelo imenso aporte de água doce 

dos rios amazônicos parece não interferir na conectividade entre as diferentes 

populações, diferente do que ocorre, mesmo que de forma sucinta, quando há a presença 
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de um longo trecho de mar profundo, que não chega a funcionar como uma barreira para 

a especiação alopátrica. 

 

5.2.4. Fluxo gênico e as correntes marinhas superficiais 

O fluxo gênico do Atol das Rocas e Bahia para as outras localidades foram de 

forma geral os maiores (Fig. 4.7), tal observação pode estar associada as elevadas 

estimativas de θ (Tab. 4.10) e, consequentemente, do tamanho populacional efetivo 

(Tab. 4.11). Além disso, através das comparações par a par entre as localidades, pode-se 

observar que os maiores valores de fluxo gênico (Fig. 4.7) são aqueles que estão na 

mesma direção que as correntes marinhas superficiais (Fig. 1.1 e 1.2).  

No caso das comparações entre Atlântico Sul Ocidental e Mar do Caribe, a 

direção das Correntes do Norte do Brasil, da Guiana e do Caribe parece ter bastante 

influência nos padrões observados de fluxo gênico, visto a superioridade de migrantes 

por geração nesta direção (Atlântico Sul para o mar do Caribe, Fig. 4.7). A 

superioridade de migrantes de Bocas del Toro para San Blás, também reflete a padrão 

predominante das correntes superficiais desta região (giro Panamá-Colômbia). Dentre as 

localidades do Atlântico Sul, a Corrente Sul Equatorial (que flui para a costa Norte do 

Brasil), a Contra Corrente Norte Equatorial e a Sub Corrente Equatorial (que fluem para 

a costa da África) (Fig. 1.1 e 1.2), parecem explicar bem a relação assimétrica de 

migrantes entre Atol das Rocas e Arquipélago de São Pedro e São Paulo (AR→ASPSP 

= 4,8 e ASPSP→AR = 0,6). Já na relação de migrantes entre Bahia × Atol das Rocas 

(AR→BA = 135,7 e BA→AR = 95,1) e Bahia × Arquipélago de São Pedro e São Paulo 

(ASPSP→BA = 2,6 e BA→ASPSP = 2,7) parece que a variação dos diferentes pontos 

aonde a Corrente Sul Equatorial se bifurca na costa do Brasil, estão influenciando estas 

relações. Tal variação pode definir se uma parte da Corrente Sul Equatorial vai seguir 
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da Bahia para o Rio Grande do Norte e outra para o Sul do Brasil, ou se uma parte vai 

descer do Rio Grande do Norte até a região Sul do Brasil e a outra vai seguir pela costa 

Norte do Brasil (Campos et al., 1999; Stramma & England, 1999). 

 Mesmo para espécies que possuem um alto potencial de dispersão, como H. 

carunculata, a presença de pontos intermediários entre as localidades é fundamental 

para manter a conectividade entre populações muito distantes, como a fauna bentônica 

rasa entre a costa africana e brasileira. Apesar do presente trabalho não ter avaliado 

nenhuma população da costa africana, é pouco provável que haja uma grande 

estruturação populacional entre os diferentes lados do Atlântico (Ahrens et al., no 

prelo). Sendo assim, os resultados aqui obtidos demonstram que as ilhas oceânicas, 

como o Arquipélago de São Pedro e São Paulo, podem ter papel fundamental na 

homogeneização de populações distantes geograficamente.  

 Além disso, a escolha de locais para a criação de reservas marinhas, pode ser 

melhor direcionada se soubermos a influência das correntes marinhas superficiais sobre 

a dispersão das larvas, visto que tais reservas podem servir de pontos intermediários 

entre a conectividade de populações distantes e também como reservatório e fonte de 

diversidade genética (Palumbi et al., 2003). Sendo assim, a manutenção do Atol das 

Rocas como uma reserva biológica é uma decisão acertada, visto que sua localização em 

relação as correntes superficiais permite que uma grande quantidade de emigrantes se 

dispersem para a costa norte e nordeste do Brasil e também para o Mar do Caribe e, 

além disso, recebe um número de migrantes elevado. Tais eventos podem ocorrer não só 

em H. carunculata, mas em qualquer outra espécie que tenha uma boa capacidade de 

dispersão e que consiga colonizar locais não nativos. 
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5.3. Timarete punctata 

5.3.1. Quanto a existência de espécies crípticas 

As análises filogenéticas (Fig. 4.9) demonstraram a ocorrência de dois grupos, 

um com os indivíduos distribuídos ao longo do Arquipélago São Pedro e São Paulo, 

Atol das Rocas e Bahia (grupo1) e outro ocorrendo em simpatria no Atol das Rocas 

(grupo2). Tais resultados apontam para a existência de duas espécies sob o nome de T. 

punctata, que aparentemente são indistinguíveis morfologicamente. 

Os valores de distância p entre os indivíduos dos dois grupos (Tab. 4.13) são 

relativamente baixos (~1,4% no COI e ~0,4% no 16S) para definir com certeza a 

existência de duas espécies, porém se compararmos os valores encontrados dentro das 

localidades do grupo 1 (ASPSP, AR1 e BA) e do grupo 2 (AR2), vemos que 

praticamente não há variação intra-populacional (Tab. 4.12). Outro resultado a favor da 

existência de duas espécies pode ser observado nos valores do índice de fixação FST 

(Tab. 4.16). Dentre as comparações envolvendo o grupo 2 com os indivíduos do grupo 1 

foram obtidos valores iguais ou bem próximos de um, o que é compatível com valores 

encontrados entre espécies diferentes. Além disso, na AMOVA (Tab. 4.17), a variação 

explicada por causa da separação entre grupo 1 e grupo 2 foi extremamente alta 

(98,70% no COI e 93,09% no 16S), indicando a presença de duas espécies ou então 

uma forte estruturação que ocorre em simpatria. 

 Apesar dos resultados apontarem para a existência de duas espécies, a presença 

de duas linhagens bem distintas no Atol das Rocas pode ter sido consequência de dois 

eventos independentes de colonização, que ocorreram em diferentes momentos e/ou a 

partir de poucos indivíduos bem distintos. Como a princípio o DNA mitocondrial é 

transmitido somente pelas linhagens maternas e não sofre recombinação (Avise, 2004), 

mesmo que ocorra reprodução sexuada (pouco observada para o gênero Timarete), as 
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linhagens irão manter sua independência. Por causa da deriva gênica, os haplótipos mais 

novos na população (colonização recente) possuem maiores chances de desaparecem em 

relação aos mais antigos, desta forma se não houver um fluxo gênico constante, tal 

população manterá uma baixa variabilidade, só aumentando através de mutações no 

DNA. 

 

5.3.2. Quanto aos baixos valores de variabilidade genética  

 Os valores de diversidade genética (Tab. 4.14 e 4.15) e a rede de haplótipos (Fig. 

4.10) refletem a reduzida quantidade de polimorfismo encontrada na espécie, e podem 

ser interpretados como a ocorrência recente de um efeito gargalo ou fundador, 

entretanto outras hipóteses podem ser consideradas para explicar tal padrão. Valores 

igualmente baixos nunca foram relatados para outras espécies de poliqueta. 

Na primeira hipótese (1), as populações de T. punctata teriam passado 

recentemente por um forte gargalo populacional, sendo tal diminuição no tamanho 

populacional responsável pela drástica redução na variabilidade genética. Entretanto a 

presença de praticamente o mesmo haplótipo em todas as localidades pode indicar que 

tal gargalo tenha ocorrido antes da espécie ter colonizado estas regiões, caso contrário 

nem todas as localidades teriam uma baixa variabilidade. Em populações de espécies 

invasoras ou recém-colonizadas é comum observar uma baixa diversidade genética, 

podendo o aumento da diversidade genética ser causado por introduções múltiplas ou 

evento migratórios, onde a variabilidade existente na população nativa (mais antiga) é 

transferida para a não-nativa (mais nova) (Dlugosch & Parker, 2008). No caso desta 

hipótese estar correta as três populações aqui amostradas teriam sido colonizadas 

basicamente pelo mesmo haplótipo. 
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 Na segunda hipótese (2), a redução populacional estaria afetando de forma não 

aleatória todas as populações, que já estariam presentes em tais localidades, e por isso 

basicamente o mesmo haplótipo estaria presente em todas as localidades. Tal hipótese 

poderia ser explicada pela forte ação de uma pressão seletiva sobre o DNA mitocondrial 

desta espécie, que estaria agindo em uma ampla escala espacial. Numa terceira hipótese 

(3), o padrão de diversidade genética poderia ser explicado pela existência de uma 

maquinaria de reparo no DNA mitocondrial. Apesar de ter sido comprovado a 

existência de genes com essa função em cnidários (Pont-Kingdon et al., 1998), nada se 

sabe quando a presença destes em anelídeos. 

 

Devido a espécie aparentemente se reproduzir por esquizogênese (Petersen, 

1999), a hipótese de que a maioria dos indivíduos coletados sejam clones, não pode ser 

descartada. Porém, devido as características do DNA mitocondrial como herança 

uniparental e não recombinação, não é possível fazer nenhuma afirmação quanto a isso. 

O uso de outros marcadores moleculares, adequados para avaliar a clonalidade, seria 

fundamental para investigar esta questão. 

 

5.3.3. Quanto a forma de dispersão 

A causa da baixa variabilidade genética não pode ser respondida a partir dos 

resultados aqui obtidos, entretanto se desconsiderarmos a 2ª e a 3ª hipóteses, as 

localidades amostradas de T. punctata possuem um grau de conectividade 

extremamente alto. Apesar das análises de fluxo gênico não terem sido realizadas, 

devido ao reduzido polimorfismo, tal conclusão pode ser tirada a partir da rede de 

haplótipos (Fig. 4.10) e dos valores de FST (Tab. 4.16). As causas desse aparente grau de 

conectividade também são incertas, visto que até o momento poucos são os registros da 
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presença de gametas (Çinar, 2007) e, além disso, a presença de larvas nunca foi 

reportada. Desta forma a principal forma de reprodução citada para T. punctata e outras 

espécies do gênero é a esquizogênese (Fig. 1.4C) (Petersen, 1999). Entretanto, a 

fragmentação pode ter um importante papel na dispersão dessa espécie, assim como 

sugerido para T. filigera (Gherardi et al., 2007). Embora pareça pouco provável que um 

pequeno fragmento seja capaz de se dispersar por longas distâncias, a ocorrência em si 

de T. punctata em ilhas oceânicas (de onde provem o material tipo) sugere que tal 

processo seja possível (se não considerarmos que o transporte esteja sendo feito por 

atividades antrópicas). Além disso, a partir do momento que um número reduzido de 

indivíduos alcance uma determinada região, esta pode ser rapidamente povoada devido 

a ocorrência da reprodução assexuada, como observado na dinâmica populacional de T. 

filigera (Gherardi et al., 2007). 
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6. Conclusões 

- Com base em T. punctata não foi possível chegar a conclusões acerca das 

questões levantadas. Visto a baixa quantidade de polimorfismo encontrado entre os 

indivíduos, os resultados obtidos são ambíguos, não auxiliando na corroboração de uma 

hipótese em particular. Desde a definição da presença de uma ou duas espécies até as 

estimativas sobre genética de populações, filogeografia e o papel dos fatores ambientais 

na conectividade genética (isolamento geográfico, mar profundo e padrão das correntes 

superficiais), fica claro que são necessários estudos que utilizem outros marcadores 

moleculares (nucleares principalmente) e/ou que tenham uma maior amplitude espacial. 

 

- Com base na ampla distribuição geográfica de H. carunculata foi possível 

observar um alto grau de conectividade genética entre as ilhas oceânicas do Atlântico 

Sul Ocidental, a costa do Brasil e o Mar do Caribe. Tal conectividade explica a baixa 

estruturação genética populacional e sugere que as larvas e/ou adultos desta espécie 

podem se dispersar por longas distâncias e suportar mudanças nas características 

ambientais, como as causadas pelo aporte de água doce vinda dos rios amazônicos. 

 

- Apesar de H. carunculata ter um tamanho populacional efetivo elevado, parece 

não haver um motivo claro que explique tal expansão. As alterações ambientais 

causadas por eventos geológicos, que comumente são associados a mudanças na história 

demográfica das espécies, parecem não ter deixado marcas no DNA mitocondrial ou 

então estas foram apagadas devido a altas taxas de migração. 

 

- O isolamento geográfico não impede que as populações de H. carunculata, 

distribuídas ao longo do Atlântico Sul Ocidental e Mar do Caribe, mantenham um alto 
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fluxo gênico. Já a presença do mar profundo por uma longa escala espacial, parece 

limitar, de forma sutil, o fluxo gênico entre as localidades, entretanto tal barreira não 

aparenta ser suficiente para causar a especiação por alopatria. 

 

- Para espécies que tenha um alto potencial de dispersão, assim como H. 

carunculata, os padrões das correntes marinhas superficiais, observados para o 

Atlântico Sul Ocidental e o Mar do Caribe, exercem um importante papel na 

determinação da direção do fluxo gênico entre as populações dessas regiões. 
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