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1. Introducéao Geral

Para compreender as dinamicas ecologicas e evolutivas de populagdes,
comunidades e ecossistemas, € fundamental entender quais fatores atuam nos
padrées de distribuicdo de abundancia e riqueza das espécies (Sutcliffe et al.
2014). Varias hipoteses foram levantadas para tentar explicar tais padrées de
distribuicdo da biodiversidade nos oceanos. (1) A hipétese da energia cinética
ou temperatura correlaciona as taxas de metabolismo as temperaturas elevadas,
promovendo, consequentemente maiores niveis de especiacdo e, portanto,
biodiversidade (Rohde 1992, Allen et al. 2007); (2) a hipdétese da produtividade-
riqgueza condiciona uma elevada riqueza a altas taxas de produtividade primaria
(Gaston 2000, Currie et al. 2004, Evans et al. 2005); (3) a hipétese de estresse
ambiental propdem uma relacdo inversamente proporcional entre riqueza e

estresse ambiental (Keeling et al. 2010).

Também foram propostas (4) a hipotese da estabilidade climatica, que
fala sobre a relacdo diretamente proporcional entre estabilidade ambiental e
diversidade (Fraser & Currie 1996); (5) a disponibilidade de habitats viaveis
influenciando positivamente a diversidade (Etnoyer et al. 2004, Worm et al. 2005)
e, por fim, (6) a hipétese que diferentes histérias evolutivas de diferentes bacias
oceanicas podem interferir nos padrbes de distribuicdo da biodiversidade
(Tittensor et al. 2010). Tittensor et al. (2010) avaliaram as hipoteses supracitadas
na distribuicdo de 13 taxons principais ao redor do globo e mostraram que a
temperatura superficial dos oceanos é o melhor fator preditor de riqueza entre
0S grupos, exceto para pinipedes (Mammalia, Carnivora). A temperatura

interfere tanto em fatores intraespecificos, como fisiologia, mortalidade,
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crescimento, reproducao e distribuicdo das populag¢des, quanto na estruturagéo
de comunidades e ecossistema (Glynn 1988, Mora & Ospina 2001, Sutcliffe et

al. 2014).

A forma como uma espécie se relaciona com o ambiente e com o0s
recursos disponiveis, 0s papeis que desempenham na comunidade e suas
diversas interacdes bidticas compdem seu nicho ecologico (Grinnell 1917,
Peterson et al. 2011, Carscadden et al. 2020). A amplitude deste nicho, portanto,
corresponde a variedade de condicbes que viabilizam o crescimento
populacional de uma determinada populacdo (Hutchinson 1957, Sexton et al.
2017). Assim, espécies generalistas, com nichos amplos, estdo aptas para
sobreviver em grandes faixas de condicdes ambientais, enquanto espécies
altamente especializadas, com nichos estreitos, dependem de condi¢des

ambientais especificas para reproducédo e sobrevivéncia (Sexton et al. 2017).

O nicho das espécies ndo é uma propriedade estatica e pode evoluir em
funcdo de mudancas ambientais que acontecem ao longo do tempo e do espaco
(Bocedi et al. 2014). Vicariancias geograficas como a elevacdo do Istmo do
Panama e a formacéo dos oceanos apos a separacao do Mar de Tétis, sdo bons
exemplos de eventos histdricos que alteraram as caracteristicas ambientais do
oceano e criaram diversas oportunidades evolutivas para as espécies marinhas

(Briggs et al. 1974, Briggs 2003).

Neste trabalho avaliamos os padrdes distribucionais da familia
Lysmatidae, que atende aos critérios de um bom modelo ecoldgico, ja que
apresenta amplo padréo de distribuicdo oceanica; possui diversidade de estilos
de vida, vivendo tanto em agregacfes, quanto em pares e apresenta

associacOes simbioticas obrigatdrias ou facultativas com peixes, esponjas e
2
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anémonas (Baeza 2010). Além disso, buscamos compreender a relagdo dos
padrées ambientais com o nicho ecoldgico das espécies e como 0s modelos de
nicho poderiam auxiliar na compreensdao dos processos geradores de

diversidade no taxon.

Essa tese foi dividida em 3 capitulos. No capitulo 1, aceito para
publicacdo no periédico Marine Ecology Progress Series, buscou-se
compreender, dentre as hipoteses de estresse fisiologico, disponibilidade de
recursos, heterogeneidade de habitat e impacto antropico, quais estavam mais
relacionadas com a distribuicdo dos camardes lismatideos. No capitulo 2 as
caracteristicas dos modelos de nicho ecolégico dos géneros Lysmata e
Exhippolysmata foram descritas e uma comparacao entre 0s mapas de riqueza
(produzidos a partir de pontos de ocorréncia) vs mapas de riqueza potencial
(produzidos a partir da soma de mapas de adequabilidade ambiental) foi
realizada. Tal comparacdo nos permitiu revelar a possibilidade de uma
diversidade criptica nesses géneros. No capitulo 3 buscou-se compreender se
ha um padrao de conservacéao de nicho na familia Lysmatidae e se ha evidéncias
de especiacao ecoldgica e ndo ecoldgica, desvendando o papel do ambiente na

especiacao dos lismatideos.
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1.2.Resumo

Entender os fatores que moldam a distribuic&o e riqueza das espécies é
crucial para estudar dindmicas ecoldgicas. Embora gradientes de diversidade
sejam bem explorados, os fatores promotores da riqueza em grandes escalas
ainda geram debate. Este trabalho buscou compreender os padrdoes de
distribuicdo da familia Lysmatidae, como as espécies se relacionam com o
ambiente marinho e quais variaveis ambientais sdo mais relevantes para
estruturacdo de seus nichos. Também foi objetivo do trabalho entender as
dindmicas de nicho entre as diferentes espécies de lismatideos e se a familia
corroborava a hipotese de conservadorismo de nicho filogenético. Observou-se
que Lysmatidae tem distribuicdo circuntropical, com picos de riqueza de
espécies na regido de transicao tropical/subtropical em ambos os hemisférios. O
oceano Atlantico Oeste e o reino Indo-Pacifico Central concentram a maior
diversidade de Lysmatidae. As variaveis que mais contribuiram com os nichos
na familia foram: temperatura, salinidade, batimetria e riqueza de corais. Sobre
a dindmica dos nichos, houve predominio de conservadorismo de nicho e de
casos de alopatria entre espécies. Nossos resultados demonstram que
Lysmatidae pode ser uma familia sensivel aos efeitos das mudancas climéticas,
uma vez que a temperatura exerceu grande influéncia ecoldgica na estruturacéo
e estratificacdo das comunidades de camardes, bem como a riqueza de corais.
A familia também apresentou casos de divergéncia de nicho contestando a
hipotese de conservadorismo de nicho filogenético. As diferentes configuracdes
de dindmicas de nicho observadas, associadas aos padrdes espaciais dos pares

de espécies irméds avaliados, confirmaram a possibilidade de processos
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ecolégicos e ndo ecoldgicos seremos responsaveis pelos casos de especiacdo

do grupo.

Palavras chaves: lismatideos, carideos, dinamicas de nicho, padrbes de
riqueza.
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1.3.Abstract

Understanding the factors that shape species distribution and richness is crucial
for studying ecological dynamics. Although diversity gradients are well-explored,
the drivers of richness at large scales remain debated. This study aimed to
comprehend the distribution patterns of the Lysmatidae family, how species
relate to the marine environment, and which environmental variables are most
relevant for structuring their niches. Another objective was to understand the
niche dynamics among different lysmatids species and to assess whether the
family supports the hypothesis of phylogenetic niche conservatism. It was
observed that Lysmatidae has a circumtropical distribution, with species richness
peaks in the tropical/subtropical transition zones in both hemispheres. The
Western Atlantic Ocean and the Central Indo-Pacific region hold the highest
diversity of Lysmatidae. The variables that most contributed to the family’s niches
were temperature, salinity, bathymetry, and coral richness. Regarding niche
dynamics, niche conservatism and cases of allopatry among species
predominated. Our results suggest that Lysmatidae may be sensitive to the
effects of climate change, given that temperature had a significant ecological
influence on the structuring and stratification of shrimp communities, as well as
coral richness. The family also exhibited cases of niche divergence, challenging
the hypothesis of phylogenetic niche conservatism. The different configurations
of niche dynamics observed, combined with the spatial patterns of evaluated
sister species pairs, confirmed the possibility that both ecological and non-

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

Keywords: Lysmatids, carideans, niche dynamics, richness patterns.
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2. Capitulo 1: Desvendando padrdes globais de rigueza da familia

Lysmatidae: Uma abordagem ecolégica multi-escala e multi-hipétese.

Resumo

Enquanto os gradientes de diversidade sdo bem explorados na macroecologia,
os fatores que moldam a riqueza de espécies em escalas amplas continuam em
debate. Investigamos a riqueza de espécies da familia Lysmatidae em quatro
escalas espaciais: dominio, provincia, ecorregido e local (2 x 2 graus decimais).
Testamos quatro hipoteses ecoldgicas: Estresse Fisiolégico (PSH),
Disponibilidade de Recursos (RAH), Heterogeneidade do Habitat (HHH) e
Impacto Antrépico (AIH). Dados de ocorréncia (52 espécies de Lysmatidae) e
variaveis ambientais (salinidade, temperatura, produtividade primaria, batimetria,
riqgueza de corais, indice de impacto antropico) foram obtidos de bases de dados
online (GBIF, OBIS, Bio-Oracle) e literatura. Quinze modelos de regresséo,
incorporando filtros espaciais, foram testados para avaliar as hipéteses. A maior
rigueza de Lysmatidae ocorreu nos dominios do Atlantico Tropical e Indo-
Pacifico Central. A riqueza variou com a escala, apresentando valores mais altos
na transicao entre a zona tropical e subtropical. A batimetria esteve associada a
rigueza de Lysmatidae nas quatro escalas, especialmente nas escalas local e de
ecorregido, enquanto a riqgueza de corais esteve relacionada as escalas de
provincia e dominio. A HHH foi a que melhor explicou os padrfes de riqueza de
Lysmatidae na escala de dominio. Variaveis relacionadas a PSH e AlH estiveram
associadas a riqueza nas escalas de ecorregiao e provincia. A RAH nao foi

confirmada como promotora da riqgueza de Lysmatidae, ja que a produtividade
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priméria ndo se relacionou com ela em nenhuma escala. Nosso estudo enfatizou
a importancia da escala na pesquisa de biodiversidade, influenciando os padroes
de riqueza. Por fim, este estudo sugere que a familia pode indicar os efeitos das
mudancas climaticas: tropicalizacdo das zonas subtropicais e defaunacao dos
ecossistemas tropicais, como os recifes de coral. Isso é apoiado pela correlagcéo
entre a riqueza de Lysmatidae e a presenca de corais globalmente e a amplitude

térmica regionalmente.

Palavras-Chave: Macroecologia de Caridea, diversidade de decapodes,
padrées biogeogréficos, distribuicdo geografica, camardo-pimenta, camarao-

limpador.

2.1.Introducao

Estudos contemporaneos em evolucdo, conservagdo e ecologia tém
como objetivo compreender os padrées globais de rigueza de espécies e as
forcas subjacentes que os moldam (Tittensor et al. 2010a). A variagao na riqueza
de espécies em relacao a escala observada tem sido tema de debate (Chase et
al. 2019). Globalmente, tanto os fatores antropogénicos atuais, quanto histéricos,
contribuiram para a extingdo de inumeros taxons (Barnosky et al. 2011, Pimm et
al. 2014, McCauley et al. 2015), resultando em uma diminuicéo global da riqueza
de espécies, embora essa queda ndo seja consistentemente evidente em

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

No ambiente marinho, varias hipéteses ecoldgicas foram propostas para
elucidar os gradientes de diversidade (Pianka 1966, Brown & Gibson 1983,
Okolodkov 2010). Entre as principais hipoteses estdo a hipotese da energia

cinética ou hipodtese da temperatura, que correlaciona taxas metabdlicas com
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temperaturas mais altas, promovendo, consequentemente, niveis mais elevados
de especiacao e biodiversidade (Rohde 1992, Allen et al. 2007); a hipétese da
produtividade-riqueza, que postula que uma alta riqueza € condicionada por altas
taxas de produtividade primaria (Gaston 2000, Evans et al. 2005); e a hipotese
do estresse ambiental, que propde uma relacéo inversamente proporcional entre

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

Entre as inumeras hipoteses alternativas, ha um consenso quase
unanime sobre a necessidade de examinar a relagido entre riqueza e variagao de
temperatura. Segundo Janzen (1967), a redugao dos extremos sazonais de
temperatura nos trépicos facilitaria a evolugéo de espécies com baixa tolerancia
térmica. Essas espécies se estruturariam em nichos ecologicos mais estreitos,
permitindo que um maior numero de espécies coexistisse na regiao tropical.
Além da temperatura, a variagéo de precipitacdo, como nas estagdes secas e
chuvosas, pode alterar a turbidez e o aporte de nutrientes em regides costeiras
(McClanahan 1988). Portanto, a relagao entre amplitude de nicho, riqueza de
espécies e latitude depende dos fatores ambientais considerados, incluindo

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

Além dessas hipoteses tradicionalmente estudadas em ecologia, duas
outras hipoteses tém sido investigadas sob a perspectiva das mudangas
climaticas e alteragdes antropogénicas (Luypaert et al. 2020). A hipotese da
estabilidade climatica sugere uma relagdo diretamente proporcional entre
estabilidade ambiental e diversidade (Fraser & Currie 1996), enquanto a hipotese
da disponibilidade de habitat apoia o efeito positivo da disponibilidade de habitat
na diversidade (Etnoyer et al. 2004, Worm et al. 2005). Essas hipoteses tém sido

amplamente estudadas devido aos varios impactos nos sistemas marinhos,
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incluindo a presenca de diferentes tipos de poluentes, a expansao da distribuigao
de espécies invasoras, o aquecimento dos oceanos e 0s processos de
acidificacdo. Esses fatores culminaram no branqueamento generalizado de
areas de recifes de coral e na sobre-exploracdo de espécies marinhas em

multiplos niveis de pesca (Luypaert et al. 2020).

As atividades humanas também podem perturbar os processos de
distribuicdo das espécies marinhas, atuando como estressores para as
comunidades (Giraldes et al. 2021). Elas tém o potencial de modificar as teias
alimentares marinhas e estabelecer novos ecossistemas, com diversidades
diferentes das que existiam antes da intervengdo das agdes antropogénicas
(Jackson et al. 2001, Pereira et al. 2018, Giraldes et al. 2021). Exemplos de
impactos significativos nos ecossistemas marinhos incluem a remogao de
predadores das cadeias alimentares devido a atividades de pesca (Boudreau &
Worm 2012), a modificagcdo da cobertura benténica em ambientes recifais
causada pelo turismo e a crescente urbanizagao das areas costeiras (Dwyer &

Edwards 2000).

Para entender os fatores que contribuem para o surgimento de
gradientes de riqueza de espécies no ambiente marinho, reconhecendo que
esses fatores podem variar entre diferentes taxons (Tittensor et al. 2010a),
focamos no clado monofilético formado por camardes dos géneros Lysmata (51
espécies descritas), Lysmatella (01 espécie descrita), Exhippolysmata (04
espécies descritas) e Mimocaris (01 espécie descrita) (Infraordem: Caridea;
Familia: Lysmatidae, (Chace Jr 1997, Rhyne & Lin 2006, Okuno & Fiedler 2010,
Anker & Cox 2011a, De Grave & Fransen 2011a, Baeza & Prakash 2019, Aguilar

et al. 2022). Esta familia (Lysmatidae) demonstra relevancia ecolégica ao exibir
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um sistema reprodutivo sexual complexo e incomum, caracterizado por
protandria simultanea (Baeza, 2010c; Baeza et al., 2009a; Bauer, 2002, 2006),
adotando diferentes estilos de vida (de vida livre, simbiose obrigatéria e/ou
facultativa, ocorréncia em pares e agregagdes), e desempenhando fungdes
ecossistémicas, como a limpeza de peixes, corais e anémonas (Bauer 2000,
Baeza & Bauer 2004, Baeza 2006, 2007, 2013, Baeza & Anker 2008, Baeza et

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

Somado a isso, 0 grupo tem representantes registrados como espécies
invasoras em varias localidades, além de enfrentar a pressao da pesca pelo
mercado de aquarismo (Calado et al. 2003a, Calado 2009a, Aguilar et al. 2022,
Guéron et al. 2022). Recentemente, um estudo sobre Lysmata uncicornis revelou
uma expansao da distribuicao dessa espécie em direcao as regides subtropicais
do Oceano Atlantico (Gonzalez-Ortegon et al. 2020), indicando a possibilidade

de um processo inicial de tropicalizagdo nessas areas.

Finalmente, os Lysmatidae estdo amplamente distribuidos por todo o
planeta (Calado et al. 2003, Rhyne & Lin 2006, Anker & Baeza, 2009, Baeza et
al. 2009b; Calado 2009a, Baeza 2010c, Prakash & Baeza, 2017, De Grave &
Anker 2018a), ocupando tanto regides tropicais quanto subtropicais(De Grave &
Anker 2018a, Giraldes et al. 2018a), e diversos habitats, como ambientes
rochosos, recifes de corais e pradarias marinhas (Bauer & Holt 1998, Rhyne &
Lin 2006). Eles prosperam em profundidades que variam desde zonas intertidais
até cerca de 300 m, como exemplificado por L. philippinensis (Chace Jr 1997,

Rhyne & Lin 2006).

Dadas as diversas pressdes que impactam o ambiente marinho durante

o Antropoceno (Luypaert et al. 2020) e a notavel diversidade de estilos de vida
14
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exibida pelos Lysmatidae, caracterizada por uma gama de adaptagdes
ecolodgicas, fisiologicas e morfologicas (Bauer 2000, Baeza & Bauer 2004, Baeza
2006, 2007, 2013, Baeza & Anker 2008, Baeza et al. 2009c, Baeza & Prakash
2019, Aguilar et al. 2022), sugerimos que investigar os padrdes de riqueza desse
clado proporciona insights sobre os impactos das variaveis ambientais naturais
(por exemplo, produtividade, fatores historicos, salinidade), bem como a

influéncia continua das ag¢des antropogénicas nos ecossistemas marinhos.

Portanto, este estudo teve como objetivo avaliar a distribuicao global da
rigueza dos Lysmatidae e determinar se varias hipoteses ecoldgicas poderiam
influenciar a distribuicdo dos Lysmatidae em quatro escalas: reino, provincia,
ecorregiao (Spalding et al. 2008) e local (célula de grade 2x2 graus). Na Hipotese
de Estresse Fisiologico (HEF), investigamos se grandes variagcbes de
temperatura e salinidade poderiam levar a uma redugdo na riqueza dos
Lysmatidae em escalas locais e regionais, reduzindo assim sua capacidade de
dispersdo (Janzen 1967). Sobre a Hipdtese de Heterogeneidade de Habitat
(HHH), exploramos a relagao entre a riqueza de corais, batimetria e riqueza dos
Lysmatidae em escala global. Hipotetizamos que a disponibilidade de habitat
permitiria a diversificacdo do uso de recursos e, consequentemente, a
especiacao por meio da especializagao de nicho (Bazzaz 1975, Tews et al. 2004,

Sanciangco et al. 2013).

Além disso, examinamos a Hipdtese de Disponibilidade de Recursos
(HDR) para determinar se a produtividade primaria estava positivamente
correlacionada com a riqueza, promovendo uma maior coexisténcia de espécies
(Hawkins et al. 2003) em escalas local e regional. Por fim, avaliamos se a

Hipotese de Impacto Antropogénico (HIA) poderia ser apoiada pela observagao
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de uma menor riqueza de espécies em areas com maior impacto antropogénico
(Torres-Romero & Olalla-Tarraga 2015), potencialmente associada a perda de
espécies especialistas e a subsequente homogeneizagcdo bidtica,
particularmente em escalas mais amplas (McKinney & Lockwood 1999, Gossner

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

2.2.Material e Métodos
2.2.1. Aguisi¢éo e processamento de dados
Realizamos um levantamento abrangente dos pontos de ocorréncia das
espécies da familia Lysmatidae, utilizando revisées de literatura e dados do

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

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

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

registradas entre 1899 e 2023. Para trabalhar com essa escala temporal extensa,
assumimos a perspectiva do conservadorismo de nicho, onde espécies irmas,
como as estudadas nesta investigacdo, tendem a conservar seus nichos ao
longo de milhares de anos de evolugdo independente, com a especiacao
ocorrendo em escalas geograficas e modificacdes ecoldgicas surgindo

posteriormente (Peterson et al. 1999).

Neste estudo, foram utilizadas apenas 52 espécies da familia
Lysmatidae. Adotamos todos os sindnimos reconhecidos pelo World Register of
Marine Species (WoRMS) (Ahyong et al. 2024) e a filogenia de Aguilar et al
(2022). Destas, 46 eram representantes do género Lysmata, incluindo Lysmata

sp. AUS1 e Lysmata sp. AUS2 (pertencentes ao complexo Lysmata rauli,
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conforme proposto por Guéron (2022), que ainda ndo foram formalmente
descritas). Esta incluséo foi possivel porque as ocorréncias de L. sp. AUS1 e L.
sp. AUS2 encontradas na costa australiana poderiam ser outras ocorréncias do
complexo L. rauli. No entanto, ndo ha distingao entre os registros de ocorréncia
no GBIF; as populagbes foram classificadas a posteriori. Portanto, apesar de
sabermos que L. sp. AUS1 e L. sp. AUS2 sdo espécies diferentes, consideramos
este como um complexo de espécies, ao qual nos referimos como Lysmata sp.
AUS. Tanto L. sp. AUS1 quanto L. sp. AUS2 n&o foram formalmente descritas e
ndo estdo presentes no WoRMS. Além disso, esses dados sdo significativos,
pois contribuem para representar a diversidade j& identificada dentro do

complexo L. rauli.

Do género Exhippolysmata, todas as quatro espécies foram incluidas,
além de Lysmatela prima e Mimocaris heterocarpoides. O género Ligur,
composto por uma unica espécie (L. ensiferus), ndo foi considerado neste
trabalho, pois apresenta uma posicdo basal incerta nas duas arvores
filogenéticas (Maxima Verossimilhanca, Inferéncia Bayesiana) propostas por
Aguilar et al. (2022), o que sugere que a familia Lysmatidae é um grupo

parafilético (mais detalhes, ver Material Suplementar 1).

Algumas espécies (L. kempi, L. leptodactylus, L. splendida e L.
stenolepis) foram excluidas devido a insuficiéncia de dados disponiveis nos
bancos de dados (Ahyong et al. 2024), ou porque o artigo de descricdo da
espécie ndo continha dados precisos ou completos de longitude e latitude.
Durante o processamento dos dados de ocorréncia, informacfes sobre as

espécies L. baueri e L. durbanensis foram omitidas ap6s o ajuste de sua
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resolucdo espacial para corresponder a das variaveis ambientais (2 x 2 graus

decimais).

Apesar das evidéncias sugerindo novas sinonimias (Ashrafi et al. 2021,
Aguilar et al. 2022), ainda ndo ha consenso na literatura a respeito delas (por
exemplo, L. kuekenthali e L. hochi — — Ashrafi et al. 2021, e L. dispar e L. lipkei —
Aguilar et al. 2022). Portanto, espécies distintas foram consideradas aqui de
acordo com o banco de dados WoRMS (Ahyong et al. 2024) Ainda existem
alguns complexos de espécies cripticas aguardando estudos mais detalhados,
como o complexo L. wurdemanni sensu Baeza & Prakash (2019), o complexo L.
vittata (Aguilar et al. 2022, Guéron et al. 2022) e o complexo L. rauli (Guéron et
al. 2022). Neste estudo, o complexo L. wurdemanni foi tratado como uma Unica
espécie, pois as espeécies cripticas no complexo ndo foram formalmente

descritas (Baeza & Prakash 2019).

As ocorréncias de L. vittata no Mar Vermelho e no Mar Mediterraneo
foram reavaliadas e removidas devido a evidéncias sugerindo que pertencem a
espécimes de L. rauli sensu lato (Aguilar et al., 2022; Guéron et al., 2022). Além
de toda a cautela jA mencionada com o tratamento das ocorréncias e quais
espécies seriam utilizadas neste estudo, também consideramos a possibilidade
de que muitos registros representem casos de invasGes de espécies de

Lysmatidae.

Embora estejamos cientes dos casos de invasdo, como L. lipkei e L.
vittata no Atlantico ocidental (Almeida et al. 2021, Aguilar et al. 2022), nosso
estudo se concentrou em avaliar a distribuicdo das espécies sem distinguir entre
ocorréncias nativas e né&o-nativas. Nosso objetivo foi investigar os fatores

ambientais que facilitam a coocorréncia de espécies dentro do clado,
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englobando tanto espécies nativas quanto invasoras. Todas as ocorréncias
passaram por uma rigorosa padronizagdo para garantir consisténcia com as
variaveis preditoras (resolugcédo de 5 minutos de arco) usando o banco de dados

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

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

Consideramos a estrutura espacial dos dados e a autocorrelacéo
espacial inerente, empregando filtragem espacial por meio de autovetores
lineares. Em vez de analisar cada variavel ambiental separadamente em uma
regressdo linear, optamos por trabalhar com duas variaveis derivadas das
relacfes espaciais dos dados (Diniz-Filho & Bini 2005). Para mitigar possiveis
vieses de amostragem, removemos ocorréncias duplicadas ou aquelas com
registros georreferenciados ambiguos (casos em que mais de uma ocorréncia
foi registrada no mesmo pixel) (Fourcade 2016, de Andrade et al. 2020). Apds
isso, refinamos as ocorréncias das espécies selecionando aleatoriamente uma
instancia dentro de cada célula de grade em uma resolucdo duas vezes maior

gue a das variaveis ambientais (Velazco et al. 2019).

Subsequentemente, as ocorréncias foram plotadas e sobrepostas para
determinar a riqueza em quatro escalas espaciais distintas: reino, provincia,
ecorregiao e célula de grade do mapa (resolucéo de célula de grade 2 x 2 graus,
equivalente a = 220 km?). A delimitagao espacial de reino (10), provincia (48) e
ecorregido (115) foi baseada em Spalding et al. (2008) (Material Suplementar 1).
O processamento das ocorréncias em cada escala foi realizado utilizando o R

Studio (verséo 4.3.2).
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Para elucidar os fatores que influenciam a distribuicdo da riqueza de
Lysmatidae, selecionamos sete variaveis com base na literatura cientifica, que
formaram as hipéteses testadas neste estudo. Essas varidveis incluiram
temperatura anual (média e variagdo), salinidade anual (média) e produtividade

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

acesso em: 25 de maio de 2020). Adicionalmente, a riqueza de corais e o indice
de impacto antropogénico foram obtidos da Lista Vermelha da IUCN

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

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

respectivamente. Embora salinidade anual (variacéo), oxigénio dissolvido anual
(variagao), velocidade das correntes (variagéo), batimetria e luminosidade
(variagdo) tenham sido considerados, apresentaram problemas de
colinearidade, com valores de correlacao inferiores a 0,70 e fator de inflagdo da

variancia (VIF) inferior a 5,0 (Material Suplementar 2 — Figura 1, Tabela 1).

Tabela 1: Descricédo das variaveis avaliadas para as hipoteses estudadas

Variables HEF HDR HHH HIA
indice de impacto antropogénico X
Batimetria (m) X

Riqueza de corais X
Produtividade priméaria média (g.m™3.dia™®) X

Salinidade anual média (PSS)
Variagdo da salinidade anual (PSS)

Temperatura anual média (°C)

X X X X

Variacao da temperatura anual (°C)
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2.2.2. Hipoteses

Quatro hipoteses foram propostas para elucidar os padrdes de riqgueza
de Lysmatidae: a Hipdtese do Estresse Fisiologico (HEF), a Hipotese da
Heterogeneidade do Habitat (HHH), a Hipdétese da Disponibilidade de Recursos
(HDR) e a Hipdtese do Impacto Antropogénico (HIA). Na HEF, utilizamos
temperatura (variacdo e média, °C) e salinidade (média, PSS) como indicadores
de estresse ambiental (Figura 1 A-B). Na HHH, utilizamos a riqueza de corais e
a batimetria como variaveis para representar a heterogeneidade do habitat

(Figura 1 C-D).

Os dados de rigueza de corais foram obtidos a partir de mapas de
distribuicdo para 561 espécies de corais construtores de recifes da Lista
Vermelha da IUCN. Subsequentemente, esses mapas foram sobrepostos em
uma grade com células de 2° de resolucéo (aproximadamente 200 x 200 km no
Equador), agregando os intervalos de distribuicdo sobrepostos dentro de cada
célula da grade. O processamento desses mapas foi realizado utilizando o
pacote "raster" (Hijmans et al. 2021) no R Studio (versdo 4.3.2). Na HDR,
utilizamos a produtividade primaria média como um indicador de disponibilidade

de recursos (Figura 1E).

21



477

478

479

480

481

482

483

484

485

+
o
T
] g
© [
S a
(] 1]
o [
o o
o @
5 5
] g
) [
['4
+
- Performance fisiologica + - Performance fisiologica +
(o] D
+
o
3 3
o [
[ [
o [
y 2
8 3
© o
N
o d
=] 3
g g
x [+ 4
+
- Heterogeneidade de habitat +
E F
+
[}
3 3
o L]
[ -
o [
g g
8 H
o o
2 o
=1 3
g z
x [+
+

- Disponibilidade de recursos + - Impacto antropogénico +

Figura 1. Representacdo esquematica das hipéteses formuladas,
ilustrando o efeito esperado de cada variavel na riqueza de Lysmatidae.
Legenda: Hipotese do Estresse Fisiolégico (HEF): efeito das variaveis -
temperatura média e salinidade (A), variacdo de temperatura (B); Hipotese da
Heterogeneidade do Habitat (HHH): efeito das varidveis riqueza de corais (C) e
batimetria (D); Hipdétese da Disponibilidade de Recursos (HDR): efeito da
produtividade priméaria média (E); Hip6tese do Impacto Antropogénico (HIA):

efeito do impacto antropogénico (F).
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Por fim, avaliamos o HIA por meio de um indice de impacto
antropogénico (Figura 1F), composto de 19 fatores antropogénicos que
contribuem para mudancas ecoldgicas nos oceanos. Este indice avaliou o efeito
de varios estressores no ambiente marinho, incluindo diferentes niveis de pesca
(desde artesanal até demersal de alto impacto), atividades de navegacéao,
presenca de plataformas de petréleo, impacto humano direto, vérias fontes de
poluicdo, espécies invasoras, acidificagdo dos oceanos, temperatura da
superficie do mar, aumento do nivel do mar e incidéncia de radiagdo UV (Halpern

et al. 2015).

O impacto cumulativo desses estressores foi baseado em pressupostos
de respostas lineares e aditivas dentro dos sistemas naturais. No entanto, €
importante considerar que os ecossistemas marinhos podem exibir respostas de
limiar a estressores intensos e cumulativos, resultando em respostas de impacto
cumulativo ndo lineares nas relacbes ecoldgicas (Halpern et al. 2015). Essas
respostas sdo comuns, mas dificeis de prever. Portanto, o indice fornece uma
visdo geral de como as pressdes ambientais estdo mudando ao longo do tempo
e identifica areas onde os esforcos de mitigacdo sdo mais necessarios (Halpern

et al. 2015).

2.2.3. Analises estatisticas
Este estudo foi baseado na suposicdo de um equilibrio ou pseudo-
equilibrio existente entre o0 ambiente e os padrdes observados das espécies
(Lischke et al. 1998, Guisan & Zimmermann 2000). A adoc¢&o do principio de
pseudo-equilibrio € justificada devido ao seu poder preditivo em larga escala e a

falta de dados detalhados sobre a fisiologia e 0 comportamento das espécies
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estudadas (Guisan & Zimmermann 2000, Pickett et al. 2010). Além disso, dada
a pesquisa limitada realizada sobre o grupo Lysmatidae, o principio do pseudo-
equilibrio nos permite aproveitar ao maximo as informacgdes disponiveis obtidas

a partir dos registros de ocorréncia acumulados até o momento.

Para realizar analises de filtro espacial, utilizamos as coordenadas
geograficas (latitude e longitude) de cada célula no globo para construir uma
matriz pareada de distancias geograficas entre as células (Diniz-Filho et al.
2003). Essa distancia fornece peso aos efeitos de curta distancia apdés o
processo de filtragem (Diniz-Filho et al. 2003). A associagao entre 0s autovetores
e 0s autovalores positivos da matriz representa a relacdo espacial entre as
células do globo em diferentes escalas espaciais (Diniz-Filho et al. 2003). A
geometria da area geografica em estudo permite sua incorporacdo em uma
abordagem de regressdo mudltipla, considerando a autocorrelacdo espacial e
possibilitando a previsdo ndo tendenciosa dos parametros de regressao (Diniz-

Filho et al. 2003).

Para testar as diferentes hipéteses, construimos 15 modelos de
regressdo usando o método de filtragem de autovetores espaciais (FEZ)
(Daisuke Murakami 2022). Essa abordagem remove o viés da autocorrelacdo
espacial nos residuos dos modelos lineares generalizados (GLM), melhorando a
confiabilidade da estimativa dos efeitos de cada variavel, uma vez que os filtros
representam proposicées distintas e independentes sobre como as células do
mapa estao geograficamente relacionadas ou conectadas entre si (Diniz-Filho &
Bini 2005). Os filtros sdo expressos como novas variaveis derivadas das
distancias geogréficas e das relagBes espaciais entre as células (Diniz-Filho &
Bini 2005).
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A selecdo do melhor modelo foi baseada no Critério de Informacéo de
Akaike (AIC). De acordo com este critério, 0 modelo que melhor explica o
fendbmeno estudado é o que tem AAIC = 0, pois representa a menor perda de
informacdo quando o modelo é utilizado para aproximar a realidade total
(Johnson & Omland 2004, Burnham et al. 2011a). Apés ajustar cada modelo aos
dados e calcular o escore AIC, as diferengas desses escores entre cada modelo
e o0 melhor modelo foram calculadas (o melhor modelo no conjunto tem o menor
escore AIC: Ai = AICi - AICmin) (Johnson & Omland 2004). Todos os modelos
com AAIC < 4 foram considerados como tendo suporte substancial (Burnham et
al. 2011b). Os pesos de Akaike sdo aditivos e podem ser somados para fornecer
um conjunto de modelos confidveis, com uma probabilidade especifica de que o
modelo de melhor ajuste esteja contido no conjunto de confian¢a (Johnson &

Omland 2004).

ApoOs avaliar os modelos com base no critério AIC, avaliamos o
desempenho dos modelos de melhor classificacdo, examinando sua adequacao
ao ajuste, ao mesmo tempo em que reconhecemos a natureza finita dos dados
e a compreensao de gue os modelos servem como aproximacdes da realidade
(Burnham & Anderson 2004). Todas as analises estatisticas foram executadas

usando o R Studio (version 4.3.2).

2.3.Resultados
Um total de 4.125 pontos de dados foram coletados, com 243
provenientes de revisdes de literatura. Apos a triagem dos dados, 966 pontos de
ocorréncia foram selecionados para analise. A maior riqueza de Lysmatidae esta
presente nas areas de transigcao entre regides tropicais e subtropicais em ambos

os hemisférios, em torno da latitude 23° ao sul e entre 23°- 33° ao norte (Figura
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561 2). A distribuigdo da riqueza de Lysmatidae ao longo de quatro dimensdes —
562 reino, provincia, ecorregido e local (célula de grade 2 x 2 graus) — revela uma

563 disperséo circuntropical (Figura 3 A-D).
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565 Figura 2 — A riqueza da familia Lysmatidae ao longo das latitudes. Legenda:
566 pontos representam os valores de riqueza das espécies da familia Lysmatidae.

567 Alinha vermelha evidencia a variagdo da riqueza ao longo da latitude.
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569 Figura 3: Distribuicdo da riqueza da familia Lysmatidae, organizada por dimensao: a) por célula; b) por ecorregido; c) por provincia;
570 d) por reino (faixa: 0-26). Legenda: cor branca - auséncia de espécies; cor vermelha - valor maximo de riqueza; os numeros indicam
571 o numero de espécies em cada escala.
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Na escala local (célula), a maior riqueza esta concentrada na porgéao sul
do Golfo do México (sete espécies) e na parte oeste da costa da Florida,
atingindo o pico de 10 espécies (Figura 2A). Na escala de ecorregido, a regido
norte do Golfo do México (9-12 espécies) e sudeste do Caribe (12-15 espécies)
apresentam os maiores valores de riqueza no Atlantico. No Indo-Pacifico, a
ecorregido das Filipinas Orientais apresenta areas esparsas onde a riqueza de

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

Na escala de provincia, observamos que a maior riqueza permanece
concentrada na regiao tropical do Atlantico Norte (Atlantico Noroeste Tropical),
mas se estende para uma area de transicdo na regido subtropical da provincia
do Atlantico Noroeste Temperado. Valores intermediarios de riqueza foram
observados no Atlantico Sul (Atlantico Sudoeste Tropical / Faixa de riqueza: 14-
19 espécies). No Oceano Pacifico, observamos varios pontos de riqueza, com
picos atingindo 10-14 espécies na provincia do Triangulo de Coral Ocidental
(Figura 2C). Na escala de reino, observamos dois picos de riqueza de
Lysmatidae em regides tropicais, um no Oceano Atlantico e o outro no Pacifico
Oriental (Figura 2D). Regides subtropicais do Oceano Atlantico Norte (reino
Atlantico Norte Temperado) e regides tropicais do Indo-Pacifico (reino Indo-
Pacifico Ocidental) apresentaram valores intermediarios de riqueza de

Lysmatidae nessa escala (Figura 2D).

Entre as hipoteses exploradas para elucidar os padrdes de distribuicéo
da riqueza de Lysmatidae (Hipotese de Estresse Fisioldgico - HEF, Hipétese de
Disponibilidade de Recursos - HDR, Hipétese de Heterogeneidade de Habitat -
HHH, e Hipdtese de Impacto Antropogénico - HIA), apenas na escala de reino o

melhor modelo foi composto por uma unica hipétese. Os melhores modelos

28



597

598

599

600

601

602

603

604

(AAIC = 0) e a contribuigdo das variaveis estudadas variaram conforme a escala
(Tabela 2). Na escala de reino, o melhor modelo encontrado foi o HHH (R?
Ajustado = 0,87, Moran | = 0,34, Residuos dos Efeitos Espaciais - SE = 0,89),
onde a riqueza de corais apresentou a maior contribuicdo e uma relagao positiva
com a riqueza (Estimativas = 0,08, t = 2,75, p < 0,01), seguida pela batimetria,
mostrando uma relagédo igualmente significativa com a riqueza de Lysmatidae

(Estimativas = 0,06, t = 2,74, p < 0,01) (Figura 4).
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Table 2 — Classificacdo dos modelos de acordo com os critérios de Akaike.

Escala Modelo SD I/mxz’,\;f)?am) Residual SE adjR? logLik AIC AAIC RANK  BIC

HHH + HIA 0,64 0,68 0,87 0,25 -102,62 22923 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 23056 1,33 4 262,32

HEF + HIA 0,5 0,54 0,87 0,24 -101,72 231,44 221 5 26564

HDR + HHH 0,61 0,56 0,87 0,24 -101,76 231,52 229 6 26571

Local (célula) HEF 0,5 0,45 0,88 0,23 -102,82 231,64 241 7 263,39
HIA 0,5 0,45 0,9 0,19 -106,84 233,68 445 8 25811

HDR + HIA 0,5 0,45 0,91 0,18 -106,82 23564 641 9 262,51

HDR 0,51 0,37 0,91 0,18 -106,96 23592 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 1051 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 26327

HEF + HDR + HHH + HIA 0,84 0,308 0,57 0,66 -419,91 92583 0 1 1106,97

HDR + HHH + HIA 0,82 0,307 0,59 0,65 -424,18 92836 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 -426,32 930,64 481 4 109493

HEF + HDR + HHH 0,83 0,291 0,59 0,65 -425 930,85 502 5  1099,35

HEF + HIA 0,83 0,318 0,59 0,65 -4245 931 517 6 110371

HEF + HDR 0,83 0,296 0,59 0,65 -423,88 931,76 593 7  1108,69

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

Ecorregido  HEF + HHH 0,82 0,297 0,59 0,65 -427,61 93322 7,39 9 109751
HHH + HIA 0,82 0,323 0,6 0,64 -432,61 941,21 1539 10 110129

HDR + HIA 0,81 0,302 0,6 0,64 -4356 9432 17,37 11  1094,86

HHH 0,82 0,307 0,6 0,64 -434,83 943,66 17,84 12 109953

HDR 0,81 0,288 0,6 0,64 -4356 9452 19,37 13  1101,06

HIA 0,81 0,312 0,6 0,63 -439,38 94877 22,94 14  1096,21
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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 2814 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 49 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
Provincia 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 -9421 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
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
Reino 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 -279,94 681,89 204 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: hipétese de estresse fisioldgico, HDR: hip6tese de disponibilidade de recursos, HHH: hip6tese de heterogeneidade de

habitat, HIA: hipétese de impacto antropogénico
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Figura 4 — Inclinagbes dos modelos de regressao organizadas por escala

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

Na escala provincia, o melhor modelo foi HEF+HDR+HHH+HIA (R?
ajustado = 0,92, Moran | = 0,36, Residuos dos Efeitos Espaciais - SE = 0,96),
com a batimetria (Estimativas = 0,08, t = 2,63, p = 0,01) mostrando a maior
contribui¢do para o modelo, seguido pela riqueza de corais (Estimativas = 0,06,
t=2,31, p = 0,02), faixa de salinidade (Estimativas = -0,05,t=-2.18, p=0,03) e

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

escala ecorregiao, o melhor modelo foi HEF+HDR+HHH+HIA (R? ajustado =
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0,66, Moran | = 0,31, SE = 0,84), com a batimetria (Estimativas = 0,21, t = 3.22,
p < 0,01), faixa de temperatura (Estimativas = 0,14, t = 2,67, p < 0,01) e impacto
antropogénico (Estimativas = 0,06, t = 1,97, p = 0,05), mostrando uma relagéo
positiva com a riqueza e fazendo as contribuigdes mais substanciais para o
modelo (Figura 4). Finalmente, na escala local (célula de grade de 2 x 2 graus),
HHH+HIA foi identificado como o modelo ideal (R? ajustado = 0,25, Moran | =
0,68, Residuos dos Efeitos Espaciais - SE = 0,64), com a batimetria exibindo a
maior contribuigdo e uma relagéo positiva com a riqueza (Estimativas = 0,27, t =

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

2.4.Discusséo

Os modelos empregados neste estudo elucidaram de forma eficaz as
variagdes na riqueza dentro do grupo, explicando uma proporgéo substancial
que varia de 25% a 92%, conforme ilustrado nas escalas apresentadas (Tabela
2). Essa porcentagem explicada € significativa quando comparada a outros
estudos que investigaram padrdes de rigueza em animais marinhos, onde os
valores de R? flutuaram entre 15% e 89%(Tittensor et al. 2010a, Parravicini et al.
2013, Martinez et al. 2021). Vale ressaltar que, em comparagao aos estudos aqui
citados, aqueles trabalhos que demonstraram as maiores porcentagens na
explicacdo da distribuicdo de riqueza consideraram nao apenas fatores
ambientais, mas também fatores historicos e filogenéticos. Isso confirma a
relevancia dos fatores ambientais analisados na previsdo da riqueza do clado,

conforme revelado pelos nossos resultados.

Nossas descobertas corroboram as disparidades inter e intra-regionais
nos padrdes de diversidade de espécies em ambientes marinhos tropicais,

conforme observado por Frey & Vermeij (2008). Observamos a maior riqueza de
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Lysmatidae na regido entre o Mar do Caribe e o Golfo do México, alinhando-se
com a mesma assimetria entre hemisférios, notada por Chaudhary et al. (2016),
para espécies marinhas. Em contraste com o sugerido por Tittensor et al. (2010),
de que as espécies costeiras tendem a estar desproporcionalmente
concentradas no Sudeste Asiatico, Lysmatidae exibe maior riqueza na regido do
Caribe e do Golfo do México, apesar de valores significativos de riqueza também

estarem presentes na regido das Filipinas.

Embora os dominios Atlantico Tropical e Indo-Pacifico Central tenham o
mesmo numero de espécies, a riqueza € distribuida de forma mais uniforme no
Indo-Pacifico Central, com ecorregides mostrando valores maximos de 9
especies. No Atlantico Tropical, no entanto, observamos picos de riqueza em trés
ecorregides: o Norte do Golfo do México, Floridiana e Sudoeste do Caribe
(variando de 9 a 15 espécies). Esse fato pode estar relacionado a um padrao
biogeografico do Oceano indico e Pacifico Ocidental, onde ha um gradiente
decrescente no numero de espécies a medida que nos afastamos da regiao do
Tridangulo de Coral para qualquer diregcao (Briggs 1999, 2005a). Além disso, o
fato de que os recifes de corais do Caribe tém uma area significativamente menor
do que aqueles presentes na regiao do Triangulo de Coral (Briggs 2005a) e
estarem proximos a uma barreira importante, como a pluma do Rio Amazonas
(Giachini Tosetto et al. 2022), pode contribuir para a concentragao da diversidade

de espécies nas ecorregides tropicais do Atlantico Ocidental.

Os modelos suportados neste estudo indicam que as variaveis
estudadas explicam o padrao de riqueza de maneira diferenciada em cada
escala observada, confirmando que a extensdo de uma area geografica pode

influenciar significativamente o padrao de riqueza de espécies derivado (Rahbek
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2005). Neste estudo, torna-se evidente que os fatores relacionados a
heterogeneidade do habitat s&do os principais preditores da riqueza de
Lysmatidae, corroborando os insights de Tittensor et al. (2010) sobre a relevancia
desse recurso para organismos marinhos. Na escala de reino, observamos um
impacto positivo da riqueza de corais e da batimetria na riqueza de Lysmatidae.
Os corais desempenham um papel crucial ao oferecer diversos habitats para
Lysmatidae, atuando como refugios para predadores e competidores (Idjadi &
Edmunds 2006) e alterando a hidrodinamica local, melhorando assim a
disponibilidade de nutrientes e zooplancton (Atkinson & Bilger 1992). Isso pode
explicar a equivaléncia entre o numero de espécies encontradas nos dominios
Atlantico Tropical e Indo-Pacifico Central. A presenca de corais escleractineos
no Golfo do México, Caribe e Filipinas (Roberts et al. 2006, Soetaert et al. 2016)
coincide com as provincias com a maior riqueza de Lysmatidae. Reconhecidos
como engenheiros de ecossistemas, os corais escleractineos podem moldar
topografias de fundo com alturas que variam de dezenas a centenas de metros

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

Além disso, os recifes de corais escleractineos induzem o ressurgimento
das aguas superficiais através da formacado de ondas internas ou saltos
hidraulicos e constroem areas extensas que servem como habitats para
esponjas e peixes (Soetaert et al. 2016). Todas essas fungdes ecoldgicas
proporcionadas pelos corais sao relevantes para as espécies de Lysmatidae que
realizam limpeza de peixes ou exibem simbiose com anémonas, como Lysmata
amboinensis, L. grabhami, L. debelius, L. splendida, L. pederseni, L. seticaudata,
L. californica e L. wurdemanni (Calado et al. 2003a, 2008, Rhyne & Lin 2006,

Baeza 2013).
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A relagdo entre batimetria e riqueza de Lysmatidae permaneceu
consistente em todas as escalas, sendo mais pronunciada em escalas mais finas
(ecorregiao e local) e pode estar associada a coloragdo e aspectos
comportamentais do Lysmatidae. A coloragdo em crustaceos é regulada por
células contendo cromatéforos (Rao,1985) e é influenciada por fatores
fisiologicos e ambientais (Kronstadt et al. 2013, Vega-Villasante et al. 2015). Ela
serve para varias fungdes, como comunicagao, camuflagem e termorregulagéo
(Kronstadt et al. 2013). A profundidade, por exemplo, pode afetar a penetragao
da luz, e camardes com coloragcdo avermelhada podem se camuflar melhor,
aumentando sua cripticidade. O padrao de coloragcdo avermelhada, observado
para o Lysmatidae em geral, funciona como camuflagem para ambientes
escuros; ao habitar ambientes rasos, as espécies tendem a adotar habitos

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

No caso de espécies aposematicas, esperamos o0 padrao oposto.
Especificamente, no que diz respeito aos camardes de limpeza, observamos
padroes de coloragao distintos associados ao comportamento de limpeza de
peixes e ao habitat de recifes, tipicamente rasos, como observado em Lysmata
grabhami e L. amboinensis (Manning & Chace 1990, Wicksten 1995, Calado et

al. 2003, Calado 2009).

Nas escalas de provincia e ecorregiao, os melhores modelos
incorporaram todas as hipoteses propostas, mas divergiram na significancia de
cada variavel. Na escala de provincia, tanto a batimetria quanto a riqueza de
corais emergem como variaveis significativas, espelhando sua importancia na
escala de reino. Por outro lado, a variagdo da salinidade e os impactos

antropogénicos exibem uma relagao negativa com a riqueza de Lysmatidae. O
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impacto da salinidade na distribuigdo da riqueza de Lysmatidae foi corroborado,
dados os intervalos de tolerancia salina bem documentados e revisados
regularmente para numerosos decapodes, incluindo estudos abrangentes de
Lockwood (1962), Mantel & Farmer (1983), Charmantier et al. (2008), e Freire et
al. (2008). Esta estabelecido que grupos totalmente marinhos, como Lysmatidae,
funcionam como conformadores osmoéticos. Em esséncia, a osmolaridade de sua
hemolinfa espelha de perto o ambiente externo dentro de um intervalo estreito
de variagcdo (McNamara & Faria 2012). Consequentemente, os camardes
Lysmatidae exibem capacidade regulatéria limitada tanto para a concentracao e
composi¢cao da hemolinfa quanto para a produgéo de urina osmoética (McNamara

& Faria 2012).

Considerando que variagdes na salinidade da agua e na disponibilidade
de recursos podem funcionar como estressores durante os estagios larvais de
camardes marinhos (Gimenez & Anger 2001), é plausivel que os efeitos do
estresse ambiental possam ser transmitidos através das geragdes, causando
danos aos estagios juvenis, conforme descrito por Giménez (2006) em termos
de processos de "ligagao fenotipica". Isso pode dificultar o estabelecimento de
certas espécies em regides com variagdes significativas de salinidade ou sua

capacidade de migrar através de areas com tais caracteristicas.

A descoberta de impactos antropogénicos contrastantes na riqueza de
Lysmatidae em diferentes escalas (provincia: negativa; ecorregido: positiva)
ressalta a importancia da escala na pesquisa sobre biodiversidade. Em muitas
escalas regionais, uma relagdo negativa entre o impacto antropogénico e a
riqueza de Lysmatidae pode estar relacionada ao fato de que os ecossistemas

marinhos bentdnicos estdo experimentando uma erosdo em sua resiliéncia
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ecologica devido as mudangas climaticas (Wernberg et al., 2010; Graham et al.,
2015). Mudangas nos processos fisiologicos, demograficos e comunitarios
devido ao aumento da temperatura tém levado a redistribuicdo das espécies

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

Nas escalas mais finas, ambientes marinhos impactados
antropogenicamente podem ser caracterizados por um influxo excessivo de
matéria organica (agua residuaria, mortalidade de cobertura bentbnica em
substratos duros, residuos de pesca e turismo), promovendo a proliferacéo de
algas e pragas. Esse aumento na matéria organica também pode levar ao
aumento da populagao de carniceiros e limpadores naturais, como as espécies

de Lysmatidae (Calado & Narciso 2005).

Na escala de ecorregido, observamos um efeito positivo da variagao de
temperatura na riqueza de Lysmatidae. Essa descoberta pode estar relacionada
aos aspectos fisiolégicos do clado, ja que a temperatura desempenha um papel
crucial no estabelecimento da periodicidade reprodutiva e recrutamento em
camardes e em muitos outros crustaceos (Sastry et al. 1983, Bauer 1985, 1989,
1992). O recrutamento sazonal € uma caracteristica comum entre espécies de
crustaceos que habitam latitudes temperadas, um tragco também observado em
Exhippolysmata oplophoroides (Baeza 2010). Esta espécie exibe um padréo
misto de biologia reprodutiva, com incubacado dos embrides ocorrendo ao longo

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

Apesar da relagéo negativa encontrada entre a variagao de salinidade e
a riqueza na escala de provincia, esse padrao ndo se mantém na escala de
ecorregido. Esse fato se torna evidente quando observamos as ecorregiées do

Golfo do México Norte e do Atlantico Sul Tropical, que mantém altos valores de
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riqueza de Lysmatidae, apesar de receberem um volume substancial de agua
doce dos rios Mississippi € Amazonas, respectivamente. E concebivel que a
variagdo de salinidade a nordeste do Golfo do México tenha influenciado o
isolamento e especiagdo do complexo L. wurdemanni, ja que esse rio separa
populagdes da costa da Florida das populagcdes que habitam a costa do Texas e
pode estar relacionado a especiagdo observada entre essas populagdes. De
acordo com Baeza & Prakash (2019), a disténcia genética encontrada entre as
populagdes do Texas e da Fldrida foi relativamente grande (p-distancia = 0,045
— 0,081, média £ DP = 0,065 + 0,001) e comparavel aquela calculada para pares

de espécies dentro do género Lysmata.

Embora este estudo n&o tenha encontrado uma relagdo entre a
temperatura média e a riqueza de Lysmatidae, ndo podemos descartar o efeito
indireto dessa variavel, ja que a riqueza de corais € um importante preditor para
o clado, e a temperatura média esta diretamente relacionada a ela.
Considerando o declinio na resiliéncia ecologica dos ecossistemas marinhos
benténicos promovido pelas mudancgas climaticas, a temperatura surge como um
estressor significativo em todos os ecossistemas (Wernberg et al., 2010; Graham
et al., 2015). Areducgao dos eventos extremos de frio no inverno tem mostrado a
expansao de espécies tropicais sensiveis ao frio em regides temperadas (Weiss
& Overpack 2005, Cartel et al. 2018, Cavanaugh et al. 2019;). Na divisao
biogeografica entre comunidades tropicais e temperadas, o aquecimento global
levou a disseminagdo de corais tropicais, peixes e crustaceos bentdnicos

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

Poloczanska et al. (2013) identificaram uma taxa de expansédo de

crustaceos bentdnicos de aproximadamente 20 km por década em direcédo a
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ambientes mais frios e enfatizaram que a reorganizagcéo das espécies em uma
escala regional pode desencadear efeitos cascata. Gonzalez-Ortegon et al.
(2020) sugeriram que a expansao de L. uncicornis para as costas do Atlantico
Ocidental da Europa pode estar relacionada a tropicalizagdo de areas
subtropicais e alertaram sobre a disseminagao de espécies nao nativas (Dawson
et al. 2017), que poderiam alterar ou criar interagdes bioldgicas, frequentemente

levando a mudancas na comunidade receptora.

Em conclusao, nosso estudo mostrou a importancia da escala espacial
na formagao dos padrdes de riqueza e revela um padrao de distribuicdo bimodal
para Lysmatidae, com picos em regides de transi¢cao tropical-subtropical e
notavelmente no Golfo do México e no Caribe. Confirmamos a Hipotese do
Estresse Fisioldgico em escalas regionais (ecoregido e provincia) ao observar o
impacto das variacdes de temperatura e salinidade na riqueza de Lysmatidae em
escalas regionais (ecorregido e provincia). Ao contrario das nossas previsoes,
na escala local, observamos a influéncia da batimetria na promocéao da riqueza
de Lysmatidae, um padrao que persistiu em outras escalas. A confirmagao do
impacto antropogénico também revelou influéncias variadas em escalas

regionais (ecorregiao e provincia).

Além disso, nossa pesquisa confirma a importancia da heterogeneidade
do habitat para o clado em escalas mais amplas, pois observamos uma relagao
positiva entre a riqueza de corais e a riqueza de Lysmatidae em escalas maiores.
Essa descoberta ressalta a importancia dos ambientes de recifes de corais para
os esforcos de conservacdo de Lysmatidae. Adicionalmente, enfatizamos a
importancia de expandir os esforcos de amostragem para o grupo a fim de

garantir a inclusao de todas as espécies em estudos futuros.
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3. Capitulo 2: O que os modelos de distribuicdo de Lysmata Risso (1816)
— Exhippolysmata Stebbing (1915) nos revelam sobre suas relacdes

ecologicas?

Resumo

Os modelos de distribuicdo de espécies (MDE) sdo amplamente utilizados nas
areas de ecologia e biogeografia. Permitem relacionar os locais onde as
espécies sdo avistadas com caracteristicas ambientais relevantes para elas. O
grupo de espécies Lysmata—Exhippolysamata apresenta poucas informacdes
ecoldgicas disponiveis, mas relevancia econdémica e uma diversidade de estilos
de vida, com registro de espécies simbidticas e de vida livre. Nos propusemos a
elaborar e descrever modelos de distribuicdo de espécies descritas para este
grupo e avaliar se os padrbes de riqueza estabelecidos a partir de pontos de
ocorréncia sdo semelhantes aos padrbes construidos a partir de MDEs.
Selecionamos espécies com numero de ocorréncia maior que cinco (n=26),
delimitamos as areas de ocorréncia usando ecorregiées marinhas e elaboramos
26 modelos médios, utilizando o método da média superior a partir do pacote
ENMTML (RStudio 4.3.2). Utilizamosl1l varidveis ambientais do Bio-Oracle
relacionadas a estresse fisioldgico, heterogeneidade de habitat, impacto
antropico e disponibilidade de recursos. Comparamos 0s mapas de riqueza
potencial, produzidos pelos MDEs, com mapas de riqueza gerados a partir dos
pontos de ocorréncia, para descobrir uma possivel diversidade criptica do grupo.
Os modelos apresentaram métricas que atenderam aos preceitos metodoldgicos
(AUC, TSS, indices de similaridade proximos de 1). Temperatura, batimetria e

salinidade foram as variaveis com maior contribuicAo aos modelos. A
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comparacao dos mapas de rigueza e riqueza potencial revela a possibilidade de
manchas de diversidade criptica existente entre a faixa de distribuicdo de
Lysmata e Exhippolysmata. O presente trabalho evidenciou (1) o efeito dos rios
Mississipi e Amazonas na distribuicdo do clado no Atlantico, (2) a existéncia
dedois picos de riqueza em areas de transicao tropical e subtropical, sugere a
existéncia de um padréo de distribuicdo de riqueza bimodal nos grupo, como ja
identificado para outros crustaceos (3) as evidéncias encontradas na
comparacao dos mapas de riqueza e riqueza potencial sugere a existéncia de
uma possivel diversidade criptica no Atlantico tropical e subtropical nas escalas

local e global.

Palavras-chave: modelos de distribui¢do, lismatideos, macroecologia, padrdes

de diversidade

3.1.Introducao

O desenvolvimento de sistemas de informacfBes geograficas e de
tecnologias capazes de processar bases de dados possibilitou a elaboracéo de
ferramentas essenciais para a execucao de estudos em larga escala a respeito
dos padrdes de distribuicdo das espécies (Guisan & Zimmermann 2000, Elith &
Leathwick 2009). Ao longo dos anos e do desenvolvimento de técnicas de
modelagem de distribuicdo de espécies, varias terminologias diferentes foram
propostas (Hirzel et al. 2006, Peterson 2006, Araujo & Peterson 2012).0s
modelos de distribuicdo de espécies (MDES) sao bons exemplos desse avanco

e se tornaram ferramentas usuais em estudos de ecologia, biogeografia,
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conservagao e biodiversidade (como exemplos: Laeseke et al. 2020, Melo-
Merino et al. 2020, Pereira et al. 2024). Um MDE funciona associando, de forma
correlativa ou mecanicista, 0s espacos geograficos onde uma espécie é
observada e as caracteristicas ambientais do territorio (Guisan & Zimmermann
2000), além de ser capaz estimar a distribuicdo potencial das espécies no

espaco geografico (Peterson & Soberdn 2012, Soberon et al. 2017).

Essa ferramenta permite o desenvolvimento de estudos basicos como a
identificacdo de fatores ambientais e temporais que atuam nos padrdes de
distribuicdo das espécies (Elith & Leathwick 2009, Tittensor et al. 2010, Torres
et al. 2015), até analises mais complexas que avaliam a dinamica ecolégica de
espécies invasoras (Uden et al. 2015) ou sugiram politicas publicas para a

conservacao (Loulad et al. 2019).

O uso da modelagem para previsdo da distribuicdo de espécies teve
inicio com espécies terrestres, mas sua aplicacado as espécies marinhas tem sido
frequente nos ultimos anos (Robinson et al. 2011, 2017). Segundo a reviséo de
Melo-Merino et al. (2020) a maior parte dos trabalhos realizados no ambiente
marinho foi realizada para compreensao de processos que moldam a distribuicdo
dos taxa mamiferos, peixes e moluscos, bem como o possivel impacto das

mudancas climéticas na adequacao e distribuicdo de seus habitats.

A maior parte dos estudos macroecolégicos que abordaram padrdes de
distribuicdo de crustaceos , estiveram relacionados a espécies economicamente
relevantes, amplamente estudadas pela comunidade académica e estavam
limitados a localizagbes geograficas muito amostradas, como o Mar do Norte e

outras costas da plataforma continental do Atlantico (Neumann et al. 2013, Lenoir
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et al. 2020, Melo-Merino et al. 2020). Pensando especificamente em Caridea,
estes animais assumem importantes funcées na cadeia trofica, ora por
comporem parte da macrofauna bentdnica, ora por serem representantes
carnivoros ou necréfagos (Bauer, 2004; Simoes, 2019), tem funcbes
ecossistémicas importantes como a limpeza de peixes, removendo ectoparasitas
e de recifes de coral eliminando residuos (Wicksten 1995, Bauer 2004, Baeza
2010a, Vaughan et al. 2017), ocorrem em latitudes tropicais e temperadas, desde
aguas rasas até planicies abissais e fontes hidrotermais (Bauer 2004), poucos
estudos foram realizados usando a modelagem para explicar seus padrdes de
distribuicdo (Dambach et al. 2012, Basher et al. 2014, Basher & Costello 2016,

Martinez-Guerrero & Lopez-Pérez 2018, Alves et al. 2021, 2024).

Dentre os carideos, o0s géneros Lysmata, Risso (1816) e
Exhippolysmata, Stebbing (1915) (Baeza et al. 2009a, Baeza 2010) apresentam
51 espécies descritas para o primeiro género e 04 para o0 segundo,
respectivamente (Rhyne & Lin 2006, Baeza & Anker 2008, Anker & Cox 2011,
De Grave & Fransen 2011, Rhyne et al. 2012, Soledade et al. 2013, Gan & Li
2016, Pachelle et al. 2016, Prakash & Baeza 2017, De Grave & Anker 2018,
Giraldes et al. 2018, Wang & Zhongli 2018, Ahyong et al. 2024). Além de
relevante diversidade de espécies, 0 grupo se caracteriza por apresentar ampla
distribuicdo geografica e diversos estilos de vida. Ocorrem tanto em recifes de
corais de regibes tropicais, como em costbes rochosos e fundos nao
consolidados de mares quentes e temperados (Debelius 2001, Baeza et al.

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

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

apresentam diferentes estilos de vida, um que habita ambientes subtropicais
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guentes, em grande namero de individuos (Newman & Bauer 2004, Baeza 2006)
e outro que é descrito como predominantemente tropical, ocorrendo em baixas
densidades na regido subtidal, habitando anémonas em pares monogamicos,
podendo ou néo realizar limpeza de peixes (Fiedler 1998). Considerando que,
além da divisdo proposta por Bauer (2004), que associa 0s taxa a ambientes
tropicais e subtropicais, o clado esta globalmente distribuido e ainda apresenta
elevada diversidade de espécies, acreditamos que o grupo seja um bom modelo

para estudar padrdes de distribuicdo de rigueza nos oceanos.

Sabendo que os padrdes de deslocamento das espécies respondem a
uma hierarquia de processos no ambiente marinho conforme diferentes escalas
espaco-temporais (Fauchald et al. 2000, Benoit-Bird & Au 2003, Fritz et al. 2003,
Pinaud & Weimerskirch 2005, Fauchald & Tveraa 2006), em que a macroescala
especial pode definer os limites superiores do habitat (Fauchald et al. 2000)
delimitados por condicdes climaticas, enquanto em escala local sdo definidos
os limites inferiores de tolerancia, relacionados as condicdes fisiologicas da
espécie (Kolasa 1989) . O presente trabalho pretendeu descrever a distribuicédo
de Lysmata—Exhippolysmata e como essa distribuicdo esta relacionada com
fatores ambientais. E sabido que esses géneros apresentam ampla distribuic&o
pelo planeta (Calado et al. 2003, Rhyne & Lin 2006, Anker & Baeza 2009, Baeza
et al. 2009b, Calado 2009, Baeza 2010, Prakash & Baeza 2017, De Grave &
Anker 2018a), ocupando regides tropicais e subtropicais (De Grave & Anker
2018, Giraldes et al. 2018) e diferentes tipos de habitats como costdes rochosos,
recifes de corais e prados de gramas marinhas (Bauer & Holt 1998, Rhyne et al.
2012). Além disso, podem estar distribuidos em diferentes niveis de

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

Rhyne & Lin 2006).

Considerando esse padrdo de distribuicdo e os tipos de habitats
ocupados pelos géneros aqui estudados, bem como a relacdo observada por
Calixto-Cunha et al. (2024) entre riqueza de Lysmatidae, batimetria,salinidade,
temperatura, esperava-se encontrar uma maior relacdo dos modelos com a
temperatura, a salinidade e a batimetria. Temperatura, por ser uma variavel
fortemente relacionada a reproducao das espécies de crustaceos (Baeza et al.,
2010; Dickson et al., 2020) e com a ciclagem de nutrientes no ambiente marinho

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

A salinidade seria relevante, jA que grupos totalmente marinhos, como
0os Lysmatidae, sdo conformadores osmoéticos, nos quais a osmolaridade da
hemolinfa é equivalente ao ambiente, apresentando uma estreita faixa de
variacdo (McNamara & Faria 2012). Ja a batimetria estaria relacionada tanto aos
padrées de coloracao (criptica ou aposematica) quanto ao comportamento
(crevicular ou limpeza de peixes) e a disponibilidade de luz do ambiente (escuros
ou claros) de Lysmata e Exhippolysmata (Manning & Chace 1990, Wicksten

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

Além disso, pretendeu-se comparar 0os mapas de riqueza potencial
elaborados pelos MDEs (MRMD) com os mapas de rigueza gerados a partir dos
pontos de ocorréncia (MRPO) apresentados por Calixto-Cunha et al. (2024). O
objetivo era avaliar se o esforco diferencial de amostragem de Lysmatidae
realizado nos ultimos 20 anos (Material Suplementar 4) seria capaz de limiar a

precisdo dos modelos de distribuicdo baseados em pontos de ocorréncia. O
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trabalho de Calixto-Cunha et al. (2024 no prelo) deixa evidente que a familia
Lysmatidae apresenta varias espécies subamostradas e que o maior esforco
amostral para o grupo se deu a partir dos anos 2000 (Material Suplementar 4).
Como esse desbalanco de informacgfes entre as espécies, pode limitar a
precisdo de modelos de distribuicAo baseados em ponto de ocorréncia,
esperdvamos encontrar uma diversidade criptica ainda ndo descoberta pelos

pesquisadores.

3.2.Materiais e Métodos
3.2.1. Escolha das espécies e registros de ocorréncia

Para elaboracdo desse estudo foram selecionadas as espécies do
géneros Lysmata e Exhippolysmata que atenderam o pré-requisito metodolégico
do pacote ENMTML v.1.0 do R (de Andrade et al. 2020), apresentando pelo
menos cinco pontos de ocorréncia apés o tratamento dos dados (Shcheglovitova
& Anderson, 2013). A nomenclatura das espécies foi revisada pelo World
Register of Marine Species — WoRMS (Ahyong et al. 2024, acesso em 19 de
marco de 2024) e adicionamos L. AUS. sp., uma espécie ainda ndo descrita, que
representa a diversidade do complexo L. rauli apresentada por Guéron et al.

(2022).

Os dados de ocorréncia das espécies foram obtidos a partir de revisées
bibliograficas (Bruce 1983, Wicksten 2000, Anker & Baeza 2009, Baeza et al.
2009a, 2010, Okuno & Fiedler 2010, Rhyne et al. 2012, Gan & Li 2016b, Barros-
Alves et al. 2016, Pachelle et al. 2020, Ashrafi et al. 2021, Aguilar et al. 2022,
Guéron et al. 2022) e de bancos de dados por meio do pacote “spocc’

(Chamberlain  2021): Global Biodiversity Information Facility (GBIF,
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http://www.gbif.org) (21 de novembro, 2023) e Ocean Biodiversity Information
System (OBIS; https://obis.org/) (21 de novembro, 2023). Os registros passaram
por uma avaliacdo para deteccao de erros de georreferenciamento e provaveis
incongruéncias taxonémicas e dados de coordenadas geograficas incompletas

foram removidos.

Como os registros de ocorréncia podem apresentar grande viés amostral
(Fourcade et al. 2014,Varela et al. 2014), utilizamos uma abordagem capaz de
reduzir o viés, que consistiu na filtragem das ocorréncias, selecionando de forma
aleatdria apenas uma ocorréncia para cada célula da grade (Fourcade et al.
2014, Velazco et al. 2019). As células da grade apresentavam o dobro da

granulacao da resolucéo das varidveis ambientais (Velazco et al. 2019).

3.2.2. Dados ambientais e background

Para caracterizar parcialmente o espaco — E (ambiental) das espécies
de Lysmata—Exhippolysmata, foram selecionadas 13 variaveis que compuseram
as hipéteses aqui testadas, segundo a literatura cientifica: temperatura anual
(média e amplitude), salinidade anual (média e amplitude), oxigénio dissolvido
anual (amplitude), luminosidade (amplitude), produtividade primaria média,
silicato (amplitude), fosfato (amplitude), amplitude de velocidade de corrente e
batimetria foram obtidas no banco de dados Bio-Oracle (http://bio-oracle.org/,
acessadas em: 25 de maio de 2020) (Tyberghein et al. 2012, Assis et al. 2018),
enguanto rigueza de corais e indice de impacto antrépico foram obtidas por meio
da Lista Vermelha da IUCN (www.iucnredlist.org, acessado em: 16 de junho de

2022) e do National Center of Ecological Analysis and Synthesis (NCEAS;
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https://www.nceas.ucsb.edu/), respectivamente. Cada espécie teve seu grupo de

varidveis avaliado quanto a multicolinearidade (de Andrade et al. 2020). A
avaliacdo da multicolinearidade foi feita por meio dos valores de correlagédo de
Pearson (< 0.70) e fatores de inflagdo da variancia (VIF < 5) (Material

Suplementar 1 e 2)

Para delimitar as areas de background e diminuir a dimensionalidade
das areas a serem modeladas, foi utilizada a delimitacdo de ecorregides
marinhas do Marine Ecoregions of the World — MEOW (Spalding et al. 2007).
Todas as ecorregibes marinhas com registro de ocorréncia de Lysmata—
Exhippolysmata foram selecionadas e compuseram a area de background do

estudo (Material Suplementar 3).

Como ndo possuiamos dados de auséncia das espécies, incorporamos
os dados de pseudoauséncias conforme instrucdes de Engler et al. (2004) e
utilizamos o método de restricdo ambiental (acronimo: ENV_CONST), que
garante que as pseudoauséncias sejam dispostas dentro das areas de menor
aptidao previstas no modelo Bioclim de ajuste. O uso de pseudoauséncias,
permite que sejam criados diferentes conjuntos de dados de treinamento
capazes de considerar auséncias de origem metodolégica (falsas auséncias),
contingenciais (fatores historicos, estocasticos e biolégicos) ou ambientais (Lobo

et al. 2010).

3.2.3. Modelos de distribuicdo de espécies (MDES)
Para elaborar os MDEs, utilizamos o pacote ENMTML v.1.0 do R (de

Andrade et al. 2020). Foram elaborados modelos para 26 espécies de Lysmata
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e Exhipollysmata. Este pacote permite que varios parametros possam ser
ajustados durante a elaboragcdo dos modelos, garantindo que as melhores
praticas sejam atingidas e modelos robustos alcancados como, por exemplo,
andlise de colinearidade entre variaveis, definicdo de pseudoauséncias,
delimitacéo de area acessivel e elaboracdo de um modelo conjunto de diferentes

algoritmos.

Neste trabalho usamos quatro algoritmos para modelar a distribuicdo
das espécies: [1] Bayesian Gaussian — GAU (Golding 2014), [2] Maximum
Entropy — MXS (Phillips et al. 2017), [3] Random Forest — RDF (Liaw et al. 2002),
[4] Support Vector Machine — SVM Pessoa da Silva & De Marco Janior 2023). O
modelo final foi elaborado a partir do método da média superior (SUP), no qual
uma média simples é calculada apenas para o0s algoritmos que tiveram
desempenho maior ou igual ao valor médio do indice de Sgrensen de cada

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

Sabendo que o numero de ocorréncias pode influenciar o desempenho
do algoritmo, optamos por utilizar o método de particionamento bootstrap para
as espécies com numero de ocorréncias entre 5 e 20. Neste caso, as ocorréncias
sao divididas em conjuntos de treinamento (70% dos registros) e de teste (30%
dos registros) (Pessoa da Silva & De Marco Junior 2023). Para as espécies com
namero de ocorréncias superior a 20 registros, utilizamos o método
checkerboard (Block). Neste método de particionamento, o espaco geografico €
dividido em blocos e os dados de ocorréncia divididos em grupo de ajuste e de

avaliacdo do modelo (Roberts et al. 2017)
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Por fim, para evitar superestimacdo da distribuicdo das espécies
causada por sobrepredicdo dos modelos, utilizamos o método a posteriori, uma
metodologia de sobreposicdo de &reas acessiveis e adequadas para a
ocorréncia das espécies. Nessa técnica, as informacdes espaciais no processo
de ajuste dos modelos sao sobrepostas aos mapas de adequacdo de espécies
criados pelos MDEs (Mendes et al. 2020). Como resultado final, apenas as
manchas com dados de ocorréncia real sao selecionadas e aplicadas aos
modelos de conjunto, substituindo a capacidade de dispersdo das espécies
(Mendes et al. 2020). Essa metodologia assume que manchas com dados de
ocorréncia confirmados apresentam maior probabilidade de comporem a
distribuicdo natural das espécies e consideram que as manchas sem a presenca

das mesmas menor probabilidade (Mendes et al. 2020).

Seis meétricas distintas (AUC, True Skill Statistics — TSS , Kappa,
Jaccard, Sgrensen, e Fpp) avaliam a robustez dos modelos gerados pelos
diferentes algoritmos (de Andrade et al. 2020). A métrica AUC (Area Under the
Curve) avalia a sensibilidade (quantifica os erros de omissédo, ou seja, 0 niumero
de previsdes errbneas de auséncias) e a especificidade (quantifica os erros de
comissao, ou seja, previsdes erradas de presenca) de cada matriz de dados
(McPherson et al. 2004, Allouche et al. 2006). A métrica TSS (True Skill Statistic)
também combina sensibilidade e especificidade para mensurar erros de
comissao e omissdo, comparando o numero de previsdes corretas, com as
previsbes provenientes de suposi¢cdes aleatorias e um conjunto hipotético de

suposicoes perfeitas (Allouche et al. 2006).

Sabendo que AUC e TSS sao métricas dependentes da prevaléncia, ou

seja, da proporcéo de presencas em relagéo ao total de observagdes e que a
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distribuicdo das classes nos dados de treinamento e avaliacdo pode ser
influenciada e, consequentemente, impactar a capacidade do modelo de fazer
previsdes precisas e discriminativas (Leroy et al., 2018), utilizamos os indices de
similaridade Sgrensen, Jaccard e Fpp, como alternativa, j& que foram
identificados por Li & Guo (2013) como potenciais métricas de presenca de
background. Os indices de similaridade medem a semelhanca entre as previsdes
e as observacgbes, ndo sdo influenciados por um numero desproporcional de
verdadeiros negativos e ndo estimam a capacidade dos modelos de prever
corretamente as auséncias (Leroy et al. 2018). Valores iguais a 1 indicam que o
modelo previsto é equivalente ao observado (sem falsos positivos ou negativos),
enquanto para valores iguais a 0, os modelos previstos diferem dos observados
(Leroy et al. 2018). Todos o0s processos relatados neste topico foram realizados
a partir do pacote “ENMTL” (de Andrade et al. 2020), com uso do RStudio —

versao 4.3.2.

3.2.4. Mapas de riqueza a partir dos MDEs (MRMD)

Para construir os MRMD, foi necesséaria a definicdo de limites para a
binarizacdo dos modelos produzidos a partir do método SUP. Para tal, o indice
Sgrensen foi utilizado como limiar de corte para binarizagdo do modelo continuo
(Leroy et al. 2018). Os modelos binarizados foram sobrepostos e foram somadas
todas as adequabilidades para ocorréncia de espécie conforme a escala e
ecorregides marinhas de Spalding et al. (2007): local, regional (ecorregido e

provincia) e global (reino).

70



1522

1523

1524

1525

1526

1527

1528

1529

1530

1531

1532

1533

1534
1535

1536

1537

1538

1539

1540

1541

1542

Para descobrir a possibilidade de uma diversidade criptica de Lysmata—
Exhippolysmata, adequamos o mapa de riqueza a partir das ocorréncias (MRPO)
produzido por Calixto-Cunha et al. (2024) para que apresentasse as mesmas
espécies do MRMD deste trabalho. Depois, criamos 0 mapa da diversidade
criptica a partir da subtragdo do MRPO do MRMD no RSudio — versédo 4.3.2,
gerando um mapa que indicava areas adequadas para a existéncia das espécies
do grupo, bem como a estimativa de riqueza prevista. As comparagoes foram
feitas em todas as escalas: local, ecorregido, provincia e reino. Na escala local,
foi utilizado um buffer para circular areas que apresentassem pelo menos 75%

da riqueza maxima de Lysmata—Exhippolysmata por quadricula.

3.3.Resultados

3.3.1. Métricas de avaliacdo dos modelos de distribuicdo de espécies
(MDES)

. Todos os modelos apresentaram métricas AUC, TSS e KAPPA, acima
de 0,80, exceto o modelo de Lysmata rauli. Apesar das métricas de L. rauli
estarem entre 0,70 e 0,80 (Kappa, TSS, AUC), os indices de similaridade
Jaccard e Sgrensen foram satisfatorios e maiores que 0,72 em todos os modelos
e o indice Fpb proximo de 2,0 (Figura 1). Essas métricas confirmam a robustez
de todos os MDEs produzidos e sdo, portanto, capazes de prever a distribuicdo

das espécies estudadas (Figura 1, veja detalhes em Material Suplementar 1).
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Figura 1 — Distribuicdo dos valores das métricas de avaliagdo dos modelos
elaborados pelo método SUP. Legenda: boxplots: dispersdo dos dados entre o
primeiro quartil (Q1) e o terceiro quartil (Q3); linha horizontal no boxplot:
mediana; pontos pretos: outliers; whiskers: a variacdo dos dados que néo é

considerada outlier.

3.3.2. Nicho de Lysmata—Exhippolysmata

Apesar das varidveis apresentarem percentuais de contribuicao
semelhantes entre os modelos, apenas quatro delas apresentaram frequéncia
consistente em todos os modelos: a média e amplitude de temperatura, a
batimetria e a salinidade média (Tabela 1). A variavel temperatura média
(Temp.m) apresentou percentual de contribuicdo médio de 25,76% + 9,04 em

34,62% dos modelos elaborados, enquanto a amplitude de temperatura
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apresentou percentual de contribuicdo médio de 20,98% =+ 4,43 em 25,96% dos
modelos gerados (Tabela 1). Entre as espécies com areas de adequabilidade
circuntropical L. amboinensis, L. grabhami (Bruce 1974, Cunha et al. 2008) a
varidvel com maior contribuicdo foi temperatura média em todos os algoritmos
usados, sendo que L. amboinensis, também apresentou produtividade primaria
média como a varidvel de maior contribuicdo no modelo RDF. Amplitude de
temperatura foi a variavel com maior poder de contribuicdo para os modelos de
e L. kuekenthali. A variavel salinidade média esteve relacionada aos modelos
elaborados para L. amboinensis, L. bahia. L. dispar, L. lipkei, L.morelandi e L.

pederseni (Tabela 2).

Variaveis relacionadas a heterogeneidade de habitat aparecem como
relevantes para 14,.42% dos modelos, sendo que desse total, 2,88% referem-se
a relevancia de riqueza de corais e 11,24% a batimetria (Tabela 1). A espécie
que apresentou maior relagdo com a riqueza de corais foi L. multiscissa
(contribuicdo da variavel: 26,86% * 16,88) (Tabela 1 e 2), enquanto a batimetria
esteve relacionada as espécies: L. dispar (19%), L. galapagensis (17%), L.
intermedia (22%, 18%), L. rathbunae (23%, 21%), L. rauli (18%), L. seticaudata

(18%), L. ternatensis (31%, 21%, 27%) (Tabela 2).

73



1575

1576

1577

1578

aparecem nos modelos de distribuicdo de espécies — MDEs.

Variavel Média Desvio padrdo % 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 primaria (média) 27,52% 23,16% 5,77%
Oxigénio 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 antropogénico 18,00% - 0,96%
Silicato (amplitude) 14,00% - 0,96%

Tabela 1 — Percentual médio de contribuicdo das variaveis de maior relevancia

observadas para os modelos de distribuicdo das espécies e frequéncia em que
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1579 Tabela 2 — Percentuais de contribuicdo das variaveis para os modelos de distribuicdo de espécies (MDESs) conforme o algoritmo

1580 utilizado e niumeros de ocorréncias presentes em cada modelo.

Espécies n Algoritmo Variavel % Espécies n Algoritmo Variavel %
GAU Temp.m 22,30 GAU PP.m 28,10
Exhippolysmata MSX Temp.m 21,23 S MSX Sal.r 20,28
ehSirostris 12 RDF Sala 13,99 Lysmawalipkei 9 RDF Sal.a 22,30
SVM Temp.m 21,15 SVM PP.m 24,97
GAU Temp.m 39,80 GAU Temp.m 28,90
Exhippolysmata 62 MSX Temp.m 19,26 Lysmat_a 8 MSX Temp.m 19,99
oplophoroides RDF Temp.m 43,80 moorei RDF CV.m 27,50
SVM Temp.m 38,70 SVM Temp.m 35,17
GAU Temp.m 36,20 GAU Sal.m 23,70
Lysmata_ 102 MSX Temp.m 18,86 Lysmata_ 10 MSX Sal.m 19,48
amboinensis RDF PP.m 16,40 morelandi RDF LightB.m 20,40
SVM Temp.m 26,98 SVM Sal.m 26,55
GAU Temp.m 19,30 GAU Coral_R 15,90
. MSX Temp.m 20,09 Lysmata MSX Temp.a 19,28
Lysmata ankeri 12 RDF PP.m 86,70 multiscissa 10 RDF Coral_R 46,30
SVM Temp.m 21,59 SVM Coral_R 18,37
GAU Temp.a 28,70 GAU Sal.m 25,60
MSX PP.m 21,92 Lysmata MSX Temp.a 22,46
Lysmata AUS. 21 RDF Temp.a 21,60 pederseni 34 RDF Temp.a, PP.m 16,20
SVM Temp.a 24,75 SVM Temp.a 16,05
GAU Temp.a 19,50 GAU Bathy 23,20
. MSX Sal.m 15,84 Lysmata MSX Temp.a 28,02
Lysmata bahia 7 RDF PP.m 11,80 rathbunae 62 RDF PP.m 29,80
SVM Temp.a 16,37 SVM Bathy 20,95
Lysmata GAU Temp.m 47,50 . GAU Temp.m 23,70
boggessi 5 MSX Temp.m 25,26 Lysmata rauli 16 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

GAU Temp.m 17,20 GAU Bathy 17,90

Lysmgta 57 MSX Temp.m 16,14 Lysmata 175 MSX Temp.a 18,08
californica RDF Temp.m 20,70 seticaudata RDF Temp.a 29,30
SVM Temp.m 15,86 SVM Temp.a 19,57

GAU Sal.m 22,40 GAU Bathy 30,50

. MSX Bathy 19,28 Lysmata MSX Bathy 20,99
Lysmata dispar 6 RDF Sal.m 31,50  ternatensis 10 RDF Temp.a 12,50
SVM Sal.m 19,76 SVM Bathy 26,66

GAU Bathy 17,20 GAU Temp.a 22,70

Lysmata 12 MSX Cv.m 17,92 Lysmata 13 MSX Temp.a 20,63
galapagensis RDF PP.m, Temp.a 11,80 trisetacea RDF DO.m 27,50
SVM Bathy 17,13 SVM Temp.a 21,61

GAU Temp.m 30,10 GAU Temp.m 19,40

Lysmata. 55 MSX Temp.m 18,60 Ly;mata 64 MSX Temp.a 19,68
grabhami RDF Temp.m 38,20 vittata RDF Temp.m 13,30
SVM Temp.m 32,08 SVM Temp.m 21,97

GAU Bathy 21,50 GAU Temp.a 24,60

_ Lysmat:_a 40 MSX HI 18,25 Lysmata _ 88 MSX Temp.a 18,13
intermedia RDF Temp.a 30,50 wurdemanni RDF LightB.m 29,20
SVM Bathy 17,93 SVM Temp.a 22,82

GAU Temp.a 16,60 GAU Temp.m 22,70

Lysmata 8 MSX Temp.a 17,59 Lysmata 5 MSX Temp.m 18,59
kuekenthali RDF Temp.a 18,50 zacae RDF Sil.a; DO.m 14,30
SVM Temp.a 19,58 SVM Temp.m 23,49

1581

1582 Legenda: GAU- Bayesian Gaussian, MXS — Maximum Entropy, RDF — Random Forest, SVM — Support Vector Machine, SUP — Método da Média
1583  Superior. Bathy: Batimetria, Coral_R: Riqueza de coral, CV: Velocidade de corrente, DO: Oxigénio dissolvido, HI: Impacto antropogénico, LightB: Luz no

1584  substrato, PP: Produtividade primaria, Sal: Salinidade, Sil: Silicato, Temp: Temperatura, .m: média;.a: amplitude.
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3.3.3. Areas de distribuicdo e areas com potencial defasagem de
registros

O clado Lysmata—Exhippolysmata apresentou distribuicdo circuntropical,
com o padrédo de riqueza variando conforme a escala espacial (Figura 3a, 4a,
5a, 6a). Algumas espécies apresentaram areas de adequabilidade nos oceanos
atlantico e Indo-Pacifico (L. amboienensis, L. grabhami, L. kuekenthali, L. vittata,
L. rauli, L. californica L. trisetacea e L. ternatensis). Dez espécies estiveram
restritas ao oceano Atlantico (E. oplophoroides, L. ankeri, L. bahia, L. boggessi,
L. intermedia, L. moorei, L. pederseni, L. rathbunae, L. seticaudata, L.
wurdemanni), cinco exclusivas do oceano Indo-Pacifico (E. ensirostris, L. AUS
sp., L. dispar, L. morelandi, L. multiscissa, L. zacae) e uma no oceano Pacifico

oeste (L. galapagensis). (veja detalhes em Material Suplementar 2).

Os mapas de riqueza produzidos a partir de pontos de ocorréncia (MRPO)
(Figuras 2a,2b, 3a, 4a, 5a) e de MDEs (MRMD) (Figuras 2c, 2d, 2e, 3b, 4b, 5b),
apresentaram diferentes padrfes de riqueza quanto a extensao e localizacédo
das areas com maior diversidade de espécies. A discrepancia entre os padrées
de riqueza derivados de MRPO e MRMD (Figuras 6a, 6b, 7a, 7b) sugere que
possa haver locais com déficit de conhecimento sobre a distribuicdo das
espécies na natureza (Figura 6a), sete espécies na escala ecorregido, entre 15
e 17 espécies na escala provincia e na escala reino superou o nimero de 20
espécies em varias localidades tropicais e temperadas (7b), tanto no oceano

Atlantico, quanto no Indo-Pacifico tropical.

Na escala local ficou evidente que a regidao do sudoeste do Golfo do
México, litoral oeste e leste da Florida, regido sul do Caribe, bem como o sudeste

e 0 nordeste brasileiro sdo areas com grande potencial para uma maior
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diversidade de Lysmata—Exhippolysmata (Figura 2c, 2d, 2e), como atualmente é
sabido e confirma a elevada diversidade de espécies do grupo em regides
tropicais e subtropicais. Nessa escala, os pontos de diversidade criptica,
representados em azul, se concentram na parte sudoeste e sul do Golfo do
México, sul do Caribe, nordeste e sudeste brasileiros (Figura 6a). Na escala
ecorregido, a porcao norte do Golfo do México também se mostra como area de
alta diversidade para espécies dos géneros estudados, confirmando que o grupo
tem aumento de diversidade nas regifes subtropicais (Figura 3b). Quanto a
diversidade criptica nessa escala, vemos pontos em azul distribuidos nas
regides do Golfo da California, da costa do Panama no oceano Pacifico, do sul

do Brasil, das Filipinas e deTaiwan (Figura 6b).

Na escala provincia, a grande diversidade do grupo esteve concentrada
na regido sul do Golfo do México, Florida e Caribe (Figura 4b). A diversidade
criptica apresentou poucos pontos azuis distribuidos nessa mesma regidao, mas
uma diversidade criptica intermediaria (por volta de 10 espécies) em todo o
oceano Atlantico tropical e que se intensifica na regido de transicéo tropical-
subtropical na porcéo norte do Golfo do México e em toda regido central do Indo-

Pacifico (7a).

Por fim, na escala reino vemos que ha uma equivaléncia entre 0 oceano
Atlantico e a regido central do Indo-Pacifico quanto a riqueza de espécies do
grupo Lysmata—Exhippolysmata e essas areas se configuram como as que
comportam a maior diversidade do grupo no planeta (Figura 5b). Também
observamos varios pontos de diversidade oculta maxima (em azul) no Golfo do
México, no Caribe, no sul da China, na regido do Triangulo de Coral e no litoral

norte da Australia. nosso estudo também revelou pontos de diversidade oculta
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na costa oeste e leste da Africa, além de varios pontos por toda a Europa, mar

Vermelho e Sri Lanka (Figura 7b)
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Figura 2 - Mapas de riqueza de Lysmata—Exhippolysmata em escala local (por
célula do grid). a) Mapa de riqueza a partir de pontos de ocorréncia (MRPO); b)
Areas com riqueza maxima em detalhes (MRPO); c) Mapa de riqueza potencial
a partir de modelos de distribuicdo (MRMD); d) Areas com maior adequabilidade
ambiental para um maior nimero de espécies no Caribe, Golfo do México e
Flérida (MRMD); e) Areas com riqueza méaxima no nordeste e sudeste do Brasil

(MRMD).

79



1645

1646

1647

1648

1649

a)
o _
rs)
s
w0
= 2
- 14
m —
: 12
10
[ |
8
b)
— 6
3 -
— 4
O —
p Lo
: Espécies
o
Ln u—
I
| [ [ I [ [ |
-150 -100 -50 0 50 100 150

Figura 3 — Mapas de rigueza de Lysmata—Exhippolysmata em escala

ecorregido. a) Mapa de riqueza a partir de pontos de ocorréncia (MRPO); b)

Mapa de rigueza potencial a partir de modelos de distribuicdo (MRMD).
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1650

1651 Figura 4 — Mapas de rigueza de Lysmata—Exhippolysmata em escala provincia.
1652 a) Mapa de riqueza a partir de pontos de ocorréncia (MRPO); b) Mapa de rigueza

1653 potencial a partir de modelos de distribuicdo (MRMD).
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Figura 5 — Mapas de riqueza de Lysmata—Exhippolysmata em escala reino. a)
Mapa de rigueza a partir de pontos de ocorréncia (MRPO); b) Mapa de riqueza

potencial a partir de modelos de distribuicdo (MRMD).
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Figura 6 — Mapas com aréas que apresentam maior potencial de concentracao

de diversidade criptica Lysmata—Exhippolysmata em escala diferentes escalas.

a) local (células do grid) (MRMD); b) ecorregido. Legenda: os circulos

representam as areas com maior riqueza na escala local.
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Figura 7 — Mapas de diversidade criptica Lysmata—Exhippolysmata em escala
diferentes escalas. a) provincia; b) reino. Legenda: roxo: riqueza maxima (25

espécies), amarelo: auséncia de espécies.

3.4.Discussao

O presente trabalho apresenta a relevancia das variaveis ambientais
para a composi¢ao dos nichos do grupo Lysmata—Exhippolysmata, bem como a
riqueza potencial de espécies no globo. Também evidencia areas com potencial
defasagem de registros em comparacao ao que € conhecido atualmente.
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As variaveis que apresentaram maior poder de contribuigdo em um maior
namero de modelos coincidem com as variaveis utilizadas para corroborar as
hipoteses dede estresse fisiolégico (média e amplitude de temperatura anual,
média de salinidade) e heterogeneidade de habitat (batimetria) como promotores
de riqueza entre Lysmatidae (Calixto-Cunha et al. 2024). A contribuicdo da
temperatura para os MDEs confirma sua relevancia para a dinamica ambiental
de Lysmata—Exhippolysmata, influenciando sua distribuicdo, assim como
acontece para outros organismos marinhos (Danovaro et al. 2004, Perry et al.
2005, Hunt et al. 2005, Tittensor et al. 2010b, Poloczanska et al. 2013, Yasuhara

& Danovaro 2016, Jost et al. 2019, Ashford et al. 2019).

Do ponto de vista fisiologico, a temperatura desempenha um papel
crucial na determinacdo da regularidade reprodutiva e no recrutamento em
camardes e uma variedade de outros crustaceos (Sastry et al. 1983, Bauer 1985,
1989, 1992). Diferentes estratégias de biologia reprodutiva sdo encontradas
dentro do grupo e sédo influenciadas pela temperatura, mostrando que a
coexisténcia entre espécies com preferéncias compartilhadas pode ter origem a
partir de mecanismos contrastantes (Carscadden et al. 2020). Exemplo disso sédo
as espécies E. oplophoroides, L. boggessi e L. wurdemanni, que tem distribuicéo
sobreposta na regido subtropical ao norte do Golfo do México e em todo Caribe
e apresentam estratégias de biologia reprodutiva distintas (Baeza et al. 2010,

Dickson et al. 2020).

Exhippolysmata oplophoroides apresenta um padrao de reproducéo
misto, no qual observa-se incubacéo constante de embriées ao longo do ano,
um padrao tipico em espécies encontradas em latitudes tropicais e subtropicais

(Baeza et al. 2010), mas o recrutamento de juvenis € limitado aos meses de
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verdo (Baeza et al. 2010). Essa sazonalidade no recrutamento € uma
caracteristica compartiihada por espécies de crustaceos em latitudes
temperadas. (Baeza et al. 2010). Em L. boggessi (tropical/subtropical), por sua
vez, foi encontrada sazonalidade na razdo sexual, fecundidade, investimento
reprodutivo e volume embrionario (Dickson et al. 2020). A sazonalidade na razéo
sexual pode indicar atraso na mudanca de sexo para camardes machos, assim
como ja foi observado para L. wurdemanni e pode estar relacionada as baixas

temperaturas e fotoperiodos curtos (Dickson et al. 2020).

E possivel que as espécies de Lysmata e Exhippolysmata sejam um
exemplo do modelo de “conservadorismo de nicho tropical”’, pelo qual clados
mais antigos estariam relacionados aos trépicos e clados mais recentes, que
foram capazes de superar a barreira térmica do inverno, a latitudes mais
elevadas (Hawkins e DeVries, 2009), explicando a diversidade de espécies

encontrada na regido do Golfo do México e costa da Flérida.

Dentro de uma perspectiva ecolégica, a variacdo anual da temperatura
também esta relacionada a flutuacées da ciclagem de nutrientes, alteracdes
temporais na comunidade fitoplanctdnica e interacées entre o sedimento e a
agua (Klump & Martens 1989, Jensen et al. 1990, Kristensen 1993), modificando

a disponibilidade de recursos para as espécies.

A elevada riqueza de Lysmata—Exhippolysmata encontrada em areas de
transicao tropical e subtropical (escalas local, ecorregido, provincia e reino) nos
hemisférios norte e sul do Atlantico, reforca a possibilidade de existéncia de um
gradiente latitudinal de riqueza bimodal nessa bacia oceénica, como ja
observado para outros organismos marinhos (Chaudhary et al., 2016), inclusive

para Decapoda (Rivadeneira et al. 2020). Esse padrao pode estar relacionado
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com a presenca de correntes quentes que se originam nas provincias tropicais

e se estendem até regides temperadas (Valentine 2009).

Os picos de riqueza observado na costa sul dos Estados Unidos e de
Cuba, podem estar associados a influéncia da corrente quente do Golfo do
México que se estende até a o litoral da Georgia, huma regido subtropical
(Stramma et al. 2001). A alta diversidade de espécies de lismatideos observada
no sul do Caribe, pode ser resultado da presenca da corrente Equatorial, assim
como os picos observados no nordeste brasileiro (Stramma et al. 2001). A regido
sudeste do Brasil, também com elevada riqueza, pode ser resultado da influéncia
da corrente quente do Brasil (Stramma et al. 2001). O fato de ndo observarmos
espécies de lysmatideos no litoral sudoeste da América do Sul, pode ser
explicado pela presenca da corrente de Humboldt, caracterizada pelas baixas

temperaturas (Montecino & Lange 2009).

No entanto, vale ressaltar que a temperatura ndo explica sozinha o
padréo observado, como ja relatou Hernaez et al. (2021) para outros Decapoda.
E possivel que a pluma do rio Amazonas explique a quebra de padréo de riqueza
entre esses dois hemisférios no Atlantico ocidental, isolando espécies da costa
nordeste brasileira e do sul do Caribe (Giachini Tosetto et al. 2022). Além disso,
as Aguas Centrais do Atlantico Sul — ACAS podem contribuir para 0 aumento da
diversidade de organismos marinhos na regido do sudeste brasileiro, uma vez
gue pode elevar a disponibilidade de nutrientes para as espécies, permitindo
uma maior coocorréncia na area (Pires-Vanin & Matsuura 1993, De Léo & Pires-
Vanin 2006). As espécies L. ankeri e L. bahia, que ocorrem na regido sudeste,

tiveram a produtividade priméria como uma variavel importante na explicagcéo de
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seus modelos de nicho (algoritmo RDF: PP.m = 86,70%, PP.m = 11,80%,

respectivamente).

No Indo-Pacifico, néo foi observado um padréao bimodal de riqueza como
visto no Atlantico. Nessa regido, temos uma maior concentracao de riqueza na
regido do Triangulo de Coral, que é reduzida com o aumento da distancia dessa
area, corroborando o padréo geral da biogeorafia do Indo-Pacifico (Briggs 1999,
2005). A riqueza de valor intermediario (seis a oito espécies) observada na
regido do Triangulo de Coral (escalas: ecorregido e provincia) em relacao as
demais areas do Indo-Pacifico, pode ser explicada pelas temperaturas
consistentes e acima dos 29°C (Yan et al. 1992, Nathan & Leckie 2009), que
desempenham um papel crucial na manutencdo das espécies do grupo,
reafirmando a possibilidade destes taxa terem surgido em regides tropicais e
serem um modelo de “conservadorismo de nicho tropical” (Hawkins & DeVries
2009). Das seis espécies com ocorréncia no Indo-Pacifico, quatro apresentaram
modelos com grande contribuicdo da variavel temperatura média (E. ensirostris,
L. amboinensis, L. kuekenthali, L. rauli) e uma da amplitude de temperatura (L.

multiscissa) (Tabela 2).

Outras variaveis também explicaram o padrao de distribuicdo dos grupos
e apresentaram grande contribuicdo aos modelos elaborados, como é o caso da
batimetria. E possivel que o padrdo de distribuicio destes géneros esteja
associado a presenca de extensas areas costeiras, altamente relacionadas a
batimetria, e que podem ser capazes de fornecer maior heterogeneidade de
habitat (Valentine 2009, Valentine & Jablonski 2010). Na regido do Triangulo de
Coral encontra-se a maior concentragdo de habitats de aguas rasas do planeta,

com elevada complexidade de habitat (Briggs et al. 1974), o que favorece a
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coexisténcia de mais espécies, principalmente espécies largamente associadas
a ambientes recifais, como é o caso das espécies da familia Lysmatidae
(Debelius 2001). As espécies L. rauli e L. dispar tiveram modelos que

apresentaram forte contribuicdo da batimetria, por exemplo.

Ainda que os ambientes recifais sejam frequentemente associados ao
grupo na literatura (Debelius 2001), cabe ressaltar que em nosso estudo, a
variavel riqueza de corais contribuiu de forma expressiva no MDE de apenas
uma espécie — L. multiscissa. Espécie esta com mapa de adequabilidade
condizente com areas de recife de elevada biodiversidade, presentes tanto no
Triangulo das indias Orientais, quanto na costa da Australia (Briggs 2005) (veja

detalhes em Material Suplementar 2).

Além disso, é possivel que a batimetria esteja ainda relacionada as duas
estratégias de coloracao identificadas e aos padrdes comportamentais destes
camardes. O primeiro padrdo de coloracdo engloba animais com coloracao
criptica, predominantemente avermelhada, proporcionando uma camuflagem
mais eficaz contra predadores em ambientes escuros, como fendas, rochas,
cavernas e areas mais profundas em regifes subtropicais (Rhyne & Lin 2006).
Por outro lado, o segundo padrdo apresenta animais com coloragao
aposematica, encontrados em ambientes tropicais rasos, muitas vezes
estabelecendo relacdes simbidticas com esponjas e peixes em recifes de coral
(Limbaugh et al. 1961, Rhyne & Lin 2006). Enquanto o primeiro grupo possui
uma distribuicdo ampla, estando presente em todos 0s oceanos, 0 segundo esta

principalmente associado a regido do Indo-Pacifico (Baeza et al. 2009b).

Além da temperatura e da batimetria, a salinidade média também

aparece nesse estudo como uma variavel com contribuicdo importante em
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11,54% dos modelos. E amplamente reconhecido que os crustaceos marinhos
sdo predominantemente conformadores osméticos, o que implica em uma
capacidade limitada de regulacéo tanto da concentracédo quanto da composicao
da hemolinfa, bem como da producdo de urina osmoética (McNamara & Faria
2012), especialmente durante as fases larvais (Gimenez & Anger 2001). E
possivel que os efeitos deste estresse salino possam ser transmitidos as
geracdes subsequentes, resultando em prejuizos para os estagios juvenis e
limitando a colonizag&o e/ou migragcéo dos organismos em regides com grandes

flutuagOes de salinidade, conforme descrito por Giménez (2006).

Assim, a presenca dos rios Mississipi e Amazonas, notoriamente
reconhecidos por despejarem grandes volumes de agua doce no oceano
(Lindstrom et al. 1987, Giachini Tosetto et al. 2022), podem ter interferido no
isolamento e disperséo das espécies de Lysmata—Exhippolysmata no Atlantico.
O rio Mississipi pode estar relacionado a riqueza diferencial encontrada no Golfo
do México, onde a porcao norte, que apresenta maior variacado salina, apresenta
menor rigueza que a porcao sul. O rio pode funcionar ainda como uma barreira
entre as populacdes da costa da Florida e do Texas que compdem o complexo
L. wurdemanni sensu Baeza & Prakash (2019) e funcionar como um promotor
de diversidade. A distancia genética encontrada entre essas populacdes foi
maior que aquela calculada para pares de espécies dentro do género Lysmata

Risso (1816) (Baeza & Prakash 2019).

Como ja mencionado, a pluma de agua doce do rio Amazonas pode
funcionar como uma barreira de dispersdao entre o Caribe e o nordeste
brasileiro(Giachini Tosetto et al. 2022). Essa descontinuidade na distribuicdo das

espécies de lismatideos, pode evidenciar que a presenca do grupo no Atlantico
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€ anterior a mudancga no sentido de desague do rio Amazonas (Mioceno) (Hoorn
et al. 1995, Figueiredo et al. 2009), num periodo que 0s oceanos tropicais eram
menos fragmentados (Eoceno/Oligoceno) (Wood et al. 1999). Esse contexto traz
a possibilidade dos géneros Lysmata-Exhippolysmata estarem presentes no
Atlantico oeste antes da mudanca de sentido, justificando a presenca das

espécies ao norte e ao sul da foz do Amazonas.

Confirmamos a possibilidade de uma diversidade ainda nédo descoberta
para Lysmata—Exhippolysmata. Quando avaliamos a escala local, vemos que as
areas com maior diversidade criptica estdo na regido do Golfo do México, Caribe
e nordeste brasileiro e coincidem com a localizacdo de espécies de coloracdo
criptica, que habitam rochas, fendas e cavernas (Baeza et al. 2009b). Faz
sentido pensar que a diversidade ndo foi descoberta possivelmente pela
dificuldade de captura que essas espécies apresentam, uma vez que o padréo
de coloracdo fornece uma camuflagem mais eficaz (Rhyne & Lin 2006),
explicando também a sub amostragem de espécies como L. baueri (Prakash &
Baeza 2017), L. udoi (Baeza et al., 2009b) e L. hochi (Baeza & Anker 2008), que
impediram a inclusédo destes taxa no estudo. Quando avaliamos a diversidade
criptica em escalas maiores, notamos que a area de abrangéncia de Lysmata e
Exhippolysmata pode ser bem mais elevada que a atual, j& que em todo reino
Atlantico Norte Temperado, manchas de diversidade oculta foram observadas e
podem estar associadas a nédo inclusdo de espécies como L. olavoi (Costello
2001). Além disso, vemos manchas de diversidade criptica em todo o Indo-
Pacifico Central, em regides onde ha ocorréncia de espécies que ndo puderam
ser utilizadas nesse estudo devido a falta de dados de amostragem: L. debelius,

L. gracilirostris e L. leptodactylus (Bruce 1983, Wicksten 2000, Gan & Li 2016).
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O presente trabalho trouxe informacgfes ecoldgicas relevantes sobre o
grupo. Além de confirmarem a dependéncia as condi¢cdes especificas de
salinidade e temperatura de habitat, nossos resultados evidenciam a forte
relacdo do grupo com a temperatura, que além de poder interferir nas questdes
fisiologicas das espécies, revela a possibilidade de existéncia de um gradiente
de riqueza bimodal em areas de transic¢ao tropical e subtropical dos hemisférios
norte e sul do oceano Atlantico, como ja observado para outros decapodes. Tal
fato suscita a possibilidade destes géneros serem um exemplo do padrao de
conservadorismo de nicho tropical.

Considerando a relevancia de batimetria e riqueza de corais observada
para a riqueza do grupo nas escalas reino e provincia (Calixto Cunha et al., 2024,
no prelo), acreditamos que a heterogeneidade dos habitats pode se tornar, a
medida que novas espécies associadas ao Indo-Pacifico sejam descritas e
modeladas, tdo crucial quanto a temperatura para explicar os padrdes de riqueza
de Lysmata—Exhippolysmata, especialmente quando pensamos nas espécies
com distribuicdo no Oceano Indo-Pacifico.

A possivel diversidade criptica encontrada pode auxiliar no planejamento
de coletas, direcionando areas de maior possibilidade de ocorréncia das
espécies. Além disso, reforca a importancia da intensificacdo de estudos a
respeito da familia Lysmatidae, tanto para elaboracdo de estratégias de
conservagao e regulacédo da atividade pesqueira para o setor de aquarismo,
quanto para a compreensdo de seus padrbes ecologicos e resolucdo das
guestdes envolvendo a descricdo das espécies criticas ja descobertas para os
complexos L. wurdemanni (Baeza & Prakash 2019), L. vittata (Aguilar et al. 2022,

Guéron et al. 2022) e L.rauli (Guéron et al. 2022), mas ainda nao descritas.
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4. Capitulo 3: Ha predominio da conservacao de nicho entre Lysmatidae?

Resumo

A diversificacdo de linhagens em diversos taxons esta frequentemente
associada a divergéncias em relacdo ao nicho ancestral das espécies.
Buscamos compreender como a dindmica dos nichos da familia Lysmatidae esta
associada aos padrdes evolutivos e de distribuicdo do grupo e como as variaveis
ambientais explicam a separacdo dos nichos das espécies. Para isso,
construimos modelos de nichos, que foram sobrepostos par a par, com o intuito
de avaliar se eles divergiam ou se conservavam. Como a familia apresenta
varias espécies com ampla tolerancia térmica, ocupando desde ambientes
tropicais até subtropicais e temperados, como Lysmata vittata, L. wurdemanni e
L. pederseni, esperava-se que a familia ndo corroborasse a hipdtese de
conservacao de nicho filogenético, e que as espécies tivessem se especializado
em diferentes nichos térmicos.. Os resultados indicaram que as variaveis que
mais contribuiram na separacdo dos nichos elaborados foram temperatura,
salinidade e riqueza de corais. O subgrupo analisado tendeu a conservar o nicho
em 70,77% dos casos. Ao avaliar o padrao espacial na escala de provincias,
observamos que a familia apresenta tanto casos de simpatria quanto alopatria e
a evidéncia de processos de especiacdo ecoldgica e ndo ecoldgica. O estudo
confirma parcialmente a hipotese de conservadorismo de nicho em Lysmatidae,
demonstra a relevancia das vicariancias geograficas nos padrdes evolutivos da
familia, suscitando a necessidade de avaliacdo filogenética com datacéo, que
permitam uma associagao entre os eventos historicos e os padrdes de dinamica

de nicho aqui observados. Além disso, a influéncia da temperatura e da riqueza
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de corais na estruturacao dos nichos de Lysmatidae, reforca a possibilidade da
familia ser sensivel as mudancgas climéticas atuais, que elevam as temperaturas

marinhas e reduzem a biodiversidade de corais e habitats disponiveis.

Palavras-chave: carideos, divergéncia de nicho, processos de especiacao,

nicho ecologico.

4.1.Introducéo

A compreensdo de como as espécies fazem uso dos recursos em
diferentes escalas geograficas e temporais € fundamental para explicar os
padrdes de diversidade (Carscadden et al. 2020). Uma vez que o nicho descreve
a forma como uma espécie se relaciona com o ambiente e as condicfes que
possibilitam sua existéncia (Grinnell 1917, Hutchinson 1957), a dindmica do
nicho reflete como as espécies se adaptam ou ndo as alteracbes ambientais,
oportunidades evolutivas e pode estar relacionada com os diferentes modos de

especiacao (Peterson et al. 2011, Carscadden et al. 2020).

Os processos que levam a especiacdo acontecem de diferentes formas
e sao consequéncia da maneira que as populacdes divergentes estao
distribuidas no espaco e se essa distribuicdo interfere no fluxo génico entre elas
(Wiens 2004, Papadopulos et al. 2011). Conforme séo definidos os cenérios que
promovem o isolamento e a caracteristica da barreira entre populacées (fisica
ou ecoldgica), € possivel classificar os modos de especiacdo a que as espécies
foram submetidas, suas diferentes taxas de extingao/especiacdo e em que grau

seus nichos divergem ou se assemelham (Wiens & Graham 2005, Nosil 2007).

Considerando os avancos metodologicos das ultimas décadas, que

aprimoraram técnicas de estudo molecular, calibracdo de arvores filogenéticas e
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comparacao de modelos de nicho ecolégico (Wiens & Graham 2005, Pearman
et al. 2014, Brown & Carnaval 2019), avancos tem sido alcancados a respeito
dos processos que causam a especiacdo. A especiacao pode estar relacionada
a padrbes alopatricos de distribuicdo das populacdes e a presenca de uma
barreira, seja ela ambiental ou ecolégica (Wiens 2004). Os padrdes de
distribuicdo podem ser gerados por vicariancia (Mansion et al. 2009), extingéo
de populagcbes em zonas intermediérias (Wiens 2004) ou migracdo para regides

isoladas (Hertwig et al. 2013, Burbrink et al. 2019, Torres-Cambas et al. 2019).

Nas vicariancias geograficas ocorre o isolamento espacial das
populacdes e a especiacdo € consequéncia da interrupcdo de fluxo génico
(Wiens 2004). J4 nas vicariancias ecogeograficas, a especiacao € inicialmente
impulsionada pelo aparecimento de uma barreira geografica, que promove
alteracdes ambientais locais (Wiens 2004). A partir dessa nova configuracéo
espacial e ambiental, ocorre uma adaptacdo secundaria das espécies (Wiens
2004, Rundle & Nosil 2005, Schluter & Conte 2009) e as caracteristicas séao

submetidas a sele¢Bes divergentes.

Também é possivel que o isolamento das populacbes seja causado por
guestdes ecologica, quando as mudancas ambientais geram zonas com
condicbes desfavoraveis para a existéncia da populacdo, promovendo a
interrupcdo do fluxo génico entre as populacdes que permaneceram na regiao
desfavoravel e as que sairam (Crisp et al. 2011). E possivel ainda que o processo
de especiacdo ndo seja causado por vicaridncia, mas como consequéncia da
dispersdo e surgimento de longas distancias entre duas populacdes e

interrupgéo de fluxo génico (Crisp et al. 2011).
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Os processos de especiacdo relacionados a simpatria, também s&o
aceitos pela comunidade cientifica (Via 2001, Papadopulos et al. 2011, Servedio
et al. 2011) e podem acontecer como resultado da vicariancia ecologica, quando
h& alteracdo dos limites de distribuicdo das espécies, suas caracteristicas
fenotipicas e diversidade funcional, sem que exista uma barreira geografica
(Sexton et al. 2009). Essas modificagbes sdo submetidas aos eventos de selecéo
natural divergente, que culminam em isolamento reprodutivo e consequente
especiacdo ecoldgica (Schluter 2001, 2009, Schiluter & Conte 2009, Nosil &
Flaxman 2011). Também podem ocorrer por ordem de mutagdo, quando
diferentes mutacbes sdo fixadas em diferentes populacdes submetidas as
mesmas pressdes ambientais (Schluter 2001), sem que haja variacdo ambiental

identificada que possa atuar como presséao seletiva e divergente.

Independente do padrao espacial das especiagdes, o0 estabelecimento
do papel relativo do conservadorismo de nicho entre espécies irmas €
fundamental para compreensdo dos processos de diversificagdo em grupos
megadiversos (Kozak & Wiens 2006). Chamamos de conservadorismo de nicho
filogenético a tendéncia das linhagens conservarem suas caracteristicas
compartilhadas de nicho ao longo dos eventos de especiagcdo ou tempo

evolutivo.

Os modelos de nicho ecolégico — MNE propostos por Soberon (2007) e
Peterson et al. (2011), utilizam o conceito de nicho de Hutchinson (1957) e
guando associados as ferramentas de analise filogenética tornaram-se uma
alternativa viavel para compreensdo dos papeis relativos de diferentes
processos de especiacdo na distribuicdo das espécies (Wiens & Graham 2005).

As areas de ocorréncia das espécies passam a ser manifestacbes de seus
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nichos realizados ao longo do tempo evolutivo (Brown & Carnaval 2019),
enquanto a diferenca na ocupacao dos espacos ambientais € um reflexo das
diferentes histdrias de vida, interacdes bidticas e condicbes ambientais (Brown
& Carnaval 2019). Com a metodologia de sobreposicao de nichos proposta por
Brown & Carnaval (2019), € possivel modelar os espagos ambientais utilizados
por pares de espécies, compara-los e compreender a dindmica dos nichos, ou
seja, se as espécies divergem ou conservam seus nichos ao longo de seus

processos evolutivos.

A familia Lysmatidae possui grande diversidade de espécies entre o
grupo dos carideos, com 51 espécies descritas para o género Lysmata Risso
(1816), quatro espécies para Exhippolysmata, Stebbing (1915) (Baeza et al.
2009, Baeza 2010a). Conta ainda com mais dois géneros mono-especificos
Lysmatella Borradaile (1915) e Mimocaris Nobili (1903) (De Grave & Fransen
2011). A familia apresenta ampla distribuicdo geografica, com maior diversidade
encontrada nas regiées Indo-Pacifico Central e oceano Atlantico (Calixto-Cunha,
2024 no prelo) , ocupando desde costdes rochosos e fundos ndo consolidados
de mares temperados e quentes, até recifes de corais de regides tropicais
(Debelius 2001, Baeza et al. 2009, Barros-Alves et al. 2016, De Grave & Anker
2018, Giraldes et al. 2018). Duas estratégias de coloracdo, sendo uma criptica,
com individuos predominantemente avermelhados, garantindo uma camuflagem
eficaz em ambientes escuros e/ou mais profundos (Rhyne & Lin 2006), e outra
aposematica, em individuos que apresentam relacdes simbidticas com esponjas

e peixes em recifes de coral (Limbaugh et al. 1961, Rhyne & Lin 2006).

Também séo reconhecidos dois estilos de vida, o primeiro relacionado a

ambientes subtropicais, com grandes adensamentos populacionais e estilo de
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vida livre (Newman & Bauer 2004, Baeza 2006, Baeza et al. 2009), como € o
caso de L. wurdemanni (Baeza et al. 2009). Um segundo estilo de vida esta mais
frequentemente associado a ambientes tropicais, com baixo adensamento
populacional (com ocorréncia em pares) na regido infralitoranea, apresentando
ou néo relagdes simbidticas com anémonas, como e o caso de L. pederseni
(Baeza 2010b), e com peixes como L amboinensis, L. grabhami e L. debelius
(Baeza et al. 2009). Essa variedade de adaptacdes suscita a oportunidade de
estudo dos efeitos do ambiente na evolucdo dos tragcos comportamentais,
permitindo que os géneros possam ser investigados como importantes modelos
evolutivos na compreensédo dos padrOes de especiacdo e distribuicdo de

organismos no ecossistema marinho.

Diante do exposto, nhos propusemos a avaliar se entre os Lysmatidae é
corroborada a hipétese de conservadorismo filogenético de nicho, que sugere
uma tendéncia das linhagens manterem seu nicho ecoldgico ancestral por meio
de eventos de especiacdo (Harvey & Pagel 1991). Também buscamos
compreender como as variaveis ambientais estao relacionadas com os padrées
de sobreposicao e divergéncia de nicho da familia Lysmatidae nas regides com
maior diversidade de espécies. Esperdvamos encontrar (1) uma tendéncia na
familia para o conservadorismo de nicho, com maior frequéncia de indicios de
especiacdes resultantes de casos de vicariancia geografica para espécies com
padrdo alopatrico, uma vez que populacdes separadas em paisagens
heterogéneas tendem a encontrar habitats distintos para colonizar (Graham et
al. 2004, Wiens 2004, Ackerly et al. 2006) e por ordem de mutac¢ao nos casos de
espécies simpatricas, jA que as populagbes estariam submetidas as mesmas

pressfes ambientais (Schluter 2001); (2) uma forte influéncia da temperatura,

121



2535

2536

2537

2538

2539

2540

2541

2542

2543

2544

2545

2546

2547

2548

2549

2550

2551

2552

2553

2554

2555

2556

2557

2558

2559

salinidade, batimetria e riqueza de corais na composicédo dos nichos realizados
das espécies estudadas, uma vez que essas variaveis foram as que mais

contribuiram para os modelos de distribuicdo elaborados no capitulo 2;

4.2.Materiais e Métodos
Os dados de distribuicdo global das espécies foram obtidos a partir de
revisdes bibliograficas (Bruce 1983, Wicksten 2000, Anker & Baeza 2009,
Baeza et al. 2009, 2010, Okuno & Fiedler 2010, Rhyne et al. 2012, Gan & Li
2016b, Barros-Alves et al. 2016, Pachelle et al. 2020, Ashrafi et al. 2021, Aguilar
et al. 2022, Guéron et al. 2022) e dos bancos de dados Global Biodiversity
Information Facility (GBIF, http://www.gbif.org) (fevereiro, 2024) e Ocean

Biodiversity Information System (OBIS; https://obis.org/)) (fevereiro, 2024) por

meio do pacote “spocc” (Chamberlain 2021). As ocorréncias foram padronizadas
para a mesma resolucdo das variaveis preditoras obtidas no banco de dados
Bio-Oracle (http://bio-oracle.org/, acessado em: 25 de maio de 2020, verséo 2.1)
(Tyberghein et al. 2012, Assis et al. 2018), Lista Vermelha da IUCN
(www.iucnredlist.org, acessado em: 16 de junho de 2022) e do National Center
of Ecological Analysis and Synthesis (NCEAS; https://www.nceas.ucsb.edu/). Os
registros foram avaliados quanto a possiveis erros de georreferenciamento e
incongruéncias taxonémicas e todos os dados com coordenadas geogréficas
incompletas foram removidos. Para as espécies Lysmata vittata e L. rauli, foram
consideradas apenas as ocorréncias de areas nativas como propuseram Aguilar

et al. (2022) e Guéron et al. (2022), respectivamente.

Considerando as 58 espécies descritas para a familia Lysamtidae e

validadas pelo World Register of Marine Species — WoRMs (Ahyong et al. 2024,
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acessado em: 19 de marco de 2024), 26 pares apresentaram o minimo de cinco
pontos de ocorréncia exigidos pela pacote “humboldt”. Foi formada uma matriz

de combinacdo com 316 pares de espécies para a andlise de sobreposicgéo.

Para caracterizar parcialmente o espaco ambiental das espécies de
Lysmatidae, escolhemos as varidveis com maior importancia para os modelos
de distribuicdo de espécies elaborados por Calixto-Cunha et al. (2024 no prelo).
Sédo elas: indice de impacto antropogénico, batimetria, riqueza de corais,
salinidade (média e amplitude), temperatura (média e amplitude). Utilizamos a
delimitacdo de provincias e ecorregifes marinhas de Spalding et al. (2007) para
delimitar as areas de background e reduzir a dimensionalidade das areas
modeladas. Quando os espacos ambientais ndo apresentavam pelo menos 5
pontos de ocorréncia para cada espécie avaliada, a analise de sobreposicédo nao
era possivel (Brown & Carnaval 2019). De todo nosso conjunto de dados, 56
pares de espécies ndo puderam ser sobrepostos por falta de ponto de

ocorréncias nos espacos ambientais criados.

Para elaboracdo e sobreposicdo dos nichos utilizamos o pacote
“‘humboldt” (Brown & Carnaval 2019) e o software RStudio (version 4.3.2).
Primeiro caracterizamos o espa¢o ambiental (espa¢o-E) como dois eixos de uma
analise de componentes principais (PC1 e PC2) (Brown & Carnaval 2019). Esses
eixos sdo formados a partir da relagcdo encontrada entre as ocorréncias das
espécies e as variaveis ambientais selecionadas. Os eixos PC1 e PC2 passam

a ser nossas variaveis bioclimaticas (Brown & Carnaval 2019).

Para criar a superficie continua do espaco-E ocupada pelas espécies,
usamos a funcdo de densidade Kernel (kern.smooth= 1), com resolucdo de

grade de 100 x 100 (R), a partir dos valores de PC 1 e PC 2 (Broennimann et al.
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2012). Em seguida, foram elaborados os nichos considerando todo o espaco
ambiental ocupado e apenas o0 espaco ambiental andlogo a cada dois pares de
espécies (Brown & Carnaval 2019). A sobreposi¢cdo dos nichos no espago
ambiental total é avaliada pelo teste de sobreposicéo de nicho (NOT), enquanto
no espacgo ambiental analogo, pelo teste de divergéncia de nicho (NDT) (Brown

& Carnaval 2019).

Os testes de sobreposicao utilizam o indice D de Schoener como
métrica. Ele atribui valores de sobreposicdo entre 0 (sugerindo auséncia de
sobreposicao) e 1 (sobreposicao total) (Rodder & Engler 2011). Para avaliar a
significancia (a = 0,05) da métrica de sobreposicdo D de Schoener, séo
realizadas estatisticas de randomizacdo com 100 repeticdes para cada teste
(NOT/NDT), denominadas teste de equivaléncia e teste de background. A
interpretacdo dos resultados obedeceu a chave proposta por Brown & Carnaval

(2019) (Tabela 1).
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2599 Tabela 1: Interpretacfes possiveis conforme cada arranjo de resultados para os testes de sobreposicéo e divergéncia de nicho
2600 (NOT e NDT, respectivamente).

2601 Fonte: Adaptado de Brown and Carnaval (2019). Legendas: **: significativo; NS: n&o significativo
Teste de sobreposicéo de Teste de divergéncia de Nicho

nicho - NOT -NDT
Interpretacéo
Equivaléncia Background Equivaléncia  Background
*x ** or NS *x ** or NS Forte evidéncia de que os nichos das espécies divergiram*
*x ** or NS ausencia de - Forte evidéncia de que os nichos das espécies divergiram*

sobreposicéo

Os nichos das espécies divergiram; no entanto, ndo ha diferencas significativas quando se
NS *x *x i olha para a distribuicao total. Normalmente, esse resultado sugere que a relacdo no NDT é

marginalmente significativa (0,05 < P < 0,1).

Isso apoia a hip6tese de que seus nichos atuais ndo séo equivalentes. No entanto, esses
*x *x NS *x resultados ndo sustentam que a hipdtese seja resultado de uma evolugéo divergente; em vez
disso, as diferencas séo simplesmente o resultado de diferentes acessos aos ambientes.

Evidéncia de que os nichos das espécies divergiram*. A insignificAncia das duas estatisticas

NS NS ok **or NS
diferenca

em NOT deixa a analise inconclusiva. A estatistica NOT Background sugere que o espaco-
E disponivel é semelhante a uma ou ambas as distribui¢cdes. Poder limitado de deteccdo de

Isso apoia a hipotese de que seus nichos atuais ndo s&o equivalentes. No entanto, esses
*x ** or NS NS NS resultados ndo sustentam que a hipétese seja resultado de uma evolugédo divergente; em vez
disso, as diferencas sdo simplesmente o resultado de diferentes acessos aos ambientes.

Esses resultados sdo inconclusivos, mas sugerem que os nichos sdo equivalentes. No
NS NS NS NS entanto, isso pode ser resultado de um limitado espaco-E disponivel em ambas as

distribuicdes.

NS *x NS *x Forte evidéncia de que os nichos sdo equivalentes
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Para definicdo das espécies irmds, utilizamos como referéncia a
filogenia de (Aguilar et al. 2022) (Figura 1). Tal filogenia indica ainda que
Exhippolysmata ensirostris estaria mais proxima de Mimocaris heterocarpoides
que de outas espécies de Lysmata. Logo, consideramos também a filogenia de
Baeza e Fuentes (2013) que apresenta E. ensirostris e E. oplophoroides como
espécies irmas, assim como apresentam Alves et al. (2018) e Santos et al.
(2021). Em seguida, foi avaliado o padrao de distribuicdo de todos os pares de
espécies estudados, ou seja, se eles coocorriam em pelo menos uma provincia
marinha (simpatria) ou néo (alopatria) (Spalding et al. 2007). A escolha da escala
de provincia se deu por ela representar grandes areas definidas pela presenca
de uma biota diversa que compartilha alguma coesédo ao longo do tempo
evolutivo (Spalding et al. 2007). Sob o ponto de vista ecoldgico, as provincias
seriam unidades coesas, capazes de abranger a histdria de vida mais ampla de

varios taxa, sejam eles espécies méveis ou dispersivas(Spalding et al. 2007).

Por fim, para identificacdo dos provaveis processos de especiacado que
ocorreram na familia Lysmatidae, caracterizamos os diferentes modos de
especiacao (Figura 2), conforme os padrdes espaciais (alopatrico/simpatrico) e
dindmica de nicho (divergéncia/conservadorismo) (Via 2001, Crisp et al. 2011,

Papadopulos et al. 2011, Servedio et al. 2011, Rincon-Barrado et al. 2021).
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2623

Lysamata sp. (Australia)

E Exhippolysmata ensirostris
Mimocaris heterocarpoides

Lysmata vittata (Nova Zelandia, Virginia,
neétipo, Hong Kong)

L— Lysmatella prima (Filipinas)

! [Lysmara rauli (Hong Kong)
Lysmata vittata (Tailandia/Brasil)

Lysmata cf. rauli (Australia)

Iit—Lysmara dispar (Austrélia)

Lysmata lipkei (Brasil)

L

L Lysmata lipkei (Japdo)

Ly hochi (Florida)

Lysmata seticaudata (Portugal)

Lysmata argentopunctata (México)
Lysmata cf. trisetacea (Hawaii)

Lysmata ternatensis (Japao)

Lysmata moorei (Florida)
Lysmata galapagensis (Panama)

Lysmata nilita (talia)

Lysmata intermedia (Panama)

Lysmata caifornica (Nova Zeldndia/Califérnia)

Lysmata arvoredensis (Brasil)

Lysmata wurdemanni (Virginia)
Lysmata gracilirostris (Panama)

M. Lysmata boggessi (Fl6rida)
Lysmata rafa (Haiti)

Lysmata ankeri (Florida)
L ysmata pederseni (Belize)

Lysmata bahia (Panama)

Lysmata nayaritensis (Panama)

M= Lysmata grabhami (Portugal)
Lysmata amboinensis (Filipinas)

Lysmata debelius (Filipinas)

Ly

ta olavoi (Portugal)

—— Merguia rhizophorae (Panama)

|—Merguia oligodon (Africa)

Ligur ensiferus (Guadalupe)

Tozeuma carolinense (Flérida)

Figura 1- Filogenia da familia Lysmatidae, adaptada de Aguilar et al. (2022).

Legenda: Estrelas vermelhas indicam os pares de espécies irmas.
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2625

2626
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2628

a) Vicariancia geografica

b) Vivaridncia ecogeografica

Nichos similares

s N
. -8p2
SP,
PC1

5

c) Por mutacgao

Nichos similares

//_,,., hY
L sp2
I/
sp
PC1

PC2

8,

Figura 2 - Modos de especiacdo conforme padrdes espaciais e dindmica de nicho. Legendas: spl e sp2 representam 0s
pares de espécies em analise, PC1 e PC2: eixos da andlise de componentes principais que caracterizam o espaco ambiental

(espaco E).
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4.3.Resultados

Em relacdo ao padrdo espacial da familia Lysmatidae, 64,86% das
comparacdes apresentaram alopatria enquanto 35,14% simpatria (Figura 3a).
Tanto espécies alopatricas quanto simpatricas tenderam a conservar seus
nichos (Figura 3a). Entre as espécies irmas, essa propor¢ao também se mantém.
Os pares de espécies alopatricas representaram 80,00% das comparacfes e
75,00% delas conservaram seus nichos (Quadrol, Figura 4, 5, 6 e 7). Foi
encontrado apenas um caso de espécie simpatrica (Figura 8), com conservacao

de nicho (Quadro 1).

Na regido do reino Indo-Pacifico Central, 57,89% das comparacdes
apresentaram alopatria, enquanto 42,11% simpatria (Figura 3b). Somente as
espécies alopatricas apresentaram maior proporcdo de conservadorismo de
seus nichos (Figura 3b). No oceano Atlantico, observamos que ha predominio
de casos de simpatria (79,54% das comparac¢@es) (Figura 3c) e predominio de
conservadorismo de nicho (65,91%) tanto entre espécies alopatricas, quanto

simpétricas (Figura 3c).
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Figura 3 - Padrdes de evolucao de nicho e mecanismos de especiacao encontrados para familia Lysmatidae, no contexto global
e para espécies endémicas do oceano Atlantico e reino Indo Pacifico-Central.

Quadro 1: Padrbes de evolucdo de nicho e mecanismo de especiacdo observados para espécies irmas da familia Lysmatidae.

Mecanismo de

Espécie 1 Espécie 2 Nicho Provincias comuns L
especiagao
E. ensirostris E. oplophoroides conservado N&o apresentaram Vicariancia geografica
L. amboinensis L. grabhami conservado N&o apresentam Vicariancia geografica
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L. ankeri

L. moorei

L. prima

L. pederseni

L. galapagensis

L. vittata

Atlantico Noroeste Temperado Quente
conservado _ . Ordem de mutacgao
Atlantico Noroeste Tropical

conservado N&o apresentaram Vicariancia geografica
divergente N&o apresentaram Vicariancia
ecogeografica
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Foi possivel a realizacdo de 260 andlises de sobreposi¢do de nicho. Os
nichos totalmente equivalentes representaram 70,77% das comparacfes e 0s
nichos totalmente divergentes 25,00% (Figura 3d). O padré&o de predominio de
conservadorismo de nicho se manteve para os pares de espécies endémicas do
Indo-Pacifico Central (Figura 3e) e do Atlantico (Figura 3f) . Em 11 comparacdes
encontramos nichos nédo equivalentes (4,23%) (Figura 3b, Material Suplementar
1). Entre as espécies irmas analisadas, apenas L. vittata e L. prima (20% das
comparacdes) apresentaram evidéncias de divergéncia apresentaram
evidéncias de divergéncia de nicho (NOT: D < 0,001, p = 0,02; Background:
p(2,1) = 0,01, p(1,2) = 0,03), mas a impossibilidade de realizagdo do NDT, limitou

0 poder de concluséo.

Em 80% das comparacfes realizadas para as espécies as evidéncias
sugerem uma provavel conservacdo de nicho ancestral: Exhippolysmata
ensirostris e E. oplophoroides (NOT: D = 0,09, p = 0,91; Background: p(1,2) =
0,05; NDT: D = 0,14, p = 0,92; Background: p(2,1) = 0,04); L. ankeri e L.
pederseni (NOT: D = 0,38, p = 0,83; Background: p(2,1) = 0,03; NDT: D = 0,45,
p = 0,68; Background: p(2,1) = 0,01, p(1,2) = 0,08); L. amboinensis e L. grabhami
(NOT: D = 0,22, p = 1,00; Background: p(1,2) = 0,20; p(2,1) = 0,25; NDT:
auséncia de sobreposicdo) e L. moorei e L. galapagensis (NOT: D = 0,17, p =
1,00; Background: p(2,1) = 0,05; NDT: auséncia de ocorréncias no espaco

ambiental) (Quadro 1).

Considerando as espécies endémicas do oceano Atlantico e da regiédo
do Indo-Pacifico Central, observamos dois padrdes distintos em relagéo a forma
como as variaveis ambientais explicam a separagdo dos nichos das espécies.

No Atlantico, a temperatura média foi a variavel mais importante para a
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separacao dos nichos em 95,45% das comparac0Oes realizadas, uma vez que foi
a variavel mais relacionada ao eixo PC1. Ja a salinidade média esteve mais

relacionada ao eixo PC2 em 75,00% das comparacoes.

No Indo-Pacifico Central, a temperatura média esteve relacionada ao
eixo PC1 em 78,95% das comparacdes e a amplitude de temperatura em 21,05%
delas. O eixo PC2 esteve relacionado a riqueza de corais (47,67% das
comparacoes), a salinidade média (em 42,11%) e a amplitude de salinidade
(10,53%) (Material Suplementar 2 e 3). Para as espécies irmas, a temperatura
meédia foi a variavel que mais explicou a separacdo dos nichos, pois esteve
relacionada ao eixo PC1 em 60,00% das comparacdes, seguida pela amplitude
de temperatura (40,00%). No eixo PC2, a salinidade média apareceu como a

mais importante em 80,00% das comparacdes e a riqueza de corais em 20,00%.

Os resultados obtidos a partir da sobreposicao e analisados conforme o
esquema metodoldgico proposto para interpretacdo dos possiveis modos de
especiacao indicaram tanto processos de especiacdo ecoldgica e quanto néo
ecologica podem ter atuado na diversificacdo de espécies de Lysmatidae (Figura
3g), o mais comum foi vicariancia geografica (50,77%) (Figura 3g, Material
Suplementar 4). Quando observamos os resultados para espécies endémicas do
reino Indo-Pacifico Central e do oceano Atlantico, a primeira regido segue o
padréao geral (predominio de vicariancia geogréfica: 36,84% das comparacdes)
(Figura 3h), enquanto na segunda houve predominio de especiacdo por ordem
de mutacao (52,07%) (Figura 3i). Os quatro modos de especiacao hipotéticos
sugeridos foram registrados entre as espécies irmés, sendo que a vicariancia
geografica também apresentou maior frequéncia (40,00%) (Quadro 1, Figuras
39, 3h, 3i).
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Legenda

Espécies
® | ysmata oplophoroides
® [ ysmata ensirostris

Provincias

Bl c:is de Bengala

[ Trigngulo de Corais Criental

[ Plataforma Marte do Brasil

I :tiantico Tropical Moroeste

[ Atiantico Tropical Sudoeste

[ :tiantico Temperado Quente Moroeste
I :tizntico Temperado Quente Sudoeste
[ Plataforma Oeste e Sul da india

I Trizngulo de Corais Ccidental

) TROD 3000
| . T
Guildmetros

2702

2703 Figura 4 — Distribuicdo das espécies irmés Exhippolysmata ensirostris e Exhippolysmata oplophoroides conforme provincias
2704  marinhas de Spalding (2007).
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Legenda

Espécies

@) Lysmata grabhami .Lysmata amboinensis

Provincias

[ Andaman [ Transicéo de Java [ Mar Vermelho & Golfo de Aden Il Atiantico Tropical Norceste

[ llha do Oceano Indico Central [ Lord Howe e llha Norfolk B Mar da China Meridional [ Atlantico Tropical Sudoeste

[ Plataforma Centro-Oriental Australiana Il visitano B Flataforma Sudeste Australiana  [JI Pacifico Tropical Sudoeste

[] Triangule de Corais Oriental I Varquesas [ sudeste da Polinésia [ Atlantico Noroeste Temperado Quente

Il Goifo da Guiné [__|Plataforma Nordeste Australiana Bl Plataforma Sudoeste Australiana I Facifico Noroeste Temperado de Guerra
: Plataforma Sunda

Il Havai [ Plataforma Noroeste Australiana [ [ Transigao da Africa Ocidental

f— [ Triangulo de Corais Ocidental &

[ Tridngulo de Corais Ocidental

[l Oceano Indico Ocidental

1500 3000
Quilémetros

Figura 5 — Distribuicdo das espécies irmas Lysmata amboinensis e Lysmata grabhami conforme provincias marinhas de Spalding

(2007).
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2710
2711

Provincias
|:| Galapagos

[ Prststorma horte do Brasi "
-~ [ Pacifico Tropical Leste

7 -Aﬂanfﬁco Tropical Noroesie

[ Atiantico Tropical Sudcests

[ Pacitico Temperado Quente Mordests

Il Transiciio da Afiica Ocidental

Espécies
& L. moore

L. galspagensis

1500 3000

Quilsmatros

¥

Figura 6 — Distribuicdo das espécies irmas Lysmata moorei e Lysmata galapagensis conforme provincias marinhas de Spalding

(2007).
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- I somaliAdgbica

LEGENDA

Provincias
I iiha do Oceano Indico Central

I Pcifico Norosste Temperado Frio S e SR - =
L S L
Triangulo de Corais Oriental _ -

- Plataforma Noroeste Ausiraliana

I:l Mar da China Meridicnal
- Pacifico Noroeste Temperado Quente . &
l:' Triangulo de Corais Esterno

L. vittata
AL prima
~ . F -
L}
L

.‘rr '-
Q
?-&qb

1500 3000
Quilsmetros f/\‘\iéé\

Peaw

b

o g T T e

— a

Figura 7 — Distribuicdo das espécies irmas Lysmata vittata e Lysmatella prima conforme provincias marinhas de Spalding
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Espécles

% LEGENDA _‘“—“}ﬁf}; v 2T

Lysmata pederseni
e ¥ P

W Lysmata ankeri

Provincias

[ Plataforma Norte do Brasil

- Atlantico Tropical Noroeste

- Atlantico Tropica Sudoeste

- Atlantico Temperado Quente Noroeste
- Atlantico Temperado Quente Sudoeste

Oceano
Atlantico

Oceano
Pacifico .

1500 3000

Quildmetros

2716 o

2717 Figura 8 — Distribuicdo das espécies irmas Lysmata ankeri e Lysmata pederseni conforme provincias marinhas de Spalding (2007).
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4.4.Discusséao

Para compreender os padrdes observados neste trabalho para a familia
Lysmatidae, é util distinguir duas escalas de diferenciagcéo de nicho relacionadas
as diferentes distribuicbes das espécies (Ackerly et al. 2006). Em grandes
escalas espaciais, como € o caso de Lysmatidae que apresenta distribuigdo
circumtropical (Baeza et al. 2009), o padrao espacial tende a ser alopatrico
(Cavender-Bares et al. 2002, Ackerly et al. 2006). As espécies ocupam diferentes
macrohabitats ou envelopes climaticos e quando se sobrepdem
geograficamente, a diferenciacdo de habitat garante o isolamento entre elas
(Ackerly et al. 2006). Tal padrédo foi corroborado, uma vez que tivemos mais
casos de alopatria na familia.

Em escalas menores, as espécies relacionadas que compartilham o
espaco em comunidades, apresentam diferenciacdo espacial ou temporal em
microhabitats, na forma que utilizam os recursos, a dieta e diversos outros
fatores (Ackerly et al. 2006). Nessa escala, onde ha influéncia do equilibrio entre
as relacgdes intra e interespecificas na estruturacdo das comunidades, nota-se a
relevancia do nicho ecoldgico no entendimento dos processos que direcionaram
a diversidade (Ackerly et al. 2006). Nossos dados mostram que ha uma mudancga
nos padrdes de conservadorismo de nicho entre as escalas globais e regionais.

Essas diferentes escalas de nicho foram nomeadas como nicho a, que
correspondem aos componentes de pequena escala do nicho e que diferem
entre espécies simpatricas e nicho B que corresponde aos fatores de macro
habitat e clima relacionados a distribuicbes em maior escala, conforme definido
por Whittaker (1970), Pickett & Bazzaz (1978) e Silvertown et al. (2006). Na

literatura argumenta-se que os parametros do nicho a (local) tendem a ser
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evolutivamente conservados, como observamos para as espécies simpatricas
do Atlantico. Ja no nicho B (regional) os parametros sao altamente divergentes,
fazendo com que espécies irmas tendam a ocupar diferentes comunidades
(Graves et al. 1996, Cavender-Bares et al. 2002), diferente do que observamos
para a familia na escala global.

Nas duas escalas estudadas notamos uma prevaléncia do
conservadorismo de nicho. No entanto, quando associamos o padrao espacial
das espécies nas escalas menores, ndo confirmamos o padrdo de
conservadorismo de nicho a entre as espécies simpatricas do reino Indo-Pacifico
Central. Neste reino, temos predominio de casos de divergéncia de nicho entre
espécies simpatricas, indicando que as espécies dessa regido ja se encontram
em um estagio posterior de divergéncia evolutiva. Isso culminaria numa maior
possibilidade de coexisténcia dos organismo, a medida que as diferentes areas
de distribuicdo das espécies se expandam na dire¢do umas das outras (Ackerly
et al. 2006). Faz sentido fazer essa analise uma vez que a regido do Indo-
Pacifico € reconhecida como um centro de origem de varios carideos (Briggs
2000, 2003, 2005), supondo que as espécies de Lysmatidae que la ocorrem,
poderiam apresentar maior tempo de historia evolutiva que aquelas presentes
no oceano Atlantico.

Em relacdo aos modos de especiacdo, o mais frequente para
Lysmatidae em escala global e no reino Indo-Pacifico Central foi vicariancia
geografica. Tal padrao era esperado, uma vez que a familia apresenta espécies
em um padrao de distribuicdo circuntropical (Rhyne & Lin 2006, Baeza et al.
2009, Baeza 2013, Aguilar et al. 2022) e elevado numero de casos de alopatria

(Wiens 2004, Wiens & Graham 2005). Em escala menor, 0 modo de especiagao
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mais frequente no oceano Atlantico foi ordem de mutagdo, seguido de
especiagcdo ecologica. Como as espécies simpatricas da regido estdo mais
concentradas em poucas provincias marinhas da regido do Caribe e Golfo do
México (Calixto-Cunha et al, 2024 no prelo), as mutagdes provavelmente foram
fixadas gracas as pressdes ambientais semelhantes (Schluter 2001). Ja os
casos de especiacédo ecoldgica, podem ter derivado de eventos de selecdo
natural divergente, que culminaram em um possivel isolamento reprodutivo e
posterior especiacao (Schluter 2001, 2009, Schluter & Conte 2009, Sexton et al.
2009, Nosil & Flaxman 2011).

Os padrdes observados se confirmam também entre as espécies irmas,
em que ha predominio da alopatria, conservacdo de nicho. Os pares
Exhippolysmata ensirostris e E. oplophoroides, L. amboinensis e L. grabhami e
L. moorei e L. galapagensis exemplificaram bem os casos de especiagcéo por
vicariancia geografica. Nos dois primeiros pares de espécies ndo ha uma barreira
geografica estabelecida, mas ha presenca de grande distédncia entre a
distribuicdo atual das espécies. E possivel que o fechamento do mar de Thethis
tenha impedido o fluxo génico entre as populag¢des da espécie ancestral (Hou &
Li 2018), limitando o fluxo génico, com posterior especiagao por sele¢cao natural
divergente(Schluter 2001, 2009, Sexton et al. 2009, Nosil & Flaxman 2011).

No caso de L. galapagensis e L. moorei, que se encontram no Pacifico
e no Atlantico, respectivamente, € possivel que a especiagido seja consequéncia
da elevagao dos Istmo do Panama (Haug & Tiedemann 1998, Bartoli et al. 2005,
Schneider & Schmittner 2006). Estudos com datagao filogenética podem

associar esses processos aos eventos evolutivos de dispersao de carideos, que
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tinham como centro de origem de dispersao o Indo-Pacifico (Briggs 2000, 2003,
2005).

Ja entre as espécies L. ankeri e L. pederseni, tivemos simpatria nas
provincias Atlantico Temperado Quente Noroeste e Atlantico Tropical Noroeste,
associada a conservagéao de nicho. Essa configuragdo nos permite concluir que
0 mecanismo de especiacdo mais possivel tenha sido por ordem de mutacao
(Schluter 2001). Finalmente, Lysmatella prima e L. vittata exemplificaram os
casos em que houve associacao de alopatria, divergéncia de nicho e especiacéo
ecogeogréfica. E possivel que a exposicéo da plataforma de Sunda durante o
Pleistoceno, isolando o mar da China do Indo-Pacifico (Voris 2000), tenha
relagdo com o isolamento dessas espécies. Assim as populagdes que deram
origem a L. vittata passaram a ter distribuigdo ao norte da plataforma e as que
originaram L. prima ocorrendo ao longo do oceano Indo-Pacifico. Em seguida,
as condi¢cbes ambientais distintas entre as duas regides podem ter promovido
uma sele¢do natural divergente e consequente adaptagdo secundaria (Wiens
2004, Rundle & Nosil 2005, Schluter & Conte 2009).

O efeito das variaveis ambientais observadas na separagédo dos nichos
das espécies demonstra que a familia Lysmatidae se divide em diferentes nichos
térmicos, confirmando a relevancia da temperatura para o grupo, assim como ja
acontece para outros organismos marinhos (Danovaro et al. 2004, Perry et al.
2005, Hunt et al. 2005, Tittensor et al. 2010, Poloczanska et al. 2013, Yasuhara
& Danovaro 2016, Jost et al. 2019, Ashford et al. 2019). Espécies com maiores
amplitudes de nicho térmico, podem adequar sua distribuicdo para favorecer a
coexisténcia de mais espécies, através do deslocamento de nicho (Carscadden

et al. 2020). Um bom exemplo & L. uncicornis que tem apresentado expansao
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territorial em areas subtropicais (Gonzalez-Ortegon et al. 2020), bem como L.
wurdemanni, que tem distribuigdo tanto na regiao central do Golfo do México,
Flérida e Caribe (zonas tropical), quanto na porgéo norte do Golfo do México
(zona subtropical) e costa da Georgia (zona temperada) (Rhyne & Lin 2006,
Baeza & Prakash 2019).

Além disso, a temperatura também esta relacionada a regularidade
reprodutiva, recrutamento de camardes e de varios outros crustaceos (Sastry et
al. 1983, Bauer 1985, 1989, 1992). Exhippolysmata oplophhoroides, por
exemplo, apresenta um padrdo misto de biologia reprodutiva, com incubagéo
constante de embrides e recrutamento sazonal (Baeza et al. 2010) e L. boggessi
apresenta sazonalidade na razéo sexual, fecundidade, investimento reprodutivo
e volume embrionario (Dickson et al. 2020).

A relevancia da salinidade para o grupo também nao surpreende, ja que
crustaceos marinhos apresentam uma capacidade reduzida de regulagdo da
concentracdo e composicdo da hemolinfa, além da producao de urina osmatica
(McNamara & Faria 2012). Estresse salino pode limitar a colonizagao e migragao
de crustaceos em regides com grande flutuagao de salinidade (Giménez 2006).
Desta forma, faz sentido pensar que a salinidade esteve relacionada a separagao
de nichos de espécies endémicas do Atlantico, um oceano marcado por receber
o grande volume de agua doce dos rios Mississipi e Amazonas (Lindstrom et al.
1987, Giachini Tosetto et al. 2022).

E possivel que tais rios tenham influenciado o isolamento e disperséo
das espécies de Lysmatidae endémicos do Atlantico. O rio Mississipi pode ter
sido um promotor de diversidade entre as espécies cripticas do complexo L,

wurdemanni (Baeza & Prakash 2019). A pluma do rio Amazonas pode funcionar
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como uma barreira de dispersdo entre as espécies do Caribe e o nordeste
brasileiro, como ja acontece para outros organismos marinhos na mesma regiao
(Giachini Tosetto et al. 2022)

A importancia da riqueza de corais para a separacdao de nichos das
especies endémicas do [Indo-Pacifico Central, reforca a associacdo de
Lysmatidae aos ambientes recifais (Debelius 2001). Os camardes de coloragado
aposematica, encontrados em ambientes tropicais rasos, estabelecem relagdes
simbidticas com esponjas e peixes em recifes de coral (Limbaugh et al. 1961,
Rhyne & Lin 2006), principalmente na regido do oceano Indo-Pacifico (Baeza et
al. 2009).

Vale ressaltar que a familia Lysmatidae apresenta uma variedade de
complexos de espécies cripticas que ainda nao foram descritas como L.
wurdemanni (Baeza & Prakash 2019), L. vittata (Aguilar et al. 2022, Guéron et
al. 2022) e L. rauli (Guéron et al. 2022), mostrando um ponto comum com outros
organismos marinhos que tiveram a dindmica de nicho analisada e apresentaram
predominio da divergéncia de nicho, como foi observado para copépodos de
distribuicdo global (McGinty et al. 2021).

As evidéncias de uma possivel ampliacido de tolerancia térmica, com
expansdo da area de vida para regides subtropicais, observada para L.
uncicornis (Gonzéalez-Ortegdn et al. 2020), podem ser evidéncia de uma provavel
evolugdo gradual do nicho ou rastreamento espacial do nicho ambiental como
consequéncia das mudancas ambientais (Pfenninger et al. 2007), agora
provocadas pelo aquecimento global. Outras espécies podem estar passando

pela mesma dindmica de expansao de nicho, ja que também ocupam regides
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tropicais e subtropicais, como por exemplo L. pederseni, L. ankeri, L.
galapagensis.

Nossos estudos indicaram que na familia Lysmatidae ha uma
prevaléncia da conservagao de nicho e que os modos de especiagao variam
entre as escalas global e regional e entre as regiées do oceano Atlantico e reino
Indo-Pacifico Central. A relevancia das variaveis temperatura e da diversidade
de corais na composi¢ao dos nichos da familia, trazem um alerta para efeitos
prejudiciais do aquecimento global na dindmica da familia Lysmatidae, uma vez
que essas duas variaveis estdo diretamente relacionadas a resiliéncia ecoldgica

de ecossistemas marinhos benténicos.
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5. Consideracdes Finais

Esta tese contribuiu para a ampliagdo do conhecimento sobre padrdes
de diversidade e dinamica de nicho no ambiente marinho, ao confirmar a
relevancia da escala espacial para a avaliagao dos padrdes de riqueza da familia

Lysmatidae e demonstrar que o conservadorismo ndo € hegemoénico neste

grupo.

Ampliou o conhecimento a respeito dos camardes lismatideos,
comprovando a relevancia da temperatura, salinidade, batimetria e riqueza de
corais para ecologia do grupo e permitiu a descoberta de uma possivel
diversidade criptica que pode direcionar esforgos de amostragem futuros.
Reforca a possibilidade de existéncia de um padréo de distribuigcdo bimodal entre
crustaceos, ja que Lysmatidae apresentou picos de riqueza nas regides de
transicao tropical e subtropical nos dois hemisférios. Por fim, a relevancia da
temperatura e da riqueza de corais na estruturagdo dos nichos de Lysmatidae
suscita a necessidade de estudos futuros que simulem o efeito das mudancas
climaticas sobre o grupo, permitindo que politicas publicas focadas na

conservagao do grupo sejam construidas.
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Capitulo 1

Material Suplementar 1 — Ocorréncias de espécies da familia Lysmatidae,

segundo ecorregides marinhas propostas por Spalding et al.(2008).

Material Suplementar 2 — Cluster de correlacdo das variaveis ambientais e fator

de inflagdo da variancia
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3297 Material Suplementar 1 — Métricas dos modelos

3298 Material Suplementar 2 — Modelos de distribuicdo elaborados a partir do método da média superior — SUP. Legenda: azul- auséncia
3299 de adequabilidade, vermelho — adequabilidade maxima.
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Capitulo 3

Material Suplementar 1 — Analises de sobreposicdo de nicho de espécies da
familia Lysmatidae. Legenda: D = indice Schoener de similaridade, |= indice de
Hellinger; **= significativo; NS = n&o significativo

Material Suplementar 2 — Interpretagcdo dos resultados das andlises de
sobreposi¢cao (NOT) e divergéncia (NDT) de nicho das espécies endémicas do
oceano Atlantico e apresentacao das varidveis ambientais mais relacionadas aos
eixos PC1 e PC2 da analise. Legenda: ** = significativo; NS = n&o significativo;
(-) = negativamente correlacionado; (+)= positivamente correlacionado; temp. =
temperatura; sal. =salinidade; m = média; r = amplitude.

Material Suplementar 3 — Interpretagcdo dos resultados das andlises de
sobreposicao (NOT) e divergéncia (NDT) de nicho das espécies endémicas do
reino Indo-Pacifico Central e apresentacdo das variaveis ambientais mais
relacionadas aos eixos PC1 e PC2 da analise. Legenda: ** = significativo; NS =
nao significativo; (-) = negativamente correlacionado; (+)= positivamente
correlacionado; temp. = temperatura; sal. =salinidade; m = média; r = amplitude.
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3323
3324
3325

3326

Provincias

Agulhas
Andaman

Bay of Bengal
Bangusls
Black Ssa
Central Indian Opaan Islands

Cold Temperate Northeast Pacific
Cold Temperate Northwest Atlantic
Cold Temperate Northwest Pacific
East Central Australian Shelf
Eastern Coral Triangle

Galapagos
Guif of Guinea

" INNNNCENDNEEN

Hawaii
Jawa Transitional
Lord Hows and Norfolk Islands [ |
Lusitanizn

Marguesas

Mediterransan Sea

North Brazil Shelf
Northesst Australian Shelf
Morthemn European Seas
MNarthern New Zesland
Northwest Australian Shelf
Red Sea and Guif of Aden

CONRONCOOE

LEGENDA

Tropicsl Narthwesten Atlantic
Tropica] Southwestern Atlantic
Tropical Southwestern Pacific
Warm Temperate Northeast Pacific
Warm Temperate Morthwest Atlantic
Warm Temperate Northwest Pacific

Southeast Australian Shelf
Boutheast Polynesia
Southern New Zealand
Sahul Shelf
SomalilArabian

South China Sea

il [} [l

Warm Temperste Southwesten Atlantic - South Kuroshio

West African Transition
West Gentral Australian Shelf
West and South Indian Shelf
‘Westem Coral Triangle
Westem Indian Ocesn

] 1500 3000

kilometers

Espécies
A Exhippolysmata ensirostris
@ Exhippolysmata oplophoroides
& Lysmata amboinensis
4 Lysmata ankeri

Lysmata batiia

® Lysmata boggessi
& Lysmata californica
M Lysmata dispar

Material Suplementar 4: Distribuicdo das espécies de Lysmatidae no planeta, conforme provincias marinas de (Spalding et al.

3 Lysmata galapagensis

& lysmata grabhami

A Lysmata intermedia
Lysmata kuekenthali

W Lysmata moore

8 Lysmata moretandi

O Lysmata multiscissa

[ Lysmata pederseni

A Lysmala rathbunae
Lysmata rauli {nafiva)
Lysmata seficaudata

& Lysmata ternatensis

W Lysmala Insetacea
Lysmala vittafa (naiivo)

& Lysmata wurdemanni

& Lysmatelia prima
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