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Resumo

O presente trabalho trata do género de porcelanideos Megalolobrachium Stimpson, 1858 e
esta organizado em trés partes: (1) uma revisdo taxondmica das espéecies atualmente atribuidas
a Megalobrachium Stimpson, 1858; (2) uma revisdao da diversidade morfoldgica do género
em um contexto maior dentro de Porcellanidae; e (3) uma analise cladistica a partir de dados
morfolégicos com o intuito de testar o monofiletismo de Megalobrachium e propor a primeira
hipotese filogenética para o género. A revisdo taxondmica se baseou no estudo de material
abundante de diferentes localidades do Pacifico oriental e Atlantico ocidental. Uma nova
espécie de Megalobrachium é descrita com base no material das costas pacificas do Panama e
Colémbia, totalizando 13 espécies em Megalobrachium. Para a analise filogenética, foram
obtidos 151 caracteres; o grupo-externo foi composto por quatro espécies de trés géneros:
Pachycheles Stimpson, 1858, Pisidia Leach, 1820, e Porcellana Lamarck, 1801. Uma Unica
arvore (314 passos; IC: 64; IR: 80) foi obtida, com dois clados. O primeiro clado inclui
espécies com lobos da fronte marcadamente flexionados, flagelo da antena curto, com
articulos longos, patas ambulatérias curtas e robustas, abdome subtriangular em machos,
plebépodo feminino iv com trés segmentos, e urépodos curtos. O segundo clado contém
espécies com lobos da fronte ndo flexionados, flagelo da antena longo, com articulos curtos,
patas ambulatorias longas e delgadas, abdome sub-retangular, pleépodo feminino iv com dois
segmentos, urépodos longos. O primeiro clado corresponde a Porcellanopsis Rathbun, 1910
(espécie-tipo P. festae (Nobili, 1901)), previamente tratado como sinénimo de
Megalobrachium. Contudo, a combinacdo de diferencas morfoldgicas entre Megalobrachium
e Porcellanopsis justifica a revalidacdo de Porcellanopsis. Trés espécies foram erroneamente
registradas no Pacifico oriental (M. mortenseni Haig, 1962, P. rosea (Rathbun, 1900) e P.

soriata (Say, 1818)); essas espeécies sdo exclusivamente distribuidas no Atlantico ocidental.
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Abstract

The present study deals with the porcelain crab genus Megalolobrachium Stimpson, 1858 and
is organized in three parts: (1) a taxonomic revision of species hitherto attributed to
Megalobrachium; (2) a review of morphological diversity of the genus in the broader context
of the Porcellanidae; and (3) a cladistic analysis of morphological data, to test the monophyly
of Megalobrachium and propose a first phylogenetic hypothesis for the genus. The taxonomic
revision was based on abundant material from different localities in the tropical eastern
Pacific and western Atlantic. A new species of Megalobrachium is described based on
material from the Pacific coast of Panama and Colombia, bringing the total number of species
in Megalobrachium to 13. In the phylogenetic analysis, 151 characters were used; the
outgroup included four species from three genera, Pachycheles Stimpson, 1858, Pisidia
Leach, 1820, and Porcellana Lamarck, 1801. One single tree (314 steps; Cl: 64; RI: 80) was
obtained, with two major clades. The first clade includes species with markedly deflexed
frontal lobes, short antennal flagellum, latter with elongate joints, short and robust ambulatory
legs, subtriangular abdomen in males, female fourth pleopod with three segments, and short
uropods. The second clade contains species with straight frontal lobes, long antennal
flagellum, latter with short joints, long and slender ambulatory legs, subrectangular abdomen
in males, female fourth pleopod with two segments, and long uropods. The first clade thus
corresponds to Porcellanopsis Rathbun, 1910 (type-species P. festae (Nobili, 1901)),
previously treated as a synonym of Megalobrachium. However, the above-listed
morphological differences between Megalobrachium and Porcellanopsis justify the
revalidation of Porcellanopsis. Three species were erroneously recorded from the eastern
Pacific, namely M. mortenseni Haig, 1962, P. rosea (Rathbun, 1900) and P. soriata (Say,

1818); their distribution range is restricted to the western Atlantic.
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Introducéo

O género Megalobrachium Stimpson, 1858 é endémico do continente americano
(Gore, 1973) e, atualmente, encontra-se representado por 12 espécies, enumeradas com as
respectivas combinagdes originais: Pisosoma erosa Glassell, 1936; Porcellanides festae
Nobili, 1901; Megalobrachium garthi Haig, 1957; M. mortenseni Haig, 1962; M. pacificum
Gore & Abele, 1974; M. peruvianum Haig, 1960; Porcellana poeyi Guérin-Menéville, 1855;
Porcellana rosea Rathbun, 1900; Petrolisthes (Pisosoma) sinuimanus Lockington, 1878;
Pisosoma smithi Glassell, 1936; Porcellana soriata Say, 1818 e Pachycheles tuberculipes
Lockington, 1878 (Osawa & McLaughlin, 2010). Destas, 3 (M. mortenseni, M. roseum e M.
soriatum) tem sido consideradas anfi-americanas estando, supostamente, presentes nos dois
lados das Américas (Veloso & Melo, 1993; Veloso, 1998; Melo, 1999; Boschi, 2000). O
género Megalobrachium tem por espécie-tipo M. poeyi (Guérin-Menéville, 1855).

E um género composto, principalmente, por espécies litoraneas, raramente encontrado
em aguas mais profundas, geralmente, entre 0 e 54 metros de profundidade, embora a maioria
habite até 5 metros. As espécies que apresentam registros em aguas pouco mais profundas séo
M. erosum e M. poeyi (49 e 46 metros, respectivamente). Todas as espécies sdo estenobatas,
ocorrendo em profundidades muito inferiores a 200 metros (Gore & Abele, 1976; Lazarus-
Agudelo & Cantera-Kintz, 2007).

Vivem em fundos rochosos, geralmente embaixo de pedras, mas também podem estar
em fundos de corais, areia, lama, conchas, argila, cascalho ou serem comensais de outras
espécies, como por exemplo no briozoario Schyzoporella Hincks, 1877, nos recifes de areia
construidos pelos poliquetas do género Phragmatopoma Morch, 1863 e também em
associacdo com varias espécies de esponjas (Haig, 1960; Gore, 1982; Lazarus-Agudelo &
Cantera-Kintz, 2007). Das espécies até agora atribuidas a Megalobrachium, 7 séo
consideradas euritopicas: M. erosum, M. mortenseni, M. pacificum, M. roseum, M. smithi, M.
soriatum e M. tuberculipes, ocorrendo em trés ou mais tipos de fundo, enquanto que 5 sdo
consideradas estenotdpicas: M. festai, M. garthi, M. peruvianum, M. poeyi e M. sinuimanus,
ocorrendo em no maximo dois tipos de fundo.

Do ponto de vista biogeografico, Megalobrachium é de grande interesse uma vez que
0 padrdo de distribuicdo atual de suas espécies (8 espécies no Pacifico e 4 espécies no
Atlantico) tem grande potencial para explorar a influéncia do Istmo do Panama na especiagdo

do grupo.



A elevacéo do Istmo do Panam4, ocorrida no final do Plioceno e inicio do Pleistoceno,
ha aproximadamente 3,5 milhGes de anos, separou as faunas do Atlantico ocidental e do
Pacifico oriental (Coates & Obando, 1996). O Istmo do Panama representa uma completa,
relativamente recente e bem datada barreira de lado a lado do que ja foi chamado de um
grande ambiente marinho neotropical (Coates & Obando, 1996). De um modo geral, o
isolamento destas faunas permitiu um certo grau de diferenciacdo entre as populacgdes, ja que
muitos géneros s@o comuns aos dois oceanos. Taxons separados por esta barreira mostram um
consideravel isolamento reprodutivo (Knowlton et al., 1993; Collins, 1996). Isso é notado
pela alta ocorréncia de espécies-irméds ou gémeas, e a grande semelhanca morfoldgica que
essas especies apresentam sugere a evolucdo de um ancestral comum (Ekman, 1953; Briggs,
1974; Stillman & Reeb, 2001).

Haig (1960) constatou que M. roseum, do Atlantico ocidental, é bem semelhante a M.
festae, da costa pacifica americana.

Gore & Abele (1974) compararam espécimes de M. poeyi do Atlantico e do Pacifico e
descreveram M. pacificum com base em diferencas nas caracteristicas larvais e detalhes da
carapaca e quelipodos, o que permitiu separar M. pacificum de sua congénere do Atlantico, M.
poeyi.

A espécie do Pacifico americano, M. tuberculipes, € muito semelhante a M. soriatum
e, de acordo com Haig (1960), as duas populagdes ndo deveriam ser especificamente distintas.
No entanto, Gore & Abele (1976) forneceram evidéncias apoiando a separacdo de M.
tuberculipes de sua espécie-gémea do Atlantico, M. soriatum através de caracteres da
carapaca. Além disso, Rodriguez et al. (2006), através de analises moleculares, verificaram
que espécimes do Texas e da Florida apresentam maior divergéncia genética do que 0s
espécimes de M. poeyi do México e Venezuela, que apresentam uma maior distancia
geografica os separando. Assim, sugerem que M. soriatum possa conter espécies-cripticas. As
duas espécies sdo extremamente parecidas na morfologia geral.

Rodriguez et al. (2005) mencionaram variacdo morfologica intraespecifica em
algumas espécies. E o caso, por exemplo, de M. mortenseni, da qual se conhecem dois
morfotipos em populacdes do Panama. No morfotipo 1, a superficie dorsal do carpo e da
palma tem carenas dorsoaxiais e é coberta com pequenos granulos grosseiros. No morfotipo
I1, essas carenas ndo podem ser claramente distinguidas e a superficie dorsal do carpo e palma
é desigual e mais fortemente granulada (Haig, 1962).

Representantes de Megalobrachium receberam maior atengdo a partir do final da

década de 50, com valiosas contribui¢des para o Pacifico (Haig, 1957, 1960, 1962, 1968; Haig



et al., 1970; Gore & Abele, 1974, 1976; Gore, 1982; Vargas & Cortés, 2004; Garcia-Madrigal
& Andréu-Sanchez, 2009) e Atléantico ocidental (Haig, 1956, 1962, 1966; Williams, 1965,
1984; Gore, 1970, 1974, 1982; Gore & Abele, 1976; Werding, 1977, 1982, 1984; Veloso &
Melo, 1993; Veloso, 1998; Lira et al., 2001, 2012; Vargas & Cortés, 2004; Rodriguez et al.,
2005; Santos et al., 2012; Poupin & Lemaitre, 2014). A maior parte dos estudos realizados
para Megalobrachium sdo listas de espécies ou aumento de distribuicdo de localidades
pontuais (Coelho & Ramos, 1972; Corredor et al., 1979; Viviani, 1981; Fonseca, 1970;
Retamal, 1981; Cubit & Williams, 1983; Abele & Kim, 1986; Markham et al., 1990;
Hendrickx, 1993a, 1993b; Fransozo & Negreiros-Fransozo, 1996; Camp et al., 1998; Garcia-
Madrigal, 1999; Hendrickx & Harvey, 1999; Nizinski, 2003; Hernandez-Alvarez &
Villalobos-Hiriart, 2005; Tagliafico et al., 2005; Coelho et al., 2007; Lazarus-Agudelo &
Cabtera-Kintz, 2007; Almeida et al., 2010; Osawa & McLaughlin, 2010; Lozano-Cortés et
al., 2012; Vargas-Zamora et al., 2012; Bastida-Savala et al., 2013).

Além de trabalhos relacionados a sistematica, alguns progressos foram realizados no
campo da ecologia (Abele & Patton, 1976; Reed et al., 1982; Reid & Corey, 1991; Oliveira &
Oshiro, 2006; Quirds et al., 2012; Alves et al., 2013). A primeira revisdo zoogeografica foi
realizada por Carvacho (1980) no Pacifico oriental, propondo quatro regides biogeograficas.
Um enfoque biogeografico também foi dado em trabalhos como os de Correa-Sandoval &
Rodriguez-Cortés (1998), Werding et al. (2003), Emparanza (2007) e Retamal & Moyano
(2010).

Descricdes larvais (M. poeyi, M. pacificum, M. roseum e M. soriatum) foram feitas por
Gore (1971, 1973), Hernandez (1999) e Hernandez et al. (2002). Gore (1973) constatou que
algumas caracteristicas exibidas no segundo estagio de zoea e megalopa de M. soriatum sdo
compartilhadas apenas por algumas espécies de Pisidia Leach, 1820 (espécie-tipo Pisidia
longicornis (Linnaeus, 1767). Essas caracteristicas compartilhadas intrigaram o autor, que
sugeriu que estudos mais detalhados devem ser feitos para a melhor compreenséo da relagao
entre os dois géneros. Adultos de Megalobrachium séo semelhantes aos dos géneros Polyonyx
Stimpson, 1858, Minyocerus Stimpson, 1858, Pisidia e Porcellana Lamarck, 1801 por
apresentarem o articulo basal da antena fortemente dirigidos para frente e amplamente em
contato com a margem da carapaga, com a parte movel distante da orbita. No entanto, suas
larvas compartilham caracteristicas com outros géneros: Petrolisthes Stimpson, 1858,
Pachycheles Stimpson, 1858, Neopisosoma Haig, 1960, Allopetrolisthes Haig, 1960 e

Clastotoechus Haig, 1960, caracteristicas ndo compartilnadas com os géneros Polyonyx,



Minyocerus, Pisidia e Porcellana. De acordo com tal observacdo, Herndndez et al. (2002)
apoiam uma revisao do género.

A classificacdo da grande maioria dos decadpodos Anomura ndo estd calcada em
informacdes filogenéticas. Para a Familia Porcellanidae a situacdo ndo é diferente. As poucas
abordagens filogenéticas disponiveis para porcelanideos sdo baseadas, geralmente, em
trabalhos moleculares. InvestigacBes filogenéticas moleculares foram conduzidas por
Werding et al. (2001) para Neopisosoma; Stillman & Reeb (2001) e Mantelatto et al. (2011)
para Pachycheles e Petrolisthes; e Miranda et al. (2014) para Pachycheles. Um trabalho de
filogenia com base na morfologia dos ossiculos do estdmago foi conduzido por Reimann et
al. (2011). Trabalhos abordando complexos de espécies foram realizados por Hiller et al.
(2006) e Hiller & Werding (2007) para Petrolisthes; e trabalhos mais amplos propondo uma
filogenia para Anomura foram realizados por Ahyong et al. (2009) e Bracken-Grissom et al.
(2013).

Diversas incertezas persistem sobre a taxonomia e filogenia de Megalobrachium. Sem
hipdtese filogenética, estudos comparativos e biogeograficos ficam limitados por falta de
contexto evolutivo. Ao longo dos anos, diversos pesquisadores dedicaram-se a descrever
aspectos populacionais, reprodutivos e ecolégicos de Megalobrachium, sendo escassos,
entretanto, trabalhos abordando a taxonomia detalhada destes organismos. Esta € a primeira
investigacdo do monofiletismo do género Megalobrachium e o primeiro estudo das relagdes

de parentesco no grupo.

Megalobrachium Stimpson, 1858 e Porcellanopsis Rathbun, 1910

Os géneros Porcellanopsis Rathbun, 1910 (espécie-tipo Porcellanides festae Nobili,
1901) e Pisonella Glassell, 1938 (espécie-tipo Petrolisthes (Pisosoma) sinuimanus
Lockington, 1878) tem sido considerados sinénimos de Megalobrachium (Chace, 1942; Haig,
1960).

Comparando as espécies-tipo de Pisonella e Megalobrachium, Chace (1942) nao
encontrou diferencas que pudessem justificar a separacdo os dois géneros, e sugeriu que as
espécies pertencentes a Pisonella deveriam ser melhor acomodadas em Megalobrachium. No
entanto, Chace (1942) diferenciou Porcellanopsis de Megalobrachium por possuir a fronte

fortemente tridentada em vista frontal, e quelipodos, carpo e prépodo das patas ambulatorias



decorados com granulos ou tubérculos, enquanto que Megalobrachium apresenta a fronte
pouco trilobada em vista frontal e quelipodos e patas ambulatorias sem nodulos, mas a quela
apresenta granulos e estrias longitudinais.

Haig (1960) também estudou as espécies de Porcellanopsis e Megalobrachium,
considerando-as como uma serie, que varia progressivamente desde formas com lobos
frontais arredondados e pouco profundos e com patas ambulatérias lisas e delgadas, até
formas com os dentes da fronte profundamente cortados e patas ambulatérias robustas e
tuberculadas, ndo encontrando nenhuma separacdo distinta entre os dois géneros, embora 0s
extremos da série fossem muito diferentes em alguns aspectos. A autora constatou que a
combinacédo de caracteres, tais como, fronte fortemente flexionada, segmento basal da antena
em contato com a margem anterior da carapaca, e segmentos da anténula diminutos, sdo
comuns para todas as espécies e facilmente as distingue de qualquer outro género. Por isso,
sugeriu que as espécies do género Porcellanopsis deveriam ser incorporadas ao género
Megalobrachium. A sinonimia entre Megalobrachium e Porcellanopsis tem sido aceita por
autores subsequentes (Abele & Gore, 1973; Gore & Abele, 1976; Werding, 1977; Gore, 1982;
Williams, 1984).

Recentemente, entretanto, Rodriguez et al. (2006), através de analises moleculares
preliminares, encontraram altas divergéncias dentro de Megalobrachium, o que, segundo
aqueles autores, poderia justificar a validade de Porcellanopsis.



Conclusoes

Todas as espécies previamente atribuidas ao género Megalobrachium Stimpson, 1858

sao validas.

As diagnoses, descricdes e chaves de identificacdo de todas as espécies foram

consideradas inadequadas e, portanto, foram refeitas.

Foi detectada a presenca de uma espécie-criptica em Megalobrachium, confundida
com M. erosum: Megalobrachium n. sp. foi descrita a partir de material proveniente das

costas pacificas do Panaméa e Coldmbia.

Novos registros e aumento de distribuicdo foram fornecidos para 6 espécies: M.

mortenseni, M. pacificum, M. poeyi, P. garthi, P. rosea e P. sinuimana.

Diferentes cerdas, bem como uma nova terminologia, sdo apresentadas para a
morfologia setal dos terceiros maxilipodos (cerdas plumodenticuladas espadadas e cerdas
bifidas).

Todas as espécies previamente atribuidas ao género Megalobrachium representaram

dois clados distintos.

O monofiletismo de Megalobrachium Stimpson, 1858 foi demonstrado e apresenta,
atualmente, 6 espécies (M. erosum, M. n. sp., M. mortenseni, M. pacificum, M. poeyi e M.
smithi).

O género Porcellanopsis Rathbun, 1910, também monofilético, foi revalidado, com 7
especies inclusas: P. festae, P. garthi, P. peruviana, P. rosea, P. sinuimana, P. soriata e P.

tuberculipes.

As relag0es internas em Megalobrachium e Porcellanopsis foram recuperadas.



O género Pisonella Glassell, 1838, antes na sinonimia de Megalobrachium, é
parafilético e foi considerado como sinénimo de Porcellanopsis.

A distribuicdo anfi-americana das espécies M. mortenseni, P. rosea e P soriata foi

excluida no Pacifico.

O isolamento do Pacifico oriental e do Atlantico ocidental pelo soerguimento do Istmo

do Panama marcou profundamente a historia de Megalobrachium e Porcellanopsis.
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