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RESUMO

A incapacidade de identificacdo de espécies bioldgicas impacta diretamente,
nos esforcos para conservagao, principalmente entre aquelas de grande
interesse comercial, como é o caso dos camardes da familia Penaeidae. Os
peneideos representam mais da metade da pesca mundial de crustaceos, e
exercem valoroso papel funcional nos ecossistemas, sendo, portanto, objeto
de pesquisa biologica e genética pelas Ultimas décadas. Dentre os peneideos,
a Tribo Penaeini se destaca pela sua grande diversidade de espécies e alto
valor econémico. Estudos sisteméticos recentes tém sugerido que a
diversidade de téaxons dentro de Penaeini tem sido subestimada, com
classificacdes taxondmicas e relagbes filogenéticas controversas. Nesse
sentido, acessamos todas as sequéncias de COI presentes no BOLD Systems
para tribo Penaeini de modo a avaliar a diversidade genética e filogenética da
tribo. Ao todo 1680 sequéncias de COI foram utilizadas para 24 dos 35
representantes de Penaeini. Nossos dados revelaram a ocorréncia de erros
de identificacdo e misturas envolvendo as espécies do antigo género Penaeus.
Além disso, analises populacionais (BPEC) e filogenéticas, através métodos
de delimitacéo de espécies (BINs, bPTP e GMYC) revelaram alta diversidade
criptica para a Tribo, principalmente entre as espécies de grande interesse
comercial. Constatamos a existéncia de popula¢cdes altamente estruturadas ao
longo de varias ecorregifes dos oceanos Atlantico (19), indico (16) e Pacifico
(10) em sua maioria concentradas na regido das provincias do Indo-Oeste do
Pacifico. Nesse contexto, discutimos padrdes e processos biogeograficos que
podem ter moldado a histéria evolutiva desse grupo. Nossos dados fornecem,
portanto, importantes informacdes para subsidiar agcbes de manejo que visam
garantir a manutencao dessas linhagens e seus estoques em longo prazo.

Palavras-chave: Decapoda, Diversidade Criptica, Delimitacdo de Espécies,
MtDNA.



ABSTRACT

The inability to identify biological species directly impacts conservation efforts,
which is especially true among those species of great commercial interest, as
is the case with shrimps of the Penaeidae family. Peneidae accounts for more
than half of the world's crustacean fisheries and plays a valuable functional role
in ecosystems and, therefore, has been the subject of biological and genetic
research in recent decades. Among the peneids, the Penaeini Tribe stands out
for its great diversity of species and high economic value. Recent systematic
studies have suggested that the diversity of taxa within Penaeini has been
underestimated, with controversial taxonomic classifications and phylogenetic
relationships. In this sense, we access all COI sequences present in the BOLD
Systems for the Penaeini tribe in order to assess the genetic and phylogenetic
diversity of the tribe. In total, 1680 COI sequences were used for 24 of the 35
representatives of Penaeini. Our data revealed the occurrence of
misidentification and mixtures involving the species of the old genus Penaeus.
In addition, population and phylogenetic analyzes, using species delimitation
methods (BINs, bPTP and GMYC) revealed high cryptic diversity within the
Tribe, especially among species of great commercial interest. We detected the
existence of highly structured populations along several ecoregions of the
Atlantic (19), Indian (16) and Pacific (10) oceans, mostly concentrated in the
region of the Indo-West Pacific provinces. In this context, we discuss patterns
and biogeographical processes that may have shaped the evolutionary history
of this group. Thus, our data provide important information to support
management actions that aim to guarantee the maintenance of these lineages
and their stocks in the long term.

Key-word: Decapoda, Cryptic Diversity, Species Delimitation, mtDNA.
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1 Apresentacéo

A presente dissertagao visa contribuir para um melhor entendimento
sobre a diversidade genética e filogenética de uma das principais tribos de
camardo marinho, Penaeini. Esse grupo, formado por organismos de ampla
distribuicdo e presente em todos os oceanos, desempenha um importante
papel ecologico e funcional nos ecossistemas sendo, ainda de grande
interesse para a pesca e aquicultura mundial. Sob esse ambito para alguns
penaeideos ja se tem demonstrado drasticos declinios populacionais em seus
estoques naturais, devido principalmente a pesca exploratéria e a introducéo
de espécies exoticas. Tais acontecimentos afetam radicalmente os niveis de
variabilidade genética do grupo, que por abrigar grande quantidade de
espécies cripticas, precisa ser taxondmicamente revisto e ter suas espécies
efetivamente descritas. Todos esses fatores dificultam estratégias de manejo

e conservacao para essas especies.

Nesse contexto, optamos em dividir esta dissertacdo em duas partes. A
principio trazemos uma breve revisao literaria, onde sao abordados aspectos
conceituais sobre défict linneano, crise da biodiversidade, diversidade genética
e suas implicacbes para a conservacao, o uso do DNA barcode, além de
aspectos sobre a familia Penaeidae, com enfoque na tribo Penaeini e suas
relacbes sistematicas, Além disso, também discutimos planos de manejo e

conservacgao para os estogues de penaeideos em todo o mundo.

Em seguida apresentamos o Unico capitulo deste trabalho que
corresponde ao artigo fruto desta dissertacdo, que tem como objetivo fornecer
uma visdo geral sobre as informacdes que existem no BOLD para Penaeini,
estimar a quantidade de linhagens presentes no grupo e avaliar a diversidade
genética e filogenética dentro da tribo de modo a ajudar na resolucdo de
confusdes taxondmicas perpetuadas. O artigo sera submetido a Zoologischer

Anzeiger.

13



2 Revisao de Literatura

2.1 Déficit Linneano e a Crise da Biodiversidade

O conhecimento acerca da biodiversidade é um grande ponto de partida
para estudos basicos ou aplicados, relacionados as ciéncias da vida, pois a
incapacidade de identificacdo das espécies se reflete, diretamente, na
dificuldade de esfor¢cos em prol da conservacéo (Bickford et al., 2006; Fiser,
2017).

Estima-se hoje que existam aproximadamente 9 milhdes de espécies no
planeta, das quais apenas 30% foram descritas por taxonomistas ao redor do
mundo (Costello et al., 2013; Neto e Loyola, 2015). Esse déficit de
conhecimento acerca da existéncia das espécies € denominado déficit
Linneano, e implica diretamente em planejamentos com vistas para a
conservacao, uma vez que decisfes associadas a selecéo de locais prioritarios
costumam levar em consideracdo o numero e a distribuicdo das espécies,
assim como seu grau de endemismo (Brown e Lomolino, 1998; Costello et al.,
2013; Neto e Loyola, 2015).

Jéa foi constatado que uma das melhores formas de reduzir as lacunas
de conhecimento sobre a biodiversidade esta na melhor representatividade dos
organismos no espacgo geografico, entretanto inUmeros vieses implicam no
insucesso dessa alegacdo (Brooks, Da Fonseca e Rodrigues, 2004). No
ambiente marinho, por exemplo, a identificacdo das espécies é prejudicada
pela falta de acesso dos taxonomistas aos organismos em seu ambiente
natural (Knowton, 2000). Além disso, existem diversos taxons fenotipicamente
similares que geralmente dependem de sinais quimicos para reconhecimento
de gametas e selecdo sexual, de modo que a alta incidéncia de variacdes
interespecificas sem levar a um traco morfoldgico visivel € comum e torna sua
identificagdo uma dura tarefa (Palumbi, 1994; Stanhope, 1992). Nesse cenario,
encontram-se diversos grupos de crustaceos decapodes, que tem a maior
parte da sua identificacdo baseada em levantamentos de caracteres
morfolégicos, muitas vezes a partir de espécimes ja preservados (McLaughlin
et al., 1982; Stanhope et al., 1992; Palumbi, 1994; Tsoi et al., 2014; Tavares e
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Gusmao, 2016; Delrieu-Trottin et al., 2018; Carvalho-Batista et al., 2019).

Em diversas espécies marinhas, o fato de serem morfologicamente
idénticas e com caracteres morfol6gicos sobrepostos dificulta ainda mais a sua
identificacdo, embora ja sejam reprodutivamente isoladas e muito
frequentemente vivendo em simpatria, o que recebe a denominacdo de
espécies cripticas (Bickford et al., 2006). A ocorréncia e, consequentemente,
dificuldade de identificacdo destas espécies pode esté relacionada a eventos
cladogenéticos antigos, que levaram a divergéncias genéticas profundas,
porém sem alteracbes aparentes em atributos morfolégicos (Bickford et al.,
2006). Todavia, esse mecanismo de divergéncia recente nao seja
necessariamente um padrdo generalizado, pois taxons com divergéncias
antigas podem ter mantido grande similaridade fenética por estase morfolégica
(Colborn et al., 2001; Rocha-Olivares et al., 2001; Léfubere et al., 2006).

Nos ultimos anos, estudos demonstraram que linhagens cripticas
podem ser uniformemente distribuidas em grandes regides geograficas entre
0s mais altos niveis de classificacdo hierarquica, bem como espécies
consideradas de ampla distribuicdo podem, na verdade constituir um complexo
de espécies regionais (Trontelj e Fiser, 2009, Eme et al., 2017). Tais
informacdes desafiam a compreensao cientifica, sobre padrdes e processos
em larga escala que moldam a biodiversidade, contribuindo para o acumulo de
lacunas de conhecimento das espécies (Hebert et al., 2004; Blair et al., 2005;
Stireman et al., 2005; Santos et al., 2014). Além do citado, a sobre-explotacdo
e reducdo dos estoques tem levado ao colapso das populagbes causando
maior probabilidade de extingdo das espécies (Suzuki e Nam, 2018). Soma-se
a isso o fato de organismos alvos da pesca considerados como de baixo risco
e ampla distribuicdo podem, na realidade, compor um complexo de espécies
distintas, raras e/ou ameacadas (Leakey et al., 1995; Primack, 2002).
Consequentemente, estudos que visam esclarecer a diversidade de grupos de
importancia comercial tém sido amplamente incentivados (Palumbi, 1994;
Molbo et al., 2003; Carvalho-Batista et al., 2019)

Outra situacao que afeta diretamente a diversidade nos ecossistemas
marinhos € a introdugéo de espécies exdticas, apontada como forte causador

da perda de biodiversidade e diversidade genética, podendo, nos casos mais
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graves, levar a extincdo de espécies nativas presentes no habitat (Perez et al.,
2003; Ates et al.,, 2013; Simbine et al.,, 2016). Esta perda surge como
consequéncia da competicdo entre espécies invasoras e nativas, da predacéo
e da hibridacao, resultando na substituicdo de espécies naturais e diminuicdo
de seus estoques (Pimentel, 2002, Simbine et al., 2016). Logo, a incorreta
identificacdo dos organismos pode gerar uma equivocada interpretacdo dos
dados em areas onde ha sobreposicdo de espécies (Gusmao et al., 2013).
Nesse contexto, parte da diversidade genética € perdida, reduzindo o potencial
evolutivo, que em curto prazo, conduz a reducdo de reproducdo e
sobrevivéncia e, em longo prazo, diminui a capacidade das populacdes
evoluirem em resposta as mudancas ambientais (Leakey & Lewi, 1995;
Frankham et al., 2002).

2.2 Diversidade Genética e suas Implicacdes para a Conservacao

O conhecimento sobre a diversidade genética pode ser explicado pela
existéncia de diferentes genétipos em uma populacao (Robinson, 1998), nesse
sentido, niveis de variabilidade, constituem um elemento importante que
confere a um grupo a habilidade para adaptacdo frente as alteracdes
ambientais (Leakey e Lewi, 1995; Frankham et al., 2002). Nesse contexto,
entender o fluxo génico e os niveis de estruturacdo entre populacdes é
fundamental para garantir a conservacdo da variabilidade genética, tanto a
curto quanto a longo prazo, pois esta representa o nivel primario da
biodiversidade (Hillis et al., 1996).

Apesar desse entendimento, a manutencéao da diversidade genética das
espécies nem sempre é possivel. Ao longo dos anos, mudancas geradas a
partir de atividades antrépicas ocasionaram impactos nos ecossistemas
marinhos num nivel que inviabilizou a persisténcia evolutiva de algumas
espécies como, por exemplo, da foca-monge-do-Caribe (Monachus tropicalis),
mamifero que costumava habitar o mar do Caribe, mas devido a caga foi
considerada extinta em 2008, ou ainda o tubardo-lagarto (Schroederichthys
bivius), extinto desde 1988 devido a poluicdo dos oceanos e o trafico intenso

de navios em seus locais de reproducao (Leakey & Lewi, 1995; Frankham et
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al., 2002; Bornatowski et al., 2014; Bornatowski, Braga e Barreto, 2017). E
notavel que a perda de diversidade genética decorrente das diversas
alteracdes pode ser ilustrada pelo de unidades populacionais de fundo, de
modo que o declinio populacional geradopode estar culminando na alta
incidéncia de endogamia de ambientes marinhos, causando, com isso, um
aumento na frequéncia de homozigotos (Hartl e Clark, 1997), expresséo de
alelos deletérios recessivos, ou ainda a modificacdo de caracteristicas
reprodutivas (Keller, 1998; Bean et al. , 2004; Weeks et al., 2009).

Em decapodes, a situacdo é semelhante a de vertebrados marinhos,
pois para ambos, o crescimento recente de esforcos e tecnologias de captura,
devido a industrializacdo da pesca, acarretou em uma forte pressao sobre 0s
seus estoques naturais, conduzindo a drasticas reducdes populacionais
(Simbine et al., 2016). Consequentemente, grupos menores se tornam mais
susceptiveis a fatores estocasticos (demograficos e ambientais), pela pesca
exploratéria, aumentando exponencialmente seu risco a extingdo (Frankham
et al., 2002). Diante disso, a elaboracéo de planos de manejo especificos que
visem manter um tamanho de estoque suficiente e com alta diversidade
genética se faz necessaria.

A correta identificacdo das espécies deve ser efetivamente aplicada no
monitoramento das populagdes, sobretudo as de grande valor econdémico, a
fim de promover o desenvolvimento sustentavel da pesca, bem como da
aquicultura com base na escolha exata dos locais e periodos de defeso (Lavery
et al., 2004; Ma et al., 2011; Rajakumaran et al., 2014). Historicamente, érgaos
gestores ndo levam em consideracao a diversidade genética dos estoques o
gue origina incertezas sobre como a sobreexploracdo tem afetado esses
organismos (Pinsky e Palumbi, 2014).

2.3 Delimitacéo de Espécies: Uma abordagem com DNA Barcode

A identificacdo precisa das espécies e a quantificacdo da sua real
diversidade no planeta, se tornou o principal desafio dos pesquisadores deste
século, tendo em vistas a grande perda de espécies, em um curto espaco de

tempo por conta das atividades antropicas. Por isso, estudos de delimitagédo
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de espécies tém sido cada vez mais utilizados na elucidacéo e classificacédo
de novos organismos (Pons et al., 2006; Lukhtano, 2019).

Os métodos de delimitacdo consistem na atribuicdo de limites entre as
espécies de modo a agilizar processos de descricdo e contribuir para o
descobrimento de diversidade criptica anteriormente dificil ou até mesmo
impossivel de ser identificada (Eme et al., 2017; Lukhtano, 2019). Atualmente,
os métodos de delimitagdo podem ser enquadrados em dois grandes grupos:
1. Baseados em caracteres morfolégicos, cujo foco principal se da na forma
das espécies agrupando-as conforme similaridade morfolégica (Flot, 2015); 2.
Métodos moleculares, que podem ser baseados em: a) distancia, supondo que
a variacdo genética dentro das espécies € menor que a variagcao entre elas
(Wiemers e Fiedler, 2007; Puillandre et al., 2012); b) filogenética, para o qual
unidades taxonémicas sao agrupadas em arvores enraizadas e interpretadas
taxonomicamente, a fim de verificar taxas de ramificacdo, que devem ser
maiores entre as espécies; ou ¢) baseados no compartiihamento de alelos,
partindo do pressuposto que o fluxo génico € maior dentro das espécies (Flot
et al., 2015; Eme et al., 2017).

Nas ultimas décadas, para otimizacdo de técnicas de delimitacédo
molecular foi estabelecido o cédigo de barras de DNA (COIl), um fragmento de
658 pb de comprimento conhecido popularmente como DNA barcode (Hebert
et al.,, 2003). Este marcador tem sido o mais comumente utilizado em
delimitacdo de espécies animais, principalmente entre taxons marinhos
(Waugh, 2007; Zhang e Hanner, 2011; Cheng et al., 2015; Carvalho-Batista,
2019) para os quais, na maioria dos casos, seu uso contribui com a correcao
de classificacbes taxonomicas (Gusméao et al.,, 2016; Timm et al., 2019;
Carvalho-Batista, 2019). Apesar de todas as suas vantagens, como féacil
amplificacdo independentemente do estagio de vida dos animais, evolucao
rapida, auséncia de introns, heranca haplotipica (Tresbach et al., 2014); existe
0 perigo de obter resultados falso-positivos ou falso-negativos, uma vez que
sequéncias de COI podem produzir agrupamentos diferentes estatisticamente
significativos na auséncia de espécies diferentes (Ritter et al., 2013), ou ainda
nao apresentar diferenciacdo quando espécies distintas sdo comparadas, por

exemplo em casos onde a analise se da para grupos evolutivamente recentes
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(Toews e Brelsford, 2012). No entanto, a andlise comparativa desse fragmento
produz agrupamentos de espécimes em plataformas de dominio publico, como
0 BOLD Systems, em BINs (Barcode Index Numbers), que podem ser
interpretados como Unidades TaxonOomicas Operacionais Moleculares
(MOTUs), e servir de hipoteses taxondmicas preliminares para estudos
sistematicos e filogenéticos (Hebert e Ratnasingham, 2003; Ratnasingham e
Hebert, 2013).

Os BINs sao atribuidos pelo algoritmo Refined Single Linkage Analysis
(RESL), usando um limiar de variacdo intra para interespecifico de 2,2%
considerando que divergéncias genéticas do gene COIl raramente excedem 2%
entre individuos de uma mesma espécie (Gibbs, 2018). As MOTUs
previamente delimitadas sdo em seguida refinadas usando uma analise grafica
de agrupamento de Markov, podendo atribuir ainda as sequéncias a quatro
categorias (MATCH, SPLIT, MERGE, MIXTURE) sinalizando, com isso, a
ocorréncia de possiveis sinonimias e espécies cripticas (Hebert e
Ratnasingham, 2003; Ratnhasingham e Hebert, 2013) Hoje mais de 300 mil
paginas de BINs estédo disponiveis no BOLD criando um recurso para rapida
rapida resolucédo de problematicas taxonémicas. Entretanto, vale ressaltar que
0s BINs por si s6 ndo constituem base para decisées taxondmicas, sendo Uteis
apenas como hipéteses preliminares, devendo portanto, ser vinculados a
outros dados ecoldgicos, filogeograficos e até mesmo a outros métodos de
delimitacdo para discriminacdo das espécies (Gibbs, 2018; Lukhtanov et al.,
2019).

Hoje em dia, existem diferentes algoritmos para o reconhecimento de
MOTUS que permitem a analise de dados de sequéncia de grupos com pouca
investigacdo taxondmica (Page, 2011). Por exemplo, Puillandre e
colaboradores (2012), desenvolveram o método Automatic Barcode Gap
Discovery (ABGD), que propde uma definicdo padrao de lacuna do codigo de
barras, considerando as distancias genéticas entre as sequéncias alinhadas.
Pelo ABGD varios esquemas possiveis de particionamento sao produzidos,
entretanto € dificil selecionar qual resultado recupera a verdadeira diversidade
sem a presenca de um conhecimento prévio de contagem das espécies, 0 que

inviabiliza seu uso para analisar espécies com tempo de especiacdo muito
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curto (Puillandre et al., 2012; Ratnasingham e Hebert, 2013). Para esses
casos, algoritmos de delimitacdo baseados em arvores filogenéticas sdo mais
indicados, um exemplo disso € o General Mixed Yule Coalescent (GMYC)
(Pons et al., 2006).

O GMYC detecta padrbes de transicao de ramificacbes em uma arvore
filogenética a partir do modelo Yule, considerando processos coalescentes
neutros (Pons et al., 2006; Esselstyn et al., 2012; Ratnasingham e Hebert,
2013). Uma desvantagem de sua implementacdo é a dependéncia de uma
arvore ultramétrica geralmente advinda de um processo intensivo de
computacdo que € potencialmente sujeito a erros. Visando resolver esta
dependéncia Zhang e colaboradores (2013) elaboraram o Bayesian
Implementation of Poisson Tree Process (bPTP), que ndo requer uma arvore
de entrada ultramétrica, nem um limite de similaridade de sequéncia como
entrada. Este algoritmo consiste em uma verséao atualizada do PTP de maxima
verossimilhanca original, com o acréscimo de valores de suporte Bayesiano
(BS) para espécies delimitadas na arvore de entrada. Um valor de BS mais alto
em um no indica que todos os descendentes desse n6 sdo mais provaveis de
ser de uma espécie (Zhang et al., 2013). Porém, assim como todas as
abordagens de locus Unico aqui ja citadas (BINs, ABGD, GMYC), o bPTP
também sofre com as incertezas de conclusdes taxonémicas, devendo
portanto ser interpretado como hip6tese preliminar e requerendo o acréscimo
de dados adicionais como caracteres morfolégicos e dados de sequéncia
multigénica (Ence e Carstens, 2011), em um contexto taxonémico integrativo
(Padial et al., 2010; Sauer e Hausdorf, 2012). Aliado as delimitacbes de
espécies, outros métodos de identificacao de grupos geneticamente diferentes,
como o uso de ferramentas filogeograficas, podem ser combinados para
revelar a estruturacdo geografica; como exemplo temos o BPEC, que consiste
em um Agrupamento Filogeogréfico e Ecolégico Bayesiano que permite aliar
essas estruturagdes a fatores ambientais e fenotipicos (Manolopoulou, 2011;
Eme et al., 2017).

2.4 Relagbes Sistematicas em Camardes Peneideos: Um enfoque na Tribo

Penaeini

20



Dentre as espécies de grande interesse comercial, destaca-se a familia
nao monofilética, Penaeidae (Dall et al., 2009; Cheng et al., 2018; Hurzaid et
al., 2020), composta por camardes amplamente distribuidos em todos os
oceanos (Baldwing et al., 1998; Boss et al., 2016). Seus integrantes
representam mais da metade da pesca mundial de crustaceos, com cerca de
US$ 5 bilhdes de toneladas/ano (FAO, 2018, 2019). Além disso, exercem
importante papel funcional nos ecossistemas contribuindo para reciclagem dos
nutrientes, e atuando como base nutricional de grandes mamiferos marinhos e
numerosos peixes (Burkenroad, 1963; Santos et al., 2017).

O grupo de camardes desta familia foi inicialmente agrupado em 14
géneros e trés grandes tribos: Parapenaeini (Parapenaeus, Artemesia,
Penaeopsis e Metapenaeopsis), Penaeini (Penaeus lato sensu + Funchalia +
Heteropenaeus) e Trachypenaeini (Penaeus sensu stricto, Metapenaeus,
Macropetasma, Trachypenaeopsis, Atypopenaeus, Protrachypenis,
Tripypenaenaus e Xiphopenaeus) (Burkenroad, 1983). Desde entdo, estudos
morfolégicos e moleculares lancaram luz sobre a validac&do taxonémica, assim
como, tentaram entender as relacfes filogenéticas existentes entre as tribos
(Voloch, et al., 2009; Hurzaid et al., 2020). Nesse sentido, Dall e colaboradores
(1990) estimaram que houvesse mais de 200 espécies de peneideos, e as
reclassificaram em 17 géneros. Sete anos depois, Pérez-Farfante & Kensley
(1997), revisaram de forma abrangente os caracteres morfologicos utilizados
em estudos anteriores e propuseram uma nova taxonomia para 0 grupo,
reconhecendo a existéncia de 217 espécies e 26 géneros de modo que 0s
antigos Penaeus, Fabricius, 1798, e Trachypenaeus, Alcock, 1901, fossem
subdivididos em seis e quatro géneros, respectivamente (Litopenaeus,
Farfantepenaeus, Fenneropenaeus, Marsupenaeus, Melicertus e Penaeus
sensu stricto; Trachypenaeus s. |., Megokris, Rimapenaeus e Trachysalambria)
(Chan et al., 2008, Ma et al., 2011, Simbine, 2018).

Pesquisas apontam para uma alta diversidade criptica em penaeideos,
como por exemplo, Parapenaeopsis que foi recentemente subdividido em oito
novos géneros (Sakai e Shinomiya, 2011, Chanda, 2016). Além disso, 0s

géneros monotipicos Xiphopenaeus e Marsupenaeus ganharam novos
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integrantes (Carvalho-Batista et al., 2019, 2020; Tsoi 2005, 2014). A familia
Penaeidae agora conta com 32 géneros reconhecidos e mais de 224 espécies
(Gusmaéo et al. 2006; Ma, Chan e Chu, 2011; Tavares e Gusméao, 2016; Timm
et al., 2019; Carvalho-Batista et al., 2019, 2020; Franca et al., 2020; Hallim et
al., 2021).

Dentre os grupos de penaeideos, a tribo Penaeini tem sido mais
intensamente retratada em estudos filogenéticos da familia especialmente por
apresentar distancias genéticas elevadas (Ma et al., 2009, 2011; Cheng et al.,
2018; Hurzaid et al., 2020). Esta tribo, composta por oito géneros
(Farfantepenaeus, Fenneropenaeus, Funchalia, Heteropenaeus, Litopenaeus,
Marsupenaeus, Melicertus e Penaeus) e 35 espécies, surgiu ha cerca de 57
milhdes de anos (MYA) (Voloch, Freire, & Russo, 2009), e apresenta grande
guantidade de casos de diversidade criptica, como por exemplo, Penaeus
semisulcatus, Fenneropenaeus indicus ou Penaeus monodom para 0s quais
pelo menos quatro linhagens diferentes ja foram observadas (Alam et al., 2016;
Sajela et al., 2019; Hallim et al., 2021). Apesar disso, pouco se discute sobre
0s processos que podem ter moldado a diversidade genética dentro dessa
tribo.

Atualmente, sua classificacdo taxondmica e filogenética ainda ndo é
totalmente estabelecida, principalmente devido a incongruéncias entre dados
morfolégicos e moleculares (Timm et al., 2019; Franca et al., 2020; Hallim et
al., 2021). Embora a morfologia seja fundamental para classificacdo
taxondmica, as diferencas sutis entre os taxons podem influenciar na
elaboracdo de esquemas de classificacdo fazendo com que a obtencéo de
informacdes filogenéticas seja limitada, levando em consideracdo apenas
atributos morfolégicos (Avise, Nelson, e Sibley, 1994; Tassanakajon et al.,
2006; Hurzaid et al., 2020). Consequentemente, o trabalho taxonémico para a
maioria dos camardes penaeideos €, as vezes, mal sucedido e ambiguo,
levando a erros na classifcacédo das espécies (Hebert et al., 2003).

A utilizacdo de ferramentas de delimitagdo de espécies a partir de
caracteres moleculares, a fim de estimar a diversidade dentro de Penaeidae
tem sido pouco frequente (Sakai e Shinomiya, 2011, Chanda, 2016). Estudos

recentes com estas analises verificaram a ocorréncia de espécies cripticas em

22



Xiphopenaeus e Marsupenaeus de modo que as espécies destes géneros
foram redescritas e sua classificacdo taxondmica foi modificada (Carvalho-
Batista et al., 2019, 2020; Tsoi, 2005, 2014). Hoje, s&o conhecidas duas formas
distintas de Marsupenaeus, a primeira confinada ao mar da China Oriental (M.
japonicus) e a segunda amplamente distribuida no Indo-Pacifico (M.
pulchricaudatus) (Vinay et al., 2019). Por sua vez, para Xiphopenaeus, ap0s
décadas de intensa discusséo (Perez-Farfante, 1970; Dall et al. 1990; Perez-
Farfante & Kensley, 1997; Gusméo e Solé-Cava, 2002; Voloch e Solé-Cava,
2005; Gusmao et al., 2006; Pierjorge et al., 2014, Carvalho-Batista, 2019), ja
se tem bem estabelecida a presenca de duas linhagens para o Atlantico,
Xiphopenaeus dincao e Xiphopenaeus baueri, e uma no Pacifico, Xiphopeneus
riveti (Carvalho-Batista et al., 2019, 2020).

O conhecimento sobre a biodiversidade de Penaeini ainda é limitado, o
gue dificulta a resolucéo de seu status taxonémico, bem como a elaboracao de
estratégias de manejo eficazes. Logo, informac6es moleculares poderiam ser
utilizadas para aprofundar o conhecimento sobre a diversidade de espécies,
assim como avaliar os niveis de estruturacdo populacional desses camardes.
Todas essas informacdes sdo de suma importancia para contribuir

essencialmente na conservacao desses recursos pesqueiros.
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3. Dna Barcode Revela Alta Diversidade Criptica na Importante
Tribo Comercial de Camardes Penaeini (Decapoda, Penaeidae)
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Resumo

A incapacidade de identificacdo de espécies biologicas se reflete, diretamente,
nos esforcos para conservacdo. Isso € visto principalmente em grupos de
grande interesse comercial, como € o caso dos representantes da tribo
Penaeini, que contribuem com mais da metade da pesca mundial de
crustaceos e exercem valoroso papel funcional nos ecossistemas. Entretanto,
estudos sistematicos recentes sugerem que a diversidade de tdxons dentro de
Penaeini esteja subestimada, com classificacdes taxonémicas controversas.
No presente estudo, utilizamos abordagens filogenéticas e filogeogréaficas para
avaliar a diversidade em representantes da tribo Penaeini, com o uso do gene
mitocondrial Citocromo C Oxidase Subunidade I. Ao todo, 1680 sequéncias de
24 espécies foram acessadas na plataforma Bold Systems. Nossos resultados
detectaram diversos erros de identificacdo e sinonimias em 15 taxons da tribo,
principalmente envolvendo o antigo género Penaeus. A partir das analises
filogeogréficas, pode-se verificar a existéncia de populacbes altamente
estruturadas ao longo de varias ecorregides dos oceanos Atlantico (19), indico
(16) e Pacifico (10), para as quais os métodos de delimitacdo (GMYC, bPTB e
BINS) sugerem se tratar de espécies cripticas, como visto em Fenneropenaeus
indicus (3 MOTUSs), Litopenaeus vannamei (3 MOTUSs), Penaeus monodon (4
MOTUSs) e P. semisulcatus (4 MOTUSs). A maior concentracdo de diversidade
criptica foi verificada na regido do Indo-Oeste do Pacifico. Nossos dados
fornecem importantes informacfes que ajudam a subsidiar acdes de manejo e
garantir a manutencao das linhagens e seus estoques em longo prazo.

Palavras-chave: Decapoda, Diversidade Criptica, Delimitacdo de Espécies,
MtDNA
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3.1. Introducéao

Nos ultimos anos, a alta incidéncia de espécies ameacadas nos
ecossistemas aquaticos pela perda de habitat, sobre-exploracéo, introducéo
de espécies exaticas e poluicdo tem contribuido para o aumento nas taxas de
extincdo em ordem de grandeza trés vezes maior que a estimada por registros
fosseis (Mora e Zapata, 2013, Birben, 2019). Somado a isso, a auséncia de
informacgdes genéticas para a maioria das espécies nativas, constitui uma das
principais limitac6es de a¢cdes conservacionistas e de manejo (Frankham et al.,
2002). Nesse contexto, mais estudos voltados a genética da conservacao tém
sido elaborados, visando a identificacdo precisa das espécies, assim como, a
avaliacdo dos niveis de variabilidade genética, de modo a reduzir os riscos de
extingdo, principalmente daquelas espécies mal catalogadas e de alto valor
para o comércio mundial (Barrett e Charlesworth, 1991; Frankham et al., 2002).

No ambiente marinho, ja foi demonstrado que grande parte da
diversidade é subestimada, devido a existéncia de grupos de espécies
morfologicamente semelhantes e geneticamente diferentes, conhecidas como
espécies cripticas (Carvalho-Batista, 2019). Esses organismos sao advindos
de especiacdao, cujas variacdes interespecificas em caracteristicas fisioldgicas,
sexuais, comportamentais ou ecoldgicas néo levaram ao surgimento de tracos
morfoldgicos diferenciais visiveis (Stanhope et al., 1992; Palumbi, 1994). Isso
ocorre porque taxas de divergéncia genética e morfolégica ndo séao
necessariamente correlacionadas, podendo existir variacfes genéticas sem a
presenca de modificacdes morfologicas, ou ainda modificacdes morfoldgicas
sem variacdo genética (Stanhope et al., 1992; Palumbi, 1994; Candek e
Kuntner, 2015). Entre os decapodes marinhos, casos interessantes de
especiacdo criptica tém sido documentados para camardes da familia
Penaeidae, como por exemplo Farfantepenaeus (F. isabelae e F. subtilis),
Marsupenaeus (M. japonicus e M. pulchricaudatus) e Xiphopenaeus (X. baueri,
X. dincao, X. kroyeri e X. riveti) (Tsoi 2005, 2014; Gusmao et al., 2006; Tavares
e Gusmao, 2016; Carvalho-Batista et al., 2019, 2020). Estes estudos revelaram
caracteristicas comportamentais peculiares, bem como esclareceram a

existéncia de diferentes padrdes de distribuicdo geografica, o que sinalizou
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para a necessidade de revisées taxonémicas.

As espécies de Penaeidae representam hoje mais da metade da pesca
mundial de crustaceos, exercendo também valoroso papel funcional nos
ecossistemas (Dall, et al., 1990; Pérez Farfante & Kensley, 1997). Inicialmente,
essas espécies foram separadas em 14 géneros, com base em caracteres
morfoldgicos, e agrupadas em trés grandes tribos: Parapenaeini (Artemesia,
Metapenaeopsis, Parapenaeus e Penaeopsis), Penaeini (Funchalia,
Heteropenaeus e Penaeus lato sensu) e Trachypenaeini (Atypopenaeus,
Macropetasma, Metapenaeus, Penaeus sensu stricto, Protrachypenis,
Trachypenaeopsis, Tripypenaenaus e Xiphopenaeus) (Burkenroad, 1983).
Posteriormente, Dall et al. (1990) estimaram que havia 200 espécies de
peneideos e entdo reclassificaram o grupo com a validacdo de 17 géneros. Em
seguida, Pérez Farfante e Kensley (1997) revisaram a taxonomia do grupo com
base em novos caracteres e aspectos ecoldgicos, passando a reconhecer a
ocorréncia de 217 espécies para o grupo, dividindo, assim, 0s géneros
anteriormente definidos como Penaeus sensu lato Fabricius, 1798, e
Trachypenaeus sensu lato Alcock, 1901, em seis e quatro novos géneros,
respectivamente. Atualmente, o grupo conta com mais de 30 géneros e 224
espécies, entretanto, modificacbes em sua classificacdo ainda sé&o
intensamente incentivadas devido ao acumulo de erros de identificacao gerado
por discrepancias entre estudos morfolégicos e moleculares, principalmente
para os integrantes da tribo Penaeini (Dall et al., 1990; Pérez-Farfante &
Kensley, 1997; Yang et al., 2015; Tavares & Gusmao, 2016; Timm et al., 2019;
Franca, 2019, 2020).

Nos ultimos anos, a tribo Penaeini tem ganhado destaque devido aos
indicios de subestimacao da diversidade de suas espécies (Tsoi, 2005, 2014;
Gusmao et al., 2006; Tavares e Gusméao, 2016; Hurzaid et al., 2020). Penaeini
€ composta por oito géneros e 35 espécies validas, ocorrendo em uma grande
diversidade de habitats, incluindo aguas rasas e costeiras (Farfantepenaeus,
Fenneropenaeus, Litopenaeus, Marsupenaeus, Melicertus e Penaeus),
pelagicas (Funchalia) e recifais (Heteropenaeus), distribuidas em regides
tropicais e subtropicais do globo (Dall et al., 1990). Os ultimos estudos para o

grupo sinalizaram a existéncia de espécies morfologicamente idénticas e
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geneticamente diferentes, como, por exemplo, dentro de Penaeus monodon
no Atlantico, onde foram detectadas quatro linhagens (You et al.,, 2008;
Wagairatu et al., 2012; Abdul - Aziz et al., 2015), e Fenneropenaeus indicus na
regido do Indo-Oeste do Pacifico, com trés linhagens (Alam et al., 2014). Além
disso, erros de identificacdo e depdsitos de sequéncias moleculares tém sido
acumuladas cada vez mais em plataformas de dominio publico, como o BOLD
(Barcode of Life Data System), que tem como finalidade o auxilio na
identificacdo da bioddiversidade de forma répida e precisa, com a utilizagcdo do
marcador mitocondrial Citocromo C Oxidase Subunidade | (COIl), conhecido
como DNA Barcode.

O DNA Barcode tem sido efetivamente empregado na identificacdo de
estruturacdo dentro de espécies, na diferenciacdo de espécies irmas, bem
como, para o entendimento das relagdes genealdgicas no espaco e no tempo,
auxiliando na identificacéo de espécies cripticas (Cheng et al., 2015; Jacobina
et al.,, 2018; Carvalho-Batista, 2019). Aliado a esse marcador, métodos de
delimitacdo de espécies baseados em distancias (BINs, ABGD) e
probabilisticos (GMYC e bPTP) também tém sido diagndsticos para desvendar
a diversidade criptica em grupos complexos, como é o caso da familia
Penaeidae (Rousseeuw, 1987; Ward et al., 2005; Hurzaid et al., 2020). Todas
essas informacdes tém servido como hipéteses taxondmicas preliminares para
estudos sisteméticos e filogenéticos (Hebert e Ratnasingham, 2003; Page,
2011; Ratnasingham e Hebert, 2013).

No que diz respeito a plataforma BOLD, a utilizacdo dos BINs (Barcode
Index Numbers) tem sido atribuida pelo algoritmo Refined Single Linkage
Analysis (RESL), que utiliza um limiar de variacéo intra para interespecifica de
2.2% considerando que divergéncias genéticas do gene COIl raramente
excedem 2% entre individuos de uma mesma espécie (Gibbs, 2018). As
MOTUs (Unidades Taxondmicas Operacionais Moleculares) previamente
delimitadas sdo em seguida refinadas usando uma analise gréafica de
agrupamento de Markov, podendo atribuir as sequéncias em quatro categorias
(MATCH, SPLIT, MERGE, MIXTURE) sinalizando através dessas informacgdes
para a ocorréncia de possiveis sinonimias e/ou espécies cripticas (Hebert e

Ratnasingham, 2003; Ratnasingham e Hebert, 2013).
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Sabe-se que uma grande quantidade de sequéncias do gene COI, com
informacgdes georreferenciadas, tem sido depositadas e disponibilizadas na
plataforma de dominio publico Bold Systems ao decorrer das ultimas décadas
(Alam et al., 2014; Wong et al., 2015; Zhong e Zhang, 2018; Sajeela et al.,
2019; Spielman, 2019), o que permite avaliar os niveis de variabilidade
genética e a coesao evolutiva entre representantes de camardes Penaeini,
uma tribo de grande importancia na carcinicultura mundial. Neste contexto,
utilizamos abordagens filogenéticas e filogeogréaficas para avaliar a diversidade
genética e filogenética dentro da tribo Penaeini e verificar os limites entre
espécies. Nossos principais objetivos foram atestar o nUmero de linhagens e
esclarecer as rela¢des sisteméaticas do grupo, visando esclarecer as confusdes
taxondmicas perpetuadas na tribo. Além disso, discutimos os possiveis
processos biogeograficos que moldaram a sua diversidade, fornecendo

informacgdes para futuros planos de conservacao dessas espécies.

3.2. Material e Métodos

3.2.1. Aquisicao dos Dados e Filtragem das Sequéncias

As sequéncias do gene mitocondrial Citocromo C Oxidase | (COIl) foram
acessadas na plataforma de dominio publico do BOLD Systems para 24
representantes da tribo Penaeini. Essas sequéncias acessadas para cada
taxon passaram a priori por diferentes etapas de edicdo e filtragem para
posteriormente serem realizadas as analises genéticas e filogenéticas (ver
Figura 1).

Na etapa de edicdo, foi constatado que algumas sequéncias haviam
sido amplificadas com primers universais diferentes (Folmer, 1994; Palumbi,
1991). As amplificadas segundo Folmer (1994) possuiam, em sua maior parte,
fragmentos curtos (cerca de 250 pb) ou pequenos fragmentos de outros genes.
Estas incongruéncias também foram apontadas em outro estudo (Huzard et
al., 2020). Esses fragmentos menores foram entdo removidos, sendo utilizadas
apenas sequéncias COIl de maior tamanho e maior representatividade, ou seja,

os amplificados segundo os primers de Palumbi (1991). Em seguida, foram
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realizadas edicdes e alinhamentos preliminares para cada espécie no software
BioEdit v.7.0.5 (Hall, 1999). Sequéncias de ma qualidade, com fragmentos
curtos (menor que 400 pb) ou contendo insergdes e dele¢gbes foram removidas
do conjunto de dados, uma vez que foi assumido que se tratava de
sequenciamento de baixa qualidade, amplificacdo errbnea ou contaminacao
laboratorial. Outras sequéncias desalinhadas foram blastadas, usando a
ferramenta de pesquisa de alinhamento local basico — Nucleotideo (BLASTn)
(http://www.ncbi.nim.nih.gov/). As sequéncias nao pertencentes a espécie

daquele alinhamento foram realocadas para o seu devido conjunto de dados,
sendo estas informacdes tabuladas e consideradas ‘erros de depésito’.

Como etapa final de filtragem, foi verificado o nome cientifico de cada
espécie, visando avaliar possiveis erros taxondmicos ou ‘sinénimos’, que foram

posteriormente tabulados como possiveis erros de depdsitos de sequéncia.
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Figura 1. Fluxo metodoldgico utilizado no presente estudo envolvendo todas as etapas
analiticas, desde filtragem, edi¢céo e alinhamento de sequéncias para posterior analise
estatistica dos dados, envolvendo analise distancias genéticas (MEGA X e BINS),
filogenéticas (bPTP e GMYC) e filogeogréficas (BPEC).

3.2.2. Anédlise Estatistica dos Dados

Para cada espécie, foram calculadas distancias genéticas
intraespecificas utilizando o software MEGA X (Tamura et al, 2013), com o
modelo evolutivo Kimura 2 parametros (K2P), seguindo a rotina analitica do
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BOLD (www.boldsystems.org.com), (Hebert et al, 2003). Os valores de

distancia genética foram visualizados em um grafico de violin. A partir das
distancias genéticas entre as espécies, foi construida uma matriz de distancia
usando o modelo K2P com a fung&o sppDistMatrix (Brown et al., 2012). Em
seguida com base nesta matriz, foi criado um objeto de densidade com a
funcdo ‘localMinima’ no pacote R Spider v1.3-0 (Brown et al., 2012),
desconsiderando qualquer conhecimento prévio sobre a identidade das
espécies, visando detectar limites potenciais para inferéncia de niveis de
variacao intra e interespecifica (treshold) (Brown et al., 2012; Jacobina et al.
2020; Bianchi et al, 2021).

Analises populacionais também foram realizadas em espécies que
apresentavam mais de 10 sequéncias por localidade, utilizado o Agrupamento
Filogeografico e Ecolégico Bayesiano (BPEC; Manolopoulou, 2011) na
plataforma R (R Team, 2019). O principal objetivo foi avaliar a existéncia de
grupos geogréficos geneticamente distintos. Para isso, foram usados os
parametros ds = 0, nUmero maximo de migracfes = 5 e 10 milhdes de etapas
em MCMC.

Para as analises filogenéticas, foram utilizadas como grupo externo as
espécies Sicyonia lancifer e Callinectes bocourti, conforme outros estudos (Ma
et al. 2009; Hurzaid et al. 2020). Além disso, para os 24 representantes de
Penaeini, foram selecionados trés representantes de cada populacdo
discriminada pelas andlises filogeograficas do BPEC (Manolopoulou, 2011).
Esses representantes foram selecionados usando o critério de maxima
distancia genética par a par realizado no Mega X (Kumar et al., 2018). O
dataset final foi utilizado para a realizacdo das analises filogenéticas sob os
critérios de Inferéncia Bayesiana (Bl) e Maxima Verossimilhanca (ML).

O melhor modelo de ajuste de substituicdo de nucleotideos foi HKY + I,
de acordo com o Akaike Information Criterion (AIC) no Mega X (Kumar et al.,
2018). A analise de ML foi realizada no RAXML v.8 com 1000 pseudoréplicas
de bootstrap (Stamatakis et al., 2014), enquanto a Bl foi conduzida no software
BEAST 1.8.4 (Drummond, Rambaut, 2007) para gerar arvores ultramétricas,
com modelo Yule Speciation, relégio molecular relaxado e uma distribuicéo

lognormal. A busca por arvores foi produzida por 20 milhdes geracoes,
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amostrando a cada 2 mil geracfes. A convergéncia das cadeias de Markov foi
inspecionada no Tracer 1.6 (Drummond et al., 2012). Todos os valores de
tamanho efetivo da amostra (ESS) estavam acima de 200. Aplicamos, ainda,
um burn-in de 10% e utilizamos o restante das arvores para obter uma arvore
de credibilidade maxima do clado. O suporte foi baseado nos valores de
probabilidade posterior. As arvores entdo foram visualizadas na FigTree v1.4.1
(Rambaut, 2009).

3.2.3. Delimitagdo das Espécies

Métodos de delimitacdo foram implementados a partir do Bayesian
Implementation of Poisson Tree Process (bPTP, Zhang et al., 2013) e do
General Mixed Yule Coalescent Model (GMYC, Fujisawa, & Barraclough,
2013). O bPTP é um algoritmo que delimita espécies usando arvores nao
ultramétricas, uma vez que a taxa de especiacdo € modelada diretamente pelo
namero de substituicbes de nucleotideos. Uma vez que o bPTP assume um
namero de substituicdes entre as espécies maior do que 0 numero de
substituicbes dentro das espécies utilizamos utilizamos uma &arvore com
tamanho de ramo, anteriormente gerada no RaxML (Stamatakis et al., 2014).
O método de bPTP foi conduzido através de um servidor online
(http://species.h-its.org/ptp/), utilizando 500.000 geragdes com amostragem a
cada 500 geracdes e 10% de burn-in.

O GMYC, entretanto, por consistir num método de probabilidade que
delimita espécies ajustando modelos de ramificag&o intra e interespecifico ao
gene reconstruido por arvores foi implementando no servidor (http://species.h-

its.org/gmyc/) com amostragem a cada 500 geracfes e 10% de burn-in a partir
de uma arvore ultramétrica obtida no BEAST (Drummond et al., 2012)
utilizando no servidor a fungdo ‘single threshold’.

Por fim, todas as sequéncias de COI foram analisadas pelo sistema
Barcode Index Number (BIN) disponivel no BOLD, a fim de comparar os
resultados das delimitagdes com os dados de agrupamento sinalizados pela
plataforma. Esta abordagem agrupa as sequéncias utilizando algoritimos bem

estabelecidos para revelar Unidades Taxondmicas Operacionais Moleculares
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(MOTUs) a partir de agrupamentos de Markov, de modo a atribuir as
sequéncias um agrupamento especifico, sem classificacdo a priori em

espécies (Ratnasingham e Hebert, 2013).

4. Resultados

Nosso dataset final, apds a remoc¢éao de sequéncias andbmalas, consistiu
em 1.680 sequéncias do gene mitocondrial COI para 24 espécies de Penaeini.
Todas as sequéncias que correspondiam as espeécies Fenneropenaeus
chinensis, Funchalia woodwardi, Melicerus hathor e Penaeus silasi foram
removidas, por se tratarem de amplificacdes de regides curtas obtidas com o
uso de primers diferentes.

No que diz respeito aos erros de identificacdo verificados a partir da
ferramenta BLAST — NCBI, constatamos a ocorréncia de informacdes
discrepantes para 14 das 24 espécies analisadas. Estes erros também podem
ser observados através dos BINs encontrados no BOLD. Ao todo, nove dos 34
BINs da tribo apresentaram mistura de espécies diferentes em um mesmo
cluster. Em sua maior parte estes erros envolveram a espécie F. indicus
(sinénimo de P. indicus) pertencente ao BIN ACB5891, para o qual 20% das
sequéncias eram intituladas como P. monodom, além de ACH6846 (F. indicus
e F. merguiensis) e ACR5428, AEB3277, ACH6355, AAA5460 com,
respectivamente, M. hathor e P. latisulcatus (sinbnimo de M. latisulcatus); M.
japonicus e M. pulrichaudatus; e F. notialis e F. duorarum, para os quais a
mesma relacéo foi observada (para maiores detalhes ver Figura 2).

A partir da verificacdo dos nomes das espécies observamos a
ocorréncia de nove casos de nomes utilizados como sinébnimos (Tabela S1,
Material Suplementar) dentro da Tribo todos eles envolvendo os integrantes do
antigo género Penaeus (Fenneropenaeus, Farfantepenaeus, Marsupenaeus,
Litopenaeus e Melicertus), ndo foram observados erros de grafia no nome das
espécies depositadas na plataforma.

O limite potencial de variacdo intra e interespecifico detectado com a
funcdo LocalMinima para os representantes da Tribo Penaeini foi de 1.8%

(Figura 3). Este valor foi resolutivo para a Tribo, uma vez que sequéncias com
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distancia global acima de 1.8% foram recuperadas como MOTUSs distintas.

A Figura 4 apresenta as analises de distancia intraespecificas
calculadas para as espécies de Penaeini a partir das quais verificou-se a
existéncia de variacao genética entre 0 — 28.5%, sendo a maior distancia global
encontrada em P. semisulcatus. Divergéncias genéticas profundas (>2%)
também foram observadas em F. brasiliensis, F. indicus, F. merguiensis, F.
notialis, F. villosa, F. penicillatus, L. vannamei, M. japonicus, M. kerathurus, M.
latisulcatus, M. plebejus e P. monodom. Divergéncia genética menor que 2% e
maior que 1% foi observada em F. subtilis (1,42%). Além disso, valores
menores que um foram observados para os outros 9 taxons (Tabela S2,

Material Suplementar).

Misidentifications in Penaeini Tribe

100%
80%
60%
40%
20%

0

AEB3277 ACH6355 ACR5428 AAE2062 AAA5460 ACH6846 ACB5891 ACG8160 ABA2373

M Farfantenaeus isabelae I Marsupenaeus pulchricaudatus B Penaeus indicus

B Farfantepenaeus notialis 1 Melicertus latisulcatus B Penaeus latisulcatus
[ Farfantepenaeus subtilis [T Melicertus plebejus M Penaeus monodon

I Fenneropenaeus merguiensis M Melicertus hathor [l Penaeus semisulcatus
[ Marsupenaeus japonicus M Penaeus duorarum M Penaeus sp.

Figura 2. Ocorréncia de erros de deposito registrados na plataforma BOLD para
integrantes de Penaeini. O eixo X representa os BINs para os quais foram verificadas
discrepéncias, enquanto que no eixo Y observamos o0s valores em porcentagem
relacionados a quantidade de sequéncias discrepantes dentro dos BINs. Os nomes

das espécies seguem as nomeclaturas utilizadas no BOLD.
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géneros numa determinada faixa de valores. Quanto mais largo o violin plot maior a

guantidade de espécies para aquela distancia.

A partir da andlise de agrupamentos bayesianos realizada para
identificacdo de grupos populacionais geneticamente distintos, verificamos a
ocorréncia de diferentes populacdes em Penaeini estruturadas nos oceanos
Atlantico, indico e Pacifico (Figura 5). llustramos a incidéncia de duas
populacdes distintas em F. aztecus, F. brasiliensis, F. isabelae, F. paulensis,
F. notialis, L. setiferus, M. plebejus e M. kerathurus; trés em F. indicus, M.
japonicus e M. latisulcatus; além de quatro popula¢des em F. merguiensis, L.
vannamei, P. monodom e P. semisulcatus. A maior parte delas encontra-se
fortemente concentrada na regido das provincias do Pacifico-Indo-Oeste
(Figura 5).

Apbs a escolha das sequéncias que representavam cada populagéo, o
dataset final consistiu em 110 sequéncias com 550 pb. As andlises
filogenéticas em comparacdo com os meétodos de delimitacdo identificaram de
forma consistente 37 MOTUs para Penaeini com alto suporte filogenético
(Figura 5). Verificamos que quatro dos sete géneros analisados formavam
clados monofiléticos, séo eles: Farfantepenaeus, Fenneropenaeus, Funchalia
e Litopenaeus, com suporte de PP = 1. Além disso, observamos que
Marsupenaeus e Melicertus sao possivelmente parafiléticos, enquanto
Penaeus stricto sensu (P. semisulcatus, P. monodon e P. sp.) é claramente
polifilético.

Os algoritmos implementados, GMYC e bPTP, produziram resultados
contrastantes quando comparados ao sistema de identificagcdo do BOLD, BIN,
bem como quando comparados com a analise populacional realizada no
BPEC. Porém, foram congruentes as relacdes de distancia intraespecificas e
limiar de threshold calculados. Nesse sentido, populagbes estruturadas
sinalizadas pelo BPEC que apresentaram distancia genética acima do limiar
de variacdo (1,8%) foram recuperadas pelos métodos de delimitagdo como
MOTUs distintas, exceto para F. notialis e F. duorarum, as quais sO
apresentaram distancia acima de zero quando avaliadas juntas conforme

seguindo o padréo sugerido pelos BINs. Estas verificagfes sinalizam para
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ocorréncia de possiveis espécies cripticas entre diferentes espécies. Além de
populacdes estruturadas como F. paulensis ou M. latisulcatus, que possuiam
distancia genética inferior ao limiar passando a agrupar Unico clado na
topologia.

Os dois métodos de delimitacdo implementados apontam para
incidéncia de grande subestimacéo da diversidade de espécies em Penaeini.
Os dados sinalizam para possivel ocorréncia diversidade criptica em
Farfantepenaeus basiliensis (2 MOTUSs), Farfantepenaeus notialis (2 MOTUS),
Fenneropenaeus indicus (4 MOTUs), Fenneropenaeus merguiensis (2
MOTUSs), Litopenaeus vannamei (3 MOTUs), Marsupenaeus japonicus (3
MOTUSs), Melicertus latisulcatus (2 MOTUSs), Penaeus monodom (3 MOTUS),
Penaeus semisulcatus (4 MOTUS), (Figura 5).
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pelos retangulos fora dos mapas. Os nimeros em cada né da topologia referem-se aos

valores de probabilidade posterior. Clados de uma mesma espécie com suporte abaixo de
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0,98 foram colapsados. As cores dos ramos ha arvore sdo congruentes as cores de cada
circulo no mapa, os quais simbolizam as popula¢des. Espécies com ramos em preto ndo
foram representadas pelo BPEC. Os circulos que acompanham linhas tracejadas indicam a

ocorréncia de uma populacdo em mais de uma provincia biogeogréfica.

5. Discusséo
5.1 Erros de Identificacdo e as Rela¢gbes Sisteméticas da tribo

Este estudo representa o primeiro mapeamento genético global
comparativo entre os representantes da tribo com um dos maiores potenciais
econdmicos para carcinicultura mundial. Ao avaliarmos os dados presentes no
BOLD podemos constatar um alto numero de sequéncias associadas com
identificacdo potencialmente incorreta, 15 dos 24 taxons verificados, em sua
maior parte envolvendo espécies amplamente comercializadas no mundo,
como F. merguiensis, F. indicus e P. monodom. Os dados chamam a atencao
para a ocorréncia de incongruéncias entre espécies filogeneticamente
distantes (F. indicus e P. monodom) para as quais caracteres sobrepostos nao
sdo esperados (Perez-Farfante, 1969; Ma et al., 2011; Tsoi et al., 2014). Esta
nova informacdo sugere que alguns fatores podem estar atuando na
identificacédo errbnea desse grupo, dentre eles, podemos elencar a utilizacéo
de chaves taxondmicas arbitrarias ou, principalmente a auséncia de caracteres
diagndsticos resolutivos para os diferentes estagios de vida no grupo (Lefébure
et al., 2006; Ma et al., 2009; Cheng et al., 2018; Timm et al., 2019; Franca et
al., 2019, 2020).

A identificacdo de espécies e linhagens, certamente tem acelerado as
investigacdes sobre a padronizacao da biodiversidade a partir do sistema BIN
vinculado a plataforma BOLD. Esta ferramenta que sinaliza para existéncia de
erros de identificacdo, também possibilita a identificacdo casos de sinonimia e
de espécies cripticas, por meio da categorizacao das sequéncias em MATCH,
SPLIT, MERGE, MIXTURE (Hebert e Ratnasingham, 2003; Ratnasingham e
Hebert, 2013). Sobre esse enfoque, uma mesma espécie que recebe nomes
diferentes séo agrupadas num mesmo BIN (MIXTURE) e, por isso, entendidas

como espécies sindbnimas. Assim como uma mesma espécie atribuida a BINs
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diferentes (SPLIT) € apontada como detentora de uma possivel espécie
criptica, ou ainda espécies diferentes atribuidas a um mesmo BIN (MERGE)
sinalizam erros de depdsito ou identificacdo (Ratnasingham e Hebert, 2013).
Nos nossos dados, verificamos a existéncia de diferentes MERGEs para
Penaeini entre os integrantes do antigo género Penaeus, fato que tem refletido
na dificil autenticacao desses taxons (Hedges e Maxson, 1996; Lefébure et al.,
2006). Nossas analises evidenciam que um acumulo de registros equivocados,
bem como, a presenca de sinonimias, tem sido perpetuados dentro do grupo,
consequentemente, levando a erros de registro nos bancos de dados de
dominio publico.

No que diz respeito aos aspectos filogenéticos, para os géneros
examinados, quatro formaram clados monofiléticos: Farfantepenaeus,
Fenneropenaeus, Funchalia e Litopenaeus com altos valores de suporte
(PP=1). Marsupenaeus e Melicertus, foram possivelmente parafiléticos e
Penaeus stricto sensu (P. semisulcatus, P. monodon e P. sp.) foi considerado
polifilético. Estes resultados estdo em conformidade com estudos filogenéticos
anteriores realizados com marcadores nucleares e mitocondriais (Maggioni et
al., 2001; Lavery, 2004; Chan et al, 2008; Voloch et al., 2009; Ma et al., 2011;
Cheng, 2018), exceto no que se refere ao parafiletismo de Melicertus e
Marsupenaeus (Hurzaid et al., 2020). Em geral, a divisdo de Penaeus s.l.,, em
dois clados (Melicertus + Marsupenaeus e Fenneropenaeus +
Farfantepenaeus + Litopenaeus + Penaeus s. s.) e a condi¢cdo ndo monofilética
de Penaeus s. s. sdo sempre suportados (Maggioni et al., 2001; Lavery 2004,
Chan et al, 2008; Voloch et al., 2009; Ma et al., 2011; Cheng, 2018, Hurzaid et
al., 2020).

5.2 Diversidade Criptica da Tribo

Esta é a primeira vez que um valor limite é avaliado com base em dados
empiricos para Penaeini. A partir da fungédo LocalMinima o valor de threshold
calculado para a tribo foi de 1.8% abaixo dos 2% comumente utilizados para
discriminar espécies marinhas ou ainda dos 2,2% utilizados pelo BOLD para a

diferenciacdo de linhagens, o que sinaliza para existéncia de uma elevada
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subestimacdo da diversidade da tribo (Ward, 2005; Puckridge et al., 2013;
Ratnasingham e Hebert, 2013). A validacdo de um limiar especifico para cada
grupo é importante devido as diferentes caracteristicas entre os organismos e
suas historias evolutivas (Hebert et al., 2003). Em trabalhos com decapodes
marinhos, € comum que as distancias intraespecificas para o gene COI
permanecam em até 2%, enquanto as distancias interespecificas para
espécies congenéricas sejam superiores a 5% podendo chegar até mais de
20% em alguns casos (Costa et al., 2007, Cheng et al., 2015; Carvalho-Batista,
2019). Para peneideos a distancia entre as espécies pode variar de 2,7% até
mais de 28.5%, embora na maior parte, uma avaliacdo comparativa entre seus
congéneres ajuda na definicdo de um melhor treshold (Lavery et al., 2004;
Chan et al., 2008; Ma et al., 2009, 2011; Cheng et al., 2018, Hallim et al., 2021).
Sob esse ambito, encontramos distancias genéticas consistentes com
intervalos interespecificos para decapodes penaeideos (Cheng et al., 2018;
Hurzaid et al., 2020; Halim et al., 2021).

A avaliacdo da diversidade de espécies a partir das andlises
populacionais, e dos métodos de delimitacédo revelou a incidéncia de uma alta
diversidade criptica para a tribo Penaeini com 37 MOTU’s detectadas. As
possiveis espécies cripticas obeservadas envolveram diversos taxons
(Farfantepenaeus brasiliensis, Farfantepenaeus notialis, Fenneropenaeus
indicus, Litopenaeus vannamei, Marsupenaeus japonicus, Melicertus
latisulcatus, Penaeus monodon e P. semisulcatus) extensamente distribuidos
em todos 0s oceanos.

Uma correlacdo positiva entre o treshold, distancias genéticas e a
andlise populacional feita no BPEC, pode ser observada entre o0s
representantes dessa tribo. Nesse sentido, espécies com distancia genética
acima do limiar de 1,8% apresentaram grupos geograficos geneticamente
distintos. P. semisulcatus, por exemplo, foi a que apresentou o maior valor de
distancia (28,5%), sendo subdividido em quatro popula¢des que sinalizaram
para a existéncia de quatro MOTU’s pelos diferentes métodos de delimitacdo
de espécies diferentes (com distancia de 6,25% a 15,77% entre elas).
Ademais, duas populacdes diferentes foram observadas para F. brasiliensis e

M. latisulcatus; e trés para F. indicus, F. merguiensis, L. vannamei, M.
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japonicus e P. monodom. Ao utilizarmos os métodos de delimitacdo para
avaliar a diversidade deste grupo, constatamos a existéncia de espécies
diferentes, evidenciando a alta ocorréncia de diversidade criptica na tribo.
Alem disso, podemos destacar casos de paralelismos envolvendo MOTUs de
F. merguiensis e F. indicus.

Recentemente, Hurzaid e colaboradores (2020), usando genes
mitocondriais e nucleares para 71 morfoespécies da familia Penaeidae,
revelaram 92 MOTU’s de penaeideos, distribuidas no Sudoeste Asiatico.
Nesse mesmo estudo, os autores indicaram haver grande subestimacéo de
biodiversidade para estes organismos e uma alta incidéncia de espécies
cripticas em L. vannamei e P. monodom. Nossos resultados confirmam as
verificagcbes de Hurzaid et al. (2020), mas ainda amplia os achados,
considerando a nivel mundial a ocorréncia de outras linhagens cripticas,
envolvendo M. kerathurus e M. latisulcatus, nunca antes detectada.

De modo geral, os métodos de delimitacdo de espécies (GMYC, bPTP
e BINs), aliados a uma analise filogeografica (BPEC), conseguiram capturar
diferentes sinais, desde possiveis estruturacdes populacionais até sinalizar
possiveis processos de especiacdo criptica. Estes algoritmos foram
congruentes para a maior parte das espécies da tribo, no entanto espécies
como L. vannamei e P. semisulcatus apresentaram muito mais MOTUs de
acordo com o sistema do BOLD (BIN). Isso pode estara relacionado a
diferentes regibes amplificadas que consequentemente podem gerar clusters
diferentes (Ratnasingham e Hebert, 2013). Sob essa ambito, a utilizacéo
integrada de diferentes metodologias como as aqui demonstradas pode ser
uma alternativa poderosa para estudos que objetivam detectar, diversidade
criptica, avaliar os niveis de variacdo genética dentro de grupos complexos

com extensos bancos de dados (Hallim et al., 2021).
5.3 Distintos Padrdes Biogeograficos de Penaeini
A regido COIl apresenta taxa de mutacdo relativamente mais lenta

guando comparada a outros marcadores, nucleares (ex. microssatélites) e

mitocondriais (ex. CytB, Dloop). Apesar disso, investigacbes com esse
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marcador tém sido amplamente utilizadas no diagndstico taxondémico de
espécies e identificacdo de possiveis sinais de estruturacdo populacional
(Timm et al., 2019; Hurzaid et al., 2020; Hallim et al., 2021). No presente
estudo, pudemos constatar que as espécies de Penaeini distribuem-se em uma
grande quantidade de populagcdes mundialmente estruturadas, sendo 69%
delas encontradas na regido das provincias do Pacifico Indo-Oeste (IWP).

Muitas sdo as discussdes a respeito dos processos que podem ter
levado a grande diversidade de espécies na regido do IWP (Hall 1998; Wilson
e Rosen 1998; Briggs 1999; Crame e Rosen 2002; Mora et al. 2003). Para
camarfes penaeini estudos demonstraram que pontes terrestres e litorais
comuns no IPW, formadas durante os periodos de resfriamento global e
reducdo do nivel do mar, permitiram que estes organismos ocupassem novas
areas, com subsequente isolamento das suas populacdos (Benzie et al. 2002;
Wagqairatu et al., 2012). Waqairatu et al (2012), verificaram a partir de
sequéncias de microssatélites de P. monodom que as expancdes
populacionais na regido datavam de 20.000 a 165.000 anos atrés,
atravessando assim o periodo da era glacial do Pleistoceno. Tal descoberta
corrobora com diversos outros estudos com decapodas, como para o camarao
kumura Penaeus japonicus (Tsoi et al., 2005, 2007), camarao gigante de agua
doce Macrobrachium rosenbergii (Hurwood et al., 2014), caranguejo da lama
Scylla serrata (Forskal 1775) (Gopurenko et al., 1999) e, camardo mantis
Haptosquilla pulchella (Miers 1880) para os quais populacdes estruturadas que
compartilham sinais do Pleistoceno sdo observadas.

Semelhantemente, distintos padrdes de estruturagdo populacional
puderam ser sinalizados a partir de nossas anélises do BPEC a Norte, Sul,
Leste e Oeste do Pacifico Indo-Oeste. Estes padrdes sinalizam que as
espécies em Penaeini podem também compartilhar sinais de processos
biogeograficos semelhantes ao das espécies até entdo estudadas. De modo
gue estes eventos podem ter contribuido para moldar a diversidade do grupo
e permitir a formagdo de diferentes populagbes em F. indicus (3), F.
merguiensis (4), L. vannamei (4), M. japonicus (3), M. latisulcatus (3), P.
monodom (4), P. semisulcatus (6) nas provincias do Pacifico (Bellwood et al.,
2004; Barber and Bellwood, 2005; Allan, 2016; Hallin et al., 2021).
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Verificamos que 31% dos taxons contemplados, ocorrem entre as
provincias do Atlantico compreendendo as espécies F. brasiliensis, F. isabelae,
F. paulensis, F. subtilis e F. notialis. Atualmente, as principais barreiras ao fluxo
de espécies no Atlantico no sentido Norte e Sul séo a plumas de agua doce
formadas pelas descargas dos rios Amazonas e Orinoco (Muller-Karger et al.,
1988), as quais marcam a divisdo das provincias biogeograficas do Caribe e
do Brasil, e contribuem para formacdo de espécies irmas (Briggs & Bowen,
2013; Tonnen et al., 2016). Estudos recentes tém revelado que esse filtro atuou
em eventos cladogenéticos para diferentes taxons, como ouricos do mar dos
géneros Echinometra, (McCartney et al., 2000), e peixes recifais como o
Acanthurus coeruleus (Rocha, 2002), assim como, em camardes peneideos
(X. kroyeri, Carvalho-Batista et al., 2019).

Além disso, também pudemos observar a ocorréncia de duas
populacdes de L. setiferus no Atlantico Norte Ocidental, por ndo apresentar
distancia genética acima do limiar de 1,8%, de modo que consideramos que
estas duas populacdes tratavam-se de populagdes estruturadas. Segundo Ball
e Chapman (2003) as grandes populacdes de L. setiferus provavelmente
estiveram em contato recentemente e por isso, ainda ndo produziram
diferenciacdes acentuadas. Em contra partida, para F. notialis e F. duorarum
juntos apresentaram divergéncia genética elevada (2,4%), entretando a
analise separada dessas espécies ndo apresentou nenhum sinal populacional.
Timm e colaboradores (2019) verificaram a partir da analise dos genes 12 S,
16S e COlI, a formacéo de uma unica MOTU para F. notialis e F. duorarum, de
modo a ndo conseguir diferenciar essas duas espécies em seu estudo, o que
levaram os autores a considerarem a atuagdo da Corrente de Loop (“loop
corrent”), do golfo do México até a Fldérida, na mistura de F. notialis com F.
duorarum no limite de suas respectivas cadeias do sul e do norte no Golfo do
México dificultando, com isso a separacao dessas espécies (Ordofnez-Lopez
2006, Timm et al., 2019). Além disso, sugerem que a ruptura entre F. notialis e
F. duorarum pode nao ser verdadeira, o que explicaria o acimulo de confusées
taxondmicas, inclusive o fato das duas serem pouco diferenciadas na
plataforma BOLD (Timm et al., 2019).

Por fim, constatamos a presenca de populacdes estruturadas em F.
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isabelae, F. paulensis e F. subtilis na provincia do Brasil, Atlantico Sul,. Nossos
resultados estdo em conformidade com outros estudos (Gusmao et al., 2005;
Teodoro et al., 2016), que também observaram a ocorréncia de diferentes
populacdes para Penaeini localizadas no litoral sul e sudeste brasileiro, as
guais podem ser explicadas, pela existéncia de difentes barreiras
biogeograficas marinhas, como direcéo de correntes marinhas, gradientes de
temperatura, areas de ressurgéncia, diferentes formacdes geoldgicas, assim
como, isolamentos por distancia, que podem ter moldado a diversidade desse

grupo levando a estruturacéo de suas populacdes (Teodoro, 2016).

5.4 Implicagdes para o Manejo e Conservacao

Observamos uma grande subestimacdo da diversidade entre os
representantes da tribo Penaeini, principalmente para espécie de elevado valor
comercial o que implica diretamente no manejo desses organismos, uma vez
que, por possuirem grande similaridade fenotipica, podem estar sofrendo
declinios populacionais nos mais diversos niveis, através da sobrepesca e
introducdo de espécies exoticas. Além disso, a auséncia de conhecimento
sobre a divergéncia genética em nivel intra e inrerespecifico, dificulta manejos
efetivos e o estabelecimento de estratégias de defeso, que possam nortear e
subsidiar tomadas de decisdo em relacdo ao estado taxonémico e conservagao
dessas espécies (Costa et al., 2007, Barbieri et al., 2016; Simbine et al., 2018).

Verificamos a ocorréncia de varias espécies fora de seus limites de
distribuicdo natural, por exemplo, L. vannamei, nativa do Pacifico oriental e P.
monodom e P. semisulcatus que tém sua origem e distribuicdo atrelada ao
Indo-Pacifico. Isso acontece devido ao fato destes organismos serem
globalmente utilizados em programas de melhoramento da aquicultura. No
entanto, tal utilizacdo se torna alvo de preocupacéo diante de um cenario de
alta diversidade criptica, devido, até 0 momento, pouco se saber dos niveis de
diferenciacdo genética entre estoques nativos e cativos (Alam, 2015). Isso
pode acarretar em diversas consequéncias, tanto em populacdes naturais,
uma vez que, se organismos cultivados ao interagirem com a fauna local

podem levar a reducao da biodiversidade em funcéo da competicao, que pode
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levar a extincdo ou hibridizacdo, levando a um processo de fuséo. (Sousa,
2018; Tahim, Damaceno e Araujo, 2019).

A existéncia de espécies cripticas entre organismos tdo valorizados,
constitui um risco exponencial para a producdo mundial, uma vez que casos
de introducdo de espécies exoticas que dizimam a fauna local, ja séo
documentados para crustaceos comerciais em varias locadidades (Baht e
Singh, 2014; Tiwari, 2015; Simbine et al., 2018). Uma vez introduzida acidental
ou deliberadamente, as espécies podem trazer patdgenos, competir com as
nativas pelos mesmos recursos, além da contaminacao genética por possiveis
processos de hibridizagdo (Chame, 2009; Barbieri, Coa, Rezende, 2016).
Registros da captura de camardes penaeideos nativos da costa do Sol em
Mocambique, mostraram que a ocorréncia da espécie exotica introduzida M.
dobsoni tem gerado diminuicdo nas capturas de espécimes de F. indicus, em
todas as artes de pesca artesanal (Simbine et al., 2018).

Nossos resultados, portanto, constituem uma base fundamental de
informacdo sobre o conhecimento da diversidade genética de Penaeini,
podendo nortear a elaboracdo de estratégias para estudos futuros, nos mais
diversos niveis (taxonémicos, filogenéticos e conservacionistas) que podem
nortear a carcinicultura desse grupo mundialmente. Acessar a correta
identificacdo das espécies e seus niveis de variabilidade genética, torna-se o
alicerce central para a confeccdo de unidades de manejo, gestdo e
conservacao nao sé para esse grupo, mas também para outras espécies que
desempenham papeis funcionais e econdmicos como Penaini (Hallim et al.,
2021).

5.5 Consideracdes Finais

Ao acessarmos a diversidade genética e filogenética através de um
mapeamento genético global de representantes da Tribo Penaini conseguimos
fornecer uma visdo geral das informagfes disponiveis para Penaeini na
plataforma BOLD além de diagnosticar uma grande diversidade oculta e

possiveis estoques estruturados em varias provincias e ecorregidoes
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biogegraficas do mundo. Nossos resultados podem ser utilizados para mitigar
o défict Linneano - a lacuna de conhecimento - entre as espécies formalmente
descritas e 0 numero de espécies existentes. Além disso, verificamos que o
uso de métodos de delimitacdo de espécies (GMYC, bPTP e BINs), aliados a
ferramentas filogeografica como o BPEC e a anélise de distancias genéticas
podem capturar diferentes sinais, de estruturacdo populacional, e sinalizar
processos de especiacdo criptica. Assim, sugerimos que abordagens
integradas podem ser uma poderosa ferramenta para estudos que objetivam
detectar niveis de variacdo genética dentro da tribo. Nossos resultados
ressaltam também a necessidade de revisbes taxondémicas para 0 grupo,
principalmente utilizando ferramentas integrativas, para que possam servir de
alicerces no gerenciamento desses estoques de forma efetiva, uma vez que

sdo altamente explorados mundialmente.
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Conclusao

De modo geral encontra-se depositada no BOLD uma grande
guantidade de informacdes para camarfes da tribo Penaeini. Nossas andlises
apontam para um alto nimero de sequéncias associadas a uma identificacao
potencialmente incorreta, bem como para existéncia de sinbnimos entre as
espécies depositadas na plataforma. Além disso, observamos a possibilidade
de haver uma alta diversidade criptica em Farfantepenaeus brasiliensis (2
MOTUS), Fenneropenaeus indicus (3 MOTUS), Fenneropenaeus merguiensis
(3 MOTUS), Litopenaeus vannamei (3 MOTUS), Penaeus monodon (4
MOTUS) e P. semisulcatus (4 MOTUS) ou ainda a ocorréncia de populacdes
estruturadas nos diferentes oceanos ao redor do mundo. A partir destes
resultados destacamos a importancia de mais estudos genéticos, que utilizem
ferramentas analiticas para a discriminacdo de espécies complexas,
acrescentando a eles outros marcadores e metodologias de analise
populacional. Também sugerimos a confeccao de novas chaves taxondmicas
para o grupo levando em conta abordagens genéticas e estudos de cunho
taxondmico para avaliagdo morfolégica e molecular. Esperamos que esses
resultados possam ser fontes valiosas de informac¢des no desenvolvimento de
medidas de conservacdo que visem a manutencao desses estoques genéticos

altamente explorados mundialmente.
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Material Suplementar

Tabela S1: Representacdo dos erros de depdsito e sinbnimos encontrados no
BOLD para espécies da tribo Penaeini. A tabela ilustra como as informacdes sao
encontradas na plataforma dentro de cada BIN que representa as MOTUS.

BIN GENUS SPECIES IDENTIFICATION
ACD1635, Farfantepenaeus Farfantepenaeus brasiliensis; Synonymys
ADE1047 Penaeus brasiliensis
AAF7078 Farfantepenaeus Farfantepenaeus californiensis; Synonymys

Penaeus californiensis
AAA5460 Farfantepenaeus Farfantepenaeus notialis; Penaeus Deposit Error
duorarum; Penaeus notialis; Penaeus
nr. notialis LT-2018
AAM8135 Farfantepenaeus Farfantepenaeus aztecus; Penaeus Synonymys
aztecus
ACS3877 Farfantepenaeus Penaeus subtilis; Penaeus subtilis Synonymys
complex sp. morfotipo II;
Farfantepenaeus subtilis
ACG8160 Farfantepenaeus Penaeus isabelae; Penaeus subtilis Deposit Error
complex sp. morfotipo |
ACH6846 Fenneropenaeus Fenneropenaeus merguiensis; Deposit Error
Penaeus indicus; Penaeus
merguiensis; F. aff. merguiensis
CIFEFGB-D-026
AAD3903 Fenneropenaeus Fenneropenaeus merguiensis; Synonymys
Penaeus merguiensis
ACB5891 Fenneropenaeus Fenneropenaeus indicus; Penaeus Deposit Error
indicus; Fenneropenaeus
merguiensis; Penaeus monodon
ACC3635 Litopenaeus Penaeus setiferus; Litopenaeus Synonymys
setiferus
ADC8547 Litopenaeus Penaeus stylirostris; Litopenaeus Synonymys
stylirostris
AAF0656 Marsupenaeus Marsupenaeus japonicus; Penaeus Synonymys
japonicus
ACHG6355 Marsupenaeus Penaeus japonicus; Marsupenaeus Deposit Error

japonicus; Penaeus pulchricaudatus




AEB3277
AAB4142

ACR5428

AAE2062

ABA2373

Melicertus Melicertus kerathurus; Penaeus
kerathurus
Melicertus Penaeus latisulcatus; Penaeus

hathor; Melicertus latisulcatus;
Penaeus japonicus
Melicertus Melicertus plebejus; Melicertus
latisulcatus; Penaeus latisulcatus
Penaeus Penaeus monodon; Penaeus sp.;
Penaeus aff. monodon CIFEFGB-D-

027; Penaeus semisulcatus; Penaeus

aff. monodon CIFEFGB-D-024

Synonymys

Deposit Error

Deposit Error

Deposit Error

Tabela S2: Distancias genéticas de espécies de camardo Penaeini.

GENUS SPECIES SEQ PB MDR DMG
Funchalia F. villosa 5 618 10,1 4,1
Farfantepenaeus F. aztecus* 11 606 0,3 0,1
Farfantepenaeus F. brasiliensis* 84 548 3,2 11
Farfantepenaeus F. californiensis 4 672 0,2 0,1
Farfantepenaeus F. isabelae* 12 540 0,1 0,1
Farfantepenaeus F. notialis/ 47 565 2,4 0,7
duorarum*
Farfantepenaeus F. paulensis* 47 565 0,7 0,4
Farfantepenaeus F. subtilis* 28 560 1,47 0,2
Fenneropenaeus F. indicus* 200 581 16,5 6,5
Fenneropenaeus F. merguiensis* 61 557 5,4 2,5
Fenneropenaeus F. penicillatus 4 764 1,2 0,6
Litopenaeus L. setiferus* 50 652 0,4 0,1
Litopenaeus L. stylirostris 2 560 0,0 0,0
Litopenaeus L. vannamei* 143 618 17,2 2,1
Marsupenaeus M. japonicus* 54 504 8,3 4.1
Melicertus M.kerathurus* 98 493 2,05 0,1
Melicertus M. latisulcatus* 16 594 13,3 51
Melicertus M.longistylus 7 632 0,1 0,04
Melicertus M. plebejus* 12 602 2,7 1,2
Penaeus P. monodon* 103 609 19,8 55
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Penaeus P. semisulcatus* 199 512 28,5 251
Penaeus P. esculentus 5 653 0,3 0,1
Penaeus Penaeus sp. 6 657 0,9 0,4

PB = Pares de Base; SEQ = Quantidade de Sequéncias; DMG = Distancia Média Global; MDR
= Maiores Distancias entre Regides, * Espécies consideradas para as Analises Populacionais.
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