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RESUMO GERAL

A dispersdo € um dos principais fatores que atua na montagem das comunidades sendo de
extrema importancia nos processos de colonizacdo e recolonizacdo dos ecossistemas. A
dispersdo pode ser dividida em dispersdo passiva quando é regida por fatores externos, e
dispersdo ativa, quando € dependente das caracteristicas intrinsecas dos organismos. Existe uma
lacuna no conhecimento sobre dispersdo de macroinvertebrados em ecossistemas estuarinos,
principalmente sobre quais fatores (ambientais ou espaciais) influenciam a distribuicdo das
caracteristicas funcionais relacionadas a dispersdo. Portanto, este estudo teve como objetivo
avaliar os padrdes de disperséo de macroinvertebrados bentdnicos estuarinos em escalas locais
e regionais em diferentes dinamicas estuarinas. Para tal, testamos as seguintes hipdteses: i) as
categorias funcionais de dispersdo contribuem para uma maior diversidade beta funcional nos
estudrios tipicos tropicais, e uma maior diversidade alfa nos estuarios do semiarido tropical,
devido a maior e menor dinamica ambiental longitudinal destes ecossistemas, respectivamente;
ii) durante o periodo de maior precipitacdo as caracteristicas funcionais dispersivas contribuem
para uma menor diversidade beta; e iii) o ambiente espacialmente estruturado (fatores
ambientais e espacial) molda a distribuicdo da diversidade das caracteristicas funcionais de
dispersdo dos macroinvertebrados bentdnicos nos estuérios tipicos tropicais, enquanto que
apenas as variaveis ambientais influenciam as caracteristicas dispersivos nos estuarios
semiaridos. Para testar as hipdteses avaliamos trés estuarios localizados em uma regiao tipica
tropical e trés estuarios localizados em uma regido de clima semidrido tropical, no periodo de
maior e menor precipitagdo. Avaliamos as caracteristicas funcionais relacionadas a dispersao
dos grupos de macroinvertebrados benténicos mais representativos da comunidade, sendo eles
poliquetas e moluscos. Com isso, selecionamos quatro caracteristicas funcionais dispersivas,
com 14 categorias: desenvolvimento larval, fecundidade, tamanho do corpo e mobilidade. Para
avaliar a distribuicdo da dominancia da caracteristica funcional de dispersdo ao longo dos
estuarios, realizamos uma Média Ponderada da Comunidade (CWM). Diferencas significativas
espaciais e sazonais foram testadas utilizando a Analise Permutacional de Variancia
(PERMANOVA). Para avaliar a dissimilaridade média entre pares de caracteristicas funcionais
de acordo com os modos de dispersédo dos macroinvertebrados benténicos em mdaltiplas escalas
espaciais utilizamos o indice da entropia quadratica de Rao. Avaliamos o efeito das variaveis
ambientais e espaciais nas caracteristicas dispersivas através da analise de Redundancia Parcial
(pPRDA). Através do particionamento da diversidade verificamos que ambos os estuarios

apresentaram a mesma tendéncia de alta diversidade alfa funcional sazonalmente.



Demonstrando uma maior dissimilaridade dentro dos locais do que entre os locais amostrados,
resultando na coexisténcia dos organismos com diferentes caracteristicas funcionais. Quando
analisamos o efeito das varidveis ambientais e espaciais nas categorias funcionais dispersivas
verificamos que os estuarios tipicos tropicais, sazonalmente, sdo influenciados tanto pelos
fatores ambientais como pelo espago. Por consequéncia do claro gradiente ambiental
longitudinal nestes estuérios, torna as regides proximas semelhantes e adequadas para tdxons
funcionalmente similares. Em contrapartida os estuarios do semiarido apresentaram uma
diferenca sazonal da relacdo do ambiente e/ou espaco em funcdo das caracteristicas funcionais
relacionadas a dispersdo, demostrando que as mudancas temporais afetaram a dindmica
dispersiva dos organismos. Diante do exposto, observamos que houve uma maior influéncia
dos fatores ambientais atuando em uma menor escala espacial, ha ocorréncia e distribuicdo das

categorias funcionais de dispersao nos estuarios tropicais estudados.

Palavras-Chaves: Diversidade alfa, Montagem da comunidade, Potencial dispersivo, Fauna

bentOnica.



ABSTRACT

Dispersion is one of the main factors that contribute in the communities assembly, being
extremely important in the processes of colonization and recolonization of ecosystems.
Dispersion can be divided into passive dispersion when it is governed by external factors, and
active dispersion, when it is dependent on the intrinsic characteristics of the organisms. There
is a gap in knowledge about dispersal of macroinvertebrates in estuarine ecosystems, mainly
about which factors (environmental or spatial) influence the distribution of dispersive
characteristics. Thus, we tested the hypotheses: i) the functional dispersive categories contribute
to a higher functional beta diversity in typical tropical estuaries, and a higher alpha diversity in
semi-arid tropical estuaries, due to the greater and lesser longitudinal environmental dynamics
of these ecosystems, respectively; ii) during the period of greater precipitation, the functional
dispersive traits contributed to a lower beta diversity; and iii) the shared environment
(environmental and spatial factors) influences the distribution of dispersive functional traits of
benthic macroinvertebrates in typical tropical estuaries, while only environmental variables
influence dispersive traits in semi-arid estuaries. To test the hypotheses, we evaluated three
estuaries located in a typical tropical region and three estuaries located in a region with a semi-
arid tropical climate, in periods of high and low precipitation. We evaluated the dispersive
functional traits of the most representative groups of benthic macroinvertebrates in the
community, polychaetas and molluscs. With this, we selected four dispersive functional traits,
with 14 categories: larval development, fecundity, body size and mobility. To evaluate the
distribution of dominance of the dispersive functional traits across estuaries, we calculated a
Community-Weighted Means (CWM). Significant spatial and seasonal differences were tested
using Permutation Analysis of Variance (PERMANOVA). To evaluate the average
dissimilarity between pairs of functional traits according to the dispersal modes of benthic
macroinvertebrates at multiple spatial scales, we used Rao's quadratic entropy index. We
evaluated the effect of environmental and spatial variables on dispersive traits with Partial
Redundancy Analysis (PRDA). The results of the functional partition of diversity showed that
both types of estuaries showed the same trend of high alpha diversity in both seasonal periods.
This result demonstrates greater dissimilarity within sites than between sites sampled, resulting
in the coexistence of organisms with different functional traits. When we analyze the effect of
environmental and spatial variables on dispersive functional categories, we find that typical
tropical estuaries are seasonally influenced by both environmental and space factors. This is

due to the clear longitudinal environmental gradient in these estuaries, providing that near



regions are more similar and appropriate for functionally similar taxa. On the other hand, the
semi-arid estuaries showed a seasonal difference in the relationship between the environment
and/or space as a function of dispersive functional traits, demonstrating that temporal changes
affected the dispersive dynamics of organisms in these types of estuaries. Therefore, we
observed that there was a greater influence of environmental factors acting on a smaller spatial
scale, on the occurrence and distribution of dispersive functional categories in the studied

tropical estuaries.

Keywords: Alpha diversity, Community assembly, Dispersive potential, Benthic fauna.
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1. INTRODUCAO GERAL

Entre os diferentes habitats que compde a paisagem da zona costeira, 0s estuarios séo
ecotonos compostos pela combinacdo das caracteristicas do ecossistema marinho e de agua
doce proveniente de rios, lagoas ou até mesmo &guas subterraneas (Mclusky & Elliott, 2007;
Potter et al., 2010; Elliott & Whitfield, 2011). Esse sistema pode ser definido como um corpo
de agua costeiro semifechado, que esta conectado ao mar de forma periddica ou permanente, e
possui um gradiente de salinidade devido a entrada de agua doce proveniente da drenagem
continental (Pritchard, 1967; Elliott & Whitfield, 2011).

Os estuarios podem ser classificados como neutro, positivo ou inverso de acordo com o
grau de salinidade da agua, sendo um parametro de extrema importancia para a colonizacao e
permanéncia da biota aquatica, segundo defini¢do de Pritchard 1967 (Attrill, 2002; Potter et al.,
2010). Estuérios neutros apresentam um equilibrio entre a entrada de 4gua doce, a evaporacao
e a entrada de 4gua marinha, resultando baixa variacdo da salinidade ao longo do ecossistema;
0s estuarios positivos apresentam uma elevada entrada de agua doce e baixa evaporacéo,
resultando em uma salinidade maior proxima a zona marinha; em contra partida nos estuarios
inversos a evaporacdo é maior que a entrada de dgua doce, resultando em uma maior salinidade
na zona proxima a drenagem continental (Pritchard, 1967; Tundisi & Tundisi, 2016). Portanto,
dependendo das condicBes climaticas e localizacdo geogréafica no qual o estuario se encontre,
ele apresentara dinamicas ambientais distintas (Elliott & Whitfield, 2011).

Estuarios localizados em areas tipicas tropicais no nordeste brasileiro, sdo categorizados
como estuarios positivos, a assim apresentam gradientes claros longitudinalmente por
apresentarem uma entrada de agua proveniente da drenagem continental (Medeiros et al.,
2021a). Devido a conectividade entre a drenagem continental com o mar e baixas taxas de
evaporacdo, este tipo de estuario possui um gradiente de salinidade bem marcado e um fluxo
de &gua que influenciam no processo de dispersao dos organismos (Netto et al. 2012; Medeiros
et al., 2021a). Em periodos com maiores precipitacdes, pode acarretar em uma diminuicéo da
salinidade e favorecer a dispersdo passiva de alguns organismos da macrofauna bentbnica
(Josefson & Hansen, 2004). Em contrapartida, em periodos de estiagem a salinidade estuarina
tende a aumentar, pela menor entrada de agua da drenagem continental e de chuvas, de modo
que as especies podem apresentam menor dispersao passiva (Medeiros et al., 2021b).

Por outro lado, estuarios localizados em regides tropicais semiaridas, tem sua dinamica
influenciada pelo baixo indice pluviométrico e altas taxas de evaporacdo durante todo ano,

acarretando em baixa entrada de agua da drenagem continental, causando uma irregularidade
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na salinidade ao longo do estuério, com intensificacdo desses fatores durante as estacfes de
seca (Potter et al., 2010). Esse efeito se torna mais acentuado no periodo de menor pluviosidade,
devido ao aumento na evaporacéo e baixa pluviosidade, resultando em aumento da salinidade
longitudinal, porém uma sutil diminuicdo perto da regido marinha, caracterizando-o como
estuério inverso e hipersalino (Dias, 2006; Potter et al., 2010). A dindmica desses sistemas 0s
torna ideais para estudar padrdes de diversidade devido suas variagdes espaciais, temporais e
por comportar uma biota caracteristica (Elliott & Whitfield, 2011; Medeiros et al., 2021a).

Dentre a comunidade bioldgica que compde os estuarios, os macroinvertebrados séo
uma parte importante do ecossistema aquatico por desempenharem um papel importante na
ciclagem de nutrientes e decomposicéo dos detritos, auxiliando na transferéncia de energia e
funcionamento das cadeias troficas dentro do ecossistema (Day et al., 1989; Rosenbergerg,
2001; Wrede et al., 2018; Shojaei et al., 2021). Os macroinvertebrados estuarinos sdo
representados por mais de 80% de poliquetas e moluscos, quando avaliado longitudinalmente
a ocorréncia dos organismos que compdem a fauna macrobentonica (Borja et al., 2012). S&o
organismos que vivem no sedimento possuindo habitos benténicos, pouca mobilidade, ciclos
de vida curtos e sensiveis a alteracdo no meio ambiente, possuindo um papel fundamental no
funcionamento do ecossistema (Hewitt et al., 2005; Russell et al., 2005; De Bie et al., 2012).
Por serem organismos bentdnicos, a mobilidade é relativamente reduzida e a dispersdo dos
macroinvertebrados estuarinos ocorre principalmente de forma passiva (Josefson & Hansen,
2004; Gaudron et al., 2017).

A dispersdo passiva € influenciada por mdltiplos agentes externos (ex. vento,
tempestades, animais e agua), no qual dependem das condi¢des locais, em que 0s organismos
estdo inseridos (Van Leeuwen et al., 2013; Gaudron et al., 2017). Em ambientes aquaticos as
correntes de aguas é um dos principais fatores atuantes neste modo de dispersdo, visto que, em
locais que apresentam um maior fluxo continuo de dguas como em ambientes I6ticos, ocorre
um favorecimento da migracdo dos organismos (Allan & Castillo, 2007; Smock, 2007; Li et
al., 2021).

Além da forma de dispersdo passiva, as espécies também podem se dispersar devido a
suas caracteristicas intrinsecas. No caso dos macroinvertebrados benténicos, estes comumente
sdo categorizados segundo o modo de reproducdo, sendo classificado de trés formas: (i)
espécies que possuem o desenvolvimento larval planctotrofico, produzindo muitos propagulos
por individuo com uma vida pelagica longa e se alimentam de outros organismos localizados
no plancton; (ii) espécies com desenvolvimento larval direto, produzindo poucos propéagulos

por individuo e possuindo uma vida pelagica curta ou inexistente; ou (iii) espécies com o
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desenvolvimento larval lecitotrofico, que sdo maiores que as larvas planctotroficas, porém se
alimenta das reservas de nutrientes do vitelo e possui uma vida peldgica mais curta (Josefson
& Goke, 2013; Josefson, 2016). Visto isso, é possivel perceber que a dispersdo é um importante
mecanismo que atua na estruturacdo das comunidades (Josefson, 2016). Quando a dispersdo é
reduzida (ou seja, espécies com desenvolvimento larval direto), a dindmica dos organismos se
torna limitada, com isso, a comunidade pode apresentar uma estrutura espacial agregada
(Meutter et al., 2007; Leibold et al., 2004).

Juntamente com esse modo de avaliar a dispersao da comunidade bentdnica, as taxas de
fecundidade também estdo relacionadas, uma vez que, a dispersdo para esses organismos ocorre
mais forte durante o estagio larval (Josefson, 2016). Com isso, organismos que possuem uma
alta taxa de fecundidade estdo relacionados com uma maior capacidade de dispersao passiva,
visto que seus propagulos sdo menores e facilmente carreados pela corrente de aguas,
permitindo colonizar diversos habitats (McEdward & Miner 2003; Gaudron et al., 2017).
Diferentemente dos organismos que possuem baixa fecundidade e apresentam um maior
tamanho dos propagulos, havendo uma fraca capacidade de dispersdo passiva e uma
configuracéo espacial mais agregada (McEdward & Miner 2003; Dolbeth et al., 2013; Gaudron
etal., 2017).

Outra forma de analisar a capacidade de dispersdo desses organismos é através do
atributo funcional tamanho corpéreo, visto que influencia na estruturacdo da comunidade ao
longo de determinados gradientes (Lansac-Toha, 2019) e também determina o impacto relativo
de fatores espaciais/ambientais na composi¢cdo da comunidade (Hillebrand et al. 2001). A
limitacdo da dispersdo, em macroinvertebrados bent6nicos estuarinos, € fortemente vista em
organismos que apresentam um maior tamanho corp6reo, com isso acarreta em um padréo
espacial agrupado no ecossistema (De Bie et al., 2012).

Mesmo sabendo que a maioria desses organismos possuem uma mobilidade limitada,
podemos classifica-los funcionalmente pela sua capacidade de movimentagdo, organismos
moveis podem se dispersar entre os habitats, apresentando um padréo de dispersao mais regular
(Russell et al., 2005). Os macroinvertebrados benténicos podem apresentar quatro maneiras de
mobilidade: (1) nadador, quando os organismos se movem na coluna d’agua por meio de
nadadeiras, pernas, apéndice, movimentos ondulatorios ou até mesmo propulséo; (2) escavador,
quando o organismo vive ou se move em uma toca; (3) rastejante quando 0 organismo se move
ao longo do substrato por meio de movimentos das pernas, apéndices ou masculos; (4) e sésseis,
sendo estes organismos que ndo possuem nenhum movimento (MarLIN Biotic, 2011; Van der

Linden et al., 2012; Degen & Faulwetter, 2019). Dependendo da capacidade de movimentacéo
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de cada organismo, eles apresentardo padrdes de distribuicdo e dispersdo diferenciados, assim
como, o impacto no funcionamento do ecossistema através das estratégias de forrageamento e
mobilidade (Mason & Sanders, 2021).

Dada a relevancia dos macroinvertebrados para o ambiente estuarino, faz-se necessario
entender a estruturacdo e distribuicdo desses organismos no ecossistema, contribuindo com
informacOes de base especificas e refinadas sobre a dindmica da comunidade bentbnica
(Medeiros et al., 2021a). Entender esses mecanismos é uma das questbes fundamentais da
ecologia até os dias de hoje, e principalmente em escalas espaciais e temporais (Cottenie, 2005;
Yao et al., 2022; Roberts et al., 2022; Pineda et al., 2022;), com isso, um dos caminhos que nos
permite ampliar o conhecimento sobre esses mecanismos é através do particionamento da
diversidade (Hepp & Melo, 2013; Medeiros et al., 2021a).

Uma das formas de particionar a diversidade € através da descricdo dos componentes
alfa, beta e gama para examinar dissimilaridades em multiplas escalas espaciais em funcéo da
diversidade total de uma determinada regido (Whittaker, 1960; CRIST et al., 2003; Rodriguez
& Ojeda, 2011). Nesse sentido, 0 componete da diversidade gama (y) refere-se a diversidade
regional ou em nivel de paisagem, composta pelos componentes alfa (o) relacionado a
diversidade local e o componente beta () relacionado a variacdo da diversidade entre diferentes
locais, podendo variar ao longo de gradientes ambientais, espaciais e temporais (Whittaker,
1960; Anderson et al., 2011). Historicamente, os pesquisadores buscavam entender a montagem
das comunidades pela sua estrutura taxondmica, como abundancia, riqueza, biomassa e indices
de diversidade, porém, informacdes sobre as fungdes que 0s organismos desempenham nos
processos ecossistémicos eram perdidas (Dolédec et al., 2006; Mason et al., 2007; Menezes et
al., 2010). Com isso, foi ganhando espaco estudos utilizando a abordagem funcional baseada
em caracteristicas morfoldgicas, fisiologicas e historia de vida do individuo, por fornecer
informacdes sobre os recursos e condi¢des do habitat no qual os organismos estdo inseridos
permitindo entender com maior clareza o papel funcional das espécies no funcionamento do
ecossistema (Petchey & Gaston, 2006; Mason et al., 2007; Violle et al., 2007).

Desse modo, essa dissertacdo contribui para a compreensdo de quais fatores, locais
voltados para as variaveis ambientais ou regional voltado para a extensdo espacial longitudinal,
influenciam a distribuicdo das caracteristicas funcionais dispersivos dos macroinvertebrados
bentbnicos estuarinos. Buscamos entender, se sistemas estuarinos com dindmicas hidrologicas
e ambientais distintas alteram o padrdo de influéncia dos fatores para com as caracteristicas de
dispersdo, assim como diferentes periodos sazonais. Levando em consideracao, que existe uma

lacuna no conhecimento sobre dispersdo de macroinvertebrados benténicos estuarinos em
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funcéo das escalas locais e regionais e suas influéncias nos multiplos atributos funcionais de
disperséo (Heino et al., 2015). Assim como, auséncia de trabalhos que analisem e explorem
qual escala espacial tem influéncia com os mdltiplos atributos funcionais relacionados a
dispersao (Josefson, 2013; Heino et al., 2015; Rodil et al., 2017). Dessa forma, o conhecimento
dessas informacgdes nos permitira verificando a estruturacdo da dispersdo e suas limitacGes
longitudinais em funcéo das dindmicas ambientais e espaciais estuarinas, com isso percebendo
como o ambiente pode moderar os movimentos dos organismos e desta forma os mesmos

atuando como bioindicadores de qualidade ambiental.

OBJETIVO
Avaliar os padrdes de dispersdo de macroinvertebrados bentdnicos estuarinos em
escalas locais e regionais em diferentes dindmicas estuarinas, durante periodos de maior e

menor precipitacéo.

HIPOTESES

1- As categorias funcionais de dispersdo contribuem para uma maior diversidade beta
funcional nos estuérios tipicos tropicais, e uma maior diversidade alfa nos estuarios do
semiarido tropical, devido a maior e menor variabilidade ambiental longitudinal destes

ecossistemas, respectivamente;

Predicdo: Devido a dindmica distinta entre os estuarios, sendo os tipicos tropicais
influenciados pelo forte gradiente ambiental ocorrendo uma maior diferenca de tracos
dispersivos ao longo da dimenséo longitudinal dos estuarios. Em contrapartida, o do semiarido
devido ao baixo fluxo de agua continental e por apresentar uma menor variabilidade

longitudinal, esperamos encontrar mesmos niveis de diversidade ao longo do estuério.

2- Durante o periodo de maior precipitacdo as caracteristicas funcionais dispersivas

contribuem para uma menor diversidade beta;

Predicdo: Devido ao aumento da entrada de &gua da drenagem
continental/pluviosidade, intensificando o fluxo de correnteza e facilitando a disperséo ativa e

passiva dos macroinvertebrados benténicos estuarinos.

3- O ambiente espacialmente estruturado (compartilhamento de variaveis ambientais e

espaciais) molda a distribuicdo da diversidade das caracteristicas funcionais de dispersédo dos
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macroinvertebrados bentdnicos nos estuarios tipicos tropicais, enquanto apenas as variaveis

ambientais influenciam as caracteristicas dispersivos nos estuarios semiaridos.

Predicdo: Visto que sdo organismos pertencente ao grupo de baixa capacidade de

dispersdo ativa e as particularidades de cada estuarios molda a sua ocorréncia e distribuig&o.
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RESUMO

Ecossistemas estuarinos sdo sistemas dinamicos, espago e temporalmente, que influenciam na
distribuicéo e ocorréncia dos macroinvertebrados benténicos. Com isso, avaliamos os padrdes
de disperséo de macroinvertebrados bentonicos estuarinos em escalas locais e regionais em
diferentes dindmicas estuarinas (estuarios tipicos tropicais e semiaridos tropicais), durante
periodos de maior e menor precipitacdo. Para analisar aspectos das comunidades de poliquetas
e moluscos relacionadas a dispersdo, consideramos quatro caracteristicas funcionais, com 14
categorias: desenvolvimento larval, fecundidade, tamanho do corpo e mobilidade. Através do
particionamento da diversidade verificamos que tanto o estuario tipico tropical como o
semiarido tropical apresentaram a mesma tendéncia de alta diversidade alfa funcional em ambos
0s periodos sazonais. Demostrando uma maior diversidade dispersiva dentro dos locais do que
entre os locais amostrados, resultando na coexisténcia dos organismos com diferentes
caracteristicas funcionais. Porém, quando analisado o efeito das variaveis ambientais e do
espaco nas categorias funcionais de dispersdo verificamos uma diferenca entre eles. Nos
estuarios tipicos tropicais, sazonalmente, tanto os fatores ambientais como o0 espaco
influenciaram na diversidade funcional da comunidade. Ocorrendo por consequéncia do claro
gradiente ambiente longitudinal nesta regido, tornando as regides proximas mais semelhantes e
adequadas para taxons funcionalmente similares. Em contrapartida, os estuarios do semiarido
apresentaram uma diferenca sazonal da relacdo do ambiente e/ou espago em funcdo das
caracteristicas funcionais de dispersdo, demostrando que as mudancas temporais afetaram a
dindmica dispersiva dos organismos. Portanto, observamos uma maior influéncia dos fatores
ambientais atuando em uma menor escala espacial na ocorréncia e distribuicdo das categorias

funcionais dispersivas nos estuarios.

Palavras-chave: Dindmicas ambientais, Particdo da diversidade, Moluscos, Poliquetas,

Potencial dispersivo
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1. INTRODUCAO

Ampliar o conhecimento sobre os padrfes de dispersdo das espécies em multiplas
escalas espaciais e temporais e 0s mecanismos subjacentes que influenciam esses padrdes é um
dos objetivos historicos da ecologia (Cottenie, 2005; Yao et al., 2022; Roberts et al., 2022;
Pineda et al., 2022). A distribuicdo de comunidades biologicas e a interacdo de
metacomunidades geralmente esta relacionada aos fatores que atuam em escala local, que
incluem interagdes entre as espécies e fatores abioticos, enquanto 0s processos regionais estao
relacionados a dispersdo e migracdo entre localidades, e ambos podem influenciar nos
processos dispersivos dos organismos (Cottenie et al., 2003; Josefson & Goke, 2013; Heino et
al., 2015).

A conexdo de comunidades isoladas através de migracdes de individuos de diferentes
espécies (ou seja, metacomunidades) deve-se a fatores intrinsecos (ex. tamanho do corpo,
periodo reprodutivo, sexo e mobilidade), ou seja, quando é controlada pelo individuo, e a fatores
extrinsecos (ex. disponibilidade de alimento, competicdo, predacdo, velocidade da agua e tipo
de substrato) quando é controlada pelo ambiente fisico, podendo ainda ser influenciada pela a
acao de vetores) (Lanzer, 2001; Clobert et al., 2009; Kappes & Haase, 2012). Diante disso, a
dispersdo pode ocorrer de maneira passiva, quando o movimento dos organismos de uma
comunidade se da pela acdo de agentes externos, ou por dispersdo ativa, quando depende da

mobilidade do organismo considerado (Clobert et al., 2009; Belz et al., 2012).

A dispersdo de individuos entre habitats pode reduzir a competicdo, permitir que
individuos escapem de condicdes ambientais extremas e assim diminuir a probabilidade de
extingdes locais (Elo et al., 2021; Li et al., 2020). Neste sentido, em ecossistemas dinamicos e
variaveis como o0s estuarios, a dispersao pode exercer um papel fundamental na manutencéo da
diversidade, através de processos de imigracdo e emigracdo (Josefson e Hansen 2004; Josefson,
2009). A dindmica ambiental estuarina é moldada pela localizacdo geografica desses
ecossistemas, devido a influéncia das condi¢des climéticas/geograficas da regido (Pritchard,
1967). Com isso, estuarios que apresentam alta entrada de agua proveniente da drenagem
continental e uma baixa evaporacdo, possuem gradientes fisicos e quimicos claros
longitudinalmente (Van der Linden et al., 2017; Medeiros et al., 2021a; Medeiro et al., 2022).
Esses tipos de estudrios sdo caracterizados como positivos e apresentam um aumento
progressivo e gradual de salinidade de montante (drenagem continental) para jusante (mar). Em
contrapartida, os estuarios localizados em regides tropicais de clima semiarido, sdo

categorizados como inversos devido sua dinamica ambiental ser influenciada pelo baixo indice
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pluviométrico e altas taxas de evaporagdo da dgua durante todo ano, com pouca entrada de dgua
continental, causando uma elevada salinidade ao longo do estuario, com maiores concentraces

em regides mais distantes do mar (Pritchard, 1967; Potter et al., 2010; Duarte et al., 2020).

Além das variagdes ambientais espaciais nos estuarios, a dindamica temporal da regido
também pode gerar alteracbes nos padrdes de dispersdo, pois o periodo de menor precipitacdo
pode intensificar o aumento de salinidade nos estuérios inversos e causar o fenébmeno da
hipersalinidade (Medeiros et al., 2016a; Descroix et al., 2020). Além disso, devido a menor
entrada de dgua no sistema ocasiona um menor influxo de agua podendo diminuir a dispersédo
passiva e alterar a distribuicdo longitudinal dos individuos, (Pritchard, 1967; Hemraj et al.,
2017). Por outro lado, no periodo de maior precipitacdo, observa-se alteracGes nos padrdes da
hidrologia dos estuarios com o aumento da entrada de agua da drenagem continental e
pluviosidade, intensificando o fluxo de correnteza, e por consequéncia, facilitando a dispersao
ativa e passiva dos organismos (Medeiros et al., 2016b). As caracteristicas intrinsecas dos
estuarios, marcadas por intensa variabilidade fisica e quimica, ambientais e climaticas,
seleciona organismos resistentes a essas condi¢des ambientais (Telesh; Khlebovich, 2010). A
dindmica desses sistemas 0s torna ideais para estudar padrdes de diversidade entre habitats,
devido suas varia¢fes espaciais, temporais e por comportar uma biota caracteristica (Elliott &
Whitfield, 2011; Medeiros et al., 2021a).

As distintas dindmicas ambientais estuarinas moldam diretamente o padrdo de
diversidade podendo influenciar no papel funcional dos organismos (Elliott & Whitfield, 2011;
Josefson & Goke, 2013). Com isso, ambientes que possuem gradientes ambientais longitudinais
e uma alta variabilidade espacial devido as caracteristicas supracitadas, possuem um forte
“filtro ecofisiol6gico”, selecionando taxons resistentes para persistir ou colonizar outras areas
de acordo com as caracteristicas intrinsecas (Remane 1934; Little et al. 2017; Medeiros et al.,
2020). Esses fatores geram uma alta diversidade beta devido a dissimilaridade de organismos
entre as areas afetadas pelo forte filtro ambiental (Anderson et al., 2011; Dolbeth et al., 2013).
Diferentemente dos estuarios do semiérido, devido a hipersalinidade em todo o ecossistema,
proporciona habitats favoraveis para a comunidade macrobentbnica estuarina
longitudinalmente, permitindo alta riqueza e abundancia de organismos nos estuarios,
acarretando em uma alta diversidade alfa neste ecossistema (Medeiros et al., 2020). Com isso,
0 particionamento da diversidade € um dos caminhos que nos permite ampliar o conhecimento
sobre os mecanismos de estruturacéo e distribui¢do dos organismos nos ecossistemas (Hepp &
Melo, 2013; Medeiros et al., 2021a).
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Dentre as comunidades bioldgicas que persistem nos ecossistemas estuarinos, 0s
macroinvertebrados bentdnicos sdo comumente utilizados como indicadores das condi¢Oes
ambientais e seus padroes de distribuicdo refletem as condicGes locais no qual estdo inseridos
(Day et al., 1989; Rosenberg, 2001). Os moluscos e poliquetas representam mais de 80% da
comunidade macrobentdnica dos estuarios tropicais e sdo encontrados ao longo do gradiente
longitudinal, devido suas capacidades de dispersdo e toleréncias as condigdes salinas
encontradas nestes ecossistemas (Van der Linden et al., 2017; Medeiros et al., 2021a). Estudos
utilizando caracteristicas funcionais de macroinvertebrados bentdnicos estuarinos, como
desenvolvimento larval, fecundidade, tamanho do corpo e mobilidade, tem sido utilizada para
analisar padrdes de dispersdo, distribuicdo e montagem das comunidades (Josefson, 2016;
Linden et al., 2017; Breine et al., 2018; Medeiros et al., 2022).

As categorias funcionais do desenvolvimento larval e da fecundidade quando analisadas
em conjunto demostram uma alta ou baixa pressdo de propéagulos com potencial dispersivo
passivo para colonizacdo dos primeiros estagios vitais dos macroinvertebrados estuarinos
(Mcedward & Miner 2003; Foggo et al., 2007; Josefson, 2016; Gaudron et al., 2017). O
tamanho corp6reo é uma caracteristica funcional com forte relagdo na estruturacdo da
comunidade ao longo de determinados gradientes (Lansac-Toha, 2019) e também determina o
impacto relativo de fatores espaciais e ambientais na composicdo da comunidade (Hillebrand
et al., 2001). Além disso, os macroinvertebrados podem ser classificados de acordo com sua
mobilidade, através das suas caracteristicas intrinsecas responsaveis pela capacidade, ou nao,
de se locomover (MarLIN BIOTIC, 2011; Linden et al., 2012; Degen & Faulwetter, 2019).
Neste caso, 0s organismos mdveis podem se dispersar entre os habitats, apresentando um
padrdo de dispersdo mais regular enquanto os de menor mobilidade apresentam distribuicéo
mais agregada (Russell et al., 2005). De forma simulténea, essas caracteristicas funcionais séo
6timas descritoras do potencial dispersivo da comunidade de macroinvertebrados bentdnicos

estuarinos, podendo refletir os fatores que governam suas distribuicfes e ocorréncia.

Diante disso, existe uma lacuna sobre o entendimento da dispersdao de
macroinvertebrados bentbnicos estuarinos, atrelados a compreensao de qual escala (local em
fungdo das variaveis ambientais ou regional em fungdo da extensdo espacial) influencia os
atributos funcionais de dispersdo (examinando varias caracteristicas simultaneamente) (Heino
et al., 2015). Um dos principais trabalhos realizados em estuérios, avaliou a montagem da
comunidade através da dispersdo, voltado apenas ao atributo reprodutivo, em funcdo do

gradiente de salinidade dos ecossistemas estuarinos (Josefson, 2016). No entanto, trabalhos que
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analisem e explorem qual escala (local ou regional) tem influéncia com os atributos funcionais
de dispersdo (examinando Vérias caracteristicas funcionais simultaneamente) tem sido
inexistente na literatura, até onde temos conhecimento (Josefson, 2013; Heino et al., 2015;
Rodil et al., 2017).

Nesse sentido, é de grande relevancia ampliar a compreensao da importancia das escalas
espaciais, temporais e fatores ambientais em funcéo da dispersdao, um mecanismo que auxilia
na montagem e distribuicdo das espécies no ecossistema. Além de que, o conhecimento dos
padrdes de distribuicdo espacial dos macroinvertebrados ao longo do gradiente estuarino, nos
permite identificar a conexdo entre a distribuicio das espécies e 0S processos
ecolégicos/ambientais que moldam essas distribuicBes, visto que a dispersdo possui forte
relacdo com a recolonizacdo dos organismos nos ecossistemas (Ysebaert et al., 2003; Socolar
et al., 2016). Desta forma, a presenca ou auséncia de determinados macroinvertebrados
respondem as condi¢des ambientais presentes no ecossistema, e 0 conhecimento da capacidade
de dispersao agrega informagdes de bioindicadores para 0 ambiente.

Neste estudo, avaliamos os padrdes de dispersdo de macroinvertebrados bentdnicos
estuarinos em escalas locais e regionais em diferentes dindmicas estuarinas, durante periodos
de maior e menor precipitacdo. Nossas hip6teses foram: i) as categorias funcionais de dispersdo
contribuem para uma maior diversidade beta funcional nos estuarios tipicos tropical, e uma
maior diversidade alfa nos estuarios do semiérido tropical, devido a maior e menor variabilidade
ambiental longitudinal destes ecossistemas, respectivamente; ii) durante o periodo de maior
precipitacdo as caracteristicas funcionais relacionadas a dispersdo contribui para uma menor
diversidade beta; e iii) 0 ambiente espacialmente estruturado (compartilhamento de varidveis
ambientais e espaco) molda a distribuicdo da diversidade das caracteristicas funcionais de
dispersdo dos macroinvertebrados benténicos nos estuarios tipicos tropicais, enquanto apenas

as variaveis ambientais influéncia as caracteristicas dispersivos nos estuarios semiaridos.

2. Material e Métodos
2.1 Area de estudo

O estudo foi realizado em seis ecossistemas estuarinos tropicais, sendo 0s estuarios
tipicos tropicais localizados no estado da Paraiba (Mamanguape 6°43'02" - 6 °51'54"S;
35°67'46" - 34°54'04"W e Paraiba 6°54'14" - 7°07'36"S; 34°58'16" - 34°49'31"W) e em
Pernambuco (Passos 8°37'52.6"- 8°41'50.1"S; 35°04'48.3"- 35°04'47.9"W) e os estuarios do
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semiarido tropical localizados no Rio Grande do Norte (Tubardo, Galinhos 5°07'23.6"-
5°05'43.0"S; 36°11'39.0"-36°17'22.9"W e Casqueira), todos localizados no nordeste do Brasil
(Figura 1). As condicdes climaticas da regido possibilitam a ocorréncia de apenas dois periodos
climaticos bem definidos de maior e menor precipitacdo, a estacdo chuvosa ocorre entre 0s
meses de margo a agosto e a estacéo seca ocorre entre setembro e fevereiro em todos os estuarios
(AESA, 2022).
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Figura 1: Localizacdo geografica dos estuarios semidridos tropicais Casqueira (A), Tubardo (B) e Galinhos (C),
e estudrios tipicos tropicais Mamanguape (D), Paraiba (E) e Passo (F) e dos, encontrados no estado de Pernambuco
e Rio Grande do Norte e Paraiba, , Brasil. Para cada estuario foram definidas quatro zonas amostrais de montante

(mais distante do mar) para a jusante (mais préximo do mar) definidas como: ZI, ZIl, ZIII, ZIV.

Os estudrios tipicos tropicais estdo situados no clima do tipo “AS” de acordo com
Koppen, trdpicos quentes e imidos, a precipitacao varia entre 1750 e 2000 mm/estacdo para
menos de 30 mm/estacdo e com temperatura média anual entre 24°C e 26°C (Alvares et al.
2013; Macedo et al., 2010). Os estuarios semiaridos estao situados no clima do tipo “Bsh” de
acordo com Koppen, semiarido quente, com pouca precipitacdo (inferior a 500 mm anual) e

altas taxas de evaporagdo (Alvares et al. 2013) (Figura 1).

2.1.1 Estuarios tipicos tropicais

O estuério do rio Paraiba é altamente influenciado pela 4gua do mar, devido a baixa
vazao dos seus rios no periodo de estiagem (Guedes et al. 2011). Este estuario é margeado por
urbanizacdo e sofre influéncia direta das atividades antropicas como empreendimentos

imobiliarios, pesca excessiva e entre outras atividades, acarretando em descartes de lixo
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inadequados, langamento de efluentes, entre outros impactos para o0 ambiente estuarino
(Marcelino et al., 2005; Araujo, 2014). O estuério do rio Mamanguape encontra-se situado no
interior da Area de Protecdo Ambiental (APA) da Barra de Mamanguape, atualmente a APA
enfrenta diversos conflitos em sua forma de uso devido a monocultura de cana de agucar e
carcinicultura, que é muito presente nas areas adjacentes deste estuario (Plano de Manejo, 2013;
Silvestre et al., 2011). O estuério do rio de Passos esta localizado em uma regido com ciclo
sazonal bem definido na Area de Protecdo Ambiental de Guadalupe. Este estuario tem grande
influéncia marinha por estar localizado em um ambiente de mesomaré, com isso 0

abastecimento de &gua continental & muito baixo (Figueirédo et al. 2014).

2.1.2 Estuarios semiaridos tropical

O estuério do rio Tubardo se encontra nos limites da Reserva do Desenvolvimento
Sustentavel Ponta do Tubardo (RDSPT). Seu canal principal possui cerca de 10Km de extenséo,
as aguas provém do lencol freatico, das dunas adjacentes e das chuvas, com isso, tendo uma
salinidade muito variavel (Dias, 2006). O estuario do rio de Casqueira possui o canal principal
com cerca de 20km de extensdo, envolto por uma vegetacdo marginal de mangue e
profundidades que variam de 1 a 8m. Este estuario tem constituicdo de terrenos planos que
favorece a implantagéo de salinas e carcinicultura na regido sendo um dos principais impactos
ambientais dessa regido (Santos et al., 2018). O estuario Galinhos diferentemente dos outros
possui um baixo indice de ocupacdo humana no seu entorno, mas em contrapartida ha um
avanco das industrias salineiras e de carcinicultura configurando uma grande importancia

econdmica para regido, mas também causando um impacto direto no ambiente (Pinheiro, 2016).

2.3 Desenho amostral

As coletas foram realizas em dois periodos sazonais. No periodo de menor precipitacéao,
em dezembro de 2016 nos estuarios semiaridos tropicais, e em fevereiro de 2017, nos estuarios
tipicos tropicais. No periodo de maior precipitacdo, as coletas ocorreram nos meses de junho e
agosto nos estuarios semiaridos e tipicos tropicais respectivamente, ambos no ano de 2016
(Medeiros et al., 2016b; Medeiros et al., 2021a). Os meses coletados se enquadraram no periodo
sazonal indicado, segundo o banco de dados pluviométricos do Instituto Nacional de
Meteorologia (INMET, 2022), permitindo assim uma maior compreens&o da variagao climatica

tipica da regido e seus efeitos na comunidade.
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Em cada estuario delimitamos quatro zonas amostrais subtidais (I, 11, 111, 1) seguindo
um gradiente de salinidade (nos estuérios tipicos tropicais), além da profundidade e composicéao
do sedimento de montante (drenagem continental) a jusante (mar), para mensurar as variagoes
ambientais longitudinais dos ecossistemas. O delineamento amostral foi definido com base em
estudos anteriores realizados na regido (e.g., Nobrega-Silva et al., 2016; Medeiros et al., 2016;
Olimpio, 2018; Medeiros et al., 2021a; Medeiros et al., 2022). Em cada zona trés unidades
amostrais, equidistante longitudinalmente, foram mensuradas contendo trés réplicas cada, para

uma melhor andlise da variacdo biotica e abidtica do ecossistema estuarino.

2.4 Variaveis ambientais

Foram mensurados in situ na coluna da agua a Transparéncia da dgua (cm) através do
disco de Secchi, salinidade com um refratbmetro de salinidade (modelo VX100SG),
temperatura (°C), pH e sélidos totais dissolvidos (mg/L) utilizando sonda multianalisadora
(Horiba/ U-50). Para as analises quimicas, coletamos 1L de agua da superficie em cada ponto
de amostragem, para quantificar a concentracao de fosforo total (ug/L) por Strickland e Parsons
(1972), aménia (NHs), clorofila -a (ug/L —1), nitrato (ug/L) e nitrito (ug/L) por APHA (2017).

O sedimento do estuario foi coletado com o auxilio da draga de Van Veen (500 cm?)
para verificar as classes de tamanhos do sedimento por meio da analise granulométrica por
peneiramento através da separacdo mecanica dos grdos do sedimento. Esta metodologia é
constituida por seis peneiras de tamanhos distintos (<38 um- argila; 38-63 um- silte; 63-250

um- areia fina; 250-500 pum- areia media; 500-1000 um- areia grossa; >1000 um- cascalho).

2.5 Macroinvertebrados bentbnicos

As comunidades de poliquetas e moluscos foram amostrados com uma draga do tipo
Van Veen (500 cm?), ambas coletadas na regido subtidal, durante a maré baixa. As amostras
foram lavadas in situ com peneiras de 0,5 mm e armazenadas em potes plasticos com alcool a
70%. Os organismos foram triados e identificados ao nivel de género com auxilio de chaves
taxondmicas especializadas (Rios 1985; Mikkelsen & Bieler 2008; Tunnell et al. 2010; Amaral
& Nonato 1996; Trivinho-Strixino 2011).

Em funcdo das distintas caracteristicas dispersivas entre poliquetas e moluscos,

analisamos separadamente e em conjunto, visto que o objetivo é avaliar os padrdes de dispersédo
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em escalas locais e regionais em diferentes dindmicas estuarinas. Como ndo foram observadas
diferencas significativas, optamos por utilizar os dados das duas comunidades em conjunto.
Sendo assim, os resultados da comunidade separada estdo disponiveis nos apéndices (Apéndice
L L IV e V).

2.6 Modos de dispersdo dos macroinvertebrados bentonicos

Para analisar aspectos das comunidades de poliquetas e moluscos relacionadas ao
potencial dispersivo, consideramos quatro caracteristicas funcionais com 14 categorias que
melhor representam o potencial dispersivo da macrofauna bentonica dentro do ecossistema
estuarino: Desenvolvimento larval, fecundidade, tamanho do corpo e mobilidade (Josefson,
2016; Russel, et al., 205; Lansac-T6ha, 2019; Josefson & Goke, 2013) (Tabela 1). As
informacdes das caracteristicas funcionais dos poliquetas e moluscos foram obtidas de bancos
de dados online (MarLIN BIOTIC, 2011; Faulwetter et al., 2014) de artigos publicados
(Verissimo et al., 2012; Josefson & Goke, 2013; Josefson, 2016; Van Der Linden et al., 2017,
Olimpio et al., 2018; Medeiros, et al., 2021; Medeiros et al., 2022).

Tabela 1: Caracteristicas e categorias funcionais da comunidade de poliquetas e moluscos com relacéo

a dispersao.

Caracteristica Categoria Cddigo Relagdo com a dispersao

Desenvolvimento larval direto, configura

. uma disperséo reduzida, resultando na
. Direto DL_D A - o
Desenvolvimento - dindmica dos organismos limitada e

larval Lecitotrofico DL_L apresentando uma estrutura espacial
Planctotrofico DL_P agregada (Leibold et al., 2014; Meutter
et al., 2007).
Alta fecundidade esta relacionado a
Baixa (1-2500 ovos) F B maior capacidade de dispersdo passiva,
Fecundidade Médio (2500-100.000 ovos) F M devido aos seus propagulos serem
Alta (>100.000 ovos) F_A menores e facilmente carreados pela
corrente de aguas (Gaudron et al., 2017)
Muito pequeno (<1 cm) TC_MP Mle_uor tarpanho corporeo apresenta
imitacdo na dispersdo passiva,
Pequeno (1.1-3 cm) TC_P x .
Tamanho do corpo g acarretando em um padréo espacial
Médio (3.1-6 cm) TCM agrupado no ecossistema (De Bie et al
Grande (>6.1 com) TC G grup N

2012).
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Organismos nadadores, sdo altamente

Séssil Il\\/l/l_lfl moveis e podem se dispersar entre 0s
Mobilidade Nadador M E habitats, apresentando um padréo de
Escavador M R disperséo mais uniforme (Russell et al.,
Rastejante B 2005).

2.7 Andlises estatisticas

Para identificar a distribuicdo da dominancia de cada caracteristica funcional
relacionadas a dispersdo ao longo dos gradientes estuarinos, realizamos uma média ponderada
da comunidade (CWM, Community Weighted Mean) para cada zona mensurada nos
ecossistemas estuarino tipicos e semiaridos tropicais sazonalmente. O indice CWM mostra o
valor médio de cada categoria das caracteristicas funcionais da comunidade ponderado pelas
abundancias (Garnier, et al. 2004). Os atributos utilizados foram categdricos e os valores de
CWM variam de 0 a 1 (Ricotta & Moretti, 2011).

A posteriori, com os dados da CWM, realizamos Anélise Permutacional de Variancia
(PERMANOVA) para avaliar as diferengas significativas espaciais e sazonais das
caracteristicas relacionadas a dispersdo nos estuarios tipicos e semiaridos tropicais (Anderson
et al., 2008). Para cada conjunto de estuario analisamos trés fatores: estuarios (com trés niveis:
Mamanguape, Paraiba e Passos ou Casqueira, Galinhos e Tubardo), zonas (com quatro niveis:
ZI1, ZIl, ZIl, ZIV) e o periodo sazonal (com dois niveis: maior e menor precipitacdo). Ao
realizar essa analise inicialmente transformamos os dados da CWM em raiz quadrada e
calculamos as matrizes de dissimilaridade de Bray-Curtis (Anderson et al., 2008). A
significancia estatistica dos componentes de variancia foi testada usando 9999 permutacdes de
residuos, com um nivel de significancia (p) escolhido a priori de 0,05.

Utilizamos o indice da entropia quadratica de Rao para avaliar a dissimilaridade média
entre pares de caracteristicas funcionais de acordo com seus modos de dispersdo dentro dos
pontos (a), entre os pontos () de cada estuario através do particionamento aditivo funcional (y
=a + 3 (Lande, 1996; Veech et al., 2002; Mouchet et al., 2010; Botta-Dukat, 2005; De Bello et
al., 2010). Aplicamos a distancia de Gower entre pares de espécies em uma comunidade para
realizar a decomposicdo da diversidade nos componentes y, a ¢ B em fungdo do modo de
dispersdo. Posteriormente, utilizamos a correcdo de Jost para resolver uma possivel

dependéncia entre os componentes da diversidade alfa e beta (Jost, 2007).

Usamos a analise de redundancia Parcial (pRDA; Legendre e Legendre 1998) para

avaliar o efeito das variaveis ambientais e espaciais (com base nas coordenadas de longitude e
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latitude dos pontos amostrados) nas caracteristicas funcionais dos poliquetas e moluscos,
analisando o efeito da dispersdo entre os pontos amostradas em cada estuério e periodo sazonal
(Legendre & Anderson, 1999). Verificamos a colinearidade entre variaveis ambientais usando
fatores de inflacdo de variancia (VIF) e removemos as variaveis que estavam fortemente
correlacionadas com outras varidveis apresentando valores maior que 0,7 antes das analises
estatisticas. Para realizacdo dessa analise, foram utilizadas trés matrizes: (1) matriz com 0s
dados da comunidade de poliquetas e moluscos com base no resultado da analise CWM; (2)
uma matriz de variaveis ambientais; e (3) uma matriz de distancia geografica submetida as
Coordenadas Principais de Matrizes Vizinhas (PCNM), com dados das coordenadas
geogréficas dos pontos dos estuarios, nas quais os eixos gerados (autovetores) foram utilizados
como variaveis espaciais explicativas. Com isso, realizamos um procedimento forward
selection nos dados espaciais para identificar o eixo da PCNM explicativo que seria incluida na
andlise (Blanchet et al., 2008). Portanto, a analise pRDA foi representada pelo diagrama de
Venn, para melhor visualizagcdo geral da influéncia ambiental e espacial em funcdo das

caracteristicas funcionais de dispersdo da comunidade macrobenténica.

As analises de PERMANOVA foram realizadas no programa estatistico PRIMER +
PERMANOVA 6.1 (Systat Software, Cranes Software International Ltd., Anderson et al.
2008). Todas as demais andlises foram realizadas no programa estatistico R software (R core
tem, 2018- versdo 1.1.456), utilizando funcbes do pacote “Vegan”, “FD”, “ape”, “ade4”,
“cluster”, “lattice” e a fun¢ao “RAO” de De Bello et al., 2010.

3. Resultados
3.1 Abundancia e riqueza das comunidades de poliquetas e moluscos

Nos estudrios tipicos tropicais, foram amostrados um total de 7166 individuos, sendo
que 3053 foram representados por poliquetas e 4113 por moluscos. No periodo de maior
precipitacdo, foram identificados 3744 individuos, distribuidos em 1675 poliquetas e 1869
moluscos, representados em 47 e 45 géneros, respectivamente. No periodo de menor
precipitacdo obtivemos 3422 individuos distribuidos em 1178 poliquetas (38 géneros) e 2244
moluscos (39 géneros) (Apéndice VI1). Nos estuarios semiaridos, foram encontrados 15178
individuos (7240 poliquetas e 7938 moluscos). No periodo de maior precipitacdo, foram
amostrados 7581 individuos, distribuidos em 4077 poliquetas (61 géneros) e 3504 moluscos
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(51 géneros). No periodo de menor precipitacdo, identificamos 7597 individuos, distribuidos
em 3163 poliquetas e 4434 moluscos, representados em 52 e 53 géneros, respectivamente.

3.2 Composicao funcional das comunidades de poliquetas e moluscos

Os estudrios tipicos tropicais apresentaram diferencas significativas entre eles e entre as
zonas estuarinas (1 e IV, 1 e I11) (p(perm)<0,05) em funcdo da dominéncia das caracteristicas
funcionais relacionadas a dispersdo da comunidade de poliquetas e moluscos. Em contrapartida
ndo apresentou diferenca significativa sazonal (p(perm)>0,05). Isso pode ter ocorrido devido a
dominéancia de organismos com desenvolvimento larval direto e lecitotrofico, fecundidade
média e baixa, tamanho corpdreo grande e muito pequeno e mobilidade escavadora e

rastejadora, em ambos os periodos sazonais (Figura 2A).

Os estuarios semiaridos apresentaram diferenca significativa entre as zonas
(p(perm)<0,05), principalmente entre as zonas | e IV em fungéo das caracteristicas funcionais
dispersivas dominantes. O estuario Galinhos apresentou diferengas significativas
(p(perm)<0,05) dos estuarios de Tubardo e Casqueira. Diferencas significativas também foram
observadas entre os periodos sazonais (p(perm)<0,05) na distribuicao das categorias dispersivos

entre os periodos de menor e maior precipitacéo.

Nos estuarios semiaridos observamos uma dominancia de organismos com baixa
fecundidade (exceto Tubardo, na menor precipitacdo) e organismos com mobilidade escavadora
(exceto galinho, na menor precipitacdo), em ambos os periodos sazonais (Figura 2B). Durante
0 periodo de menor precipitacdo, observamos a dominancia de organismos com
desenvolvimento larval direto e lecitotrofico e tamanho corpéreo pequeno. No periodo de maior
precipitacdo, ndo conseguimos observar uma clara dominancia de organismos com categorias

funcionais de desenvolvimento larval e tamanho corporeo entre os estuarios (Figura 2B).
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Figura 2: Média ponderada da comunidade (CWM) em funcdo das caracteristicas funcionais
(Desenvolvimento larval, fecundidade, tamanho do corpo e mobilidade) da comunidade de poliquetas e
moluscos nos estudrios tipicos e semiaridos tropicais do nordeste brasileiro durante o periodo de maior
e menor precipitagdo. Os codigos das categorias das caracteristicas funcionais podem ser vistos na
Tabela 1.
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3.3 Particionamento aditivo da diversidade funcional

Ambos os tipos de estuarios apresentaram uma alta diversidade funcional alfa, em
ambos os periodos sazonais. Os estuarios tipicos tropicais, no periodo de maior precipitacao, a
diversidade funcional alfa apresentou média de 2,10 (+ 0,51) e durante o periodo de menor
precipitacdo obteve a média de 2,03 (+0,19). Nos estuarios semiaridos, a diversidade funcional
alfa apresentou a média de 2,64 (+0,33) durante o periodo de maior precipitacdo, e no periodo
de menor precipitacdo obteve a média de 2,68 (£0,77) (Figura 3). No geral, as proporc¢des de
diversidade alfa funcional foram mais elevadas nos estuarios semiaridos em relacédo aos tipicos

tropicais em ambos os periodos sazonais analisados (Figura 3).

Typical tropical Estuaries Semi-arid tropical Estuaries
4 4
3 3 I
2 I 2
1 I 1
I [ I
0 0
Alpha Beta Alpha Beta Alpha _ Beta Alpha Beta
High Low High Low
Precipitation Precipitation Precipitation Precipitation

Figura 3: Média e desvio padrdo do indice da entropia quadratica de Rao convertido nos componentes
da diversidade funcional alfa, beta e gama dos estudrios tipicos (Paraiba do Norte, Mamanguape e

Passos) e semiaridos (Casqueira, Galinhos e Tubardo) tropical no periodo de maior e menor precipitacéo.

3.4 Fatores ambientais e espaciais na diversidade funcional da comunidade de poliquetas e

moluscos

Nos estuarios tipicos tropicais, tanto no periodo de maior como no periodo de menor
precipitacdo, a diversidade funcional dos macroinvertebrados bentdnicos nesses sistemas foram
melhores explicados pelos fatores compartilhados (ambientais/espaciais) nos estuarios de

Passos e Paraiba e pelos fatores ambientais no estuario de Mamanguape (Figura 4A).

Nos estuarios semiaridos Galinhos e Tubardo apresentaram uma maior explicagéo para
os fatores ambientais, enquanto no estuario Casqueira houve uma maior contribuicdo para
ambos os fatores ambientais e espaciais no periodo de maior precipitagdo. No periodo de menor
precipitacdo, todos os estudrios demostraram fatores explicativos (ambiental e/ou espacial)

diferente entre si (Figura 4B).
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A) Typical tropical Estuaries
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Figura 4: Anélise de Redundancia (RDA) representada pelo diagrama de Venn em funcao das varidveis
ambientais (Amb) e do espacgo (Esp) na diversidade funcional da comunidade de macroinvertebrados
bentdnicos dos estuérios tipicos (A) e semiéridos tropicais (B) durante as estacGes de maior e menor

pluviosidade. Por¢do do Diagrama em branco representa valor ndo significativo.
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4. Discussao

A dindmica ambiental dos ecossistemas estuarinos € um dos principais fatores que
moldam a estruturacdo das comunidades bioldgicas. Porém, ao analisarmos dois tipos de
ecossistemas estuarinos com dindmicas ambientais distintas, percebemos que a composi¢édo das
categorias funcionais relacionadas a dispersédo apresentou mesmo padrdo de particionamento
da diversidade em ambos os tipos de ecossistemas, considerando a comunidade de moluscos e
poliquetas, confirmando parcialmente nossa primeira hipotese. A dispersdo apresenta um
importante papel na recolonizacdo das comunidades influenciando na manutencdo do
funcionamento do ecossistema, com isso a alta diversidade funcional alfa nos estuarios,
demostra uma maior diversidade de caracteristicas dispersivas dentro das comunidades locais,
resultando na coexisténcia dos organismos com diferentes caracteristicas funcionais nos locais
analisados (Chesson, 2000; Medeiros et al., 2022). Visto que encontramos uma dominancia de
organismos com desenvolvimento larval direto, baixa fecundidade, grande tamanho corpéreo,
mobilidade escavadora e rastejadora ao longo das zonas analisadas. Demostrando a substitui¢ao
de alguns taxons que desempenham funcdes semelhantes nos ecossistemas ao longo de um
determinado gradiente (Van der Linden et al., 2012; Leibold et al., 2014; Josefson, 2016). Isso
sugere uma maior redundéncia funcional das caracteristicas dispersivos longitudinalmente, ou
seja, organismos que desempenham funcdes semelhantes no ecossistema, devido a uma
variabilidade espacial reduzida, como mostrado em outros estudos (De Bello et al., 2009; Nunes
et al., 2016; Medeiros et al., 2022).

A dispersdo planctonica inclui diversas fases, como a desova, transporte larval e o
assentamento das larvas que eventualmente retornam para o sedimento (Pineda et al., 2007;
Pastor et al., 2018). Uma longa vida larval peldgica associada com uma alta fecundidade indica
uma alta capacidade de dispersao por consequéncia do aumento potencial de transporte passivo
devido a maior pressdo de propagulos gerados, relacdo abundancia-ocupacédo, ou seja, maior
distribuicéo longitudinal nos estuarios (Shank et al., 2003; Foggo et al., 2007; Josefson & Goke,
2013). Diferentemente de estudos realizados em outros estuérios, nossos resultados
apresentaram uma ampla distribuigéo longitudinal de organismos com desenvolvimento direto,
lecitotrofico e baixa fecundidade (Josefson & Goke, 2013; Josefson, 2016). Organismos com
desenvolvimento larval lecitotrofico possuem uma vida pelagica reduzida, dependendo das
reservas do nutriente presente no vitelo, com isso possuindo uma capacidade de se dispersar
intermediaria (Josefson, 2016). Diferentemente de organismos com desenvolvimento direto,

com uma fase larval curta ou inexistente diminuindo seu potencial de dispersdo, o que nos leva
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a supor que isso estd relacionado ao sucesso de assentamento, maior probabilidade de se
estabelecer dentro da populacdo parental, com isso contribuindo mais efetivamente na

amostragem local (Pineda et al.,2007; Keséniemi et al., 2012).

Os resultados deste estudo mostram que tanto os fatores ambientais quanto os processos
espaciais (ambiente compartilhado) influenciaram a estrutura das comunidades de
macroinvertebrados em funcdo das caracteristicas relacionadas a dispersdo em ambos o0s
periodos sazonais nos estudrios tipicos tropicais, confirmando parcialmente nossa terceira
hipdtese (Figura 4). Devido ao gradiente ambiental bem marcado nesse tipo de estuario, regides
localizadas a curtas distancias geograficas sdo mais propensas a serem ambientalmente
semelhantes e, portanto, adequados para grupos de espécies funcionalmente similares, o que
pode explicar as menores proporcdes de diversidade beta (Soininen et al., 2007; Rao et al.,
2020). Estudos confirmam a importancia ambiental no potencial dispersivo, visto que as
variaveis fisicas e quimicas, salinidade, temperatura, nutrientes, tamanho do grao do sedimento
atuam também como um importante fator na estruturacéo do assentamento larval (Foggo et al.,
2007; Pineda et al., 2007; Tezuka et al., 2013; Josefson, 2016). Além disso, devido aos
macroinvertebrados bentdnicos serem organismos com habitos sedentarios, ou seja, organismos
com baixa locomocdo, estdo suscetiveis as condi¢des locais (Medeiros et al., 2021a; Medeiros
et al., 2022). Sendo assim, as variaveis ambientais locais sdo de extrema importancia na
estruturacdo da comunidade em grande extensdo espacial como em ecossistemas estuarinos
(Moritz et al., 2009; Okuda et al., 2010; Moritz et al., 2013). Além disso, de acordo com nossos
resultados, o espaco geografico, apresentou relacdo com as categorias funcionais de dispersédo
nos estuarios tipicos tropicais. O espaco geografico € um fator de extrema importancia devido
as variacdes hidrodindmicas longitudinais, efeitos de correntezas e a dinamica ambiental que
geram oscilacBes nas concentracbes dos materiais em suspensao, nutrientes e sedimento,
influenciando na distribuicdo espacial dos organismos (Thrush, et al., 2005; Heino et al., 2015;
Pastor et al., 2018; Medeiros et al., 2021a).

Os estuarios semiaridos apresentaram uma diferenca sazonal na influéncia do ambiente
e/ou espaco nas caracteristicas de dispersdo, demostrando que as mudancas temporais afetaram
a dindmica funcional dos organismos, diferentemente dos estudrios tipicos tropicais. Isso pode
ser justificado pelo efeito das variagdes espaco, temporal e ambiental serem mais intenso nestes
ecossistemas devido a auséncia de um gradiente ambiental longitudinal claro e uma baixa
entrada de agua doce no sistema (Nebra et al., 2016). Assim como, eventos chuvosos pontuais

geram respostas estuarinas de curta duragdo no ambiente, através das mudancas hidrolégicas e
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morfoldgicas, afetando a dindmica dos organismos (Jordan et al., 1991; Chollett & Bone, 2007).
Podemos ver esse efeito durante o periodo de maior precipitacdo em dois dos estuarios do
semiaridos, que apresentaram as variaveis ambientais como principal influéncia na distribuicéo

das caracteristicas dispersivas (Figura 4B).

Quando avaliado sazonalmente a contribuicéo das categorias funcionais dispersivas para
0 particionamento da diversidade verificamos que ambos os periodos amostrais, apresentaram
baixa diversidade beta. Porém, o estuario tipico tropical obteve uma pequena diferenca da
diversidade beta no periodo de maior precipitacdo, apresentando um menor particionamento do
que no periodo de menor precipitacdo (Figura 3), confirmando parcialmente nossa segunda
hip6tese. No periodo de maior precipitacdo nos estuarios, estudos mostram, uma contribuicéo
no aumento de agua doce oriunda da drenagem continental, matéria organica e sedimento fino,
gerando uma alteracao nas variaveis ambientais e refletindo na montagem da comunidade dos
organismos (Chollett & Bone, 2007; Barlleta et al., 2017). Além das alteragBes ambientais
locais devido ao evento pontual da pluviosidade, as chuvas promovem mudancas de padroes de
dominancia causando aumentos de organismos oportunistas e por consequéncia uma
variabilidade nas densidades populacionais ao longo de um periodo de tempo (Chollet & Bone,
2007). Diferentemente dos estuérios tipicos tropicais, que apresentaram mesmo resultado em
ambos os periodos sazonais, devido sua dindmica ambiental e um fluxo continuo de &gua.
Observamos que devido a dindmica estuarina na regido do semiarido, o ecossistema é mais
suscetivel a mudancas sazonais devido a descarga de agua proveniente da pluviosidade,
afetando mais intensamente a dispersdo passiva das espécies bentdnicas por meio de
mecanismos de deriva (Josefson & Hansen, 2004). Portanto, suas particularidades ambientais
ndo foram significantes ao avaliar o particionamento da diversidade em funcéo das categorias

funcionais dispersivas, apresentando mesmo padrdo de particionamento da diversidade.

CONCLUSAO

Nosso estudo demostrou que fatores que atuam em menores escalas espaciais moldam
a dispersdo da comunidade de macroinvertebrados bentdnicos estuarinos que estdo sujeitos a
diferentes condi¢Bes ambientais e em diferentes periodos sazonais. Mais precisamente, houve
uma estabilidade funcional das categorias relacionadas a dispersdo ao longo do estuario,
representado pela dominéncia de organismos com baixo potencial dispersivo ao longo do

ecossistema. Além disso, podemos observar que nos ecossistemas estuarinos tipicos tropicais
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tanto os fatores ambientais quanto o espaco exercem influéncia na distribuicdo funcional da
comunidade bentdnica em ambos periodos sazonais, devido as condi¢cbes ambientais bem
definidas longitudinalmente nestes estuarios. Nos ecossistemas estuarinos semiaridos, durante
0 periodo de maior precipitacdo, apenas o ambiente exerceu influéncia na distribuicdo das
categorias funcionais de dispersdo, em contrapartida, no periodo de menor precipitacdo todos
0s estuarios demostraram fatores explicativos diferentes entre si. Por fim, sugerimos uma
avaliacdo a longo prazo, a fim de ampliar o conhecimento e buscar padrdes temporais nos

atributos dispersivos de macroinvertebrados estuarinos tropicais em escala local e regional.
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APENDICE |: Média ponderada dos moluscos em funcdo das caracteristicas funcionais
(Desenvolvimento larval, fecundidade, tamanho do corpo e mobilidade) da comunidade de
poliquetas e moluscos nos estuarios tipicos e semiaridos tropicais do nordeste brasileiro. Os
cédigos das categorias das caracteristicas funcionais podem ser vistos na Tabela 1 da
dissertacao.
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APENDICE Il: Média ponderada dos poliquetas em funcfo das caracteristicas funcionais
(Desenvolvimento larval, fecundidade, tamanho do corpo e mobilidade) da comunidade de
poliquetas e moluscos nos estudrios tipicos e semiéridos tropicais do nordeste brasileiro. Os
codigos das categorias das caracteristicas funcionais podem ser vistos na Tabela 1 da
dissertacao.
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APENDICE I11: Média e desvio padrdo do indice da entropia quadrética de Rao convertido
nos componentes da diversidade funcional alfa, beta e gama dos estuérios tipicos (Paraiba do
Norte, Mamanguape e Passos) e semiéridos (Casqueira, Galinhos e Tubardo) tropical no
periodo de maior e menor pluviosidade, analisados com a comunidade Poliquetas e Moluscos
separados.

Typical tropical Estuaries Semi-arid tropical Estuaries
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APENDICE IV: Andlise de Redundancia (RDA) representada pelo diagrama de Venn em funcéo
das variaveis ambientais (Amb) e do espaco (Esp) na diversidade funcional dos moluscos nos estuarios
tipicos (A) e semiaridos tropicais (B) durante 0 periodo de maior e menor pluviosidade. Porcéo do
Diagrama em branco representa valor ndo significativo.

A) Molluscs
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m Esp

DRY
.
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B) Molluscs Semi-arid tropical Estuaries
Casqueira Galinhos Tubarao
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>
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Residuals=0,644 Residuals= 0,866 Residuals=0,808
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APENDICE V: Andlise de Redundancia (RDA) representada pelo diagrama de Venn em
funcdo das varidveis ambientais (Amb) e do espaco (Esp) na diversidade funcional dos
Poliquetas nos estuarios tipicos (A) e semiaridos tropicais (B) durante o periodo de maior e
menor pluviosidade. Por¢do do Diagrama em branco representa valor ndo significativo.

A) Polychaetes Typical tropical Estuaries
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APENDICE VI: Abundancia total e riqueza da comunidade de poliquetas e moluscos
amostrados nos estudrios tipicos tropicais (Mamanguape, Paraiba e Passos) e semiérido tropical
(Tubardo, Galinhos e Casqueira) no periodo de maior e menor pluviosidade.

Tipico tropical

Semiarido tropical

Mamanguape Paraiba Passos Tubaréo Galinhos Casqueira Caracteristicas
funcionais
Maior Menor Maior Menor Maior Menor Maior Menor Maior Menor Maior Menor
Pluv. Pluv. Pluv. Pluv. Pluv. Pluv. Pluv. Pluv. Pluv. Pluv. Pluv. Pluv.
Poliqueta
Allita 0 0 16 0 4 1 0 2 0 0 0 0 D_D/L; F_M; T_G;
M_E
Aricidea 7 0 1 0 0 3 78 32 31 19 85 178 D_D;F_B; T_MP
M_N
Armandia 14 26 1 0 3 14 12 34 11 19 26 0 DP,FMTP
M_N/E
Boccardia 0 0 6 0 0 1 0 0 0 5 1 0 D_D/P;F_M;T_P
M_E
Branchiomma 0 0 0 0 0 0 0 12 1 0 3 0 D_D/L/P;F_M
TMMS
Cabira 0 0 6 0 5 0 2 0 2 5 4 0 D_L/P;F_M;T_P
M_E
Capitella 2 0 3 0 31 15 8 0 15 55 16 24 D_L;F B;T_G;
M_E
Caulleriella 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 D_D;F B/M
T M;MN
Ceratonereis 0 0 0 0 2 2 7 20 4 3 6 55 D_D/L;F_M; T_G;
M_N/E
Chaetacanthus 0 0 0 0 0 0 1 0 2 0 1 0 D_P,F_ A T_M;
M_ER
Chone 0 0 0 0 3 0 0 2 1 1 5 152 D LIFATM,
M_S
Cirrophorus 0 0 0 0 0 0 1 15 32 5 141 86 D _D;F_B;T_M;
M_E
Clymenella 0 0 1 0 2 1 23 0 5 0 39 0 D_D/P;F_B; T_G;
M_S
Cossura 1 2 0 0 0 0 4 30 1 0 D_P;F_B; T_MP
M_E
Diopatra 0 29 6 28 1 6 4 1 2 19 D _D;F B, T_M
M_S
Dorvillea 0 0 16 5 49 42 112 55 27 13 32 29 D_P,;F B, T M
M_E
Eteone 0 0 5 0 0 0 5 7 0 0 3 1 D_PF M TG,
M_N/E/R
Eumida 0 1 0 0 0 0 1 1 10 1 89 48 D_L/P;F_B; T_M;
M_N/E
Exogone 1 0 3 0 142 27 24 30 147 24 677 210 D_D/P; F_B;
T_M/MP; M_N/E
Glycera 1 25 7 9 4 5 2 8 10 7 9 4 D_P,F A TG,
M_N/E
Glycinde 11 75 65 17 50 14 32 22 165 55 41 52 D LiF A TM;
M_E
Goniada 1 0 0 0 1 0 13 3 0 0 0 6 D_P;F_B; T_G;
M_N/E
Goniadides 0 5 3 23 34 9 21 126 1 1 16 4 D LFATFP
M_N
Gymnonereis 0 0 0 0 0 0 50 17 18 90 58 142 D LiFMTG
M_E
Hemipodia 2 0 35 2 9 17 25 1 11 7 1 D_P,FATG
M_E/R
Heteromastus 4 1 61 10 56 8 0 7 12 3 0 D_P;F B, TG
M_N/E
Isolda 0 0 16 3 3 6 3 3 3 8 3 0 D_D/L;F M
T M;M_ER
Kinbergonuphi 6 0 7 8 17 18 14 26 54 36 15 33 D D;F B;T_G
s M_N/E
Laeonereis 284 166 73 7 47 33 0 0 0 0 1 2 D_D/L,F M;T_G
M_E
Lumbrineris 170 89 41 70 0 1 17 9 13 34 9 27 D_D;F B;T_G;
M_E/R
Magelona 16 0 31 0 13 0 55 0 33 0 33 0 D P, F M TG,



Mediomastus
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Riqueza 20 16 39 22 32 30 48 38 43 40 56 39
Mollusca
Abra 2 3 4 0 6 0 7 27 5 16 3 24 D_L;F_M; T_MP;
M_E
Acrosterigma 0 0 1 0 0 0 0 1 1 1 0 1 D_L;FM;T_M;
M_E
Acteocina 6 2 4 7 30 19 27 10 21 10 28 44 D_L;F_B; T_MP;
M_R
Alaba 0 0 0 0 3 2 4 25 0 0 0 11 D_P;F_B; T_MP;
M_R
Amygdalum 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 3 1 D_L;F B;T_P;
M_S
Anadara 0 0 1 0 2 0 0 0 0 8 22 16 D_L;F_M;T_M
M_E
Angulus 0 3 0 0 0 0 0 0 1 0 D_L;FM;TP
M_E
Anomalocardia 35 117 81 67 77 132 61 112 166 148 9 116 D_L;FATPR
M_E
Arca 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 D_L; F_M; T_M;
M_S
Atys 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 D_L;F_B;T_P;
M_R
Bittiolum 0 0 0 0 95 1 1 5 0 10 3 D_P; F_B; T_MP;
M_E/R
Boonea 1 0 0 3 3 5 4 6 17 3 108 46 D_D; F_B; T_MP;
M_R
Bostrycapulus 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 D_L;F_B;T_P;
M_S
Brachidontes 2 0 0 6 0 0 0 0 1 0 0 0 D_L;F_M;T_P;
M_S
Bulla 0 0 0 0 0 0 3 17 5 0 1 11 D_L;F_B;T_P;
M_E
Caecum 24 0 0 1 814 915 58 75 4 0 576 221  D_D;F_B; T_MP;
M_
Calyptraea 0 0 0 0 5 9 0 2 0 0 0 0 D_L;F_B; T_MP;
M_S
Caryocorbula 1 2 63 38 8 19 19 40 47 41 55 150 D_L;F_M;T_P;
M_S/E
Cerithiopsis 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 D_P; F_B; T_MP;
M R
Cerithium 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 D_L; F_B/IM/A;
T_P,M_E
Conus 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 1 9 D_L/P;F_B; T_M;
M_R
Costoanachis 2 0 0 8 0 6 0 11 0 0 0 8 D-D; F_B; T_MP;
M R
Crassinella 0 0 0 0 22 3 0 4 2 1 4 18 D_L;F_B; T_MP;
M_E
Ctena 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 3 0 D_L;F B, T_P;
M_E
Cylichnella 15 202 27 79 2 0 21 7 125 68 45 41 D_L;F B;T_P;
M_R
Diplodonta 0 0 0 0 2 35 0 0 2 0 1 0 D_L;F B, T_P;
M_E/
Epitonium 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0 1 D_P,F_B; T_P;
M_E/R
Ervilia 0 0 0 0 4 22 0 0 0 0 0 1 D_D; F_B; T_MP;
M_
Eulimastoma 0 5 5 2 2 0 1 0 0 5 4 D_P;F_B; T_MP;
M_S/R
Eulithidium 0 0 0 3 0 0 2 0 0 0 0 D_D; F_B; T_MP;
M_S/E
Fargoa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 8 4 D_L;F_B; T_MP;
M_S/R
Glycymeris 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 D_D/L; F_M;
T_M; M_E/R
Gouldia 4 14 0 1 7 27 57 16 100 65 18 7 D_L;F B;T_P;
M_R
Gregariella 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 D_L;F_M; T_P;
M_S
Haminoea 2 0 0 0 0 0 2 26 0 0 0 1 D_L;F B;T_P;
M_R
Lucinoma 0 0 0 0 9 6 3 0 1 0 0 0 D_LiFM;T_M;

I§|
m



Lunarca
Lyonsia
Macoma
Melanella
Modiolus
Mytella
Nassarius
Natica
Neritina
Nucula
Odostomia
Oliva
Olivella
Parvanachis
Parvilucina
Phacoides
Pitar
Radiolucina
Scaphopoda
Schwartziella
Solariorbis
Sphenia
Tagelus
Teinostoma
Tellina
Tenaturris
Thracia
Trachycardium
Transennella
Turbonilla
Volvarina
Volvulella
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0 D L,FM;TP;
M_E
10 D P, F_M;T_P;
M_E
53 DLFMTM
M_E/R
3 D L;F_B; T_MP;
M_R
0 D P;FB;TP;
M_S
0 DLFATM
M_S
0 D L,FB; TP
M_R
9 D D/L;F B; T_P;
M_E
18 D_L;F_B; T_MP;
M_E/R
374 D D/L;F B; T_P;
M_E/R
0 D P;FB;TP;
M_E
1 D L;FB;TP;
M_E
0 D L;F_B; T_MP;
M_E
0 D L;F_B; T_MP;
M_R
6 DLFMTM;
M_E
25 D L;FATM;
M_E
D L;FM;TP;
M_E
0 D L;FM;T_P;
M_E
55 D L,FB; TP
M_E
2 D L;F B; T_MP;
M_R
1 D _D;F_B; T_MP;
M_R
1 D L;F_M;T_P;
M_S
7 DLFMTM;
M_E
2 D D;F B;T_P;
M_R
4 DL FM;T_M;
M_E
2 D D/L;F B; T_P;
M_R
0 D L;F M;T_P;
M_E
0 D P,FB;T_P;
M_R
0 D L;F M;T_P;
M_E
28 D L;F_B; T_MP;
M_S
10 D _L;F_B; T_MP;
M_R
0 D L;F_B; T_MP;
M_R
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