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RESUMO 

 

O extenso e complexo hist·rico taxon¹mico de Megabalanus tintinnabulum (Linnaeus, 1758) 

tem resultado em inconsist°ncias persistentes na caracteriza­«o e delimita­«o da esp®cie. A 

identifica­«o da esp®cie permanece problem§tica, dada a semelhan­a morfol·gica com 

cong°neres, que historicamente levou a sinon²mias e compreens»es equivocadas sobre sua 

morfologia. O presente estudo teve como objetivo utilizar uma abordagem integrativa com os 

esp®cimes do litoral brasileiro para fornecer informa­»es que contribuam para estabilidade 

taxon¹mica de M. tintinnabulum. Foi realizada uma caracteriza­«o morfol·gica da concha, 

placas operculares (escudo e tergo), pe­as bucais e cirros. A morfometria geom®trica evidenciou 

alometria significativa no escudo e no tergo, indicando varia­»es ontogen®ticas de forma. Em 

adi­«o, a An§lise dos Componentes Principais (PCA) livre de efeitos alom®tricos, revelou 

varia­»es intr²nsecas ¨s formas das placas operculares. Uma PCA com 139 escudos e 104 tergos 

de esp®cimes brasileiros, realizada junto com um exemplar da cole­«o darwiniana do Natural 

History Museum (Londres, Inglaterra), demonstrou a semelhan­a morfol·gica dos exemplares 

do Brasil com M. tintinnabulum sensu Darwin (1854). A morfometria tamb®m revelou 

diferen­as de forma significativas entre M. tintinnabulum e M. antillensis, esp®cies atualmente 

sinonimizadas, al®m de evidenciar delimita­»es na forma das placas operculares entre os 

esp®cimes brasileiros e o exemplar de Galveston (Texas, EUA), utilizado como refer°ncia para 

a esp®cie na ¼ltima revis«o taxon¹mica do g°nero. As an§lises do gene mitocondrial citocromo 

c oxidase subunidade I (COI) revelaram diverg°ncia evolutiva m§xima de 0,6% entre os 

exemplares brasileiros, enquanto a compara­«o com sequ°ncias atribu²das ¨ esp®cie no 

GenBank indicou diverg°ncias m²nimas de 16%. Sendo M. tintinnabulum a esp®cie-tipo do 

g°nero, os resultados obtidos fornecem subs²dios relevantes n«o apenas para esp®cie, mas para 

futuros estudos de todos os representantes de Megabalanus.  

 

Palavras-chave: Megabalanus, morfologia, morfometria, COI, taxonomia   

 

 

 

 

 

 

 

  



viii 

 

ABSTRACT 

 

The extensive and complex taxonomic history of Megabalanus tintinnabulum (Linnaeus, 1758) 

has led to persistent inconsistencies in the characterization and delimitation of the species. Its 

identification remains challenging due to morphological similarity with congeners, which has 

historically resulted in synonymies and misinterpretations of its morphology. This study aimed 

to employ an integrative approach using specimens from the Brazilian coast to provide 

information contributing to the taxonomic stability of M. tintinnabulum. A comprehensive 

morphological characterization of the shell, opercular plates (scutum and tergum), mouthparts, 

and cirri was performed. Geometric morphometrics revealed significant allometry in the scutum 

and tergum, indicating ontogenetic shape variations. Additionally, a Principal Component 

Analysis (PCA), free from allometric effects, demonstrated intrinsic shape variations in the 

opercular plates. A PCA conducted with 139 scuta and 104 terga of Brazilian specimens, 

alongside a specimen from Darwinôs collection housed at the Natural History Museum 

(London, England), showed morphological congruence between the Brazilian specimens and 

M. tintinnabulum sensu Darwin (1854). Morphometric analyses also revealed significant shape 

differences between M. tintinnabulum and M. antillensis, species currently treated as synonyms 

and identified distinct opercular plate shapes between Brazilian specimens and the Galveston 

(Texas, USA) specimen used as the reference for the species in the most recent taxonomic 

revision of the genus. Mitochondrial cytochrome c oxidase subunit I (COI) gene analyses 

indicated a maximum evolutionary divergence of 0.6% among Brazilian specimens, while 

comparisons with sequences attributed to the species in GenBank revealed minimum 

divergences of 16%. As M. tintinnabulum is the type species of the genus, the results obtained 

provide valuable insights not only for this species but also for future studies involving all 

representatives of Megabalanus. 

 

Keywords: Megabalanus, morphology, morphometrics, COI, taxonomy 
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1. INTRODU¢ëO 

1.1 Cirripedia 

As cracas pertencem à subclasse Cirripedia e formam um grupo altamente diversificado, 

amplamente distribuído e abundante (Newman & Abbott, 1980). Evidências filogenéticas 

indicam que seus ancestrais remontam ao período Siluriano, sendo reconhecidas como 

espécies-chave por sua capacidade de estruturar ecossistemas, promovendo a manutenção e o 

aumento da biodiversidade em comunidades marinhas. Além disso, são classificadas como 

espécies fundadoras, pois facilitam a colonização de organismos em substratos naturais e 

artificiais (Newman & Ross, 1976). 

São encontradas predominantemente em ambientes marinhos, com destaque para os 

costões rochosos na zona entre-marés, onde são especialmente comuns (Newman & Abbott, 

1980; Newman & Ross, 1976). No entanto, algumas espécies também colonizam zonas 

estuarinas, como os manguezais, tolerando variações de salinidade e se fixando em raízes de 

árvores, troncos submersos e outros substratos. Além disso, muitas espécies aderem a 

superfícies artificiais, como cascos de navios, ou vivem associadas a outros organismos, como 

corais, esponjas, tartarugas, baleias e lagostas (Barazandeh et al., 2013; Ross, 1964). Essa ampla 

plasticidade ecológica reflete a notável radiação adaptativa do grupo. 

Na costa brasileira, a distribui­«o dos cirrip®dios s®sseis ® influenciada principalmente 

pela temperatura. Esp®cies tropicais, mais sens²veis ¨s varia­»es t®rmicas, predominam em 

latitudes baixas, enquanto um menor n¼mero de esp®cies tolerantes ao frio se estende para o sul 

(Rocha, 1999). No total, cinco esp®cies s«o end°micas no Brasil, incluindo Chthamalus 

bisinuatus (Pilsbry, 1916), Fistulobalanus citerosum (Henry, 1973) e Megabalanus vesiculosus 

(Darwin, 1854). 

No ¼ltimo trabalho de revis«o, a subclasse Cirripedia aparece subdividida em 3 

infraclasses (Chan et al. 2021): Acrothoracica, que inclui as cracas perfuradoras; Rhizocephala, 

formada pelas cracas parasitas; e Thoracica, que abriga tanto as cracas pedunculadas quanto as 

n«o pedunculadas. Thoracica ® subdividida em duas superordens: Phosphatothoracica e 

Thoracicalcarea. Nesta ¼ltima encontram-se a ordem Balanomorpha, que compreende as cracas 

que, na fase adulta, adotam um estilo de vida s®ssil, caracterizado pela aus°ncia de ped¼nculo 
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e pela presen­a de uma parede calc§ria protetora. Esses organismos possuem estruturas 

morfol·gicas derivadas que desempenham um papel essencial na sua fixa­«o e sobreviv°ncia 

no ambiente marinho (Pitombo, 2000). 

A epiderme desses animais recobre todo o corpo e, na maioria dos casos, secreta uma 

concha calc§ria (Newman & Ross, 1976; Newman & Abbott, 1980). Essa concha ® composta 

por partes fixas e m·veis. As placas operculares, denominadas escudo e tergo, formam a por­«o 

m·vel da estrutura (Newman & McConnaughey, 1987). J§ a parte fixa ® constitu²da pelas placas 

da parede, incluindo a carena e o rostro, que s«o opostas e apresentam parede ¼nica, estando 

presentes em todas as cracas. As demais placas da concha ficam emparelhadas (Pitombo, 2010).  

No interior da concha, a craca posiciona-se com a regi«o anterior para baixo (Ross & 

Emerson, 1974), e seus ap°ndices especializados, os cirros, organizam-se em seis pares. Esses 

ap°ndices s«o projetados para o meio externo sempre que as placas operculares se abrem, 

permitindo a captura de part²culas em suspens«o, que s«o conduzidas at® a boca (Marchinko & 

Palmer, 2003). Essa adapta­«o morfol·gica possibilita que os balanomorfos ocupem a zona 

supralitoral, onde conseguem suportar longos per²odos de exposi­«o ao ar, que podem durar 

semanas, uma vez que os op®rculos, quando fechados, permitem que a craca guarde §gua em 

seu interior, suportando longos per²odos expostas ao ar e ao calor.  

A fam²lia Balanidae, proposta por Leach (1817) destaca-se pela concha com uma parede 

com estrutura interna tubular e um encaixe intrincado entre a base e a parede, proporcionando 

maior resist°ncia estrutural (Pitombo, 1999; Newman & Ross, 1976). Os balan²deos possuem 

seis placas parietais fixas que formam a concha e dois pares de placas operculares m·veis 

(escudo e tergo), respons§veis pelo fechamento da abertura da concha. O crescimento das placas 

parietais ocorre ao longo das suturas e da base, permitindo a expans«o da concha (Chan et al., 

2021). Sua composi­«o mineral ® predominantemente de calcita magnesiana, que influencia a 

resist°ncia mec©nica do exoesqueleto (Abreu, 2012). 

Atualmente, a fam²lia Balanidae compreende dez subfam²lias, englobando 42 g°neros e 

364 esp®cies v§lidas (WoRMS, 2025). Desde sua descri­«o, a fam²lia tem passado por 

sucessivos rearranjos taxon¹micos, e, embora seja mais estudada atualmente, diversas quest»es 

ainda permanecem abertas, como aquelas relacionadas as rela­»es filogen®ticas entre suas 

subfam²lias (Pitombo, 2004). Isso implica na necessidade de estudos que permitam 

compreender as rela­»es filogen®ticas entre os g°neros e consequentemente avaliar se existem 

evid°ncias de que sejam monofil®ticos. 
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A subfam²lia Megabalaninae foi proposta por Newman (1979) em um estudo sobre a 

biogeografia de Balanomorpha no Hemisf®rio Sul. Os membros desse grupo s«o caracterizados 

por uma parede com estrutura interna tubular, base tubular ou s·lida bem desenvolvida e pela 

presen­a de tubos transversais entre os septos denticulados. Atualmente, Megabalaninae inclui 

61 esp®cies que habitam a zona entre-mar®s e colonizam tanto substratos naturais quanto 

artificiais (Henry & McLaughlin, 1986), distribu²das em seis g°neros: Austromegabalanus 

Newman, 1979; Fosterella Buckeridge, 1983; Megabalanus Hoek, 1913; Notomegabalanus 

Newman, 1979; Pseudoacasta Nilsson-Cantell, 1930; e Tasmanobalanus Buckeridge, 1983. 

Entre eles, Megabalanus ® o g°nero que apresenta o maior n¼mero de esp®cies descritas, 

compreendendo 36 esp®cies atualmente (WoRMS, 2025). 

 

1.2 Hist·rico do g°nero Megabalanus  

Os representantes do g°nero Megabalanus surgiram no Oligoceno e persistem at® os 

dias atuais, com prefer°ncia por mares tropicais e temperados quentes (Henry e McLaughlin, 

1986). A taxonomia e biologia dos cirrip®dios foram amplamente estudadas por Charles 

Darwin, cujas pesquisas resultaram em duas monografias dedicadas a esp®cies recentes 

(Darwin, 1851a; 1854a) e duas voltadas para esp®cies f·sseis (Darwin, 1851b; 1854b). 

Com base em caracter²sticas morfol·gicas das conchas, Darwin (1854) subdividiu o 

g°nero Balanus em seis se­»es. A se­«o "A" agrupava esp®cies com paredes e base porosas, 

incluindo Balanus tintinnabulum (Linnaeus), B. tulipiformis Ellis, B. psittacus (Molina), B. 

capensis Ellis, B. nigrescens Lamarck, B. decorus Darwin, B. vinaceus Darwin e B. ajax 

Darwin. No mesmo trabalho, Darwin prop¹s que a esp®cie Balanus tintinnabulum fosse descrita 

como um conjunto de variedades morfol·gicas.  

Posteriormente, Hoek (1913) formalizou essa subdivis«o ao estabelecer Megabalanus 

como subg°nero, justificando sua nomenclatura (ñMega-balanusò) pelo grande tamanho da 

concha de alguns representantes. Esse reconhecimento consolidou o grupo como distinto na 

fam²lia Balanidae (Henry & McLaughlin, 1986). 

Pilsbry (1916) revisitou essa classifica­«o, elevando as variedades de Darwin ao status 

de subesp®cies. Al®m de redescrever seis das variedades, ele adicionou sete novas subesp®cies 

ao t§xon e incorporou ¨ chave Balanus campbelli Filhol, 1886, e Balanus algicola Pilsbry, 1916. 

Ap·s essa revis«o, tr°s novas esp®cies foram inclu²das no subg°nero Megabalanus: B. (M.) 
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krakatauensis Nilsson-Cantell, 1934; B. (M.) squillae Daniel & Ghosh, 1963; e B. (M.) isolde 

Holthuis & Sivertsen, 1967.  

O estudo de Ross (1968) teve um impacto significativo na taxonomia do grupo ao 

transferir Balanus stultus da se­«o B de Darwin para Megabalanus, ap·s identificar a presen­a 

de poros no r§dio da esp®cie. Durante esse per²odo, novos t§xons foram descritos, incluindo B. 

tintinnabulum forma maroccana Broch, 1927; B. tintinnabulum tanagrae Pilsbry, 1928; e B. 

tintinnabulum clippertonensis Zullo, 1969. No entanto, Beach (1972) argumentou que B. 

tintinnabulum forma maroccana n«o compartilhava caracter²sticas morfol·gicas com 

Megabalanus, realocando-a para o subg°nero Balanus e trazendo uma abordagem mais cr²tica 

¨ classifica­«o do g°nero, baseada em caracter²sticas morfol·gicas menores. 

Newman & Ross (1976) elevaram Megabalanus ao status de g°nero e promoveram os 

22 t§xons previamente classificados como subesp®cies de M. tintinnabulum a esp®cies distintas. 

Al®m disso, reconheceram 12 esp®cies recentes dentro do g°nero. Pouco depois, Newman 

(1979) expandiu essa estrutura taxon¹mica ao propor a subfam²lia Megabalaninae, 

caracterizada pela presen­a de r§dios porosos com tubos transversais delimitados por septos. 

Nesse mesmo estudo, estabeleceu os g°neros Austromegabalanus e Notomegabalanus, 

diferenciando-os com base na orienta­«o dos dent²culos dos septos: em Megabalanus, os 

dent²culos s«o orientados para cima e para baixo, enquanto em Austromegabalanus e 

Notomegabalanus, direcionam-se exclusivamente para a base. No entanto, Pitombo (2000) 

contestou essa classifica­«o, argumentando que a descri­«o dos dent²culos era limitada e n«o 

abrangia toda a diversidade morfol·gica observada no grupo. 

A revis«o taxon¹mica mais recente e abrangente de Megabalanus foi conduzida por 

Henry e McLaughlin (1986), que elaboraram uma chave de identifica­«o baseada nas placas 

operculares dos t§xons, resultando no reconhecimento de 25 esp®cies no g°nero. Do ponto de 

vista morfol·gico, a distin­«o entre esp®cies de Megabalanus ® baseada principalmente nas 

caracter²sticas da concha e das placas operculares (Henry & McLaughlin, 1986). A disposi­«o 

dos m¼sculos depressores, a cicatriz dos m¼sculos adutores, bem como a forma do escudo e do 

tergo, s«o crit®rios essenciais para sua classifica­«o. O escudo, a maior das placas operculares, 

possui formato triangular com linhas de crescimento bem marcadas e se articula com o tergo, 

que tamb®m apresenta forma triangular (Darwin, 1854). As margens dessas placas s«o 

classificadas conforme sua posi­«o e fun­«o: no escudo, distinguem-se as margens tergal, 
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ocludente e basal; no tergo, as margens s«o escudal, carenal e basal, sendo esta ¼ltima 

caracterizada pela presen­a de um espor«o projetado.  

As esp®cies de Megabalanus s«o reconhecidas pelo grande tamanho, resist°ncia e 

capacidade de fixa­«o da concha em uma ampla variedade de substratos, incluindo ambientes 

de alto hidrodinamismo (Pitombo, 2004). Essas caracter²sticas permitem sua ocorr°ncia tanto 

em ecossistemas naturais quanto em estruturas artificiais costeiras, onde desempenham um 

papel estrutural relevante (Cangussu et al., 2007). Apesar da reconhecida import©ncia ecol·gica 

do grupo, ainda h§ lacunas no conhecimento sobre a biologia, caracteriza­«o e delimita­«o de 

diversas esp®cies, representando um desafio para sua taxonomia (Pitombo, 2000). 

 

1.3 Hist·rico de Megabalanus tintinnabulum 

A hist·ria taxon¹mica de Megabalanus tintinnabulum tem suas ra²zes no in²cio do 

s®culo XVIII, quando o naturalista e explorador Georgius Everhardus Rumphius forneceu os 

primeiros registros de um organismo semelhante ¨ esp®cie, chamado Balani. Em 1705, em sua 

obra ñD'Amboinsche Rariteitkamerò, ele ilustrou um cirrip®dio que se assemelha a M. 

tintinnabulum (Figura 1), embora tenha fornecido uma descri­«o rudimentar. Apesar das 

limita­»es desse relato inicial, seu trabalho serviu como refer°ncia para estudos posteriores, 

culminando na designa­«o do esp®cime central da ilustra­«o como lect·tipo da esp®cie por 

Henry & McLaughlin (1986). Esse registro representa um dos primeiros passos na sistem§tica 

e compreens«o desses organismos marinhos. 

A esp®cie voltou a ser mencionada por Lang (1722), que, ao encontrar um esp®cime 

semelhante ao descrito por Rumphius (1705), referiu-se a ele como Balanus tintinnabuliformis 

laevis, em alus«o ¨ semelhan­a da concha com os sinos utilizados para chamar o gado nas 

montanhas. Mais tarde, Gualtierus (1742) citou um organismo parecido com o de Rumphius, 

atribuindo-lhe o nome de Balanus cylindraceus. O autor descreveu que o cirrip®dio tinha a 

concha estriada, rugosa e de cor cinza-terrosa (Figura 2). 
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Figura 1. Ilustra­«o dos Balani, de Rumphius (1705). A concha do meio, em que a craca se encontra 

com os cirros estendidos, representa o lect·tipo de Megabalanus tintinnabulum. Dispon²vel na obra 

ñD'Amboinsche Rariteitkamerò, p§gina 121, prancha 41, figura A.  

 

 

Figura 2. Ilustra­«o de Balanus cylindraceus, de Gualtierus (1742) dispon²vel na obra ñIndex testarum 

conchyliorumò, prancha 106, figura H. 

  

A descri­«o cient²fica formal da esp®cie ocorreu com Linnaeus (1758), com a inclus«o 

de Lepas tintinnabulum na d®cima edi­«o do Systema Naturae. Linnaeus, ao adotar uma 

abordagem sistem§tica para a classifica­«o dos organismos, descreveu a esp®cie com base na 

morfologia externa da concha, observando caracter²sticas distintivas, como a concha robusta e 

a estrutura porosa, que se tornariam elementos essenciais para futuras descri­»es. No mesmo 

ano, Ellis (1758) escreveu uma carta que documentava v§rias esp®cies raras de cirrip®dios, 

incluindo uma craca que aparentava ser semelhante ¨ descrita por Linnaeus (1758). O autor 
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interpretou como uma variedade da esp®cie, nomeando de Lepas calyciformis orientalis. Os 

cirrip®dios possu²am forma de sino e foram encontrados aderidos ao casco de um navio 

proveniente da Jamaica, Caribe (Figura 3).  

 

Figura 3. Ilustra­«o de Lepas calyciformis orientalis por Ellis (1758), dispon²vel na obra ñPhilosophical 

Transactions of the Royal Society of Londonò. Prancha 34, figuras 8 e 9. 

 

A descri­«o mais detalhada de M. tintinnabulum foi realizada por Darwin (1854), mais 

de 90 anos ap·s sua designa­«o formal. Durante quase uma d®cada, Charles Darwin dedicou-

se ao estudo dos cirrip®dios, expandindo significativamente o conhecimento sobre o grupo e 

reformulando a abordagem cient²fica em sua taxonomia. Neste trabalho, Darwin percebeu que 

as cracas s®sseis (sem ped¼nculo), como L. tintinnabulum, eram estruturalmente distintas das 

cracas pedunculadas, que pertenciam a Lepas. Para refletir essa diferen­a, ele realocou Lepas 

tintinnabulum para o g°nero Balanus, que j§ agrupava esp®cies de cracas fixas ao substrato. 

Assim, a esp®cie passou a se chamar Balanus tintinnabulum.  

Devido ¨s limita­»es do conhecimento da ®poca, Darwin (1854) interpretou que os 

representantes atuais do g°nero Megabalanus tratavam-se de variedades de B. tintinnabulum, 

enfatizando a alta variabilidade morfol·gica da esp®cie. O autor descreveu a esp®cie como ña 

mais dif²cil e vari§vel do g°nero Balanusò. Ao longo de sua obra, Darwin descreveu onze 

variedades, incluindo a var. communis, que considerava a forma mais comum e t²pica da esp®cie 

(Figura 4). Suas descri­»es baseadas na morfologia da concha e das placas operculares, 

estabeleceram um referencial fundamental para a taxonomia do grupo. Embora suas ilustra­»es 

tenham sido posteriormente consideradas insuficientes para identifica­»es precisas, sua 
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abordagem sistem§tica revelou a complexidade morfol·gica do grupo, fornecendo a base para 

estudos comparativos e debates taxon¹micos subsequentes. 

 

Figura 4. Ilustra­»es de var. communis, segundo Darwin (1854), dispon²vel na obra ñA monograph on 

the sub-class Cirripediaò. Prancha I, figuras A, B e F (supra). 

 

 Hoek (1883) relatou a ocorr°ncia de Balanus tintinnabulum var. communis na Holanda, 

associada a navios provenientes da Nig®ria, na Ćfrica Ocidental. Gruvel (1903) ao estudar as 

variedades de B. tintinnabulum, destacou a complexidade do reconhecimento da esp®cie devido 

¨ grande varia­«o morfol·gica e sua ampla distribui­«o global. 

 A percep­«o de M. tintinnabulum como uma esp®cie composta por onze variedades 

perdurou at® o s®culo XX. Em seu extenso trabalho, Pilsbry (1916) revisitou o grupo e elevou 

as variedades estabelecidas por Darwin ao status de subesp®cies, totalizando treze t§xons. O 

autor designou B. tintinnabulum como representada pela var. communis. Ainda, descreveu 

Balanus tintinnabulum antillensis, reconhecendo-a como uma subesp®cie do Atl©ntico 

Ocidental, com caracter²sticas morfol·gicas particulares.  

 Holthuis & Heerebout (1972) registraram a presen­a B. tintinnabulum na Holanda, 

incrustada no casco de um navio com origem da Ćfrica Ocidental. O esp®cime apresentava uma 

concha com 15 mm de comprimento, com faixas longitudinais p¼rpura brilhantes na regi«o 

central de cada uma das seis placas da parede. Al®m disso, os autores destacaram que a 

colora­«o vibrante tornava B. tintinnabulum uma das esp®cies mais comuns em cole­»es 

pessoais de curiosos, sendo popularmente conhecida como ñZeetulpò (tulipa do mar). No 

mesmo estudo, foi relatada a facilidade com que B. tintinnabulum poderia ser confundida com 
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outros cirrip®dios, ressaltando a ocorr°ncia de identifica­»es incorretas diagnosticadas por ele 

na ®poca. 

 Nesse per²odo, a taxonomia de B. tintinnabulum e suas subesp®cies passou por diversas 

reavalia­»es. Os trabalhos de Hoek (1913), Ross (1968) e Beach (1972) trouxeram 

contribui­»es significativas para o conhecimento do grupo, aprofundando as discuss»es sobre 

as caracter²sticas morfol·gicas das subesp®cies. No entanto, um dos avan­os mais relevantes 

para a taxonomia atual do grupo veio com o trabalho de Newman & Ross (1976), que, ao 

elevarem Megabalanus ao status de g°nero, redefiniram os 22 t§xons anteriormente 

classificados como subesp®cies de B. tintinnabulum a esp®cies distintas. Embora Hoek (1913) 

j§ tivesse alterado a designa­«o do grupo de Balanus para Mega-balanus ao elev§-lo ¨ categoria 

de subg°nero, foi somente ap·s a reclassifica­«o como g°nero que as esp®cies passaram a ser 

formalmente designadas sob a nova nomenclatura. 

 O ¼ltimo trabalho taxon¹mico abrangente que revisou todo o g°nero Megabalanus, com 

°nfase em M. tintinnabulum, foi realizado por Henry & McLaughlin (1986). Nesse trabalho, a 

esp®cie foi formalmente mencionada pela primeira vez como esp®cie-tipo do g°nero, por 

monotipia, uma vez que era a ¼nica originalmente inclu²da quando Megabalanus foi 

estabelecido como g°nero. As autoras tamb®m destacaram a aus°ncia de um esp®cime-tipo para 

M. tintinnabulum, j§ que na descri­«o original, por ser muito antiga, n«o houve a designa­«o de 

um hol·tipo. 

Para a escolha do lect·tipo da esp®cie, Henry & McLaughlin (1986) argumentaram que, 

embora Linnaeus (1758) tenha descrito Lepas tintinnabulum, n«o encontraram evid°ncias de 

que ele tenha examinado diretamente um esp®cime. Posteriormente, analisaram os registros do 

Natural History Museum (Londres, Inglaterra) e do Zoologisk Museum (Copenhague, 

Dinamarca), onde estavam armazenados alguns dos esp®cimes estudados por Darwin (1854). 

No entanto, consideraram suas descri­»es breves e suas ilustra­»es insuficientes, dificultando 

a atribui­«o precisa dos esp®cimes ¨s variedades que ele estabeleceu. Dessa forma, a escolha 

do lect·tipo baseou-se em obras anteriores, incluindo Rumphius (1705), Lang (1722) e 

Gualtierus (1742), al®m de outros carcinologistas pr®-linneanos. 

As autoras designaram como lect·tipo de M. tintinnabulum a concha central da "Figura 

A" da ilustra­«o de Rumphius (1705), o esp®cime representado com os cirros estendidos (Figura 

1). A escolha, segundo as autoras, foi justificada porque a imagem fornece detalhes da 



 

10 

 

morfologia da concha, o que permitiria compara­»es precisas com esp®cimes mais 

recentemente coletados.  

Henry & McLaughlin (1986) forneceram a caracteriza­«o morfol·gica juntamente com 

informa­»es de morfometria cl§ssica das partes duras (concha e placas operculares) de M. 

tintinnabulum. Al®m disso, apresentaram uma prancha ilustrativa com imagens dos escudos e 

tergos de representantes da esp®cie. Entre os exemplares modelo, dois esp®cimes foram 

ilustrados com vistas das faces externa e interna tanto do escudo quanto do tergo. Um deles 

pertence ¨ cole­«o de Darwin, enquanto o outro corresponde a um esp®cime coletado em 

Galveston (Texas, EUA), identificado pelas autoras como M. tintinnabulum.  

No mesmo estudo, Henry & McLaughlin (1986), ao reavaliarem todas as esp®cies do 

g°nero, conclu²ram que M. antillensis, descrita por Pilsbry (1916) e posteriormente elevada ¨ 

n²vel de esp®cie por Newman & Ross (1976), n«o possu²a caracter²sticas morfol·gicas 

suficientemente distintas para ser reconhecida como uma esp®cie v§lida. Segundo as autoras, 

M. antillensis representava, na verdade, uma sinon²mia j¼nior de M. tintinnabulum. Dessa 

forma, M. antillensis foi formalmente sinonimizada ¨ M. tintinnabulum. Essa decis«o, embora 

aceita, foi questionada em trabalhos subsequentes, como em Pitombo (2004).  

 As caracter²sticas taxon¹micas de M. tintinnabulum, descritas inicialmente por Linnaeus 

(1758) e depois por Darwin (1854), continuam sendo refer°ncia. A concha cil²ndrica, base larga, 

placas calc§rias porosas, com superf²cie lisa ou moderadamente estriada longitudinalmente, 

com cor variando de rosa-p¼rpura a roxo escuro, frequentemente apresentando listras 

longitudinais de colora­«o mais clara, conforme documentado por Darwin, s«o usadas at® hoje 

para identificar a esp®cie. 

  

1.4 Megabalanus tintinnabulum: origem, dispers«o e presen­a no Brasil 

A origem de Megabalanus tintinnabulum permanece incerta. Estudos sugerem que o 

g°nero pode ter se originado no Pac²fico (Carlton et al., 2011) e que a presen­a da esp®cie no 

Atl©ntico Sudoeste pode ser resultado de introdu­«o por meio do tr§fego mar²timo, 

possivelmente j§ no in²cio do s®culo XVI (Ferreira et al., 2009). Esse status indefinido levou ¨ 

classifica­«o de M. tintinnabulum como criptog°nica no Brasil, ou seja, uma esp®cie cuja 

origem nativa ou ex·tica n«o ® claramente determinada (Ferreira et al., 2009; Young, 1995). 
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A possibilidade de introdu­«o da esp®cie via navega­«o ® refor­ada por registros 

hist·ricos. Desde o s®culo XIX, pesquisadores j§ reconheciam o papel dos navios na dispers«o 

de cracas (Darwin, 1854; Pilsbry, 1916; K¿hl, 1963; Carlton et al., 2011). Relatos indicam que 

M. tintinnabulum cobria os cascos de navios que faziam a rota entre Puget Sound (EUA) e o 

Oriente (Harrington & Griffin, 1897) e era uma das esp®cies mais frequentemente transportadas 

por embarca­»es transoce©nicas (Pilsbry, 1909). Darwin (1854) observou sua presen­a 

abundante nos cascos de navios provenientes da Ćfrica Ocidental, ĉndias Ocidentais, 

Arquip®lago Indo-Malaio e China, sugerindo que sua distribui­«o estava, pelo menos em parte, 

ligada ao transporte mar²timo. 

A distribui­«o geogr§fica de Megabalanus tintinnabulum ® considerada ampla e 

cosmopolita (Henry & McLaughlin, 1986), com registros ao longo do Atl©ntico Ocidental, 

desde a Fl·rida at® o Uruguai (Henry & McLaughlin, 1975; Young, 1994), sendo tamb®m 

comum no norte do Golfo do M®xico (Gittings et al., 1986). No Brasil, ocorre desde o Cear§ 

at® o Rio Grande do Sul, incluindo o arquip®lago de Fernando de Noronha (Young, 1995). 

No Brasil, os primeiros registros de M. tintinnabulum datam do in²cio do s®culo XX, 

com sua presen­a sendo mencionada por Pilsbry (1916) e posteriormente confirmada por 

Lejeune (1947) na Ba²a de Guanabara. Apolin§rio (2003) tamb®m relatou sua presen­a no 

litoral do Rio de Janeiro. Desde ent«o, a esp®cie tem sido frequentemente citada em estudos 

sobre bioincrusta­«o devido ¨ sua abund©ncia em estruturas artificiais, cost»es rochosos e 

embarca­»es (Brasil, 2009). No litoral brasileiro, a esp®cie demonstrou atingir sua maior 

densidade no Nordeste, particularmente em Natal ï RN, apresentando uma densidade 

decrescente em dire­«o ao sul (Scapolatempore et al., 2025). Com rela­«o ¨ capacidade de 

crescimento da esp®cie, um trabalho recente sobre a ecologia de 3 esp®cies de Megabalanus no 

litoral brasileiro, evidenciou que o maior esp®cime de M. tintinnabulum registrado no per²odo 

da pesquisa foi um indiv²duo de 43 mm de comprimento basal, coletado no Esp²rito Santo 

(Scapolatempore et al., 2025), enquanto DôAlmeida (2017) relatou um esp®cime de 55 mm.  

 

1.5 Problem§tica de Megabalanus tintinnabulum e justificativa para o trabalho 

A hist·ria taxon¹mica de Megabalanus tintinnabulum ® complexa e marcada por um 

longo hist·rico de revis»es e debates acerca de sua caracteriza­«o como esp®cie. Desde a 

descri­«o original por Linnaeus (1758), a esp®cie passou por diversas reclassifica­»es e foi 

considerada morfologicamente muito vari§vel, inicialmente compreendendo onze variedades 
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estabelecidas por Darwin (1854), posteriormente tratadas como subesp®cies por Pilsbry (1916). 

Apenas com Newman & Ross (1976) M. tintinnabulum foi reconhecida como uma esp®cie 

distinta das demais do g°nero, mas a eleva­«o de v§rias dessas formas a esp®cies independentes 

trouxe novos desafios, j§ que as discuss»es sobre a delimita­«o da esp®cie e sinon²mia com 

cong°neres ainda permanecem em aberto.  

Todo esse hist·rico reflete a instabilidade taxon¹mica que a esp®cie enfrenta at® hoje, o 

que resulta em trabalhos recentes sobre a ecologia e taxonomia de cirrip®dios, que evidenciam 

padr»es morfol·gicos distintos a ela atribu²dos. £ o caso do esp®cime de Galveston (Texas, 

EUA), identificado como M. tintinnabulum por Henry & McLaughlin (1986) e utilizado pelas 

autoras para ilustrar a morfologia do escudo e do tergo da esp®cie, contudo, essas mesmas 

caracter²sticas morfol·gicas parecem destoar, em muitos aspectos, das caracter²sticas 

diagn·sticas descritas por Darwin (1854) para as placas operculares de var. communis. 

Pilsbry (1916), ao designar Balanus tintinnabulum antillensis como subesp®cie de B. 

tintinnabulum, observou varia­»es no espor«o do tergo e na crista adutora do escudo, sugerindo 

que se tratavam de formas distintas. Newman & Ross (1976) a elevaram ao status de esp®cie 

plena, considerando-a distinta de M. tintinnabulum. Entretanto, Henry & McLaughlin (1986), 

em sua revis«o do g°nero, colocaram M. antillensis como sin¹nimo j¼nior de M. tintinnabulum, 

argumentando que as diferen­as morfol·gicas n«o eram suficientemente robustas para justificar 

a delimita­«o entre ambas. A sinon²mia entre essas esp®cies permanece um tema de debate na 

taxonomia do grupo. Pitombo (2004) em seu trabalho sobre a an§lise filogen®tica da fam²lia 

Balanidae, considerou M. antillensis como esp®cie v§lida, posi­«o tamb®m adotada por bancos 

de dados globais, como o WoRMS (2025) atualizado por Benny K. K. Chan em 2010. No 

entanto, nunca foi realizado um trabalho que verificasse a consist°ncia dessa sinon²mia ou que 

evidencie padr»es que realmente a sustente atrav®s de caracteriza­»es morfol·gicas e/ou 

moleculares. 

Al®m disso, os estudos moleculares de M. tintinnabulum s«o escassos. No GenBank, 

s«o encontradas apenas cinco sequ°ncias do gene mitocondrial 16S rRNA, uma do gene 

mitocondrial 12S rRNA, onze do gene mitocondrial citocromo c oxidase subunidade I (COI) e 

uma sequ°ncia do gene nuclear ribossomal 28S rRNA. Isso evidencia que as lacunas n«o se 

limitam ¨ morfologia, mas estendem-se tamb®m ao conhecimento gen®tico da esp®cie, 

resultando em inconsist°ncias que, somadas, prolongam seu hist·rico confuso e incerto. Esse 
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cen§rio refor­a a urg°ncia de estudos atualizados capazes de promover uma melhor 

compreens«o taxon¹mica e gen®tica da esp®cie. 

T®cnicas atuais, como a morfometria geom®trica para an§lises, caracteriza­»es e 

delimita­»es morfol·gicas e o DNA barcoding para estudos moleculares, t°m se mostrado 

funcionais e relevantes para estudos taxon¹micos e sistem§ticos em diversos grupos de 

organismos, incluindo os cirrip®dios (Abreu, 2009; Abreu, 2012; Pitombo et al., 2017; Santana, 

2019).  

O estudo da forma ® um dos temas mais antigos da biologia (Marcus et al., 1996; 

Monteiro & Reis, 1999; Zelditch et al., 2004), dada a varia­«o morfol·gica resultante de 

processos ontogen®ticos, doen­as, mudan­as ambientais e outros fatores (Cavalcanti & Lopes, 

1991; Zelditch et al., 2012). O termo ñmorfometriaò foi introduzido por Robert E. Blackith em 

1965, inicialmente referindo-se a m®todos para medir diferen­as de forma entre esp®cies e 

construir fenogramas (Monteiro & Reis, 1999). Os conceitos estat²sticos dessa ®poca 

fundamentaram as an§lises multivariadas modernas (Monteiro & Reis, 1999; Elewa, 2010), 

hoje incorporadas nos estudos morfom®tricos (Elewa, 2010). 

A morfometria cl§ssica, vinculada ¨ escola biom®trica, utiliza m®todos multivariados 

baseados em medidas lineares (como comprimento e largura), ©ngulos e raz»es, sendo aplicada 

em estudos de alometria e corre­«o do tamanho (Rohlf & Marcus, 1993). Entretanto, a partir da 

d®cada de 1980, a chamada ñrevolu­«o na morfometriaò (Goodall, 1991; Bookstein, 1984; 

Kendall, 1984; Marcus et al., 1996; Adams et al., 2004) consolidou a morfometria geom®trica 

como uma §rea de pesquisa que integra biologia, estat²stica e geometria (Rohlf & Marcus, 1993; 

Monteiro & Reis, 1999; Zelditch et al., 2004; Mitteroecker & Gunz, 2009; Fornel & Cordeiro-

Estrela, 2012). Essa t®cnica foi definida por Slice (2005) como um conjunto de m®todos que 

preserva toda a informa­«o geom®trica da forma original. 

Ao contr§rio da abordagem cl§ssica, a morfometria geom®trica baseia-se em 

coordenadas cartesianas de marcos anat¹micos (landmarks), que mant°m rela­»es espaciais e 

permitem a reconstru­«o da forma ap·s an§lises estat²sticas (Marcus, 1990). Bookstein (1991) 

classificou os marcos anat¹micos em tr°s tipos: tipo I ï justaposi­«o de tecidos, s«o marcos 

definidos pelo encontro de tr°s estruturas; tipo II ï pontos de m§xima curvatura ou processos 

morfogen®ticos locais, pontos localizados em extremidades de processos e vales de 

invagina­»es; tipo III ï pontos extremos, relacionados a medidas extremas, n«o s«o muito 

consistentes para as explica­»es biol·gicas. 
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A homologia entre landmarks ® fundamental para compara­»es, priorizando a 

correspond°ncia ponto a ponto em vez de partes estruturais (Bookstein, 1990; 1991; Monteiro 

& Reis, 1999). A forma ® definida como a informa­«o geom®trica remanescente ap·s a remo­«o 

de efeitos de tamanho, posi­«o e orienta­«o (Kendall, 1977; Rohlf, 1999), sendo o tamanho do 

centroide a medida padr«o para vari§veis de tamanho independentes, sendo obtida a partir da 

m®dia das coordenadas dos landmarks (Zelditch et al., 2012). 

Como as coordenadas cartesianas brutas carregam efeitos indesejados, utiliza-se a 

sobreposi­«o de Procrustes para convert°-las em vari§veis de forma (Bookstein, 1989; Zelditch 

et al., 2012). A forma ® ent«o analisada em um espa­o tangente euclidiano para viabilizar a 

aplica­«o de m®todos estat²sticos lineares (Rohlf, 1999; Zelditch et al., 2012), sendo 

quantificada pela dist©ncia de Procrustes, que mede a varia­«o entre pontos no espa­o de forma 

de Kendall (Kendall, 1984). 

Uma ferramenta importante nesse contexto ® o thin-plate spline (TPS), usado para (1) 

visualizar varia­»es por meio de grades de deforma­«o e (2) fornecer um sistema de 

coordenadas adequado para o espa­o tangente (Bookstein, 1989; Zelditch, 2012). Assim, a 

morfometria geom®trica gera dados multivariados a partir de coordenadas bidimensionais, 

exigindo an§lises estat²sticas espec²ficas (Monteiro & Reis, 1999). Entre elas, destacam-se a 

An§lise de Componentes Principais (PCA) e a An§lise Can¹nica da Varia­«o (CVA), que 

exploram padr»es de varia­«o interna dos dados e sugerem poss²veis fatores respons§veis pelas 

diferen­as entre indiv²duos ou grupos (Reyment, 1985; Monteiro & Reis, 1999; Zelditch et al., 

2012). 

O genoma mitocondrial ® uma mol®cula de DNA circular que codifica genes essenciais 

para o metabolismo energ®tico, incluindo os genes respons§veis pela s²ntese proteica na 

mitoc¹ndria. Dentre esses genes, o citocromo oxidase I (COI) tem se destacado como um dos 

mais utilizados para identifica­«o molecular de esp®cies devido ¨ sua evolu­«o relativamente 

r§pida e ¨ presen­a de sequ°ncias conservadas que permitem o uso de primers universais 

(Folmer et al., 1994). A alta taxa de substitui­«o nucleot²dica do COI o torna um marcador 

eficiente para distin­«o entre esp®cies pr·ximas, permitindo infer°ncias filogen®ticas robustas 

e a identifica­«o de linhagens cr²pticas (Hebert et al., 2003). Al®m disso, a aplicabilidade do 

COI como c·digo de barras gen®tico (DNA barcoding) tem sido amplamente documentada, 

proporcionando uma abordagem padronizada para identifica­«o taxon¹mica e a detec­«o de 

novas esp®cies (Hebert et al., 2003; Tautz et al., 2003).  
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O DNA barcoding, proposto por Hebert et al. (2003a), ® uma t®cnica molecular para 

identifica­«o de esp®cies baseada na an§lise de pequenos segmentos do genoma. Utilizando 

principalmente a sequ°ncia do gene citocromo oxidase I (COI) em animais (Hebert et al., 

2003b), essa abordagem compara sequ°ncias de DNA de organismos desconhecidos com um 

banco de dados de refer°ncias, que deve ser constantemente atualizado para acelerar a 

identifica­«o de esp®cies conhecidas e descobrir novas (Witt et al., 2003; Hajibabaei et al., 

2007). As diferen­as nas sequ°ncias indicam diverg°ncias gen®ticas resultantes da evolu­«o 

molecular. 

O avan­o das tecnologias de sequenciamento tornou o DNA barcoding uma ferramenta 

eficaz em estudos de biodiversidade, filogenia e sistem§tica (Kumar et al., 2018). Essa t®cnica 

® especialmente valiosa no contexto da crise de biodiversidade, marcada por altas taxas de 

extin­«o provocadas por a­»es humanas como sobrepesca, degrada­«o de habitats e mudan­as 

clim§ticas (Pimm et al., 1995; Worm et al., 2006; Molnar et al., 2008; Radulovici et al., 2010). 

Diante da estimativa de que apenas 3% a 36% das esp®cies globais sejam conhecidas, variando 

de 5 a 50 milh»es de esp®cies estimadas (Winston, 1999; Wilson, 2003; Chapman, 2009), a 

identifica­«o r§pida e precisa ® fundamental para a conserva­«o. 

No ambiente marinho, cerca de 300.000 esp®cies foram descritas (Gray, 1997), sendo 

os crust§ceos um dos grupos mais diversos, com aproximadamente 52.000 esp®cies distribu²das 

em seis classes e 48 ordens (Martin & Davis, 2001). Apesar de a classifica­«o em n²veis 

superiores (como classe e subclasse) ainda apresentar instabilidades (Martin & Davis, 2001), 

avan­os na sistem§tica em n²veis de fam²lia, g°nero e esp®cie t°m sido poss²veis com 

abordagens moleculares (Browne et al., 2007; Hou et al., 2007; Tsang et al., 2015; Chan & 

Cheang, 2016; Pitombo et al., 2017). 

A variabilidade gen®tica, base dos estudos de biodiversidade molecular, permite a 

compara­«o entre indiv²duos e popula­»es, sendo estimada por diversas t®cnicas como 

aloenzimas, RFLP, RAPDs e microssat®lites, mas foi com o DNA barcoding que se iniciou um 

amplo debate sobre a taxonomia tradicional (Avise, 2004). Enquanto m®todos morfol·gicos 

avaliam a express«o fenot²pica, a abordagem molecular investiga diretamente o genoma 

(Patwardhan et al., 2014), o que tem sido fundamental para elucidar rela­»es filogen®ticas em 

crust§ceos e cracas (P®rez-Losada et al., 2004; Zardus & Hadfield, 2005; Cai et al., 2005; Abreu 

et al., 2016; Pitombo et al., 2017). 
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No caso de M. tintinnabulum, at® 2004 as classifica­»es eram baseadas exclusivamente 

em morfologia. A introdu­«o do DNA barcoding nesse contexto permite um posicionamento 

taxon¹mico mais preciso da esp®cie, ressaltando a import©ncia da integra­«o de dados 

morfol·gicos e moleculares para caracteriza­»es robustas. Cohen et al. (2014) afirmaram que 

ña complexa hist·ria taxon¹mica de M. tintinnabulum continuar§ a ser refinada ¨ medida que 

mais informa­»es gen®ticas e morfol·gicas se tornarem dispon²veisò. 

Em resposta ao complexo hist·rico taxon¹mico e ¨ relev©ncia de Megabalanus 

tintinnabulum como esp®cie-tipo do g°nero, a inten­«o do presente estudo foi conduzir uma 

abordagem integrativa, combinando caracteriza­»es morfol·gicas detalhadas com an§lises 

morfom®tricas e moleculares de esp®cimes do litoral brasileiro, buscando fornecer subs²dios 

s·lidos que contribuam para a caracteriza­«o e delimita­«o taxon¹mica da esp®cie. 
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2. OBJETIVOS 

2.1 Objetivo geral 

¶ Caracterizar Megabalanus tintinnabulum e reconhecer sua variabilidade morfol·gica de 

forma a estabelecer um padr«o morfol·gico para estudos sistem§ticos do grupo. 

 

2.2 Objetivos espec²ficos  

¶ Caracterizar a morfologia da concha, placas operculares, pe­as bucais e dos cirros de 

Megabalanus tintinnabulum; 

¶ Verificar a presen­a de alometria nas placas operculares de Megabalanus tintinnabulum; 

¶ Caracterizar a forma das placas operculares de Megabalanus tintinnabulum pela 

morfometria geom®trica; 

¶ Verificar semelhan­a da forma de Megabalanus tintinnabulum do litoral brasileiro com 

o esp®cime da cole­«o de Darwin atrav®s da morfometria geom®trica; 

¶ Comparar a forma de Megabalanus tintinnabulum e M. antillensis;  

¶ Comparar a forma de Megabalanus tintinnabulum e o esp®cime de Galveston (Texas, 

EUA), descrito como M. tintinnabulum no ¼ltimo trabalho de revis«o taxon¹mica do 

g°nero; 

¶ Caracterizar geneticamente Megabalanus tintinnabulum do litoral brasileiro por meio 

do sequenciamento do gene mitocondrial citocromo c oxidase subunidade I (COI); 

¶ Comparar as sequ°ncias do gene COI de Megabalanus tintinnabulum do litoral 

brasileiro com as sequ°ncias da esp®cie dispon²veis em bancos de dados p¼blicos. 
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3. MATERIAIS E M£TODOS 

3.1 Material examinado 

Para todas as an§lises realizadas neste estudo, foram utilizados os esp®cimes de 

Megabalanus tintinnabulum provenientes do litoral brasileiro, dispon²veis na cole­«o do 

Laborat·rio de Sistem§tica e Ecologia de Cirripedia da Universidade Federal Fluminense. Cada 

exemplar encontra-se catalogado sob o c·digo ñFPò e seu respectivo n¼mero de tombo. 

A identifica­«o dos esp®cimes foi conduzida com o aux²lio de um microsc·pio 

estereosc·pico, visando a observa­«o detalhada das caracter²sticas diagn·sticas da esp®cie, 

conforme os crit®rios estabelecidos por Darwin (1854) e Henry & McLaughlin (1986). Ap·s 

essa etapa, as partes moles (prossoma, cirros e cone oral) foram cuidadosamente removidas da 

concha. As partes moles foram armazenadas em microtubos Eppendorf, enquanto a concha e as 

placas operculares foram acondicionadas separadamente para posterior an§lise. Cada esp®cime 

destinado ¨s an§lises morfol·gicas, morfom®tricas e moleculares recebeu uma identifica­«o 

individual e foi acondicionado em tubos Falcon, garantindo a organiza­«o do estudo em 

conjunto utilizando essas t®cnicas. 

Para as etapas de extra­«o, amplifica­«o, purifica­«o e sequenciamento de DNA, uma 

por­«o do prossoma de 12 esp®cimes foi cuidadosamente coletada com o uso de pin­a est®ril. 

O material obtido foi imediatamente transferido para microtubos Eppendorf para posterior 

processamento. 

Todo o material utilizado nas an§lises foi preservado em §lcool et²lico a 95Ü GL, 

assegurando a integridade das amostras ao longo do estudo. Para minimizar os riscos de 

contamina­«o cruzada, as amostras foram manuseadas em placas de Petri esterilizadas em 

autoclave, utilizando pin­as lavadas em solu­«o de hidr·xido de s·dio 1M.  

 

3.2 Morfologia 

Para a caracteriza­«o morfol·gica das partes duras de Megabalanus tintinnabulum, 

foram analisadas 76 conchas, 139 escudos e 104 tergos, provenientes de 10 localidades do 

litoral brasileiro (Tabela 1). 

Para a prepara­«o da an§lise morfol·gica das partes duras, as conchas e as placas 

operculares foram inicialmente imersas em uma solu­«o composta de §gua e hipoclorito de 
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s·dio em propor­»es iguais, com o objetivo de digerir tecidos residuais e remover impurezas 

aderidas ¨s estruturas. Ap·s a limpeza, cada concha, escudo e tergo foi analisado 

individualmente com o aux²lio de um microsc·pio estereosc·pico Nikon SMZ800. A 

identifica­«o e descri­«o das estruturas seguiram a nomenclatura (Figura 5) e os crit®rios 

morfol·gicos estabelecidos nos trabalhos de Darwin (1854), Henry e McLaughlin (1986) e 

Pitombo (2002), que serviram como refer°ncia para a interpreta­«o e caracteriza­«o das partes 

analisadas.  

 

Figura 5. Partes duras analisadas na morfologia externa de Megabalanus tintinnabulum, com 

identifica­«o das margens, cicatrizes musculares e demais estruturas. A, face interna do tergo; B, face 
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interna do escudo; C, face externa da concha; D, face interna da concha. As placas parietais da concha 

s«o: c = carena; cl1 = carenolateral 1; cl2 = carenolateral 2; r = rostro. 

Tabela 1. N¼mero de conchas, escudos e tergos de Megabalanus tintinnabulum analisados nas 

caracteriza­»es morfol·gicas e morfom®tricas realizadas no presente estudo, distribu²dos por localidade 

ao longo do litoral brasileiro. 

Localidade Concha (n=76) Escudo (n=139) Tergo (n=104) 

Angra dos Reis ï RJ 24 22 21 

Arraial do Cabo ï RJ 9 10 8 

Niterói ï RJ 4 ï ï 

Búzios ï RJ ï 5 5 

Paraty ï RJ ï 3 3 

Piúma ï ES 18 48 30 

Natal ï RN 21 32 22 

Ilha de Itaparica ï BA ï 8 8 

Ilhéus ï BA ï 5 5 

Salvador ï BA ï 2 2 

        
    

 

A an§lise da morfologia das partes moles foi realizada com 28 esp®cimes de M. 

tintinnabulum provenientes de sete localidades (Tabela 2). Para essa etapa, foram selecionados 

indiv²duos que apresentavam as pe­as bucais do cone oral e os cirros preservados e bem 

desenvolvidos. O prossoma foi transferido para uma placa de Petri contendo §gua ou etanol a 

70%. Nessa solu­«o, os cirros de ambos os lados do corpo foram dissecados e montados em 

l©minas de vidro utilizando o meio de montagem de Hoyer. O p°nis foi removido e disposto na 

mesma l©mina. O mesmo procedimento foi adotado para a disseca­«o das pe­as bucais, 

destacadas cuidadosamente do cone oral. As l©minas confeccionadas foram deixadas em 

repouso at® a completa secagem e fixa­«o das lam²nulas, um processo cuja dura­«o variou de 

acordo com as condi­»es ambientais. 

A observa­«o das estruturas internas foi realizada com o aux²lio de um microsc·pio 

·ptico Zeiss Axioskop 50, permitindo a visualiza­«o com detalhes dos cirros e pe­as bucais. 

Para o registro das imagens, foi utilizada uma c©mera digital Nikon D7100 acoplada ao 

microsc·pio. A an§lise e identifica­«o das estruturas internas basearam-se principalmente nos 

trabalhos de Henry e McLaughlin (1975) e Pitombo (2002), que forneceram descri­»es e 

ilustra­»es morfol·gicas atualizadas das estruturas analisadas.  
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Tabela 2. Esp®cimes de Megabalanus tintinnabulum que tiveram as partes moles analisadas atrav®s de 

l©minas nas caracteriza­»es morfol·gicas, distribu²dos em sete localidades do litoral brasileiro. 

Espécie Código Localidade 

Megabalanus tintinnabulum  FP632  Angra dos Reis - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP323  Angra dos Reis - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP434  Angra dos Reis - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP635  Angra dos Reis - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP734  Angra dos Reis - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP735 Angra dos Reis - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP736  Angra dos Reis - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP737  Angra dos Reis - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP738  Angra dos Reis - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP739  Angra dos Reis - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP318  Búzios - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP068  Búzios - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP365  Ilha de Itaparica - BA 

Megabalanus tintinnabulum  FP309  Ilha Redonda - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP293  Ilha Redonda - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP634  Marina da Glória - RJ 

Megabalanus tintinnabulum  FP638  Natal - RN 

Megabalanus tintinnabulum  FP686 Natal - RN 

Megabalanus tintinnabulum  FP650 Natal - RN 

Megabalanus tintinnabulum  FP655 Natal - RN 

Megabalanus tintinnabulum  FP657  Natal - RN 

Megabalanus tintinnabulum  FP659 Natal - RN 

Megabalanus tintinnabulum  FP344  Natal - RN 

Megabalanus tintinnabulum  FP671  Natal - RN 

Megabalanus tintinnabulum  FP633  Piúma - ES 

Megabalanus tintinnabulum  FP637  Piúma - ES 

Megabalanus tintinnabulum  FP660  Piúma - ES 

Megabalanus tintinnabulum  FP661  Piúma - ES 

      

 

Com o intuito de aprofundar a caracteriza­«o morfol·gica das pe­as bucais e dos cirros, 

foi empregada a t®cnica de Microscopia Eletr¹nica de Varredura (MEV). Para essa an§lise, 

foram utilizados 4 esp®cimes, sendo 2 provenientes de Angra dos Reis ï RJ, 1 de Natal ï RN e 

1 de Pi¼ma ï ES. A prepara­«o do material para a MEV consistiu inicialmente na disseca­«o 

cuidadosa dos cirros do lado direito e das pe­as bucais, que foram posteriormente submetidos 

a um processo de limpeza para remo­«o de res²duos. As estruturas foram lavadas at® cinco vezes 

em §gua corrente, visando eliminar impurezas aderidas, e, em seguida, imersas em §lcool a 
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95%, para facilitar a evapora­«o da umidade e acelerar a secagem. Para assegurar a boa fixa­«o 

das amostras nos suportes, as pe­as foram deixadas em estado semisseco. Posteriormente, com 

o aux²lio de pin­as, as estruturas foram montadas sobre stubs de alum²nio com di©metro de 25 

mm e altura de 6 mm, utilizando uma fita de carbono condutiva com 8 mm de largura. 

A visualiza­«o das amostras foi realizada com o Microsc·pio Eletr¹nico de Varredura 

Compacto FlexSEM 1000 II (Hitachi, Jap«o), dispon²vel no Laborat·rio de Espectroanal²tica 

Aplicada (Instituto de Qu²mica, UFF). O equipamento foi operado no modo de detec­«o de 

el®trons retroespalhados (BSE ï Backscattered Electrons), e, principalmente, no modo UVD 

(Ultra Variable Detector ï Detector Ultra-Vari§vel), com tens»es de acelera­«o variando entre 

5 e 15 kV, adequadas para a an§lise de estruturas biol·gicas delicadas. A caracteriza­«o das 

cerdas observadas por MEV foi baseada, principalmente, nas descri­»es fornecidas por Henry 

e McLaughlin (1975) e Walley (2012), que disponibilizaram informa­»es detalhadas sobre a 

morfologia dessas estruturas e a nomenclatura atualizada. 

 

3.3 Morfometria geom®trica  

 A an§lise da forma por meio da morfometria geom®trica foi realizada exclusivamente 

com os indiv²duos que apresentavam as placas operculares (escudo e tergo) ²ntegras. Para 

garantir a consist°ncia entre as an§lises morfol·gicas e morfom®tricas, foram utilizadas as 

placas operculares dos mesmos esp®cimes e com o mesmo n¼mero amostral empregado na 

caracteriza­«o morfol·gica (Tabela 1). Foram utilizadas as faces internas das placas, adotando-

se sistematicamente o escudo esquerdo e o tergo direito como base para as an§lises. 

As placas operculares, acompanhadas por uma escala de refer°ncia posicionada junto ¨s 

amostras, foram fotografadas com a c©mera digital Nikon D7100 acoplada ao microsc·pio 

estereosc·pico Nikon SMZ800. Posteriormente, foram compiladas no software tpsUtil v1.76 

(Rohlf, 2018) para organiza­«o e preparo dos arquivos para an§lise. Em seguida, a marca­«o 

dos marcos anat¹micos foi realizada no programa tpsDig v2.31 (Rohlf, 2017), que tamb®m foi 

utilizado para converter esses pontos em coordenadas cartesianas (X, Y). O tpsDig tamb®m 

permitiu a padroniza­«o da escala de todas as fotografias.  

Para o estabelecimento dos marcos anat¹micos (landmarks), as imagens obtidas foram 

cuidadosamente analisadas e foram designados 6 marcos anat¹micos para o tergo e 5 para o 

escudo (Figura 6), tanto para os esp®cimes de Megabalanus tintinnabulum quanto para os 
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demais exemplares utilizados nas compara­»es de forma. A sele­«o e o posicionamento desses 

marcos seguiram os crit®rios de Pitombo et al. (2017), baseando-se nos marcos anat¹micos dos 

tipos I e II, conforme proposto por Bookstein (1991) e detalhado por Zelditch et al. (2012). A 

escolha dos marcos considerou pontos anat¹micos facilmente identific§veis, reprodut²veis e 

biologicamente relevantes para a an§lise da varia­«o da forma entre os esp®cimes. A descri­«o 

detalhada dos pontos anat¹micos utilizados est§ apresentada na Tabela 3. 

 

Figura 6. Indica­«o dos marcos anat¹micos utilizados nas an§lises morfom®tricas das placas 

operculares. A, face interna do escudo; B, face interna do tergo.  
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Tabela 3. Descri­«o dos marcos anat¹micos estabelecidos para o escudo (es) e para o tergo (te) nas 

an§lises morfom®tricas. 

Marcos anatômicos Descrição 

es1 Ápice do escudo. 

es2 Projeção inferior da crista articular do escudo. 

es3 Ângulo entre margem basal e a margem tergal do escudo. 

es4 Ponto de inflexão da margem basal. 

es5 Limite entre margem basal e ocludente do escudo. 

te1 Ápice do tergo. 

te2 Limite da margem basal e escudal do tergo. 

te3 

Encontro entre a margem basal contigua a margem escudal e a 

margem do esporão. 

te4 Ponto de máxima curvatura do esporão. 

te5 

Encontro entre a margem basal contigua a margem ocludente e a 

margem do esporão. 

te6 Limite entre margem basal e tergal do escudo. 

    
  

 

O primeiro passo para caracterizar a forma das placas operculares de M. tintinnabulum 

consistiu em verificar se ocorreria mudan­as de forma associadas ao aumento do tamanho dos 

esp®cimes. Para isso, foi realizada uma an§lise de alometria utilizando regress«o linear 

multivariada. As an§lises foram conduzidas no ambiente estat²stico R (vers«o 4.4.1, R Core 

Team, 2024) atrav®s do pacote geomorph (Adams & Ot§rola-Castillo, 2013). 

Inicialmente, as coordenadas dos marcos anat¹micos foram submetidas a uma 

Sobreposi­«o de Procrustes (GPA) por meio da fun­«o geomorph::gpagen(), que removeu os 

efeitos de tamanho, posi­«o e orienta­«o, isolando exclusivamente as varia­»es de forma. O 

tamanho do centroide, calculado automaticamente durante a GPA, foi utilizado como medida 

de tamanho para a regress«o. Por meio da fun­«o geomorph::procD.lm(), as coordenadas de 

Procrustes foram utilizadas como as vari§veis dependentes, e o log do tamanho do centroide de 

cada esp®cime como vari§vel preditora (vari§vel independente). A signific©ncia estat²stica foi 

avaliada por meio de testes de permuta­«o, com 1.000 permuta­»es. 

Para melhor interpreta­«o dos resultados, foram selecionados os indiv²duos com o 

menor e o maior tamanho de centroide, cujas coordenadas foram extra²das para compara­«o da 

forma usando a fun­«o geomorph::plotRefToTarget(). Caso os efeitos alom®tricos se 



 

25 

 

mostrassem estatisticamente significativos, seria poss²vel visualizar os vetores de deforma­«o, 

que indicariam as dire­»es e magnitudes das mudan­as de forma do menor para o maior 

tamanho.  

Caso a alometria n«o apresentasse signific©ncia estat²stica para a varia­«o da forma das 

placas operculares de M. tintinnabulum, a An§lise de Componentes Principais (PCA) seria 

conduzida diretamente com as coordenadas de Procrustes. Por outro lado, se a alometria 

apresentasse efeito significativo na mudan­a de forma da esp®cie, seria necess§rio realizar uma 

PCA livre de efeitos alom®tricos. Para isso, seriam utilizados os res²duos do modelo de 

regress«o diretamente na PCA, os quais representam a varia­«o da forma n«o explicada pelo 

tamanho. Nessa ¼ltima situa­«o, a extra­«o dos res²duos seria realizada com a fun­«o 

geomorph::residuals(), aplicada ao modelo ajustado pela fun­«o geomorph::procD.lm(). 

O passo seguinte para caracterizar a forma das placas operculares de M. tintinnabulum 

consistiu na realiza­«o de uma PCA, com o objetivo de evidenciar as deforma­»es relativas 

observadas nos esp®cimes analisados. A an§lise foi conduzida no ambiente R, utilizando a 

fun­«o geomorph::gm.prcomp(). Os autovalores resultantes da PCA permitiram calcular a 

vari©ncia explicada por cada componente, o que possibilitou avaliar a contribui­«o relativa de 

cada eixo para a varia­«o da forma. Para a interpreta­«o gr§fica, foram representadas apenas as 

deforma­»es associadas a mudan­as significativas nos vetores de deforma­«o.  

Os escores da PCA foram utilizados para identificar as formas extremas ao longo dos 

dois primeiros componentes principais (PC1 e PC2), por meio da localiza­«o dos esp®cimes 

com os valores m²nimos e m§ximos em cada eixo. Como os componentes principais (PCs) 

representam as dire­»es de m§xima varia­«o na forma, os extremos de cada PC indicam as 

configura­»es morfol·gicas mais divergentes dentro do espa­o de forma. Para visualizar essas 

diferen­as, foi utilizada a fun­«o geomorph::plotRefToTarget(), considerando os esp®cimes 

situados nos extremos da PC1 e da PC2. Al®m disso, o exemplar mais pr·ximo da origem (0,0) 

foi interpretado como representante mais pr·ximo da forma m®dia da esp®cie. 

Vale ressaltar que, no ambiente R, para a realiza­«o tanto da PCA com quanto sem a 

remo­«o dos efeitos alom®tricos, poderiam ser utilizados os mesmos pacotes e fun­»es, a 

diferen­a entre as an§lises reside nos dados de entrada empregados em cada abordagem. 

Para verificar se a forma das placas operculares de M. tintinnabulum do litoral brasileiro 

se assemelha ¨quela descrita para M. tintinnabulum sensu Darwin (1854), foram inclu²das na 

PCA as imagens do escudo e do tergo de exemplares da cole­«o darwiniana (Figura 7), 
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dispon²veis no Natural History Museum (BMNH). As imagens, extra²das de Henry & 

McLaughlin (1986), tiveram suas escalas devidamente ajustadas e passaram pelos mesmos 

procedimentos metodol·gicos previamente descritos, conferindo uniformidade no 

processamento e na compara­«o com os demais esp®cimes analisados. 

 

Figura 7. Face interna das placas operculares dos exemplares de Megabalanus tintinnabulum da cole­«o 

de Darwin (BMNH), utilizadas na An§lise dos Componentes Principais. A, escudo; B, tergo. Imagens 

retiradas de Henry & McLaughlin (1986), p§gina 19, figuras 5b e 5e. Barra de escala = 5 mm. 

 

As an§lises morfom®tricas subsequentes foram realizadas atrav®s do pacote estat²stico 

Integrated Morphometrics Package 8 (IMP8) [H. D. Sheets ï sheets@canisius.edu, Dept. of 

Physics, Canisius College, 2001 Main St. Buffalo, NY 14208]. O IMP8 consiste em um 

conjunto de programas de computador, cada um destinado a um tipo espec²fico de an§lise 

morfom®trica. 

Foram realizadas an§lises comparativas para avaliar a semelhan­a na forma das placas 

operculares entre M. tintinnabulum e M. antillensis (consideradas sinon²mias), bem como entre 

M. tintinnabulum e um esp®cime proveniente de Galveston, identificado como M. 

tintinnabulum por Henry & McLaughlin (1986). Para essas an§lises, foram utilizadas 

fotografias de 2 esp®cimes de M. antillensis (Figura 8), ambas acompanhadas de escala: uma 

correspondente ao hol·tipo e outra ao par§tipo (ANSP 2083), descritos originalmente por 

Pilsbry (1916) e dispon²veis no Academy of Natural Sciences of Philadelphia (Filad®lfia, EUA). 
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Para o esp®cime de Galveston, foram utilizadas as 2 imagens (uma do escudo e outra do tergo 

ï Figura 9), extra²das do trabalho de Henry & McLaughlin (1986).  

Inicialmente, para remover os efeitos de tamanho, orienta­«o e posi­«o das coordenadas 

cartesianas dos marcos anat¹micos, foi utilizado o software CoordGen que aplicou a 

Sobreposi­«o de Procrustes, permitindo a an§lise exclusiva das varia­»es de forma.  

Em seguida, o programa CVAGen foi utilizado para realizar a An§lise de Vari§veis 

Can¹nicas (CVA) entre as formas. Este m®todo permite encontrar a combina­«o linear de 

vari§veis que realiza a melhor discrimina­«o poss²vel entre dois ou mais grupos. Esse 

procedimento envolveu duas etapas principais: primeiramente, os scores foram computados 

para as grades de deforma­«o em rela­«o a uma forma refer°ncia e, posteriormente, foi realizada 

uma An§lise Multivariada de Vari©ncia (MANOVA) para avaliar as diferen­as entre os grupos. 

Para testar a signific©ncia estat²stica dos resultados, foi utilizado o Wilksô Lambda, indicador 

que avalia a separa­«o entre os grupos definidos. Al®m das an§lises estat²sticas, o programa 

permitiu a visualiza­«o gr§fica dos resultados por meio de grades de deforma­«o. 
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Figura 8. Exemplares de Megabalanus antillensis (ANSP 2038) utilizados na An§lise de Vari§veis 

Can¹nicas. A, face interna do escudo do hol·tipo; B, face interna do tergo do hol·tipo; C, face interna 

do escudo do par§tipo; D, face interna do tergo do par§tipo; E, vista externa das conchas do hol·tipo e 

do par§tipo. Exemplares depositados na Academy of Natural Sciences of Philadelphia (Filad®lfia, EUA). 

Escala das placas operculares: 5 mm. Escala das conhas: 10 mm. 
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Figura 9. Face interna das placas operculares do esp®cime de Galveston (Texas, EUA) utilizadas na 

An§lise de Vari§veis Can¹nicas. A, escudo; B, tergo. Imagens retiradas de Henry & McLaughlin (1986), 

p§gina 19, figuras 5h e 5j. Barra de escala = 5 mm. 

 

3.4 DNA Barcoding  

A extra­«o do DNA foi realizada a partir do kit Qiagen PuregeneÈ Tissue Core (4g), 

seguindo o protocolo do fabricante. Para o procedimento, foram removidos aproximadamente 

17 mg do prossoma de cada esp®cime. As partes corporais n«o utilizadas foram preservadas em 

§lcool a 95% e depositadas na Cole­«o de Megabalanus tintinnabulum do Laborat·rio de 

Sistem§tica e Ecologia de Cirripedia (Instituto de Biologia, UFF). 

 A amplifica­«o de fragmentos do gene citocromo c oxidase subunidade I (COI) foi 

realizada por meio da rea­«o em cadeia da polimerase (PCR), utilizando os primers 

jgLCO1490/jgHCO2890 (Geller et al., 2013). A rea­«o de PCR foi realizada com 1X de tamp«o 

(Buffer), 1,5 mM de MgCl , 0,4 mM de dNTPs, 1 ɛM de cada primer (direto e reverso), 0,035 

unidades de Taq DNA polimerase (GoTaq G2 Flex DNA Polymerase ï Promega) e 2 ɛL de 

DNA, totalizando um volume final de 20 ɛL. O protocolo de termociclagem consistiu em uma 

etapa inicial de 1 ciclo a 94 ÁC por 2 minutos e 30 segundos, seguido de 35 ciclos a 95 ÁC por 

30 segundos, 48 ÁC por 30 segundos e 72 ÁC por 1 minuto. A rea­«o foi finalizada com uma 

etapa de extens«o a 72 ÁC por 5 minutos. 
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 Os produtos amplificados pela PCR foram purificados utilizando uma solu­«o de 

polietilenoglicol (PEG) a 20% com 2,5 M de NaCl, visando a precipita­«o seletiva do DNA. 

Todas as etapas de extra­«o, amplifica­«o e purifica­«o do DNA foram conduzidas no 

Laborat·rio de Ecologia e Evolu­«o Molecular (Instituto de Biologia, UFF).  

O sequenciamento Sanger foi realizado na Plataforma de Sequenciamento de DNA 

(Instituto de Biof²sica, UFRJ), utilizando o sequenciador autom§tico 3130XL (Applied 

Biosystems). As amostras foram submetidas ¨ rea­«o de sequenciamento com o uso do Kit 

BigDyeÊ, seguindo a temperatura de anelamento padr«o recomendada pelo fabricante (50 ÁC). 

Posteriormente, os produtos da rea­«o foram precipitados e processados para leitura no 

sequenciador capilar 3130XL. 

Para a caracteriza­«o molecular das sequ°ncias obtidas, foram utilizados dois softwares: 

BioEdit (Hall, 1999) e Molecular Evolutionary Genetics Analysis ï MEGA X (Kumar, 2018). 

Inicialmente, as sequ°ncias brutas foram tratadas no BioEdit, com a remo­«o das regi»es 

apresentando erros de leitura. Em seguida, as sequ°ncias de nucleot²deos foram alinhadas no 

MEGA X utilizando o algoritmo Clustal W, e a diverg°ncia evolutiva entre elas foi estimada 

por meio da dist©ncia par-a-par, com base no modelo de substitui­«o Kimura dois-par©metros 

(K2P). 

Posteriormente, foi realizado um levantamento em bancos de dados gen®ticos para obter 

outras sequ°ncias dispon²veis para M. tintinnabulum, sendo encontradas exclusivamente no 

GenBank. A fim de examinar a diverg°ncia evolutiva entre as sequ°ncias obtidas dos esp®cimes 

do litoral brasileiro (cole­«o do Laborat·rio de Sistem§tica e Ecologia de Cirripedia ï UFF) e 

as dispon²veis no GenBank, foi aplicada a mesma metodologia anteriormente descrita no 

MEGA X. 

A §rvore filogen®tica foi constru²da no ambiente estat²stico R com o uso dos pacotes 

ape (Paradis & Schliep, 2019) e phangorn (Schliep, 2011). As rela­»es filogen®ticas 

preliminares foram estimadas a partir da matriz de dist©ncias gen®ticas, calculada com a fun­«o 

ape::dist.dna(), utilizando o modelo de substitui­«o K2P. Para uma estimativa mais robusta das 

rela­»es evolutivas, a §rvore foi estimada pelo m®todo de M§xima Verossimilhan­a (Maximum 

Likelihood ï ML), empregando a fun­«o phangorn::pml(), com o m®todo de infer°ncia 

Nearest-Neighbor Interchange (NNI), por meio da fun­«o phangorn::optim.pml(). O suporte 

estat²stico dos n·s e ramifica­»es foi avaliado por uma reamostragem com 1000 r®plicas de 

bootstrap, utilizando a fun­«o phangorn::bootstrap.pml(). 
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Destaca-se que antes da escolha do modelo de substitui­«o, os dados foram submetidos 

a uma avalia­«o com a fun­«o phangorn::modelTest(), a fim de identificar o modelo evolutivo 

mais adequado ¨s sequ°ncias analisadas. Entre os modelos testados, o K2P foi selecionado com 

base no menor valor do crit®rio de informa­«o de Akaike (AIC). 

Para visualizar graficamente as rela­»es de diverg°ncia evolutiva entre todas as 

sequ°ncias, foi realizada uma an§lise de Escalonamento Multidimensional (MDS) no ambiente 

R, por meio dos pacotes base, stats e ggplot2 (Wickham, 2016). A an§lise foi baseada na matriz 

de dist©ncias gen®ticas previamente obtida no MEGA X, que foi inicialmente verificada quanto 

¨ simetria com a fun­«o base::isSymmetric() e, em seguida, convertida em um objeto de 

dist©ncias por meio da fun­«o stats::as.dist(). 

O MDS foi executado com a fun­«o stats::cmdscale(), permitindo uma representa­«o 

bidimensional dos dados. Os resultados da an§lise foram visualizados com a fun­«o ggplot2::Ш

ggplot(), que gerou um gr§fico de dispers«o com a distribui­«o dos esp®cimes ao longo dos dois 

eixos principais. 
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4. RESULTADOS 

4.1 Caracteriza­«o morfol·gica de Megabalanus tintinnabulum a partir de exemplares do 

litoral brasileiro 

A partir dos exemplares provenientes de 10 localidades do litoral brasileiro (Tabela 1) 

foi realizada a caracteriza­«o da concha e placas operculares de Megabalanus tintinnabulum. 

 Concha cil²ndrica ou c¹nica, com comprimento basal variando de 6,8 a 42,4 mm. A 

abertura da concha possui formato triangular, de tamanho moderado a grande (Figura 12), 

podendo variar de 3,4 a 24,6 mm. A colora­«o da concha apresenta-se em tons de rosa, roxo, 

roxo-azuladas ou avermelhado. A concha ® composta por seis placas parietais fixas tubulares 

(carena, rostro, duas carenolateral 1 e duas carenolateral 2), que apresentam costelas 

longitudinais desenvolvidas nas superf²cies internas. Estrias longitudinais esbranqui­adas s«o 

frequentemente observadas na superf²cie externa, muitas vezes acompanhadas por bandas 

transversais estreitas ou largas. Radio largo com a margem superior horizontal e a superf²cie 

externa estriada horizontalmente; poroso, formado por l©mina externa e interna conectada por 

septos transversais vis²veis na superf²cie da borda de jun­«o do r§dio com a placa adjacente, 

dent²culos presentes nos septos direcionados tanto para a base quanto para o topo; a colora­«o 

do r§dio ® mais escura do que a das placas parietais, frequentemente em tons de roxo escuro ou 

azulado. Ala com margem superior obl²qua, geralmente branca. Base frequentemente alongada, 

calcificada, tubular e porosa, com camada adicional de tubos, dando aspecto vesicular. As 

caracter²sticas morfol·gicas gerais da concha aqui descritas podem ser observadas na Figura 10 

e na Figura 11.  
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Figura 10. Conchas de Megabalanus tintinnabulum do litoral brasileiro. A, FP347; B, FP853; C, FP861; 

D, FP353; E, FP355; F, FP355; G, FP861; H, FP634; I, FP850; J, FP854; K, FP352; L, FP849; M, 

FP737; N, FP714. Barra de escala = 10 mm.  
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Figura 11. Conchas de Megabalanus tintinnabulum do litoral brasileiro. A, FP714; B, FP868; C, FP866; 

D, FP737; E, FP741; F, FP352; G, FP744; H, FP847; I, FP845; J, FP866; K, FP849; L, FP860; M, 

FP848. Barra de escala = 10 mm. 



 

35 

 

 

Figura 12. Abertura triangular, de tamanho moderado a grande, das conhas de Megabalanus 

tintinnabulum do litoral brasileiro. A, FP690; B, FP645; C, FP641; D, FP355; E, FP351; F, FP348; G, 

FP350; H, FP714; I, FP741; J, FP848; K, FP849; L, FP352; M, FP355; N, FP350; O, FP860. Barra de 

escala = 10 mm.  
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Escudo triangular, com face externa caracterizada por n²tidas linhas de crescimento 

sinuosas e uma superf²cie geralmente plana (Figura 13A), ocasionalmente exibindo uma 

depress«o mediana rasa. Indiv²duos muito pequenos (definidos aqui com a placa medindo <6 

mm) podem apresentar pequenas depress»es, formando janelas entre as linhas de crescimento. 

Essas janelas s«o restritas ¨ regi«o superior do escudo ou, no m§ximo, se estendem at® pr·ximo 

¨ metade da placa. A face interna do escudo apresenta uma forma triangular, com margem basal 

reta ou levemente sinuosa. O segmento tergal da margem basal ® estreito e forma um ©ngulo 

obtuso (Figura 13B). A crista articular ® bem desenvolvida, lisa ou com estrias longitudinais, 

estendendo-se at® cerca de dois ter­os da margem tergal. Em termos de largura, a crista n«o se 

projeta para fora da margem tergal (Figura 13B). A margem ocludente ® denticulada. A cicatriz 

de inser­«o do m¼sculo adutor ® frequentemente profunda e bem desenvolvida (Figura 13B). A 

crista do adutor ® geralmente impercept²vel; quando presente, forma um leve ©ngulo agudo com 

a base da cicatriz de inser­«o do m¼sculo adutor. A cicatriz de inser­«o do m¼sculo rostral, 

quando aparente, ® bem desenvolvida. A cicatriz de inser­«o do m¼sculo depressor lateral ® 

frequentemente profunda e bem desenvolvida, podendo apresentar, em seu interior, linhas de 

crescimento bem marcadas (Figura 13B). Indiv²duos menores, de modo geral, exibem o mesmo 

padr«o morfol·gico observado em indiv²duos maiores. No entanto, a cicatriz de inser­«o do 

m¼sculo adutor e a cicatriz de inser­«o do m¼sculo depressor lateral s«o geralmente menos 

aparentes e profundas em indiv²duos menores (<6 mm) quando comparadas aos maiores (>6 

mm). 

Tergo triangular, com face externa marcada por linhas de crescimento sinuosas e bem 

definidas. Espor«o com sulco frequentemente fechado (Figura 13C). A face interna do tergo 

possui §pice pontiagudo geralmente reto (Figura 13D), ocasionalmente encurvado em dire­«o 

¨ margem escudal. Fenda articular estreita. A crista articular ocupa um pouco mais de dois 

ter­os da margem escudal, podendo estender-se at® tocar a margem escudal. Cristas de 

crescimento voltadas para a margem interna s«o frequentemente observadas no ter­o superior, 

entre a crista articular e a margem carenal, estendendo-se geralmente at® a metade da placa 

(Figura 13D). Cristas de inser­«o do m¼sculo depressor lateral s«o geralmente vis²veis no ter­o 

inferior do segmento escudal da margem basal. Margem escudal denticulada. Margem basal 

reta ou levemente sinuosa em ambos os segmentos, com o segmento escudal da margem basal 

sendo geralmente mais sinuoso, enquanto o segmento carenal da margem basal mostra-se 

geralmente mais inclinado (Figura 13D). O segmento carenal da margem basal ®, em regra, 
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ligeiramente maior do que o segmento escudal. Espor«o longo e fino, com base geralmente 

arredondada (Figura 13D). Cristas depressoras est«o presentes, sendo fracamente a 

moderadamente desenvolvidas e limitadas ¨ margem basal. Indiv²duos menores geralmente 

apresentam um espor«o mais curto, um §pice mais encurvado em dire­«o ¨ margem escudal e 

uma crista articular que ocupa uma por­«o maior da margem escudal. 

 

Figura 13. Placas operculares de Megabalanus tintinnabulum, exemplar FP849. A, face externa do 

escudo; B, face interna do escudo; C, face externa do tergo; D, face interna do tergo. Barra de escala = 

5 mm. 
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Cirro I apresenta o ramo anterior composto por 12 a 23 segmentos e o ramo posterior 

por 11 a 26 segmentos, sendo o ramo anterior ligeiramente mais curto que o posterior. Os 

segmentos medianos do ramo anterior possuem uma protuber©ncia na margem interna (Figura 

14A). O §pice de ambos os ramos ® coberto por cerdas pinadas (Figura 14D). As margens 

internas e externas de ambos os ramos tamb®m est«o recobertas por cerdas pinadas. No ramo 

anterior, cerdas foliadas s«o encontradas nos segmentos distais da margem externa (Figura 14C 

e Figura 14E). Cerdas densamente pinadas s«o particularmente abundantes nos segmentos 

medianos das margens internas de ambos os ramos (Figura 14B). No ramo posterior, cerdas 

foliadas simples est«o presentes nos segmentos distais da margem interna.  

Cirro II apresenta o ramo anterior composto por 10 a 16 segmentos e o ramo posterior 

por 11 a 19 segmentos, sendo o ramo anterior mais curto que o posterior. Os segmentos 

medianos de ambos os ramos possuem protuber©ncias acentuadas (Figura 15A). O §pice de 

ambos os ramos ® coberto por cerdas pinadas, com cerda foliada simples presente apenas no 

§pice do ramo posterior. A margem externa do ramo posterior ® recoberta por cerdas longas e 

pinadas (Figura 15B), intercaladas com cerdas foliadas simples, que s«o mais abundantes da 

regi«o mediana at® a base. A margem interna do ramo posterior ® coberta por cerdas pinadas a 

densamente pinadas (Figura 15C). No ramo anterior, a margem externa ® composta por cerdas 

densamente pinadas nos segmentos distais (Figura 15D) e por cerdas foliadas simples 

intercaladas com cerdas pinadas nos segmentos medianos. A margem interna do ramo anterior 

apresenta cerdas suavemente a densamente pinadas, cerdas foliadas e foliadas simples (Figura 

15E). 

Cirro III apresenta o ramo anterior composto por 8 a 16 segmentos e o ramo posterior 

por 10 a 17 segmentos, sendo o ramo anterior ligeiramente mais curto que o posterior (Figura 

16A). O §pice de ambos os ramos ® coberto por cerdas pectinadas bidentadas, que podem se 

estender at® o quarto segmento distal; no ramo posterior, est«o posicionadas na face interna dos 

segmentos at® a margem interna, j§ no ramo anterior, encontram-se na face interna dos 

segmentos at® a margem externa; tamb®m s«o encontradas cerdas foliadas e cerdas densamente 

pinadas (Figura 16B). A margem externa do ramo posterior ® coberta por longas cerdas pinadas 

e foliadas simples (Figura 16C e Figura 16E). No ramo anterior, a margem interna apresenta 

cerdas pinadas a densamente pinadas (Figura 16G) e foliadas, sendo estas ¼ltimas mais 

abundantes nos segmentos medianos e proximais. A margem externa do ramo anterior ® coberta 

por cerdas pinadas e cerdas foliadas menores, que podem se estender at® os segmentos 
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medianos (Figura 16D). Ambos os ramos possuem uma fileira de espinhos nas suturas distais 

dos segmentos (Figura 16F). 

 Cirro IV a VI com as margens internas recobertas por cerdas foliadas simples, com 

p²nulas distribu²das em apenas um ¼nico lado da cerda (Figura 17E, G e I). Geralmente, cada 

segmento possui de 3 a 4 pares de cerdas longas na margem anterior dos segmentos medianos, 

em ambos os ramos (Figura 17F e Figura 17H). Cada segmento apresenta um gradiente de 

tamanho, em que as cerdas distais s«o mais longas que as proximais. Fileiras de espinhos est«o 

posicionadas pr·ximas ¨s suturas distais dos segmentos (Figura 17D). 

 

Figura 14. Cirro I de Megabalanus tintinnabulum. A, morfologia geral do cirro I; B, cerda densamente 

pinada; C, cerdas foliadas; D, cerdas pinadas; E, cerda foliada. Barra de escala: A = 1 mm; B e C = 100 

ɛm; D e E = 50.0 ɛm. 
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Figura 15. Cirro II de Megabalanus tintinnabulum. A, morfologia geral do cirro II; B, cerdas pinadas; 

C, cerda moderadamente pinada; D, cerdas densamente pinadas; E, cerdas da margem interna do ramo 

posterior: E1, cerda foliada simples; E2, cerda foliada; E3, cerda densamente pinada. Barra de escala: A 

= 1 mm; B = 100 ɛm; C = 30.0 ɛm; D e E = 50.0 ɛm. 
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Figura 16. Cirro III de Megabalanus tintinnabulum. A, morfologia geral do cirro III; B, cerdas do §pice: 

B1, cerda densamente pinada; B2, cerda pectinada bidentada; C, cerdas pinadas; D, cerdas foliadas; E, 

cerdas foliadas simples; F, espinhos na sutura distal do segmento; G, cerda densamente pinada. Barra de 

escala: A = 1 mm; B, C, E e G = 50.0 ɛm; D e F = 100 ɛm. 
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Figura 17. Cirros IV, V e VI de Megabalanus tintinnabulum. A, cirro IV; B, cirro V; C, cirro VI; D, 

espinhos na sutura distal do segmento; E, cerdas foliadas simples; F, segmentos distais do cirro IV; G, 

cerda foliada simples; H, segmentos distais do cirro VI; I, cerdas foliadas simples. Barra de escala: A, 

B e C = 1 mm; D, E, G e I = 100 ɛm; F e H = 500 ɛm. 
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 Labrum com crista reta com 3 dentes em cada lado da fenda (Figura 18A). £ comum 

encontrar uma depress«o presente entre o segundo e o terceiro dente (Figura 18B). A fenda ® 

geralmente fechada.  

 Palpo com a margem superior com cerdas m®dias e curtas de suavemente a densamente 

pinadas (Figura 18F). Margem distal com cerdas pinadas longas e finas, formando de 1 a 3 

fileiras de cerdas ao redor do ©ngulo inferodistal (Figura 18D). Pr·ximo ¨ margem superior, na 

regi«o mediana da pe­a, h§ um conjunto de cerdas grosseiramente pinadas (Figura 18E). 

 Mand²bula com 5 dentes, excluindo o ©ngulo inferior, este ¼ltimo posicionado muito 

pr·ximo ao quinto dente (Figura 19A). O segundo dente ® b²fido em todos os esp®cimes 

analisados (Figura 19C), alguns apresentaram tamb®m o terceiro dente b²fido. O quinto dente 

frequentemente apresenta c¼spides (Figura 19B). Ąngulo inferior em formato triangular e 

geralmente com espinhos em sua superf²cie (Figura 19B).  

 Maxila I com 2 espinhos desenvolvidos nas margens superior e inferior, com borda reta 

(Figura 19D e Figura 19F). Espinhos menores entre os pares superior e inferior, variando em 

n¼mero de 6 a 11, de forma proporcional ao tamanho. Pequena incisura discreta abaixo do par 

superior de espinhos, geralmente com espinhos curtos em seu interior (Figura 19E). Abaixo do 

par inferior de espinhos, observa-se uma fileira de at® 14 espinhos curtos, geralmente dispostos 

em ordem decrescente de tamanho (Figura 19G). 

 Maxila II bilobada (Figura 20A), com a margem posterior do lobo distal coberta por 

cerdas longas e suavemente pinadas (Figura 20B), que se tornam mais densamente pinadas ¨ 

medida que se aproximam da margem anterior. A margem anterior ® coberta por cerdas mais 

curtas pinadas a densamente pinadas. A margem anterior do lobo proximal ® coberta por cerdas 

curtas e grosseiramente pinadas (Figura 20C e Figura 20D).  

 P°nis longo, com superf²cie rugosa. Cerdas lisas e espa­adas ao longo de toda sua 

extens«o, na regi«o distal sua presen­a ® maior e mais densa em volta da abertura do p°nis 

(Figura 20E). A ponta basidorsal do p°nis ® presente e projetada em todos os esp®cimes 

analisados, contendo um par de cerdas em alguns, mas em outros estava ausente (Figura 20F). 
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Figura 18. Pe­as bucais de Megabalanus tintinnabulum. A, labrum; B, detalhe do labrum; C, palpo; D, 

cerdas pinadas; E, cerdas grosseiramente pinadas; F, cerdas pinadas. Barra de escala: A, B e C = 1 mm; 

D = 100 ɛm; E e F = 50.0 ɛm. 
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Figura 19. Pe­as bucais de Megabalanus tintinnabulum. A, mand²bula; B, detalhe do quinto dente e do 

©ngulo inferior da mand²bula; C, segundo dente da mand²bula; D, maxila I; E, detalhe do ©ngulo superior 

da maxila I; F, maxila I; G, detalhe do ©ngulo inferior da maxila I. Barra de escala: A, B e D = 1 mm; C, 

E e G = 200 ɛm; F = 500 ɛm. 
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Figura 20. Pe­a bucal e p°nis de Megabalanus tintinnabulum. A, maxila II; B, cerdas suavemente 

pinadas; C, cerda grosseiramente pinada; D, cerdas grosseiramente pinadas; E, detalhe da regi«o distal 

do p°nis; F, detalhe da ponta basidorsal do p°nis. Barra de escala: A, E e F = 1 mm; B = 100 ɛm; C = 

50.0 ɛm; D = 20.0 ɛm. 
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4.2 An§lise da forma de Megabalanus tintinnabulum 

4.2.1 An§lise da forma do escudo 

A an§lise da alometria evidenciou que o tamanho dos indiv²duos exerceu uma influ°ncia 

significativa sobre a varia­«o da forma dos 139 escudos de Megabalanus tintinnabulum. A 

rela­«o entre o tamanho centroide e a forma foi confirmada por meio da regress«o multivariada, 

que demonstrou que grande parte das mudan­as de forma foram associadas ao crescimento 

ontogen®tico. O teste F apresentou um valor de 70,285, indicando uma rela­«o estatisticamente 

significativa entre tamanho e forma (p < 0,001). O coeficiente de determina­«o (RĮ = 34,23%) 

mostrou que o tamanho explicou aproximadamente 34% da varia­«o da forma dos dados. 

A alometria no escudo de M. tintinnabulum foi detectada principalmente na regi«o da 

crista articular e no segmento tergal da margem basal (Figura 21). Nos indiv²duos com 

tamanhos de centroides menores, em que os escudos medem aproximadamente de 4 a 6 mm do 

§pice ¨ margem basal, a crista articular ® longa e ocupa uma por­«o significativa da margem 

tergal. ê medida que os indiv²duos crescem crista articular mant®m seu tamanho, mas passa a 

ocupar, proporcionalmente, uma por­«o menor da margem tergal. Al®m disso, indiv²duos 

maiores apresentaram uma margam basal mais curta, acompanhada por um desenvolvimento 

do segmento tergal da margem basal. 

 

Figura 21. Compara­«o da forma do escudo de Megabalanus tintinnabulum entre os indiv²duos com o 

menor e o maior tamanho do centroide. Os vetores indicam a dire­«o da deforma­«o do menor (A) para 

o maior (B) indiv²duo. Barra de escala = 5 mm.  
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A presen­a de alometria significativa nos dados do escudo de M. tintinnabulum ressaltou 

a necessidade de realizar uma An§lise dos Componentes Principais (PCA) com a remo­«o da 

influ°ncia da alometria, uma vez que essa abordagem elimina as mudan­as de forma associadas 

ao tamanho como fator dominante. Tornando a an§lise mais precisa para avaliar caracter²sticas 

intr²nsecas da forma dos esp®cimes, sem vi®s relacionado ao desenvolvimento ontogen®tico. 

Ap·s a remo­«o dos efeitos alom®tricos, foi realizada uma PCA para identificar as 

varia­»es puramente de forma no escudo entre os esp®cimes de M. tintinnabulum do litoral 

brasileiro, junto com o esp®cime da cole­«o de Darwin. O primeiro componente principal (PC1) 

explicou 32,15% da vari©ncia da forma dos dados, enquanto o segundo componente principal 

(PC2) explicou 23,77%, resultando em 55,92% da vari©ncia total da forma sendo explicada 

pelos dois primeiros componentes principais.  

 O gr§fico de dispers«o dos escores da PCA, que representa a distribui­«o da forma do 

escudo ao longo dos eixos PC1 e PC2, revelou uma nuvem uniforme e homog°nea, sem 

gradientes dominantes vis²veis (Figura 22). Os esp®cimes do litoral brasileiro (simbolizados 

pelo c²rculo) n«o evidenciaram separa­«o ou agrupamentos. O esp®cime de Darwin 

(simbolizado pelo quadrado) assumiu uma posi­«o central, ficando bem pr·ximo ¨ origem do 

sistema de coordenadas (ponto 0,0), evidenciando a semelhan­a da forma do escudo do 

esp®cime de Darwin com os exemplares do litoral brasileiro.  

O exemplar FP849, proveniente de Angra dos Reis ï RJ, foi o esp®cime cujos escores 

da PCA foram mais pr·ximos da origem do sistema de coordenadas e representou a forma mais 

pr·xima da m®dia dos escudos da esp®cie (Figura 23). 
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Figura 22. Nuvem de dispers«o da An§lise dos Componentes Principais dos escudos dos exemplares de 

Megabalanus tintinnabulum, sem efeitos alom®tricos, em fun­«o do PC1. C²rculos vermelhos: 

esp®cimes do Brasil; c²rculos pretos: esp®cimes do Brasil utilizados na an§lise molecular; quadrado azul: 

exemplar proveniente da cole­«o de Darwin (Henry & McLaughlin, 1986, figura 5b). 

 

 

Figura 23. Escudo esquerdo do representante mais pr·ximo da forma m®dia de Megabalanus 

tintinnabulum (exemplar FP849), a partir do PC1 e do PC2 da An§lise dos Componentes Principais. 

Barra de escala = 5 mm.  
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Para observar as varia­»es intraespec²ficas na forma do escudo da esp®cie, foram 

examinadas as formas associadas ¨s coordenadas extremas da PCA. A sobreposi­«o das formas 

correspondentes ao valor m²nimo e m§ximo do primeiro componente principal (PC1 = 32,15%), 

ap·s a remo­«o dos efeitos do tamanho, evidenciou as principais varia­»es de forma capturadas 

por esta componente (Figura 24). A an§lise dos vetores mostrou que, em rela­«o ao exemplar 

com a menor coordenada no PC1, o de maior valor apresentou um alongamento do §pice e da 

crista articular, al®m de um encurtamento do segmento tergal da margem basal. 

A sobreposi­«o das formas associadas ¨s coordenadas extremas do segundo componente 

principal (PC2 = 23,77%), correspondentes aos valores m²nimo e m§ximo, indicou as principais 

varia­»es de forma capturadas por essa componente (Figura 25). A an§lise dos vetores mostrou 

que, em rela­«o ao exemplar com menor coordenada no PC2, o de maior valor apresentou 

principalmente uma margem basal mais ampla, com segmento tergal da margem basal mais 

desenvolvido e §pice mais curto. 

 

Figura 24. Diferen­a da forma entre as coordenadas extremas do primeiro componente principal. Os 

vetores indicam as varia­»es entre as formas associadas ao menor valor (A) e ao maior valor (B) do 

PC1. Barra de escala = 5 mm. 
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Figura 25. Diferen­a de forma entre as coordenadas extremas do segundo componente principal. Os 

vetores indicam as varia­»es entre as formas associadas ao menor valor (A) e ao maior valor (B) do 

PC2. Barra de escala = 5 mm. 

 

4.2.2 An§lise da forma do tergo 

A an§lise da alometria apontou que o tamanho dos indiv²duos exerceu uma influ°ncia 

significativa sobre a varia­«o da forma dos 104 tergos de M. tintinnabulum. O valor do teste F 

foi de 30,217, evidenciando uma rela­«o estatisticamente significativa entre o tamanho e a 

forma com um valor de p altamente significativo (p < 0,001). O coeficiente de determina­«o 

(RĮ = 19,59%) indicou que o tamanho explicou aproximadamente 19% da varia­«o de forma 

observada no eixo do PC1.  

A alometria no tergo de M. tintinnabulum foi detectada no §pice, no ©ngulo base-

escudal, no espor«o e no ©ngulo base-carenal (Figura 26). Nos indiv²duos com tamanhos de 

centroides menores, em que os tergos medem aproximadamente de 4 a 6 mm do §pice ao 

espor«o, o bico do §pice ® encurvado em dire­«o ¨ margem escudal. Os indiv²duos maiores 

apresentam o §pice mais sim®trico, sem a curvatura mencionada anteriormente. Nesses 

indiv²duos, observa-se tamb®m um encurtamento do segmento carenal da margem basal, 

enquanto no segmento escudal, a margem escudal se alonga e forma um ©ngulo menos obtuso 

em rela­«o ao espor«o. Essas mudan­as de forma indicam que, em compara­«o com os 

indiv²duos menores, os maiores apresentam uma placa mais estreita e alongada. 
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Figura 26. Compara­«o da forma do tergo de Megabalanus tintinnabulum entre os indiv²duos com o 

menor e o maior tamanho do centroide. Os vetores indicam a dire­«o da deforma­«o do menor (A) para 

o maior (B) indiv²duo. Barra de escala = 5 mm. 

 

Bem como para o escudo, a presen­a de alometria ontogen®tica altamente significativa 

nos dados do tergo de M. tintinnabulum ressaltou a necessidade de realizar uma An§lise dos 

Componentes Principais que removesse os efeitos da alometria, uma vez que essa abordagem 

elimina as mudan­as de forma associadas ao tamanho como fator dominante.  

 Ap·s a remo­«o dos efeitos alom®tricos, foi realizada uma PCA para identificar as 

varia­»es puramente de forma no tergo dos esp®cimes de M. tintinnabulum do litoral brasileiro, 

juntamente com o esp®cime de Darwin. O primeiro componente principal (PC1) explicou 

25,76% da vari©ncia da forma, enquanto o segundo componente principal (PC2) explicou 

19,77%, resultando em 45,53% da vari©ncia total sendo capturada pelos dois primeiros 

componentes principais.  

 A distribui­«o dos pontos no gr§fico de dispers«o ao longo dos eixos PC1 e PC2 

apresentou-se uniforme e homog°nea, sem gradientes dominantes vis²veis (Figura 27). Os 

esp®cimes do litoral brasileiro (simbolizados pelo c²rculo) mostraram uma distribui­«o sem 

separa­«o ou agrupamentos. O esp®cime de Darwin (representado pelo quadrado) posicionou-

se pr·ximo ao centro de origem do sistema de coordenadas (ponto 0,0) e agrupando-se com os 
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esp®cimes brasileiros. Estes resultados apontam a semelhan­a da forma do tergo do esp®cime 

de Darwin com os tergos dos esp®cimes do litoral brasileiro. 

 O esp®cime no qual os escores da PCA foram mais pr·ximos da origem do sistema de 

coordenadas e representou a forma mais pr·xima da m®dia dos tergos da esp®cie foi o FP762, 

proveniente de Angra dos Reis ï RJ (Figura 28). 

 

Figura 27. Nuvem de dispers«o da An§lise dos Componentes Principais dos tergos dos exemplares de 

Megabalanus tintinnabulum, sem efeitos alom®tricos, em fun­«o do PC1. C²rculos vermelhos: 

esp®cimes do Brasil; c²rculos pretos: esp®cimes do Brasil utilizados na an§lise molecular; quadrado azul: 

exemplar proveniente da cole­«o de Darwin (Henry & McLaughlin, 1986, figura 5e). 
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Figura 28. Tergo direito do representante mais pr·ximo da forma m®dia de Megabalanus tintinnabulum 

(exemplar FP762), a partir do PC1 e do PC2 da An§lise dos Componentes Principais. Barra de escala = 

5 mm. 

 

Para caracterizar as varia­»es intraespec²ficas observadas na forma do tergo de M. 

tintinnabulum, foram analisadas as formas associadas aos valores extremos das coordenadas 

obtidas pela PCA. A sobreposi­«o das formas correspondentes ¨s coordenadas m²nima e 

m§xima da primeira componente principal (PC1) evidenciou as principais diferen­as de forma 

capturadas por essa dimens«o (Figura 29). A an§lise dos vetores de deforma­«o revelou que o 

exemplar associado ao maior valor da PC1 apresentou o §pice mais curto, o segmento escudal 

da margem basal mais proeminente, o espor«o mais largo, bem como o segmento carenal da 

margem basal mais curto, exibindo os segmentos da margem basal com tamanhos mais 

proporcionais, quando comparado ao exemplar com menor valor nessa mesma componente. 

A an§lise dos vetores de deforma­«o da sobreposi­«o das formas correspondentes aos 

valores extremos da segunda componente principal (PC2) indicou que o exemplar associado ao 

maior valor da PC2 apresentou o §pice encurvado em dire­«o ¨ margem escudal, segmento 

carenal da margem basal mais inclinado, margem escudal mais curta em rela­«o ao exemplar 

com menor valor da componente, al®m do espor«o mais longo (Figura 30). 
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Figura 29. Diferen­a da forma entre as coordenadas extremas do primeiro componente principal. Os 

vetores indicam as varia­»es entre as formas associadas ao menor valor (A) e ao maior valor (B) do 

PC1. Barra de escala = 5 mm.  

 

 

Figura 30. Diferen­a de forma entre as coordenadas extremas do segundo componente principal. Os 

vetores indicam as varia­»es entre as formas associadas ao menor valor (A) e ao maior valor (B) do 

PC2. Barra de escala = 5 mm. 
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4.3 Compara­«o da forma entre Megabalanus tintinnabulum e Megabalanus antillensis 

4.3.1 Compara­«o da forma do escudo 

A An§lise das Vari§veis Can¹nicas (CVA) da forma do escudo apontou um eixo 

significativo (CV1: Wilkôs ɚ = 0,58; ɢĮ = 72,34; gl = 6 e p = 1,34665e-13) com autovalor de 

0,70. O gr§fico de dispers«o demonstrou que os esp®cimes 1 e 2 (hol·tipo e par§tipo, 

respectivamente) de M. antillensis ficaram completamente separados do agrupamento de M. 

tintinnabulum, isto ®, a CVA do escudo separou os esp®cimes no eixo da CV1 (Figura 31A). A 

acur§cia da classifica­«o obtida por valida­«o cruzada (Jackknife) foi de 100%, com todos os 

141 esp®cimes sendo corretamente alocados em seus respectivos grupos. 

A Figura 31B mostra que, ao comparar a forma dos esp®cimes, os vetores indicaram 

diferen­as marcantes: no hol·tipo e no par§tipo de M. antillensis, observa-se uma crista 

articular mais curta, com sua proje­«o inferior ultrapassando os limites da margem tergal; al®m 

disso, o segmento tergal da margem basal ® mais alongado e o ©ngulo basiocludente se apresenta 

mais estendido. Em conjunto, essas caracter²sticas conferem ao escudo de M. antillensis uma 

forma mais achatada, com contornos triangulares amplos e uma base relativamente larga em 

rela­«o ¨ altura (Figura 31C). Por outro lado, M. tintinnabulum exibe um escudo 

proporcionalmente mais alongado. 

 

4.3.2 Compara­«o da forma do tergo 

A An§lise das Vari§veis Can¹nicas da forma do tergo evidenciou um eixo significativo 

(CV1: Wilkôs ɚ = 0,57; ɢĮ = 55,56; gl = 8 e p = 3.42726e-09) com autovalor de 0,74. A CVA do 

tergo separou os dois esp®cimes de M. antillensis (1- hol·tipo, 2- par§tipo) dos demais 

esp®cimes de M. tintinnabulum no eixo da CV1 (Figura 32A). O relat·rio de valida­«o 

Jackknife mostrou que todos os 106 esp®cimes foram corretamente classificados, resultando 

em uma precis«o de 100% dos dados.  

A dire­«o dos vetores apontou que em M. antillensis, o espor«o ® mais largo e deslocado 

em dire­«o ao segmento escudal da margem basal, posicionando-se de maneira mais 

lateralizada em rela­«o ¨ linha m®dia do tergo. Al®m disso, o segmento escudal da margem 

basal ® mais curto, o que confere ao espor«o um aspecto inclinado e mais proeminente na borda 

lateral da placa (Figura 32C). Por outro lado, em M. tintinnabulum, o espor«o ® mais fino e 
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alinhado com o eixo longitudinal da placa, apresentando uma forma mais retil²nea e centralizada 

em rela­«o ¨ margem basal (Figura 32B).  

 

 

Figura 31. An§lise das Vari§veis Can¹nicas (CVA) do escudo de Megabalanus tintinnabulum e 

Megabalanus antillensis. A, gr§fico de dispers«o da CVA entre os esp®cimes de Megabalanus 

tintinnabulum (x azul) e Megabalanus antillensis (c²rculo preto); B, escudo de Megabalanus 

tintinnabulum com vetores apontando as mudan­as na forma pelo eixo significativo da CV1; C, escudo 

de Megabalanus antillensis. Barra de escala = 5 mm. 

 



 

58 

 

 

Figura 32. An§lise das Vari§veis Can¹nicas (CVA) do tergo de Megabalanus tintinnabulum e 

Megabalanus antillensis. A, gr§fico de dispers«o da CVA entre os esp®cimes de Megabalanus 

tintinnabulum (x azul) e Megabalanus antillensis (c²rculo preto); B, tergo de Megabalanus 

tintinnabulum com vetores apontando as mudan­as na forma pelo eixo significativo da CV1; C, tergo 

de Megabalanus antillensis. Barra de escala = 5 mm. 
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4.4 Compara­«o da forma entre Megabalanus tintinnabulum e esp®cime de Galveston 

(Texas, EUA) segundo Henry & McLaughlin (1986) 

4.4.1 Compara­«o da forma do escudo 

A An§lise das Vari§veis Can¹nicas (CVA) da forma do escudo entre os esp®cimes 

apontou um eixo significativo (CV1: Wilkôs ɚ = 0,87; ɢĮ = 16,91; gl = 6 e p = 0,0095) com 

autovalor de 0,14. O gr§fico de dispers«o demonstrou que o esp®cime de Galveston, 

representado como 133, ficou separado do agrupamento de M. tintinnabulum, isto ®, a CVA do 

escudo separou os esp®cimes no eixo da CV1 (Figura 33A). A precis«o na reclassifica­«o dos 

dados foi de 100%, com todos os 140 esp®cimes sendo corretamente classificados em seus 

grupos, conforme demonstrado na valida­«o Jackknife.  

A orienta­«o dos vetores revelou que, no esp®cime proveniente de Galveston, a crista 

articular do escudo apresenta-se posicionada mais internamente na placa, o que evidencia de 

forma mais destacada as cristas da margem tergal. Al®m disso, o segmento tergal da margem 

basal encontra-se consideravelmente mais desenvolvido quando comparado ao observado em 

M. tintinnabulum (Figura 33B). Outro aspecto distintivo ® o comprimento da margem basal, 

que se mostra mais curta no exemplar de Galveston (Figura 33C).  

 

4.4.2 Compara­«o da forma do tergo 

A An§lise das Vari§veis Can¹nicas (CVA) aplicada ¨ forma do tergo revelou um eixo 

significativo (CV1: Wilkôs ɚ = 0,77; ɢĮ = 30,36; gl = 8; p = 0,0001), com autovalor de 0,28, 

indicando um padr«o de forma distinto entre os grupos analisados. O gr§fico de dispers«o 

(Figura 34A) demonstrou que o esp®cime de Galveston (128) ficou completamente dissociado 

do agrupamento formado pelos esp®cimes atribu²dos a M. tintinnabulum, sendo claramente 

separado ao longo do eixo da CV1. A acur§cia da classifica­«o obtida por valida­«o cruzada 

(Jackknife) foi de 100%, com todos os 105 indiv²duos corretamente alocados em seus 

respectivos grupos. 

A Figura 34B evidencia a dire­«o dos vetores de deforma­«o que explicam as principais 

diferen­as entre os grupos. Em rela­«o ao exemplar de Galveston, os esp®cimes de M. 

tintinnabulum caracterizam-se por um §pice mais retil²neo, uma margem carenal mais 

inclinada, um segmento escudal da margem basal mais alongado, bem como por um espor«o 

mais fino e centralizado em rela­«o ¨ margem basal (Figura 34C). 
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Figura 33. An§lise das Vari§veis Can¹nicas (CVA) do escudo de Megabalanus tintinnabulum e do 

esp®cime de Galveston (Texas, EUA). A, gr§fico de dispers«o da CVA entre os esp®cimes de 

Megabalanus tintinnabulum (x azul) e o esp®cime de Galveston (c²rculo preto); B, escudo de 

Megabalanus tintinnabulum com vetores apontando as mudan­as na forma pelo eixo significativo da 

CV1; C, escudo do esp®cime de Galveston. Barra de escala = 5 mm.  

 

 



 

61 

 

 

Figura 34. An§lise das Vari§veis Can¹nicas (CVA) do tergo do esp®cime de Galveston (Texas, EUA) e 

dos esp®cimes de Megabalanus tintinnabulum. A, gr§fico de dispers«o da CVA entre o esp®cime de 

Galveston (c²rculo preto) e os esp®cimes de Megabalanus tintinnabulum (x azul); B, escudo do esp®cime 

de Galveston com vetores apontando as mudan­as na forma pelo eixo significativo da CV1; C, escudo 

de Megabalanus tintinnabulum. Barra de escala = 5 mm.  
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4.5 An§lise molecular de Megabalanus tintinnabulum 

Foram obtidas novas sequ°ncias do gene citocromo oxidase I (COI) de sete esp®cimes 

de Megabalanus tintinnabulum provenientes do litoral brasileiro: duas de B¼zios ï RJ, e cinco 

de Natal ï RN (Tabela 4). Ap·s a remo­«o das regi»es contendo erros por meio do alinhamento, 

foram geradas sequ°ncias do gene mitocondrial COI com 580 pares de bases. As frequ°ncias 

m®dias dos pares de bases foram T = 35,4, C = 18,7, A = 28,9 e G = 16,9. As imagens das 

conchas e placas operculares dos sete exemplares utilizados na an§lise molecular est«o 

dispon²veis na se­«o APąNDICE I deste trabalho, podendo ser encontradas nas Figura 37, 

Figura 38, Figura 39, Figura 40, Figura 41, Figura 42 e Figura 43. 

 

Tabela 4. Lista das esp®cies de Megabalanus tintinnabulum que tiveram o gene mitocondrial citocromo 

c oxidase subunidade I sequenciados no presente estudo. 

Espécie Localidade Código 

Megabalanus tintinnabulum  Natal - RN FP638 

Megabalanus tintinnabulum  Natal - RN FP649 

Megabalanus tintinnabulum  Natal - RN FP650 

Megabalanus tintinnabulum  Natal - RN FP651 

Megabalanus tintinnabulum  Natal - RN FP654 

Megabalanus tintinnabulum  Búzios - RJ FP840 

Megabalanus tintinnabulum  Búzios - RJ FP844 

 

Foi calculada a diverg°ncia evolutiva entre as sequ°ncias de nucleot²deos, baseada no 

modelo Kimura 2-par©metros. A partir da matriz de diverg°ncia evolutiva (Tabela 5), foi 

observado que os valores de diverg°ncia variaram entre 0 e 0,6% quando comparados par a par. 

Dois esp®cimes de Natal (FP650 e FP649) apresentaram 100% de semelhan­a com um dos 

esp®cimes de B¼zios (FP844).  
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Tabela 5. Estimativa da diverg°ncia evolutiva, usando o modelo Kimura 2-par©metros, entre sequ°ncias 

de Megabalanus tintinnabulum coletados em Natal ï RN, Brasil (FP650, FP638, FP649, FP654 e 

FP651) e B¼zios ï RJ, Brasil (FP840 e FP844). 

 

 

Para avaliar a diverg°ncia evolutiva entre as sequ°ncias de Megabalanus tintinnabulum 

do litoral brasileiro e as sequ°ncias dispon²veis no GenBank para a esp®cie, estas ¼ltimas foram 

incorporadas ¨s an§lises. Um total de 11 sequ°ncias do gene mitocondrial COI foram obtidas 

do GenBank: 3 de Xiaodonghai (China), 6 de Apra Harbor, Guam (Estados Unidos) e 2 de 

Hualien County (Taiwan) (Tabela 6). Essas sequ°ncias foram combinadas ¨s 7 obtidas no 

presente estudo (2 de B¼zios - RJ e 5 de Natal - RN), resultando em um total de 18 sequ°ncias 

analisadas. Ap·s o alinhamento e a remo­«o de regi»es com erros, as sequ°ncias do gene 

mitocondrial COI foram padronizadas com 580 pares de bases. As frequ°ncias m®dias de 

nucleot²deos obtidas foram: T = 34,6, C = 19,9, A = 28,6 e G = 16,9. A partir desse conjunto de 

sequ°ncias, a dist©ncia evolutiva foi estimada com base no modelo Kimura 2-par©metros. Os 

resultados est«o apresentados na Tabela 7. 

A diverg°ncia evolutiva m²nima entre as amostras do litoral brasileiro (FPs) e as 

sequ°ncias dispon²veis no GenBank foi de 16%. A diverg°ncia evolutiva m§xima dos esp®cimes 

do GenBank entre si foi de 0,9%.  A §rvore filogen®tica, constru²da pelo m®todo de m§xima 

verossimilhan­a (Maximum Likelihood) e sustentada por 1000 r®plicas de bootstrap, mostrou 

dois grupos distintos e bem suportados: o primeiro com os esp®cimes do litoral brasileiro (FPs) 

e o segundo com os esp®cimes do GenBank (Figura 35). Ainda, as amostras do GenBank 

formaram subgrupos distintos. O Escalonamento Multidimensional (MDS) possibilitou 

observar graficamente que os esp®cimes de M. tintinnabulum do litoral brasileiro e os esp®cimes 

do GenBank formaram agrupamentos distintos quando as dist©ncias entre suas sequ°ncias s«o 

comparadas (Figura 36), indicando alta diverg°ncia gen®tica. 

FP650 FP638 FP649 FP654 FP651 FP840 FP844

FP650 0

FP638 0,001 0

FP649 0 0,001 0

FP654 0,005 0,006 0,005 0

FP651 0,001 0,003 0,001 0,006 0

FP840 0,005 0,006 0,005 0,003 0,006 0

FP844 0 0,001 0 0,005 0,001 0,005 0
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Tabela 6. Lista das sequ°ncias do gene mitocondrial citocromo c oxidase subunidade I de Megabalanus 

tintinnabulum, disponibilizadas no GenBank, com a localidade de coleta e o n¼mero de acesso no 

GenBank. 

Espécie Localidade 

Nº Acesso 

GenBank 

Megabalanus tintinnabulum  Xiaodonghai, China JQ035527.1 

Megabalanus tintinnabulum  Xiaodonghai, China JQ035526.1 

Megabalanus tintinnabulum  Xiaodonghai, China JQ035525.1 

Megabalanus tintinnabulum  Apra Harbor, Guam, Estados Unidos  KU204364.1 

Megabalanus tintinnabulum  Apra Harbor, Guam, Estados Unidos  KU204357.1 

Megabalanus tintinnabulum  Apra Harbor, Guam, Estados Unidos  KU204355.1 

Megabalanus tintinnabulum  Apra Harbor, Guam, Estados Unidos  KU204348.1 

Megabalanus tintinnabulum  Apra Harbor, Guam, Estados Unidos  KU204319.1 

Megabalanus tintinnabulum  Apra Harbor, Guam, Estados Unidos  KU204309.1 

Megabalanus tintinnabulum  Hualien County, Taiwan KC138488.1 

Megabalanus tintinnabulum  Hualien County, Taiwan KC138487.1 
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Tabela 7. Diverg°ncia evolutiva entre as sequ°ncias de Megabalanus tintinnabulum do litoral brasileiro (FPs) e as sequ°ncias da esp®cie disponibilizadas no 

GenBank (de KU204364.1 at® JQ035525.1), utilizando o gene mitocondrial citocromo c oxidase subunidade I e baseada no modelo Kimura 2-par©metros. 

FP650 FP638 FP649 FP654 FP651 FP840 FP844KU204364.1KU204357.1KU204355.1KU204348.1KU204319.1KU204309.1KC138488.1KC138487.1JQ035527.1JQ035526.1 JQ035525.1

FP650 0

FP638 0.002 0

FP649 0.000 0.002 0

FP654 0.005 0.007 0.005 0

FP651 0.002 0.003 0.002 0.007 0

FP840 0.005 0.007 0.005 0.003 0.007 0

FP844 0.000 0.002 0.000 0.005 0.002 0.005 0

KU204364.1 0.171 0.169 0.171 0.173 0.171 0.173 0.171 0

KU204357.1 0.162 0.160 0.162 0.164 0.162 0.164 0.162 0.007 0

KU204355.1 0.166 0.164 0.166 0.169 0.167 0.169 0.166 0.003 0.003 0

KU204348.1 0.164 0.162 0.164 0.166 0.165 0.166 0.164 0.005 0.002 0.002 0

KU204319.1 0.171 0.169 0.171 0.173 0.171 0.173 0.171 0.003 0.007 0.003 0.005 0

KU204309.1 0.171 0.169 0.171 0.173 0.171 0.173 0.171 0.000 0.007 0.003 0.005 0.003 0

KC138488.1 0.166 0.164 0.166 0.169 0.167 0.169 0.166 0.009 0.009 0.005 0.007 0.005 0.009 0

KC138487.1 0.164 0.162 0.164 0.166 0.165 0.166 0.164 0.005 0.005 0.002 0.003 0.005 0.005 0.007 0

JQ035527.1 0.166 0.164 0.166 0.169 0.167 0.169 0.166 0.007 0.007 0.003 0.005 0.007 0.007 0.009 0.005 0

JQ035526.1 0.171 0.169 0.171 0.173 0.171 0.173 0.171 0.007 0.007 0.003 0.005 0.007 0.007 0.009 0.005 0.003 0

JQ035525.1 0.171 0.169 0.171 0.173 0.171 0.173 0.171 0.003 0.007 0.003 0.005 0.003 0.003 0.009 0.005 0.007 0.007 0
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Figura 35. An§lise de similaridade baseada na m§xima verossimilhan­a usando o modelo Kimura 2-

par©metros, para fragmentos do gene mitocondrial citocromo c oxidase subunidade I com 580 pares de 

bases de Megabalanus tintinnabulum do litoral brasileiro, obtidos na cole­«o do Laborat·rio de 

Sistem§tica e Ecologia de Cirrip®dia (Instituto de Biologia, UFF), e Megabalanus tintinnabulum obtidos 

atrav®s do GenBank. Valores de bootstrap ao lado dos n·s. 
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Figura 36. Escalonamento multidimensional das dist©ncias euclidianas entre os genes citocromo c 

oxidase subunidade I das 18 sequ°ncias de Megabalanus tintinnabulum: esp®cimes do litoral brasileiro 

(c²rculo azul) e esp®cimes do GenBank (tri©ngulo vermelho). O eixo X evidenciou a diverg°ncia 

gen®tica entre os esp®cimes, enquanto o eixo Y refletiu varia­»es gen®ticas de menor magnitude, 

associadas a diferen­as intraespec²ficas. 
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5. DISCUSSëO 

5.1 Caracteriza­«o morfol·gica de Megabalanus tintinnabulum 

 A concha e as placas operculares (escudo e tergo) de Megabalanus tintinnabulum foram 

caracterizadas de forma mais detalhada neste estudo do que nos poucos trabalhos taxon¹micos 

publicados sobre a esp®cie (Henry & McLaughlin, 1986; Chan et al., 2009; Pochai et al., 2017; 

Pfaff et al., 2022). Al®m disso, o n¼mero de indiv²duos analisados aumenta a robustez dos 

resultados obtidos. Embora as esp®cies de Megabalanus sejam estudadas h§ mais de um s®culo, 

a escassez de trabalhos dedicados ao g°nero e a forma sintetizada e generalizada com que as 

informa­»es dispon²veis costumam ser apresentadas, dificultam a compreens«o detalhada da 

morfologia e a posterior delimita­«o entre esp®cies. Um exemplo dessa lacuna ® a delimita­«o 

entre M. tintinnabulum e M. vesiculosus, que tem sido problem§tica desde Darwin (1854), ao 

considerar M. vesiculosus como sendo uma forma juvenil de M. tintinnabulum, devido ¨ grande 

semelhan­a morfol·gica. Contudo, M. vesiculosus trata-se, na verdade, de uma esp®cie 

end°mica do litoral brasileiro, e apenas Reis (2022) evidenciou caracter²sticas morfol·gicas que 

permitem delimitar essas esp®cies, refor­ando a necessidade de estudos morfol·gicos 

detalhados para garantir maior consist°ncia taxon¹mica no g°nero. 

  As caracteriza­»es morfol·gicas da concha e das placas operculares de M. 

tintinnabulum fornecidas por Henry & McLaughlin (1986) e Pochai et al. (2017) convergiram 

com os resultados obtidos neste estudo. No entanto, esses autores mencionam uma crista do 

adutor proeminente no escudo, em alguns casos estendendo-se at® a margem basal. Essa 

caracter²stica, por®m, n«o foi observada em nenhum dos 139 escudos de M. tintinnabulum aqui 

analisados. Em vez disso, a crista do adutor mostrou-se pouco desenvolvida e, na maioria dos 

esp®cimes, impercept²vel. Essa diverg°ncia pode estar relacionada ao n¼mero reduzido de 

exemplares analisados nos estudos anteriores, sendo tr°s por Henry & McLaughlin (1986) e 

apenas um por Pochai et al. (2017). Considerando o maior n¼mero amostral utilizado neste 

trabalho, os resultados indicam a necessidade de uma revis«o na forma como certas 

caracter²sticas morfol·gicas t°m sido descritas, a fim de garantir maior precis«o e 

representatividade taxon¹mica. 

  Neste estudo, as pe­as bucais e cirros de M. tintinnabulum foram todos caracterizados 

morfologicamente. Na literatura, apenas quatro trabalhos abordam a descri­«o das pe­as bucais 

de M. tintinnabulum (Chan et al., 2009; Pitriana et al., 2020; Trivedi et al., 2021; Pfaff et al., 

2022). As descri­»es apresentadas por Chan et al. (2009) e Trivedi et al. (2021) s«o compat²veis 
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com as caracter²sticas observadas neste estudo. Contudo, ambos os trabalhos apresentam 

descri­»es morfol·gicas gen®ricas, incompletas e sem detalhes aprofundados. J§ Pitriana et al. 

(2020), embora n«o tenham inclu²do imagens das pe­as bucais, indicaram que a esp®cie 

apresenta mand²bula com cinco dentes e labrum com uma fenda profunda, contendo tr°s dentes 

em cada lado, o que est§ de acordo com os achados deste estudo. No entanto, essas foram as 

¼nicas pe­as bucais caracterizadas pelos autores. Por fim, Pfaff et al. (2022) forneceram uma 

caracteriza­«o superficial apenas do labrum, da mand²bula e da maxila I. 

A caracteriza­«o da mand²bula de M. tintinnabulum evidenciou a presen­a do segundo 

dente b²fido em todos os exemplares analisados, e, em alguns casos, o terceiro dente tamb®m 

apresentava essa caracter²stica. O ¼nico trabalho que menciona a presen­a de um dente b²fido 

na mand²bula de M. tintinnabulum ® o de Trivedi et al. (2021). Contudo, os autores n«o 

especificaram em qual dos dentes observaram essa condi­«o. A presen­a do segundo dente 

b²fido no g°nero Megabalanus tamb®m j§ foi relatada para M. zebra, M. coccopoma e M. 

occator (Nilsson-Cantell, 1928; Pitombo et al., 2017), refor­ando a ocorr°ncia dessa 

caracter²stica no g°nero. 

Este ® o primeiro estudo a caracterizar detalhadamente todos os seis pares de cirros de 

M. tintinnabulum, bem como a morfologia de suas cerdas. At® o momento, Pitombo (2002) e 

Walley (2012) s«o os ¼nicos trabalhos que descrevem algumas caracter²sticas das cerdas dos 

cirros dessa esp®cie. Pitombo (2002) relatou a presen­a da cerda foliada no cirro III, j§ Walley 

(2012) identificou nos cirros IV a VI as cerdas foliadas simples com p²nulas distribu²das 

unilateralmente, al®m de relatar a presen­a da cerda pectinada bidentada no cirro III, que 

tamb®m foram aqui observadas. A ocorr°ncia de cerdas foliadas simples unilaterais nos cirros 

IV a VI j§ foi previamente documentada para M. volcano (Chan et al., 2008). 

Megabalanus tintinnabulum apresenta cinco tipos de cerdas, distribu²das entre as pe­as 

bucais e cirros: pinada (subdividida em suavemente pinada, moderadamente pinada, 

densamente pinada e grosseiramente pinada), foliada, foliada simples, foliada simples com 

p²nulas unilaterais e pectinada bidentada. A caracteriza­«o detalhada dos diferentes padr»es de 

cerdas em cirrip®dios desempenha um papel essencial na taxonomia, filogenia e compreens«o 

da ecologia alimentar desses organismos. Walley (2012) demonstrou que os balanomorfos 

apresentam uma maior diversidade de cerdas quando comparados aos cirrip®dios pedunculados, 

fato provavelmente associado a estrat®gias alimentares mais especializadas.  
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A microscopia eletr¹nica de varredura (MEV) tem se mostrado uma ferramenta 

essencial para a caracteriza­«o detalhada de estruturas morfol·gicas em cirrip®dios, permitindo 

a visualiza­«o de estruturas que passam despercebidas em an§lises com microscopia ·ptica 

(Chan, 2003; Chan et al., 2008; Shahdadi et al., 2011; Walley, 2012). Em particular, a MEV tem 

sido amplamente utilizada para examinar a morfologia das cerdas dos cirros e pe­as bucais, 

proporcionando uma melhor compreens«o das suas varia­»es estruturais e potenciais fun­»es 

(Walley, 2012). Mas, para os cirrip®dios, a ferramenta pode ser ¼til inclusive para an§lise das 

fases larvais, como realizado por Chan (2003), que atrav®s da MEV, caracterizou os n§uplios e 

cipris de Tetraclita squamosa e Tetraclita japonica. O uso da MEV fornece dados que podem 

contribuir para revis»es taxon¹micas e distin­»es entre esp®cies morfologicamente 

semelhantes. O uso dessa ferramenta no presente estudo foi indispens§vel para esclarecer 

detalhes anteriormente conflituosos, al®m de possibilitar uma caracteriza­«o mais espec²fica 

das cerdas e pe­as bucais da esp®cie analisada. 

 Os resultados deste estudo n«o apenas aprimoram o conhecimento sobre a morfologia 

de M. tintinnabulum, como tamb®m fornecem uma base robusta para futuras revis»es 

taxon¹micas e delimita­»es morfol·gicas do g°nero, al®m de fornecer subs²dios para 

compreender a ecologia e rela­»es evolutivas da esp®cie.  

 

5.2 An§lise da forma de Megabalanus tintinnabulum  

A an§lise alom®trica revelou mudan­as na forma das placas operculares de 

Megabalanus tintinnabulum ao longo do desenvolvimento ontogen®tico, permitindo identificar 

quais caracter²sticas morfol·gicas sofrem varia­»es significativas. A modifica­«o da forma em 

diferentes est§gios de desenvolvimento j§ foi observada em outros cirrip®dios, como em 

Neoscalpellum debile (Aurivilius, 1898), cujos est§gios juvenis chegaram a ser classificados 

como uma esp®cie distinta (Newman & Ross, 1971; Young, 1998). Isso evidencia a import©ncia 

do conhecimento das varia­»es ontogen®ticas na delimita­«o morfol·gica das esp®cies. 

Em trabalhos taxon¹micos, a abordagem de incorporar o estudo da alometria com a 

An§lise dos Componentes Principais (PCA) sem efeitos alom®tricos, ® especialmente valiosa, 

pois permite detectar diferen­as morfol·gicas sutis entre esp®cies ou popula­»es que, de outra 

forma, poderiam ser confundidas com varia­»es relacionadas ao tamanho.  
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  A an§lise da alometria do tergo evidenciou que os esp®cimes menores de M. 

tintinnabulum apresentam o §pice com bico encurvado, enquanto os indiv²duos maiores tendem 

a exibir um §pice reto. Segundo Young (1994) e Pitombo (2004), essa esp®cie ocorre 

predominantemente em ambientes de alto hidrodinamismo, onde a a­«o cont²nua das ondas 

pode desgastar a estrutura do §pice ao longo do tempo, resultando nessa altera­«o morfol·gica. 

No entanto, n«o ® incomum encontrar indiv²duos maiores que ainda preservam o §pice 

encurvado em dire­«o ¨ margem escudal. 

At® o momento, o trabalho de Reis (2022) ® o ¼nico que aplicou an§lises de alometria e 

PCA para caracterizar M. tintinnabulum. No entanto, embora a autora tamb®m tenha 

identificado alometria significativa nas placas operculares, seu estudo utilizou um n¼mero 

amostral menor e n«o removeu os efeitos alom®tricos na PCA, o que resultou em diferen­as 

nos padr»es morfol·gicos identificados em rela­«o aos encontrados neste trabalho. Dentre as 

esp®cies do g°nero, com exce­«o de M. tintinnabulum, apenas M. azoricus e M. vesiculosus 

possuem trabalhos que abordam o estudo da alometria de suas placas operculares, evidenciando 

as regi»es que sofrem modifica­»es ao longo do desenvolvimento (Dion²sio et al., 2012; Reis, 

2022). Esse cen§rio ressalta a import©ncia de incorporar an§lises alom®tricas nos estudos 

morfol·gicos de cirrip®dios, pois compreender a presen­a e a din©mica da alometria associada 

ao tamanho, contribui para um melhor conhecimento das esp®cies, al®m de fornecer subs²dios 

para investiga­»es sobre evolu­«o e adapta­»es desses organismos, ampliando o conhecimento 

sobre sua biologia (Zelditch, 2005). 

A PCA revelou que os esp®cimes de M. tintinnabulum da cole­«o de Darwin possuem a 

forma semelhante aos esp®cimes do litoral brasileiro. Tanto o escudo quanto o tergo dos 

esp®cimes analisados por Darwin apresentaram uma forma muito pr·xima do ponto (0,0), que, 

segundo Zelditch et al. (2012), representa a m®dia geom®trica das formas analisadas. Esse 

resultado refor­a que os esp®cimes identificados como M. tintinnabulum no litoral brasileiro 

est«o de acordo com a identidade da esp®cie delimitada por Darwin (1854). Este ® um dos 

resultados mais relevantes deste estudo, pois contribui diretamente para a estabilidade 

taxon¹mica da esp®cie, principalmente ao fornecer uma caracteriza­«o detalhada e robusta, 

como demonstrado ao longo desta pesquisa.  

Ap·s analisar os resultados morfol·gicos associados aos morfom®tricos, ® poss²vel 

observar que o lect·tipo de M. tintinnabulum designado por Henry & McLaughlin (1986), com 

base na ilustra­«o de Rumphius (1705), apresenta limita­»es que refor­am a instabilidade 
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taxon¹mica da esp®cie, al®m de refor­ar as caracteriza­»es morfol·gicas vari§veis j§ 

enfrentadas ao longo de seu hist·rico. Uma vez que, a escolha se deu sobre uma figura que 

representa apenas a concha, sem as placas operculares, com uma caracteriza­«o morfol·gica 

gen®rica e sem diagnoses espec²ficas. Trata-se de uma refer°ncia sem detalhes suficientes para 

garantir uma identifica­«o precisa e inequ²voca, em que as caracter²sticas da concha ilustrada 

podem, inclusive, corresponder a outras esp®cies em vez de um ¼nico t§xon bem delimitado. 

Rumphius descreveu que a abertura da concha do esp®cime era estreita, caracter²stica que pode 

ser observada na ilustra­«o (Figura 1), por®m que desencontra com a observada nas 76 conchas 

aqui analisadas (Figura 12), visto que todas apresentaram uma grande abertura, podendo, por 

vezes, corresponder a quase a mesma largura da base.  

A ilustra­«o de Rumphius (1705), embora seja o registro mais antigo conhecido de M. 

tintinnabulum, foi feita em uma ®poca em que a taxonomia e a compreens«o das esp®cies eram 

limitadas. Darwin (1854), que estudou os cirrip®dios extensivamente, n«o mencionou o trabalho 

pr®-linneano de Rumphius ao caracterizar a esp®cie. Em vez disso, seguiu a defini­«o de M. 

tintinnabulum estabelecida a partir de Linnaeus (1758), que formalizou a descri­«o da esp®cie 

no contexto de uma taxonomia mais estruturada. Contudo, para a designa­«o do lect·tipo, 

Henry & McLaughlin (1986) n«o consideraram os esp®cimes da cole­«o de Linneaus 

dispon²veis no Museum of Evolution (Uppsala University) (Uppsala, Su®cia), baseando-se em 

trabalhos pr®-linneanos. Diante dessas quest»es, o presente estudo sugere que futuros trabalhos 

avaliem com cautela a validade do lect·tipo atualmente estabelecido para a esp®cie. Caso 

necess§rio, recomenda-se a designa­«o de um novo lect·tipo que represente de forma 

inequ²voca as caracter²sticas diagn·sticas de M. tintinnabulum. Um exemplar-tipo bem 

estabelecido contribuiria para a estabilidade taxon¹mica n«o apenas da esp®cie, mas de todo o 

g°nero, uma vez que, como esp®cie-tipo de Megabalanus, sua correta caracteriza­«o e 

refer°ncia ® essencial para evitar sinon²mias incorretas e erros sistem§ticos na taxonomia do 

grupo. 

 

5.3 Compara­«o da forma entre Megabalanus tintinnabulum e Megabalanus antillensis 

Embora Megabalanus antillensis tenha sido sinonimizada com M. tintinnabulum por 

Henry & McLaughlin (1986), as autoras reconheceram diferen­as morfol·gicas claras entre 

suas formas. Na revis«o do g°nero, elas tamb®m analisaram o hol·tipo e os par§tipos de M. 

antillensis (ANSP 2083) e mencionaram que a concha de M. tintinnabulum geralmente 
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apresentava formato cil²ndrico, com um orif²cio amplo, enquanto M. antillensis possu²a uma 

forma cilindro-c¹nica e um orif²cio com menos de İ da largura da base. Al®m disso, as autoras 

observaram que, em M. tintinnabulum, o espor«o do tergo estava centralizado na placa, 

enquanto em M. antillensis encontrava-se deslocado em dire­«o ao segmento escudal da 

margem basal. Essas diferen­as se assemelham com os resultados aqui obtidos. No entanto, 

apesar dessas distin­»es, Henry & McLaughlin (1986) argumentaram que, ao considerar o 

conjunto total de caracteres da concha e das placas operculares, n«o haveria evid°ncias 

suficientes para reconhecer M. antillensis como uma esp®cie distinta, justificando a sinon²mia. 

No presente trabalho, a morfometria geom®trica, por meio da CVA, foi fundamental 

para delimitar M. tintinnabulum e M. antillensis, al®m de evidenciar diferen­as morfol·gicas 

significativas entre suas placas operculares. O hol·tipo e os par§tipos de M. antillensis (ANSP 

2083) apresentaram caracter²sticas distintas, que n«o se sobrepuseram ¨ varia­«o morfol·gica 

observada para M. tintinnabulum, mesmo com um amplo n¼mero amostral. As mesmas 

caracter²sticas de forma que delimitaram M. antillensis de M. tintinnabulum neste estudo, se 

assemelham ¨s caracter²sticas apontadas por Pilsbry (1916) em sua descri­«o original de 

Balanus tintinnabulum antillensis. Esses resultados, em conjunto com a literatura, fornecem 

evid°ncias consistentes para que a sinon²mia proposta por Henry & McLaughlin (1986) seja 

reavaliada e apoiam a proposta de Pitombo (2004), que reconheceu M. antillensis como uma 

esp®cie v§lida. 

Diante desse cen§rio, considerar que M. antillensis possa ser uma esp®cie v§lida refor­a 

a necessidade de que a atual sinon²mia seja revisada, uma vez que sua perman°ncia contribui 

para inconsist°ncias em rela­«o ¨ morfologia de M. tintinnabulum, ao incluir padr»es 

morfol·gicos incorretos atribu²dos a essa esp®cie. Al®m de prejudicar o avan­o do 

conhecimento sobre M. antillensis, visto que, desde sua estabiliza­«o, nenhum estudo 

taxon¹mico, ecol·gico ou evolutivo foi direcionado ¨ esp®cie, limitando a compreens«o de sua 

distribui­«o e biologia. Southward (1975) relata a ocorr°ncia de M. antillensis em amostras 

provenientes de diversas localidades do Caribe, destacando que essas amostras apresentavam 

caracter²sticas semelhantes ¨s descritas por Pilsbry (1916) para essa esp®cie. No mesmo 

trabalho, o autor menciona que esp®cimes vivos coletados em Trinidad foram ilustrados por 

Southward & Crisp (1963, fig. 24). Nessas imagens, ® poss²vel observar uma abertura da concha 

arredondada, distinta da abertura triangular t²pica de M. tintinnabulum, o que refor­a a 

consist°ncia em se considerar M. antillensis como uma esp®cie v§lida. 
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O baixo n¼mero amostral de M. antillensis neste trabalho limitou a possibilidade de 

an§lises adicionais sobre a varia­«o da forma das placas operculares. Esta limita­«o se deu 

principalmente pela an§lise ter sido feita com o material-tipo da esp®cie, evitando assim 

identifica­»es duvidosas que poderiam contaminar a an§lise. 

 Bacon (1976:12) comenta sobre a necessidade de uma revis«o das variedades de 

Megabalanus tintinnabulum: 

ñIt is obvious that a revision of the varieties of B. tintinnabulum is 

required which will include details of the internal anatomy. Meanwhile, 

the Trinidad material has been assigned provisionally to B. t. antillensis 

until it is possible to examine more extensive collections.ò 

Essa revis«o foi, de fato, realizada por Henry & McLaughlin (1986), entretanto ainda 

existem lacunas no entendimento do g°nero. E, como j§ apontado por Bacon, a descri­«o da 

anatomia interna permanece incipiente. 

Investiga­»es futuras, com um tamanho amostral mais amplo e an§lises moleculares s«o 

essenciais para aprofundar o conhecimento sobre a rela­«o entre M. antillensis e M. 

tintinnabulum. 

 

5.4 Compara­«o da forma entre Megabalanus tintinnabulum e esp®cime de Galveston 

(Texas, EUA) segundo Henry & McLaughlin (1986) 

 Os resultados aqui obtidos demonstraram diferen­as significativas na forma entre os 

esp®cimes de Megabalanus tintinnabulum aqui estudados e o esp®cime de Galveston (Texas, 

EUA), tratado por Henry & McLaughlin (1986) como M. tintinnabulum. Essas diferen­as 

morfol·gicas indicam que o esp®cime de Galveston n«o deva ser considerado M. tintinnabulum, 

e futuras investiga­»es devem ser feitas para uma correta determina­«o espec²fica.  

 Henry & McLaughlin (1986) consideraram M. tintinnabulum uma esp®cie amplamente 

vari§vel, englobando diversos padr»es morfol·gicos. Ao analisarem a morfologia do esp®cime 

de Galveston, descreveram-no como um indiv²duo t²pico da esp®cie, sem apresentar distin­»es 

taxon¹micas relevantes. Em contrapartida, os resultados obtidos neste estudo evidenciam o 

oposto. Esse resultado representa mais um exemplo da taxonomia inst§vel que envolve M. 

tintinnabulum. A inclus«o de formas morfologicamente distintas para a esp®cie, como o 

esp®cime de Galveston, reflete a falta de crit®rios morfol·gicos padronizados para sua 

identifica­«o e refor­a a necessidade de uma delimita­«o taxon¹mica mais precisa. A presen­a 
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de diferen­as morfol·gicas consistentes e estatisticamente significativas indica que o esp®cime 

de Galveston pode representar um t§xon distinto, erroneamente atribu²do a M. tintinnabulum. 

Estudos recentes apontam a morfometria geom®trica como uma ferramenta valiosa para 

a compreens«o e delimita­«o de esp®cies em Cirripedia. Santana (2019) distinguiu indiv²duos 

do g°nero Newmanella com base nessa metodologia, assim como Pitombo et al. (2017) a 

utilizaram para analisar a varia­«o morfol·gica entre tr°s esp®cies do g°nero Megabalanus. No 

entanto, a morfometria geom®trica ainda ® uma abordagem relativamente recente na taxonomia 

de cirrip®dios, e o n¼mero de estudos que apliquem essa t®cnica permanece limitado. Apesar 

disso, os resultados do presente estudo evidenciam sua efic§cia na caracteriza­«o morfol·gica 

e delimita­«o de esp®cies, destacando seu potencial para futuras revis»es taxon¹micas mais 

abrangentes, incluindo o g°nero Megabalanus. 

 

5.5 An§lise molecular de Megabalanus tintinnabulum 

O presente estudo ® o primeiro a realizar o sequenciamento gen®tico de esp®cimes de 

Megabalanus tintinnabulum no litoral brasileiro. Atrav®s das an§lises para caracteriza­«o 

molecular, foi poss²vel observar a varia­«o do gene mitocondrial COI da esp®cie. Os resultados 

mostraram que os sete esp®cimes do litoral brasileiro apresentaram, no m§ximo, 0,6% de 

diverg°ncia evolutiva na compara­«o par a par, evidenciando que, molecularmente, s«o aceitos 

como uma ¼nica esp®cie. Estudos anteriores sugerem que para a maioria dos grupos animais, 

diverg°ncias intraespec²ficas geralmente ficam abaixo de 2%, enquanto diverg°ncias entre 

esp®cies frequentemente superam esse valor (Hebert et al., 2003; Meyer & Paulay, 2005; 

Ratnasingham & Hebert, 2007). 

Dois esp®cimes de Natal (FP650 e FP649) exibiram 100% de similaridade gen®tica com 

um esp®cime de B¼zios (FP844), sugerindo que estes indiv²duos, apesar da separa­«o 

geogr§fica, compartilham uma ancestralidade recente ou podem apresentar fluxo g°nico 

cont²nuo. Este padr«o ® coerente com a biologia de M. tintinnabulum, que apresenta ampla 

distribui­«o e alta capacidade de dispers«o larval (Scapolatempore et al., 2025), al®m de ser 

frequentemente transportado por bioincrusta­«o em embarca­»es (Newman & Ross, 1976; 

Henry & McLaughlin, 1986; Carlton et al., 2011). 

A compara­«o par a par entre as sequ°ncias de M. tintinnabulum do litoral brasileiro e 

as dispon²veis no GenBank evidenciou uma diverg°ncia evolutiva m²nima de 16%, um valor 
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consideravelmente superior ao limiar geralmente utilizado para delimita­«o de esp®cies em 

estudos baseados no gene COI. Esse alto n²vel de diverg°ncia indica que os esp®cimes do 

GenBank s«o molecularmente distintos dos esp®cimes do litoral brasileiro. As an§lises 

moleculares mostraram uma clara dist©ncia gen®tica entre essas amostras, refletida na §rvore 

filogen®tica de m§xima verossimilhan­a, na qual as amostras brasileiras formaram um clado 

distinto das sequ°ncias do GenBank. A robustez dessa separa­«o foi fortemente sustentada pelo 

valor de bootstrap (100%), refor­ando que as sequ°ncias do GenBank representam popula­»es 

geneticamente distantes dos esp®cimes do litoral brasileiro. Este mesmo conflito foi observado 

em Pitombo et al. (2017), que relataram 17% de diverg°ncia evolutiva entre a sequ°ncia de um 

esp®cime de M. zebra, utilizado em suas an§lises, e a sequ°ncia de um outro esp®cime de M. 

zebra depositada no GenBank.  

O gr§fico resultante da An§lise de Escalonamento Multidimensional (MDS) permitiu 

visualizar, de forma clara, essas rela­»es de diverg°ncia evolutiva entre os esp®cimes 

analisados. Observa-se uma marcante proximidade entre os indiv²duos do litoral brasileiro, os 

quais formam um agrupamento coeso, refletindo alta semelhan­a gen®tica. Em contraste, os 

esp®cimes provenientes do GenBank encontram-se notavelmente separados no espa­o 

multidimensional, indicando grande diferen­a em rela­«o aos esp®cimes brasileiros.  

As sequ°ncias do gene COI de M. tintinnabulum dispon²veis no GenBank prov°m de 

tr°s estudos distintos (Yuan et al., 2012; Chen et al., 2013; Ashton et al., 2016). No entanto, 

nenhum desses trabalhos apresentou caracteriza­»es morfol·gicas, imagens das conchas e/ou 

placas operculares, ou deposi­«o dos exemplares em cole­»es cient²ficas, o que impossibilita a 

verifica­«o da identidade taxon¹mica dos indiv²duos utilizados nestas an§lises. Esse problema 

® especialmente cr²tico em grupos taxon¹micos complexos, como os balan²deos, nos quais a 

identifica­«o baseada apenas em sequ°ncias gen®ticas pode levar a equ²vocos taxon¹micos 

(Ross, 1999; Cohen et al., 2014). Destaca-se, portanto, a necessidade de que os trabalhos 

adotem uma caracteriza­«o integrada, combinando dados morfol·gicos e moleculares, antes da 

publica­«o de sequ°ncias gen®ticas. 

Esse cen§rio contrasta com a abordagem do presente estudo, que integra caracteriza­»es 

morfol·gicas e morfom®tricas dos esp®cimes analisados molecularmente, al®m de imagens de 

suas respectivas conchas e placas operculares (APąNDICE I). Ainda, os exemplares 

sequenciados apresentaram morfologia e forma semelhantes aos esp®cimes de M. tintinnabulum 
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sensu Darwin (1854), assim como com os demais indiv²duos do litoral brasileiro (Figura 22 e 

Figura 27).  

A confiabilidade das sequ°ncias gen®ticas dispon²veis no GenBank para as esp®cies de 

Megabalanus tem sido questionada na literatura. Cohen et al. (2014), ao estudar cracas 

invasoras com alto fluxo g°nico, identificaram incongru°ncias na atribui­«o taxon¹mica de 

sequ°ncias depositadas, sugerindo que algumas identifica­»es de M. volcano e M. 

tintinnabulum possam estar incorretas. Essa inconsist°ncia decorre da aus°ncia de uma 

caracteriza­«o morfol·gica adequada associada ¨s an§lises moleculares, o que compromete a 

robustez taxon¹mica dos dados gen®ticos dispon²veis. Essa problem§tica tamb®m foi ressaltada 

por Pitombo et al. (2017) ao analisarem M. zebra, refor­ando a necessidade de uma abordagem 

integrativa para garantir resultados confi§veis. 

Durante a busca por sequ°ncias de M. tintinnabulum no GenBank, dentre as 23 entradas 

encontradas, duas das que foram depositadas como pertencentes ¨ esp®cie (NC_056162.1 e 

MN481499.1) correspondem, na verdade, a sequ°ncias completas do genoma do cloroplasto de 

Fritillaria delavayi, uma planta nativa da China. Al®m dessas, foi identificada uma sequ°ncia 

de genoma mitocondrial completo atribu²da a M. tintinnabulum (MW281857.1) que n«o est§ 

vinculada a nenhum trabalho cient²fico no banco de dados. Esses achados evidenciam a 

presen­a de registros incorretos e incompletos para M. tintinnabulum no GenBank, o que pode 

comprometer a confiabilidade de an§lises que utilizem essas sequ°ncias sem a devida 

verifica­«o pr®via. 

As sequ°ncias do gene COI de M. tintinnabulum analisadas do GenBank, apresentaram 

no m§ximo 0,9% de diverg°ncia evolutiva quando comparados par a par, o que indica que todos 

esses indiv²duos s«o considerados, molecularmente, como pertencentes ¨ mesma esp®cie. O 

estudo de Yuan et al. (2012) foi o primeiro a depositar as sequ°ncias do gene COI identificadas 

como M. tintinnabulum no GenBank e, nesse trabalho, os autores informaram que a 

identifica­«o das esp®cies foi realizada por um pesquisador, mas n«o mencionaram quais 

crit®rios, chaves de identifica­«o ou refer°ncias foram utilizados como base para a 

determina­«o taxon¹mica. O segundo estudo a depositar sequ°ncias no GenBank, Chen et al. 

(2013), relatou que a identifica­«o dos esp®cimes analisados molecularmente foi baseada no 

trabalho de Chan et al. (2009) e, em seguida, comparada com as sequ°ncias do GenBank, ou 

seja, com as sequ°ncias previamente disponibilizadas por Yuan et al. (2012). Um aspecto cr²tico 

que merece aten­«o ® que, conforme discutido anteriormente no presente trabalho, a 
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caracteriza­«o morfol·gica de M. tintinnabulum apresentada por Chan et al. (2009) ® gen®rica, 

incompleta e sem detalhes aprofundados, sendo descri­»es que podem se aplicar a outras 

esp®cies do g°nero Megabalanus. Por fim, as sequ°ncias mais recentes depositadas no GenBank 

correspondem ao estudo de Ashton et al. (2016), que mencionam ter identificado as esp®cies 

analisadas molecularmente por meio do BLAST (Basic Local Alignment Search Tool) no 

GenBank, ou seja, os autores compararam suas sequ°ncias com as j§ dispon²veis no banco de 

dados e chegaram ¨ identifica­«o como M. tintinnabulum. Esses fatos ajudam a explicar a baixa 

diverg°ncia evolutiva encontrada entre os esp®cimes analisados. Com base nisso, o presente 

trabalho sugere a necessidade de cautela ao utilizar sequ°ncias gen®ticas como ferramenta 

auxiliar na identifica­«o de esp®cies, especialmente quando se baseia em sequ°ncias 

dispon²veis em bancos de dados p¼blicos como refer°ncia. Embora essa abordagem possa ser 

¼til em algumas identifica­»es, as incertezas e lacunas existentes nas sequ°ncias depositadas 

podem levar a determina­»es conflitantes de esp®cies, caso n«o sejam seguidos os crit®rios 

metodol·gicos adequados. 

  Os resultados obtidos neste estudo ressaltam a import©ncia da caracteriza­«o 

morfol·gica como ferramenta indispens§vel na taxonomia, pois refor­a a confiabilidade das 

identifica­»es realizadas por meio de t®cnicas de biologia molecular. O DNA barcoding foi 

proposto por Hebert et al. (2003a) como uma solu­«o para a identifica­«o de esp®cies. No 

entanto, embora alguns estudos tenham utilizado exclusivamente a caracteriza­«o molecular 

para a classifica­«o de t§xons (Schubart et al., 2000; Ward et al., 2005; Feng et al., 2011), essa 

abordagem isolada tem sido criticada. Ebach & Holdrege (2005) argumentam que a proposta 

do DNA barcoding n«o ® classificar esp®cies apenas com base em crit®rios moleculares. Quando 

a morfologia n«o acompanha a an§lise molecular, os erros de identifica­«o tornam-se mais 

frequentes. Cawthorn et al. (2012), ao avaliarem diferentes marcadores moleculares para a 

identifica­«o de esp®cies de peixes, conclu²ram que as sequ°ncias dos genes 12S e 16S rRNA 

foram adequadas para a identifica­«o no n²vel de g°nero. No entanto, relataram que, para a 

identifica­«o no n²vel espec²fico, esses marcadores foram pouco eficientes em fornecer uma 

distin­«o clara entre as esp®cies. 

Neste estudo, constatamos que a combina­«o de descri­»es morfol·gicas, 

morfom®tricas e moleculares, aliada ¨ preserva­«o formal de esp®cimes-tipo em museus, 

registro fotogr§fico e outras informa­»es, ® um caminho eficaz para aprimorar as infer°ncias 

taxon¹micas. O DNA barcoding demonstra maior utilidade quando empregado como 

ferramenta complementar, refor­ando a validade dos t§xons j§ estabelecidos. £ fundamental 
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ressaltar que essa t®cnica n«o deve substituir o sistema de classifica­«o linneano, pois ainda n«o 

existem marcadores moleculares universalmente eficazes para todas as esp®cies. Em vez de 

refutar a abordagem morfol·gica na taxonomia, o barcoding a complementa e atua como um 

recurso adicional para a confirma­«o de t§xons previamente descritos. Os resultados deste 

estudo evidenciam que ambas as abordagens s«o indispens§veis para o entendimento da 

biodiversidade e das rela­»es entre os grupos. Afinal, ao longo da maior parte da hist·ria da 

ci°ncia, a morfologia foi o ¼nico crit®rio dispon²vel para a descri­«o e classifica­«o das 

esp®cies, sendo respons§vel pela constru­«o da base taxon¹mica que utilizamos at® hoje. 

A integra­«o dos dados morfol·gicos, morfom®tricos e moleculares foi fundamental 

para fornecer uma caracteriza­«o concisa de M. tintinnabulum, especialmente por convergir 

com a descri­«o de M. tintinnabulum sensu Darwin (1854). No entanto, ainda se faz necess§ria 

a realiza­«o de futuros estudos moleculares e taxon¹micos, com um maior n¼mero de 

exemplares, a fim de ampliar o conhecimento sobre a estrutura populacional, ecologia, filogenia 

e biogeografia da esp®cie. 

Por fim, os cirrip®dios s«o organismos estruturadores de habitats, muitas vezes 

cumprindo papel de esp®cie-chave em uma teia tr·fica, al®m de serem considerados organismos 

modelo no estudo da evolu­«o e varia­«o das caracter²sticas reprodutivas de hist·ria de vida 

(Barnes & Barnes, 1965; Hßeg, 2009). Dedicar estudos a estes organismos permite ampliar os 

conhecimentos sobre a biodiversidade marinha, que at® os dias atuais, ainda ® pouco conhecida 

se comparada ¨ biodiversidade do ambiente terrestre (Gray, 1997). A melhor compreens«o 

taxon¹mica dos cirrip®dios auxiliar§ diretamente em futuros estudos populacionais, nos estudos 

de evolu­«o do grupo, em fatores de conserva­«o, assim como possibilita ampliar os 

conhecimentos sobre a biodiversidade da subclasse Cirripedia. 
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6. CONCLUSëO 

O presente estudo forneceu novas caracteriza­»es morfol·gicas, morfom®tricas e 

moleculares que contribuem para a estabilidade taxon¹mica de Megabalanus tintinnabulum, 

evidenciando uma semelhan­a com a caracteriza­«o da esp®cie estabelecida por Darwin (1854). 

A aplica­«o da morfometria geom®trica demonstrou ser uma ferramenta eficaz na 

caracteriza­«o e delimita­«o da esp®cie, ressaltando sua import©ncia em estudos taxon¹micos 

de grupos morfologicamente complexos. 

A an§lise da alometria revelou um padr«o de mudan­a de forma nas placas operculares 

relacionadas ao desenvolvimento, que devem ser levadas em conta em esp®cimes de menor 

tamanho, e evidenciou uma estabilidade entre os esp®cimens observados que devem ser 

utilizados como refer°ncia em futuros estudos da esp®cie. 

Os resultados obtidos indicam que M. antillensis deve ser considerado uma esp®cie 

v§lida. Esses achados refor­am a necessidade de investiga­»es futuras da esp®cie e a 

compreens«o da sua biologia e biogeografia negligenciada desde a sua sinonimiza­«o.  

Da mesma forma, o esp®cime de Galveston (Texas, EUA), tem sua forma distinta de M. 

tintinnabulum e futuros estudos ser«o necess§rios para estabelecer sua identidade taxon¹mica. 

As inconsist°ncias observadas nos registros do GenBank para M. tintinnabulum alertam 

para a necessidade de cautela no uso dessas sequ°ncias e refor­am a import©ncia de que os 

estudos moleculares sejam sustentados por evid°ncias morfol·gicas confi§veis. 

Diante dessas evid°ncias, ressalta-se a import©ncia de estudos taxon¹micos detalhados 

para elucidar a diversidade do g°nero Megabalanus e aprimorar sua classifica­«o sistem§tica, 

principalmente para M. tintinnabulum, esp®cie-tipo do g°nero. A continuidade de pesquisas que 

agreguem estudos biogeogr§ficos e amostragens mais representativas, poder§ contribuir para 

um entendimento ainda mais s·lido sobre as delimita­»es taxon¹micos das esp®cies envolvidas. 

Al®m disso, estudos gen®ticos complementares poder«o aprofundar a compreens«o sobre os 

processos evolutivos e filogen®ticos que moldam a diversidade do grupo, contribuindo para 

decis»es taxon¹micas mais robustas e embasadas. 
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APąNDICE I 

 

Imagens dos exemplares de Megabalanus tintinnabulum do litoral brasileiro que 

tiveram o gene citocromo c oxidase subunidade I (COI) sequenciado. 
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Figura 37. Megabalanus tintinnabulum, exemplar FP638 de Natal ï RN, coletado em 11/05/2011. A, 

vista lateral da concha; B, vista superior da concha; C, face externa dos escudos; D, face interna dos 

escudos; E, face externa dos tergos; F, face interna dos tergos. Barra de escala: A e B = 10 mm; C, D, E 

e F = 5 mm. 
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Figura 38. Megabalanus tintinnabulum, exemplar FP649 de Natal ï RN, coletado em 18/05/2011. A, 

vista lateral da concha; B, vista superior da concha; C, face externa dos escudos; D, face interna dos 

escudos; E, face externa dos tergos; F, face interna dos tergos. Barra de escala: A e B = 10 mm; C, D, E 

e F = 5 mm.  
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Figura 39. Megabalanus tintinnabulum, exemplar FP650 de Natal ï RN, coletado em 18/05/2011. A, 

vista lateral da concha; B, vista superior da concha; C, face externa dos escudos; D, face interna dos 

escudos; E, face externa dos tergos; F, face interna dos tergos. Barra de escala: A e B = 10 mm; C, D, E 

e F = 5 mm. 
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Figura 40. Megabalanus tintinnabulum, exemplar FP651 de Natal ï RN, coletado em 18/05/2011. A, 

vista lateral da concha; B, vista superior da concha; C, face externa dos escudos; D, face interna dos 

escudos; E, face externa dos tergos; F, face interna dos tergos. Barra de escala: A e B = 10 mm; C, D, E 

e F = 5 mm. 
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Figura 41. Megabalanus tintinnabulum, exemplar FP654 de Natal ï RN, coletado em 18/05/2011. A, 

vista lateral da concha; B, vista superior da concha; C, face externa dos escudos; D, face interna dos 

escudos; E, face externa dos tergos; F, face interna dos tergos. Barra de escala: A e B = 10 mm; C, D, E 

e F = 5 mm. 

 






