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1. Introdução Geral 1 

Para compreender as dinâmicas ecológicas e evolutivas de populações, 2 

comunidades e ecossistemas, é fundamental entender quais fatores atuam nos 3 

padrões de distribuição de abundância e riqueza das espécies (Sutcliffe et al. 4 

2014). Várias hipóteses foram levantadas para tentar explicar tais padrões de 5 

distribuição da biodiversidade nos oceanos. (1) A hipótese da energia cinética 6 

ou temperatura correlaciona as taxas de metabolismo às temperaturas elevadas, 7 

promovendo, consequentemente maiores níveis de especiação e, portanto, 8 

biodiversidade  (Rohde 1992, Allen et al. 2007); (2) a hipótese da produtividade-9 

riqueza condiciona uma elevada riqueza à altas taxas de produtividade primária 10 

(Gaston 2000, Currie et al. 2004, Evans et al. 2005); (3) a hipótese de estresse 11 

ambiental propõem uma relação inversamente proporcional entre riqueza e 12 

estresse ambiental (Keeling et al. 2010). 13 

Também foram propostas (4) a hipótese da estabilidade climática, que 14 

fala sobre a relação diretamente proporcional entre estabilidade ambiental e 15 

diversidade (Fraser & Currie 1996); (5) a disponibilidade de habitats viáveis 16 

influenciando positivamente a diversidade (Etnoyer et al. 2004, Worm et al. 2005) 17 

e, por fim, (6) a hipótese que diferentes histórias evolutivas de diferentes bacias 18 

oceânicas podem interferir nos padrões de distribuição da biodiversidade 19 

(Tittensor et al. 2010). Tittensor et al. (2010) avaliaram as hipóteses supracitadas 20 

na distribuição de 13 táxons principais ao redor do globo e mostraram que a 21 

temperatura superficial dos oceanos é o melhor fator preditor de riqueza entre 22 

os grupos, exceto para pinípedes (Mammalia, Carnivora). A temperatura 23 

interfere tanto em fatores intraespecíficos, como fisiologia, mortalidade, 24 
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crescimento, reprodução e distribuição das populações, quanto na estruturação 25 

de comunidades e ecossistema (Glynn 1988, Mora & Ospina 2001, Sutcliffe et 26 

al. 2014). 27 

A forma como uma espécie se relaciona com o ambiente e com os 28 

recursos disponíveis, os papeis que desempenham na comunidade e suas 29 

diversas interações bióticas compõem seu nicho ecológico (Grinnell 1917, 30 

Peterson et al. 2011, Carscadden et al. 2020). A amplitude deste nicho, portanto, 31 

corresponde à variedade de condições que viabilizam o crescimento 32 

populacional de uma determinada população (Hutchinson 1957, Sexton et al. 33 

2017). Assim, espécies generalistas, com nichos amplos, estão aptas para 34 

sobreviver em grandes faixas de condições ambientais, enquanto espécies 35 

altamente especializadas, com nichos estreitos, dependem de condições 36 

ambientais específicas para reprodução e sobrevivência (Sexton et al. 2017).  37 

O nicho das espécies não é uma propriedade estática e pode evoluir em 38 

função de mudanças ambientais que acontecem ao longo do tempo e do espaço 39 

(Bocedi et al. 2014). Vicariâncias geográficas como a elevação do Istmo do 40 

Panamá e a formação dos oceanos após a separação do Mar de Tétis, são bons 41 

exemplos de eventos históricos que alteraram as características ambientais do 42 

oceano e criaram diversas oportunidades evolutivas para as espécies marinhas 43 

(Briggs et al. 1974, Briggs 2003).  44 

Neste trabalho avaliamos os padrões distribucionais da família 45 

Lysmatidae, que atende aos critérios de um bom modelo ecológico, já que  46 

apresenta amplo padrão de distribuição oceânica; possui diversidade de estilos 47 

de vida, vivendo tanto em agregações, quanto em pares e apresenta 48 

associações simbióticas obrigatórias ou facultativas com peixes, esponjas e 49 
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anêmonas (Baeza 2010). Além disso, buscamos compreender a relação dos 50 

padrões ambientais com o nicho ecológico das espécies e como os modelos de 51 

nicho poderiam auxiliar na compreensão dos processos geradores de 52 

diversidade no táxon. 53 

Essa tese foi dividida em 3 capítulos. No capítulo 1, aceito para 54 

publicação no periódico Marine Ecology Progress Series, buscou-se 55 

compreender, dentre as hipóteses de estresse fisiológico, disponibilidade de 56 

recursos, heterogeneidade de habitat e impacto antrópico, quais estavam mais 57 

relacionadas com a distribuição dos camarões lismatídeos. No capítulo 2 as 58 

características dos modelos de nicho ecológico dos gêneros Lysmata e 59 

Exhippolysmata foram descritas e uma comparação entre os mapas de riqueza 60 

(produzidos a partir de pontos de ocorrência) vs mapas de riqueza potencial 61 

(produzidos a partir da soma de mapas de adequabilidade ambiental) foi 62 

realizada. Tal comparação nos permitiu revelar a possibilidade de uma 63 

diversidade críptica nesses gêneros. No capítulo 3 buscou-se compreender se 64 

há um padrão de conservação de nicho na família Lysmatidae e se há evidências 65 

de especiação ecológica e não ecológica, desvendando o papel do ambiente na 66 

especiação dos lismatídeos.  67 
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1.2. Resumo 143 

Entender os fatores que moldam a distribuição e riqueza das espécies é 144 

crucial para estudar dinâmicas ecológicas. Embora gradientes de diversidade 145 

sejam bem explorados, os fatores promotores da riqueza em grandes escalas 146 

ainda geram debate. Este trabalho buscou compreender os padrões de 147 

distribuição da família Lysmatidae, como as espécies se relacionam com o 148 

ambiente marinho e quais variáveis ambientais são mais relevantes para 149 

estruturação de seus nichos. Também foi objetivo do trabalho entender as 150 

dinâmicas de nicho entre as diferentes espécies de lismatídeos e se a família 151 

corroborava a hipótese de conservadorismo de nicho filogenético. Observou-se 152 

que Lysmatidae tem distribuição circuntropical, com picos de riqueza de 153 

espécies na região de transição tropical/subtropical em ambos os hemisférios. O 154 

oceano Atlântico Oeste e o reino Indo-Pacífico Central concentram a maior 155 

diversidade de Lysmatidae. As variáveis que mais contribuíram com os nichos 156 

na família foram: temperatura, salinidade, batimetria e riqueza de corais. Sobre 157 

a dinâmica dos nichos, houve predomínio de conservadorismo de nicho e de 158 

casos de alopatria entre espécies. Nossos resultados demonstram que 159 

Lysmatidae pode ser uma família sensível aos efeitos das mudanças climáticas, 160 

uma vez que a temperatura exerceu grande influência ecológica na estruturação 161 

e estratificação das comunidades de camarões, bem como a riqueza de corais. 162 

A família também apresentou casos de divergência de nicho contestando a 163 

hipótese de conservadorismo de nicho filogenético. As diferentes configurações 164 

de dinâmicas de nicho observadas, associadas aos padrões espaciais dos pares 165 

de espécies irmãs avaliados, confirmaram a possibilidade de processos 166 



 

8 
 

ecológicos e não ecológicos seremos responsáveis pelos casos de especiação 167 

do grupo. 168 

Palavras chaves: lismatídeos, carídeos, dinâmicas de nicho, padrões de 169 

riqueza. 170 

 171 



 

9 
 

1.3. Abstract 172 

 173 

Understanding the factors that shape species distribution and richness is crucial 174 

for studying ecological dynamics. Although diversity gradients are well-explored, 175 

the drivers of richness at large scales remain debated. This study aimed to 176 

comprehend the distribution patterns of the Lysmatidae family, how species 177 

relate to the marine environment, and which environmental variables are most 178 

relevant for structuring their niches. Another objective was to understand the 179 

niche dynamics among different lysmatids species and to assess whether the 180 

family supports the hypothesis of phylogenetic niche conservatism. It was 181 

observed that Lysmatidae has a circumtropical distribution, with species richness 182 

peaks in the tropical/subtropical transition zones in both hemispheres. The 183 

Western Atlantic Ocean and the Central Indo-Pacific region hold the highest 184 

diversity of Lysmatidae. The variables that most contributed to the family’s niches 185 

were temperature, salinity, bathymetry, and coral richness. Regarding niche 186 

dynamics, niche conservatism and cases of allopatry among species 187 

predominated. Our results suggest that Lysmatidae may be sensitive to the 188 

effects of climate change, given that temperature had a significant ecological 189 

influence on the structuring and stratification of shrimp communities, as well as 190 

coral richness. The family also exhibited cases of niche divergence, challenging 191 

the hypothesis of phylogenetic niche conservatism. The different configurations 192 

of niche dynamics observed, combined with the spatial patterns of evaluated 193 

sister species pairs, confirmed the possibility that both ecological and non-194 

ecological processes could be responsible for the speciation events in this group. 195 

Keywords: Lysmatids, carideans, niche dynamics, richness patterns.196 
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 197 

2. Capítulo 1: Desvendando padrões globais de riqueza da família 198 

Lysmatidae: Uma abordagem ecológica multi-escala e multi-hipótese. 199 

 200 

Resumo 201 

Enquanto os gradientes de diversidade são bem explorados na macroecologia, 202 

os fatores que moldam a riqueza de espécies em escalas amplas continuam em 203 

debate. Investigamos a riqueza de espécies da família Lysmatidae em quatro 204 

escalas espaciais: domínio, província, ecorregião e local (2 x 2 graus decimais). 205 

Testamos quatro hipóteses ecológicas: Estresse Fisiológico (PSH), 206 

Disponibilidade de Recursos (RAH), Heterogeneidade do Habitat (HHH) e 207 

Impacto Antrópico (AIH). Dados de ocorrência (52 espécies de Lysmatidae) e 208 

variáveis ambientais (salinidade, temperatura, produtividade primária, batimetria, 209 

riqueza de corais, índice de impacto antrópico) foram obtidos de bases de dados 210 

online (GBIF, OBIS, Bio-Oracle) e literatura. Quinze modelos de regressão, 211 

incorporando filtros espaciais, foram testados para avaliar as hipóteses. A maior 212 

riqueza de Lysmatidae ocorreu nos domínios do Atlântico Tropical e Indo-213 

Pacífico Central. A riqueza variou com a escala, apresentando valores mais altos 214 

na transição entre a zona tropical e subtropical. A batimetria esteve associada à 215 

riqueza de Lysmatidae nas quatro escalas, especialmente nas escalas local e de 216 

ecorregião, enquanto a riqueza de corais esteve relacionada às escalas de 217 

província e domínio. A HHH foi a que melhor explicou os padrões de riqueza de 218 

Lysmatidae na escala de domínio. Variáveis relacionadas à PSH e AIH estiveram 219 

associadas à riqueza nas escalas de ecorregião e província. A RAH não foi 220 

confirmada como promotora da riqueza de Lysmatidae, já que a produtividade 221 
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primária não se relacionou com ela em nenhuma escala. Nosso estudo enfatizou 222 

a importância da escala na pesquisa de biodiversidade, influenciando os padrões 223 

de riqueza. Por fim, este estudo sugere que a família pode indicar os efeitos das 224 

mudanças climáticas: tropicalização das zonas subtropicais e defaunação dos 225 

ecossistemas tropicais, como os recifes de coral. Isso é apoiado pela correlação 226 

entre a riqueza de Lysmatidae e a presença de corais globalmente e a amplitude 227 

térmica regionalmente. 228 

Palavras-Chave: Macroecologia de Caridea, diversidade de decápodes, 229 

padrões biogeográficos, distribuição geográfica, camarão-pimenta, camarão-230 

limpador. 231 

2.1. Introdução 232 

Estudos contemporâneos em evolução, conservação e ecologia têm 233 

como objetivo compreender os padrões globais de riqueza de espécies e as 234 

forças subjacentes que os moldam (Tittensor et al. 2010a). A variação na riqueza 235 

de espécies em relação à escala observada tem sido tema de debate (Chase et 236 

al. 2019). Globalmente, tanto os fatores antropogênicos atuais, quanto históricos, 237 

contribuíram para a extinção de inúmeros táxons (Barnosky et al. 2011, Pimm et 238 

al. 2014, McCauley et al. 2015), resultando em uma diminuição global da riqueza 239 

de espécies, embora essa queda não seja consistentemente evidente em 240 

escalas regionais ou locais (Primack et al. 2018). 241 

No ambiente marinho, várias hipóteses ecológicas foram propostas para 242 

elucidar os gradientes de diversidade (Pianka 1966, Brown & Gibson 1983, 243 

Okolodkov 2010). Entre as principais hipóteses estão a hipótese da energia 244 

cinética ou hipótese da temperatura, que correlaciona taxas metabólicas com 245 
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temperaturas mais altas, promovendo, consequentemente, níveis mais elevados 246 

de especiação e biodiversidade (Rohde 1992, Allen et al. 2007); a hipótese da 247 

produtividade-riqueza, que postula que uma alta riqueza é condicionada por altas 248 

taxas de produtividade primária (Gaston 2000, Evans et al. 2005); e a hipótese 249 

do estresse ambiental, que propõe uma relação inversamente proporcional entre 250 

riqueza e estresse ambiental (Keeling et al. 2010). 251 

Entre as inúmeras hipóteses alternativas, há um consenso quase 252 

unânime sobre a necessidade de examinar a relação entre riqueza e variação de 253 

temperatura. Segundo Janzen (1967), a redução dos extremos sazonais de 254 

temperatura nos trópicos facilitaria a evolução de espécies com baixa tolerância 255 

térmica. Essas espécies se estruturariam em nichos ecológicos mais estreitos, 256 

permitindo que um maior número de espécies coexistisse na região tropical. 257 

Além da temperatura, a variação de precipitação, como nas estações secas e 258 

chuvosas, pode alterar a turbidez e o aporte de nutrientes em regiões costeiras 259 

(McClanahan 1988). Portanto, a relação entre amplitude de nicho, riqueza de 260 

espécies e latitude depende dos fatores ambientais considerados, incluindo 261 

produtividade, temperatura e salinidade, entre outros (Vázquez & Stevens 2004).  262 

Além dessas hipóteses tradicionalmente estudadas em ecologia, duas 263 

outras hipóteses têm sido investigadas sob a perspectiva das mudanças 264 

climáticas e alterações antropogênicas (Luypaert et al. 2020). A hipótese da 265 

estabilidade climática sugere uma relação diretamente proporcional entre 266 

estabilidade ambiental e diversidade (Fraser & Currie 1996), enquanto a hipótese 267 

da disponibilidade de habitat apoia o efeito positivo da disponibilidade de habitat 268 

na diversidade (Etnoyer et al. 2004, Worm et al. 2005). Essas hipóteses têm sido 269 

amplamente estudadas devido aos vários impactos nos sistemas marinhos, 270 
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incluindo a presença de diferentes tipos de poluentes, a expansão da distribuição 271 

de espécies invasoras, o aquecimento dos oceanos e os processos de 272 

acidificação. Esses fatores culminaram no branqueamento generalizado de 273 

áreas de recifes de coral e na sobre-exploração de espécies marinhas em 274 

múltiplos níveis de pesca (Luypaert et al. 2020). 275 

As atividades humanas também podem perturbar os processos de 276 

distribuição das espécies marinhas, atuando como estressores para as 277 

comunidades (Giraldes et al. 2021). Elas têm o potencial de modificar as teias 278 

alimentares marinhas e estabelecer novos ecossistemas, com diversidades 279 

diferentes das que existiam antes da intervenção das ações antropogênicas 280 

(Jackson et al. 2001, Pereira et al. 2018, Giraldes et al. 2021). Exemplos de 281 

impactos significativos nos ecossistemas marinhos incluem a remoção de 282 

predadores das cadeias alimentares devido a atividades de pesca (Boudreau & 283 

Worm 2012), a modificação da cobertura bentônica em ambientes recifais 284 

causada pelo turismo e a crescente urbanização das áreas costeiras (Dwyer & 285 

Edwards 2000). 286 

Para entender os fatores que contribuem para o surgimento de 287 

gradientes de riqueza de espécies no ambiente marinho, reconhecendo que 288 

esses fatores podem variar entre diferentes táxons (Tittensor et al. 2010a), 289 

focamos no clado monofilético formado por camarões dos gêneros Lysmata (51 290 

espécies descritas), Lysmatella (01 espécie descrita), Exhippolysmata (04 291 

espécies descritas) e Mimocaris (01 espécie descrita) (Infraordem: Caridea; 292 

Família: Lysmatidae, (Chace Jr 1997, Rhyne & Lin 2006, Okuno & Fiedler 2010, 293 

Anker & Cox 2011a, De Grave & Fransen 2011a, Baeza & Prakash 2019, Aguilar 294 

et al. 2022). Esta família (Lysmatidae) demonstra relevância ecológica ao exibir 295 
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um sistema reprodutivo sexual complexo e incomum, caracterizado por 296 

protandria simultânea (Baeza, 2010c; Baeza et al., 2009a; Bauer, 2002, 2006), 297 

adotando diferentes estilos de vida (de vida livre, simbiose obrigatória e/ou 298 

facultativa, ocorrência em pares e agregações), e desempenhando funções 299 

ecossistêmicas, como a limpeza de peixes, corais e anêmonas (Bauer 2000, 300 

Baeza & Bauer 2004, Baeza 2006, 2007, 2013, Baeza & Anker 2008, Baeza et 301 

al. 2009c, Baeza & Prakash 2019, Aguilar et al. 2022). 302 

Somado a isso, o grupo tem representantes registrados como espécies 303 

invasoras em várias localidades, além de enfrentar a pressão da pesca pelo 304 

mercado de aquarismo (Calado et al. 2003a, Calado 2009a, Aguilar et al. 2022, 305 

Guéron et al. 2022). Recentemente, um estudo sobre Lysmata uncicornis revelou 306 

uma expansão da distribuição dessa espécie em direção às regiões subtropicais 307 

do Oceano Atlântico (González-Ortegón et al. 2020), indicando a possibilidade 308 

de um processo inicial de tropicalização nessas áreas. 309 

Finalmente, os Lysmatidae estão amplamente distribuídos por todo o 310 

planeta (Calado et al. 2003, Rhyne & Lin 2006, Anker & Baeza, 2009, Baeza et 311 

al. 2009b; Calado 2009a, Baeza 2010c, Prakash & Baeza, 2017, De Grave & 312 

Anker 2018a), ocupando tanto regiões tropicais quanto subtropicais(De Grave & 313 

Anker 2018a, Giraldes et al. 2018a), e diversos habitats, como ambientes 314 

rochosos, recifes de corais e pradarias marinhas (Bauer & Holt 1998, Rhyne & 315 

Lin 2006). Eles prosperam em profundidades que variam desde zonas intertidais 316 

até cerca de 300 m, como exemplificado por L. philippinensis (Chace Jr 1997, 317 

Rhyne & Lin 2006). 318 

Dadas as diversas pressões que impactam o ambiente marinho durante 319 

o Antropoceno (Luypaert et al. 2020) e a notável diversidade de estilos de vida 320 
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exibida pelos Lysmatidae, caracterizada por uma gama de adaptações 321 

ecológicas, fisiológicas e morfológicas (Bauer 2000, Baeza & Bauer 2004, Baeza 322 

2006, 2007, 2013, Baeza & Anker 2008, Baeza et al. 2009c, Baeza & Prakash 323 

2019, Aguilar et al. 2022), sugerimos que investigar os padrões de riqueza desse 324 

clado proporciona insights sobre os impactos das variáveis ambientais naturais 325 

(por exemplo, produtividade, fatores históricos, salinidade), bem como a 326 

influência contínua das ações antropogênicas nos ecossistemas marinhos. 327 

Portanto, este estudo teve como objetivo avaliar a distribuição global da 328 

riqueza dos Lysmatidae e determinar se várias hipóteses ecológicas poderiam 329 

influenciar a distribuição dos Lysmatidae em quatro escalas: reino, província, 330 

ecorregião (Spalding et al. 2008) e local (célula de grade 2x2 graus). Na Hipótese 331 

de Estresse Fisiológico (HEF), investigamos se grandes variações de 332 

temperatura e salinidade poderiam levar a uma redução na riqueza dos 333 

Lysmatidae em escalas locais e regionais, reduzindo assim sua capacidade de 334 

dispersão (Janzen 1967). Sobre a Hipótese de Heterogeneidade de Habitat 335 

(HHH), exploramos a relação entre a riqueza de corais, batimetria e riqueza dos 336 

Lysmatidae em escala global. Hipotetizamos que a disponibilidade de habitat 337 

permitiria a diversificação do uso de recursos e, consequentemente, a 338 

especiação por meio da especialização de nicho (Bazzaz 1975, Tews et al. 2004, 339 

Sanciangco et al. 2013). 340 

Além disso, examinamos a Hipótese de Disponibilidade de Recursos 341 

(HDR) para determinar se a produtividade primária estava positivamente 342 

correlacionada com a riqueza, promovendo uma maior coexistência de espécies 343 

(Hawkins et al. 2003) em escalas local e regional. Por fim, avaliamos se a 344 

Hipótese de Impacto Antropogênico (HIA) poderia ser apoiada pela observação 345 
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de uma menor riqueza de espécies em áreas com maior impacto antropogênico 346 

(Torres-Romero & Olalla-Tárraga 2015), potencialmente associada à perda de 347 

espécies especialistas e à subsequente homogeneização biótica, 348 

particularmente em escalas mais amplas (McKinney & Lockwood 1999, Gossner 349 

et al. 2016, Chase et al. 2019). 350 

 351 

2.2. Material e Métodos 352 

2.2.1. Aquisição e processamento de dados 353 

Realizamos um levantamento abrangente dos pontos de ocorrência das 354 

espécies da família Lysmatidae, utilizando revisões de literatura e dados do 355 

Global Biodiversity Information Facility (GBIF, http://www.gbif.org, até 20 de 356 

novembro de 2023) e do Ocean Biodiversity Information System (OBIS; 357 

https://obis.org/, até 20 de novembro de 2023). Consideramos as ocorrências 358 

registradas entre 1899 e 2023. Para trabalhar com essa escala temporal extensa, 359 

assumimos a perspectiva do conservadorismo de nicho, onde espécies irmãs, 360 

como as estudadas nesta investigação, tendem a conservar seus nichos ao 361 

longo de milhares de anos de evolução independente, com a especiação 362 

ocorrendo em escalas geográficas e modificações ecológicas surgindo 363 

posteriormente (Peterson et al. 1999). 364 

Neste estudo, foram utilizadas apenas 52 espécies da família 365 

Lysmatidae. Adotamos todos os sinônimos reconhecidos pelo World Register of 366 

Marine Species (WoRMS) (Ahyong et al. 2024) e a filogenia de Aguilar et al 367 

(2022). Destas, 46 eram representantes do gênero Lysmata, incluindo Lysmata 368 

sp. AUS1 e Lysmata sp. AUS2 (pertencentes ao complexo Lysmata rauli, 369 

http://www.gbif.org/
https://obis.org/
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conforme proposto por Guéron (2022), que ainda não foram formalmente 370 

descritas). Esta inclusão foi possível porque as ocorrências de L. sp. AUS1 e L. 371 

sp. AUS2 encontradas na costa australiana poderiam ser outras ocorrências do 372 

complexo L. rauli. No entanto, não há distinção entre os registros de ocorrência 373 

no GBIF; as populações foram classificadas a posteriori. Portanto, apesar de 374 

sabermos que L. sp. AUS1 e L. sp. AUS2 são espécies diferentes, consideramos 375 

este como um complexo de espécies, ao qual nos referimos como Lysmata sp. 376 

AUS. Tanto L. sp. AUS1 quanto L. sp. AUS2 não foram formalmente descritas e 377 

não estão presentes no WoRMS. Além disso, esses dados são significativos, 378 

pois contribuem para representar a diversidade já identificada dentro do 379 

complexo L. rauli. 380 

Do gênero Exhippolysmata, todas as quatro espécies foram incluídas, 381 

além de Lysmatela prima e Mimocaris heterocarpoides. O gênero Ligur, 382 

composto por uma única espécie (L. ensiferus), não foi considerado neste 383 

trabalho, pois apresenta uma posição basal incerta nas duas árvores 384 

filogenéticas (Máxima Verossimilhança, Inferência Bayesiana) propostas por 385 

Aguilar et al. (2022), o que sugere que a família Lysmatidae é um grupo 386 

parafilético (mais detalhes, ver Material Suplementar 1). 387 

Algumas espécies (L. kempi, L. leptodactylus, L. splendida e L. 388 

stenolepis) foram excluídas devido à insuficiência de dados disponíveis nos 389 

bancos de dados (Ahyong et al. 2024), ou porque o artigo de descrição da 390 

espécie não continha dados precisos ou completos de longitude e latitude. 391 

Durante o processamento dos dados de ocorrência, informações sobre as 392 

espécies L. baueri e L. durbanensis foram omitidas após o ajuste de sua 393 
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resolução espacial para corresponder à das variáveis ambientais (2 x 2 graus 394 

decimais). 395 

Apesar das evidências sugerindo novas sinonímias (Ashrafi et al. 2021, 396 

Aguilar et al. 2022), ainda não há consenso na literatura a respeito delas (por 397 

exemplo, L. kuekenthali e L. hochi – – Ashrafi et al. 2021, e L. dispar e L. lipkei – 398 

Aguilar et al. 2022). Portanto, espécies distintas foram consideradas aqui de 399 

acordo com o banco de dados WoRMS (Ahyong et al. 2024) Ainda existem 400 

alguns complexos de espécies crípticas aguardando estudos mais detalhados, 401 

como o complexo L. wurdemanni sensu Baeza & Prakash (2019), o complexo L. 402 

vittata (Aguilar et al. 2022, Guéron et al. 2022) e o complexo L. rauli (Guéron et 403 

al. 2022). Neste estudo, o complexo L. wurdemanni foi tratado como uma única 404 

espécie, pois as espécies crípticas no complexo não foram formalmente 405 

descritas (Baeza & Prakash 2019). 406 

As ocorrências de L. vittata no Mar Vermelho e no Mar Mediterrâneo 407 

foram reavaliadas e removidas devido a evidências sugerindo que pertencem a 408 

espécimes de L. rauli sensu lato (Aguilar et al., 2022; Guéron et al., 2022). Além 409 

de toda a cautela já mencionada com o tratamento das ocorrências e quais 410 

espécies seriam utilizadas neste estudo, também consideramos a possibilidade 411 

de que muitos registros representem casos de invasões de espécies de 412 

Lysmatidae. 413 

Embora estejamos cientes dos casos de invasão, como L. lipkei e L. 414 

vittata no Atlântico ocidental (Almeida et al. 2021, Aguilar et al. 2022), nosso 415 

estudo se concentrou em avaliar a distribuição das espécies sem distinguir entre 416 

ocorrências nativas e não-nativas. Nosso objetivo foi investigar os fatores 417 

ambientais que facilitam a coocorrência de espécies dentro do clado, 418 
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englobando tanto espécies nativas quanto invasoras. Todas as ocorrências 419 

passaram por uma rigorosa padronização para garantir consistência com as 420 

variáveis preditoras (resolução de 5 minutos de arco) usando o banco de dados 421 

Bio-Oracle (http://bio-oracle.org/, acesso em: 25 de maio de 2020) (Tyberghein 422 

et al. 2012, Assis et al. 2018;) (Ver Material Suplementar 1).  423 

Consideramos a estrutura espacial dos dados e a autocorrelação 424 

espacial inerente, empregando filtragem espacial por meio de autovetores 425 

lineares. Em vez de analisar cada variável ambiental separadamente em uma 426 

regressão linear, optamos por trabalhar com duas variáveis derivadas das 427 

relações espaciais dos dados (Diniz-Filho & Bini 2005). Para mitigar possíveis 428 

vieses de amostragem, removemos ocorrências duplicadas ou aquelas com 429 

registros georreferenciados ambíguos (casos em que mais de uma ocorrência 430 

foi registrada no mesmo pixel) (Fourcade 2016, de Andrade et al. 2020). Após 431 

isso, refinamos as ocorrências das espécies selecionando aleatoriamente uma 432 

instância dentro de cada célula de grade em uma resolução duas vezes maior 433 

que a das variáveis ambientais (Velazco et al. 2019). 434 

Subsequentemente, as ocorrências foram plotadas e sobrepostas para 435 

determinar a riqueza em quatro escalas espaciais distintas: reino, província, 436 

ecorregião e célula de grade do mapa (resolução de célula de grade 2 x 2 graus, 437 

equivalente a ≈ 220 km²). A delimitação espacial de reino (10), província (48) e 438 

ecorregião (115) foi baseada em Spalding et al. (2008) (Material Suplementar 1). 439 

O processamento das ocorrências em cada escala foi realizado utilizando o R 440 

Studio (versão 4.3.2). 441 

http://bio-oracle.org/
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Para elucidar os fatores que influenciam a distribuição da riqueza de 442 

Lysmatidae, selecionamos sete variáveis com base na literatura científica, que 443 

formaram as hipóteses testadas neste estudo. Essas variáveis incluíram 444 

temperatura anual (média e variação), salinidade anual (média) e produtividade 445 

primária (média), obtidas do banco de dados Bio-Oracle (http://bio-oracle.org/, 446 

acesso em: 25 de maio de 2020). Adicionalmente, a riqueza de corais e o índice 447 

de impacto antropogênico foram obtidos da Lista Vermelha da IUCN 448 

(www.iucnredlist.org, acesso em: 16 de junho de 2022) e do National Center of 449 

Ecological Analysis and Synthesis (NCEAS; https://www.nceas.ucsb.edu/), 450 

respectivamente. Embora salinidade anual (variação), oxigênio dissolvido anual 451 

(variação), velocidade das correntes (variação), batimetria e luminosidade 452 

(variação) tenham sido considerados, apresentaram problemas de 453 

colinearidade, com valores de correlação inferiores a 0,70 e fator de inflação da 454 

variância (VIF) inferior a 5,0 (Material Suplementar 2 – Figura 1, Tabela 1). 455 

Tabela 1: Descrição das variáveis avaliadas para as hipóteses estudadas 456 

. 457 

Variables HEF HDR HHH HIA 

Índice de impacto antropogênico X   X 

Batimetria (m)   X X 

Riqueza de corais   X  

Produtividade primária média (g.m⁻³.dia⁻¹)  X X  

Salinidade anual média (PSS) X    

Variação da salinidade anual (PSS) X    

Temperatura anual média (°C) X    

Variação da temperatura anual (°C) X    

 458 

http://bio-oracle.org/
http://www.iucnredlist.org/
https://www.nceas.ucsb.edu/
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2.2.2. Hipóteses 459 

Quatro hipóteses foram propostas para elucidar os padrões de riqueza 460 

de Lysmatidae: a Hipótese do Estresse Fisiológico (HEF), a Hipótese da 461 

Heterogeneidade do Habitat (HHH), a Hipótese da Disponibilidade de Recursos 462 

(HDR) e a Hipótese do Impacto Antropogênico (HIA). Na HEF, utilizamos 463 

temperatura (variação e média, °C) e salinidade (média, PSS) como indicadores 464 

de estresse ambiental (Figura 1 A-B). Na HHH, utilizamos a riqueza de corais e 465 

a batimetria como variáveis para representar a heterogeneidade do habitat 466 

(Figura 1 C-D). 467 

Os dados de riqueza de corais foram obtidos a partir de mapas de 468 

distribuição para 561 espécies de corais construtores de recifes da Lista 469 

Vermelha da IUCN. Subsequentemente, esses mapas foram sobrepostos em 470 

uma grade com células de 2° de resolução (aproximadamente 200 x 200 km no 471 

Equador), agregando os intervalos de distribuição sobrepostos dentro de cada 472 

célula da grade. O processamento desses mapas foi realizado utilizando o 473 

pacote "raster" (Hijmans et al. 2021) no R Studio (versão 4.3.2). Na HDR, 474 

utilizamos a produtividade primária média como um indicador de disponibilidade 475 

de recursos (Figura 1E). 476 
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 477 

Figura 1: Representação esquemática das hipóteses formuladas, 478 

ilustrando o efeito esperado de cada variável na riqueza de Lysmatidae. 479 

Legenda: Hipótese do Estresse Fisiológico (HEF): efeito das variáveis - 480 

temperatura média e salinidade (A), variação de temperatura (B); Hipótese da 481 

Heterogeneidade do Habitat (HHH): efeito das variáveis riqueza de corais (C) e 482 

batimetria (D); Hipótese da Disponibilidade de Recursos (HDR): efeito da 483 

produtividade primária média (E); Hipótese do Impacto Antropogênico (HIA): 484 

efeito do impacto antropogênico (F). 485 
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Por fim, avaliamos o HIA por meio de um índice de impacto 486 

antropogênico (Figura 1F), composto de 19 fatores antropogênicos que 487 

contribuem para mudanças ecológicas nos oceanos. Este índice avaliou o efeito 488 

de vários estressores no ambiente marinho, incluindo diferentes níveis de pesca 489 

(desde artesanal até demersal de alto impacto), atividades de navegação, 490 

presença de plataformas de petróleo, impacto humano direto, várias fontes de 491 

poluição, espécies invasoras, acidificação dos oceanos, temperatura da 492 

superfície do mar, aumento do nível do mar e incidência de radiação UV (Halpern 493 

et al. 2015).  494 

O impacto cumulativo desses estressores foi baseado em pressupostos 495 

de respostas lineares e aditivas dentro dos sistemas naturais. No entanto, é 496 

importante considerar que os ecossistemas marinhos podem exibir respostas de 497 

limiar a estressores intensos e cumulativos, resultando em respostas de impacto 498 

cumulativo não lineares nas relações ecológicas (Halpern et al. 2015). Essas 499 

respostas são comuns, mas difíceis de prever. Portanto, o índice fornece uma 500 

visão geral de como as pressões ambientais estão mudando ao longo do tempo 501 

e identifica áreas onde os esforços de mitigação são mais necessários (Halpern 502 

et al. 2015). 503 

 504 

2.2.3. Análises estatísticas 505 

Este estudo foi baseado na suposição de um equilíbrio ou pseudo-506 

equilíbrio existente entre o ambiente e os padrões observados das espécies 507 

(Lischke et al. 1998, Guisan & Zimmermann 2000). A adoção do princípio de 508 

pseudo-equilíbrio é justificada devido ao seu poder preditivo em larga escala e à 509 

falta de dados detalhados sobre a fisiologia e o comportamento das espécies 510 
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estudadas (Guisan & Zimmermann 2000, Pickett et al. 2010). Além disso, dada 511 

a pesquisa limitada realizada sobre o grupo Lysmatidae, o princípio do pseudo-512 

equilíbrio nos permite aproveitar ao máximo as informações disponíveis obtidas 513 

a partir dos registros de ocorrência acumulados até o momento. 514 

Para realizar análises de filtro espacial, utilizamos as coordenadas 515 

geográficas (latitude e longitude) de cada célula no globo para construir uma 516 

matriz pareada de distâncias geográficas entre as células (Diniz-Filho et al. 517 

2003). Essa distância fornece peso aos efeitos de curta distância após o 518 

processo de filtragem (Diniz-Filho et al. 2003). A associação entre os autovetores 519 

e os autovalores positivos da matriz representa a relação espacial entre as 520 

células do globo em diferentes escalas espaciais (Diniz-Filho et al. 2003). A 521 

geometria da área geográfica em estudo permite sua incorporação em uma 522 

abordagem de regressão múltipla, considerando a autocorrelação espacial e 523 

possibilitando a previsão não tendenciosa dos parâmetros de regressão (Diniz-524 

Filho et al. 2003). 525 

Para testar as diferentes hipóteses, construímos 15 modelos de 526 

regressão usando o método de filtragem de autovetores espaciais (FEZ) 527 

(Daisuke Murakami 2022). Essa abordagem remove o viés da autocorrelação 528 

espacial nos resíduos dos modelos lineares generalizados (GLM), melhorando a 529 

confiabilidade da estimativa dos efeitos de cada variável, uma vez que os filtros 530 

representam proposições distintas e independentes sobre como as células do 531 

mapa estão geograficamente relacionadas ou conectadas entre si (Diniz-Filho & 532 

Bini 2005). Os filtros são expressos como novas variáveis derivadas das 533 

distâncias geográficas e das relações espaciais entre as células (Diniz-Filho & 534 

Bini 2005). 535 
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A seleção do melhor modelo foi baseada no Critério de Informação de 536 

Akaike (AIC). De acordo com este critério, o modelo que melhor explica o 537 

fenômeno estudado é o que tem ΔAIC = 0, pois representa a menor perda de 538 

informação quando o modelo é utilizado para aproximar a realidade total 539 

(Johnson & Omland 2004, Burnham et al. 2011a). Após ajustar cada modelo aos 540 

dados e calcular o escore AIC, as diferenças desses escores entre cada modelo 541 

e o melhor modelo foram calculadas (o melhor modelo no conjunto tem o menor 542 

escore AIC: Δi = AICi - AICmin) (Johnson & Omland 2004). Todos os modelos 543 

com ΔAIC < 4 foram considerados como tendo suporte substancial (Burnham et 544 

al. 2011b). Os pesos de Akaike são aditivos e podem ser somados para fornecer 545 

um conjunto de modelos confiáveis, com uma probabilidade específica de que o 546 

modelo de melhor ajuste esteja contido no conjunto de confiança (Johnson & 547 

Omland 2004). 548 

Após avaliar os modelos com base no critério AIC, avaliamos o 549 

desempenho dos modelos de melhor classificação, examinando sua adequação 550 

ao ajuste, ao mesmo tempo em que reconhecemos a natureza finita dos dados 551 

e a compreensão de que os modelos servem como aproximações da realidade 552 

(Burnham & Anderson 2004). Todas as análises estatísticas foram executadas 553 

usando o R Studio (version 4.3.2). 554 

2.3. Resultados 555 

Um total de 4.125 pontos de dados foram coletados, com 243 556 

provenientes de revisões de literatura. Após a triagem dos dados, 966 pontos de 557 

ocorrência foram selecionados para análise. A maior riqueza de Lysmatidae está 558 

presente nas áreas de transição entre regiões tropicais e subtropicais em ambos 559 

os hemisférios, em torno da latitude 23° ao sul e entre 23°- 33° ao norte (Figura 560 
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2). A distribuição da riqueza de Lysmatidae ao longo de quatro dimensões – 561 

reino, província, ecorregião e local (célula de grade 2 x 2 graus) – revela uma 562 

dispersão circuntropical (Figura 3 A-D).  563 

 564 

Figura 2 – A riqueza da família Lysmatidae ao longo das latitudes. Legenda: 565 

pontos representam os valores de riqueza das espécies da família Lysmatidae. 566 

A linha vermelha evidencia a variação da riqueza ao longo da latitude.567 



 

27 
 

 568 

Figura 3: Distribuição da riqueza da família Lysmatidae, organizada por dimensão: a) por célula; b) por ecorregião; c) por província; 569 

d) por reino (faixa: 0-26). Legenda: cor branca - ausência de espécies; cor vermelha - valor máximo de riqueza; os números indicam 570 

o número de espécies em cada escala.571 
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Na escala local (célula), a maior riqueza está concentrada na porção sul 572 

do Golfo do México (sete espécies) e na parte oeste da costa da Flórida, 573 

atingindo o pico de 10 espécies (Figura 2A). Na escala de ecorregião, a região 574 

norte do Golfo do México (9-12 espécies) e sudeste do Caribe (12-15 espécies) 575 

apresentam os maiores valores de riqueza no Atlântico. No Indo-Pacífico, a 576 

ecorregião das Filipinas Orientais apresenta áreas esparsas onde a riqueza de 577 

espécies atinge seu pico (12 espécies) (Figura 3 B). 578 

Na escala de província, observamos que a maior riqueza permanece 579 

concentrada na região tropical do Atlântico Norte (Atlântico Noroeste Tropical), 580 

mas se estende para uma área de transição na região subtropical da província 581 

do Atlântico Noroeste Temperado. Valores intermediários de riqueza foram 582 

observados no Atlântico Sul (Atlântico Sudoeste Tropical / Faixa de riqueza: 14-583 

19 espécies). No Oceano Pacífico, observamos vários pontos de riqueza, com 584 

picos atingindo 10-14 espécies na província do Triângulo de Coral Ocidental 585 

(Figura 2C). Na escala de reino, observamos dois picos de riqueza de 586 

Lysmatidae em regiões tropicais, um no Oceano Atlântico e o outro no Pacífico 587 

Oriental (Figura 2D). Regiões subtropicais do Oceano Atlântico Norte (reino 588 

Atlântico Norte Temperado) e regiões tropicais do Indo-Pacífico (reino Indo-589 

Pacífico Ocidental) apresentaram valores intermediários de riqueza de 590 

Lysmatidae nessa escala (Figura 2D). 591 

Entre as hipóteses exploradas para elucidar os padrões de distribuição 592 

da riqueza de Lysmatidae (Hipótese de Estresse Fisiológico - HEF, Hipótese de 593 

Disponibilidade de Recursos - HDR, Hipótese de Heterogeneidade de Habitat - 594 

HHH, e Hipótese de Impacto Antropogênico - HIA), apenas na escala de reino o 595 

melhor modelo foi composto por uma única hipótese. Os melhores modelos 596 
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(ΔAIC = 0) e a contribuição das variáveis estudadas variaram conforme a escala 597 

(Tabela 2). Na escala de reino, o melhor modelo encontrado foi o HHH (R² 598 

Ajustado = 0,87, Moran I = 0,34, Resíduos dos Efeitos Espaciais - SE = 0,89), 599 

onde a riqueza de corais apresentou a maior contribuição e uma relação positiva 600 

com a riqueza (Estimativas = 0,08, t = 2,75, p < 0,01), seguida pela batimetria, 601 

mostrando uma relação igualmente significativa com a riqueza de Lysmatidae 602 

(Estimativas = 0,06, t = 2,74, p < 0,01) (Figura 4). 603 

.604 
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Table 2 – Classificação dos modelos de acordo com os critérios de Akaike. 605 

Escala Modelo SD 
Moran 

I/max(MoranI) 
Residual_SE adjR² logLik AIC ΔAIC RANK BIC 

Local (célula) 

HHH + HIA 0,64 0,68 0,87 0,25 -102,62 229,23 0 1 259,54 

HDR + HHH + HIA 0,63 0,7 0,87 0,25 -102,07 230,13 0,9 2 261,89 

HHH 0,63 0,55 0,87 0,21 -102,27 230,53 1,3 3 262,29 

HEF + HHH 0,66 0,72 0,87 0,24 -102,28 230,56 1,33 4 262,32 

HEF + HIA 0,5 0,54 0,87 0,24 -101,72 231,44 2,21 5 265,64 

HDR + HHH 0,61 0,56 0,87 0,24 -101,76 231,52 2,29 6 265,71 

HEF 0,5 0,45 0,88 0,23 -102,82 231,64 2,41 7 263,39 

HIA 0,5 0,45 0,9 0,19 -106,84 233,68 4,45 8 258,11 

HDR + HIA 0,5 0,45 0,91 0,18 -106,82 235,64 6,41 9 262,51 

HDR 0,51 0,37 0,91 0,18 -106,96 235,92 6,69 10 262,79 

HEF + HDR + HIA NA NA 0,94 0,12 -111,56 239,12 9,89 11 258,66 

HEF + HDR NA NA 0,95 0,1 -112,87 239,74 10,51 12 256,84 

HEF + HDR + HHH + HIA NA NA 0,93 0,13 -110,06 240,12 10,89 13 264,55 

HEF + HDR + HHH NA NA 0,95 0,11 -111,64 241,29 12,06 14 263,27 

Ecorregião 

HEF + HDR + HHH + HIA 0,84 0,308 0,57 0,66 -419,91 925,83 0 1 1106,97 

HDR + HHH + HIA 0,82 0,307 0,59 0,65 -424,18 928,36 2,54 2 1096,87 

HEF + HDR + HIA 0,83 0,311 0,59 0,65 -422,08 930,16 4,33 3 1111,3 

HDR + HHH 0,81 0,292 0,59 0,65 -426,32 930,64 4,81 4 1094,93 

HEF + HDR + HHH 0,83 0,291 0,59 0,65 -425 930,85 5,02 5 1099,35 

HEF + HIA 0,83 0,318 0,59 0,65 -424,5 931 5,17 6 1103,71 

HEF + HDR 0,83 0,296 0,59 0,65 -423,88 931,76 5,93 7 1108,69 

HEF 0,82 0,302 0,59 0,65 -426,44 932,88 7,05 8 1101,39 

HEF + HHH 0,82 0,297 0,59 0,65 -427,61 933,22 7,39 9 1097,51 

HHH + HIA 0,82 0,323 0,6 0,64 -432,61 941,21 15,39 10 1101,29 

HDR + HIA 0,81 0,302 0,6 0,64 -435,6 943,2 17,37 11 1094,86 

HHH 0,82 0,307 0,6 0,64 -434,83 943,66 17,84 12 1099,53 

HDR 0,81 0,288 0,6 0,64 -435,6 945,2 19,37 13 1101,06 

HIA 0,81 0,312 0,6 0,63 -439,38 948,77 22,94 14 1096,21 
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Província 

HEF + HDR + HHH + HIA 0,96 0,361 0,84 0,92 -78,88 279,77 0 1 556,24 

HDR + HHH + HIA 0,95 0,364 0,29 0,92 -82,7 281,4 1     

HEF + HHH 0,96 0,364 0,29 0,92 -82,36 282,72 2,95 3 550,12 

HEF + HDR + HHH 0,96 0,365 0,29 0,92 -82,33 284,67 4,9 4 556,61 

HDR + HHH 0,95 0,367 0,29 0,92 -86,18 286,36 6,59 5 544,7 

HHH + HIA 0,95 0,366 0,29 0,92 -87,39 288,78 9,01 6 547,13 

HDR + HIA 0,95 0,35 0,29 0,92 -91,78 289,55 9,79 7 529,77 

HHH 0,95 0,368 0,29 0,92 -90,79 291,57 11,81 8 540,85 

HEF + HIA 0,96 0,351 0,29 0,92 -86,95 291,89 12,12 9 559,3 

HEF + HDR + HIA 0,96 0,35 0,29 0,92 -86,8 293,6 13,83 10 565,54 

HIA 0,96 0,349 0,29 0,92 -94,21 294,42 14,65 11 534,63 

HEF 0,96 0,354 0,29 0,92 -90,56 297,13 17,36 12 560,01 

HDR 0,96 0,353 0,29 0,92 -95,6 297,19 17,42 13 537,4 

HEF + HDR 0,96 0,354 0,29 0,92 -90,48 298,97 19,2 14 566,38 

Reino 

HHH 0,89 0,338 0,36 0,87 -270,74 661,49 0 3 938,93 

HHH + HIA 0,89 0,337 0,36 0,87 -270,63 663,25 1,77 10 945,32 

HDR + HHH 0,89 0,338 0,36 0,87 -270,74 663,48 1,99 8 945,55 

HEF + HHH 0,89 0,337 0,36 0,87 -268,34 664,67 3,18 6 960,61 

HDR + HHH + HIA 0,89 0,337 0,36 0,87 -270,62 665,24 3,76 13 951,93 

HEF + HDR + HHH 0,89 0,337 0,36 0,87 -268,12 666,25 4,76 11 966,81 

HEF + HDR + HHH + HIA 0,89 0,336 0,36 0,87 -268,01 668,01 6,53 14 973,2 

HEF 0,91 0,35 0,36 0,87 -274,89 675,78 14,29 1 967,09 

HEF + HIA 0,91 0,351 0,36 0,87 -274,82 677,65 16,16 7 973,59 

HEF + HDR 0,91 0,351 0,364 0,87 -274,87 677,75 16,26 5 937,69 

HEF + HDR + HIA 0,91 0,35 0,36 0,87 -274,8 679,61 18,12 12 980,17 

HDR 0,93 0,361 0,37 0,87 -279,94 681,89 20,4 2 963,96 

HIA 0,94 0,362 0,37 0,87 -280,16 682,32 20,84 4 964,39 

HDR + HIA 0,94 0,361 0,37 0,87 -279,92 683,85 22,36 9 970,54 

Legenda: HEF: hipótese de estresse fisiológico, HDR: hipótese de disponibilidade de recursos, HHH: hipótese de heterogeneidade de 606 
habitat, HIA: hipótese de impacto antropogênico 607 

 608 
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 609 

Figura 4 – Inclinações dos modelos de regressão organizadas por escala 610 

Legenda: Variáveis com valores em negrito indicam p < 0,05. 611 

 Na escala província, o melhor modelo foi HEF+HDR+HHH+HIA (R² 612 

ajustado = 0,92, Moran I = 0,36, Resíduos dos Efeitos Espaciais - SE = 0,96), 613 

com a batimetria (Estimativas = 0,08, t = 2,63, p = 0,01) mostrando a maior 614 

contribuição para o modelo, seguido pela riqueza de corais (Estimativas = 0,06, 615 

t = 2,31, p = 0,02), faixa de salinidade (Estimativas = -0,05, t = -2.18, p = 0,03) e 616 

impacto antropogênico (Estimativas = -0,03, t = -2,54, p = 0,01) (Figura 4). Na 617 

escala ecorregião, o melhor modelo foi HEF+HDR+HHH+HIA (R² ajustado = 618 
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0,66, Moran I = 0,31, SE = 0,84), com a batimetria (Estimativas = 0,21, t = 3.22, 619 

p < 0,01), faixa de temperatura (Estimativas = 0,14, t = 2,67, p < 0,01) e impacto 620 

antropogênico (Estimativas = 0,06, t = 1,97, p = 0,05), mostrando uma relação 621 

positiva com a riqueza e fazendo as contribuições mais substanciais para o 622 

modelo (Figura 4). Finalmente, na escala local (célula de grade de 2 x 2 graus), 623 

HHH+HIA foi identificado como o modelo ideal (R² ajustado = 0,25, Moran I = 624 

0,68, Resíduos dos Efeitos Espaciais - SE = 0,64), com a batimetria exibindo a 625 

maior contribuição e uma relação positiva com a riqueza (Estimativas = 0,27, t = 626 

2,68, p < 0,01) (Figura 4). 627 

2.4. Discussão 628 

Os modelos empregados neste estudo elucidaram de forma eficaz as 629 

variações na riqueza dentro do grupo, explicando uma proporção substancial 630 

que varia de 25% a 92%, conforme ilustrado nas escalas apresentadas (Tabela 631 

2). Essa porcentagem explicada é significativa quando comparada a outros 632 

estudos que investigaram padrões de riqueza em animais marinhos, onde os 633 

valores de R² flutuaram entre 15% e 89%(Tittensor et al. 2010a, Parravicini et al. 634 

2013, Martinez et al. 2021). Vale ressaltar que, em comparação aos estudos aqui 635 

citados, aqueles trabalhos que demonstraram as maiores porcentagens na 636 

explicação da distribuição de riqueza consideraram não apenas fatores 637 

ambientais, mas também fatores históricos e filogenéticos. Isso confirma a 638 

relevância dos fatores ambientais analisados na previsão da riqueza do clado, 639 

conforme revelado pelos nossos resultados. 640 

Nossas descobertas corroboram as disparidades inter e intra-regionais 641 

nos padrões de diversidade de espécies em ambientes marinhos tropicais, 642 

conforme observado por Frey & Vermeij (2008). Observamos a maior riqueza de 643 
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Lysmatidae na região entre o Mar do Caribe e o Golfo do México, alinhando-se 644 

com a mesma assimetria entre hemisférios, notada por Chaudhary et al. (2016), 645 

para espécies marinhas. Em contraste com o sugerido por Tittensor et al. (2010), 646 

de que as espécies costeiras tendem a estar desproporcionalmente 647 

concentradas no Sudeste Asiático, Lysmatidae exibe maior riqueza na região do 648 

Caribe e do Golfo do México, apesar de valores significativos de riqueza também 649 

estarem presentes na região das Filipinas. 650 

Embora os domínios Atlântico Tropical e Indo-Pacífico Central tenham o 651 

mesmo número de espécies, a riqueza é distribuída de forma mais uniforme no 652 

Indo-Pacífico Central, com ecorregiões mostrando valores máximos de 9 653 

espécies. No Atlântico Tropical, no entanto, observamos picos de riqueza em três 654 

ecorregiões: o Norte do Golfo do México, Floridiana e Sudoeste do Caribe 655 

(variando de 9 a 15 espécies). Esse fato pode estar relacionado a um padrão 656 

biogeográfico do Oceano Índico e Pacífico Ocidental, onde há um gradiente 657 

decrescente no número de espécies à medida que nos afastamos da região do 658 

Triângulo de Coral para qualquer direção (Briggs 1999, 2005a). Além disso, o 659 

fato de que os recifes de corais do Caribe têm uma área significativamente menor 660 

do que aqueles presentes na região do Triângulo de Coral (Briggs 2005a) e 661 

estarem próximos a uma barreira importante, como a pluma do Rio Amazonas 662 

(Giachini Tosetto et al. 2022), pode contribuir para a concentração da diversidade 663 

de espécies nas ecorregiões tropicais do Atlântico Ocidental. 664 

Os modelos suportados neste estudo indicam que as variáveis 665 

estudadas explicam o padrão de riqueza de maneira diferenciada em cada 666 

escala observada, confirmando que a extensão de uma área geográfica pode 667 

influenciar significativamente o padrão de riqueza de espécies derivado (Rahbek 668 



 

35 
 

2005). Neste estudo, torna-se evidente que os fatores relacionados à 669 

heterogeneidade do habitat são os principais preditores da riqueza de 670 

Lysmatidae, corroborando os insights de Tittensor et al. (2010) sobre a relevância 671 

desse recurso para organismos marinhos. Na escala de reino, observamos um 672 

impacto positivo da riqueza de corais e da batimetria na riqueza de Lysmatidae. 673 

Os corais desempenham um papel crucial ao oferecer diversos habitats para 674 

Lysmatidae, atuando como refúgios para predadores e competidores (Idjadi & 675 

Edmunds 2006) e alterando a hidrodinâmica local, melhorando assim a 676 

disponibilidade de nutrientes e zooplâncton (Atkinson & Bilger 1992). Isso pode 677 

explicar a equivalência entre o número de espécies encontradas nos domínios 678 

Atlântico Tropical e Indo-Pacífico Central. A presença de corais escleractíneos 679 

no Golfo do México, Caribe e Filipinas (Roberts et al. 2006, Soetaert et al. 2016) 680 

coincide com as províncias com a maior riqueza de Lysmatidae. Reconhecidos 681 

como engenheiros de ecossistemas, os corais escleractíneos podem moldar 682 

topografias de fundo com alturas que variam de dezenas a centenas de metros  683 

(Roberts et al. 2006, Soetaert et al. 2016).  684 

Além disso, os recifes de corais escleractíneos induzem o ressurgimento 685 

das águas superficiais através da formação de ondas internas ou saltos 686 

hidráulicos e constroem áreas extensas que servem como habitats para 687 

esponjas e peixes (Soetaert et al. 2016). Todas essas funções ecológicas 688 

proporcionadas pelos corais são relevantes para as espécies de Lysmatidae que 689 

realizam limpeza de peixes ou exibem simbiose com anêmonas, como Lysmata 690 

amboinensis, L. grabhami, L. debelius, L. splendida, L. pederseni, L. seticaudata, 691 

L. californica e L. wurdemanni (Calado et al. 2003a, 2008, Rhyne & Lin 2006, 692 

Baeza 2013). 693 
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A relação entre batimetria e riqueza de Lysmatidae permaneceu 694 

consistente em todas as escalas, sendo mais pronunciada em escalas mais finas 695 

(ecorregião e local) e pode estar associada à coloração e aspectos 696 

comportamentais do Lysmatidae. A coloração em crustáceos é regulada por 697 

células contendo cromatóforos (Rao,1985) e é influenciada por fatores 698 

fisiológicos e ambientais (Kronstadt et al. 2013, Vega-Villasante et al. 2015). Ela 699 

serve para várias funções, como comunicação, camuflagem e termorregulação 700 

(Kronstadt et al. 2013). A profundidade, por exemplo, pode afetar a penetração 701 

da luz, e camarões com coloração avermelhada podem se camuflar melhor, 702 

aumentando sua cripticidade. O padrão de coloração avermelhada, observado 703 

para o Lysmatidae em geral, funciona como camuflagem para ambientes 704 

escuros; ao habitar ambientes rasos, as espécies tendem a adotar hábitos 705 

noturnos e permanecer escondidas em fendas e cavernas (Calvo et al. 2016).  706 

No caso de espécies aposemáticas, esperamos o padrão oposto. 707 

Especificamente, no que diz respeito aos camarões de limpeza, observamos 708 

padrões de coloração distintos associados ao comportamento de limpeza de 709 

peixes e ao habitat de recifes, tipicamente rasos, como observado em Lysmata 710 

grabhami e L. amboinensis (Manning & Chace 1990, Wicksten 1995, Calado et 711 

al. 2003, Calado 2009). 712 

Nas escalas de província e ecorregião, os melhores modelos 713 

incorporaram todas as hipóteses propostas, mas divergiram na significância de 714 

cada variável. Na escala de província, tanto a batimetria quanto a riqueza de 715 

corais emergem como variáveis significativas, espelhando sua importância na 716 

escala de reino. Por outro lado, a variação da salinidade e os impactos 717 

antropogênicos exibem uma relação negativa com a riqueza de Lysmatidae. O 718 
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impacto da salinidade na distribuição da riqueza de Lysmatidae foi corroborado, 719 

dados os intervalos de tolerância salina bem documentados e revisados 720 

regularmente para numerosos decápodes, incluindo estudos abrangentes de 721 

Lockwood (1962), Mantel & Farmer (1983), Charmantier et al. (2008), e Freire et 722 

al. (2008). Está estabelecido que grupos totalmente marinhos, como Lysmatidae, 723 

funcionam como conformadores osmóticos. Em essência, a osmolaridade de sua 724 

hemolinfa espelha de perto o ambiente externo dentro de um intervalo estreito 725 

de variação (McNamara & Faria 2012). Consequentemente, os camarões 726 

Lysmatidae exibem capacidade regulatória limitada tanto para a concentração e 727 

composição da hemolinfa quanto para a produção de urina osmótica (McNamara 728 

& Faria 2012). 729 

Considerando que variações na salinidade da água e na disponibilidade 730 

de recursos podem funcionar como estressores durante os estágios larvais de 731 

camarões marinhos (Gimenez & Anger 2001), é plausível que os efeitos do 732 

estresse ambiental possam ser transmitidos através das gerações, causando 733 

danos aos estágios juvenis, conforme descrito por Giménez (2006) em termos 734 

de processos de "ligação fenotípica". Isso pode dificultar o estabelecimento de 735 

certas espécies em regiões com variações significativas de salinidade ou sua 736 

capacidade de migrar através de áreas com tais características. 737 

A descoberta de impactos antropogênicos contrastantes na riqueza de 738 

Lysmatidae em diferentes escalas (província: negativa; ecorregião: positiva) 739 

ressalta a importância da escala na pesquisa sobre biodiversidade. Em muitas 740 

escalas regionais, uma relação negativa entre o impacto antropogênico e a 741 

riqueza de Lysmatidae pode estar relacionada ao fato de que os ecossistemas 742 

marinhos bentônicos estão experimentando uma erosão em sua resiliência 743 
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ecológica devido às mudanças climáticas (Wernberg et al., 2010; Graham et al., 744 

2015). Mudanças nos processos fisiológicos, demográficos e comunitários 745 

devido ao aumento da temperatura têm levado à redistribuição das espécies 746 

(Wernberg et al. 2010, Poloczanski et al. 2013, Bennet et al. 2015).  747 

Nas escalas mais finas, ambientes marinhos impactados 748 

antropogenicamente podem ser caracterizados por um influxo excessivo de 749 

matéria orgânica (água residuária, mortalidade de cobertura bentônica em 750 

substratos duros, resíduos de pesca e turismo), promovendo a proliferação de 751 

algas e pragas. Esse aumento na matéria orgânica também pode levar ao 752 

aumento da população de carniceiros e limpadores naturais, como as espécies 753 

de Lysmatidae (Calado & Narciso 2005).  754 

Na escala de ecorregião, observamos um efeito positivo da variação de 755 

temperatura na riqueza de Lysmatidae. Essa descoberta pode estar relacionada 756 

aos aspectos fisiológicos do clado, já que a temperatura desempenha um papel 757 

crucial no estabelecimento da periodicidade reprodutiva e recrutamento em 758 

camarões e em muitos outros crustáceos (Sastry et al. 1983, Bauer 1985, 1989, 759 

1992). O recrutamento sazonal é uma característica comum entre espécies de 760 

crustáceos que habitam latitudes temperadas, um traço também observado em 761 

Exhippolysmata oplophoroides (Baeza 2010). Esta espécie exibe um padrão 762 

misto de biologia reprodutiva, com incubação dos embriões ocorrendo ao longo 763 

do ano e recrutamento de juvenis restrito aos meses de verão (Baeza 2010). 764 

Apesar da relação negativa encontrada entre a variação de salinidade e 765 

a riqueza na escala de província, esse padrão não se mantém na escala de 766 

ecorregião. Esse fato se torna evidente quando observamos as ecorregiões do 767 

Golfo do México Norte e do Atlântico Sul Tropical, que mantêm altos valores de 768 
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riqueza de Lysmatidae, apesar de receberem um volume substancial de água 769 

doce dos rios Mississippi e Amazonas, respectivamente. É concebível que a 770 

variação de salinidade a nordeste do Golfo do México tenha influenciado o 771 

isolamento e especiação do complexo L. wurdemanni, já que esse rio separa 772 

populações da costa da Flórida das populações que habitam a costa do Texas e 773 

pode estar relacionado à especiação observada entre essas populações. De 774 

acordo com Baeza & Prakash (2019), a distância genética encontrada entre as 775 

populações do Texas e da Flórida foi relativamente grande (p-distância = 0,045 776 

– 0,081, média ± DP = 0,065 ± 0,001) e comparável àquela calculada para pares 777 

de espécies dentro do gênero Lysmata. 778 

Embora este estudo não tenha encontrado uma relação entre a 779 

temperatura média e a riqueza de Lysmatidae, não podemos descartar o efeito 780 

indireto dessa variável, já que a riqueza de corais é um importante preditor para 781 

o clado, e a temperatura média está diretamente relacionada a ela. 782 

Considerando o declínio na resiliência ecológica dos ecossistemas marinhos 783 

bentônicos promovido pelas mudanças climáticas, a temperatura surge como um 784 

estressor significativo em todos os ecossistemas (Wernberg et al., 2010; Graham 785 

et al., 2015). A redução dos eventos extremos de frio no inverno tem mostrado a 786 

expansão de espécies tropicais sensíveis ao frio em regiões temperadas (Weiss 787 

& Overpack 2005, Cartel et al. 2018, Cavanaugh et al. 2019;). Na divisão 788 

biogeográfica entre comunidades tropicais e temperadas, o aquecimento global 789 

levou à disseminação de corais tropicais, peixes e crustáceos bentônicos 790 

(Poloczanska et al. 2013, Agostini et al. 2021).  791 

Poloczanska et al. (2013) identificaram uma taxa de expansão de 792 

crustáceos bentônicos de aproximadamente 20 km por década em direção a 793 
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ambientes mais frios e enfatizaram que a reorganização das espécies em uma 794 

escala regional pode desencadear efeitos cascata. González-Ortegón et al. 795 

(2020) sugeriram que a expansão de L. uncicornis para as costas do Atlântico 796 

Ocidental da Europa pode estar relacionada à tropicalização de áreas 797 

subtropicais e alertaram sobre a disseminação de espécies não nativas (Dawson 798 

et al. 2017), que poderiam alterar ou criar interações biológicas, frequentemente 799 

levando a mudanças na comunidade receptora. 800 

Em conclusão, nosso estudo mostrou a importância da escala espacial 801 

na formação dos padrões de riqueza e revela um padrão de distribuição bimodal 802 

para Lysmatidae, com picos em regiões de transição tropical-subtropical e 803 

notavelmente no Golfo do México e no Caribe. Confirmamos a Hipótese do 804 

Estresse Fisiológico em escalas regionais (ecoregião e província) ao observar o 805 

impacto das variações de temperatura e salinidade na riqueza de Lysmatidae em 806 

escalas regionais (ecorregião e província). Ao contrário das nossas previsões, 807 

na escala local, observamos a influência da batimetria na promoção da riqueza 808 

de Lysmatidae, um padrão que persistiu em outras escalas. A confirmação do 809 

impacto antropogênico também revelou influências variadas em escalas 810 

regionais (ecorregião e província). 811 

Além disso, nossa pesquisa confirma a importância da heterogeneidade 812 

do habitat para o clado em escalas mais amplas, pois observamos uma relação 813 

positiva entre a riqueza de corais e a riqueza de Lysmatidae em escalas maiores. 814 

Essa descoberta ressalta a importância dos ambientes de recifes de corais para 815 

os esforços de conservação de Lysmatidae. Adicionalmente, enfatizamos a 816 

importância de expandir os esforços de amostragem para o grupo a fim de 817 

garantir a inclusão de todas as espécies em estudos futuros. 818 
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1231 

3. Capítulo 2: O que os modelos de distribuição de Lysmata Risso (1816) 1232 

– Exhippolysmata Stebbing (1915) nos revelam sobre suas relações 1233 

ecológicas? 1234 

 1235 

Resumo 1236 

Os modelos de distribuição de espécies (MDE) são amplamente utilizados nas 1237 

áreas de ecologia e biogeografia. Permitem relacionar os locais onde as 1238 

espécies são avistadas com características ambientais relevantes para elas. O 1239 

grupo de espécies Lysmata–Exhippolysamata apresenta poucas informações 1240 

ecológicas disponíveis, mas relevância econômica e uma diversidade de estilos 1241 

de vida, com registro de espécies simbióticas e de vida livre. Nos propusemos a 1242 

elaborar e descrever modelos de distribuição de espécies descritas para este 1243 

grupo e avaliar se os padrões de riqueza estabelecidos a partir de pontos de 1244 

ocorrência são semelhantes aos padrões construídos a partir de MDEs. 1245 

Selecionamos espécies com número de ocorrência maior que cinco (n=26), 1246 

delimitamos as áreas de ocorrência usando ecorregiões marinhas e elaboramos 1247 

26 modelos médios, utilizando o método da média superior a partir do pacote 1248 

ENMTML (RStudio 4.3.2). Utilizamos11 variáveis ambientais do Bio-Oracle 1249 

relacionadas a estresse fisiológico, heterogeneidade de habitat, impacto 1250 

antrópico e disponibilidade de recursos. Comparamos os mapas de riqueza 1251 

potencial, produzidos pelos MDEs, com mapas de riqueza gerados a partir dos 1252 

pontos de ocorrência, para descobrir uma possível diversidade críptica do grupo. 1253 

Os modelos apresentaram métricas que atenderam aos preceitos metodológicos 1254 

(AUC, TSS, índices de similaridade próximos de 1). Temperatura, batimetria e 1255 

salinidade foram as variáveis com maior contribuição aos modelos. A 1256 
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comparação dos mapas de riqueza e riqueza potencial revela a possibilidade de 1257 

manchas de diversidade críptica existente entre a faixa de distribuição de 1258 

Lysmata e Exhippolysmata. O presente trabalho evidenciou (1) o efeito dos rios 1259 

Mississipi e Amazonas na distribuição do clado no Atlântico, (2) a existência 1260 

dedois picos de riqueza em áreas de transição tropical e subtropical, sugere a 1261 

existência de um padrão de distribuição de riqueza bimodal nos grupo, como já 1262 

identificado para outros crustáceos (3) as evidências encontradas na 1263 

comparação dos mapas de riqueza e riqueza potencial sugere a existência de 1264 

uma possível diversidade críptica no Atlântico tropical e subtropical nas escalas 1265 

local e global. 1266 

 1267 

Palavras-chave: modelos de distribuição, lismatídeos, macroecologia, padrões 1268 

de diversidade 1269 

3.1. Introdução 1270 

 1271 

O desenvolvimento de sistemas de informações geográficas e de 1272 

tecnologias capazes de processar bases de dados possibilitou a elaboração de 1273 

ferramentas essenciais para a execução de estudos em larga escala a respeito 1274 

dos padrões de distribuição das espécies (Guisan & Zimmermann 2000, Elith & 1275 

Leathwick 2009). Ao longo dos anos e do desenvolvimento de técnicas de 1276 

modelagem de distribuição de espécies, várias terminologias diferentes foram 1277 

propostas (Hirzel et al. 2006, Peterson 2006, Araújo & Peterson 2012).Os 1278 

modelos de distribuição de espécies (MDEs) são bons exemplos desse avanço 1279 

e se tornaram ferramentas usuais em estudos de ecologia, biogeografia, 1280 
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conservação e biodiversidade (como exemplos: Laeseke et al. 2020, Melo-1281 

Merino et al. 2020, Pereira et al. 2024). Um MDE funciona associando, de forma 1282 

correlativa ou mecanicista, os espaços geográficos onde uma espécie é 1283 

observada e as características ambientais do território (Guisan & Zimmermann 1284 

2000), além de ser capaz estimar a distribuição potencial das espécies no 1285 

espaço geográfico (Peterson & Soberón 2012, Soberón et al. 2017). 1286 

Essa ferramenta permite o desenvolvimento de estudos básicos como a 1287 

identificação de fatores ambientais e temporais que atuam nos padrões de 1288 

distribuição das espécies (Elith & Leathwick 2009, Tittensor et al. 2010, Torres 1289 

et al. 2015), até análises mais complexas que avaliam a dinâmica ecológica de 1290 

espécies invasoras (Uden et al. 2015) ou sugiram políticas públicas para a 1291 

conservação (Loulad et al. 2019).  1292 

O uso da modelagem para previsão da distribuição de espécies teve 1293 

início com espécies terrestres, mas sua aplicação às espécies marinhas tem sido 1294 

frequente nos últimos anos (Robinson et al. 2011, 2017). Segundo a revisão de 1295 

Melo-Merino et al. (2020) a maior parte dos trabalhos realizados no ambiente 1296 

marinho foi realizada para compreensão de processos que moldam a distribuição 1297 

dos taxa mamíferos, peixes e moluscos, bem como o possível impacto das 1298 

mudanças climáticas na adequação e distribuição de seus habitats.  1299 

A maior parte dos estudos macroecológicos que abordaram padrões de 1300 

distribuição de crustáceos , estiveram relacionados a espécies economicamente 1301 

relevantes, amplamente estudadas pela comunidade acadêmica e estavam 1302 

limitados a localizações geográficas muito amostradas, como o Mar do Norte e 1303 

outras costas da plataforma continental do Atlântico (Neumann et al. 2013, Lenoir 1304 
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et al. 2020, Melo-Merino et al. 2020). Pensando especificamente em Caridea, 1305 

estes animais assumem importantes funções na cadeia trófica, ora por 1306 

comporem parte da macrofauna bentônica, ora por serem representantes 1307 

carnívoros ou necrófagos (Bauer, 2004; Simoes, 2019), tem funções 1308 

ecossistêmicas importantes como a limpeza de peixes, removendo ectoparasitas 1309 

e de recifes de coral eliminando resíduos (Wicksten 1995, Bauer 2004, Baeza 1310 

2010a, Vaughan et al. 2017), ocorrem em latitudes tropicais e temperadas, desde 1311 

águas rasas até planícies abissais e fontes hidrotermais (Bauer 2004), poucos 1312 

estudos foram realizados usando a modelagem para explicar seus padrões de 1313 

distribuição (Dambach et al. 2012, Basher et al. 2014, Basher & Costello 2016, 1314 

Martínez-Guerrero & López-Pérez 2018, Alves et al. 2021, 2024). 1315 

Dentre os carídeos, os gêneros Lysmata, Risso (1816) e 1316 

Exhippolysmata, Stebbing (1915) (Baeza et al. 2009a, Baeza 2010) apresentam 1317 

51 espécies descritas para o primeiro gênero e 04 para o segundo, 1318 

respectivamente (Rhyne & Lin 2006, Baeza & Anker 2008, Anker & Cox 2011, 1319 

De Grave & Fransen 2011, Rhyne et al. 2012, Soledade et al. 2013, Gan & Li 1320 

2016, Pachelle et al. 2016, Prakash & Baeza 2017, De Grave & Anker 2018, 1321 

Giraldes et al. 2018, Wang & Zhongli 2018, Ahyong et al. 2024). Além de 1322 

relevante diversidade de espécies, o grupo se caracteriza por apresentar ampla 1323 

distribuição geográfica e diversos estilos de vida. Ocorrem tanto em recifes de 1324 

corais de regiões tropicais, como em costões rochosos e fundos não 1325 

consolidados de mares quentes e temperados (Debelius 2001, Baeza et al. 1326 

2009b, Barros-Alves et al. 2016, De Grave e Anker 2018, Giraldes et al. 2018). 1327 

Bauer (2004) descreve dois grupos principais para o clado, que 1328 

apresentam diferentes estilos de vida, um que habita ambientes subtropicais 1329 
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quentes, em grande número de indivíduos (Newman & Bauer 2004, Baeza 2006) 1330 

e outro que é descrito como predominantemente tropical, ocorrendo em baixas 1331 

densidades na região subtidal, habitando anêmonas em pares monogâmicos, 1332 

podendo ou não realizar limpeza de peixes (Fiedler 1998). Considerando que, 1333 

além da divisão proposta por Bauer (2004), que associa os taxa a ambientes 1334 

tropicais e subtropicais, o clado está globalmente distribuído e ainda apresenta 1335 

elevada diversidade de espécies, acreditamos que o grupo seja um bom modelo 1336 

para estudar padrões de distribuição de riqueza nos oceanos. 1337 

Sabendo que os padrões de deslocamento das espécies respondem a 1338 

uma hierarquia de processos no ambiente marinho conforme diferentes escalas 1339 

espaço-temporais (Fauchald et al. 2000, Benoit-Bird & Au 2003, Fritz et al. 2003, 1340 

Pinaud & Weimerskirch 2005, Fauchald & Tveraa 2006), em que a macroescala 1341 

especial pode definer os limites superiores do habitat (Fauchald et al. 2000) 1342 

delimitados por condições climáticas,  enquanto em escala local são definidos 1343 

os limites inferiores de tolerância, relacionados às condições fisiológicas da 1344 

espécie (Kolasa 1989)  . O presente trabalho pretendeu descrever a distribuição 1345 

de Lysmata–Exhippolysmata e como essa distribuição está relacionada com 1346 

fatores ambientais. É sabido que esses gêneros apresentam ampla distribuição 1347 

pelo planeta (Calado et al. 2003, Rhyne & Lin 2006, Anker & Baeza 2009, Baeza 1348 

et al. 2009b, Calado 2009, Baeza 2010, Prakash & Baeza 2017, De Grave & 1349 

Anker 2018a), ocupando regiões tropicais e subtropicais (De Grave & Anker 1350 

2018, Giraldes et al. 2018) e diferentes tipos de habitats como costões rochosos, 1351 

recifes de corais e prados de gramas marinhas (Bauer & Holt 1998, Rhyne et al. 1352 

2012). Além disso, podem estar distribuídos em diferentes níveis de 1353 

profundidade, ocorrendo desde a zona entremarés até a profundidade de 300 m, 1354 
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como já foi registrado para a espécie Lysmata philippinensis (Chace Jr 1997, 1355 

Rhyne & Lin 2006). 1356 

Considerando esse padrão de distribuição e os tipos de habitats 1357 

ocupados pelos gêneros aqui estudados, bem como a relação observada por 1358 

Calixto-Cunha et al. (2024) entre riqueza de Lysmatidae, batimetria,salinidade, 1359 

temperatura,  esperava-se encontrar uma maior relação dos modelos com a 1360 

temperatura, a salinidade e a batimetria. Temperatura, por ser uma variável 1361 

fortemente relacionada à reprodução das espécies de crustáceos (Baeza et al., 1362 

2010; Dickson et al., 2020) e com a ciclagem de nutrientes no ambiente marinho 1363 

(Klump & Martens, 1989, Jensen et al. 1990, Kristensen 1993). 1364 

A salinidade seria relevante, já que grupos totalmente marinhos, como 1365 

os Lysmatidae, são conformadores osmóticos, nos quais a osmolaridade da 1366 

hemolinfa é equivalente ao ambiente, apresentando uma estreita faixa de 1367 

variação (McNamara & Faria 2012). Já a batimetria estaria relacionada tanto aos 1368 

padrões de coloração (críptica ou aposemática) quanto ao comportamento 1369 

(crevicular ou limpeza de peixes)  e a disponibilidade de luz do ambiente (escuros 1370 

ou claros) de Lysmata e Exhippolysmata (Manning & Chace 1990, Wicksten 1371 

1995, Calado et al. 2003, Calado 2009, Calvo et al. 2016).  1372 

Além disso, pretendeu-se comparar os mapas de riqueza potencial 1373 

elaborados pelos MDEs (MRMD)  com os mapas de riqueza gerados a partir dos 1374 

pontos de ocorrência (MRPO) apresentados por Calixto-Cunha et al. (2024). O 1375 

objetivo era avaliar se o esforço diferencial de amostragem de Lysmatidae 1376 

realizado nos últimos 20 anos (Material Suplementar 4) seria capaz de limiar a 1377 

precisão dos modelos de distribuição baseados em pontos de ocorrência. O 1378 
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trabalho de Calixto-Cunha et al. (2024 no prelo) deixa evidente que a família 1379 

Lysmatidae apresenta várias espécies subamostradas e que o maior esforço 1380 

amostral para o grupo se deu a partir dos anos 2000 (Material Suplementar 4). 1381 

Como esse desbalanço de informações entre as espécies, pode limitar a 1382 

precisão de modelos de distribuição baseados em ponto de ocorrência, 1383 

esperávamos encontrar uma diversidade críptica ainda não descoberta pelos 1384 

pesquisadores.  1385 

3.2. Materiais e Métodos 1386 

3.2.1. Escolha das espécies e registros de ocorrência 1387 

Para elaboração desse estudo foram selecionadas as espécies do 1388 

gêneros Lysmata e Exhippolysmata que atenderam o pré-requisito metodológico 1389 

do pacote ENMTML v.1.0 do R (de Andrade et al. 2020), apresentando pelo 1390 

menos cinco pontos de ocorrência após o tratamento dos dados (Shcheglovitova 1391 

& Anderson, 2013). A nomenclatura das espécies foi revisada pelo World 1392 

Register of Marine Species – WoRMS (Ahyong et al. 2024, acesso em 19 de 1393 

março de 2024) e adicionamos L. AUS. sp., uma espécie ainda não descrita, que 1394 

representa a diversidade do complexo L. rauli apresentada por Guéron et al. 1395 

(2022). 1396 

Os dados de ocorrência das espécies foram obtidos a partir de revisões 1397 

bibliográficas (Bruce 1983, Wicksten 2000, Anker & Baeza 2009, Baeza et al. 1398 

2009a, 2010, Okuno & Fiedler 2010, Rhyne et al. 2012, Gan & Li 2016b, Barros-1399 

Alves et al. 2016, Pachelle et al. 2020, Ashrafi et al. 2021, Aguilar et al. 2022, 1400 

Guéron et al. 2022) e de bancos de dados por meio do pacote “spocc” 1401 

(Chamberlain 2021): Global Biodiversity Information Facility (GBIF, 1402 
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http://www.gbif.org) (21 de novembro, 2023) e Ocean Biodiversity Information 1403 

System (OBIS; https://obis.org/) (21 de novembro, 2023). Os registros passaram 1404 

por uma avaliação para detecção de erros de georreferenciamento e prováveis 1405 

incongruências taxonômicas e dados de coordenadas geográficas incompletas 1406 

foram removidos. 1407 

Como os registros de ocorrência podem apresentar grande viés amostral 1408 

(Fourcade et al. 2014,Varela et al. 2014), utilizamos uma abordagem capaz de 1409 

reduzir o viés, que consistiu na filtragem das ocorrências, selecionando de forma 1410 

aleatória apenas uma ocorrência para cada célula da grade (Fourcade et al. 1411 

2014, Velazco et al. 2019). As células da grade apresentavam o dobro da 1412 

granulação da resolução das variáveis ambientais (Velazco et al. 2019). 1413 

 1414 

3.2.2. Dados ambientais e background 1415 

Para caracterizar parcialmente o espaço – E (ambiental) das espécies 1416 

de Lysmata–Exhippolysmata, foram selecionadas 13 variáveis que compuseram 1417 

as hipóteses aqui testadas, segundo a literatura científica: temperatura anual 1418 

(média e amplitude), salinidade anual (média e amplitude), oxigênio dissolvido 1419 

anual (amplitude), luminosidade (amplitude), produtividade primária média, 1420 

silicato (amplitude), fosfato (amplitude), amplitude de velocidade de corrente e 1421 

batimetria foram obtidas no banco de dados Bio-Oracle (http://bio-oracle.org/, 1422 

acessadas em: 25 de maio de 2020) (Tyberghein et al. 2012, Assis et al. 2018), 1423 

enquanto riqueza de corais e índice de impacto antrópico foram obtidas por meio 1424 

da Lista Vermelha da IUCN (www.iucnredlist.org, acessado em: 16 de junho de 1425 

2022) e do National Center of Ecological Analysis and Synthesis (NCEAS; 1426 



 

67 
 

https://www.nceas.ucsb.edu/), respectivamente. Cada espécie teve seu grupo de 1427 

variáveis avaliado quanto à multicolinearidade (de Andrade et al. 2020). A 1428 

avaliação da multicolinearidade foi feita por meio dos valores de correlação de 1429 

Pearson (< 0.70) e fatores de inflação da variância (VIF < 5) (Material 1430 

Suplementar 1 e 2)  1431 

Para delimitar as áreas de background e diminuir a dimensionalidade 1432 

das áreas a serem modeladas, foi utilizada a delimitação de ecorregiões 1433 

marinhas do Marine Ecoregions of the World – MEOW (Spalding et al. 2007). 1434 

Todas as ecorregiões marinhas com registro de ocorrência de Lysmata–1435 

Exhippolysmata foram selecionadas e compuseram a área de background do 1436 

estudo (Material Suplementar 3). 1437 

Como não possuíamos dados de ausência das espécies, incorporamos 1438 

os dados de pseudoausências conforme instruções de Engler et al. (2004) e 1439 

utilizamos o método de restrição ambiental (acrônimo: ENV_CONST), que 1440 

garante que as pseudoausências sejam dispostas dentro das áreas de menor 1441 

aptidão previstas no modelo Bioclim de ajuste. O uso de pseudoausências, 1442 

permite que sejam criados diferentes conjuntos de dados de treinamento 1443 

capazes de considerar ausências de origem metodológica (falsas ausências), 1444 

contingenciais (fatores históricos, estocásticos e biológicos) ou ambientais (Lobo 1445 

et al. 2010). 1446 

 1447 

3.2.3. Modelos de distribuição de espécies (MDEs) 1448 

Para elaborar os MDEs, utilizamos o pacote ENMTML v.1.0 do R (de 1449 

Andrade et al. 2020). Foram elaborados modelos para 26 espécies de Lysmata  1450 

https://www.nceas.ucsb.edu/
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e Exhipollysmata. Este pacote permite que vários parâmetros possam ser 1451 

ajustados durante a elaboração dos modelos, garantindo que as melhores 1452 

práticas sejam atingidas e modelos robustos alcançados como, por exemplo, 1453 

análise de colinearidade entre variáveis, definição de pseudoausências, 1454 

delimitação de área acessível e elaboração de um modelo conjunto de diferentes 1455 

algoritmos. 1456 

Neste trabalho usamos quatro algoritmos para modelar a distribuição 1457 

das espécies: [1] Bayesian Gaussian – GAU (Golding 2014), [2] Maximum 1458 

Entropy – MXS (Phillips et al. 2017), [3] Random Forest – RDF (Liaw et al. 2002), 1459 

[4] Support Vector Machine – SVM Pessoa da Silva & De Marco Júnior 2023). O 1460 

modelo final foi elaborado a partir do método da média superior (SUP), no qual 1461 

uma média simples é calculada apenas para os algoritmos que tiveram 1462 

desempenho maior ou igual ao valor médio do índice de Sørensen de cada 1463 

algoritmo (Araujo & New 2007, Pessoa da Silva & De Marco Júnior 2023). 1464 

Sabendo que o número de ocorrências pode influenciar o desempenho 1465 

do algoritmo, optamos por utilizar o método de particionamento bootstrap para 1466 

as espécies com número de ocorrências entre 5 e 20. Neste caso, as ocorrências 1467 

são divididas em conjuntos de treinamento (70% dos registros) e de teste (30% 1468 

dos registros) (Pessoa da Silva & De Marco Júnior 2023). Para as espécies com 1469 

número de ocorrências superior a 20 registros, utilizamos o método 1470 

checkerboard (Block). Neste método de particionamento, o espaço geográfico é 1471 

dividido em blocos e os dados de ocorrência divididos em grupo de ajuste e de 1472 

avaliação do modelo (Roberts et al. 2017) 1473 
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Por fim, para evitar superestimação da distribuição das espécies 1474 

causada por sobrepredição dos modelos, utilizamos o método a posteriori, uma 1475 

metodologia de sobreposição de áreas acessíveis e adequadas para a 1476 

ocorrência das espécies. Nessa técnica, as informações espaciais no processo 1477 

de ajuste dos modelos são sobrepostas aos mapas de adequação de espécies 1478 

criados pelos MDEs (Mendes et al. 2020). Como resultado final, apenas as 1479 

manchas com dados de ocorrência real são selecionadas e aplicadas aos 1480 

modelos de conjunto, substituindo a capacidade de dispersão das espécies 1481 

(Mendes et al. 2020). Essa metodologia assume que manchas com dados de 1482 

ocorrência confirmados apresentam maior probabilidade de comporem a 1483 

distribuição natural das espécies e consideram que as manchas sem a presença 1484 

das mesmas menor probabilidade (Mendes et al. 2020).  1485 

Seis métricas distintas (AUC, True Skill Statistics – TSS , Kappa, 1486 

Jaccard, Sørensen, e Fpb) avaliam a robustez dos modelos gerados pelos 1487 

diferentes algoritmos (de Andrade et al. 2020). A métrica AUC (Area Under the 1488 

Curve) avalia a sensibilidade (quantifica os erros de omissão, ou seja, o número 1489 

de previsões errôneas de ausências) e a especificidade (quantifica os erros de 1490 

comissão, ou seja, previsões erradas de presença) de cada matriz de dados 1491 

(McPherson et al. 2004, Allouche et al. 2006). A métrica TSS (True Skill Statistic) 1492 

também combina sensibilidade e especificidade para mensurar erros de 1493 

comissão e omissão, comparando o número de previsões corretas, com as 1494 

previsões provenientes de suposições aleatórias e um conjunto hipotético de 1495 

suposições perfeitas (Allouche et al. 2006).  1496 

Sabendo que AUC e TSS são métricas dependentes da prevalência, ou 1497 

seja, da proporção de presenças em relação ao total de observações e que a 1498 
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distribuição das classes nos dados de treinamento e avaliação pode ser 1499 

influenciada e, consequentemente, impactar a capacidade do modelo de fazer 1500 

previsões precisas e discriminativas (Leroy et al., 2018), utilizamos os índices de 1501 

similaridade Sørensen, Jaccard e Fpb, como alternativa, já que foram 1502 

identificados por Li & Guo (2013) como potenciais métricas de presença de 1503 

background. Os índices de similaridade medem a semelhança entre as previsões 1504 

e as observações, não são influenciados por um número desproporcional de 1505 

verdadeiros negativos e não estimam a capacidade dos modelos de prever 1506 

corretamente as ausências (Leroy et al. 2018). Valores iguais a 1 indicam que o 1507 

modelo previsto é equivalente ao observado (sem falsos positivos ou negativos), 1508 

enquanto para valores iguais a 0, os modelos previstos diferem dos observados 1509 

(Leroy et al. 2018). Todos os processos relatados neste tópico foram realizados 1510 

a partir do pacote “ENMTL” (de Andrade et al. 2020), com uso do RStudio – 1511 

versão 4.3.2. 1512 

 1513 

3.2.4. Mapas de riqueza a partir dos MDEs (MRMD) 1514 

Para construir os MRMD, foi necessária a definição de limites para a 1515 

binarização dos modelos produzidos a partir do método SUP. Para tal, o índice 1516 

Sørensen foi utilizado como limiar de corte para binarização do modelo contínuo 1517 

(Leroy et al. 2018). Os modelos binarizados foram sobrepostos e foram somadas 1518 

todas as adequabilidades para ocorrência de espécie conforme a escala e 1519 

ecorregiões marinhas de Spalding et al. (2007): local, regional (ecorregião e 1520 

província) e global (reino). 1521 
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Para descobrir a possibilidade de uma diversidade críptica de Lysmata–1522 

Exhippolysmata, adequamos o mapa de riqueza a partir das ocorrências (MRPO) 1523 

produzido por Calixto-Cunha et al. (2024) para que apresentasse as mesmas 1524 

espécies do MRMD deste trabalho. Depois, criamos o mapa da diversidade 1525 

críptica a partir da subtração do MRPO do MRMD no RSudio – versão 4.3.2, 1526 

gerando um mapa que indicava áreas adequadas para a existência das espécies 1527 

do grupo, bem como a estimativa de riqueza prevista. As comparações foram 1528 

feitas em todas as escalas: local, ecorregião, província e reino. Na escala local, 1529 

foi utilizado um buffer para circular áreas que apresentassem pelo menos 75% 1530 

da riqueza máxima de Lysmata–Exhippolysmata por quadrícula. 1531 

 1532 

3.3. Resultados 1533 

3.3.1. Métricas de avaliação dos modelos de distribuição de espécies 1534 

(MDEs) 1535 

. Todos os modelos apresentaram métricas AUC, TSS e KAPPA, acima 1536 

de 0,80, exceto o modelo de Lysmata rauli. Apesar das métricas de L. rauli 1537 

estarem entre 0,70 e 0,80 (Kappa, TSS, AUC), os índices de similaridade 1538 

Jaccard e Sørensen foram satisfatórios e maiores que 0,72 em todos os modelos 1539 

e o índice Fpb próximo de 2,0 (Figura 1). Essas métricas confirmam a robustez 1540 

de todos os MDEs produzidos e são, portanto, capazes de prever a distribuição 1541 

das espécies estudadas (Figura 1, veja detalhes em Material Suplementar 1). 1542 
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 1543 

Figura 1 – Distribuição dos valores das métricas de avaliação dos modelos 1544 

elaborados pelo método SUP. Legenda: boxplots: dispersão dos dados entre o 1545 

primeiro quartil (Q1) e o terceiro quartil (Q3); linha horizontal no boxplot: 1546 

mediana; pontos pretos: outliers; whiskers: a variação dos dados que não é 1547 

considerada outlier.  1548 

 1549 

3.3.2. Nicho de Lysmata–Exhippolysmata  1550 

Apesar das variáveis apresentarem percentuais de contribuição 1551 

semelhantes entre os modelos, apenas quatro delas apresentaram frequência 1552 

consistente em todos os modelos: a média e amplitude de temperatura, a 1553 

batimetria e a salinidade média (Tabela 1). A variável temperatura média 1554 

(Temp.m) apresentou percentual de contribuição médio de 25,76% ± 9,04 em 1555 

34,62% dos modelos elaborados, enquanto a amplitude de temperatura 1556 
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apresentou percentual de contribuição médio de 20,98% ± 4,43 em 25,96% dos 1557 

modelos gerados (Tabela 1). Entre as espécies com áreas de adequabilidade 1558 

circuntropical L. amboinensis, L. grabhami (Bruce 1974, Cunha et al. 2008) a 1559 

variável com maior contribuição foi temperatura média em todos os algoritmos 1560 

usados, sendo que L. amboinensis, também apresentou produtividade primária 1561 

média como a variável de maior contribuição no modelo RDF. Amplitude de 1562 

temperatura foi a variável com maior poder de contribuição para os modelos de 1563 

e L. kuekenthali. A variável salinidade média esteve relacionada aos modelos 1564 

elaborados para L. amboinensis, L. bahia. L. dispar, L. lipkei, L.morelandi e L. 1565 

pederseni (Tabela 2). 1566 

Variáveis relacionadas à heterogeneidade de habitat aparecem como 1567 

relevantes para 14,.42% dos modelos, sendo que desse total, 2,88% referem-se 1568 

a relevância de riqueza de corais e 11,24% à batimetria (Tabela 1). A espécie 1569 

que apresentou maior relação com a riqueza de corais foi L. multiscissa 1570 

(contribuição da variável: 26,86% ± 16,88) (Tabela 1 e 2), enquanto a batimetria 1571 

esteve relacionada as espécies: L. dispar (19%), L. galapagensis (17%), L. 1572 

intermedia (22%, 18%), L. rathbunae (23%, 21%), L. rauli (18%), L. seticaudata 1573 

(18%), L. ternatensis (31%, 21%, 27%) (Tabela 2).  1574 
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Tabela 1 – Percentual médio de contribuição das variáveis de maior relevância 1575 

observadas para os modelos de distribuição das espécies e frequência em que 1576 

aparecem nos modelos de distribuição de espécies – MDEs. 1577 

Variável Média Desvio padrão % in MDEs 

Temperatura (média) 25,76% 9,04% 34,62% 

Temperatura (amplitude) 20,98% 4,43% 25,96% 

Batimetria 20,91% 4,15% 11,54% 

Salinitdade (média) 23,10% 4,88% 7,69% 

Produtividade primária (média) 27,52% 23,16% 5,77% 

Oxigênio dissolvido (média) 20,90% 9,33% 1,92% 

Riqueza de corais 26,86% 16,88% 2,88% 

Luz no substrato (média) 24,80% 6,22% 1,92% 

Velocidade de corrente (média) 22,71% 6,78% 1,92% 

Impacto antropogênico 18,00% - 0,96% 

Silicato (amplitude) 14,00% - 0,96% 

1578 
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Tabela 2 – Percentuais de contribuição das variáveis para os modelos de distribuição de espécies (MDEs) conforme o algoritmo 1579 

utilizado e números de ocorrências presentes em cada modelo. 1580 

Espécies n Algoritmo Variável %   Espécies n Algoritmo Variável % 

Exhippolysmata 
ensirostris 

12 

GAU Temp.m 22,30   

Lysmata lipkei 9 

GAU PP.m 28,10 

MSX Temp.m 21,23   MSX Sal.r 20,28 

RDF Sal.a 13,90   RDF Sal.a 22,30 

SVM Temp.m 21,15   SVM PP.m 24,97 

Exhippolysmata 
oplophoroides 

62 

GAU Temp.m 39,80   

Lysmata 
moorei 

8 

GAU Temp.m 28,90 

MSX Temp.m 19,26   MSX Temp.m 19,99 

RDF Temp.m 43,80   RDF CV.m 27,50 

SVM Temp.m 38,70   SVM Temp.m 35,17 

Lysmata 
amboinensis 

102 

GAU Temp.m 36,20   

Lysmata 
morelandi 

10 

GAU Sal.m 23,70 

MSX Temp.m 18,86   MSX Sal.m 19,48 

RDF PP.m 16,40   RDF LightB.m 20,40 

SVM Temp.m 26,98   SVM Sal.m 26,55 

Lysmata ankeri 12 

GAU Temp.m 19,30   

Lysmata 
multiscissa 

10 

GAU Coral_R 15,90 

MSX Temp.m 20,09   MSX Temp.a 19,28 

RDF PP.m 86,70   RDF Coral_R 46,30 

SVM Temp.m 21,59   SVM Coral_R 18,37 

Lysmata AUS. 21 

GAU Temp.a 28,70   

Lysmata 
pederseni 

34 

GAU Sal.m 25,60 

MSX PP.m 21,92   MSX Temp.a 22,46 

RDF Temp.a 21,60   RDF Temp.a, PP.m 16,20 

SVM Temp.a 24,75   SVM Temp.a 16,05 

Lysmata bahia 7 

GAU Temp.a 19,50   

Lysmata 
rathbunae 

62 

GAU Bathy 23,20 

MSX Sal.m 15,84   MSX Temp.a 28,02 

RDF PP.m 11,80   RDF PP.m 29,80 

SVM Temp.a 16,37   SVM Bathy 20,95 

Lysmata 
boggessi 

5 

GAU Temp.m 47,50   

Lysmata rauli 16 

GAU Temp.m 23,70 

MSX Temp.m 25,26   MSX Temp.m 18,70 

RDF Temp.a 21,20   RDF Bathy 17,70 
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SVM Temp.m 44,00   SVM Temp.m 26,68 

Lysmata 
californica 

57 

GAU Temp.m 17,20   

Lysmata 
seticaudata 

175 

GAU Bathy 17,90 

MSX Temp.m 16,14   MSX Temp.a 18,08 

RDF Temp.m 20,70   RDF Temp.a 29,30 

SVM Temp.m 15,86   SVM Temp.a 19,57 

Lysmata dispar 6 

GAU Sal.m 22,40   

Lysmata 
ternatensis 

10 

GAU Bathy 30,50 

MSX Bathy 19,28   MSX Bathy 20,99 

RDF Sal.m 31,50   RDF Temp.a 12,50 

SVM Sal.m 19,76   SVM Bathy 26,66 

Lysmata 
galapagensis 

12 

GAU Bathy 17,20   

Lysmata 
trisetacea 

13 

GAU Temp.a 22,70 

MSX CV.m 17,92   MSX Temp.a 20,63 

RDF PP.m, Temp.a 11,80   RDF DO.m 27,50 

SVM Bathy 17,13   SVM Temp.a 21,61 

Lysmata 
grabhami 

55 

GAU Temp.m 30,10   

Lysmata 
vittata 

64 

GAU Temp.m 19,40 

MSX Temp.m 18,60   MSX Temp.a 19,68 

RDF Temp.m 38,20   RDF Temp.m 13,30 

SVM Temp.m 32,08   SVM Temp.m 21,97 

Lysmata 
intermedia 

40 

GAU Bathy 21,50   

Lysmata 
wurdemanni 

88 

GAU Temp.a 24,60 

MSX HI 18,25   MSX Temp.a 18,13 

RDF Temp.a 30,50   RDF LightB.m 29,20 

SVM Bathy 17,93   SVM Temp.a 22,82 

Lysmata 
kuekenthali 

8 

GAU Temp.a 16,60   

Lysmata 
zacae 

5 

GAU Temp.m 22,70 

MSX Temp.a 17,59   MSX Temp.m 18,59 

RDF Temp.a 18,50   RDF Sil.a; DO.m 14,30 

SVM Temp.a 19,58   SVM Temp.m 23,49 

 1581 

Legenda: GAU– Bayesian Gaussian, MXS – Maximum Entropy, RDF – Random Forest, SVM – Support Vector Machine, SUP – Método da Média 1582 

Superior. Bathy: Batimetria, Coral_R: Riqueza de coral, CV: Velocidade de corrente, DO: Oxigênio dissolvido, HI: Impacto antropogênico, LightB: Luz no 1583 

substrato, PP: Produtividade primária, Sal: Salinidade, Sil: Silicato, Temp: Temperatura, .m: média;.a: amplitude.1584 
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3.3.3. Áreas de distribuição e áreas com potencial defasagem de 1585 

registros 1586 

O clado Lysmata–Exhippolysmata apresentou distribuição circuntropical, 1587 

com o padrão de riqueza variando conforme a escala espacial (Figura 3a, 4a, 1588 

5a, 6a). Algumas espécies apresentaram áreas de adequabilidade nos oceanos 1589 

atlântico e Indo-Pacífico (L. amboienensis, L. grabhami, L. kuekenthali, L. vittata, 1590 

L. rauli, L. californica L. trisetacea e L. ternatensis). Dez espécies estiveram 1591 

restritas ao oceano Atlântico (E. oplophoroides, L. ankeri, L. bahia, L. boggessi, 1592 

L. intermedia, L. moorei, L. pederseni, L. rathbunae, L. seticaudata, L. 1593 

wurdemanni), cinco exclusivas do oceano Indo-Pacífico (E. ensirostris, L. AUS 1594 

sp., L. dispar, L. morelandi, L. multiscissa, L. zacae) e uma no oceano Pacífico 1595 

oeste (L. galapagensis). (veja detalhes em Material Suplementar 2).  1596 

Os mapas de riqueza produzidos a partir de pontos de ocorrência (MRPO) 1597 

(Figuras 2a,2b, 3a, 4a, 5a) e de MDEs (MRMD) (Figuras 2c, 2d, 2e, 3b, 4b, 5b), 1598 

apresentaram diferentes padrões de riqueza quanto à extensão e localização 1599 

das áreas com maior diversidade de espécies. A discrepância entre os padrões 1600 

de riqueza derivados de MRPO e MRMD (Figuras 6a, 6b, 7a, 7b) sugere que 1601 

possa haver locais com déficit de conhecimento sobre a distribuição das 1602 

espécies na natureza (Figura 6a), sete espécies na escala ecorregião, entre 15 1603 

e 17 espécies na escala província e na escala reino superou o número de 20 1604 

espécies em várias localidades tropicais e temperadas (7b), tanto no oceano 1605 

Atlântico, quanto no Indo-Pacífico tropical. 1606 

Na escala local ficou evidente que a região do sudoeste do Golfo do 1607 

México, litoral oeste e leste da Flórida, região sul do Caribe, bem como o sudeste 1608 

e o nordeste brasileiro são áreas com grande potencial para uma maior 1609 
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diversidade de Lysmata–Exhippolysmata (Figura 2c, 2d, 2e), como atualmente é 1610 

sabido e confirma a elevada diversidade de espécies do grupo em regiões 1611 

tropicais e subtropicais. Nessa escala, os pontos de diversidade críptica, 1612 

representados em azul, se concentram na parte sudoeste e sul do Golfo do 1613 

México, sul do Caribe, nordeste e sudeste brasileiros (Figura 6a). Na escala 1614 

ecorregião, a porção norte do Golfo do México também se mostra como área de 1615 

alta diversidade para espécies dos gêneros estudados, confirmando que o grupo 1616 

tem aumento de diversidade nas regiões subtropicais (Figura 3b). Quanto à 1617 

diversidade críptica nessa escala, vemos pontos em azul distribuídos nas 1618 

regiões do Golfo da Califórnia, da costa do Panamá no oceano Pacífico, do sul 1619 

do Brasil, das Filipinas e deTaiwan (Figura 6b).  1620 

Na escala província, a grande diversidade do grupo esteve concentrada 1621 

na região sul do Golfo do México, Flórida e Caribe (Figura 4b). A diversidade 1622 

críptica apresentou poucos pontos azuis distribuídos nessa mesma região, mas 1623 

uma diversidade críptica intermediária (por volta de 10 espécies) em todo o 1624 

oceano Atlântico tropical e que se intensifica na região de transição tropical-1625 

subtropical na porção norte do Golfo do México e em toda região central do Indo-1626 

Pacífico (7a).  1627 

Por fim, na escala reino vemos que há uma equivalência entre o oceano 1628 

Atlântico e a região central do Indo-Pacífico quanto à riqueza de espécies do 1629 

grupo Lysmata–Exhippolysmata e essas áreas se configuram como as que 1630 

comportam a maior diversidade do grupo no planeta (Figura 5b). Também 1631 

observamos vários pontos de diversidade oculta máxima (em azul) no Golfo do 1632 

México, no Caribe, no sul da China, na região do Triângulo de Coral e no litoral 1633 

norte da Austrália. nosso estudo também revelou pontos de diversidade oculta 1634 
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na costa oeste e leste da África, além de vários pontos por toda a Europa, mar 1635 

Vermelho e Sri Lanka (Figura 7b) 1636 

 1637 

Figura 2 - Mapas de riqueza de Lysmata–Exhippolysmata em escala local (por 1638 

célula do grid). a) Mapa de riqueza a partir de pontos de ocorrência (MRPO); b) 1639 

Áreas com riqueza máxima em detalhes (MRPO); c) Mapa de riqueza potencial 1640 

a partir de modelos de distribuição (MRMD); d) Áreas com maior adequabilidade 1641 

ambiental para um maior número de espécies no Caribe, Golfo do México e 1642 

Flórida (MRMD); e) Áreas com riqueza máxima no nordeste e sudeste do Brasil 1643 

(MRMD).  1644 

Espécies 
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 1645 

 1646 

Figura 3 – Mapas de riqueza de Lysmata–Exhippolysmata em escala 1647 

ecorregião. a) Mapa de riqueza a partir de pontos de ocorrência (MRPO); b) 1648 

Mapa de riqueza potencial a partir de modelos de distribuição (MRMD).  1649 

Espécies 
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 1650 

Figura 4 – Mapas de riqueza de Lysmata–Exhippolysmata em escala província. 1651 

a) Mapa de riqueza a partir de pontos de ocorrência (MRPO); b) Mapa de riqueza 1652 

potencial a partir de modelos de distribuição (MRMD).  1653 

Espécies 



 

82 
 

 1654 

Figura 5 – Mapas de riqueza de Lysmata–Exhippolysmata em escala reino. a) 1655 

Mapa de riqueza a partir de pontos de ocorrência (MRPO); b) Mapa de riqueza 1656 

potencial a partir de modelos de distribuição (MRMD).  1657 

Espécies 



 

83 
 

 1658 

Figura 6 – Mapas com aréas que apresentam maior potencial de concentração 1659 

de diversidade críptica Lysmata–Exhippolysmata em escala diferentes escalas. 1660 

a) local (células do grid) (MRMD); b) ecorregião. Legenda: os círculos 1661 

representam as áreas com maior riqueza na escala local. 1662 

 1663 

Espécies 
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 1664 

Figura 7 – Mapas de diversidade críptica Lysmata–Exhippolysmata em escala 1665 

diferentes escalas. a) província; b) reino. Legenda: roxo: riqueza máxima (25 1666 

espécies), amarelo: ausência de espécies. 1667 

 1668 

3.4. Discussão 1669 

 1670 

O presente trabalho apresenta a relevância das variáveis ambientais 1671 

para a composição dos nichos do grupo Lysmata–Exhippolysmata, bem como a 1672 

riqueza potencial de espécies no globo. Também evidencia áreas com potencial 1673 

defasagem de registros em comparação ao que é conhecido atualmente. 1674 

Espécies 
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As variáveis que apresentaram maior poder de contribuição em um maior 1675 

número de modelos coincidem com as variáveis utilizadas para corroborar as 1676 

hipóteses dede  estresse fisiológico (média e amplitude de temperatura anual, 1677 

média de salinidade) e heterogeneidade de habitat (batimetria) como promotores 1678 

de riqueza entre Lysmatidae (Calixto-Cunha et al. 2024). A contribuição da 1679 

temperatura para os MDEs confirma sua relevância para a dinâmica ambiental 1680 

de Lysmata–Exhippolysmata, influenciando sua distribuição, assim como 1681 

acontece para outros organismos marinhos (Danovaro et al. 2004, Perry et al. 1682 

2005, Hunt et al. 2005, Tittensor et al. 2010b, Poloczanska et al. 2013, Yasuhara 1683 

& Danovaro 2016, Jöst et al. 2019, Ashford et al. 2019). 1684 

Do ponto de vista fisiológico, a temperatura desempenha um papel 1685 

crucial na determinação da regularidade reprodutiva e no recrutamento em 1686 

camarões e uma variedade de outros crustáceos (Sastry et al. 1983, Bauer 1985, 1687 

1989, 1992). Diferentes estratégias de biologia reprodutiva são encontradas 1688 

dentro do grupo e são influenciadas pela temperatura, mostrando que a 1689 

coexistência entre espécies com preferências compartilhadas pode ter origem a 1690 

partir de mecanismos contrastantes (Carscadden et al. 2020). Exemplo disso são 1691 

as espécies E. oplophoroides, L. boggessi e L. wurdemanni, que tem distribuição 1692 

sobreposta na região subtropical ao norte do Golfo do México e em todo Caribe 1693 

e apresentam estratégias de biologia reprodutiva distintas (Baeza et al. 2010, 1694 

Dickson et al. 2020).  1695 

Exhippolysmata oplophoroides apresenta um padrão de reprodução 1696 

misto, no qual observa-se incubação constante de embriões ao longo do ano, 1697 

um padrão típico em espécies encontradas em latitudes tropicais e subtropicais 1698 

(Baeza et al. 2010), mas o recrutamento de juvenis é limitado aos meses de 1699 
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verão (Baeza et al. 2010). Essa sazonalidade no recrutamento é uma 1700 

característica compartilhada por espécies de crustáceos em latitudes 1701 

temperadas. (Baeza et al. 2010). Em L. boggessi (tropical/subtropical), por sua 1702 

vez, foi encontrada sazonalidade na razão sexual, fecundidade, investimento 1703 

reprodutivo e volume embrionário (Dickson et al. 2020). A sazonalidade na razão 1704 

sexual pode indicar atraso na mudança de sexo para camarões machos, assim 1705 

como já foi observado para L. wurdemanni e pode estar relacionada às baixas 1706 

temperaturas e fotoperíodos curtos (Dickson et al. 2020).  1707 

É possível que as espécies de Lysmata e Exhippolysmata sejam um 1708 

exemplo do modelo de “conservadorismo de nicho tropical”, pelo qual clados 1709 

mais antigos estariam relacionados aos trópicos e clados mais recentes, que 1710 

foram capazes de superar a barreira térmica do inverno, a latitudes mais 1711 

elevadas (Hawkins e DeVries, 2009), explicando a diversidade de espécies 1712 

encontrada na região do Golfo do México e costa da Flórida. 1713 

Dentro de uma perspectiva ecológica, a variação anual da temperatura 1714 

também está relacionada a flutuações da ciclagem de nutrientes, alterações 1715 

temporais na comunidade fitoplanctônica e interações entre o sedimento e a 1716 

água (Klump & Martens 1989, Jensen et al. 1990, Kristensen 1993), modificando 1717 

a disponibilidade de recursos para as espécies.  1718 

A elevada riqueza de Lysmata–Exhippolysmata encontrada em áreas de 1719 

transição tropical e subtropical (escalas local, ecorregião, província e reino) nos 1720 

hemisférios norte e sul do Atlântico, reforça a possibilidade de existência de um 1721 

gradiente latitudinal de riqueza bimodal nessa bacia oceânica, como já 1722 

observado para outros organismos marinhos (Chaudhary et al., 2016), inclusive 1723 

para Decapoda (Rivadeneira et al. 2020). Esse padrão pode estar relacionado 1724 
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com a presença de correntes quentes que se originam nas províncias tropicais 1725 

e se estendem até regiões temperadas (Valentine 2009). 1726 

Os picos de riqueza observado na costa sul dos Estados Unidos e de 1727 

Cuba, podem estar associados a influência da corrente quente do Golfo do 1728 

México que se estende até a o litoral da Geórgia, numa região subtropical 1729 

(Stramma et al. 2001). A alta diversidade de espécies de lismatídeos observada 1730 

no sul do Caribe, pode ser resultado da presença da corrente Equatorial, assim 1731 

como os picos observados no nordeste brasileiro (Stramma et al. 2001). A região 1732 

sudeste do Brasil, também com elevada riqueza, pode ser resultado da influência 1733 

da corrente quente do Brasil (Stramma et al. 2001). O fato de não observarmos 1734 

espécies de lysmatídeos no litoral sudoeste da América do Sul, pode ser 1735 

explicado pela presença da corrente de Humboldt, caracterizada pelas baixas 1736 

temperaturas (Montecino & Lange 2009). 1737 

No entanto, vale ressaltar que a temperatura não explica sozinha o 1738 

padrão observado, como já relatou Hernáez et al. (2021) para outros Decapoda. 1739 

É possível que a pluma do rio Amazonas explique a quebra de padrão de riqueza 1740 

entre esses dois hemisférios no Atlântico ocidental, isolando espécies da costa 1741 

nordeste brasileira e do sul do Caribe (Giachini Tosetto et al. 2022).  Além disso, 1742 

as Águas Centrais do Atlântico Sul – ACAS podem contribuir para o aumento da 1743 

diversidade de organismos marinhos na região do sudeste brasileiro, uma vez 1744 

que pode elevar a disponibilidade de nutrientes para as espécies, permitindo 1745 

uma maior coocorrência na área (Pires-Vanin & Matsuura 1993, De Léo & Pires-1746 

Vanin 2006). As espécies L. ankeri  e L. bahia,  que ocorrem na região sudeste, 1747 

tiveram a produtividade primária como uma variável importante na explicação de 1748 
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seus modelos de nicho (algoritmo RDF: PP.m = 86,70%, PP.m = 11,80%, 1749 

respectivamente). 1750 

No Indo-Pacífico, não foi observado um padrão bimodal de riqueza como 1751 

visto no Atlântico. Nessa região, temos uma maior concentração de riqueza na 1752 

região do Triângulo de Coral, que é reduzida com o aumento da distância dessa 1753 

área, corroborando o padrão geral da biogeorafia do Indo-Pacífico  (Briggs 1999, 1754 

2005). A riqueza de valor intermediário (seis a oito espécies) observada na 1755 

região do Triângulo de Coral (escalas: ecorregião e província) em relação às 1756 

demais áreas do Indo-Pacífico, pode ser explicada pelas temperaturas 1757 

consistentes e acima dos 29ºC (Yan et al. 1992, Nathan & Leckie 2009), que 1758 

desempenham um papel crucial na manutenção das espécies do grupo, 1759 

reafirmando a possibilidade destes taxa terem surgido em regiões tropicais e 1760 

serem um modelo de “conservadorismo de nicho tropical” (Hawkins & DeVries 1761 

2009). Das seis espécies com ocorrência no Indo-Pacífico, quatro apresentaram 1762 

modelos com grande contribuição da variável temperatura média (E. ensirostris, 1763 

L. amboinensis, L. kuekenthali, L. rauli) e uma da amplitude de temperatura (L. 1764 

multiscissa) (Tabela 2). 1765 

Outras variáveis também explicaram o padrão de distribuição dos grupos 1766 

e apresentaram grande contribuição aos modelos elaborados, como é o caso da 1767 

batimetria. É possível que o padrão de distribuição destes gêneros esteja 1768 

associado à presença de extensas áreas costeiras, altamente relacionadas à 1769 

batimetria, e que podem ser capazes de fornecer maior heterogeneidade de 1770 

habitat (Valentine 2009, Valentine & Jablonski 2010). Na região do Triângulo de 1771 

Coral encontra-se a maior concentração de habitats de águas rasas do planeta, 1772 

com elevada complexidade de habitat (Briggs et al. 1974), o que favorece a 1773 
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coexistência de mais espécies, principalmente espécies largamente associadas 1774 

a ambientes recifais, como é o caso das espécies da família Lysmatidae 1775 

(Debelius 2001). As espécies L. rauli e L. díspar tiveram modelos que 1776 

apresentaram forte contribuição da batimetria, por exemplo.  1777 

Ainda que os ambientes recifais sejam frequentemente associados ao 1778 

grupo na literatura (Debelius 2001), cabe ressaltar que em nosso estudo, a 1779 

variável riqueza de corais contribuiu de forma expressiva no MDE de apenas 1780 

uma espécie – L. multiscissa. Espécie esta com mapa de adequabilidade 1781 

condizente com áreas de recife de elevada biodiversidade, presentes tanto no 1782 

Triângulo das Índias Orientais, quanto na costa da Austrália (Briggs 2005) (veja 1783 

detalhes em Material Suplementar 2).  1784 

 Além disso, é possível que a batimetria esteja ainda relacionada as duas 1785 

estratégias de coloração identificadas e aos padrões comportamentais destes 1786 

camarões. O primeiro padrão de coloração engloba animais com coloração 1787 

críptica, predominantemente avermelhada, proporcionando uma camuflagem 1788 

mais eficaz contra predadores em ambientes escuros, como fendas, rochas, 1789 

cavernas e áreas mais profundas em regiões subtropicais (Rhyne & Lin 2006). 1790 

Por outro lado, o segundo padrão apresenta animais com coloração 1791 

aposemática, encontrados em ambientes tropicais rasos, muitas vezes 1792 

estabelecendo relações simbióticas com esponjas e peixes em recifes de coral 1793 

(Limbaugh et al. 1961, Rhyne & Lin 2006). Enquanto o primeiro grupo possui 1794 

uma distribuição ampla, estando presente em todos os oceanos, o segundo está 1795 

principalmente associado à região do Indo-Pacífico (Baeza et al. 2009b). 1796 

Além da temperatura e da batimetria, a salinidade média também 1797 

aparece nesse estudo como uma variável com contribuição importante em 1798 
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11,54% dos modelos. É amplamente reconhecido que os crustáceos marinhos 1799 

são predominantemente conformadores osmóticos, o que implica em uma 1800 

capacidade limitada de regulação tanto da concentração quanto da composição 1801 

da hemolinfa, bem como da produção de urina osmótica (McNamara & Faria 1802 

2012), especialmente durante as fases larvais (Gimenez & Anger 2001). É 1803 

possível que os efeitos deste estresse salino possam ser transmitidos às 1804 

gerações subsequentes, resultando em prejuízos para os estágios juvenis e 1805 

limitando a colonização e/ou migração dos organismos em regiões com grandes 1806 

flutuações de salinidade, conforme descrito por Giménez (2006). 1807 

Assim, a presença dos rios Mississipi e Amazonas, notoriamente 1808 

reconhecidos por despejarem grandes volumes de água doce no oceano 1809 

(Lindstrom et al. 1987, Giachini Tosetto et al. 2022), podem ter interferido no 1810 

isolamento e dispersão das espécies de Lysmata–Exhippolysmata no Atlântico. 1811 

O rio Mississipi pode estar relacionado à riqueza diferencial encontrada no Golfo 1812 

do México, onde a porção norte, que apresenta maior variação salina, apresenta 1813 

menor riqueza que a porção sul. O rio pode funcionar ainda como uma barreira 1814 

entre as populações da costa da Flórida e do Texas que compõem o complexo 1815 

L. wurdemanni sensu Baeza & Prakash (2019) e funcionar como um promotor 1816 

de diversidade. A distância genética encontrada entre essas populações foi 1817 

maior que aquela calculada para pares de espécies dentro do gênero Lysmata 1818 

Risso (1816) (Baeza & Prakash 2019).  1819 

Como já mencionado, a pluma de água doce do rio Amazonas pode 1820 

funcionar como uma barreira de dispersão entre o Caribe e o nordeste 1821 

brasileiro(Giachini Tosetto et al. 2022). Essa descontinuidade na distribuição das 1822 

espécies de lismatídeos, pode evidenciar que a presença do grupo no Atlântico 1823 
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é anterior a mudança no sentido de desague do rio Amazonas (Mioceno) (Hoorn 1824 

et al. 1995, Figueiredo et al. 2009), num período que os oceanos tropicais eram 1825 

menos fragmentados (Eoceno/Oligoceno) (Wood et al. 1999). Esse contexto traz 1826 

a possibilidade dos gêneros Lysmata-Exhippolysmata estarem presentes no 1827 

Atlântico oeste antes da mudança de sentido, justificando a presença das 1828 

espécies ao norte e ao sul da foz do Amazonas. 1829 

Confirmamos a possibilidade de uma diversidade ainda não descoberta 1830 

para Lysmata–Exhippolysmata. Quando avaliamos a escala local, vemos que as 1831 

áreas com maior diversidade críptica estão na região do Golfo do México, Caribe 1832 

e nordeste brasileiro e coincidem com a localização de espécies de coloração 1833 

críptica, que habitam rochas, fendas e cavernas (Baeza et al. 2009b). Faz 1834 

sentido pensar que a diversidade não foi descoberta possivelmente pela 1835 

dificuldade de captura que essas espécies apresentam, uma vez que o padrão 1836 

de coloração fornece uma camuflagem mais eficaz (Rhyne & Lin 2006), 1837 

explicando também a sub amostragem de espécies como L. baueri (Prakash & 1838 

Baeza 2017), L. udoi (Baeza et al., 2009b) e L. hochi (Baeza & Anker 2008), que 1839 

impediram a inclusão destes taxa no estudo. Quando avaliamos a diversidade 1840 

críptica em escalas maiores, notamos que a área de abrangência de Lysmata e 1841 

Exhippolysmata pode ser bem mais elevada que a atual, já que em todo reino 1842 

Atlântico Norte Temperado, manchas de diversidade oculta foram observadas e 1843 

podem estar associadas a não inclusão de espécies como L. olavoi (Costello 1844 

2001). Além disso, vemos manchas de diversidade críptica em todo o Indo-1845 

Pacífico Central, em regiões onde há ocorrência de espécies que não puderam 1846 

ser utilizadas nesse estudo devido à falta de dados de amostragem: L. debelius, 1847 

L. gracilirostris e L. leptodactylus (Bruce 1983, Wicksten 2000, Gan & Li 2016). 1848 
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O presente trabalho trouxe informações ecológicas relevantes sobre o 1849 

grupo. Além de confirmarem a dependência às condições específicas de 1850 

salinidade e temperatura de habitat, nossos resultados evidenciam a forte 1851 

relação do grupo com a temperatura, que além de poder interferir nas questões 1852 

fisiológicas das espécies, revela a possibilidade de existência de um gradiente 1853 

de riqueza bimodal em áreas de transição tropical e subtropical dos hemisférios 1854 

norte e sul do oceano Atlântico, como já observado para outros decápodes. Tal 1855 

fato suscita a possibilidade destes gêneros serem um exemplo do padrão de 1856 

conservadorismo de nicho tropical.  1857 

Considerando a relevância de batimetria e riqueza de corais observada 1858 

para a riqueza do grupo nas escalas reino e província (Calixto Cunha et al., 2024, 1859 

no prelo), acreditamos que a heterogeneidade dos habitats pode se tornar, à 1860 

medida que novas espécies associadas ao Indo-Pacífico sejam descritas e 1861 

modeladas, tão crucial quanto a temperatura para explicar os padrões de riqueza 1862 

de Lysmata–Exhippolysmata, especialmente quando pensamos nas espécies 1863 

com distribuição no Oceano Indo-Pacífico. 1864 

A possível diversidade críptica encontrada pode auxiliar no planejamento 1865 

de coletas, direcionando áreas de maior possibilidade de ocorrência das 1866 

espécies. Além disso, reforça a importância da intensificação de estudos a 1867 

respeito da família Lysmatidae, tanto para elaboração de estratégias de 1868 

conservação e regulação da atividade pesqueira para o setor de aquarismo, 1869 

quanto para a compreensão de seus padrões ecológicos e resolução das 1870 

questões envolvendo a descrição das espécies críticas já descobertas para os 1871 

complexos L. wurdemanni (Baeza & Prakash 2019), L. vittata (Aguilar et al. 2022, 1872 

Guéron et al. 2022) e L.rauli (Guéron et al. 2022), mas ainda não descritas. 1873 
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2386 

4. Capítulo 3: Há predomínio da conservação de nicho entre Lysmatidae? 2387 

 2388 

Resumo 2389 

A diversificação de linhagens em diversos táxons está frequentemente 2390 

associada a divergências em relação ao nicho ancestral das espécies. 2391 

Buscamos compreender como a dinâmica dos nichos da família Lysmatidae está 2392 

associada aos padrões evolutivos e de distribuição do grupo e como as variáveis 2393 

ambientais explicam a separação dos nichos das espécies. Para isso, 2394 

construímos modelos de nichos, que foram sobrepostos par a par, com o intuito 2395 

de avaliar se eles divergiam ou se conservavam. Como a família apresenta 2396 

várias espécies com ampla tolerância térmica, ocupando desde ambientes 2397 

tropicais até subtropicais e temperados, como Lysmata vittata, L. wurdemanni e 2398 

L. pederseni, esperava-se que a família não corroborasse a hipótese de 2399 

conservação de nicho filogenético, e que as espécies tivessem se especializado 2400 

em diferentes nichos térmicos.. Os resultados indicaram que as variáveis que 2401 

mais contribuíram na separação dos nichos elaborados foram temperatura, 2402 

salinidade e riqueza de corais. O subgrupo analisado tendeu a conservar o nicho 2403 

em 70,77% dos casos. Ao avaliar o padrão espacial na escala de províncias, 2404 

observamos que a família apresenta tanto casos de simpatria quanto alopatria e 2405 

a evidência de processos de especiação ecológica e não ecológica. O estudo 2406 

confirma parcialmente a hipótese de conservadorismo de nicho em Lysmatidae, 2407 

demonstra a relevância das vicariâncias geográficas nos padrões evolutivos da 2408 

família, suscitando a necessidade de avaliação filogenética com datação, que 2409 

permitam uma associação entre os eventos históricos e os padrões de dinâmica 2410 

de nicho aqui observados. Além disso, a influência da temperatura e da riqueza 2411 
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de corais na estruturação dos nichos de Lysmatidae, reforça a possibilidade da 2412 

família ser sensível às mudanças climáticas atuais, que elevam as temperaturas 2413 

marinhas e reduzem a biodiversidade de corais e habitats disponíveis.  2414 

Palavras-chave: carídeos, divergência de nicho, processos de especiação, 2415 

nicho ecológico. 2416 

4.1. Introdução 2417 

A compreensão de como as espécies fazem uso dos recursos em 2418 

diferentes escalas geográficas e temporais é fundamental para explicar os 2419 

padrões de diversidade (Carscadden et al. 2020). Uma vez que o nicho descreve 2420 

a forma como uma espécie se relaciona com o ambiente e as condições que 2421 

possibilitam sua existência (Grinnell 1917, Hutchinson 1957), a dinâmica do 2422 

nicho reflete como as espécies se adaptam ou não às alterações ambientais, 2423 

oportunidades evolutivas e pode estar relacionada com os diferentes modos de 2424 

especiação (Peterson et al. 2011, Carscadden et al. 2020). 2425 

Os processos que levam à especiação acontecem de diferentes formas 2426 

e são consequência da maneira que as populações divergentes estão 2427 

distribuídas no espaço e se essa distribuição interfere no fluxo gênico entre elas 2428 

(Wiens 2004, Papadopulos et al. 2011). Conforme são definidos os cenários que 2429 

promovem o isolamento e a característica da barreira entre populações (física 2430 

ou ecológica), é possível classificar os modos de especiação a que as espécies 2431 

foram submetidas, suas diferentes taxas de extinção/especiação e em que grau 2432 

seus nichos divergem ou se assemelham (Wiens & Graham 2005, Nosil 2007). 2433 

Considerando os avanços metodológicos das últimas décadas, que 2434 

aprimoraram técnicas de estudo molecular, calibração de árvores filogenéticas e 2435 
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comparação de modelos de nicho ecológico (Wiens & Graham 2005, Pearman 2436 

et al. 2014, Brown & Carnaval 2019), avanços tem sido alcançados a respeito 2437 

dos processos que causam a especiação. A especiação pode estar relacionada 2438 

a padrões alopátricos de distribuição das populações e à presença de uma 2439 

barreira, seja ela ambiental ou ecológica (Wiens 2004). Os padrões de 2440 

distribuição podem ser gerados por vicariância (Mansion et al. 2009), extinção 2441 

de populações em zonas intermediárias (Wiens 2004) ou migração para regiões 2442 

isoladas (Hertwig et al. 2013, Burbrink et al. 2019, Torres-Cambas et al. 2019). 2443 

Nas vicariâncias geográficas ocorre o isolamento espacial das 2444 

populações e a especiação é consequência da interrupção de fluxo gênico 2445 

(Wiens 2004). Já nas vicariâncias ecogeográficas, a especiação é inicialmente 2446 

impulsionada pelo aparecimento de uma barreira geográfica, que promove 2447 

alterações ambientais locais (Wiens 2004). A partir dessa nova configuração 2448 

espacial e ambiental, ocorre uma adaptação secundária das espécies (Wiens 2449 

2004, Rundle & Nosil 2005, Schluter & Conte 2009) e as características são 2450 

submetidas a seleções divergentes.  2451 

Também é possível que o isolamento das populações  seja causado por 2452 

questões ecológica, quando as mudanças ambientais geram zonas com 2453 

condições desfavoráveis para a existência da população, promovendo a 2454 

interrupção do fluxo gênico entre as populações que permaneceram na região 2455 

desfavorável e as que saíram (Crisp et al. 2011). É possível ainda que o processo 2456 

de especiação não seja causado por vicariância, mas como consequência da 2457 

dispersão e surgimento de longas distâncias entre duas populações e 2458 

interrupção de fluxo gênico (Crisp et al. 2011). 2459 
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Os processos de especiação relacionados à simpatria, também são 2460 

aceitos pela comunidade científica (Via 2001, Papadopulos et al. 2011, Servedio 2461 

et al. 2011) e podem acontecer como resultado da vicariância ecológica, quando 2462 

há alteração dos limites de distribuição das espécies, suas características 2463 

fenotípicas e diversidade funcional, sem que exista uma barreira geográfica 2464 

(Sexton et al. 2009). Essas modificações são submetidas aos eventos de seleção 2465 

natural divergente, que culminam em isolamento reprodutivo e consequente 2466 

especiação ecológica (Schluter 2001, 2009, Schluter & Conte 2009, Nosil & 2467 

Flaxman 2011). Também podem ocorrer por ordem de mutação, quando 2468 

diferentes mutações são fixadas em diferentes populações submetidas às 2469 

mesmas pressões ambientais (Schluter 2001), sem que haja variação ambiental 2470 

identificada que possa atuar como pressão seletiva e divergente. 2471 

Independente do padrão espacial das especiações, o estabelecimento 2472 

do papel relativo do conservadorismo de nicho entre espécies irmãs é 2473 

fundamental para compreensão dos processos de diversificação em grupos 2474 

megadiversos (Kozak & Wiens 2006). Chamamos de conservadorismo de nicho 2475 

filogenético a tendência das linhagens conservarem suas características 2476 

compartilhadas de nicho ao longo dos eventos de especiação ou tempo 2477 

evolutivo.  2478 

Os modelos de nicho ecológico – MNE propostos por Soberón (2007) e 2479 

Peterson et al. (2011), utilizam o conceito de nicho de Hutchinson (1957) e 2480 

quando associados às ferramentas de análise filogenética tornaram-se uma 2481 

alternativa viável para compreensão dos papeis relativos de diferentes 2482 

processos de especiação na distribuição das espécies (Wiens & Graham 2005). 2483 

As áreas de ocorrência das espécies passam a ser manifestações de seus 2484 
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nichos realizados ao longo do tempo evolutivo (Brown & Carnaval 2019), 2485 

enquanto a diferença na ocupação dos espaços ambientais é um reflexo das 2486 

diferentes histórias de vida, interações bióticas e condições ambientais (Brown 2487 

& Carnaval 2019). Com a metodologia de sobreposição de nichos proposta por 2488 

Brown & Carnaval (2019), é possível modelar os espaços ambientais utilizados 2489 

por pares de espécies, compará-los e compreender a dinâmica dos nichos, ou 2490 

seja, se as espécies divergem ou conservam seus nichos ao longo de seus 2491 

processos evolutivos. 2492 

A família Lysmatidae possui grande diversidade de espécies entre o 2493 

grupo dos carídeos, com 51 espécies descritas para o gênero Lysmata Risso 2494 

(1816), quatro espécies para Exhippolysmata, Stebbing (1915) (Baeza et al. 2495 

2009, Baeza 2010a). Conta ainda com mais dois gêneros mono-específicos 2496 

Lysmatella Borradaile (1915) e Mimocaris Nobili (1903) (De Grave & Fransen 2497 

2011). A família apresenta ampla distribuição geográfica, com maior diversidade 2498 

encontrada nas regiões Indo-Pacífico Central e oceano Atlântico (Calixto-Cunha, 2499 

2024 no prelo) , ocupando desde costões rochosos e fundos não consolidados 2500 

de mares temperados e quentes, até recifes de corais de regiões tropicais 2501 

(Debelius 2001, Baeza et al. 2009, Barros-Alves et al. 2016, De Grave & Anker 2502 

2018, Giraldes et al. 2018). Duas estratégias de coloração, sendo uma críptica, 2503 

com indivíduos predominantemente avermelhados, garantindo uma camuflagem 2504 

eficaz em ambientes escuros e/ou mais profundos (Rhyne & Lin 2006), e outra 2505 

aposemática, em indivíduos que apresentam relações simbióticas com esponjas 2506 

e peixes em recifes de coral (Limbaugh et al. 1961, Rhyne & Lin 2006). 2507 

Também são reconhecidos dois estilos de vida, o primeiro relacionado a 2508 

ambientes subtropicais, com grandes adensamentos populacionais e estilo de 2509 
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vida livre (Newman & Bauer 2004, Baeza 2006, Baeza et al. 2009), como é o 2510 

caso de L. wurdemanni (Baeza et al. 2009). Um segundo estilo de vida está mais 2511 

frequentemente associado a ambientes tropicais, com baixo adensamento 2512 

populacional (com ocorrência em pares) na região infralitorânea, apresentando 2513 

ou não relações simbióticas com anêmonas, como e o caso de L. pederseni 2514 

(Baeza 2010b), e com peixes como L amboinensis, L. grabhami e L. debelius 2515 

(Baeza et al. 2009). Essa variedade de adaptações suscita a oportunidade de 2516 

estudo dos efeitos do ambiente na evolução dos traços comportamentais, 2517 

permitindo que os gêneros possam ser investigados como importantes modelos 2518 

evolutivos na compreensão dos padrões de especiação e distribuição de 2519 

organismos no ecossistema marinho.   2520 

Diante do exposto, nos propusemos a avaliar se entre os Lysmatidae é 2521 

corroborada a hipótese de conservadorismo filogenético de nicho, que sugere 2522 

uma tendência das linhagens manterem seu nicho ecológico ancestral por meio 2523 

de eventos de especiação (Harvey & Pagel 1991). Também buscamos 2524 

compreender como as variáveis ambientais estão relacionadas com os padrões 2525 

de sobreposição e divergência de nicho da família Lysmatidae nas regiões com 2526 

maior diversidade de espécies. Esperávamos encontrar (1) uma tendência na 2527 

família para o conservadorismo de nicho, com maior frequência de indícios de 2528 

especiações resultantes de casos de vicariância geográfica para espécies com 2529 

padrão alopátrico, uma vez que populações separadas em paisagens 2530 

heterogêneas tendem a encontrar habitats distintos para colonizar (Graham et 2531 

al. 2004, Wiens 2004, Ackerly et al. 2006) e por ordem de mutação nos casos de 2532 

espécies simpátricas, já que as populações estariam submetidas às mesmas 2533 

pressões ambientais (Schluter 2001); (2) uma forte influência da temperatura, 2534 
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salinidade, batimetria e riqueza de corais na composição dos nichos realizados 2535 

das espécies estudadas, uma vez que essas variáveis foram as que mais 2536 

contribuíram para os modelos de distribuição elaborados no capítulo 2;  2537 

 2538 

4.2. Materiais e Métodos 2539 

Os dados de distribuição global das espécies foram obtidos a partir de 2540 

revisões bibliográficas   (Bruce 1983, Wicksten 2000, Anker & Baeza 2009, 2541 

Baeza et al. 2009, 2010, Okuno & Fiedler 2010, Rhyne et al. 2012, Gan & Li 2542 

2016b, Barros-Alves et al. 2016, Pachelle et al. 2020, Ashrafi et al. 2021, Aguilar 2543 

et al. 2022, Guéron et al. 2022) e dos bancos de dados Global Biodiversity 2544 

Information Facility (GBIF, http://www.gbif.org) (fevereiro, 2024) e Ocean 2545 

Biodiversity Information System (OBIS; https://obis.org/)) (fevereiro, 2024) por 2546 

meio do pacote “spocc” (Chamberlain 2021). As ocorrências foram padronizadas 2547 

para a mesma resolução das variáveis preditoras obtidas no banco de dados 2548 

Bio-Oracle (http://bio-oracle.org/, acessado em: 25 de maio de 2020, versão 2.1) 2549 

(Tyberghein et al. 2012, Assis et al. 2018), Lista Vermelha da IUCN 2550 

(www.iucnredlist.org, acessado em: 16 de junho de 2022) e do National Center 2551 

of Ecological Analysis and Synthesis (NCEAS; https://www.nceas.ucsb.edu/). Os 2552 

registros foram avaliados quanto a possíveis erros de georreferenciamento e 2553 

incongruências taxonômicas e todos os dados com coordenadas geográficas 2554 

incompletas foram removidos. Para as espécies Lysmata vittata e L. rauli, foram 2555 

consideradas apenas as ocorrências de áreas nativas como propuseram Aguilar 2556 

et al. (2022) e Guéron et al. (2022), respectivamente. 2557 

Considerando as 58 espécies descritas para a família Lysamtidae e 2558 

validadas pelo World Register of Marine Species – WoRMs (Ahyong et al. 2024, 2559 

https://obis.org/
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acessado em: 19 de março de 2024), 26 pares apresentaram o mínimo de cinco 2560 

pontos de ocorrência exigidos pela pacote “humboldt”. Foi formada uma matriz 2561 

de combinação com 316 pares de espécies para a análise de sobreposição.  2562 

Para caracterizar parcialmente o espaço ambiental das espécies de 2563 

Lysmatidae, escolhemos as variáveis com maior importância para os modelos 2564 

de distribuição de espécies elaborados por Calixto-Cunha et al. (2024 no prelo). 2565 

São elas: índice de impacto antropogênico, batimetria, riqueza de corais, 2566 

salinidade (média e amplitude), temperatura (média e amplitude). Utilizamos a 2567 

delimitação de províncias e ecorregiões marinhas de Spalding et al. (2007) para 2568 

delimitar as áreas de background e reduzir a dimensionalidade das áreas 2569 

modeladas. Quando os espaços ambientais não apresentavam pelo menos 5 2570 

pontos de ocorrência para cada espécie avaliada, a análise de sobreposição não 2571 

era possível (Brown & Carnaval 2019). De todo nosso conjunto de dados, 56 2572 

pares de espécies não puderam ser sobrepostos por falta de ponto de 2573 

ocorrências nos espaços ambientais criados. 2574 

Para elaboração e sobreposição dos nichos utilizamos o pacote 2575 

“humboldt” (Brown & Carnaval 2019) e o software RStudio (version 4.3.2). 2576 

Primeiro caracterizamos o espaço ambiental (espaço-E) como dois eixos de uma 2577 

análise de componentes principais (PC1 e PC2) (Brown & Carnaval 2019). Esses 2578 

eixos são formados a partir da relação encontrada entre as ocorrências das 2579 

espécies e as variáveis ambientais selecionadas. Os eixos PC1 e PC2 passam 2580 

a ser nossas variáveis bioclimáticas (Brown & Carnaval 2019).  2581 

Para criar a superfície contínua do espaço-E ocupada pelas espécies, 2582 

usamos a função de densidade Kernel (kern.smooth= 1), com resolução de 2583 

grade de 100 x 100 (R),  a partir dos valores de PC 1 e PC 2 (Broennimann et al. 2584 
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2012). Em seguida, foram elaborados os nichos considerando todo o espaço 2585 

ambiental ocupado e apenas o espaço ambiental análogo a cada dois pares de 2586 

espécies (Brown & Carnaval 2019). A sobreposição dos nichos no espaço 2587 

ambiental total é avaliada pelo teste de sobreposição de nicho (NOT), enquanto 2588 

no espaço ambiental análogo, pelo teste de divergência de nicho (NDT) (Brown 2589 

& Carnaval 2019). 2590 

Os testes de sobreposição utilizam o índice D de Schoener como 2591 

métrica. Ele atribui valores de sobreposição entre 0 (sugerindo ausência de 2592 

sobreposição) e 1 (sobreposição total) (Rödder & Engler 2011). Para avaliar a 2593 

significância (α = 0,05) da métrica de sobreposição D de Schoener, são 2594 

realizadas estatísticas de randomização com 100 repetições para cada teste 2595 

(NOT/NDT), denominadas teste de equivalência e teste de background. A 2596 

interpretação dos resultados obedeceu a chave proposta por Brown & Carnaval 2597 

(2019) (Tabela 1). 2598 
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Tabela 1: Interpretações possíveis conforme cada arranjo de resultados para os testes de sobreposição e divergência de nicho 2599 

(NOT e NDT, respectivamente). 2600 

Fonte: Adaptado de Brown and Carnaval (2019). Legendas: **: significativo; NS: não significativo 2601 

Teste de sobreposição de 
nicho - NOT 

Teste de divergência de Nicho 
- NDT 

Interpretação 

Equivalência Background  Equivalência Background 

** ** or NS ** ** or NS Forte evidência de que os nichos das espécies divergiram* 

** ** or NS 
ausência de 
sobreposição 

- Forte evidência de que os nichos das espécies divergiram* 

NS  ** ** ** 
Os nichos das espécies divergiram; no entanto, não há diferenças significativas quando se 
olha para a distribuição total. Normalmente, esse resultado sugere que a relação no NDT é 
marginalmente significativa (0,05 < P < 0,1).  

** ** NS  ** 
Isso apoia a hipótese de que seus nichos atuais não são equivalentes. No entanto, esses 
resultados não sustentam que a hipótese seja resultado de uma evolução divergente; em vez 
disso, as diferenças são simplesmente o resultado de diferentes acessos aos ambientes. 

NS  NS  ** ** or NS 

Evidência de que os nichos das espécies divergiram*. A insignificância das duas estatísticas 
em NOT deixa a análise inconclusiva. A estatística NOT Background sugere que o espaço-
E disponível é semelhante a uma ou ambas as distribuições. Poder limitado de detecção de 
diferença 

** ** or NS NS  NS  
Isso apoia a hipótese de que seus nichos atuais não são equivalentes. No entanto, esses 
resultados não sustentam que a hipótese seja resultado de uma evolução divergente; em vez 
disso, as diferenças são simplesmente o resultado de diferentes acessos aos ambientes.  

NS  NS  NS  NS  
Esses resultados são inconclusivos, mas sugerem que os nichos são equivalentes. No 
entanto, isso pode ser resultado de um limitado espaço-E disponível em ambas as 
distribuições. 

NS  ** NS  ** Forte evidência de que os nichos são equivalentes 
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Para definição das espécies irmãs, utilizamos como referência a 2602 

filogenia de (Aguilar et al. 2022) (Figura 1). Tal filogenia indica ainda que 2603 

Exhippolysmata ensirostris estaria mais próxima de Mimocaris heterocarpoides 2604 

que de outas espécies de Lysmata. Logo, consideramos também a filogenia de 2605 

Baeza e Fuentes (2013) que apresenta E. ensirostris e E. oplophoroides como 2606 

espécies irmãs, assim como apresentam Alves et al. (2018) e Santos et al. 2607 

(2021). Em seguida, foi avaliado o padrão de distribuição de todos os pares de 2608 

espécies estudados, ou seja, se eles coocorriam em pelo menos uma província 2609 

marinha (simpatria) ou não (alopatria) (Spalding et al. 2007). A escolha da escala 2610 

de província se deu por ela representar grandes áreas definidas pela presença 2611 

de uma biota diversa que compartilha alguma coesão ao longo do tempo 2612 

evolutivo (Spalding et al. 2007). Sob o ponto de vista ecológico, as províncias 2613 

seriam unidades coesas, capazes de abranger a história de vida mais ampla de 2614 

vários taxa, sejam eles espécies móveis ou dispersivas(Spalding et al. 2007). 2615 

Por fim, para identificação dos prováveis processos de especiação que 2616 

ocorreram na família Lysmatidae, caracterizamos os diferentes modos de 2617 

especiação (Figura 2), conforme os padrões espaciais (alopátrico/simpátrico) e 2618 

dinâmica de nicho (divergência/conservadorismo) (Via 2001, Crisp et al. 2011, 2619 

Papadopulos et al. 2011, Servedio et al. 2011, Rincón-Barrado et al. 2021).2620 
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 2621 

Figura 1- Filogenia da família Lysmatidae, adaptada de Aguilar et al. (2022). 2622 

Legenda: Estrelas vermelhas indicam os pares de espécies irmãs.2623 
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 2624 

 2625 

Figura 2 - Modos de especiação conforme padrões espaciais e dinâmica de nicho. Legendas: sp1 e sp2 representam os 2626 
pares de espécies em análise, PC1 e PC2: eixos da análise de componentes principais que caracterizam o espaço ambiental 2627 
(espaço E). 2628 
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4.3. Resultados 2629 

 2630 

Em relação ao padrão espacial da família Lysmatidae, 64,86% das 2631 

comparações apresentaram alopatria enquanto 35,14% simpatria (Figura 3a). 2632 

Tanto espécies alopátricas quanto simpátricas tenderam a conservar seus 2633 

nichos (Figura 3a). Entre as espécies irmãs, essa proporção também se mantém. 2634 

Os pares de espécies alopátricas representaram 80,00% das comparações e 2635 

75,00% delas conservaram seus nichos (Quadro1, Figura 4, 5, 6 e 7). Foi 2636 

encontrado apenas um caso de espécie simpátrica (Figura 8), com conservação 2637 

de nicho (Quadro 1). 2638 

Na região do reino Indo-Pacífico Central, 57,89% das comparações 2639 

apresentaram alopatria, enquanto 42,11% simpatria (Figura 3b). Somente as 2640 

espécies alopátricas apresentaram maior proporção de conservadorismo de 2641 

seus nichos (Figura 3b). No oceano Atlântico, observamos que há predomínio 2642 

de casos de simpatria (79,54% das comparações) (Figura 3c) e predomínio de 2643 

conservadorismo de nicho (65,91%) tanto entre espécies alopátricas, quanto 2644 

simpátricas (Figura 3c). 2645 
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Padrão global Lysmatidae Espécies endêmicas CIP Espécies endêmicas do Atlântico 

   

   

a) 

d) 

c) 

e) 

b) 

f) 
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Figura 3 - Padrões de evolução de nicho e mecanismos de especiação encontrados para família Lysmatidae, no contexto global 2646 

e para espécies endêmicas do oceano Atlântico e reino Indo Pacífico-Central.2647 

 2648 

Quadro 1: Padrões de evolução de nicho e mecanismo de especiação observados para espécies irmãs da família Lysmatidae. 2649 

Espécie 1 Espécie 2 Nicho Províncias comuns 
Mecanismo de 

especiação 

E. ensirostris E. oplophoroides conservado Não apresentaram Vicariância geográfica 

L. amboinensis L. grabhami conservado Não apresentam Vicariância geográfica 

g) h) i) 
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L. ankeri L. pederseni conservado 
Atlântico Noroeste Temperado Quente 

Atlântico Noroeste Tropical 
Ordem de mutação 

L. moorei L. galapagensis conservado Não apresentaram Vicariância geográfica 

L. prima L. vittata divergente Não apresentaram 
Vicariância 

ecogeográfica 

 2650 
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Foi possível a realização de 260 análises de sobreposição de nicho. Os 2651 

nichos totalmente equivalentes representaram 70,77% das comparações e os 2652 

nichos totalmente divergentes 25,00% (Figura 3d). O padrão de predomínio de 2653 

conservadorismo de nicho se manteve para os pares de espécies endêmicas do 2654 

Indo-Pacífico Central (Figura 3e) e do Atlântico (Figura 3f) . Em 11 comparações 2655 

encontramos nichos não equivalentes (4,23%) (Figura 3b, Material Suplementar 2656 

1). Entre as espécies irmãs analisadas, apenas L. vittata e L. prima  (20% das 2657 

comparações) apresentaram evidências de divergência apresentaram 2658 

evidências de divergência de nicho (NOT: D < 0,001, p = 0,02; Background: 2659 

p(2,1) = 0,01, p(1,2) = 0,03), mas a impossibilidade de realização do NDT, limitou 2660 

o poder de conclusão.  2661 

Em 80% das comparações realizadas para as espécies as evidências 2662 

sugerem uma provável conservação de nicho ancestral: Exhippolysmata 2663 

ensirostris e E. oplophoroides (NOT: D = 0,09, p = 0,91; Background: p(1,2) = 2664 

0,05; NDT: D = 0,14, p = 0,92; Background: p(2,1) = 0,04); L. ankeri e L. 2665 

pederseni (NOT: D = 0,38, p = 0,83; Background: p(2,1) = 0,03; NDT: D = 0,45, 2666 

p = 0,68; Background: p(2,1) = 0,01, p(1,2) = 0,08); L. amboinensis e L. grabhami 2667 

(NOT: D = 0,22, p = 1,00; Background: p(1,2) = 0,20; p(2,1) = 0,25; NDT: 2668 

ausência de sobreposição) e L. moorei e L. galapagensis (NOT: D = 0,17, p = 2669 

1,00; Background: p(2,1) = 0,05; NDT: ausência de ocorrências no espaço 2670 

ambiental) (Quadro 1). 2671 

Considerando as espécies endêmicas do oceano Atlântico e da região 2672 

do Indo-Pacífico Central, observamos dois padrões distintos em relação à forma 2673 

como as variáveis ambientais explicam a separação dos nichos das espécies. 2674 

No Atlântico, a temperatura média foi a variável mais importante para a 2675 
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separação dos nichos em 95,45% das comparações realizadas, uma vez que foi 2676 

a variável mais relacionada ao eixo PC1. Já a salinidade média esteve mais 2677 

relacionada ao eixo PC2 em 75,00% das comparações.  2678 

No Indo-Pacífico Central, a temperatura média esteve relacionada ao 2679 

eixo PC1 em 78,95% das comparações e a amplitude de temperatura em 21,05% 2680 

delas. O eixo PC2 esteve relacionado à riqueza de corais (47,67% das 2681 

comparações), à salinidade média (em 42,11%) e à amplitude de salinidade 2682 

(10,53%) (Material Suplementar 2 e 3). Para as espécies irmãs, a temperatura 2683 

média foi a variável que mais explicou a separação dos nichos, pois esteve 2684 

relacionada ao eixo PC1 em 60,00% das comparações, seguida pela amplitude 2685 

de temperatura (40,00%). No eixo PC2, a salinidade média apareceu como a 2686 

mais importante em 80,00% das comparações e a riqueza de corais em 20,00%. 2687 

 Os resultados obtidos a partir da sobreposição e analisados conforme o 2688 

esquema metodológico proposto para interpretação dos possíveis modos de 2689 

especiação indicaram tanto processos de especiação ecológica e quanto não 2690 

ecológica podem ter atuado na diversificação de espécies de Lysmatidae (Figura 2691 

3g), o mais comum foi vicariância geográfica (50,77%) (Figura 3g, Material 2692 

Suplementar 4). Quando observamos os resultados para espécies endêmicas do 2693 

reino Indo-Pacífico Central e do oceano Atlântico, a primeira região segue o 2694 

padrão geral (predomínio de vicariância geográfica: 36,84% das comparações) 2695 

(Figura 3h), enquanto na segunda houve predomínio de especiação por ordem 2696 

de mutação (52,07%) (Figura 3i). Os quatro modos de especiação hipotéticos 2697 

sugeridos foram registrados entre as espécies irmãs, sendo que a vicariância 2698 

geográfica também apresentou maior frequência (40,00%) (Quadro 1, Figuras 2699 

3g, 3h, 3i). 2700 
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 2701 
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 2702 

Figura 4 – Distribuição das espécies irmãs Exhippolysmata ensirostris e Exhippolysmata oplophoroides conforme províncias 2703 

marinhas de Spalding (2007). 2704 
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 2705 

Figura 5 – Distribuição das espécies irmãs Lysmata amboinensis e Lysmata grabhami conforme províncias marinhas de Spalding 2706 

(2007). 2707 

 2708 
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 2709 

Figura 6 – Distribuição das espécies irmãs Lysmata moorei e Lysmata galapagensis conforme províncias marinhas de Spalding 2710 

(2007). 2711 
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 2712 

Figura 7 – Distribuição das espécies irmãs Lysmata vittata e Lysmatella prima conforme províncias marinhas de Spalding 2713 

(2007). 2714 

 2715 
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 2716 

Figura 8 – Distribuição das espécies irmãs Lysmata ankeri e Lysmata pederseni conforme províncias marinhas de Spalding (2007). 2717 
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4.4. Discussão 2718 

Para compreender os padrões observados neste trabalho para a família 2719 

Lysmatidae, é útil distinguir duas escalas de diferenciação de nicho relacionadas 2720 

às diferentes distribuições das espécies (Ackerly et al. 2006). Em grandes 2721 

escalas espaciais, como é o caso de Lysmatidae que apresenta distribuição 2722 

circumtropical (Baeza et al. 2009), o padrão espacial tende a ser alopátrico 2723 

(Cavender-Bares et al. 2002, Ackerly et al. 2006). As espécies ocupam diferentes 2724 

macrohabitats ou envelopes climáticos e quando se sobrepõem 2725 

geograficamente, a diferenciação de habitat garante o isolamento entre elas 2726 

(Ackerly et al. 2006). Tal padrão foi corroborado, uma vez que tivemos mais 2727 

casos de alopatria na família.  2728 

Em escalas menores, as espécies relacionadas que compartilham o 2729 

espaço em comunidades, apresentam diferenciação espacial ou temporal em 2730 

microhabitats, na forma que utilizam os recursos, a dieta e diversos outros 2731 

fatores (Ackerly et al. 2006). Nessa escala, onde há influência do equilíbrio entre 2732 

as relações intra e interespecíficas na estruturação das comunidades, nota-se a 2733 

relevância do nicho ecológico no entendimento dos processos que direcionaram 2734 

a diversidade (Ackerly et al. 2006). Nossos dados mostram que há uma mudança 2735 

nos padrões de conservadorismo de nicho entre as escalas globais e regionais. 2736 

Essas diferentes escalas de nicho foram nomeadas como nicho α, que 2737 

correspondem aos componentes de pequena escala do nicho e que diferem 2738 

entre espécies simpátricas e nicho β que corresponde aos fatores de macro 2739 

habitat e clima relacionados a distribuições em maior escala, conforme definido 2740 

por Whittaker (1970), Pickett & Bazzaz (1978) e Silvertown et al. (2006). Na 2741 

literatura argumenta-se que os parâmetros do nicho α (local) tendem a ser 2742 



 

142 
 

evolutivamente conservados, como observamos para as espécies simpátricas 2743 

do Atlântico. Já no nicho β (regional) os parâmetros são altamente divergentes, 2744 

fazendo com que espécies irmãs tendam a ocupar diferentes comunidades 2745 

(Graves et al. 1996, Cavender-Bares et al. 2002), diferente do que observamos 2746 

para a família na escala global.  2747 

Nas duas escalas estudadas notamos uma prevalência do 2748 

conservadorismo de nicho. No entanto, quando associamos o padrão espacial 2749 

das espécies nas escalas menores, não confirmamos o padrão de 2750 

conservadorismo de nicho α entre as espécies simpátricas do reino Indo-Pacífico 2751 

Central. Neste reino, temos predomínio de casos de divergência de nicho entre 2752 

espécies simpátricas, indicando que as espécies dessa região já se encontram 2753 

em um estágio posterior de divergência evolutiva. Isso culminaria numa maior 2754 

possibilidade de coexistência dos organismo, à medida que as diferentes áreas 2755 

de distribuição das espécies se expandam na direção umas das outras (Ackerly 2756 

et al. 2006). Faz sentido fazer essa análise uma vez que a região do Indo-2757 

Pacífico é reconhecida como um centro de origem de vários carídeos (Briggs 2758 

2000, 2003, 2005), supondo que as espécies de Lysmatidae que lá ocorrem, 2759 

poderiam apresentar maior tempo de história evolutiva que aquelas presentes 2760 

no oceano Atlântico. 2761 

Em relação aos modos de especiação, o mais frequente para 2762 

Lysmatidae em escala global e no reino Indo-Pacífico Central foi vicariância 2763 

geográfica. Tal padrão era esperado, uma vez que a família apresenta espécies 2764 

em um padrão de distribuição circuntropical (Rhyne & Lin 2006, Baeza et al. 2765 

2009, Baeza 2013, Aguilar et al. 2022) e elevado número de casos de alopatria 2766 

(Wiens 2004, Wiens & Graham 2005). Em escala menor, o modo de especiação 2767 
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mais frequente no oceano Atlântico foi ordem de mutação, seguido de 2768 

especiação ecológica. Como as espécies simpátricas da região estão mais 2769 

concentradas em poucas províncias marinhas da região do Caribe e Golfo do 2770 

México (Calixto-Cunha et al, 2024 no prelo), as mutações provavelmente foram 2771 

fixadas graças as pressões ambientais semelhantes (Schluter 2001). Já os 2772 

casos de especiação ecológica, podem ter derivado de eventos de seleção 2773 

natural divergente, que culminaram em um possível isolamento reprodutivo e 2774 

posterior especiação (Schluter 2001, 2009, Schluter & Conte 2009, Sexton et al. 2775 

2009, Nosil & Flaxman 2011). 2776 

Os padrões observados se confirmam também entre as espécies irmãs, 2777 

em que há predomínio da alopatria, conservação de nicho. Os pares 2778 

Exhippolysmata ensirostris e E. oplophoroides, L. amboinensis e L. grabhami e 2779 

L. moorei e L. galapagensis exemplificaram bem os casos de especiação por 2780 

vicariância geográfica. Nos dois primeiros pares de espécies não há uma barreira 2781 

geográfica estabelecida, mas há presença de grande distância entre a 2782 

distribuição atual das espécies. É possível que o fechamento do mar de Thethis 2783 

tenha impedido o fluxo gênico entre as populações da espécie ancestral (Hou & 2784 

Li 2018), limitando o fluxo gênico, com posterior especiação por seleção natural 2785 

divergente(Schluter 2001, 2009, Sexton et al. 2009, Nosil & Flaxman 2011).   2786 

No caso de L. galapagensis e L. moorei, que se encontram no Pacífico 2787 

e no Atlântico, respectivamente, é possível que a especiação seja consequência 2788 

da elevação dos Istmo do Panamá (Haug & Tiedemann 1998, Bartoli et al. 2005, 2789 

Schneider & Schmittner 2006). Estudos com datação filogenética podem 2790 

associar esses processos aos eventos evolutivos de dispersão de carídeos, que 2791 
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tinham como centro de origem de dispersão o Indo-Pacífico (Briggs 2000, 2003, 2792 

2005). 2793 

Já entre as espécies L. ankeri e L. pederseni, tivemos simpatria nas 2794 

províncias Atlântico Temperado Quente Noroeste e Atlantico Tropical Noroeste, 2795 

associada à conservação de nicho. Essa configuração nos permite concluir que 2796 

o mecanismo de especiação mais possível tenha sido por ordem de mutação 2797 

(Schluter 2001). Finalmente, Lysmatella prima e L. vittata exemplificaram os 2798 

casos em que houve associação de alopatria, divergência de nicho e especiação 2799 

ecogeográfica. É possível que a exposição da plataforma de Sunda durante o 2800 

Pleistoceno, isolando o mar da China do Indo-Pacífico (Voris 2000), tenha 2801 

relação com o isolamento dessas espécies. Assim as populações que deram 2802 

origem a L. vittata passaram a ter distribuição ao norte da plataforma e as que 2803 

originaram L. prima ocorrendo ao longo do oceano Indo-Pacífico. Em seguida, 2804 

as condições ambientais distintas entre as duas regiões podem ter promovido 2805 

uma seleção natural divergente e consequente adaptação secundária (Wiens 2806 

2004, Rundle & Nosil 2005, Schluter & Conte 2009). 2807 

O efeito das variáveis ambientais observadas na separação dos nichos 2808 

das espécies demonstra que a família Lysmatidae se divide em diferentes nichos 2809 

térmicos, confirmando a relevância da temperatura para o grupo, assim como já 2810 

acontece para outros organismos marinhos (Danovaro et al. 2004, Perry et al. 2811 

2005, Hunt et al. 2005, Tittensor et al. 2010, Poloczanska et al. 2013, Yasuhara 2812 

& Danovaro 2016, Jöst et al. 2019, Ashford et al. 2019). Espécies com maiores 2813 

amplitudes de nicho térmico, podem adequar sua distribuição para favorecer a 2814 

coexistência de mais espécies, através do deslocamento de nicho (Carscadden 2815 

et al. 2020). Um bom exemplo é L. uncicornis que tem apresentado expansão 2816 
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territorial em áreas subtropicais (González-Ortegón et al. 2020), bem como L. 2817 

wurdemanni, que tem distribuição tanto na região central do Golfo do México, 2818 

Flórida e Caribe (zonas tropical), quanto na porção norte do Golfo do México 2819 

(zona subtropical) e costa da Georgia (zona temperada) (Rhyne & Lin 2006, 2820 

Baeza & Prakash 2019). 2821 

Além disso, a temperatura também está relacionada à regularidade 2822 

reprodutiva, recrutamento de camarões e de vários outros crustáceos (Sastry et 2823 

al. 1983, Bauer 1985, 1989, 1992). Exhippolysmata oplophhoroides, por 2824 

exemplo, apresenta um padrão misto de biologia reprodutiva, com incubação 2825 

constante de embriões e recrutamento sazonal (Baeza et al. 2010) e L. boggessi 2826 

apresenta sazonalidade na razão sexual, fecundidade, investimento reprodutivo 2827 

e volume embrionário (Dickson et al. 2020). 2828 

A relevância da salinidade para o grupo também não surpreende, já que 2829 

crustáceos marinhos apresentam uma capacidade reduzida de regulação da 2830 

concentração e composição da hemolinfa, além da produção de urina osmótica 2831 

(McNamara & Faria 2012). Estresse salino pode limitar a colonização e migração 2832 

de crustáceos em regiões com grande flutuação de salinidade (Giménez 2006). 2833 

Desta forma, faz sentido pensar que a salinidade esteve relacionada à separação 2834 

de nichos de espécies endêmicas do Atlântico, um oceano marcado por receber 2835 

o grande volume de água doce dos rios Mississipi e Amazonas (Lindstrom et al. 2836 

1987, Giachini Tosetto et al. 2022). 2837 

É possível que tais rios tenham influenciado o isolamento e dispersão 2838 

das espécies de Lysmatidae endêmicos do Atlântico. O rio Mississipi pode ter 2839 

sido um promotor de diversidade entre as espécies crípticas do complexo L, 2840 

wurdemanni (Baeza & Prakash 2019). A pluma do rio Amazonas pode funcionar 2841 
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como uma barreira de dispersão entre as espécies do Caribe e o nordeste 2842 

brasileiro, como já acontece para outros organismos marinhos na mesma região 2843 

(Giachini Tosetto et al. 2022) 2844 

A importância da riqueza de corais para a separação de nichos das 2845 

espécies endêmicas do Indo-Pacífico Central, reforça a associação de 2846 

Lysmatidae aos ambientes recifais (Debelius 2001). Os camarões de coloração 2847 

aposemática, encontrados em ambientes tropicais rasos, estabelecem relações 2848 

simbióticas com esponjas e peixes em recifes de coral (Limbaugh et al. 1961, 2849 

Rhyne & Lin 2006), principalmente na região do oceano Indo-Pacífico (Baeza et 2850 

al. 2009). 2851 

Vale ressaltar que a família Lysmatidae apresenta uma variedade de 2852 

complexos de espécies crípticas que ainda não foram descritas como L. 2853 

wurdemanni (Baeza & Prakash 2019), L. vittata (Aguilar et al. 2022, Guéron et 2854 

al. 2022) e L. rauli (Guéron et al. 2022), mostrando um ponto comum com outros 2855 

organismos marinhos que tiveram a dinâmica de nicho analisada e apresentaram 2856 

predomínio da divergência de nicho, como foi observado para copépodos de 2857 

distribuição global (McGinty et al. 2021).  2858 

As evidências de uma possível ampliação de tolerância térmica, com 2859 

expansão da área de vida para regiões subtropicais, observada para  L. 2860 

uncicornis (González-Ortegón et al. 2020), podem ser evidência de uma provável 2861 

evolução gradual do nicho ou rastreamento espacial do nicho ambiental como 2862 

consequência das mudanças ambientais (Pfenninger et al. 2007), agora 2863 

provocadas pelo aquecimento global. Outras espécies podem estar passando 2864 

pela mesma dinâmica de expansão de nicho, já que também ocupam regiões 2865 
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tropicais e subtropicais, como por exemplo L. pederseni, L. ankeri, L. 2866 

galapagensis. 2867 

Nossos estudos indicaram que na família Lysmatidae há uma 2868 

prevalência da conservação de nicho e que os modos de especiação variam 2869 

entre as escalas global e regional e entre as regiões do oceano Atlântico e reino 2870 

Indo-Pacífico Central. A relevância das variáveis temperatura e da diversidade 2871 

de corais na composição dos nichos da família, trazem um alerta para efeitos 2872 

prejudiciais do aquecimento global na dinâmica da família Lysmatidae, uma vez 2873 

que essas duas variáveis estão diretamente relacionadas à resiliência ecológica 2874 

de ecossistemas marinhos bentônicos.  2875 
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3258 

5. Considerações Finais 3259 

 3260 

Esta tese contribuiu para a ampliação do conhecimento sobre padrões 3261 

de diversidade e dinâmica de nicho no ambiente marinho, ao confirmar a 3262 

relevância da escala espacial para a avaliação dos padrões de riqueza da família 3263 

Lysmatidae e demonstrar que o conservadorismo não é hegemônico neste 3264 

grupo.  3265 

Ampliou o conhecimento a respeito dos camarões lismatídeos, 3266 

comprovando a relevância da temperatura, salinidade, batimetria e riqueza de 3267 

corais para ecologia do grupo e permitiu a descoberta de uma possível 3268 

diversidade críptica que pode direcionar esforços de amostragem futuros. 3269 

Reforça a possibilidade de existência de um padrão de distribuição bimodal entre 3270 

crustáceos, já que Lysmatidae apresentou picos de riqueza nas regiões de 3271 

transição tropical e subtropical nos dois hemisférios. Por fim, a relevância da 3272 

temperatura e da riqueza de corais na estruturação dos nichos de Lysmatidae 3273 

suscita a necessidade de estudos futuros que simulem o efeito das mudanças 3274 

climáticas sobre o grupo, permitindo que políticas públicas focadas na 3275 

conservação do grupo sejam construídas. 3276 
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 3280 
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6. ANEXOS 3287 

3288 
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Capítulo 1  3289 

 3290 

Material Suplementar 1 – Ocorrências de espécies da família Lysmatidae, 3291 

segundo ecorregiões marinhas propostas por Spalding et al.(2008).  3292 

Material Suplementar 2 – Cluster de correlação das variáveis ambientais e fator 3293 

de inflação da variância 3294 
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Capítulo 2 3295 

 3296 

Material Suplementar 1 – Métricas dos modelos 3297 

Material Suplementar 2 – Modelos de distribuição elaborados a partir do método da média superior – SUP. Legenda: azul- ausência 3298 

de adequabilidade, vermelho – adequabilidade máxima. 3299 

 
Exhippolysmata ensirostris.  
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Exhippolysmata oplophoroides 
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Lysmata amboinensis 
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Lysmata ankeri 
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Lysmata bahia 
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Lysmata boggessi 
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Lysmata californica 
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Lysmata dispar 
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Lysmata galapagensis 
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Lysmata grabhami 

 
Lysmata intermedia 
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Lysmata kuekenthali 

 
Lysmata lipkei 
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Lysmata moorei 

 
Lysmata morelandi 
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Lysmata multiscissa 

 
Lysmata pederseni 
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Lysmata rathbunae 

 
Lysmata rauli 
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Lysmata seticaudata 

 
Lysmata ternatensis 
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Lysmata trisetacea 

 
Lysmata vittata 
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Lysmata wurdemanni 
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Lysmata zacae 
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Capítulo 3 3301 

 3302 

Material Suplementar 1 – Análises de sobreposição de nicho de espécies da 3303 

família Lysmatidae. Legenda: D = Índice Schoener de similaridade, I= Índice de 3304 

Hellinger; **= significativo; NS = não significativo 3305 

 3306 

Material Suplementar 2 – Interpretação dos resultados das análises de 3307 

sobreposição (NOT) e divergência (NDT) de nicho das espécies endêmicas do 3308 

oceano Atlântico e apresentação das variáveis ambientais mais relacionadas aos 3309 

eixos PC1 e PC2 da ánalise. Legenda: ** = significativo; NS = não significativo; 3310 

(-) = negativamente correlacionado; (+)= positivamente correlacionado; temp. = 3311 

temperatura; sal. =salinidade; m = média; r = amplitude. 3312 

 3313 

Material Suplementar 3 – Interpretação dos resultados das análises de 3314 

sobreposição (NOT) e divergência (NDT) de nicho das espécies endêmicas do 3315 

reino Indo-Pacífico Central e apresentação das variáveis ambientais mais 3316 

relacionadas aos eixos PC1 e PC2 da ánalise. Legenda: ** = significativo; NS = 3317 

não significativo; (-) = negativamente correlacionado; (+)= positivamente 3318 

correlacionado; temp. = temperatura; sal. =salinidade; m = média; r = amplitude. 3319 

 3320 

 3321 

 3322 
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Material Suplementar 4: Distribuição das espécies de Lysmatidae no planeta, conforme províncias marinas de (Spalding et al. 3323 

2008). 3324 

 3325 

 3326 
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