A Influéncia dos Efeitos Maternais em Invertebrados
Benténicos Marinhos com Ciclos de Vida Bifasicos, com
Enfase nos Crustaceos Decapodes

A maioria dos invertebrados benténicos marinhos desenvolve-se através de ciclos de
vida complexos e bifasicos. Existem trés momentos criticos no ciclo de vida destes
organismos, que exercem uma grande influéncia no seu desenvolvimento: 1)
investimento maternal na produgdo de odcitos, 2) eclosdo e desenvolvimento larvar e 3)
metamorfose. O sucesso de cada um destes processos vai condicionar de forma
determinante a dindmica e a evolucéo das populacdes. A complexidade dos ambientes
que estes organismos ocupam, e a diversidade de fatores (bi6ticos e abidticos) que
influenciam as distintas fases do seu ciclo de vida, torna dificil dissociar o efeito dos
fatores maternais e ambientais. As reservas energéticas dos embrides aquando da
eclosdo ou o tamanho e perfil energético das larvas na altura da metamorfose,
condicionam a sua adaptagdo ao meio no qual se desenvolvem e o sucesso das fases
subsequentes do seu ciclo de vida. Direta ou indiretamente, os efeitos maternais
condicionam o fendtipo da descendéncia, e influenciam a sua evolugdo. Embora ainda
pouco estudados no meio marinho, os efeitos maternais tém um papel muito importante a
nivel biolégico e ecoldgico. Nesta revisdo, apresentamos os diferentes tipos de efeitos

maternais e discutimos como estes atuam sobre a descendéncia.
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D INTRODUCAO

De um modo geral, a vida dos invertebrados bentdnicos marinhos varia entre 0 meio pelagico (a coluna de
agua), onde as larvas se desenvolvem, e o meio benténico (o substrato, onde os juvenis e as populacdes
adultas habitam) (Figura 1). Este ciclo de vida esta marcado pela existéncia de trés momentos criticos: 1)
investimento maternal na producao de odcitos, 2) eclosdo e desenvolvimento larvar e 3) metamorfose
(Giménez 2006, Marshall e Morgan 2011). Embora durante estes processos, a morfologia, a fisiologia e o
comportamento do organismo sofra alteragcfes mais ou menos pronunciadas, o organismo é na sua
esséncia o mesmo, pelo que os fatores bioticos e abiéticos a que esteja sujeito em cada uma destas fases
vao condicionar as etapas posteriores do seu ciclo de vida (Pechenik 2006). Neste sentido, s6 uma pequena
fracdo das larvas que eclodem consegue assentar junto das populagdes adultas (Morgan 1995a) e uma
fracdo ainda menor, consegue atingir a maturidade sexual, momento no qual recrutam efetivamente para
essa populagéo.

AMBIENTE PELAGICO

DESENVOLVIMENTO LARVA COMPETENTE
(RECETIVA A ESTIMULOS QUE
AR PROMOVEM A METAMORFOSE)

Invertebrados bentdénicos
marinhos

ECLOSAO METAMORFOSE E

FIGURA 1: Representacéo esquematica do ciclo de vida bifasico da maioria dos invertebrados bentdnicos marinhos.
As larvas destes organismos podem eclodir a partir de embrides: a) incubados pela fémea em estruturas mais ou
menos especializadas, b) em massas de ovos ou capsulas depositadas no substrato ou c) resultantes da fertilizagao
de gametas na coluna de agua e cujo desenvolvimento embriondrio ocorre neste mesmo ambiente. Apés a ecloséo,
o desenvolvimento larvar decorre na coluna de agua, até as larvas serem competentes, isto &, estarem recetivas a
estimulos bidticos e abidticos para realizar a metamorfose e assentar em habitats ocupados pelas populagdes de
adultos.

Tendo em consideragédo que as distintas fases do ciclo de vida acima descritas estdo interligadas, poderéo
ser promovidas cascatas de efeitos, pelo que a histéria das etapas prévias do ciclo de vida destes
organismos influencia o desempenho das etapas subsequentes (Giménez 2010, Marshall e Morgan 2011).
O investimento maternal durante a reproducdo e incubacdo dos embrides, ou mesmo a escolha do
momento e do local onde as larvas vao eclodir, vai condicionar o desempenho da descendéncia e
influenciar de forma determinante a dindmica das populacdes. Neste sentido, o fenétipo das larvas €, em
parte, determinado pelos efeitos maternais (Marshall et al. 2008a). O potencial de dispersdo das larvas
pelagicas (Queiroga e Blanton 2005, Thorrold 2006) confere a esta etapa do ciclo de vida um papel
importante na estrutura e dindmica das populagbes (Cowen e Sponaugle 2009). A conetividade entre
populactes depende de processos oceanograficos (Siegel et al. 2008) e de fatores bioldgicos, tais como a
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duracéo do periodo larvar (Shanks et al. 2003) e o custo energético da dispersdo (Pineda et al. 2007). Os
organismos com curtos periodos de desenvolvimento larvar apresentam, de um modo geral, uma maior taxa
de sobrevivéncia no plancton (Morgan 1995a) e portanto sera mais provavel que possam localizar, com
sucesso, um local mais adequado para o assentamento (Moksnes e Heck 2006). Neste sentido, as larvas
gue se desenvolvem mais rapidamente no plancton, assentam em melhores condi¢c6es, aumentando a

probabilidade de éxito durante o estado juvenil (Pechenik 2006, Giménez 2010).

Efeitos Maternais

Os efeitos maternais tém sido objeto de uma intensa investigac@o nos ecossistemas terrestres (Mousseau e
Fox 1998); porém, ndo tém recebido a mesma atencdo no meio marinho (Marshall et al. 2008a). O
investimento maternal é provavelmente uma das mais importantes fontes de variabilidade fenotipica na
descendéncia dos organismos marinhos. Os efeitos maternais, assim como a forma como estes atuam
transversalmente na histéria de vida destes organismos, é determinante na dindmica das suas populacdes
adultas (Bernardo 1996). A influéncia que os efeitos maternais exercem no ciclo de vida dos invertebrados
benténicos marinhos pode comecar ainda antes do processo de reproducédo (e.g., aguando da maturidade
sexual) e continuar durante a vida adulta da fémea (e.g., estado nutricional da fémea aquando da producéo
de odcitos) (Mousseau e Fox 1998). No entanto, a complexidade do ciclo de vida destes organismos torna
dificil, na maioria dos cenarios, dissociar os efeitos maternais dos efeitos ambientais e tréficos a que foram
sujeitos, quer durante a sua fase larvar, quer no inicio da sua vida benténica (Calado e Leal 2015) (ver
Tabela 1). Face ao papel fundamental que as fémeas desempenham na reprodugdo (e.g., oogénese,
incubacdo de embrides), os efeitos maternais tém sido considerados como uma fonte importante de
variacdo fenotipica da descendéncia (Mousseau e Fox 1998, Uller 2008). Neste sentido, a definicdo que
melhor descreve os efeitos maternais foi dada por Lacey (1998): “qualquer influéncia no fenétipo da
descendéncia, que ndo pode ser atribuida exclusivamente ao seu genétipo, a accao direta do ambiente a

gue esta sujeita a descendéncia ou a sua combinacao”.

De um modo geral, os efeitos maternais podem ser separados em trés categorias em funcdo do papel que
desempenham durante o processo reprodutivo.

1. Condigdo maternal. Esta categoria diz respeito a influéncia do tamanho maternal na qualidade da
descendéncia, assim como as fontes de alimento disponiveis e as reservas nutricionais da fémea antes e
durante a reproducéo.

2. Aprovisionamento e cuidados maternais. Dentro desta categoria, € incluido o investimento direto e
indireto da fémea na descendéncia, através do aprovisionamento energético dos odcitos e dos processos
gue ocorrem durante a incubacdo dos embrides.

3. Fendétipo e disperséao larvar. Traduz em que medida o fenétipo da descendéncia é condicionado pelos

efeitos maternais e qual é a influéncia maternal no sucesso do desenvolvimento larvar.

1. Condic&o Maternal

Bernardo (1996) prop6s a introdug&o do fend6tipo maternal no estudo da qualidade da descendéncia, tendo
em conta que as carateristicas maternais sdo propensas a diferentes tipos de selec¢cdo. Em consequéncia,
os efeitos maternais devem exercer influéncia na descendéncia, inclusive antes do inicio do processo

reprodutivo. Determinados aspetos, tais como o tamanho da fémea, a disponibilidade de alimento (em
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guantidade e qualidade), ou ainda as condicBes ambientais a que as fémeas sé@o expostas, podem afetar a
descendéncia. No que diz respeito aos organismos marinhos, existe um debate aberto entre as estratégias
reprodutivas e a sua influéncia na descendéncia (Ramirez Llodra 2002, Marshall 2008, Marshall et al.
2008a). Embora a fecundidade dependa de diversos fatores (e.g., condicbes ambientais, idade de
maturacdo, estado nutricional, densidade populacional) e varie em fungdo dos grupos taxonomicos, na
maioria dos invertebrados bentonicos marinhos existe uma relagao direta entre o tamanho da fémea e a
fecundidade (Ramirez Llodra 2002). No entanto, certos invertebrados benténicos marinhos representam ex-

cepcbes a este padréo,
TABELA I: Fatores bioticos e abidticos que influenciam aspetos determinantes (e.qg.

exibindo um  declinio na eclosao, desenvolvimento larvar e metamorfose) do ciclo de vida dos invertebrados

fecundidade nos orga-  bentonicos marinhos no ambiente pelagico e bentdnico.

nismos de maior tamanho, Ambiente pelagico Ambiente benténico

devido a ocorréncia de um  Tamanho larvar & ecloséo Tamanho larvar aquando da metamorfose

incremento  no  tamanho Factores ampientgis (tgmperatura, Resposta a sinais hidticos e abioticos que
salinidade, hidrodinamismo, etc.) promovem a metamorfose

embrionario  (lto 1997, Reservas energéticas larvares Adequabilidade do local de assentamento

Gardner 1997). Uma vez Disponibilidade de alimento Disponibilidade de alimento

que OS recursos ener- Predacao Competigao interespecifica (e.g., predagéo)
Disperséo larvar Competigédo intraespecifica (e.g., canibalismo)

géticos disponiveis sédo i
Tempo de desenvolvimento larvar

Taxa de cresimento dos diferentes
tem de permitir sustentar a  estados larvares

limitados, a sua particdo

sobrevivéncia, o crescimento e a reproducdo do organismo. Atingir um equilibrio 6timo entre esforco
reprodutivo e qualidade da descendéncia é fundamental para o sucesso reprodutivo das fémeas’. Apesar do
esforco desenvolvido na investigacdo desta tematica, ainda ndo ha um consenso alargado referente a
relacdo da condi¢cdo maternal e a qualidade da sua descendéncia. Em crustaceos decédpodes, Moland et al.
(2010) sugeriram gue as fémeas mais velhas produzem uma descendéncia de melhor qualidade do que
fémeas mais jovens. Esta argumentagcdo vem justificada pelo fato das fémeas mais novas terem que dividir
a energia disponivel entre a reprodugdo e o seu crescimento soméatico, ao qual estd associado uma maior
frequéncia na muda de exosqueleto. Ndo obstante, alguns estudos ndo encontraram uma relacéo direta
entre o tamanho da fémea e a qualidade da descendéncia (Koopman e Siders 2013, Swiney et al. 2013). O
stress nutricional ao qual algumas fémeas poderdo ser expostas pode contribuir para uma reducédo da
gualidade da sua descendéncia (Bayne et al. 1975, Guisande e Harris 1995, Steer et al. 2004, Allen et al.
2009). No entanto, outros estudos sugerem uma tendéncia oposta, revelando que a qualidade da
descendéncia pode aumentar em resposta a um declinio na disponibilidade de alimento maternal (Guisande
et al. 1996, Allen et al. 2008). Por outro lado, Bertram e Strathmann (1998) sugeriram que nos invertebrados
bentonicos marinhos com larvas planctotroficas (ver abaixo definicdo), o estado nutricional da fémea € um
sinal fraco do estado nutricional da descendéncia, uma vez que as larvas irdo, de um modo geral, dispersar
para longe do ambiente materno. A competicdo larvar intra-especifica por alimento é rara no plancton
(Strathmann 1996) e portanto, a alta fecundidade associada a uma dieta maternal de melhor qualidade, nédo

deveria ter como resultado uma competicdo larvar pelo alimento (Bertram e Strathmann 1998).

! Durante a reprodugdo os individuos poderéo ter de assumir um compromisso entre produzir muitos ovos de pequenas
dimensdes ou poucos ovos de grandes dimens@es. Apostar numa estratégia ou noutra vai condicionar o éxito da
descendéncia e muitas vezes esta escolha € influenciada pelas condigdes bitticas e/ou abidticas a que estdo expostos
os reprodutores.
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2. Aprovisionamento e cuidados maternais

A reproducéo é uma condicdo essencial para a existéncia de vida, ja que é o processo através do qual sdo
produzidos efetivos para cada populacdo/espécie e no qual decorre a contribuicdo parental para as
geracdes futuras. E um dos processos biologicos que mais energia consome. Os invertebrados bentonicos
marinhos tém de alocar reservas energéticas suficientes durante a reprodugao para garantir que algumas
das larvas produzidas possam sobreviver e realizar a metamorfose num habitat adequado para o seu
crescimento como juvenil até atingir a maturidade sexual, sendo assim recrutadas para as populacdes
adultas (Thorson 1950). Na maioria dos invertebrados marinhos, o investimento maternal para a geracéo
seguinte é normalmente avaliado através da determinacdo do perfil bioquimico/energético dos odcitos. Uma
proporc¢ao significativa do metabolismo lipidico das fémeas esta destinada a provisédo dos odcitos, alocando
lipidos que irdo desempenhar um papel chave no desenvolvimento embrionario. Em crustaceos decapodes,
as fémeas podem transferir para os odcitos até 60% das suas reservas lipidicas durante a oogénese
(Herring 1973). Embora os oécitos apresentem na sua composicdo proteinas, hidratos de carbono e lipidos,
gue serdo utilizados de forma diferenciada pelos embrides aquando do seu desenvolvimento, é este Ultimo
grupo de nutrientes que abastecera energeticamente a embriogénese (Jaeckle 1995). As reservas lipidicas
das fémeas dependem de forma direta da sua dieta e, consequentemente, o perfil lipidico exibido pelos
embrides em desenvolvimento é significativamente influenciado pelo estado nutricional da mae (Racotta et
al. 2003, Smith et al. 2004, Calado et al. 2010). Além disso, 0 aprovisionamento maternal pode estar
igualmente afetado pelas condicbes ambientais, atuando assim como fonte de variabilidade na
descendéncia (Moran e McAlister 2009, Urzla et al. 2011, Rotllant et al. 2014). As possibilidades de
sobrevivéncia e reproducdo de individuos com origens genéticas idénticas podem diferir drasticamente,
devido a quantidade e qualidade dos recursos que tenham sido alocados pela mée durante a oogénese
(Marshall et al. 2008a). Do mesmo modo, a qualidade do investimento maternal nos odécitos, assim como as
variagfes nas condi¢cdes ambientais durante o desenvolvimento embrionario, pode afetar o desenvolvimento
larvar e a sobrevivéncia da descendéncia (Giménez e Anger 2003). Mesmo apés a eclosdo, o
aprovisionamento maternal aquando da oogénese pode afetar de forma determinante a sobrevivéncia
larvar. A titulo de exemplo podera ser referida a relevancia do contributo maternal para a pigmentacéo
apresentada pelas larvas aquando da eclosdo. A auséncia de pigmentagcdo em larvas recém-eclodidas tem
sido considerada como uma adaptacéo para fazer face a presséo de predadores pelagicos (Anger 2001),
mas, por outro lado, a pigmentacdo larvar pode contribuir igualmente para a camuflagem das larvas no
ambiente peldgico. Durante a oogénese, as fémeas transferem os carotendides obtidos através da sua dieta
para 0s oo6citos (Ghidalia 1985). Desta forma, uma dieta com uma maior incidéncia de herbivoria,
consequentemente rica em carotenodides, pode dar origem a larvas muito conspicuas (larvas avermelhadas)
e portanto mais vulneraveis a predagéo. Por outro lado, uma dieta com maior predominancia de carnivoria

dara origem a larvas com uma coloragdo mais criptica (larvas verde-amareladas) (Christy 2011).

Muitos invertebrados benténicos marinhos incubam o0s embrides em estruturas mais ou menos
especializadas. Estas espécies exibem uma forma de cuidado parental que inclui a protecdo de embrides
dos predadores e a promoc¢do de condicdes ambientais locais que favorecam o desenvolvimento
embrionario. O elevado nivel de compactacdo apresentado por algumas destas espécies nas suas massas
de embribes pode limitar a disponibilidade de oxigénio no centro da mesma (Fernandez et al. 2003). Estas

condi¢cdes sub-6timas podem alterar o desenvolvimento embrionario e afetar negativamente as vias
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metabdlicas durante a embriogénese (Lardies e Fernandez 2002). Certas espécies, como 0S caranguejos
braquitros, exibem um comportamento especifico para fornecer oxigénio aos embrides (e.g., batimento
abdominal) (Fernandez e Brante 2003). As fémeas ovigeras modificam o seu comportamento durante o
periodo de incubacao, incrementando os movimentos abdominais, correspondendo estes a um aumento no
suprimento de oxigénio durante os estados finais da embriogénese (Baeza e Fernandez 2002). Este
cuidado parental envolve um custo energético para as fémeas ovigeras (Fernandez e Brante 2003),
devendo assim a selecdo natural favorecer as fémeas que atinjam o equilibrio entre o investimento maternal

e a qualidade da sua descendéncia.

3. Fenotipo e disperséao larvar

As condicdes ambientais a que as fémeas estdo sujeitas podem condicionar a plasticidade fenotipica da sua
descendéncia. Marshall e Uller (2007) sugeriram que as maes podem modificar o fenétipo da sua prole
guando o ambiente maternal € um bom indicador do ambiente que sera experienciado pela sua
descendéncia. Neste sentido, o ambiente da fémea pode desempenhar um papel chave na tolerdncia
exibida por certos embribes de invertebrados bentonicos marinhos perante certas condicBes abibticas
desfavoraveis (e.g., mudancas na salinidade) (Renborg et al. 2014). Por outro lado, o ambiente das fémeas
pode igualmente influenciar a capacidade de disperséo da sua descendéncia. As fémeas podem determinar
o0 ambiente no qual os embrides se desenvolvem e/ou o ambiente no qual as larvas serdo libertadas,
reduzindo assim os efeitos negativos que condi¢des abidticas sub-6timas possam ter na sua descendéncia.
Por este motivo, na maioria dos invertebrados marinhos, a eclosdo das larvas néo ocorre de forma temporal
ou espacialmente aleatéria. Este processo esta sincronizado sazonal ou anualmente com diferentes
processos ciclicos que ocorrem no ambiente (e.g., marés, fases lunares, estacdes do ano) para favorecer a
sobrevivéncia larvar (Morgan 1995b, Zeng e Naylor 1997, Morgan et al. 2011). Nos ambientes estuarinos,
certas espécies como 0s crustaceos decipodes, mantém uma estratégia de exportacdo larvar. As suas
larvas séo transportadas para fora do habitat parental, desenvolvendo-se nas areas marinhas costeiras e
regressando ao habitat dos adultos, apenas aquando da ultima fase larvar (Strathmann 1982). Desta forma,
as larvas exercem movimentos verticais dentro da coluna de 4gua para aproveitar as correntes provocadas
pelas marés e serem transportadas para longe do habitat parental ou reinvadirem habitats dos adultos
(Anger 2001, Queiroga et al. 2006).

Em termos gerais, de um ponto de vista nutricional, as larvas podem ser divididas em planctotréficas e
lecitotroficas, embora existam situacBes intermédias. As primeiras necessitam de uma fonte de alimento
exdgena, normalmente obtida a partir de organismos presentes no plancton, para completar o seu
desenvolvimento larvar e realizar a metamorfose. Por outro lado, as larvas lecitotréficas ndo necessitam de
uma fonte de alimentacdo exdgena, dependendo o seu desenvolvimento do catabolismo® de reservas
internas alocadas pelas fémeas durante a oogénese. Este Ultimo modo de desenvolvimento larvar é
considerado como uma adaptacao a ambientes nutricionalmente pobres ou imprevisiveis (Anger 2001). Da
perspetiva do investimento maternal, as larvas planctotréficas sédo energeticamente menos dispendiosas de

produzir (Jaeckle 1995). No entanto, tendo em consideragdo que o seu desenvolvimento demora mais

2 . ) . P 2 .

Catabolismo é a componente do metabolismo que processa moléculas complexas e as transforma em moléculas mais
simples, para posteriormente serem assimiladas pelo organismo como fonte de energia e/ou para fins estruturais.
Anabolismo é a componente do metabolismo que conduz a sintese de moléculas complexas a partir de moléculas mais
simples.
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tempo, a probabilidade de sobrevivéncia é também menor (Thorson 1950, Vaughn e Allen 2010). Durante o
processo de desenvolvimento no plancton, as larvas sdo submetidas a fatores biéticos e abibticos que
podem conduzir a sua morte (e.g., ser predada por outro organismo, transportada para lugares onde a sua
probabilidade de assentamento seja reduzida), impedindo que estas lavas possam contribuir de forma
efetiva para o crescimento das popula¢des. Embora o estado nutricional das larvas planctotréficas nédo
dependa exclusivamente da mée, o tamanho da descendéncia no momento da eclosdo podera estar
relacionado com o investimento maternal (Smith e Fretwell 1974). O tamanho das larvas condiciona a sua
sobrevivéncia e 0 acesso destas a diferentes fontes de alimento (Anger 1987, Strathmann 1987), sendo
comum as larvas mais pequenas apresentarem uma maior vulnerabilidade a cenarios tréficos menos
favoraveis (Morgan 1995a, Marshall et al. 2003). Neste sentido, Marshall et al. (2008b) defendem que num
ambiente imprevisivel, a selecdo deve favorecer as maes que produzem uma descendéncia com uma maior
variabilidade fenotipica, enquanto que em ambientes estaveis, as maes devem apostar num fendtipo
especifico. Concretamente, em invertebrados benténicos marinhos caraterizados por ciclos de vida
complexos e bifasicos, as maes podem n&o ser capazes de “prever’ com precisdo 0 ambiente da
descendéncia (Marshall e Keough 2006). Portanto, se as maes nao podem “prever’ o habitat da sua
descendéncia, a sua histéria evolutiva devera favorecer as fémeas que produzam uma descendéncia com

maior variabilidade fenotipica (e.g., larvas com diferentes tamanhos) (McGinley et al. 1987).

D CONCLUSAO

Os efeitos maternais atuam transversalmente no ciclo de vida dos invertebrados benténicos marinhos.
Embora seja dificil por vezes dissociar efeitos ambientais e tréficos de efeitos maternais, estes tém uma
forte influéncia no fendtipo da descendéncia e no seu desempenho durante o processo de desenvolvimento
larvar e também apés a metamorfose. Durante o processo reprodutivo, a mée aloca as reservas energéticas
gue nao s6 vao permitir o desenvolvimento da sua descendéncia aquando da embriogénese e/ou vida
larvar, mas também um fenétipo que pode condicionar as etapas seguintes do seu ciclo de vida apés a
metamorfose. Esta variabilidade fenotipica, consequéncia da experiéncia maternal, vai interatuar com o
ambiente no qual a sua descendéncia se ira desenvolver e deste modo condicionar a dinamica das

populacdes destes invertebrados.
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