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RESUMO

A distribuicdo espacial dos cubozoarios é pouco conhecida, especialmente em
escalas geograficas mais amplas, como provincias e ecorregides. Chiropsalmus
quadrumanus Miiller, 1859 é uma espécie distribuida no Atlantico oeste, desde a
Carolina do Norte (EUA; 35°N) até Santa Catarina (Brasil; 23°S) e esta pode ser formada
por espécies cripticas ao longo de sua distribuicdo. A modelagem de nicho ecolégico e
o ENMTools foram utilizados para caracterizar a ocorréncia potencial da espécie em
relacdo a evidéncias de metapopula¢des ou linhagens cripticas ao longo do oceano
Atlantico Ocidental. Os resultados sugerem a existéncia de trés nichos ecolégicos
diferentes, um na América do Norte (EUA), outro do Caribe até Rio de Janeiro (BR) e,

por fim, o de Sdo Paulo até Santa Catarina.

ABSTRACT

The spatial distribution of cubozoan organisms is poorly known, especially in wider
geographical scales, such as provinces and ecoregions. Chiropsalmus quadrumanus
Miiller, 1859 is a specie distributed in the western Atlantic, from North Carolina (USA,
35° N) to Santa Catarina (Brazil, 23° S) and it may consist on several cryptic species
throughout its distribution. The ecological niche modeling and ENMTools were used to
characterize the potential occurrence of the specie in relation to evidence of
metapopulation or cryptic lineages along the western Atlantic Ocean. The results
suggest the existence of three different ecological niches, one at North America (USA),
another from the Caribbean to Rio de Janeiro (BR), and the last from S3o Paulo to

Santa Catarina (BR).
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1 INTRODUCAO

O ambiente marinho parece ser homogéneo, continuo e com poucas barreiras
fisicas (Floeter et al., 2009). Sua regido costeira, ou neritica, apresenta maior variedade
de habitats que a de mar aberto, ou pelagica (Gray, 1997; Watson et al., 2011), o que,
evidentemente, influencia na composicdo faunistica. Essas composi¢des faunisticas sao
a base para estudos de biogeografia marinha e de fatores ecoldgicos moduladores da
diversidade (Bentlage et al., 2009; Miranda & Marques, 2011). Analises integradas
desses fatores podem produzir hipdteses de areas marinhas com uma identidade
comum. Provincias marinhas, por exemplo, sdo unidades que apresentam biotas
distintas entre si, definidas por afinidades histéricas ou ecoldgicas que ocorreram (e,
eventualmente, ainda ocorrem) na regido, incluindo caracteristicas geomorfoldgicas,
hidrograficas ou geoquimicas (Spalding et al., 2007; Briggs & Bowen, 2012).

Evolutivamente, em teoria, a extensao da distribuicdo de uma espécie dentro
de uma regido biogeografica serd derivada de atributos especificos, como sua origem
filogenética, ciclo de vida, capacidade de dispersdo, tolerdncia ecofisioldgica,
disponibilidade de habitat e interagdes bidticas adequadas (Sale et al., 2006). Dentre
os fatores ambientais que podem influenciar na distribuicdo das espécies marinhas, e
que sao utilizados na andlise de provincias biogeograficas, estdo temperatura,
salinidade, profundidade e correntes ocednicas (Spalding et al., 2007; Dambach &
Roédder, 2010; Bentlage et al., 2013).

No estudo de linhagens especificas cripticas ou em processo incipiente de
especiacao, inferéncias sobre as distribuicdes podem estar baseadas em caracteristicas
morfoldgicas, moleculares, comportamentais e singularidades ecoldgicas (De Queiroz,
2007; Raxworhty et al., 2007; Miranda et al., 2011). Algumas espécies previamente
consideradas pantropicais sdo, de fato, complexos de espécies cripticas (Knowlton,
2000), em especial para Cnidaria:Scyphozoa (Dawson & Jacobs, 2001; Holland et al.,
2004), embora haja casos de distribuicGes geograficas amplas (e.g., dados
filogeograficos de Alatina alata (Cnidaria, Scyphozoa), A.G. Collins, com. pes.).

Embora diversas espécies de medusas (Medusozoa) sejam abundantes em
comunidades neriticas, sua distribuicdo espacial em grandes extensGes é pouco

conhecida (Doyle et al., 2007). A distribuicdo dos cubozoarios, a classe menos rica de
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Cnidaria, € um exemplo dessa documentacdo insuficiente em escalas geograficas mais
amplas, tais como provincias e ecorregides (cf. Migotto & Marques, 2003; Morandini et
al., 2005; Bentlage et al., 2010). Essa caréncia de informacdes resulta de uma gama de
fatores, tais como bioldgicos (e.g., como dimensdes, ciclos de vida), ecoldgicos (e.g.,
distribuicGes ndo agregada), técnicas de estudo pouco desenvolvidas (Gdmez-Aguirre,
1986; Nogueira & Haddad 2006), insuficiéncia amostral em escala geografica ou
temporal (como se observa em Miloslavich et al.,, 2010), e mesmo devido a
insuficiéncia de taxonomistas (Morandini et al., 2005; Marques & Lamas, 2006;
Haddad & Marques, 2009).

Cubozoarios sdo caracterizados por umbrelas cubicas (Mayer, 1910), olhos
complexos (Coates, 2003), peddlios e ciclo de vida com metamorfose do pdlipo
(Margues & Collins, 2004). As medusas possuem tamanhos variados (Kingsford &
Mooney, 2014), mas seus polipos sdo geralmente pequenos e inconspicuos (Werner,
1975). Espécies do grupo ocorrem principalmente em regides tropicais e subtropicais
(Bentlage et al., 2009), associados a estuarios, aguas costeiras e recifes de corais
(Kingsford & Mooney, 2014).

Dentre os cubozoarios, Chiropsalmus quadrumanus Miller, 1859 é uma espécie
distribuida no Atlantico oeste, desde a Carolina do Norte (EUA; 35°N) até Santa
Catarina (Brasil; 23°S) (Mayer, 1910; Vannucci, 1954; Guest, 1959). Ocorréncias nos
oceanos Pacifico e indico sdo duvidosas (Gershwin, 2006; Calder, 2009), evidenciando
a necessidade de revisdo taxondmica da espécie (Calder, 2009). No Atlantico,
amostragens fragmentadas e ndo sistematizadas demonstram um padrdo de
ocorréncia com variacdo temporal e espacial da abundancia, limitando estudos
ecolégicos mais focados (Kingsford et al., 2012; Kingsford & Mooney, 2014), embora
haja estudos sobre fatores que influenciam a distribuicdo de medusas em geral
(Bentlage et al., 2009, 2013). Chiropsalmus quadrumanus pode conter espécies
cripticas ao longo de sua distribuicao (Gershwin, 2006; Calder, 2009), inclusive com
suporte molecular (Bentlage et al., 2009; Mejia, 2011; para marcadores nucleares e
ribossomais) e morfoldgico (Calder & Peters, 1975; Marques et al., 1997; para
tamanho e distribuicdo dos nematocistos). Os padrées sugeridos por esses estudos

refletem metapopulagdes ou, eventualmente, uma especiacao incipiente.



Metodologias baseadas na caracterizacdo de nichos ecoldgicos fundamentais
tém sido propostas para inferéncias da distribuicdo potencial de espécies com dados
escassos (Barreto, 2008; Bentlage et al., 2009, 2013; Dambach & Roédder, 2010). O
nicho ecoldgico (Hutchinson, 1957) de um organismo pode ser compreendido como
sua posicdo no ecossistema, abrangendo tanto a variabilidade de condicdes ambientais
necessdrias para a sobrevivéncia de sua espécie (= nicho fundamental) (Guisan &
Truiller, 2005; Soberdén & Peterson, 2005), quanto o seu papel ecoldgico (associacdo
dos fatores bidticos que caracterizam a sua posicdo na cadeia tréfica) no ambiente
(Polechova & Storch, 2008). A modelagem de nicho ecolégico utiliza dados da
distribuicdo da espécie (ocorréncia ou abundancia) aliados a informagcdes ambientais
georreferenciadas da regido e/ou caracteristicas espaciais dos locais onde os pontos de
ocorréncia das espécies sdo registrados (Guisan & Zimmermann, 2000; Guisan &
Truiller, 2005; Elith & Leathwick, 2009). A correlagdo desses dados é utilizada para
estimar a distribuicdo espacial de uma espécie e identificar seus possiveis locais de
ocorréncia, independente de ja haver registros coletados para os mesmos. O emprego
dessas inferéncias geralmente ndo considera interagbes bidticas (predacao,
competicdo, entre outros) (Soberén & Peterson, 2005), embora alguns autores
acreditem que essas intera¢clGes sejam menos importantes em analises para areas
geograficas amplas e que utilizam baixas resolu¢des das varidveis ambientais (Soberdn
& Nakamura, 2009; Saupe et al., 2012). Independente dessa questdo, a modelagem de
nicho ecoldgico é uma ferramenta que sintetiza uma quantidade significativa de dados
ambientais e, por isso, torna-se informativa sobre fenébmenos bioldgicos mais amplos
(Dambach & Rodder, 2010; Robinson et al., 2011; Bentlage et al., 2013).

Dessa forma, o objetivo deste trabalho é caracterizar a ocorréncia espacial e
sazonal de Chiropsalmus quadrumanus em relacdo a evidéncias de metapopulacdes ou
linhagens cripticas ao longo do oceano Atlantico Ocidental. Para tanto, modelamos a
distribuicdo das unidades populacionais operacionais (OPUs) baseadas em provincias
biogeogréficas (Spalding et al., 2007), e procedemos uma analise de sobreposicdo de
nicho para verificar se os nichos ecolédgicos dessas OPUs sdo similares ou divergentes.

Sabendo-se que C. quadrumanus esta distribuida em regides distantes e heterogéneas,



nossa hipotese inicial é que existem divergéncias ecoldgicas entre essas OPUs,

eventualmente relacionadas as diferencgas genéticas e morfoldgicas ja evidenciadas.



2 MATERIAL & METODOS

2.1 Descricdo da espécie e da area de estudo

O género Chiropsalmus apresenta uma histéria taxon6mica complexa, incluindo
registros duvidosos (Gershwin, 2006; Kingsford & Mooney, 2014). Atualmente,
Chiropsalmus inclui os Chirodropida com superficie umbrelar coberta por verrugas de
nematocistos (Gershwin, 2006), incluindo duas espécies validas: Chiropsalmus
quadrumanus Miuller, 1859 no Atlantico ocidental e Chiropsalmus alipes Gershwin,
2006 no Pacifico mexicano (Gershwin, 2006; Kingsford & Mooney, 2014).

Chiropsalmus quadrumanusinclui medusas com até 10 cm de comprimento, 14
cm de largura (Calder, 2009); superficie umbrelar coberta por verrugas avermelhadas
de nematocistos, principalmente préoximo ao velario; 2-11 tentaculos amarelados, ocos
e flexiveis, dependendo do tamanho e desenvolvimento do animal (Phillips & Burke,
1970; Nogueira Jr & Haddad, 2006; Calder, 2009); cavidade gastrovascular ampla,
globular, com 4 bolsas perradiais e 4 pares de gbénadas laterais bem desenvolvidas
(Mayer, 1910; Vannucci, 1954; Gershwin, 2006). Presume-se que possua o ciclo de vida
padrdo de Cubozoa, incluindo as fases polipoide assexuada bentbénica e medusoide
sexuada planctonica (Dunn, 1982; Marques & Collins, 2004). Entretanto, seus pélipos
sdo desconhecidos (Guest, 1959; Phillips & Burke, 1970; Burke, 1975), assim como
detalhes de seu ciclo de vida (Guest, 1959). Sua distribuicdo é restrita a costa
americana oriental, mas ha ocorréncias prévias incorretas para Australia (Stiasny,
1926), Oceano indico (Rao, 1931) e Africa ocidental (Kramp, 1959) (Southcott, 1958;
Fernando, 2001; Gershwin, 2006). Nossa analise concentra-se nas dguas costeiras das
regioes tropical e subtropicais do Atlantico ocidental, entre 50°N e 50°S, uma area que

inclui cinco provincias costeiras (Spalding et al., 2007) (Figura 1).



Figura 1. Provincias costeiras do Oceano Atlantico Ocidental, na quais ha ocorréncias de Chiropsalmus
quadrumanus. As regiGes sdo Provincia Subtropical Noroeste do Atlantico (PSNA); Provincia Tropical
Noroeste do Atldntico (PTNA); Provincia da costa Norte do Brasil (PNB); Provincia Tropical Sudoeste do
Atlantico (PTSA); Provincia Subtropical Sudoeste do Atlantico (PSSA). Adaptada de Spalding et al. (2007).

2.2 Modelagem de Nicho Ecoldgico

2.2.1 Dados biolégicos

Os 90 registros de ocorréncia de C. quadrumanus foram obtidos a partir de
dados publicados na literatura e de cole¢Ges depositadas em museus (Tabela 1, Figura
2). A precisao dos dados de ocorréncia varia de acordo com a fonte, alguns registros ja
eram georreferenciados enquato outros foram determinados com base nas descri¢des
dos locais de coleta com o uso do aplicativo Google Earth
(http://www.google.com/earth) e de uma calculadora geografica

(http://www.dpi.inpe.br/calcula/).
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Figura 2. Distribuicdo dos 90 registros de ocorréncia de Chiropsalmus quadrumanus utilizados na andlise.

As analises foram feitas utilizando os pontos de ocorréncia da area avaliada e,
os resultados, foram projetados para toda a regido de estudo. Dessa forma, para o
estudo da costa oeste do Atlantico, empregou-se todos os 90 pontos de ocorréncia
registrados e para as provincias PSNA, PTNA, PTSA e PSSA foram utilizados 32, 10, 18 e
28, respectivamente. A provincia PNB ndo foi utilizada nas andlises por regido pois
apresentava apenas 2 pontos de ocorréncia. Wisz (2008) afirma que amostras
pequenas diminuem o grau de precisdao dos modelos gerados pela MNE e que o
software Maxent apresenta uma das melhores taxas de predicdo com amostras de

diferentes tamanhos, incluindo modelos com 10 pontos de ocorréncia.

2.2.2 Dados ambientais

As varidveis de nossa analise representam caracteristicas do ambiente marinho
gue influenciam na distribuicdo de organismos costeiros (Tyberghein et al., 2012;
Sbrocco & Barber, 2013). Elas correspondem as camadas ambientais do MARSPEC

(Sbrocco & Barber, 2013; http://www.marspec.org/) e Bio-ORACLE (Tyberghein et al.,
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2012; http://www.oracle.ugent.be/), disponiveis no formato ESRI ascii na resolugdo de

5 arc-minutos (ou 9,2 km) para analises de nicho ecoldgico de grande escala.

Uma andlise exploratéria foi realizada com base nas 16 varidveis ambientais
disponiveis no BioOracle e MARSPEC, selecionadas a partir de padrées ja discutidos
previamente para o grupo e para organismos pelagiais (Bentlage et al., 2009, 2013).
Realizamos uma analise de correlagdo de Pearson de todas as varidveis par-a-par para
evitar o uso de varidveis correlacionadas, sendo que utilizamos apenas uma das
varidveis na modelagem de distribuicdo nos casos de alta correlagdao (valores
superiores a 0,75). A andlise final contou com 7 varidveis ambientais (Tabela 2) com
maior informacdo biolégica e que poderiam apresentar diferentes valores de
importancia no ecossistema, jd que algumas dessas variaveis podem ter influéncia
direta sobre a espécie, como temperatura, enquanto outras apresentam um efeito
indireto, como os nutrientes que podem suportar o crescimento do zooplancton (presa
das medusas).

O programa ArcGis 10 foi utilizado para cortar as camadas ambientais para que
tivessem as mesmas dimensoes espaciais (50N - 120W a 55S - 20W), mesmo tamanho

de célula (0,08333333) e mesmo numero de linhas (1249) e colunas (1561).

Tabela 2. Lista das varidveis ambientais utilizadas para modelar a distribuicdo espacial de C.
quadrumanus no Atlantico Ocidental.

Varidvel Ambiental Fonte
Calcita (mol/m°) BioOracle
Clorofila média (mg/m?) BioOracle
Batimetria (m) MARSPEC
Temperatura média (°C) MARSPEC
Intervalo de temperatura (°C) MARSPEC
Salinidade média MARSPEC
Intervalo de salinidade MARSPEC
2.2.3 Maxent

A modelagem de nicho ecolégico (MNE) foi realizada utilizando o algoritmo
Maxent versdo 3.3.3 (http://www.cs.princeton.edu/~schapire/maxent/), o qual apenas

recentemente comecou a ser aplicado em analise de nicho ecolégico de espécies
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marinhas (Bentlage et al., 2009, 2013; Magris & Destro, 2010; Friedlaender et al.,
2011). Esse algoritmo estima a abrangéncia de distribuicdo de uma espécie com base
no principio de maxima entropia (de distribuicdo uniforme) (Phillips et al., 2006). A
area de estudo é modelada como um mapa dividido em quadrantes que sdo calibrados
pelas varidaveis ambientais e onde os pontos de ocorréncia representam areas em que
as condi¢bes ambientais sdao favoraveis (Marco Jr & Siqueira, 2009). O programa
analisa a adequabilidade dos habitats onde a espécie é registrada e extrapola a sua
distribuicdo para regides que apresentem condi¢des similares (Wiley et al., 2003;
Raxworthy et al., 2007).

A validacao dos modelos no Maxent é feita com base na separagao dos pontos
de ocorréncia em dois grupos de dados: um para teste e outro para o treino. Os dados
de treino sdo utilizados para criar os modelos de distribuicdo e os de teste sdo usados
para verificar a precisdo dos modelos criados. Para retirar efeitos residuais de
autocorrelacdo entre os pontos de ocorréncia, adotamos a func¢do de replicacdo ‘cross-
validation’, que seleciona ao acaso os pontos de ocorréncia utilizados nas amostras de
treino, as quais apresentavam mesmo tamanho e, apds seu uso, sdo eliminadas e
usadas para avaliar a performance dos modelos de treino (Elith et al., 2011). Utilizou-
se 10 réplicas para cada modelagem e o restante das configuracdes padrdao do Maxent.

A modelagem resulta na criacdo de mapas que apresentam valores de
adequabilidade de habitat para a distribuicdo da espécie ao longo da area de estudo.
Os valores variam entre 0 (ndo adequado) a 1 (altamente adequado). Areas
consideradas como de provavel ocorréncia da espécie foram selecionadas com base no
limiar referente ao teste de maxima sensibilidade e especificidade (cf. Jiménez-
Valverde & Lobo, 2007) calculado para cada réplica. A média das 10 réplicas para cada
modelagem foi utilizada para produzir o mapa que representa o modelo final de
distribuicao.

A avaliacdo dos modelos gerados foi realizada a partir do valor de AUC, que é
uma medida do grau em que uma espécie estd restrita dentro da faixa de variacao dos
indicadores modelados, de modo que as presencas podem ser distinguidas das auséncias
(Lobo et al., 2008). O valor da AUC varia entre 0,5 (desempenho do modelo é igual ao

de uma previsdo aleatéria) e 1 (modelo perfeito). Embora amplamente adotada em
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modelagem de nicho ecoldgico, a AUC deve ser interpretada com cautela por ndo ser
uma medida absoluta, e os modelos que apenas utilizam dados de presengca em uma

ampla drea de estudo facilmente obtém altos valores de AUC (Lobo et al., 2008).

2.3 Sobreposicao de nicho

A similaridade de nicho entre as metapopulagdes foi calculada utilizando o
software ENMtools (Warren et al., 2010), que propde duas métricas de sobreposicdo

IIIII

de nicho, o indice “D” de Schoener e o indice modificado a partir da métrica de
distancia de Hellinger (Warren et al., 2008, 2010). Essas estatisticas quantificam a
sobreposicdao de nicho a partir dos modelos gerados pela MNE, variando de 0 (sem
sobreposicdo) a 1 (sobreposicdo completa).

Adotamos o teste estatistico “Identity” para determinar se os modelos gerados
para dois taxons sdo idénticos ou apresentam diferencas estatisticas significativas. O
teste compara os valores de D e | gerados a partir de um calculo de sobreposi¢cdo dos
mapas resultantes do Maxent, com os valores obtidos de modelos gerados a partir de
pseudoréplicas. A hipotese nula é rejeitada quando os valores obtidos pelos modelos
informados sdo significativamente menores que os obtidos pelas pseudoréplicas.
Utilizamos também o teste estatistico “Background” para analisar se os resultados do
Maxent s3ao mais semelhantes que o esperado ao acaso, com base nas regides
geograficas em que ocorrem. Nessa anadlise, os pontos de ocorréncia de um tédxon sdo
comparados com a distribuicdo geografica do outro, e o valor gerado para “D” e “I”,
apos a repeticdo do processo para ambos os taxons, é comparado com o gerado a
partir dos modelos informados. Se o valor observado de sobreposicao for
significativamente maior (ou menor) do que o valor gerado pelo teste, a hipétese nula
de que os MNE sdo mais semelhantes que ao acaso é rejeitada. Em todas analises, 100
réplicas foram realizadas para cada teste (Warren et al., 2010).

Nas analises feitas pelo ENMtools, a comparacdo entre as provincias no
ENMtools foi realizada segundo as seguintes estratégias (ver abreviaturas na Figura 1):

(1) OPUs de PSNA + PTNA vs PTSA + PSSA; (2) OPUs de PSNA + PTNA + PTSA vs PSSA;
(3) OPUs de PSNA vs PTNA + PTSA + PSSA.
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2.4 Sazonalidade

As informagbes bioldgicas associadas a sazonalidade foram retiradas dos
artigos originais (Tabela 1) em que o periodo de coleta da espécie ocorreu por, no
minimo, um ano, para verificar a existéncia de padrdes sazonais de ocorréncia e se

estes diferem entre as OPUs.
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3 RESULTADOS

3.1 Modelagem de Nicho Ecolégico (MNE)

As analises resultaram em varios modelos de distribui¢cdo potencial (Figuras 3-7;
respectivos valores de AUC e contribuicdo das varidaveis ambientais na Tabela 3). As
varidveis batimetria e temperatura média foram as mais representativas para todos os
modelos (Tabela 3). As dreas de maior adequabilidade de habitat no Oceano Atlantico
Ocidental (Figura 3) estdo na costa dos Estados Unidos, México, Cuba (apesar de nado
possui nenhum registro) e costa sudeste do Brasil. O modelo de distribuicdo potencial
da espécie para a PSNA (Figura 4) apresentou uma grande area continua com altos
valores de adequabilidade de habitat desde a costa do Texas até a Carolina do Norte,
nos Estados Unidos. O mapa para a PTNA (Figura 5) apresenta duas regides com alta
adequabilidade de habitat, uma correspondente a drea da provincia modelada (México
até a Venezuela) e outra que esta fora dos limites da provincia (Maranh3do até o Rio
Grande do Norte (BR). O modelo para a PTSA (Figura 6) possui uma regido com alto
potencial de ocorréncia no Brasil, que se estende da Bahia até o Espirito Santo. O
mapa de distribuicdo potencial para a PTSA (Figura 7) apresenta uma distribuicdo
conforme os limites da provincia onde a area de maior adequabilidade de habitat se
encontra na costa sudeste-sul do Brasil.
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Figura 3. Modelo global de adequabilidade de habitat calculada pelo

Chiropsalmus quadrumanus (90 pontos de ocorréncia).

Maxent para

Tabela 3. Resumo dos modelos de adequabilidade de habitat para C.quadrumanus em cada
provincia analisada (Provincia Subtropical Noroeste do Atlantico (PSNA); Provincia Tropical Noroeste do
Atlantico (PTNA); Provincia Tropical Sudoeste do Atlantico (PTSA); Provincia Subtropical Sudoeste do
Atlantico (PSSA) Os valores em negrito representam as varidveis ambientais que mais contribuiram para

cada modelo.

% de contribuicao nos modelos

Varidveis P -

Ambientais Provincias Marinhas
PSNA PTNA PTSA PSSA
Calcita 0,2 0,0 0,2 0,5
Clorofila Média 0,1 0,2 0,0 0,0
Batimetria 95,5 95,8 77,2 91,6
Temperatura Média 3,1 3,8 0,5 7,4
Salinidade Média 0,1 0,1 10,2 0,3
Intervalo de Salinidade 0,0 0,0 0,0 0,1
Intervalo de Temperatura 0,9 0,0 11,8 0,1

Valor de AUC

0,998 0,993 0,997 0,998
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Figura 7. Modelo parcial de adequabilidade de habitat calculada pelo Maxent para
Chiropsalmus quadrumanus quando se modela os 25 pontos de ocorréncia da Provincia
Subtropical Sudoeste do Atlantico (PSSA).

Sobreposicdo de Nicho

Os valores observados de sobreposicdo de nicho para as anadlises foram:
I= 0,711 e D= 0,451 (analise 1); | = 0,778 e D= 0,474 (analise 2); I= 0,544 e D= 0,249
(analise 3)(Figura 8). Os valores de D sdo geralmente mais baixos do que de I. Em todos
os testes “ldentity” os valores observados de D e | foram significativamente menores
do que os gerados pelas réplicas (P < 0,01) (Figura 8), de modo que a hipétese nula (Ho
=modelos de nicho ecoldgico sdo idénticos) foi rejeitada. Assim, os nichos ecoldgicos

das subpopulagdes ndao sdo similares uns aos outros. No teste “Background”, os
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valores de D e | foram signitivamente menores do que os das réplicas (P < 0,01) (Figura
8) para a analise 1 (Provincia Subtropical e Tropical Noroeste do Atlantico (PSNA +
PTNA) (populagdo A) vs Provincia Tropical e Subtropical Sudoeste do Atlantico (PTSA +
PSSA) (populagao B) e 2 (Provincia Subtropical e Tropical Noroeste do Atlantico +
Provincia Tropical Sudoeste do Atlantico (PSNA + PTNA + PTSA) (populagao C) vs
Provincia Subtropical Sudoeste do Atlantico (PSSA) (populagao D) e, dessa forma, a
hipétese nula (Ho= as diferencas nos nichos ecolégicos pode ser explicada por
diferengas ambientais nas areas analisadas) foi rejeitada, indicando que os nichos sdo
mais semelhantes entre si do que o esperado. Entretanto, para a analise 3 (Provincia
Subtropical Noroeste do Atlantico (PSNA) (populagao E) vs Provincia Tropical Noroeste
do Atlantico (PTNA) + Provincia Tropical Sudoeste do Atlantico (PTSA) + Provincia
Subtropical Sudoeste do Atlantico (PSSA) (populagdo F), os valores ndo sdo
significativos (P > 0,01) e a hipdtese nula é aceita. Isto indica que os nichos sdo tdo
semelhantes quanto esperado levando em consideracdo que regides geograficas

distintas apresentam condi¢des ambientais diferentes.
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Figura 8. Resultado do Teste “Identity” e “Background”. As flechas indicam os valores (indice D
e 1) obtidos pelo teste de similaridade de nicho e sdo os valores observados a partir da amostra
original de sobreposicdo. As colunas representam os valores de sobreposicdo de nicho gerados
a partir de réplicas obtidas por reamostragem dos testes “Identity” e “Background”.
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Variacdo da Sazonalidade

A espécie foi registrada com maior frequéncia na PSNA nos periodos de verao
(junho — agosto) e outono (setembro — dezembro) (Tabela 4). Ndo foram encontrados
dados suficientes para a PTNA e as PTSA e PSSA apresentam o mesmo padrdo de
ocorréncia, no qual é registrada em todas as estacGes do ano, mas é mais encontrada
no verdo e outono (Tabela 4).
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Tabela 4. Variagdo sazonal de Chiropsalmus quadrumanus em diferentes localidades (coloragdo cinza para periodos em que ela ndo foi amostrada; “+” = periodo em que a

espécie foi registrada; células vazias = espécie ndo foi encontrada).

Provincia Local M A MIJ J A S OND Fonte
Matagorda Bay, TX, EUA
+ o+ o+ o+
PSNA (1955) Guest, 1959
(1956) + o+ o+ + o+ o+
(1957)
+ + o+
Mississippi Sound, Gulf of Mexico
Phillips & Burke, 1970; Phillips, 1972;
PSNA (1968) vt * Burke, 1975
(1970) ot
Georgia, EUA
PSNA (1971) + o+ Kraeuter & Setzler, 1975
(1972) oot
Ilhéus, BA
PTSA
(2003) + 4+ + o+ Quinto et al., 2005
(2004) o *
PTSA Mucuripe, CE (2004) + + + + + o+ o+ o+ + Soares, 2007
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PSSA

Ubatuba, SP (2001)

Migotto et al., 2011

PSSA

Shangrila, PR

(1998)
(1999)

(2000)

Nogueira Jr& Haddad, 2006

PSSA

Guaratuba, PR

(2001)
(2002)
(2003)

(2004)

Nogueira Jr & Haddad, 2006
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4 DISCUSSAO

A varidvel ambiental que mais influenciou a distribuicdo de C. quadrumanus foi
a batimetria. Os registros de C. quadrumanus indicam que a espécie tem preferéncia
por ambientes rasos (Vanucci, 1954; Guest, 1959) e este dado junto com outros
aspectos fisicos como a extensdo da costa e da plataforma continental sdo indicadores
indiretos do valor biolégico das areas costeiras porque essas feicdes estdo relacionadas
com a complexidade espacial necessaria para sustentar varios habitats, estagios de
vida dos organismos e seus processos biologios (reproducdo, alimentacdo e
crescimento) (Sullivan & Bustamante, 1999). Outros fatores que apresentaram uma
maior(?) importancia nos modelos foram temperatura e salinidade. As duas varidveis
afetam os processos fisiolégicos dos organismos e podem alterar os periodos de
transicbes ontogenéticas (Harley et al., 2006). Em cniddrios, temperaturas mais
quentes geralmente aumentam as taxas de reproducdo assexual dos poélipos
bentonicos, o que pode aumentar a producdo de medusas (Lucas et al., 2014),
aumentam taxas alimentares e de crescimento de medusas (e.g. Arai, 1997).

Os resultados da modelagem de nicho ecolégico indicam uma distingdo no
espaco ambiental das quatro provincias, sendo que PTNA e PTSA apresentaram o
mesmo limite de distribuicdo e, por isso, sao mais similares. As duas regides sugerem
uma menor adequabilidade de habitat na regido entre a Venezuela e a costa do Brasil
(Provincia Norte do Brasil). Esta regido por sofrer influéncia do rio Orinoco e do rio
Amazonas, cujos sedimentos e matéria organica afetam as propriedades da superficie
do mar (Miloslovich et al., 2010). Esta, é considerada uma regido exclusiva e que pode
apresentar menor semelhanca com a fauna de outras regides proximas (Sullivan &
Bustamante, 1999). De fato, o rio Amazonas é considerado uma barreira para a
dispersdo de alguns peixes de recife (Floeter et al., 2008). Entretanto, supostas
barreiras geogréficas ao deslocamento de longa distancia podem ser mais permeaveis
do que se imaginava (Norris, 2000). As barreiras formadas por agua doce e
sedimentos sdo menos eficientes do que barreiras terrestres porque alteracées no
volume e na distribuicdo de pluma de agua doce do rio Amazonas pode ser alterada
pelo aumento do nivel do mar ou diminuicdo das chuvas, e isto facilita o aparecimento

ocasional de adultos ou larvas ao longo da barreira amazénica (Floeter et al., 2008).

27



Outra semelhanca entre os modelos de distribuicdo nestas duas provincias é que os
habitats mais favoraveis se concentram em Cuba e Bahamas, Peninsula de Yucatan
(México), Honduras e Nicardgua, costa norte da América do Sul (Venezuela e
Coléombia) e nordeste do Brasil. Além de caracteristicas de temperatura e salinidade
similares, outro fator que poderia explicar essa distribuicdo sdo os aspectos fisicos da
costa. No Golfo do México, 32% da area é composta pela plataforma continental (0-
200 m), ou seja, de pouca profundidade (Fautin et al., 2010).

Dada a natureza da MNE, especialmente o conjunto restrito de varidveis
abidticas e a exclusdo completa de varidveis bidticas das analises, os resultados devem
ser tratados com precaucdo (Soberon & Peterson 2005). A divergéncia dos nichos
ecoldgicos pode ser também devido a outros fatores abidticos nao incluidos na andlise,
como diferencas nas estruturas dos micro-habitatou pode ser influenciada por fatores
bidticos (Hawlitschek et al., 2011). O fato da espécie apresentar registros em areas que
apresentaram pouca adequabilidade de habitat com em Belize e Porto Rico sugerem
que as medusas podem ter ocorréncias ocasionais influénciadas pelo efeito das marés
ou de ventos (Nogueira Jr et al., 2010) ou que estd relacionado a ocasides especiais
em que as condi¢Oes ambientais sdo favoraveis para o desenvolvimento de grandes
populacoes (Phillips, 1972).

Os testes de sobreposicao avaliaram a existéncia de diferentes nichos
ecoldgicos entre as linhagens. De acordo com os resultados do teste “ldentity”, a
diversificagdo dos nichos entre as trés analises deve ser considerado significativo. O
teste “Background” sugere que existe uma diferenca ecoldgica quando a linhagem da
PSNA é comparada com as outras regides (Figura 8 — andlise 3), o que pode ser
visualizado comparando os modelos de distribui¢do (Figuras 4 — 7), que mostram baixa
coincidéncia quando a distribuicdo no Atlantico Ocidental é projetada a partir de dados
de ocorréncia de cada provincia em separado. Entretanto é preciso ter cautela na
interpretacao dos resultados porque a definicdo da 4rea de ocorréncia utilizada pode
influenciar os testes (Warren et al., 2009).

Estudos sobre conservacdo de nicho indicam que a especiacdo ocorre em um
nivel geografico e que as diferencas ecoldgicas surgem posteriormente (Peterson et

al., 1999). Cada linhagem pode ter passado por um processo de evolugao fisiolégico
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e/ou de histdria de vida diferente, ja que as tolerdncias de cada uma as condi¢cGes
ambientais pode divergir significantemente fazendo com que elas se adaptem a
condicBes eco-climaticas distintas (Liu et al., 2012). Norris (2000) afirma que o numero
de espécies marinhas de ambientes rasos e costeiros aumentara quando espécies
cripticas forem consideradas, ja que morfoespécies podem ser divididas em varias
espécies bioldgicas com base em caracteristicas ecoldgicas, morfoldgicas e diferencgas
genéticas que tradicionalmente eram consideradas como variacdes ecofenotipicas.
Além disso, apesar das espécies marinhas poderem se deslocar para qualquer lugar
dentro do seu potencial de dispersdo (Soberdn & Peterson, 2005), elas sé completam o
ciclo de vida em habitats favoraveis (Norris, 2000).

Em relagdo a sazonalidade, o padrdao da PSNA (EUA) é bem definido com a
espécie ocorrendo desde o final da primevera/inicio do verdo até o final do
verdo/inicio do inverno (Guest, 1959; Burke, 1975; Kraeuter & Setzler, 1975). Na PTSA
+ PSSA (Brasil), a espécie ocorre em todas as estacdes do ano e ndo existe uma
sazonalidade bem definida. Apesar da maioria dos gelatinosos apresentar padrdes
sazonais (Kingsford & Mooney, 2014) resultantes de mudancas fisioldgicas em resposta
as condigdes externas ou influenciada por diferengas na disponibilidade de alimento
(Miglietta et al. 2008), ndo foi possivel inferir a existéncia de diferengas estruturais
entre as subpopula¢des. O padrdo encontrado para os EUA e ndo para o BR pode ser
resultante de diferencas amostrais entre os paises ou ao fato de que em oceanos
tropicais, a dindmica sazonal das comunidades sdo mais dificeis de identificar e menos
acentuadas do que as observadas em ecossistemas aquaticos temperados, sendo
determinadas principalmente pela influéncia local das estacdes seca e chuvosa e pelos
fendbmenos oceanograficos regionais (Eskinazi-Sant’Anna & Bj6érnberg, 2006).

Com base nos resultados inferimos a existéncia de trés nichos ecoldgicos
diferentes: um na América do Norte (EUA), outro do Caribe até Rio de Janeiro (BR) e,
por fim, o de Sdo Paulo até Santa Catarina. Estas evidéncias ambientais suportam os
estudos genéticos (Bentlage, 2009) e morfolégicos (Marques et al., 1997) que ja foram
utilizados para sugerir a hipétese de especiacdo criptica entre asmetapopulacdes dos
Estados Unidos e do Brasil de C. quadrumanus (Gershwin, 2006; Calder, 2009; Mejia,
2011).
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Tabela 1. Registros de ocorréncia da espécie Chiropsalmus quadrumanus. A lista dos museus com suas
siglas utilizados neste estudo foram: Instituto Smithsonian - Museu Nacional de Histdria Natural,
Washington, DC, USA (USNM); Colegdo do Departamento de Zoologia da Universidade Federal do Rio de
Janeiro, Brasil (DZ-UFRJ); Museu Naciona da Universidade Federal do Rio de Janeiro, Brasil (MNRJ);
Museu de Zoologia da Universidade de Sdo Paulo, Brasil (MZUSP).

Local
Matagorda Bay, TX,
EUA
Pass Cavallo, TX, EUA
Aransas Pass, TX, EUA
Galveston Bay,
Galveston, TX, EUA
Front Beach,
Galveston, TX, EUA
Chandeleur Island, LA,
EUA
Lake Pontchartrain, LA,
EUA
Mississippi Sound, MS,
EUA
Mississippi Sound, MS,
EUA
Dog Keys Pass, Horn
Island, MS, EUA
Biloxi, MS, EUA

Daytona Beach -
Jacksonville Beach, FL,
EUA
Dry Tortugas National
Park, FL, EUA
Sapelo Island, GA, EUA

Dublin River, Doboy
Sound, GA, EUA
Hudson Creek, Doboy
Sound, GA, EUA
Charleston, SC, EUA
Charleston, SC, EUA

Charleston, SC, EUA
Charleston, SC, EUA
Charleston, SC, EUA
Charleston, SC, EUA

Charleston, SC, EUA

Latitude
28.5

28.374262
27.837107
29.400301
29.282080
30.137839
30.116666
30.316666
30.383333

30.216666

30.378892

29.740605

24.624673

31.366666

314

31.433333

32.753333
32.77

32.721666

32.27

32.7775

32.705166

32.693833

Longitude

-96.23

-96.401763

-97.129478

-94.787213

-94.791230

-88.930672

-89.716666

-88.816666

-88.8

-88.783333

-88.907656

-81.204431

-82.873355

-81.283333

-81.3

-81.333333

-79.898333
79.913333

-79.901666

-80.72

-79.819833

-79.796166

-79.794666

Fonte
Guest, 1959

Guest, 1959
Guest, 1959
Phillips & Burke, 1970
Phillips & Burke, 1970
USNM 42157
Phillips, 1972
Burke, 1975
Burke, 1975
Phillips & Burke, 1970
USNM 43044

Calder, 2009

Boulware, 2006
Krauter & Setzler, 1975
Krauter & Setzler, 1975
Krauter & Setzler, 1975

Calder, 2009
Calder, 2009

Calder, 2009
Calder, 2009
Calder, 2009
Calder, 2009

Calder, 2009
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Charleston, SC, EUA
Charleston, SC, EUA

Price Creek,
Charleston, SC, EUA

Winyah Bay, SC, EUA
Colleton River, SC, EUA

Port Royal, SC, EUA

Piver’s Island,
Beaufort, NC, EUA
Wrightsville Beach,

Wilmington, NC, EUA
Sunset Beach, NC, EUA

Laguna de Términos,
Campeche, MEX
Barra de Nautla,

Veracruz, MEX
Stann Creek Beach,
Dangrega, BZ
Sapodilla Cayes, BZ
El tuque, Ponce, PR

Mani Beach,
Mayaguez, PR
Enrique Reef, PR

Margarita Island, VA
Gulf of Venezuela, VA
Rosario Island, Santa
Marta, Magdalena, CO

Suriname
Guiana Francesa
Mucuripe Beach,
Fortaleza, CE, BR
Meireles Beach,
Fortaleza, CE, BR

Redinha Beach, Natal,
RN, BR
Baia da Traigdo, PB, BR
Olivenga, llhéus, BA,
BR
Aeroporto, llhéus, BA,
BR
Sdao Domingos, llhéus,
BA, BR
Nova Vigosa, BA, BR
Itaipava Beach,
Itapemirim, ES, BR

32.642166

32.642166

32.879263

33.250842

32.325222

32.369655

34.716666

34.211478

33.861232

18.617

20.217

16.95

16.118492
17.973077

18.240324

17.952875

11.216666

11.883333
10.983333

6.15
5.639614
-3.716666
-3.722894
-5.749869

-6.683333
-14.931616

-14.809245

-14.680226

-17.8975
-20.9

-79.664166

-79.973666

-79.654942

-79.220966

-80.797401

-80.684133

-76.683333

77.784202

-78.510084

-91.683

-96.77

-88.216666

-88.283141
-66.657198

-67.177609

-67.049129

-63.55

-71.133333
-74.3

-54.046666
-53.420359
-38.483333
-38.500965
-35.203044

-34.916666
-38.992175

-38.998445

-38.997412

-39.3575
-40.76666

Calder, 2009
Calder, 2009

Calder & Hester, 1978

Calder & Hester, 1978
Calder & Hester, 1978
Calder & Hester, 1978
Pearse et al., 1942
USNM 1124254
USNM 1154106
Gbémez-Aguirre, 1986
Gbémez-Aguirre, 1986
Larson, 1982

Boulware, 2006
USNM 54417

USNM 54466
USNM 54475
Kramp, 1959

Marques-Pauls, 2008
Cedeno & Lecompte,

2013
Gershwin, 2006
Ranson, 1945
MZUSP 1960
MZUSP 468

Soares et al., 2009

MNRJ 184
Quinto et al.,2005

Quinto et al.,2005
Quinto et al.,2005

MZUSP 767
MNRJ 931
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Macaé, RJ, BR

Macaé, RJ, BR
Cavaleiros Beach,
Macaé, RJ, BR
Barra de Sao Joao,
Casimiro de Abreu, RJ,
BR
Gargau Beach, Sao
Francisco de
Itabapoana, RJ, BR
Gargau Beach, Sao
Francisco de
Itabapoana, RJ, BR
Farol de Sao Tomé
Beach, Campos dos
Goytacazes, RJ, BR
Farol de Sao Tomé
Beach, Campos dos
Goytacazes, RJ, BR
Pai Paulo’s Beach, llha
Grande, RJ, BR
Ubatuba, SP, BR
Ubatuba, SP, BR

Lazaro Beach, Ubatuba,
SP, BR
Ubatuba, SP, BR
Ubatuba, SP, BR
Santos, SP, BR

Caraguatatuba, SP, BR
Praia Grande, SP, BR
Sao Sebastido, SP, BR
Sao Sebastido, SP, BR

Itanhaém, SP
Peruibe, SP
Pontal do Sul, Pontal
do Paranj, PR, BR
Shangrila, Pontal do
Parana, PR, BR
Guaratuba, PR, BR
Barra do Sai Beach,
Guaratuba, PR, BR
Itacolombis, PR, BR
Currais, PR, BR

Ipanema, PR, BR

-22.623055

-22.381646
-22.403050

-22.639

-23.58335

23.52165

-22.34

-22.0834

-23.134

-23.433333
-23.583333

-23.7
-23.633333
-23.383333
-23.933333
-23.616666
-24
-23.833333
-23.916666
-24.216666
-24,3
-25.698916

-25.621053

-25.9
-25.972242

-25.766666

-25.733333

-25.683333

-41.900194

-41.769621
-41.793455

-41.903555

-41.073216

41.0732166

-41.5

-44.167

-45.066666
-45.2

-45.133333

-45.35

-44.85

-46.3

-45

-46.383333

-45.483333

-45.216666

-46.75

-46.983333

-48.43175

-48.408559

-48.55
-48.579515

-48.5

-48.416666

-48.383333

MZUSP 1920-1929

DZ-UFRJ 1-078
DZ-UFRJ 1-103, 1-104

Dz-UFRJ 1-110

MZUSP 763

MZUSP 768

Costa & Beneditto,

2009

Costa & Beneditto,
2009

MZUSP 2092

MZUSP 1930- 1939
MZUSP 1118

MZUSP 765

MZUSP 1231
MZUSP 1238
MZUSP 2002

MZUSP 1184
MZUSP 2018
MZUSP 1276
MZUSP 1269
Vannucci, 1954
Vannucci, 1954
Mejia, 2011

Nogueira Jr & Haddad,
2008
MZUSP 928
Nogueira Jr & Haddad,
2006
Nogueira Jr & Haddad,
2006
Nogueira Jr & Haddad,
2006
Nogueira Jr & Haddad,
2006
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llha do Mel, PR, BR
llha das Pegas, PR, BR

Ilha de Superagui, PR,
BR
Praia de Fora, Palhoga,
SC, BR

Baia Norte, SC, BR
Armagao do
Itapocoroy, Penha, SC,
BR
Armagao do
Itapocoroy, Penha, SC,
BR
Baia da Babitonga, SC,
BR
Baia da Babitonga, SC,
BR

-25.633333

-25.5

-25.4

-27.716666

-27.5
-26.717

-26.77

-26.183

-26.23

-48.266666

-48.216666

-48.166666

-48.583333

-48.54
-48.6

-48.63

-48.63

-48.73

Nogueira Jr& Haddad,
2006
Nogueira Jr & Haddad,
2006
Nogueira Jr & Haddad,
2006
Gershwin, 2006

Nogueira Jr et al., 2010
Branco &Verani, 2006

Branco &Verani, 2006

Nogueira Jr, 2012

Nogueira Jr, 2012
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