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Onde vocé vé um obstéaculo,

alguém vé o término da viagem

e o outro vé uma chance de crescer.

Onde vocé vé um motivo pra se irritar,

Alguém vé a tragédia total

E o outro v& uma prova para sua paciéncia.

Onde vocé vé a morte,

Alguém vé o fim

E o outro vé o comecgo de uma nova etapa...

Onde vocé vé a fortuna,

Alguém vé a riqueza material

E o outro pode encontrar por tras de tudo, a dor e a miséria total.
Onde vocé vé a teimosia,

Alguém vé a ignorancia,

Um outro compreende as limitacdes do companheiro,
percebendo que cada qual caminha em seu préprio passo.
E que é indtil querer apressar o passo do outro,

a nao ser que ele deseje isso.

Cada qual vé o que quer, pode ou consegue enxergar.
"Porque eu sou do tamanho do que vejo.

E nao do tamanho da minha altura."

Fernando Pessoa
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RESUMO

Este trabalho teve como primeiro objetivo categorizar grupos funcionais de disperséo de
nematoides marinhos de vida livre, com base na combinacdo das suas estratégias de
locomocao e modos de deslocamentos e de suas caracteristicas morfolégicas e estratégias
de vida. Em uma primeira etapa, as estratégias de locomo¢cdo e os modos de
deslocamentos de nematoides marinhos foram categorizados experimentalmente em
laboratério, usando como modelos espécies de uma planicie entremarés ndo vegetada na
Baia de Paranagua, um grande sistema estuarino na costa sul do Brasil. Em uma segunda
etapa, para a definicdo formal dos grupos funcionais de dispersdo, estas categorias foram
combinadas com as caracteristicas morfologicas e estratégias de vida, a partir de dados
secundarios obtidos da literatura especifica. Como segundo objetivo do trabalho, foi avaliada
a presenca de nematoides marinhos na da coluna d’agua relacionada com o potencial de
dispersdo por meio de um experimento de campo em um baixio subtropical ndo vegetado,
também na Baia de Paranagua. O experimento foi replicado durante eventos Unicos de
maré enchente em julho de 2008 e janeiro de 2009. De modo geral o grupo funcional de
dispersao vagil nadador apresentou comportamento ativo, com capacidade de natacdo por
deslocamentos senoidal mola e senoidal 6mega, possibilitados pelo corpo esbelto e cauda
cOnica/cilindrica. Ao considerar as espécies de nematoides marinhos associadas a
macroalgas, espécies vageis nadadoras foram relacionadas, principalmente, aos processos
de dispersao por ‘rafting”. Espécies desse grupo funcional de dispersdo mostram uma
grande agilidade para se locomoverem tanto no sedimento quanto nadar na coluna d’agua.
Ao contrario das espécies vageis nadadoras, as espécies vageis rastejadoras apresentam
modo de deslocamento senoidal circular e pertencem ao grupo tréfico comedor de depdsito
seletivo e apresentaram a estratégia de evitar a suspenséo, através da locomocao ativa no
ambiente intersticial, migrando para as camadas mais profundas do sedimento.
Eventualmente espécies vageis rastejadoras podem ser encontradas na coluna d’agua
decorrente dos processos de erosao e transporte passivo. Por fim, o grupo funcional de
dispersao sedentario é formado por espécies com corpo relativamente pequeno e robusto, o
que restringe o deslocamento a movimentos senoidais ou similares, mostrando-se
completamente estaticos ou parados. A presenca das espécies sedentarias na coluna
d’agua é uma fungdo dos processos de erosédo dos fundos por correntes e subsequente
transporte passivo, facilitado pelo seu habito de vida restrito as camadas superficiais do
sedimento e por seu comportamento letargico. As populacdes da espécie sedentéria
Metachromadora chandleri, apresentaram amplo fluxo génico, ndo sendo possivel
reconhecer populagfes locais e regionais geneticamente estruturadas. A distribuicdo dessa
espécie ndo representa uma metapopulacdo classica, mas pode ser considerada uma
metapopulacdo Fonte-dreno. Por outro lado, Viscosia cobbi por ser uma espécie vagil
nadadora é capaz de resistir ao carreamento apds suspensédo, através do comportamento
ativo de natacdo. Espécies vageis nadadoras se ajustam assim ao conceito classico de
metapopulacbes, com populacbes regionais apresentando fluxo génico restrito. Em Ultima
andlise, para determinar a importancia dos grupos funcionais de dispersdo na estrutura
genética das populagbes e aplicacdo do conceito de metapopulagbes para nematoides
marinhos, a comparacdo com espécies vageis rastejadoras, assim como para outras
espécies sedentérias e vageis nadadoras, é extremamente relevante e necesséria.

Palavras chave: nematoides, dispersdo, Metachromadora, genética de populacao,
comportamento de locomocao, Viscosia.
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ABSTRACT

The first objective was to categorize free-living marine nematodes into the functional
dispersal groups by using a set of biological data (mobility strategies, locomotion patterns,
morphology and life strategies). In the laboratory, we categorized experimentally mobility
strategies and locomotion patterns of the nematodes. Nematodes species from the intertidal
flat of Paranagua Bay, a large estuarine system in southern coast of Brazil, were used in this
experiment as a model. Thereafter, these categories were combined with morphological and
life strategies data from literature to obtain the formal definition of functional dispersal groups
of nematodes. Our second objective was to evaluate the presence of marine nematodes in
the water column associated with their dispersal capacity based on a field experiment. This
experiment was performed during a single tidal event in a non-vegetation intertidal flat of
Paranagua Bay and replicated in July 2008 and January 2009. Generally, the vagile
swimmer functional dispersal group showed active behavior, swimming capacity and
senoidal omega locomotion patterns, facilitated by a slender body and conical/cylindrical tail.
When considering the nematodes species associated with marine macroalgae, vagile
swimmer species were mainly related to the rafting events, which suggest that algal rafting is
an important mean of transport. Species of this functional group showed a high dispersal
agility to move in the sediment and swim in the water column. These species were able to
avoid getting suspended in the water column. Unlike vagile swimmer species, vagile crawlers
showed circular senoidal locomotion pattern and could be grouped into the selective deposit
feeding trophic group. The species classified as vagile crawlers revealed the strategy to
avoid the suspension by active movement of the interstitial environment, moving to the
deeper layers. Eventually, vagile crawlers species can be found in the water column due to
the erosion processes and passive transport. Finally, the sedentary functional group of
dispersion consists of specimens with relatively small and robust body, which restricts the
offset senoidal or similar movements, being static or completely stationary. The presence of
sedentary species in the water column is a function of the erosion process of bottom
substrate by the currents and subsequent passive transport, which it could facilitated by their
life strategie restricted to the superficial layers of the sediment and lethargic behavior.
Populations of Metachromadora chandleri showed high gene flow, thus it was not possible to
recognize local and regional populations genetically structured. The distribution of this
species is not like expected for a metapopulation classic, but it may be presented a source-
sink metapopulation. On the other hand, the vagile swimmer Viscosia cobbi was able to
avoid the carrying in the water column after suspension and it could be adapted to the
classical metapopulation concept, with regional populations with restricted gene flow. At last,
to determine the importance of functional groups dispersal in the genetic populations
structure and application of metapopulation concept to marine nematodes, comparative
estimates with vagile crawlers species as well as other vagile swimmer and sedentary
species is extremely relevant and necessary.

Keywords: nematodes, dispersal, Metachromadora, genetic population, locomotion
behavior, Viscosia.



1 INTRODUCAO GERAL

O termo meiofauna (do grego, “meion” — menor) é aplicado aos metazoarios
bentonicos que ficam retidos numa malha de 63 p ou 43 p (THIEL, 1983). As
espécies da meiofauna permanente, incluindo a maioria dos nematoides e muitas
espécies de copépodas, permanecem durante toda a vida nos intersticios do
sedimento. Enquanto as espécies da meiofauna temporaria, como alguns poliquetas
e crustaceos, permanecem no ambiente intersticial apenas nos estagios iniciais do
ciclo de vida (GIERE, 2002), no substrato, por meio de suas atividades de
alimentacao, excrecdo e locomogédo, esses organismos atuam em processos como
bioturbacdo, mineralizacdo e estimulo ao crescimento bacteriano, participando
ativamente na moderacédo do fluxo de energia, em distintas cadeias tréficas (GIERE,
2002).

Os nematoides sdo os principais componentes da meiofauna, devido a sua
abundancia e diversidade nos sedimentos marinhos. Possuem alta variabilidade no
tempo e no espaco resultante da interacao de fatores bidticos e abidticos que afetam
os habitats, em distintas escalas locais, determinando os padrdes de distribuicdo das
populacdes de nematoides (CHAPMAN et al., 2010).

Para as espécies da meiofauna, destacando os nematoides, reconhece-se
que a distribuicdo espacial da populacdo € do tipo agregada (OZORIO et al., 1999;
GINGOLD et al., 2011). Constata-se que diversos fatores determinam esse padréo,
dependendo da escala aplicada. Em microescala (centimetros a metros), tais
agregacdes sao determinadas e estruturadas por fatores biolégicos, relacdes intra e
interespecificas, pela presenca de estruturas biogénicas e disponibilidade de
alimento (SANTOS et al.,, 1996; MOENS et al.,, 1999). Enquanto em mesoescala
(metros a dezenas de metros), os fatores abidticos como granulometria do
sedimento, salinidade e hidrodinamica, geralmente sdo considerados como 0s mais
importantes na estruturacdo das comunidades (SOETAERT et al., 1994; SMOL et
al., 1994; GALLUCCI e NETTO, 2004, GALLUCCI et al., 2005). Em larga escala
espacial (centenas de metros), a dispersdao dos organismos através da coluna
d’agua que pode até transpor oceanos € considerada a explicagdo mais plausivel
para a distribuicdo das espécies. A distribuicdo de Metasphaerolaimus hamatus,

Metasphaerolaimus crassicayda, Syringolaimus renaudae e Halichoaolaimus minor,



por exemplo, atravessa uma grande porgéao latitudinal do Oceano Atlantico Oriental
(20°S a 70°N), aproximadamente 10.000 km de distancia (JENSEN, 1992). Esse
padrdao demonstra que existe um mecanismo de dispersao efetivo, quando uma
causa historica, como a tectdnica de placas, ndo pode ser aplicada como agente
causador desta distribuicdo (ULLBERG e OLAFSSON, 2003).

E fundamental compreender que o termo dispersédo € comumente aplicado
para o movimento de individuos de uma espécie para um local diferente daquele de
seus progenitores. Convém clarificar o termo, ou seja, um organismo pode mover-se
para outro local em busca de alimento. Se o organismo ndo encontra um local com
disponibilidade de alimento, esse movimento pode ser definido como disperséo. Por
outro lado, se o organismo encontrar um local, relativamente proximo do ponto de
origem, esse movimento pode ser caracterizado como a atividade de forragear.
Tanto no movimento de dispersao, quanto no movimento de forragear os modos e
mecanismos de locomoc¢ao sao similares (NATHAN et al., 2008; GIBBS et al., 2010).
Por suas similitudes, adotou-se uma definicdo mais ampla de disperséo, qual seja:
qualquer movimento entre locais distantes em distintas escalas espaciais.

A dispersdo € uma caracteristica intrinseca dos organismos e esta
diretamente envolvida na estrutura e na organizacao espacial das popula¢cdes. Para
elucidar os processos de dispersdo, tanto quanto suas consequéncias na
distribuicdo espacial das populagdes, sendo necessario o conhecimento das
estratégias de locomocdo das espécies, assim como 0s mecanismos de dispersao
envolvidos. De modo geral, os processos haturais de dispersdo ocorrem por meio
ativos ou passivos, quer seja pelo vento, agua ou acdo de outros organismos.

E reconhecido que os processos de dispersdo ativos e/ou passivos
influenciam a dinédmica e a persisténcia das populacdes. No que se refere aos
nematoides, é relevante ressaltar que a capacidade de dispersao dessas espécies -
essencial para compreensao dos padrbes de distribuicdo em distintas escalas
espaciais - permanece pouco conhecida. Por meio de abordagem ecoldgica
descritiva e experimental e de técnicas moleculares, o0 objetivo geral desta tese &
investigar como a combinacgédo das caracteristicas comportamentais, morfologicas e
grupos tréficos determina distintas capacidades de disperséo e afeta a estrutura das

populac6es de diferentes espécies de nematoides marinhos.



Adaptacdes para a vida no intersticio, como pequeno tamanho e presenca
de estruturas para fixacdo aos graos de sedimento, além da auséncia da fase larval,
tornam os organismos da meiofauna reconhecidos pela restrita capacidade de
dispersédo (GIERE, 2002). A presenca ou a auséncia de estagios larvais é essencial
para avaliar a capacidade de dispersao dos organismos, através da coluna d’agua e
suas formas de dispersdo prevalecentes. Além de serem reconhecidamente maus
nadadores, os nematoides marinhos ndo apresentam estagio pelagico larval como
meio de dispersdo, observado na maioria das espécies de invertebrados
macrobénticos. Contudo, a presenca da fase larval para muitas espécies nao esta
diretamente associada aos processos de dispersdo por longas distancias, néo
induzindo ou acarretando distribuicbes homogéneas dessas espécies (YOUNG,
1995).

A principio, a capacidade de dispersdo dos nematoides foi definida a partir
de observacBes e constatacbes resultantes de pesquisas sobre 0s processos
evolutivos das espécies, estratégias de vida e os habitats que ocupam (BOADEN,
1989). Os habitats bénticos foram tomados como locais de origem dos grupos
meiofaunais, que vivem, em sua maioria, diretamente associados aos fundos
marinhos (WRAY, 1995). No entanto, suas atuais estratégias de vida sugerem que
tenham passado pelo habitat pelagico em algum momento da sua trajetéria
evolutiva.

Segundo Westheide (1987), os representantes intersticiais dos Annelida e
Crustacea teriam tido origem a partir da progénese de organismos epibénticos da
macrofauna, que apresentavam desenvolvimento indireto, com uma fase larval
planctbnica. Nematoides marinhos de vida livre também tiveram sua origem em
habitats bénticos, mas sua historia de vida ndo contemplou o aparecimento de larvas
planctdnicas. Os Ultimos ancestrais comuns dos protostdmios/deuterostdmios e
Ecdysozoa/Lophotrocozoa podem ter tido desenvolvimento direto, como postulado
por muitos autores (SALVINI-PLAWEN, 1978; BARNES, 1980; AX, 1987) e
evidenciado pela presenca de embrides fosseis do Neoproterozéico com tamanho
muito reduzido, o que sugere desenvolvimento direto (XIAO et al., 1998).

Visto que a fecundidade €é necessariamente baixa em metazoarios
pequenos, a planctotrofia torna-se uma alternativa adaptativa de desenvolvimento,

desvantajosa para muitas espécies devido ao estresse, durante a dispersado, que



pode diminuir as chances de assentamento (PECHENIK, 1999). Desvantagens, tais
como a dispersao por longas trajetérias diminuindo o tempo para adaptacao local,
também devem ser consideradas (PECHENIK, 1999).

Em nematoides, modos n&o-planctotroficos, especialmente o
desenvolvimento direto, sdo favorecidos assim como para outros tdxons marinhos,
nos quais a dispersao se da basicamente por meio de adultos ou juvenis. Por serem
pequenos e reconhecidamente maus nadadores, sua capacidade de dispersdo é
considerada limitada (FLEEGER et al., 1984; FEGLEY, 1985).

No entanto, trabalhos mais recentes mostraram que esses organismos
podem ser ressuspendidos e dispersos na coluna d’agua (PALMER, 1988;
ULLBERG e OLAFSSON, 2003; FONSECA-GENEVOIS et al., 2006, THOMAS e
LANA, 2011; BOECKNER et al., 2009), onde sua presenca e abundancia sao
influenciadas por sua morfologia e comportamento. Nesse sentido, foi justamente o
desenvolvimento de estratégias adaptativas, morfologicas, fisiolégicas e
comportamentais, que permitiu aos adultos utilizar a coluna d’agua como possivel
meio de disperséo, possibilitando a coloniza¢do de novas areas.

A reconhecida baixa capacidade de dispersdo dos nematoides foi avaliada
em pesquisas que utilizaram diferentes escalas espaciais (PALMER, 1988;
ULLBERG e OLAFSSON, 2003; FONSECA-GENEVOIS et al., 2006; THOMAS e
LANA, 2011; BOECKNER et al., 2009), tornando a busca por generalizacfes, a
respeito dos efeitos da dispersdo e os comportamentos intrinsecos a esse processo,
ainda mais complexos.

A dispersdo de nematoides marinhos, avaliada em distintas escalas
espaciais, pode ocorrer passivamente - apds ressuspensao do sedimento - por
emergéncia ativa do sedimento para a coluna d’agua - menos difundida para a
maioria das espécies de nematoides marinhos e “rafting”, o transporte associado a
materiais flutuantes. A ocorréncia de nematoides em amostras de zooplancton,
mesmo que em baixa densidade, é geralmente associada a suspensdo do
sedimento para a coluna d’ agua e consequente carreamento.

Por outro lado, muitas vezes os nematoides s&o encontrados na coluna
d"agua sem qualquer indicagéo prévia de ressuspensdo do sedimento, indicando a

ocorréncia de um componente ativo nos processos de dispersdo desses



organismos, e que 0s processos de dispersao predominantes para os nematoides
parecem depender da hidrodinamica prevalecente.

Os processos de dispersdo de nematoides também suscitaram estudos que
os avaliaram indiretamente, por meio de andlises da estrutura genética das
populacdes (DERYCKE et al.,, 2005; DERYCKE et al., 2007 a,b; DERYCKE et al.,
2008; DERYCKE et al., 2010). Para a genética de populacgfes, a dispersdo pode ser
compreendida, no contexto ecoldgico, como o conjunto de estratégias e tracos de
vida condicionadores da migracdo, sendo esse um vetor de transferéncia de material
genético de uma populacdo para outra, o que acarreta mudancas nas frequéncias
alélicas.

Os estudos que analisaram a estrutura genética das popula¢des indicaram
que muitas espécies - tidas com uma distribuicdo cosmopolita - evidenciaram um
complexo de espécies morfologicamente idénticas, mas geneticamente diferentes,
sendo a capacidade de dispersdo restrita a escala de centenas de quildmetros.
Dentre esses estudos, destacam-se Derycke et al. (2005) por demonstrar que as
abundéancias dos morfotipos de Pellioditis marina, que vivem associados as
macroalgas, variam consideravelmente ao longo do espaco e do tempo, refletindo
em diferentes preferéncias abidticas.

Os resultados também sugeriram que a dispersdo de nematoides por
‘rafting” em macroalgas € relativamente baixa e que uma verdadeira distribui¢cao
cosmopolita € provavelmente resultado de uma dispersdo ocasional por longas
distancias (DERYCKE et al., 2005). Nesse caso, a estrutura genética das
populacdes de nematoides associados a macroalga, caracterizada pelo processo de
dispersao por “rafting”, foi melhor explicada pela dindmica de metapopulag¢des do
gue por eventos do passado demogréfico.

Dentro de uma estrutura populacional, é possivel caracterizar a distribuicéo
de uma metapopulacdo. Em ecossistemas marinhos, uma metapopulagéo é definida
como descrita no modelo classico de Levins (1942), que considera populacdes
locais com tamanho efetivo da populacdo semelhantes, tendo como caracteristica
principal o risco de extingdo de uma populacao local.

Atualmente, uma nova perspectiva a respeito da definicdo do conceito de
metapopulacdo de organismos marinhos estad sendo amplamente debatida. Para

definir uma distribuicdo em metapopulacdo, devem ser consideradas abundancia,



idade, tamanho e estrutura genética das populacdes locais, assim como o fluxo
génico entre as populagdes, independentemente de risco de extingdo local
(KRITZER e SALE, 2006).

Além disso, para a compreensdo da estrutura genética das populacdes, as
informacdes comportamentais, ecologicas e biogeograficas sdo tdo relevantes
guanto o fluxo génico. Convém ponderar, no entanto, que esses conhecimentos sao
ainda compostos por lacunas e hipoteses para a maioria das espécies de
nematoides marinhos (KRITZER e SALE 2006).

De uma forma geral, os trabalhos a respeito da dispersdo de nematoides
marinhos indicaram que as espécies possuem diferentes mecanismos de disperséo,
acarretando em distintos padrées de distribuicdo, pelo menos em curta escala
temporal e espacial (JENSEN, 1981; ESKIN e PALMER, 1985; COMMITO e TITA,
2002; ULLBERG e OLAFSSON, 2003; FONSECA-GENEVOIS et al., 2006; THOMAS
e LANA, 2011; DERYCKE et al., 2008; BOECKNER et al., 2009). Por sua vez, a
capacidade de dispersdo de nematoides marinhos, condicionada pelas estratégias
de locomocéao, é um fator importante que deve ser considerado na distribuicdo das
espécies em distintas escalas espaciais.

Em se tratando de disperséo, € vital ressaltar que se por um lado os
processos de dispersdo sao condicionados por pelos fatores ecologicos, como
bioturbacéo, presenca de estruturas vegetais e hidrodinamica local, por outro lado,
a capacidade de dispersao das espécies nematoides marinhos é condicionada as
estratégias de locomocdo por rastejamento entre os graos de sedimento,
carreamento ou por natacéo na coluna d’agua. E importante ressaltar que a natacdo
de nematoides marinhos deve ser interpretada como a interacdo entre o
deslocamento senoidal e a dinamica do fluido no qual o organismo esta imerso.

A combinacdo desses fatores determina a propulsdo do organismo. O
deslocamento senoidal resulta da acdo de ondas por contracdes sucessivas e 0
relaxamento dos musculos longitudinais ao longo do corpo. As ondas passam ao
longo do corpo em uma direcdo oposta a qual o nematoide esta se movendo
(WALLACE, 1968). Gray e Lissmann (1964) demonstraram que tanto espécies de
nematoides de vida livre como parasitas de vertebrados, com morfologia do corpo

similar, apresentam movimentos senoidais tanto para nadar quanto para rastejar.
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A principal diferenga no deslocamento entre espécies de vida livre e
parasitas estaria na razado entre a amplitude e o comprimento de onda do movimento
senoidal (GRAY e LISSMANN, 1964). No entanto, esse modo de deslocamento foi
observado apenas em espécies de corpo longo e retilineo, que nédo representam a
diversidade morfolégica efetivamente encontrada nas espécies marinhas de vida
livre.

Mesmo na auséncia de modelos tedricos, ou de testes experimentais
robustos, as caracteristicas morfoldgicas, fisioldgicas e comportamentais dos
nematoides marinhos, como a vagilidade e o sedentarismo, podem determinar sua
presenca e abundancia na coluna d’agua, aumentando ou reduzindo suas chances
de disperséo e consequente capacidade de dispersdo. Posto que nematoides vageis
sdo todos aqueles que conseguem se locomover ativamente, seja através da
natacdo ou do rastejamento e sedentarios, sdo caracterizados por movimentos
limitados no tempo e no espaco. Utilizou-se do conceito de grupos funcionais
relativos aos padrBes morfolégicos e comportamentais compartilhados por espécies
distintas, mas que atuam de forma similar nas espécies mais suscetiveis a dispersao
e naquelas que tendem a permanecer no substrato. Por exemplo, as combinacdes
de diferentes comportamentos, como vagilidade e sedentarismo e morfologia do
corpo como forma do corpo e da cauda, afetam e/ou condicionam a capacidade de
dispersdo de espécies de nematoides marinhos? Tais combina¢cBes podem ser
formalmente categorizadas como grupos funcionais de dispersdo pela maior
vagilidade ou sedentarismos, determinando a presenca de nematoides na coluna
d’agua? Os grupos funcionais de dispersdo podem explicar os distintos padrées de
distribuicdo, permitindo o reconhecimento de metapopulacdes reconheciveis por sua
maior ou menor estruturacao genética?

Cabe esclarecer a estrutura e ordenacdo da pesquisa, por meio dos
objetivos especificos ressaltados nos temas abordados em cada capitulo. O objetivo
especifico do Capitulo | consistiu em categorizar grupos funcionais de dispersédo de
nematoides marinhos de vida livre, com base na combinacdo das suas estratégias
de locomocao, modos de deslocamento e de suas caracteristicas morfologicas e
grupos troficos.

No Capitulo Il, a dispersdo foi avaliada por meio de um experimento de

campo, testando-se a hipotese de que a dispersdao de nematoides marinhos € uma



funcdo da capacidade de locomocéao definida pelos grupos funcionais vagil nadador,
vagil rastejador e sedentario. Finalmente, no Capitulo Ill, o fluxo génico e a
estruturacdo genética de populagcdes de nematoides pertencentes aos grupos
funcionais vagil nadador e sedentario foram avaliadas na escala de metros a
dezenas de quildmetros, pela analise da frequéncia de haplétipos em sequéncias de
citocromo oxidase | (COI) do DNA mitocondrial.

Em suma, através dos modelos tedricos, testes experimentais e analise das
frequéncias dos haplétipos de um fragmento do DNA mitocondrial (COl), foram
propostos o0s grupos funcionais de dispersdo vagil nadador, vagil rastejador e
sedentario. As predicdes a respeito dos padrées encontrados estdo sujeitas a
rejeicdes. Cabe ressaltar que, por meio de uma abordagem matematica, um namero
maior de espécies e de distintos ambientes marinhos deve ser avaliado para que os
grupos funcionais possam ser formalizados. Por enquanto, as interpretacdes a partir
das estratégias de vida subjacente das espécies agrupadas foram consideradas e
indicaram que os grupos funcionais de dispersdo podem ser uma importante
classificacdo ecoldgica, que ainda ndo havia sido incorporada nos grupos funcionais
de alimentacdo (WIESER, 1953) e reproducdo/locomog¢édo, bem como nas analises

de estrutura genética das populacdes.



2 A VAGILIDADE E O SEDENTARISMO DE NEMATOIDES MARINHOS DEFINEM
GRUPOS FUNCIONAIS DE DISPERSAQ?

2.1 INTRODUCAO

Nematoides marinhos sdo 0s metazoarios mais representativos, em termos
numéricos, nos sedimentos marinhos e estuarinos (WARWICK e PRICE, 1979). A
alta densidade desses organismos pode ser explicada pela capacidade de ocupar os
espacos intersticiais, devido, principalmente, ao seu tamanho reduzido, tolerancia a
varios tipos de estresse ambientais e a diversidade da estrutura bucal, que permitem
explorar uma ampla faixa de itens alimentares (BOUWMAN, 1983). Esses fatores
também contribuem para a ampla distribuicdo geogréafica dos nematoides, que estédo
distribuidos em todas as latitudes, desde a zona litoranea até grandes profundidades
oceanicas, habitando todos os tipos de sedimentos (HEIP et al., 1985).

Durante muito tempo acreditou-se que a distribuicdo em larga escala das
espécies da meiofauna marinha - incluindo nematoides - era cosmopolita, originada
pelos movimentos das placas tectdnicas. Contudo, evidéncias de uma colonizagéo
eficiente de diversos taxons, que incluem nematoides marinhos em praias “virgens”
no Arquipélago de Galapagos, mostraram que outros fatores devem ser
considerados na distribuicao atual das espécies (WESTHEIDE, 1991). Portanto, se a
teoria das placas tectbnicas € questionavel, quais fatores explicariam os padrdes
atuais de distribuicdo das espécies de nematoides marinhos em curtas e largas
escalas espaciais?

Inimeros fatores bibticos e abidticos afetam os habitats em distintas escalas
espaciais, determinando os padrdes de distribuicdo das populacdes de nematoides
(CHAPMAN et al., 2010). Em curta escala espacial, fatores bioldégicos como relagbes
intra e interespecificas, presenca de estruturas biogénicas e disponibilidade de
alimento, e os fatores abidticos, como granulometria do sedimento, salinidade e
hidrodindmica s&o geralmente considerados importantes na estruturacdo e
distribuicdo espacial da populacao do tipo agregada (SOETAERT et al., 1994; SMOL
et al., 1994; GALLUCCI e NETTO, 2004; OZORIO et al., 1999; GALLUCCI et al.,
2005; GINGOLD et al., 2011). Entretanto, a disperséo e colonizagdo mediadas por

processos na coluna d’agua também devem ser consideradas uma importante
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explanagao para a distribuicdo espacial da meiofauna, tanto em curta como larga
escala espacial (PALMER, 1988; ARMONIES, 1988; COMMITO e TITA, 2002).
Apesar da dispersao de nematoides marinhos pela coluna d’agua ser ainda pouco
estudada, existem estudos recentes que utilizaram armadilhas dispostas na coluna
d’agua, reforcando o conhecimento a respeito da ocorréncia de nematoides na
coluna d’agua e os processos de dispersao envolvidos (COMMITO e TITA, 2002;
FONSECA-GENEVOIS et al., 2006; THOMAS e LANA, 2011; BOECKNER et al.,
2009).

Experimentos realizados em planicies de maré ndo vegetadas mostraram
qgue o0s géneros mais abundantes nas populacdes locais foram ressuspendidos.
Foram encontrados nematoides em até 2 metros do ponto de origem, em um Unico
evento de maré enchente (COMMITO e TITA, 2002; THOMAS e LANA, 2011).
Fonseca-Genevois et al. (2006) associaram a colonizacdo de substratos suspensos
a dezenas de metros do fundo oceénico por espécies dos géneros Chromadorinae
Viscosia a processos de erosdo do sedimento e comportamento de natagdo na
coluna d’agua. Ullberg e Olafsson (2003) mostraram que Trichotheristus sp. é capaz
de permanecer nadando na coluna d’agua apds suspensdo, ndo mostrando
preferéncia por nenhum local de assentamento. Oncholaimidae mostraram grande
capacidade para colonizar novos habitats (RIEMANN, 1986; LORENZEN et al.,
1987; PREIN, 1988, FONSECA-GENEVOIS et al., 2006), de forma que somente a
dispersdo passiva e a reconhecida limitada capacidade de dispersdo nédo foram
suficientes para explicar a rapida recolonizacdo. Esses resultados sugerem, para
determinadas espécies de nematoides marinhos, um componente ativo associado
aos processos de dispersao passiva, apos ressuspensao para coluna d’agua.

Ao contrario, a auséncia de determinadas espécies de nematoides na coluna
d’agua pode estar relacionada com o deslocamento vertical no sedimento, através
do rastejamento, como uma forma direta ou indireta de evitar a ressuspensao.
Experimentos de curto prazo que utilizaram armadilhas no sedimento mostraram que
espécies de nematoides de distribuicdo mais superficial podem ser mais facilmente
ressuspendidos, apds um ciclo de mare, do que as espécies que podem migrar para
as camadas mais profundas do sedimento (PALMER e MOLLQOY, 1986; FEGLEY,
1985; COMMITO e TITA, 2002). Sabatieria punctata pode se locomover ativamente

para as camadas mais profundas em sedimentos reduzidos ou oxidados. Portanto, a
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distribuicdo vertical desta espécie depende mais da disponibilidade de alimento do
que das concentracdes de oxigénio (STEYART et al.1999), mas depende também
da estratégia de locomocao de rastejamento entre os graos de sedimento. Nesse
caso, a dispersdo dos nematoides € restrita a poucos milimetros ou centimetros, por
causa do pequeno tamanho do corpo e consequente baixo deslocamento no
ambiente intersticial (SCHRATZBERGER et al., 2000).

Se por um lado a capacidade de natacdo e rastejamento, que caracteriza o
comportamento vagil dos organismos, foi reconhecida para varias espécies de
nematoides marinhos, o comportamento sedentario também foi descrito para outras
espécies. Comportamento sedentario € caracterizado como a auséncia de
comportamento ativo, ou seja, organismos naturalmente letargicos, ou quando o
organismo pode fixar-se ao substrato por estruturas adesivas. Espécies de
Metachromadora apresentaram a mais alta abundancia na coluna d’agua, distante a
0,5 km do ponto de origem, aproximadamente, sendo capazes de recolonizar uma
area defaunada em apenas um ciclo de maré (BELL e SHERMAN, 1980).
Organismos do género Metachromadora foram ressuspendidos por ocuparem a
camada superficial do sedimento e carregados pela corrente durante a maré
enchente, sem movimentos de natacdo na coluna d"agua (THOMAS e LANA, 2011).
Esse resultado corrobora outros trabalhos que sugerem que a distribuicdo superficial
ou subsuperficial do género Metachromadora, a morfologia do corpo robusto e seu
comportamento sedentario aumentam a probabilidade de ressuspensdo (BELL e
SHERMAN, 1980; ESKIN e PALMER, 1985).

Assim como a posicdo de nematoides no sedimento pode aumentar ou
diminuir as probabilidade de ressuspensao e dispersao passiva (COMMITO e TITA,
2002) caracteristicas morfolégicas e comportamentais também foram associadas a
diferente capacidade de dispersdo passiva entre as espécies de nematoides
(ULLBERG e OLAFSSON, 2003). Os géneros que apresentaram as maiores taxas
de dispersdo possuiam adaptacdes morfolégicas tanto para a locomogdo quanto
para se fixarem aos gréos de sedimento. A presenca de glandulas caudais permitiu
aos organismos fixarem-se aos gréos de sedimento e impedir a ressuspensdo para
a coluna d’agua em ambientes de baixa energia; enquanto em ambientes de alta
energia, com ondas e correntes de marés, a presenca das glandulas caudais

permitiu que essas espécies fossem carreadas por distancias menores apds a
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ressuspensao, em relacdo aos nematoides que néo sao fixos aos gréaos (GINGOLD
et al., 2011). Todavia, as estratégias de locomocgédo e a capacidade de dispersédo
permanecem pouco conhecidas para a maioria das espécies de nematoides
marinhos.

De forma geral, os trabalhos a respeito da disperséo de nematoides
marinhos indicaram que as espécies possuem diferentes mecanismos de disperséo,
acarretando em distintos padrbes de dispersdo em distintas escalas temporais e
espaciais (JENSEN, 1981; ESKIN e PALMER, 1985; COMMITO e TITA, 2002,
ULLBERG e OLAFSSON, 2003; FONSECA-GENEVOIS et al. 2006; THOMAS e
LANA, 2011; DERYCKE et al., 2008; BOECKNER et al., 2009). Por sua vez, o
potencial de dispersdo de nematoides marinhos condicionado pelas estratégias de
locomocgédo € um fator importante, que deve ser considerado na distribuicdo das
espécies em distintas escalas espaciais.

Os trabalhos que avaliaram detalhadamente o comportamento de natacéo,
em espécies de nematoides parasitas e de vida livre, utilizaram observacdes diretas
em gel de agar ou em gotas de agua (WALLACE, 1968; GRAY e LISSMAR, 1964).
Esses trabalhos sugerem que o modo de deslocamento mais usual é o senoidal,
resultante da acdo de ondas por contracdes sucessivas e relaxamento dos musculos
longitudinais ao longo do corpo. As ondas passam ao longo do corpo em uma
direcdo oposta aguela que o nematoide esta se movendo (WALLACE 1968). Gray e
Lissmar (1964) mostraram que tanto espécies de nematoides de vida livre, como
parasitas de vertebrados com a mesma morfologia do corpo, apresentam
movimentos senoidais para nadar e rastejar. E importante ressaltar que a natacéo
de nematoides marinhos deve ser interpretada como a interacdo entre o
deslocamento senoidal e a dinamica do fluido no qual o organismo esta imerso. A
combinagdo desses fatores determina a propulsédo do organismo. Desta forma, o
desenvolvimento de estratégias adaptativas, tanto morfoldégicas quanto
comportamentais, permitiu aos nematoides utilizarem a coluna d’agua por natagao e
carreamento, como possivel meio de dispersdo, e a evitarem a ressuspensao
enterrando-se, pelo rastejamento, para as camadas mais profundas do sedimento.

Mesmo na auséncia de modelos ted6ricos ou de testes experimentais
robustos, as caracteristicas morfoldgicas, fisiologicas e comportamentais - como a

vagilidade e o sedentarismo dos nematoides marinhos - determinaram sua presenca
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e abundancia na coluna d’agua, aumentando ou reduzindo as chances de
deslocamento ativo ou passivo. Nesse contexto, utilizou-se o conceito de grupos
funcionais relativos aos padrbes morfoldégicos e comportamentais, compartilhados
por espécies distintas, que atuam de forma similar nas espécies mais suscetiveis a
disperséo e aquelas que tendem a permanecer no substrato.

A aplicacdo do conceito de grupos funcionais de dispersdo, ou grupos
funcionais, tem se mostrado uma preciosa ferramenta nas generalizacdes sobre as
interacdes entre as espécies e na analise de comunidades de nematoides, assim
como em diversos taxons animais e de plantas (WIESER, 1953; MOENS et al.,
1997; BONGER, 1990, 1999; SCHRATZBERGER et al.,, 2007; KARR e JAMES,
1975; FAUCHALD e JUMARS, 1979). O conceito refere-se a um conjunto de
espécies relacionadas funcionalmente (MARGALEF, 1989), mas nao
necessariamente proximas evolutivamente.

A principio, grupos funcionais de dispersdo, ou grupos funcionais de
dispersdo de nematoides marinhos de vida livre, deveriam incluir todas as
caracteristicas morfolégicas e comportamentais, que afetem de alguma forma a
capacidade ou o potencial de locomocédo dos organismos como a prépria morfologia
do corpo. Por exemplo, a existéncia dos morfotipos truncados e retilineos em
nematoides marinhos de vida livre foi constatada por Soetaert et al. (2002). Espécies
com morfotipo retilineo mostram alta capacidade de locomocéao ativa, como provavel
resposta a pressdo da predacdo. Por outro lado, espécies com morfotipo truncado
permanecem restritas as camadas superficiais do sedimento devido a baixa
capacidade de locomocao (SOETAERT et al., 2002). Por sua vez, o habito alimentar
pode determinar a ressuspensdo, a maior ou menor suscetibilidade, como no caso
dos comedores de deposito superficial, que dependem primariamente das algas ou
bactérias na superficie do sedimento e, por isso, sdo facilmente ressuspendidos
para a coluna d’agua (COMMITO e TITA, 2002; ULLBERG e OLAFSSON, 2003;
THOMAS e LANA, 2011; BOECKNER et al., 2009). Por outro lado, Sabatieria
pulchra, Terschellingia longicaudata e Odontophorasetosa sao frequentemente mais
abundantes nas camadas mais profundas do sedimento e, por isso, raramente Sao
ressuspendidas (ESKIN e PALMER, 1985). Caracteristicas morfolégicas como forma
da cauda e estruturas que permitem a aderéncia ao substrato (ADAMS e TYLER,
1980; THISTLE e SHERMAN, 1985; THISTLE et al., 1995) também foram
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relacionadas aos modos de locomocdo e alimentacdo. Por exemplo, Theristus
caudasaliens possui glandula caudal que permite a fixar a cauda ao grado de
sedimento e assim movimentar o corpo ativamente em circulos em busca de
alimento (ADAMS e TYLER, 1980).

Nesse contexto, a combinacdo das formas do corpo (SOETAERT et al.,
2002), formas da cauda (THISTLE e SHERMAN, 1985) e outras caracteristicas
morfologicas, relevantes para a locomocéo, juntamente com os habitos alimentares
(WIESER, 1953) e comportamentos vagil e sedentario podem determinar grupos
funcionais de dispersdo caracterizados por uma maior ou menor suscetibilidade a
ressuspensao e consequente potencial de dispersédo das espécies. Com base nesse
conhecimento, os padrdes de distribuicio e processos de recolonizacdo de
nematoides marinhos poderiam ser avaliados por seus grupos funcionais de
disperséo, tanto em curta como em larga escala espacial, embora estas ainda nao
tenham sido formalmente descritas ou reconhecidas na literatura.

Este trabalho teve o objetivo de propor grupos funcionais de disperséo, ou
grupos funcionais de dispersao de nematoides marinhos de vida livre, com base na
combinacdo das suas estratégias de locomocdo, modos de deslocamento,
morfologia da cavidade bucal (grupos tréficos), tamanho e forma do corpo, tipos de
caudas e tipos de cuticula. Em uma primeira etapa, as estratégias de locomocéao de
nematoides marinhos foram categorizados experimentalmente em laboratério,
usando como modelos espécies de uma planicie entremarés ndo vegetada na Baia
de Paranagud e os modos de deslocamentos observados em agar gel. Em uma
segunda etapa, para a definicdo formal dos grupos funcionais de dispersdo, ou
grupos funcionais de dispersdo de nematoides marinhos de vida livre, tais categorias
foram combinadas com as caracteristicas morfolégicas e grupos troficos, a partir de
dados secundarios obtidos da literatura especifica.

Assim como na proposta de grupos funcionais de disperséo de alimentacdo
para poliquetas, por Fauchald e Jumars (1977), as predi¢cdes a respeito dos grupos
funcionais de dispersdo de nematoides marinhos estdo na forma de hipoteses que
podem ser futuramente testadas. A intencdo foi criar a possibilidade de um novo
grupamento funcional, de forma que possa ser continuamente testado em trabalhos
que avaliam o potencial de dispersdo e padrées de distribuicdo das espécies de

nematoides marinhos.
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2.2 MATERIAIS E METODOS

2.2.1 Modelo experimental para as observacfes das estratégias de locomocéo e

modos de deslocamento

O modelo experimental, aqui utilizado para categorizar as estratégias de
locomocédo e os modos de deslocamento dos nematoides marinhos, foi baseado em
uma metodologia originalmente desenvolvida para descricdo de sindromes de
comportamento em condi¢Bes de laboratorio, com o0 uso de aqudrios e a realizacdo
de observacGes repetidas em trés dias consecutivos. As sindromes séo
caracteristicas comportamentais intrinsecas de cada individuo, decorrentes da
condicdo de vida do individuo em um determinado momento e ambiente
(DOCHTERMANN, 2010). Esses modelos podem ser aplicados para a identificagao
de comportamentos anémalos, resultantes de artefatos experimentais, como forma
de diferencia-los de comportamentos “normais”. Segundo Logue et al. (2009), duas
guestbes-chave devem ser consideradas em um modelo “ideal” para estudo das
sindromes do comportamento: (a) a ordem na qual o comportamento é analisado
pode afetar as respostas nos comportamentos subsequentes e (b) a identificacao
dessas sindromes reduz o risco das correlacdes espurias causadas por artefatos
experimentais. Neste sentido, o modelo experimental utilizado, esquematizado na
Tabela 1, procurou amenizar ou evitar os artefatos comumente associados as

observacdes de organismos sob condi¢cfes de laboratério.

2.2.2 A montagem dos aquarios experimentais

O sedimento com o0s organismos observados foi coletado em trés pontos
distantes 50 metros um do outro, no Baixio dos Papagaios, na Baia de Paranagua
(Parand, Brasil), em abril de 2010. Foram montados ainda em campo trés aquarios
em béqueres de 600 ml, com sedimento de cada um dos pontos de coleta,
totalizando nove aquarios. Foi utilizado um “corer’ de PVC com as mesmas
dimensdes do aquéario (10 cm de diametro e 15 de altura) para a retirada do
sedimento. O corer foi enterrado até 10 cm de profundidade e o sedimento foi

cuidadosamente removido e depositado em cada aquario. Os aquarios, contendo
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apenas o sedimento, foram levados em caixas térmicas para o Laboratério de
Bentos do Centro de Estudos do Mar, onde foi adicionada agua coletada nos
mesmos locais de coleta do sedimento. Os aquarios foram oxigenados com
aeradores e mantidos em temperatura de 18" C e fotoperiodo de 12 h, durante todo o

experimento.

2.2.3 A categorizacdo das estratégias de locomocdo e modos de deslocamento

O experimento durou trés dias consecutivos, sendo que em cada dia foi
seguida uma ordem distinta para a observacéo das estratégias de locomoc¢&do em um
dos trés aquéarios de cada ponto, escolhido aleatoriamente (Tabela 1). Foram
retirados de cada aquario aproximadamente 10 ml de sedimento, entre os 5
primeiros centimetros da superficie, e agua, colocados em placas de Petri, sob lupa
estereoscopica, para observacdo das estratégias de locomocdo dos primeiros 14
nematoides tomados aleatoriamente. A identificacdo especifica dos nematoides nao
foi feita a priori. Os individuos observados foram sucessivamente codificados como
morfotipos D1_1, D1_2, considerando-se D1 como primeiro dia de experimento, D2

como segundo dia de experimento e assim por diante.

Tabela 1. Modelo experimental para andlise das estratégias de locomocdo e modos de deslocamento.
0s pontos 1, 2 e 3 distam 50 metros um do outro no baixio dos papagaios.

OBSERVACAO PONTO 1 PONTO 2 PONTO 3

Dia 1 14 observagdes 14 observagbes 14 observacdes
nadador letargico rastejador

Dia 2 14 observagoes 14 observacgdes 14 observagbes
rastejador nadador letargico

Dia 3 14 observacbes 14 observacdes 14 observacgdes
letargico rastejardor nadador

As estratégias de locomocao: nadador, rastejador e letargico foram definidas
a priori, com base em observacdes anteriores sistematicas de organismos vivos, a
partir dos comportamentos vagil e sedentario dos organismos (THOMAS e LANA,
2011). Desta forma, foram considerados nadadores os animais ativos no sedimento

e com capacidade de natacdo quando suspendidos na coluna d"agua; rastejadores,
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0S animais sem capacidade de natacdo, mas com capacidade de se locomover
ativamente entre os grados no sedimento e letargicos, 0s animais sem movimentos
ativos no sedimento ou na coluna d"agua, que afundam passivamente sempre que
ressuspendidos.

Posteriormente, cada individuo observado para categorizagdo das
estratégias de locomocéo foi colocado na superficie de agar salino a 1% (30 de
salinidade) em placas de Petri, sob microscépio estereoscopico (GRAY e
LISSMANN, 1964); 100 ml de agua salgada do ambiente, filtrada em kit Kitassato
com filtro de membrana de celulose (Whatman n°l), e 1g de agarose foram
utilizados para preparacdo de 10 placas de Petri (35x10 mm), posteriormente
esterilizadas em autoclave. A concentracao de 1 % foi definida apés verificar que os
nematoides que foram colocados em agar, com concentragdo menor, moveram-se

para o interior do agar, dificultando a observacgéao e registro em video.

Senoidal 6mega Senoidal mola

Senoidal circular Estatico

-

Figura 1: Imagens dos videos com os modos de deslocamento de cada individuo observado, em
agar salino 1 %, para categorizacao das estratégias de locomocao.

Filtracdo da &gua e esterilizacdo das placas foram necessarias para evitar a
contaminagdo na superficie de agar. A presenca de matéria organica dissolvida e de

microorganismos poderia interferir no deslocamento, atuando como uma forma de
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atrativo alimentar para os nematoides, podendo interferir também na analise do
deslocamento, discutidas posteriormente.

O modo de deslocamento de cada nematoide foi filmado com camera digital
acoplada ao microscopio estereoscopico por aproximadamente 60 segundos (Figura
1). Em algumas situagdes, os nematoides foram tocados com a ponta de um estilete
como forma de estimular o seu deslocamento assim que depositados na superficie
do agar. Posteriormente, os videos foram analisados e os modos de deslocamentos
categorizados como senoidal 6mega, senoidal mola, senoidal circular e estatico
(Figura 2).

Apos as observacbes dos modos de deslocamento em agar, 0s animais
foram colocados em laminas e identificados em nivel especifico, sob microscopio
otico, a partir das chaves de identificac@o de Platt e Warwick (1983, 1988) e Warwick
et al. (1998).

-----

Senoidal mola

Senoidal circular Estatico

Figura 2. Desenho esquematico dos modos de deslocamento observados na superficie do agar e
registrados em videos. A flecha representa o nematoide e a direcdo do deslocamento. A linha
pontilhada representa o caminho do movimento do nematoide.
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2.2.4 Grupos troficos e morfologia das espécies de nematoides

Apos categorizacdo das estratégias de locomocdo e modos de deslocamento,
as espécies observadas foram classificadas de acordo com a morfologia da
cavidade bucal (grupos tréficos), tamanho e forma do corpo, tipos de caudas e tipos

de cuticula (Tabela 2).

Tabela 2. Caracteristicas e categorias comportamentais, morfolégicas e grupos tréficos utilizados
para definir os grupos funcionais de disperséao.

Caracteristicas Categorias

Nadador
Estratégias de locomocéo Rastejador

Letargico

Senoidal 6mega

Modos de deslocamento Senoidal mola
Senoidal circular

Estatico

1A- comedores seletivos de depésito

Grupos tréficos 1B- comedores nao seletivos de depdsitos

2A- comedores de superficie

2B- predadores

<2mm
Tamanho do corpo

>2mm

Robusto
Forma do corpo

Esbelto

Clavada-conica/cilindrica
Tipos de cauda Conica
Alongada/filiforme
Lisa
Tipos de cuticula Estriada

Anulada/ornamentada

Com base na diversidade de estruturas bucais em nematoides marinhos de
vida livre, Wieser (1953) determinou grupos funcionais de disperséo alimentares que
incluem: 1A- comedores seletivos de deposito apresentam cavidade bucal reduzida

e auséncia de dentes e se alimentam de bactérias e pequenas particulas organicas;
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1B- comedores ndo seletivos de depdsitos, apresentam uma cavidade bucal ampla e
auséncia de dentes e também se alimentam de depdsitos organicos, incluindo as
particulas de tamanho grande; 2A- comedores de superficie apresentam cavidade
bucal com dentes de tamanho reduzido e se alimentam de microfitobentos na
superficie do sedimento e 2B- predadores, apresentam cavidade bucal com dentes
fortes ou mandibulas e se alimentam de nematoides e outros pequenos

invertebrados (Figura 3).

Comedores de deposito seletivos (14)

Comedores de epistrato (24)
(g2) sa1opvpaig

Comedores de deposito nao seletivos (1B)

Figura 3. Diversidade de estruturas bucais em nematoides marinhos de vida livre, segundo a
classificacéo de Wieser (1953). Figura modificada de Giere (2002).

As formas da cauda de nematoides também estdo reconhecidamente
relacionadas com a sua capacidade de locomocdo e reproducdo (THISTLE e
SHERMAN, 1985). Adams e Tyler (1980) constataram que estruturas morfolégicas
que auxiliam no comportamento de movimentagdo, aderéncia ao substrato e
alimentacdo, como as glandulas caudais, contribuem para as diferencas no
comportamento de movimentacdo de Theristus caudasaliens em relagdo a outras
espécies. As variadas formas da cauda e de morfologia bucal foram utilizadas para
agrupar espécies de associacdes de nematoides do Atlantico Norte (THISTLE et al.,
1995). Com base nestes trabalhos, as espécies observadas foram categorizadas de
acordo com as formas da cauda em clavada-conica/cilindrica, conica e

alongada/filiforme (Figura 4).
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O comprimento e a forma do corpo também estdo associados com a
capacidade de deslocamento. Ratsimbazafy et al. (1994) foram os primeiros a
reconhecer a existéncia dos morfotipos “retilineos” e “truncados” em nematoides do
Mar do Norte, categorizagéo posteriormente confirmada em espécies de nematoides
de varias areas da plataforma continental do Atlantico Norte (SOETAERT et al.,
2002). As morfologias corporais robusto, esbelto e longof/filiforme se originaram de
diferentes pressodes seletivas (SOETAERT et al., 2002). Os nematoides esbeltos e
longos e filiformes tém a capacidade de deslocar-se ativamente no sedimento. Em
contraste, a morfologia robusta provavelmente evoluiu como uma adaptacdo para
evitar a pressao de predagcdo (SOETAERT et al., 2002). Isso aconteceu porque a
vulnerabilidade ao ataque de predadores esta inversamente relacionada ao tamanho
das presas. Portanto, nematoides marinhos podem ter aumentado a largura do
corpo em vez do comprimento, como forma de evitar o ataque de predadores
maiores, 0 que acarretaria paralelamente uma reducdo em sua mobilidade
(SOETAERT et al., 2002).

Figura 4. As espécies observadas foram categorizadas de acordo com as formas da cauda em 2-
clavada-cénica/cilindrica, 3- cbnica e 4- alongadaffiliforme (Figuras adaptadas de THISTLE et al.,
1995).
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Figura 5. Categorias de forma e tamanho do corpo das espécies observadas e classificadas em duas
categorias de comprimento 1= <2 mm e 2= > 2 mm e duas categorias de forma de corpo 1= robusto
e 2 = esbelto. Figuras adaptadas de chaves de identificacdo de Platt e Warwick (1983, 1988).

Com base nas categorias de forma e tamanho do corpo adotadas por
Schratzberger et al. (2007), as espécies observadas foram classificadas em duas
categorias de comprimento (< 2mm e > 2mm) e duas categorias de forma de corpo

robusto e esbelto baseadas no trabalho de Soetaert et al. (2002) (Figuras 4 e 5)
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Figura 6. Tipos de cuticula A= lisa, B e C= estriada e D= anulada/ornamentada. Figuras adaptadas de
chaves de identificacéo de Platt e Warwick (1983, 1988).
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Os tipos de cuticula (lisa, estriada e anulada/ornamentada) também foram
considerados para definicdo dos grupos funcionais de dispersao (Figura 6). A
estrutura da cuticula nos nematoides pode variar de uma simples e Unica camada
para multiplas camadas, altamente complexas. Devido a falta de esqueleto e de
musculo circular, a cuticula funciona como um sistema antagbnico que previne a
deformacéo do corpo quando os musculos longitudinais sdo contraidos durante os
movimentos ondulatérios (HARRIS e CROFTON, 1957). O tipo de cuticula, portanto,
pode influenciar no comportamento vagil e sedentério das espécies de nematoides

marinhos.

2.2.5 Andlise e interpretacdo dos dados

Antes de analisar os grupos funcionais de disperséo, foi necessario testar o
modelo experimental desenvolvido para avaliar a presenca de comportamentos
inconsistentes, ou andmalos, resultantes dos artefatos experimentais nas
observacbes das estratégias de locomocdo e modos de deslocamento. Se as
categorias das estratégias de locomoc¢ao nadador (N), rastejador (R) e letargico (L)
formadas pela presenca ou auséncia dos modos de deslocamento sédo diferentes
nos trés dias de observagao (N#R#L), entdo as estratégias de locomocao ndo foram
influenciadas por artefato experimental. Se as categorias das estratégias de
locomocdo nadador (N), rastejador (R) e letargico (L) formadas pela presenca ou
auséncia dos modos de deslocamento sdo iguais entre sinos dias de observacao
(N=R=L), entdo as estratégias de locomocdo foram influenciadas por artefato
experimental.

As andlises estatisticas foram realizadas para comparacdo das estratégias
de locomocé&o nos diferentes dias de observacéo. O desenho experimental utilizado
nas analises multivariadas incluiu dois fatores e apresentou a seguinte estrutura:
estratégias de locomocéao (3 niveis; fixo; nadador, rastejador e letargico) e dias de
observacao (3 niveis; fixo; dias de observacéo 1, 2 e 3). Diferencas nas estratégias
de locomocao foram testadas pela analise de variancia multivariada permutacional
(ANDERSON, 2001) com a aplicagao programa PERMANOVA, versédo 1.6
(ANDERSON, 2005).
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Esta andlise permite aplicar o mesmo modelo aditivo da analise de variancia
sobre uma matriz de distancia qualquer e testar o efeito dos fatores através de
permutacdes (ANDERSON, 2005). Quando apropriado, comparagfes pareadas a
posteriori foram realizadas. Os resultados dos testes foram sustentados pela
avaliacdo visual dos padrdes no grafico de escalonamento multidimensional (MDS).
Posteriormente, uma analise de porcentagem de similaridade (SIMPER) foi aplicada
para avaliar os modos de deslocamento que foram responsaveis pelas
dissimilaridades das estratégias de locomo¢do em cada dia de observacdo. Todas
as analises multivariadas utilizaram o coeficiente de dissimilaridade de Bray-Curtis
com dados transformados para presenca e auséncia.

Finalmente, para avaliar se as categorias resultantes da combinacdo das
caracteristicas comportamentais, morfolégicas e grupos tréficos determinam grupos
funcionais de dispersédo foi utilizada a analise de PERMANOVA. Se as categorias
das estratégias de locomoc¢do nadador (N), rastejador (R) e letargico (L) formadas
pela presenca ou auséncia dos modos de deslocamento, morfologia da cavidade
bucal, tamanho e forma do corpo, tipos de caudas e tipos de cuticula sao diferentes
entre si (N#R#L), entdo as estratégias de locomoc¢cdo podem determinar grupos
funcionais ou grupos funcionais de dispersédo de dispersdo. A analise incluiu o fator
estratégias de locomocgdo (3 niveis; fixo; nadador, rastejador e letargico). Os
resultados dos testes foram sustentados pela avaliacdo visual dos padrdes no
grafico MDS. Posteriormente, uma analise de porcentagem de similaridade
(SIMPER) foi utilizada para avaliar a contribuicdo relativa dos modos de
deslocamento, caracteristicas morfolégicas e grupos troficos na formacdo dos
agrupamentos identificados no grafico MDS, considerando as estratégias de
locomocgédo (nadador, rastejador e letargico) como fator. Com essa andlise foi
possivel definir as caracteristicas comportamentais e morfolégicas que mais
contribuiram para categorizar as espécies de nematoides nos grupos funcionais de
dispersao.

As andlises multivariadas (MDS e SIMPER) foram feitas com o pacote
estatistico PRIMER 6.0, de Clarke e Warwick (2001) (Plymouth Routines In

Multivariate Ecological Research).
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2.3 RESULTADOS

2.3.1 Andlise das sindromes do comportamento

As relacBes das estratégias de locomogdo com modos de deslocamento
foram diferentes ao longo dos dias de observacdes (interacdo DXxEI significativa,
Tabela 3a). A estratégia de locomocdo nadador diferiu das estratégias rastejador e
letargico no primeiro e segundo dia de observacao (N#R#L, Tabela 3b). No entanto,
as estratégias de locomocao nadador e rastejador foram similares, em relacdo aos
modos de deslocamento no terceiro dia de observacdo (N=R#L, Tabela 3b). No
grafico de MDS os morfotipos que nao foram agrupados foram considerados
artefatos experimentais, sugerindo que as variacdes das estratégias de locomocéao e
modos de deslocamento foram influenciadas pelas condigbes experimentais
principalmente no terceiro dia de observacéao (Figura 7).

A estimativa das dissimilaridades médias de Bray-Curtis entre os dias de
observacdo ajuda a sustentar esse resultado (Tabela 3b). A dissimilaridade entre as
estratégias de locomocdo nadador e rastejador (N vs R) foi significativa nos dois
primeiros dias de observacdo. No terceiro dia de observacado, a dissimilaridade foi
menor e nao diferiu significativamente. A dissimilaridade entre as estratégias
rastejador e letargico (R vs L) foi relativamente baixa e ndo diferiu significativamente
apenas no primeiro dia de observacdo. O segundo e terceiro dias de observacgao
apresentaram as maiores dissimilaridades (R vs L), com valores significativamente
diferentes (Tabela 3b). As estratégias de locomocao nadador e letargico (N vs L)
apresentaram as maiores dissimilaridades nos dois primeiros dias de observacéao,
diferindo significativamente nos trés dias de observacao (Tabela 3b).

Por outro lado, a dissimilaridade dentro da estratégia de locomoc¢éo nadador
(N vs N) aumentou progressivamente ao longo do experimento. No caso da
estratégia de locomocao rastejador (R vs R)a dissimilaridade foi bastante alta para
os trés dias de observacdo. Ao contrario da categoria letargico (L vs L) que foi igual

a zero para os trés dias de observacéo (Tabela 3b).
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Tabela 3. Comparacédo dos modos de deslocamento entre as estratégias de locomogao nos trés dias
de observacdo (Dia 1, 2 e 3). N: nadador, R:rastejador e L: letargico Termos significativos de
interesse (a = 0,05) estdo destacados em negrito. Legenda da tabela: gl= grau de liberdade; QM=
média dos quadrados; F=f valor e p= p valor.

a) PERMANOVA (n= 14, 9999 permutac¢des utilizadas)

gl QM F P
Dia=D 2 4801,5873 25 0,03
Estrategias _ de 85992,0635 445 0,0001
locomocé&o=El
DxEI 4 5753,0683 3.0 0,001 *
Residuo 117 1935,2869

b) Dissimilaridades médias de Bray-Curtis e comparagfes pareadas a posteriori. Diagonais
contém estimativas dentro das estratégias de locomocgéo. *p < 0,05; ns: p > 0,05

Dia 1 Nadador Rastejar Letargico
Nadador 0,0

Rastejar 93,0* 70,0

Letargico 100,0 * 50,0 ns 0,0
Dia 2

Nadador 50,0

Rastejar 81,0 ns 80,0

Letargico 100,5 * 78,5 * 0,0
Dia 3

Nadador 78,0

Rastejar 81,0 ns 71,5

Letargico 72,0* 785* 0,0

Tabela 4. Andlise de similaridade (SIMPER) aplicada para a matriz de presenca e auséncias de
modos de deslocamento que mais contribuiram para a similaridade entre as estratégias de
locomocéo nos trés dias de observacgéo

IEstrateg@ de Modos de Média Contribuicdo
ocomocao Lo
A deslocamento similaridade %

(% similaridade)
Nadador Senoidal 6mega 52 90
58 %

senoidal mola 12 10
Rastejador Senoidal circular 10 38
27 % )

Estatico 9 37
Letargico .
100 % Estatico 100 100

Na analise de porcentagem de similaridade (SIMPER) o modo de
deslocamento que mais contribuiu para a similaridade da estratégia de locomocéao

nadador foi o senoidal dmega. Com 100% de similaridade, a estratégia de
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locomocéo letargico foi caracterizada pelo modo de deslocamento estéatico (Tabela
4). Finalmente, o0 modo de deslocamento que mais contribuiu para a estratégia de

locomocéo rastejador foi o senoidal circular.

2D Stress: 0
DQDD ; ‘§
D2
D2
v
[:2]

D2
v O g

\ 4 3

" A

® Rastejador
v Nadador
e Letargico

Figura 7. Escalonamento multidimensional ndo-métrico (MDS) baseado em matrizes de similaridade
de Bray-Curtis feitas a partir da presenca e auséncia dos modos de deslocamento nas estratégias de
locomocé&o nos dias de observagéo (D1, D2 e D3)

Logo, os comportamentos inconsistentes com esse padrdo podem ser
considerados como sindromes do comportamento, originadas por artefatos
experimentais, principalmente no terceiro dia de observacdo. Nesse caso, 0s modos
de deslocamentos originados por artefatos experimentais foram alterados para o
modo de deslocamento que mais contribuiu para a similaridade das estratégias de

locomocgéo.
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2.3.2 Andlise dos grupos funcionais de disperséo

Apés categorizacdo das estrategias de locomocdo e modos de
deslocamentos, as espécies observadas foram classificadas de acordo com a
morfologia da cavidade bucal (grupos tréficos), tamanho e forma do corpo, tipos de
caudas e tipos de cuticula. Antes de analisar e categorizar os grupos funcionais de
dispersdo se fez necessario uma breve descricdo a respeito das espécies e
caracteristicas morfoldégicas que mostraram inconsisténcias.

Um total de 18 espécies foi identificado nos 126 morfotipos analisados nos
experimentos para determinacdo das estratégias de locomocdo e modos de
deslocamento. Destes, apenas um individuo de Axonolaimus spl, Viscosia cobbi,
Chromadora spl, Halichoanolaimus spl foram observados no primeiro e segundo
dia de observacdo. Enquanto, Diplolaimoides spl e Neochromadora spl foram
observados apenas uma vez no terceiro dia de observacdes (Tabela 5). A principio,
para que uma maior diversidade de espécies fosse testada nas andlises de grupos
funcionais de dispersao, todas as espécies foram classificadas nas categorias de
morfologia do corpo e grupos tréficos (Tabela 5). O fato das espécies terem sido
observadas uma Unica vez no terceiro dia de observacdo, quando foi identificado
maior nimero de artefatos experimentais, ndo foi considerado (Tabela 5).

Entre as espécies categorizadas com forma do corpo robusto apenas
Daptonema spl foi descrita no trabalho de Soetaert et al. (2002). Metachromadora
chandleri, Pseudochromadora incubans, Batylaimus spl e Halichoanolaimus spl
foram categorizadas com a forma do corpo robusto a partir de observacdes
empiricas sem a utilizacdo de medidas sistematicas do corpo. De modo geral,essas
espécies mostraram um corpo uniformemente robusto, sendo visualmente mais largo

do que as espécies consideradas com forma do corpo esbelto (Tabela 5).
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Tabela 5. Lista das categorias de comportamento, morfoldgicas e grupos tréficos dos morfotipos, e respectivas espécies, observados em cada dia de observacdo no experimento em

laboratério.
Modos Forma Tamanho  Tipos da Tipos de Grupos
Morfotipo Espécie Estratégia de do corpo de corpo cauda cuticula tréficos
de deslocamento
locomocéao Slo S/m Slc P E R <2 >2 Al/f Co ClI L Es An Cds Cdns Cep PIf

S1P1 1 Batylaimus spl N 1 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0 0 1 0 1 0 0
S1P1 2 Daptonema spl N 1 0 0 0 0o 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P1 3 Daptonema spl N 1 0 0 0 0o 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P1_4 Daptonema spl N 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P1_5 Daptonema spl N 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P1_6 Daptonema spl N 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P1_7 Daptonema spl N 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P1 8 Daptonema spl N 1 0 0 0 0o 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P1 9 Daptonema spl N 1 0 0 0 0o 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P1 10 Daptonema spl N 1 0 0 0 0o 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P1 11 Daptonema spl N 1 0 0 0 0o 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P1_12 Daptonema spl N 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P1_13 Daptonema spl N 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P1_14 Daptonema spl N 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P2_1 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P2 2 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P2 3 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P2 4 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P2 5 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P2_6 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P2_7 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P2_8 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P2_9 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P2 10 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P2 11 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P2 12 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P2 13 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P2_14 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
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Estratégia Modos Forma Tamanho Tipos da Tipos de Grupos
Morfotipo Espécie de de do corpo de corpo cauda cuticula tréficos
locomocéao deslocamento
Slo S/m Slc P E R <2 >2 Al/f Co CI L Es An Cds Cdns Cep PIf

S1P3 1 Halalaimus spl Nn 0 0 1 0 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0
S1P3 2 Viscosia glabra Nn 0 0 1 0 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 1
S1P3_3 Viscosia glabra Nn 0 0 1 0 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 1
S1P3 4 Axonolaimus spl Nn 0 0 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 0
S1P3 5 S.parasitifera Nn 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P3_6 S.parasitifera Nn 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P3_7 Sabatieria spl Nn 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0
S1P3 8 S.parasitifera Nn 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P3 9 M. chandleri Nn 0 0 1 0 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P3_ 10 S.parasitifera Nn 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S1P3_11 Daptonema spl Nn 1 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S1P3_12 T.longicaudata Nn 0 0 1 0 1 0 1 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0
S1P3_13 Sabatieria spl Nn 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0
S1P3_14 Sabatieria spl Nn 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0
S2P1_1 Daptonema spl Nn 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S2P1_2 T.longicaudata Nn 0 0 1 0 1 0 1 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0
S2P1_3 Daptonema spl Nn 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S2P1_4 T.longicaudata Nn 0 0 1 0 1 0 1 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0
S2P1 5 S.parasitifera Nn 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P1_6 S.parasitifera Nn 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P1_7 Daptonema spl Nn 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S2P1_8 Daptonema sp2 Nn 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S2P1_9 S.parasitifera Nn 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P1_10 Sabatieria spl Nn 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0
S2P1_11 T.longicaudata Nn 0 0 1 0 1 0 1 0 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0
S2P1_12 Daptonema spl Nn 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S2P1_13 Daptonema spl Nn 0 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S2P1 14 S.parasitifera Nn 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
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Estratégia Modos Forma Tamanho Tipos da Tipos de Grupos
Morfotipo Espécie de de do corpo de corpo cauda cuticula tréficos
locomocgéao deslocamento
Slo S/m Slc P E R <2 >2 Al/f Co ClI L Es An Cds Cdns Cep PIf

S2P2 1 E. ornata N 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0 0 1 0
S2P2_2 S.parasitifera N 1 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P2_3 Viscosia cobbi N 1 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1
S2P2 4 Chromadora spl N 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0 1 0 0 1 0
S2P2 5 Daptonema spl N 0 1 0 0 0o 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S2P2 6 Daptonema spl N 0 1 0 0 0o 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S2P2 7 Daptonema N 1 0 0 0 0o 1 1 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0
S2P2_8 Viscosia glabra N 1 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 1
S2P2_9 Sabatieria spl N 0 1 0 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0
S2P2_10 E. ornata N 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0 0 1 0
S2P2_11 Sabatieria spl N 1 0 0 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0
S2P2 12 Halichoanolaimus spl N 1 0 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0
S2P2 13 Anoplostoma spl N 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0
S2P2 14 Anoplostoma spl N 1 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0
S2P3 1 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P3_2 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P3_3 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P3_4 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P3_5 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P3 6 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P3 7 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P3 8 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P3 9 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P3_10 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P3_11 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P3_12 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P3_13 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S2P3 14 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
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Estratégia Modos Forma Tamanho Tipos da Tipos de Grupos
Morfotipo Espécie de de do corpo de corpo cauda cuticula tréficos
locomocgéao deslocamento
Slo S/m Slc P E R <2 >2 Al/f Co ClI L Es An Cds Cdns Cep PIf

S3P1_1 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S3P1_2 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S3P1_3 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S3P1 4 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S3P1 5 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S3P1 6 Pseudochromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S3P1 7 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S3P1_8 Metachromadora spl L 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 1 0
S3P1_9 Metachromadora sp