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RESUMO 
 

A incapacidade de identificação de espécies biológicas impacta diretamente, 
nos esforços para conservação, principalmente entre aquelas de grande 
interesse comercial, como é o caso dos camarões da família Penaeidae. Os 
peneídeos representam mais da metade da pesca mundial de crustáceos, e 
exercem valoroso papel funcional nos ecossistemas, sendo, portanto, objeto 
de pesquisa biológica e genética pelas últimas décadas. Dentre os peneídeos, 
a Tribo Penaeini se destaca pela sua grande diversidade de espécies e alto 
valor econômico. Estudos sistemáticos recentes têm sugerido que a 
diversidade de táxons dentro de Penaeini tem sido subestimada, com 
classificações taxonômicas e relações filogenéticas controversas. Nesse 
sentido, acessamos todas as sequências de COI presentes no BOLD Systems 
para tribo Penaeini de modo a avaliar a diversidade genética e filogenética da 
tribo.  Ao todo 1680 sequências de COI foram utilizadas para 24 dos 35 
representantes de Penaeini. Nossos dados revelaram  a ocorrência de erros 
de identificação e misturas envolvendo as espécies do antigo gênero Penaeus. 
Além disso, análises populacionais (BPEC) e filogenéticas, através métodos 
de delimitação de espécies (BINs, bPTP e GMYC) revelaram alta diversidade 
críptica para a Tribo, principalmente entre as espécies de grande interesse 
comercial. Constatamos a existência de populações altamente estruturadas ao 
longo de várias ecorregiões dos oceanos Atlântico (19), Índico (16) e Pacífico 
(10) em sua maioria concentradas na região das províncias do Indo-Oeste do 
Pacífico. Nesse contexto, discutimos padrões e processos biogeográficos que 
podem ter moldado a história evolutiva desse grupo. Nossos dados fornecem, 
portanto, importantes informações para subsidiar ações de manejo que visam 
garantir a manutenção dessas linhagens e seus estoques em longo prazo. 

Palavras-chave: Decapoda, Diversidade Críptica, Delimitação 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 Apresentação 

 
A presente dissertação visa contribuir para um melhor entendimento 

sobre a diversidade genética e filogenética de uma das principais tribos de 

camarão marinho, Penaeini. Esse grupo, formado por organismos de ampla 

distribuição e presente em todos os oceanos, desempenha um importante 

papel ecológico e funcional nos ecossistemas sendo, ainda de grande 

interesse para a pesca e aquicultura mundial. Sob esse âmbito para alguns 

penaeídeos já se tem demonstrado drásticos declínios populacionais em seus 

estoques naturais, devido principalmente à pesca exploratória e a introdução 

de espécies exóticas. Tais acontecimentos afetam radicalmente os níveis de 

variabilidade genética do grupo, que por abrigar grande quantidade de 

espécies crípticas, precisa ser taxonômicamente revisto e ter suas espécies 

efetivamente descritas. Todos esses fatores dificultam estratégias de manejo 

e conservação para essas espécies.  

Nesse contexto, optamos em dividir esta dissertação em duas partes. A 

princípio trazemos uma breve revisão literária, onde são abordados aspectos 

conceituais sobre défict linneano, crise da biodiversidade, diversidade genética 

e suas implicações para a conservação, o uso do DNA barcode, além de 

aspectos sobre a família Penaeidae, com enfoque na tribo Penaeini e suas 

relações sistemáticas, Além disso, também discutimos planos de manejo e 

conservação para os estoques de penaeídeos em todo o mundo. 

Em seguida apresentamos o único capítulo deste trabalho que 

corresponde ao artigo fruto desta dissertação, que tem como objetivo fornecer 

uma visão geral sobre as informações 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 resolução de 

confusões taxonômicas perpetuadas. O artigo será submetido à Zoologischer 

Anzeiger. 
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2 Revisão de Literatura 

 
2.1 Déficit Linneano e a Crise da Biodiversidade  

 
O conhecimento acerca da biodiversidade é um grande ponto de partida 

para estudos básicos ou aplicados, relacionados às ciências da vida, pois a 

incapacidade de identificação das espécies se reflete, diretamente, na 

dificuldade de esforços em prol da conservação (Bickford et al., 2006; Fiser, 

2017).  

Estima-se hoje que existam aproximadamente 9 milhões 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 existência das espécies é denominado déficit 

Linneano, e implica diretamente em planejamentos com vistas para a 

conservação, uma vez que decisões associadas à seleção de locais prioritários 

costumam levar em consideração o número e a distribuição das espécies, 

assim como seu grau de endemismo (Brown e Lomolino, 1998; Costello et al., 

2013; Neto e Loyola, 2015).  

Já foi constatado que uma das melhores formas de reduzir as lacunas 

de conhecimento sobre a biodiversidade está na melhor representatividade dos 

organismos no espaço geográfico, entretanto inúmeros vieses implicam no 

insucesso dessa alegação (Brooks, Da Fonseca e Rodrigues, 2004). No 

ambiente marinho, por exemplo, a identificação das espécies é prejudicada 

pela falta de acesso dos taxonomistas aos organismos em seu ambiente 

natural (Knowton, 2000). Além disso, existem diversos táxons fenotipicamente 

similares que geralmente dependem de sinais químicos para reconhecimento 

de gametas e seleção sexual, de modo que a alta incidência de variações 

interespecíficas sem levar a um traço morfológico visível é comum e torna sua 

identificação uma dura tarefa (Palumbi, 1994; Stanhope, 1992). Nesse cenário, 

encontram-se diversos grupos de crustáceos decápodes, que tem a maior 

parte da sua identificação baseada em levantamentos de caracteres 

morfológicos, muitas vezes a partir de espécimes já preservados (McLaughlin 

et al., 1982; Stanhope et al., 1992; Palumbi, 1994; Tsoi et al., 2014; Tavares e 
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Gusmão, 2016; Delrieu-Trottin et al., 2018; Carvalho-Batista et al., 2019).  

Em diversas espécies marinhas, o fato de serem morfologicamente 

idênticas e com caracteres morfológicos sobrepostos dificulta ainda mais a sua 

identificação, embora já sejam reprodutivamente isoladas e muito 

frequentemente vivendo em simpatria, o que recebe a denominação de 

espécies crípticas (Bickford et al., 2006). A ocorrência e, consequentemente, 

dificuldade de identificação destas espécies pode está relacionada a eventos 

cladogenéticos antigos, que levaram a divergências genéticas profundas, 

porém sem alterações aparentes em atributos morfológicos (Bickford et al., 

2006). Todavia, esse mecanismo de divergência recente não seja 

necessariamente um padrão generalizado, pois táxons com divergências 

antigas podem ter mantido grande similaridade fenética por estase morfológica 

(Colborn et al., 2001; Rocha-Olivares et al., 2001; Léfubere et al., 2006).  

 Nos últimos anos, estudos demonstraram que linhagens crípticas 

podem ser uniformemente distribuídas em grandes regiões geográficas entre 

os mais altos níveis de classificação hierárquica, bem como espécies 

consideradas de ampla distribuição podem, na verdade constituir um complexo 

de espécies regionais (Trontelj e Fiser, 2009, Eme et al., 2017). Tais 

informações desafiam a compreensão científica, sobre padrões e processos 

em larga escala que moldam a biodiversidade, contribuindo para o acúmulo 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-explotação 

e  redução dos estoques tem levado ao colapso das populações causando 

maior probabilidade de extinção das espécies (Suzuki e Nam, 2018). Soma-se 

a isso o fato de organismos alvos da pesca considerados como de baixo risco 

e ampla distribuição podem, na realidade, compor um complexo de espécies 

distintas, raras e/ou ameaçadas (Leakey et al., 1995; Primack, 2002). 

Consequentemente, estudos que visam esclarecer a diversidade de grupos de 

importância comercial têm sido amplamente incentivados (Palumbi, 1994; 

Molbo et al., 2003; Carvalho-Batista et al., 2019) 

Outra situação que afeta diretamente a diversidade nos ecossistemas 

marinhos é a introdução de espécies exóticas, apontada como forte causador 

da perda de biodiversidade e diversidade genética, podendo, nos casos mais 
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graves, levar à extinção de espécies nativas presentes no habitat (Perez et al., 

2003; Ates et al., 2013; Simbine et al., 2016). Esta perda surge como 

consequência da competição entre espécies invasoras e nativas, da predação 

e da hibridação, resultando na substituição de espécies naturais e diminuição 

de seus estoques (Pimentel, 2002, Simbine et al., 2016). Logo, a incorreta 

identificação dos organismos pode gerar uma equivocada interpretação dos 

dados em áreas onde há sobreposição de espécies (Gusmão et al., 2013). 

Nesse contexto, parte da diversidade genética é perdida, reduzindo o potencial 

evolutivo, que em curto prazo, conduz a redução de reprodução e 

sobrevivência e, em longo prazo, diminui a capacidade das populações 

evoluírem em resposta às mudanças ambientais (Leakey & Lewi, 1995; 

Frankham et al., 2002). 

 

2.2 Diversidade Genética e suas Implicações para a Conservação  
 

 O conhecimento sobre a diversidade genética pode ser explicado pela 

existência de diferentes genótipos em uma população (Robinson, 1998), nesse 

sentido, níveis de variabilidade, constituem um elemento importante que 

confere a um grupo a habilidade para adaptação frente às alterações 

ambientais (Leakey e Lewi, 1995; Frankham et al., 2002). Nesse contexto, 

entender o fluxo gênico e os níveis de estruturação entre populações é 

fundamental para garantir a conservação da variabilidade genética, tanto a 

curto quanto a longo prazo, pois esta representa o nível primário da 

biodiversidade (Hillis et al., 1996).  

Apesar desse entendimento, a manutenção da diversidade genética das 

espécies nem sempre é possível. Ao longo dos anos, mudanças geradas a 

partir de atividades antrópicas ocasionaram impactos nos ecossistemas 

marinhos num nível que inviabilizou a persistência evolutiva de algumas 

espécies como, por exemplo, da foca-monge-do-Caribe (Monachus tropicalis), 

mamífero que costumava habitar o mar do Caribe, mas devido à caça foi 

considerada extinta em 2008, ou ainda o tubarão-lagarto (Schroederichthys 

bivius), extinto desde 1988 devido à poluição dos oceanos e o tráfico intenso 

de navios em seus locais de reprodução (Leakey & Lewi, 1995; Frankham et 
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al., 2002; Bornatowski et al., 2014; Bornatowski, Braga e Barreto, 2017). É 

notável que a perda de diversidade genética decorrente das diversas 

alterações pode ser ilustrada pelo de unidades populacionais de fundo, de 

modo que o declínio populacional geradopode estar culminando na alta 

incidência de endogamia de ambientes marinhos, causando, com isso, um 

aumento na frequência de homozigotos (Hartl e Clark, 1997), expressão de 

alelos deletérios recessivos, ou ainda a modificação de características 

reprodutivas (Keller, 1998; Bean et al. , 2004; Weeks et al., 2009). 

Em decápodes, a situação é semelhante a de vertebrados marinhos, 

pois para ambos, o crescimento recente de esforços e tecnologias de captura, 

devido à industrialização da pesca, acarretou em uma forte pressão sobre os 

seus estoques naturais, conduzindo a drásticas reduções populacionais 

(Simbine et al., 2016). Consequentemente, grupos menores se tornam mais 

susceptíveis a fatores estocásticos (demográficos e ambientais), pela pesca 

exploratória, aumentando exponencialmente seu risco à extinção (Frankham 

et al., 2002). Diante disso, a elaboração de planos de manejo específicos que 

visem manter um tamanho de estoque suficiente e com alta diversidade 

genética se faz necessária.  

A correta identificação das espécies deve ser efetivamente aplicada no 

monitoramento das populações, sobretudo as de grande valor econômico, a 

fim de promover o desenvolvimento sustentável da pesca, bem como da 

aquicultura com base na escolha exata dos locais e períodos de defeso (Lavery 

et al., 2004; Ma et al., 2011; Rajakumaran et al., 2014). Historicamente, órgãos 

gestores não levam em consideração a diversidade genética dos estoques o 

que origina incertezas sobre como a sobreexploração tem afetado esses 

organismos (Pinsky e Palumbi, 2014). 

 

2.3 Delimitação de Espécies: Uma abordagem com DNA Barcode 

 
A identificação precisa das espécies e a quantificação 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 espaço de 

tempo por conta das atividades antrópicas. Por isso, estudos de delimitação 
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de espécies têm sido cada vez mais utilizados na elucidação e classificação 

de novos organismos (Pons et al., 2006; Lukhtano, 2019).  

 Os métodos de delimitação consistem na atribuição de limites entre as 

espécies de modo a agilizar processos de descrição e contribuir para o 

descobrimento de diversidade críptica anteriormente difícil ou até mesmo 

impossível de ser identificada (Eme et al., 2017; Lukhtano, 2019). Atualmente, 

os métodos de delimitação podem ser enquadrados em dois grandes grupos: 

1. Baseados em caracteres morfológicos, cujo foco principal se dá na forma 

das espécies agrupando-as conforme similaridade morfológica (Flot, 2015); 2. 

Métodos moleculares, que podem ser baseados em: a) distância, supondo que 

a variação genética dentro das espécies é menor que a variação entre elas 

(Wiemers e Fiedler, 2007; Puillandre et al., 2012); b) filogenética, para o qual 

unidades taxonômicas são agrupadas em árvores enraizadas e interpretadas 

taxonomicamente, a fim de verificar taxas de ramificação, que devem ser 

maiores entre as espécies; ou c) baseados no compartilhamento de alelos, 

partindo do pressuposto que o fluxo gênico é maior dentro das espécies (Flot 

et al., 2015; Eme et al., 2017). 

Nas últimas décadas, para otimização de técnicas de delimitação 

molecular foi estabelecido o código de barras de DNA (COI), 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 

delimitação de espécies animais, principalmente entre táxons 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 correção 

de classificações taxonômicas (Gusmão et al., 2016; Timm et al., 2019; 

Carvalho-Batista, 2019). Apesar de todas as suas vantagens, como fácil 

amplificação independentemente do estágio de vida dos animais, evolução 

rápida, ausência de introns, herança haplotípica (Tresbach et al., 2014); existe 

o perigo de obter resultados falso-positivos ou falso-negativos, uma vez que 

sequências de COI podem produzir agrupamentos diferentes estatisticamente 

significativos na ausência de espécies diferentes (Ritter et al., 2013), ou ainda 

não apresentar diferenciação quando espécies distintas são comparadas, por 

exemplo em casos onde a análise se dá para grupos evolutivamente recentes 
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(Toews e Brelsford, 2012). No entanto, a análise comparativa desse fragmento 

produz agrupamentos de espécimes em plataformas de domínio público, como 

o BOLD Systems, em BINs (Barcode Index Numbers), que podem ser 

interpretados como Unidades Taxonômicas Operacionais Moleculares 

(MOTUs), e servir de hipóteses taxonômicas preliminares para estudos 

sistemáticos e filogenéticos (Hebert e Ratnasingham, 2003; Ratnasingham e 

Hebert, 2013).  

Os BINs são atribuídos pelo algoritmo Refined Single Linkage Analysis 

(RESL), usando um limiar de variação intra para interespecífico de 2,2% 

considerando que divergências genéticas do gene COI raramente excedem 2% 

entre indivíduos de uma mesma espécie (Gibbs, 2018). As MOTUs 

previamente delimitadas são em seguida refinadas usando uma análise gráfica 

de agrupamento de Markov, podendo atribuir ainda as sequências a quatro 

categorias (MATCH, SPLIT, MERGE, MIXTURE) sinalizando, com isso, a 

ocorrência de possíveis sinonímias e espécies crípticas (Hebert e 

Ratnasingham, 2003; Ratnasingham e Hebert, 2013) Hoje mais de 300 mil 

páginas de BINs estão disponíveis no BOLD criando um recurso para rápida 

rápida resolução de problemáticas taxonômicas. Entretanto, vale ressaltar que 

os BINs por si só não constituem base para decisões taxonômicas, sendo úteis 

apenas como hipóteses preliminares, devendo portanto, ser vinculados a 

outros dados ecológicos, filogeográficos e até mesmo a outros métodos de 

delimitação para discriminação das espécies (Gibbs, 2018; Lukhtanov et al., 

2019). 

Hoje em dia, existem diferentes algoritmos para o reconhecimento de 

MOTUS que permitem a análise de dados de sequência de grupos com pouca 

investigação taxonômica (Page, 2011). Por exemplo, Puillandre e 

colaboradores (2012), desenvolveram o método Automatic Barcode Gap 

Discovery (ABGD), que propõe uma definição padrão de lacuna do código de 

barras, considerando as distâncias genéticas entre as sequências alinhadas. 

Pelo ABGD vários esquemas possíveis de particionamento são produzidos, 

entretanto é difícil selecionar qual resultado recupera a verdadeira diversidade 

sem a presença de um conhecimento prévio de contagem das espécies, o que 

inviabiliza seu uso para analisar espécies com tempo de especiação muito 
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curto (Puillandre et al., 2012; Ratnasingham e Hebert, 2013). Para esses 

casos, algorítmos de delimitação baseados em árvores filogenéticas são mais 

indicados, um exemplo disso é o General Mixed Yule Coalescent (GMYC) 

(Pons et al., 2006).  

O GMYC detecta padrões de transição de ramificações em uma árvore 

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 implementação é a dependência de uma 

árvore ultramétrica geralmente advinda de um processo intensivo de 

computação que é potencialmente sujeito a erros. Visando resolver esta 

dependência Zhang e colaboradores (2013) elaboraram o Bayesian 

Implementation of Poisson Tree Process (bPTP), que não requer uma árvore 

de entrada ultramétrica, nem um limite de similaridade de sequência como 

entrada. Este algoritmo consiste em uma versão atualizada do PTP de máxima 

verossimilhança original, com o acréscimo de valores de suporte Bayesiano 

(BS) para espécies delimitadas na árvore de entrada. Um valor de BS mais alto 

em um nó indica que todos os descendentes desse nó são mais prováveis de 

ser de uma espécie (Zhang et al., 2013). Porém, assim como todas as 

abordagens de locus único aqui já citadas (BINs, ABGD, GMYC), o bPTP 

também sofre com as incertezas de conclusões taxonômicas, devendo 

portanto ser interpretado como hipótese preliminar e requerendo o acréscimo 

de dados adicionais como caracteres morfológicos e dados de sequência 

multigênica (Ence e Carstens, 2011), em um contexto taxonômico integrativo 

(Padial et al., 2010; Sauer e Hausdorf, 2012). Aliado às delimitações de 

espécies, outros métodos de identificação de grupos geneticamente diferentes, 

como o uso de ferramentas filogeográficas, podem ser combinados para 

revelar a estruturação geográfica; como exemplo temos o BPEC, que consiste 

em um Agrupamento Filogeográfico e Ecológico Bayesiano que permite aliar 

essas estruturações a  fatores ambientais e fenotípicos (Manolopoulou, 2011; 

Eme et al., 2017).  

 

2.4 Relações Sistemáticas em Camarões Peneídeos: Um enfoque na Tribo 
Penaeini 
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Dentre as espécies de grande interesse comercial, destaca-se a família 

não monofilética, Penaeidae (Dall et al., 2009; Cheng et al., 2018; Hurzaid et 

al., 2020), composta por camarões amplamente distribuídos em todos os 

oceanos (Baldwing et al., 1998; Boss et al., 2016). Seus integrantes 

representam mais da metade da pesca mundial de crustáceos, com cerca de 

US$ 5 bilhões de toneladas/ano (FAO, 2018, 2019). Além disso, exercem 

importante papel funcional nos ecossistemas contribuíndo para reciclagem dos 

nutrientes, e atuando como base nutricional de grandes mamíferos marinhos e 

numerosos peixes (Burkenroad, 1963; Santos et al., 2017).  

O grupo de camarões desta família foi inicialmente agrupado em 14 

gêneros e três 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 então, estudos 

morfológicos e moleculares lançaram luz sobre a validação taxonômica, assim 

como, tentaram entender as relações 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 peneídeos, e as 

reclassificaram em 17 gêneros. Sete anos depois, Pérez-Farfante & Kensley 

(1997), revisaram de forma abrangente os caracteres morfológicos utilizados 

em estudos anteriores e propuseram uma nova taxonomia para o grupo, 

reconhecendo a existência de 217 espécies e 26 gêneros de modo que os 

antigos Penaeus, Fabricius, 1798, e Trachypenaeus, Alcock, 1901, fossem 

subdivididos em seis e quatro gêneros, respectivamente (Litopenaeus, 

Farfantepenaeus, Fenneropenaeus, Marsupenaeus, Melicertus e Penaeus 

sensu stricto; Trachypenaeus s. l., Megokris, Rimapenaeus e Trachysalambria) 

(Chan et al., 2008, Ma et al., 2011, Simbine, 2018). 

Pesquisas apontam para uma alta diversidade críptica em penaeídeos, 

como por exemplo, Parapenaeopsis que foi recentemente subdividido em oito 

novos gêneros (Sakai e Shinomiya, 2011, Chanda, 2016). Além disso, os 

gêneros monotípicos Xiphopenaeus e Marsupenaeus ganharam novos 
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integrantes (Carvalho-Batista et al., 2019, 2020; Tsoi 2005, 2014). A família 

Penaeidae agora conta com 32 gêneros reconhecidos e mais de 224 espécies 

(Gusmão et al. 2006; Ma, Chan e Chu, 2011; Tavares e Gusmão, 2016; Timm 

et al., 2019; Carvalho-Batista et al., 2019, 2020; França et al., 2020; Hallim et 

al., 2021). 

Dentre os grupos de penaeídeos, a tribo Penaeini tem sido mais 

intensamente retratada em estudos filogenéticos da família especialmente por 

apresentar distâncias genéticas elevadas (Ma et al., 2009, 2011; Cheng et al., 

2018; Hurzaid et al., 2020). Esta tribo, composta por oito gêneros 

(Farfantepenaeus, Fenneropenaeus, Funchalia, Heteropenaeus, Litopenaeus, 

Marsupenaeus, Melicertus e Penaeus) e 35 espécies, surgiu há cerca de 57 

milhões de anos (MYA) (Voloch, Freire, & Russo, 2009), e apresenta grande 

quantidade de casos de diversidade críptica, como por exemplo, Penaeus 

semisulcatus, Fenneropenaeus indicus ou Penaeus monodom para os quais 

pelo menos quatro linhagens diferentes já foram observadas (Alam et al., 2016; 

Sajela et al., 2019; Hallim et al., 2021). Apesar disso, pouco se discute sobre 

os processos que podem ter moldado a diversidade genética dentro dessa 

tribo. 

Atualmente, sua classificação taxonômica e filogenética ainda não é 

totalmente estabelecida, principalmente devido a incongruências entre dados 

morfológicos e moleculares (Timm et al., 2019; França et al., 2020; Hallim et 

al., 2021). Embora a morfologia seja fundamental para classificação 

taxonômica, as diferenças sutis entre os táxons podem influenciar na 

elaboração de esquemas de classificação fazendo com que a obtenção de 

informações filogenéticas seja limitada, levando em consideração apenas 

atributos morfológicos (Avise, Nelson, e Sibley, 1994; Tassanakajon et al., 

2006; Hurzaid et al., 2020). Consequentemente, o trabalho taxonômico para a 

maioria dos camarões penaeídeos é, às vezes, mal sucedido e ambíguo, 

levando a erros na classifcação das espécies (Hebert et al., 2003). 

A utilização de ferramentas de delimitação 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 análises verificaram a ocorrência de espécies crípticas em 
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Xiphopenaeus e Marsupenaeus de modo que as espécies destes gêneros 

foram redescritas e sua classificação taxonômica foi modificada (Carvalho-

Batista et al., 2019, 2020; Tsoi, 2005, 2014). Hoje, são conhecidas duas formas 

distintas de Marsupenaeus, a primeira confinada ao mar da China Oriental (M. 

japonicus) e a segunda amplamente distribuída no Indo-Pacífico (M. 

pulchricaudatus) (Vinay et al., 2019). Por sua vez, para Xiphopenaeus, após 

décadas de intensa discussão (Perez-Farfante, 1970; Dall et al. 1990; Perez-

Farfante & Kensley, 1997; Gusmão e Solé-Cava, 2002; Voloch e Solé-Cava, 

2005; Gusmão et al., 2006; Pierjorge et al., 2014, Carvalho-Batista, 2019), já 

se tem bem estabelecida a presença de duas linhagens para o Atlântico, 

Xiphopenaeus dincao e Xiphopenaeus baueri, e uma no Pacífico, Xiphopeneus 

riveti (Carvalho-Batista et al., 2019, 2020).  

O conhecimento sobre a biodiversidade de Penaeini ainda é limitado,  o 

que dificulta a resolução de seu status taxonômico, bem como a elaboração de 

estratégias de manejo eficazes. Logo, informações moleculares poderiam ser 

utilizadas para aprofundar o conhecimento sobre a diversidade de espécies, 

assim como avaliar os níveis de estruturação populacional desses camarões. 

Todas essas informações são de suma importância para contribuir 

essencialmente na conservação desses recursos pesqueiros.  
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Resumo 

 

A incapacidade de identificação de espécies biológicas se reflete, diretamente, 
nos esforços para conservação. Isso é visto principalmente em grupos de 
grande interesse comercial, como é o caso dos representantes da tribo 
Penaeini, que contribuem com mais da metade da pesca mundial de 
crustáceos e exercem valoroso papel funcional nos ecossistemas. Entretanto, 
estudos sistemáticos recentes sugerem que a diversidade de táxons dentro de 
Penaeini esteja subestimada, com classificações taxonômicas controversas. 
No presente estudo, utilizamos abordagens filogenéticas e filogeográficas para 
avaliar a diversidade em representantes da tribo Penaeini, com o uso do gene 
mitocondrial Citocromo C Oxidase Subunidade I. Ao todo, 1680 sequências de 
24 espécies foram acessadas na plataforma Bold Systems. Nossos resultados 
detectaram diversos erros de identificação e sinonímias em 15 táxons da tribo, 
principalmente envolvendo o antigo gênero Penaeus. A partir das análises 
filogeográficas, pode-se verificar a existência de populações altamente 
estruturadas ao longo de várias ecorregiões dos oceanos Atlântico (19), Índico 
(16) e Pacífico (10), para as quais os métodos de delimitação (GMYC, bPTB e 
BINs) sugerem se tratar de espécies crípticas, como visto em Fenneropenaeus 
indicus (3 MOTUs), Litopenaeus vannamei (3 MOTUs), Penaeus monodon (4 
MOTUs) e P. semisulcatus (4 MOTUs). A maior concentração de diversidade 
críptica foi verificada na região do Indo-Oeste do Pacífico. Nossos dados 
fornecem importantes informações que ajudam a subsidiar ações de manejo e 
garantir a manutenção das linhagens e seus estoques em longo prazo.  

Palavras-chave: Decapoda, Diversidade Críptica, Delimitação de Espécies, 

mtDNA
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3.1. Introdução 

 
Nos últimos anos, a alta incidência de espécies ameaçadas nos 

ecossistemas aquáticos pela perda de habitat, sobre-exploração, introdução 

de espécies exóticas e poluição tem contribuído para o aumento nas taxas de 

extinção em ordem de grandeza três vezes maior que a estimada por registros 

fósseis (Mora e Zapata, 2013, Birben, 2019). Somado a isso, a ausência de 

informações genéticas para a maioria das espécies nativas,  constitui uma das 

principais limitações de ações conservacionistas e de manejo (Frankham et al., 

2002). Nesse contexto, mais estudos voltados à genética da conservação têm 

sido elaborados, visando a identificação precisa das espécies, assim como,  a 

avaliação dos níveis de variabilidade genética, de modo a reduzir os riscos de 

extinção, principalmente daquelas espécies mal catalogadas e de alto valor 

para o comércio mundial (Barrett e Charlesworth, 1991; Frankham et al., 2002).  

No ambiente marinho, já foi demonstrado que grande parte da 

diversidade é subestimada, devido à existência de grupos de espécies 

morfologicamente semelhantes e geneticamente diferentes, conhecidas como 

espécies crípticas (Carvalho-Batista, 2019). Esses organismos são advindos 

de especiação, cujas variações interespecíficas em características fisiológicas, 

sexuais, comportamentais ou ecológicas não levaram ao surgimento de traços 

morfológicos diferenciais visíveis (Stanhope et al., 1992; Palumbi, 1994). Isso 

ocorre porque taxas de divergência genética e morfológica não são 

necessariamente correlacionadas, podendo existir variações genéticas sem a 

presença de modificações morfológicas, ou ainda modificações morfológicas 

sem variação genética (Stanhope et al., 1992; Palumbi, 1994; Candek e 

Kuntner, 2015). Entre os decápodes marinhos, casos interessantes de 

especiação críptica têm sido documentados para camarões da família 

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; Gusmão et al., 2006; Tavares 

e Gusmão, 2016; Carvalho-Batista et al., 2019, 2020). Estes estudos revelaram 

características comportamentais peculiares, bem como esclareceram a 

existência de diferentes padrões de distribuição geográfica, o que sinalizou 
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para a necessidade de revisões taxonômicas. 

As espécies de Penaeidae representam hoje mais da metade da pesca 

mundial de crustáceos, exercendo também valoroso papel funcional nos 

ecossistemas (Dall, et al., 1990; Pérez Farfante & Kensley, 1997). Inicialmente, 

essas espécies foram separadas em 14 gêneros, com base em caracteres 

morfológicos, e agrupadas em três 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 

peneídeos e então reclassificaram o grupo com a validação de 17 gêneros. Em 

seguida, Pérez Farfante e Kensley (1997) revisaram a taxonomia do grupo com 

base em novos caracteres e aspectos ecológicos, passando a reconhecer a 

ocorrência de 217 espécies para o grupo, dividindo, assim, os gêneros 

anteriormente definidos como Penaeus sensu lato Fabricius, 1798, e 

Trachypenaeus sensu lato Alcock, 1901, em seis e quatro novos gêneros, 

respectivamente. Atualmente, o grupo conta com mais de 30 gêneros e 224 

espécies, entretanto, modificações em sua classificação ainda são 

intensamente incentivadas devido ao acúmulo de erros de identificação gerado 

por discrepâncias entre estudos morfológicos e moleculares, principalmente 

para os integrantes da tribo Penaeini (Dall et al., 1990; Pérez-Farfante & 

Kensley, 1997; Yang et al., 2015; Tavares & Gusmão, 2016; Timm et al., 2019; 

França, 2019, 2020).  

Nos últimos anos, a tribo Penaeini tem ganhado destaque devido aos 

indícios de subestimação da diversidade de suas espécies (Tsoi, 2005, 2014; 

Gusmão et al., 2006;  Tavares e Gusmão, 2016; Hurzaid et al., 2020). Penaeini 

é composta por oito gêneros e 35 espécies validas, ocorrendo em uma grande 

diversidade de habitats, incluindo águas rasas e costeiras (Farfantepenaeus, 

Fenneropenaeus, Litopenaeus, Marsupenaeus, Melicertus e Penaeus), 

pelágicas (Funchalia) e recifais (Heteropenaeus), distribuídas em regiões 

tropicais e subtropicais do globo (Dall et al., 1990). Os últimos estudos para o 

grupo sinalizaram a existência de espécies morfologicamente idênticas e 
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geneticamente diferentes, como, por exemplo, dentro de Penaeus monodon 

no Atlântico, onde foram detectadas quatro linhagens (You et al., 2008; 

Waqairatu et al., 2012; Abdul ‐ Aziz et al., 2015), e Fenneropenaeus indicus na 

região do Indo-Oeste do Pacífico, com três linhagens (Alam et al., 2014). Além 

disso, erros de identificação e depósitos de sequências moleculares têm sido 

acumuladas cada vez mais em plataformas de domínio público, como o BOLD 

(Barcode of Life Data System), que tem como finalidade o auxílio na 

identificação da bioddiversidade de forma rápida e precisa, com a utilização do 

marcador mitocondrial Citocromo C Oxidase Subunidade I (COI), conhecido 

como DNA Barcode. 

O DNA Barcode tem sido efetivamente empregado na identificação de 

estruturação dentro de espécies, na diferenciação de espécies irmãs, bem 

como, para o entendimento das relações genealógicas no espaço e no tempo, 

auxiliando na identificação de espécies crípticas (Cheng et al., 2015; Jacobina 

et al., 2018; Carvalho-Batista, 2019). Aliado a esse marcador, métodos de 

delimitação de espécies baseados em distâncias (BINs, ABGD) e 

probabilísticos (GMYC e bPTP) também têm sido diagnósticos para desvendar 

a diversidade críptica em grupos complexos, como é o caso da família  

Penaeidae (Rousseeuw, 1987; Ward et al., 2005; Hurzaid et al., 2020). Todas 

essas informações têm servido como hipóteses taxonômicas preliminares para 

estudos sistemáticos e filogenéticos (Hebert e Ratnasingham, 2003; Page, 

2011; Ratnasingham e Hebert, 2013).  

No que diz respeito à plataforma BOLD, a utilização dos BINs (Barcode 

Index Numbers) tem sido atribuída pelo algoritmo Refined Single Linkage 

Analysis (RESL), que utiliza um limiar de variação intra para interespecífica de 

2.2% considerando que divergências genéticas do gene COI raramente 

excedem 2% entre indivíduos de uma mesma espécie (Gibbs, 2018). As 

MOTUs (Unidades Taxonômicas Operacionais Moleculares) previamente 

delimitadas são em seguida refinadas usando uma análise gráfica de 

agrupamento de Markov, podendo atribuir as sequências em quatro categorias 

(MATCH, SPLIT, MERGE, MIXTURE) sinalizando através dessas informações 

para a ocorrência de possíveis sinonímias e/ou espécies crípticas (Hebert e 

Ratnasingham, 2003; Ratnasingham e Hebert, 2013).   
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Sabe-se que uma grande quantidade de sequências do gene COI, com 

informações georreferenciadas, tem sido depositadas e disponibilizadas na 

plataforma de domínio público Bold Systems ao decorrer das últimas décadas 

(Alam et al., 2014; Wong et al., 2015; Zhong e Zhang, 2018; Sajeela et al., 

2019; Spielman, 2019), o que permite avaliar os níveis de variabilidade 

genética e a coesão evolutiva entre representantes de camarões Penaeini, 

uma tribo de grande importância na carcinicultura mundial. Neste contexto, 

utilizamos abordagens filogenéticas e filogeográficas para avaliar a diversidade 

genética e filogenética dentro da tribo Penaeini e verificar os limites entre 

espécies. Nossos principais objetivos foram atestar o número de linhagens e 

esclarecer as relações sistemáticas do grupo, visando esclarecer as confusões 

taxonômicas perpetuadas na tribo. Além disso, discutimos os possíveis 

processos biogeográficos que moldaram a sua diversidade, fornecendo 

informações para futuros planos de conservação dessas espécies. 

  

 

3.2. Material e Métodos 

 
3.2.1. Aquisição dos Dados e Filtragem das Sequências 

 

As sequências do gene mitocondrial Citocromo C Oxidase I (COI) foram 

acessadas na plataforma de domínio público do BOLD Systems para 24 

representantes da tribo Penaeini. Essas sequências acessadas para cada 

táxon  passaram a priori por diferentes etapas de edição e filtragem para 

posteriormente serem realizadas as análises genéticas e filogenéticas (ver 

Figura 1). 

Na etapa de edição, foi constatado que algumas sequências haviam 

sido amplificadas com primers universais diferentes (Folmer, 1994; Palumbi, 

1991). As amplificadas segundo Folmer (1994) possuíam, em sua maior parte, 

fragmentos curtos (cerca de 250 pb) ou pequenos fragmentos de outros genes. 

Estas incongruências também foram apontadas em outro estudo (Huzard et 

al., 2020). Esses fragmentos menores foram então removidos, sendo utilizadas 

apenas sequências COI de maior tamanho e maior representatividade, ou seja, 

os amplificados segundo os primers de Palumbi (1991). Em seguida, foram 
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realizadas edições e alinhamentos preliminares para cada espécie no software 

BioEdit v.7.0.5 (Hall, 1999). Sequências de má qualidade, com fragmentos 

curtos (menor que 400 pb) ou contendo inserções e deleções foram removidas 

do conjunto de dados, uma vez que foi assumido que se tratava de 

sequenciamento de baixa qualidade, amplificação errônea ou contaminação 

laboratorial. Outras sequências desalinhadas foram blastadas, usando a 

ferramenta de pesquisa de alinhamento local básico — Nucleotídeo (BLASTn) 

(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/). As sequências não pertencentes à espécie 

daquele alinhamento foram realocadas para o seu devido conjunto de dados, 

sendo estas informações tabuladas e consideradas ‘erros de depósito’. 

Como etapa final de filtragem, foi verificado o nome científico de cada 

espécie, visando avaliar possíveis erros taxonômicos ou ‘sinônimos’, que foram 

posteriormente tabulados como possíveis erros de depósitos de sequência. 

 

Figura 1. Fluxo metodológico utilizado no presente estudo envolvendo todas as etapas 

analiticas, desde filtragem, edição e alinhamento de sequências para posterior análise 

estatistica dos dados, envolvendo análise distâncias genéticas (MEGA X e BINs), 

filogenéticas (bPTP e GMYC) e filogeográficas (BPEC). 

 

3.2.2.   Análise Estatística dos Dados 
 

Para cada espécie, foram calculadas distâncias genéticas 

intraespecíficas utilizando o software MEGA X (Tamura et al, 2013), com o 

modelo evolutivo Kimura 2 parâmetros (K2P), seguindo a rotina analítica do 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/
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BOLD (www.boldsystems.org.com), (Hebert et al, 2003). Os valores de 

distância genética foram visualizados em um gráfico de violin.  A  partir das 

distâncias genéticas entre as espécies, foi construída uma matriz de distância 

usando o modelo K2P com a função sppDistMatrix (Brown et al., 2012). Em 

seguida com base nesta matriz, foi criado um objeto de densidade com a 

função ‘localMínima’ 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 inferência de níveis de 

variação intra e interespecífica (treshold) (Brown et al., 2012; Jacobina et al. 

2020; Bianchi et al, 2021).   

Análises populacionais também foram realizadas em espécies que 

apresentavam mais de 10 sequências por localidade, utilizado o Agrupamento 

Filogeográfico e Ecológico Bayesiano (BPEC; Manolopoulou, 2011) na 

plataforma R (R Team, 2019). O principal objetivo foi avaliar a existência de 

grupos geográficos geneticamente distintos. Para isso, foram usados os 

parâmetros ds = 0, número máximo de migrações = 5 e 10 milhões de etapas 

em MCMC.  

Para as análises 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 três representantes de cada população 

discriminada pelas análises filogeográficas do BPEC (Manolopoulou, 2011). 

Esses representantes foram selecionados usando o critério de máxima 

distância genética par a par realizado no Mega X (Kumar et al., 2018). O 

dataset final foi utilizado para a realização das análises filogenéticas sob os 

critérios de Inferência Bayesiana (BI) e Máxima Verossimilhança (ML).  

O melhor modelo de ajuste de substituição de nucleotídeos foi HKY + I, 

de acordo com o Akaike Information Criterion (AIC) no Mega X (Kumar et al., 

2018). A análise de ML foi realizada no RAxML v.8 com 1000 pseudoréplicas 

de bootstrap (Stamatakis et al., 2014), enquanto a BI foi conduzida no software 

BEAST 1.8.4 (Drummond, Rambaut, 2007) para gerar árvores ultramétricas, 

com modelo Yule Speciation, relógio molecular relaxado e uma distribuição 

lognormal. A busca por árvores foi produzida por 20 milhões gerações, 

http://www.boldsystems.org.com/
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amostrando a cada 2 mil gerações. A convergência 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 árvores para obter uma árvore 

de credibilidade máxima do clado. O suporte foi baseado nos valores de 

probabilidade posterior. As árvores então foram visualizadas na FigTree v1.4.1 

(Rambaut, 2009).  

 

3.2.3. Delimitação das Espécies 
 

Métodos de delimitação 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 algorítmo que delimita espécies usando árvores não 

ultramétricas, uma vez que a taxa de especiação é modelada diretamente pelo 

número de substituições de nucleotídeos. Uma vez que o bPTP assume um 

número de substituições entre as espécies maior do que o número de 

substituições dentro das espécies utilizamos utilizamos uma árvore 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 gerações com amostragem a 

cada 500 gerações e 10% de burn-in.  

O GMYC, entretanto, por consistir num método de probabilidade que 

delimita espécies ajustando modelos de ramificação intra e interespecífico ao 

gene reconstruído por árvores foi implementando no servidor (http://species.h-

its.org/gmyc/) com amostragem a cada 500 gerações e 10% de burn-in a partir 

de uma árvore ultramétrica obtida no BEAST (Drummond et al., 2012) 

utilizando no servidor a função ‘single threshold’. 

Por fim, todas as sequências de COI foram analisadas pelo sistema 

Barcode Index Number (BIN) disponível no BOLD, a fim de comparar os 

resultados das delimitações com os dados de agrupamento sinalizados pela 

plataforma. Esta abordagem agrupa as sequências utilizando algoritimos bem 

estabelecidos para revelar Unidades Taxonômicas Operacionais Moleculares 

http://species.h-its.org/gmyc/
http://species.h-its.org/gmyc/
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(MOTUs) a partir de agrupamentos de Markov, de modo a atribuir às 

sequências um agrupamento específico, sem classificação a priori em 

espécies (Ratnasingham e Hebert, 2013).  

 

4. Resultados 
 

Nosso dataset final, após a remoção de sequências anômalas, consistiu 

em   1.680 sequências do gene mitocondrial COI para 24 espécies de Penaeini. 

Todas as sequências que correspondiam às espécies Fenneropenaeus 

chinensis, Funchalia woodwardi, Melicerus hathor e Penaeus silasi foram 

removidas, por se tratarem de amplificações de regiões curtas obtidas com o 

uso de primers diferentes. 

No que diz respeito aos erros de identificação verificados a partir da 

ferramenta BLAST – NCBI, constatamos a ocorrência de informações 

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 

(sinônimo de P. indicus) pertencente ao BIN ACB5891, para o qual 20% das 

sequências 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 (sinônimo de M. latisulcatus); M. 

japonicus  e M. pulrichaudatus; e F. notialis e F. duorarum, para os quais a 

mesma relação foi observada (para maiores detalhes ver Figura 2).  

A partir da verificação dos nomes das espécies observamos a 

ocorrência de nove casos de nomes utilizados como sinônimos (Tabela S1, 

Material Suplementar) dentro da Tribo todos eles envolvendo os integrantes do 

antigo gênero Penaeus (Fenneropenaeus, Farfantepenaeus, Marsupenaeus, 

Litopenaeus e Melicertus), não foram observados erros de grafia no nome das 

espécies depositadas na plataforma. 

O limite potencial de variação intra e interespecífico detectado com a 

função LocalMínima para os representantes da Tribo Penaeini foi de 1.8% 

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

A Figura 4 apresenta as análises de distância intraespecíficas 

calculadas para as espécies de Penaeini a partir das quais verificou-se a 

existência de variação genética entre 0 – 28.5%, sendo a maior distância global 

encontrada em P. semisulcatus. Divergências 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. Divergência 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 táxons (Tabela S2, 

Material Suplementar).  

 

Figura 2. Ocorrência de erros de depósito registrados na plataforma BOLD para 

integrantes de Penaeini. O eixo X representa os BINs para os quais foram verificadas 

discrepências, enquanto que no eixo Y observamos os valores em porcentagem 

relacionados a quantidade de sequências discrepantes dentro dos BINs. Os nomes 

das espécies seguem as nomeclaturas utilizadas no BOLD. 
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Figura 3. Limite potencial de treshold de 1.8% inferido para os representantes da tribo 

Penaeini a partir da função LocalMínima. 

 

 

Figura 4. Representação das maiores distâncias genéticas intraespecíficas (MDR) 

calculadas para cada  representante da Tribo Penaeini. No eixo X são apresentados 

os sete gêneros analisados, enquanto no eixo Y estão presentes os valores de 

distância correspondentes. Os violin plots representam a quantidade de espécies dos 
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gêneros numa determinada faixa de valores. Quanto mais largo o violin plot maior a 

quantidade de espécies para aquela distância. 

 

A partir da análise de agrupamentos bayesianos realizada para 

identificação de grupos populacionais geneticamente distintos, verificamos a 

ocorrência de diferentes populações em Penaeini estruturadas nos oceanos 

Atlântico, Índico e Pacífico (Figura 5). Ilustramos a incidência de duas 

populações distintas em F. aztecus, F. brasiliensis, F. isabelae, F. paulensis, 

F. notialis, L. setiferus, M. plebejus e M. kerathurus; três em F. indicus, M. 

japonicus e M. latisulcatus; além de quatro populações em F. merguiensis, L. 

vannamei, P. monodom e P. semisulcatus. A maior parte delas encontra-se 

fortemente concentrada na região das províncias do Pacífico-Indo-Oeste 

(Figura 5).  

Após a escolha das sequências que representavam cada população, o 

dataset final consistiu em 110 sequências com 550 pb. As análises 

filogenéticas em comparação com os métodos de delimitação identificaram de 

forma consistente 37 MOTUs para Penaeini com alto suporte filogenético 

(Figura 5). Verificamos que quatro dos sete gêneros analisados formavam 

clados monofiléticos, são eles: Farfantepenaeus, Fenneropenaeus, Funchalia 

e Litopenaeus, com suporte de PP = 1. Além disso, observamos que 

Marsupenaeus e Melicertus são 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 identificação do BOLD, BIN, 

bem como quando comparados com a análise populacional realizada no 

BPEC. Porém, foram congruentes às relações de distância intraespecíficas e 

limiar de threshold calculados. Nesse sentido, populações estruturadas 

sinalizadas pelo BPEC que apresentaram distância genética acima do limiar 

de variação (1,8%) foram recuperadas pelos métodos de delimitação como 

MOTUs distintas, exceto para F. notialis e F. duorarum, as quais só 

apresentaram distância acima de zero quando avaliadas juntas conforme 

seguindo o padrão sugerido pelos BINs. Estas verificações sinalizam para 
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ocorrência de possíveis espécies crípticas entre diferentes espécies. Além de 

populações estruturadas como F. paulensis ou M. latisulcatus, que possuíam 

distância genética inferior ao limiar passando a agrupar único clado na 

topologia. 

Os dois métodos de delimitação implementados apontam para 

incidência de grande subestimação da diversidade de espécies em Penaeini. 

Os dados sinalizam para possível ocorrência diversidade críptica em 

Farfantepenaeus basiliensis (2 MOTUs), Farfantepenaeus notialis (2 MOTUs),  

Fenneropenaeus indicus (4 MOTUs), Fenneropenaeus merguiensis (2 

MOTUs), Litopenaeus vannamei (3 MOTUs), Marsupenaeus japonicus (3 

MOTUs), Melicertus latisulcatus (2 MOTUs), Penaeus monodom (3 MOTUs), 

Penaeus semisulcatus (4 MOTUs), (Figura 5). 
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Figura  5. Representação das análises filogenéticas realizadas para Penaeini, análises 

populacionais no BPEC e os métodos de delimitação (BIN, bPTP e GMYC), representados 

pelos retângulos fora dos mapas. Os números em cada nó 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 na árvore são congruentes as cores de cada 

círculo no mapa, os quais simbolizam as populações. Espécies com ramos em preto não 

foram representadas pelo BPEC. Os círculos que acompanham linhas tracejadas indicam a 

ocorrência de uma população em mais de uma província biogeográfica. 

 

5. Discussão 
 
5.1 Erros de Identificação e as Relações Sistemáticas da tribo 
 

Este estudo representa o primeiro mapeamento genético global 

comparativo entre os representantes da tribo com um dos maiores potenciais 

econômicos para carcinicultura mundial. Ao avaliarmos os dados presentes no 

BOLD podemos constatar um alto número de sequências associadas com 

identificação potencialmente incorreta, 15 dos 24 táxons verificados, em sua 

maior parte envolvendo espécies amplamente comercializadas no mundo, 

como F. merguiensis, F. indicus e P. monodom. Os dados chamam a atenção 

para a ocorrência de incongruências entre espécies filogeneticamente 

distantes (F. indicus e P. monodom) para as quais caracteres sobrepostos não 

são esperados (Perez-Farfante, 1969; Ma et al., 2011; Tsoi et al., 2014). Esta 

nova informação sugere que alguns fatores podem estar atuando na 

identificação errônea desse grupo, dentre eles, podemos elencar a utilização 

de chaves taxonômicas arbitrárias ou, principalmente a ausência de caracteres 

diagnósticos resolutivos para os diferentes estágios de vida no grupo (Lefébure 

et al., 2006; Ma et al., 2009; Cheng et al., 2018; Timm et al., 2019; França et 

al., 2019, 2020).  

A identificação de espécies e linhagens, certamente tem acelerado as 

investigações sobre a padronização da biodiversidade a partir do sistema BIN 

vinculado a plataforma BOLD. Esta ferramenta que sinaliza para existência de 

erros de identificação, também possibilita a identificação casos de sinonímia e 

de espécies crípticas, por meio da categorização das sequências em MATCH, 

SPLIT, MERGE, MIXTURE  (Hebert e Ratnasingham, 2003; Ratnasingham e 

Hebert, 2013). Sobre esse enfoque, uma mesma espécie que recebe nomes 

diferentes são agrupadas num mesmo BIN (MIXTURE) e, por isso, entendidas 

como espécies sinônimas. Assim como uma mesma espécie atribuída a BINs 
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diferentes (SPLIT) é apontada como detentora de uma possível espécie 

críptica, ou ainda espécies diferentes atribuídas a um mesmo BIN (MERGE) 

sinalizam erros de depósito ou identificação (Ratnasingham e Hebert, 2013).  

Nos nossos dados, verificamos a existência de diferentes MERGEs para 

Penaeini entre os integrantes do antigo gênero Penaeus, fato que tem refletido 

na difícil autenticação desses táxons (Hedges e Maxson, 1996; Lefébure et al., 

2006). Nossas análises evidenciam que um acúmulo de registros equivocados, 

bem como, a presença de sinonímias, tem sido perpetuados dentro do grupo, 

consequentemente, levando a erros de registro nos bancos de dados de 

domínio público. 

No que diz respeito aos aspectos filogenéticos, para os gêneros 

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 estão 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 divisão de Penaeus s.l., em 

dois clados (Melicertus + Marsupenaeus e Fenneropenaeus + 

Farfantepenaeus + Litopenaeus + Penaeus s. s.) e a condição não monofilética 

de Penaeus s. s. são 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 Críptica da Tribo 

 

Esta é a primeira vez que um valor limite é avaliado com base em dados 

empíricos para Penaeini. A partir da função LocalMínima 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 

diferenciação de linhagens, o que sinaliza para existência de uma elevada 
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subestimação da diversidade da tribo (Ward, 2005; Puckridge et al., 2013; 

Ratnasingham e Hebert, 2013). A validação de um limiar específico para cada 

grupo é importante devido às diferentes características entre os organismos e 

suas histórias evolutivas (Hebert et al., 2003). Em trabalhos com decápodes 

marinhos, é comum que as distâncias intraespecíficas para o gene COI 

permaneçam em até 2%, enquanto as distâncias interespecíficas 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 peneídeos a distância entre as espécies pode variar de 2,7% até 

mais de 28.5%, embora na maior parte, uma avaliação comparativa entre seus 

congêneres ajuda na definição 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 âmbito, encontramos distâncias genéticas consistentes com 

intervalos interespecíficos para decápodes penaeídeos (Cheng et al., 2018; 

Hurzaid et al., 2020; Halim et al., 2021). 

A avaliação da diversidade de espécies a partir das análises 

populacionais, e dos métodos de delimitação revelou a incidência de uma alta 

diversidade críptica para a tribo Penaeini com 37 MOTU’s detectadas. As 

possíveis espécies crípticas obeservadas envolveram diversos táxons 

(Farfantepenaeus brasiliensis, Farfantepenaeus notialis, Fenneropenaeus 

indicus, Litopenaeus vannamei, Marsupenaeus japonicus, Melicertus 

latisulcatus, Penaeus monodon e P. semisulcatus) extensamente distribuídos 

em todos os oceanos. 

Uma correlação positiva entre o treshold, distâncias genéticas e a 

análise populacional feita no BPEC, pode ser observada entre os 

representantes dessa tribo. Nesse sentido,  espécies com distância genética 

acima do limiar de 1,8%  apresentaram grupos geográficos geneticamente 

distintos. P. semisulcatus, por exemplo, foi a que apresentou o maior valor de 

distância (28,5%), sendo subdividido em quatro populações que sinalizaram 

para a existência de quatro MOTU’s  pelos diferentes métodos de delimitação 

de espécies diferentes (com distância de 6,25% a 15,77% entre elas). 

Ademais, duas populações diferentes foram observadas para F. brasiliensis e 

M. latisulcatus; e três para F. indicus, F. merguiensis, L. vannamei, M. 
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japonicus e P. monodom.  Ao utilizarmos os métodos de delimitação para 

avaliar a diversidade deste grupo, constatamos a existência de espécies 

diferentes, evidenciando a alta ocorrência de diversidade críptica 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 família Penaeidae, 

revelaram 92 MOTU’s de penaeídeos, distribuídas no Sudoeste Asiático. 

Nesse mesmo estudo, os autores indicaram haver grande subestimação de 

biodiversidade para estes organismos e uma alta incidência de espécies 

crípticas em L. vannamei e P. monodom. Nossos resultados confirmam as 

verificações de Hurzaid et al. (2020), mas ainda amplia os achados,  

considerando a nível mundial a ocorrência de outras linhagens crípticas, 

envolvendo M. kerathurus e M. latisulcatus, nunca antes detectada.  

De modo geral, os métodos de delimitação de espécies (GMYC, bPTP 

e BINs), aliados a uma análise filogeográfica (BPEC), conseguiram capturar 

diferentes sinais, desde possiveis estruturações populacionais até sinalizar 

possíveis processos de especiação críptica. Estes algorítmos 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 estará relacionado a 

diferentes regiões amplificadas que consequentemente podem  gerar clusters 

diferentes (Ratnasingham e Hebert, 2013). Sob essa âmbito, a utilização 

integrada de diferentes metodologias como as aqui demonstradas pode ser 

uma alternativa poderosa para estudos que objetivam detectar, diversidade 

criptica, avaliar os níveis de variação genética dentro de grupos complexos 

com extensos bancos de dados (Hallim et al., 2021).  

 

5.3 Distintos Padrões Biogeográficos de Penaeini 

 

A região COI apresenta taxa de mutação relativamente mais lenta 

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

mitocondriais (ex. CytB, Dloop). Apesar disso, investigações com esse 
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marcador têm sido amplamente utilizadas no diagnóstico taxonômico de 

espécies e identificação de possíveis sinais de estruturação 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 populações mundialmente estruturadas, sendo 69% 

delas encontradas na região das províncias do Pacífico Indo-Oeste (IWP). 

Muitas são as discussões a respeito dos processos que podem ter 

levado a grande diversidade de espécies na região do IWP (Hall 1998; Wilson 

e Rosen 1998; Briggs 1999; Crame e Rosen 2002; Mora et al. 2003). Para 

camarões penaeini estudos demonstraram que pontes terrestres e litorais 

comuns no IPW, formadas durante os períodos de resfriamento global e 

redução do nível do mar, permitiram que estes organismos ocupassem novas 

áreas, com subsequente isolamento das suas populaçãos (Benzie et al. 2002; 

Waqairatu et al., 2012).  Waqairatu et al  (2012),  verificaram a partir de 

sequências de microssatélites de P. monodom que as expanções 

populacionais na região datavam de 20.000 a 165.000 anos atrás, 

atravessando assim o período da era glacial do Pleistoceno. Tal descoberta 

corrobora  com diversos outros estudos com decápodas, como para o camarão 

kumura Penaeus japonicus (Tsoi et al., 2005, 2007), camarão gigante de água 

doce Macrobrachium rosenbergii (Hurwood et al., 2014), caranguejo da lama 

Scylla serrata (Forskal 1775) (Gopurenko et al., 1999) e, camarão mantis 

Haptosquilla pulchella (Miers 1880) para os quais populações estruturadas que 

compartilham sinais do Pleistoceno são observadas. 

Semelhantemente, distintos padrões de estruturação populacional 

puderam ser sinalizados a partir de nossas análises do BPEC a Norte, Sul, 

Leste e Oeste do Pacífico Indo-Oeste. Estes padrões sinalizam que as 

espécies em Penaeini podem também compartilhar sinais de processos 

biogeográficos semelhantes ao das espécies até então estudadas. De modo 

que estes eventos podem ter contribuído para moldar a diversidade do grupo 

e permitir a formação de diferentes populações em F. indicus (3), F. 

merguiensis (4), L. vannamei (4), M. japonicus (3), M. latisulcatus (3), P. 

monodom (4), P. semisulcatus (6) nas províncias do Pacífico (Bellwood et al., 

2004; Barber and Bellwood, 2005; Allan, 2016; Hallin et al., 2021).  
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Verificamos que 31% dos táxons contemplados, ocorrem entre as 

províncias do Atlântico compreendendo as espécies F. brasiliensis, F. isabelae, 

F. paulensis, F. subtilis e F. notialis. Atualmente, as principais barreiras ao fluxo 

de espécies no Atlântico no sentido Norte e Sul são a plumas de água doce 

formadas pelas descargas dos rios Amazonas e Orinoco (Muller-Karger et al., 

1988), as quais marcam a divisão das províncias biogeográficas do Caribe e 

do Brasil, e contribuem para formação de espécies irmãs (Briggs & Bowen, 

2013; Tonnen et al., 2016). Estudos recentes têm revelado que esse filtro atuou 

em eventos cladogenéticos para diferentes táxons, como ouriços do mar dos 

gêneros Echinometra, (McCartney et al., 2000), e peixes recifais como o 

Acanthurus coeruleus (Rocha, 2002), assim como, em camarões peneídeos 

(X. kroyeri, Carvalho-Batista et al., 2019).  

Além disso, também pudemos observar a ocorrência de duas 

populações de L. setiferus no Atlântico Norte Ocidental, por não apresentar 

distância genética acima do limiar de 1,8%, de modo que consideramos que 

estas duas populações tratavam-se de populações estruturadas. Segundo Ball 

e Chapman (2003) as grandes populações de L. setiferus provavelmente 

estiveram em contato recentemente e por isso, ainda não produziram 

diferenciações acentuadas. Em contra partida, para F. notialis e F. duorarum 

juntos apresentaram divergência genética elevada (2,4%), entretando a 

análise separada dessas espécies não apresentou nenhum sinal populacional. 

Timm e colaboradores (2019) verificaram a partir da análise dos genes 12 S, 

16S e COI, a formação de uma única MOTU para F. notialis e F. duorarum, de 

modo a não conseguir diferenciar essas duas espécies em seu estudo, o que 

levaram os autores a considerarem a atuação da Corrente de Loop (“loop 

corrent”), do golfo do México até a Flórida, 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 separação dessas espécies (Ordóñez-López 

2006, Timm et al., 2019). Além disso, sugerem que a ruptura entre F. notialis e 

F. duorarum pode não ser verdadeira, o que explicaria o acúmulo de confusões 

taxonômicas, inclusive o fato das duas serem pouco diferenciadas na 

plataforma BOLD (Timm et al., 2019).  

Por fim, constatamos a presença de populações estruturadas em F. 
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isabelae, F. paulensis e F. subtilis na província do Brasil, Atlântico Sul,. Nossos 

resultados estão em conformidade com outros estudos (Gusmão et al., 2005;  

Teodoro et al., 2016), que também observaram a ocorrência de diferentes 

populações para Penaeini localizadas no litoral sul e sudeste brasileiro, as 

quais podem ser explicadas, pela existência de difentes barreiras 

biogeográficas marinhas, como direção de correntes marinhas, gradientes de 

temperatura, áreas de ressurgência, diferentes formações geológicas, assim 

como, isolamentos por distância, que podem ter moldado a diversidade desse 

grupo levando à estruturação de suas populações (Teodoro, 2016). 

 

5.4 Implicações para o Manejo e Conservação 

 

Observamos uma grande subestimação 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 possuírem grande similaridade fenotípica, podem estar sofrendo 

declínios populacionais nos mais diversos níveis, através da sobrepesca e 

introdução de espécies exóticas. Além disso, a ausência de conhecimento 

sobre a divergência genética em nível intra e inrerespecífico, dificulta manejos 

efetivos e o estabelecimento de estratégias de defeso, que possam nortear e 

subsidiar tomadas de decisão em relação ao estado taxonômico e conservação 

dessas espécies (Costa et al., 2007, Barbieri et al., 2016; Simbine et al., 2018). 

Verificamos a ocorrência de várias espécies fora de seus limites de 

distribuição natural, por exemplo, L. vannamei, nativa do Pacífico oriental e P. 

monodom e P. semisulcatus que têm sua origem e distribuição atrelada ao 

Indo-Pacífico. Isso acontece devido ao fato destes organismos serem 

globalmente utilizados em programas de melhoramento da aquicultura. No 

entanto, tal utilização se torna alvo de preocupação diante de um cenário de 

alta diversidade críptica, devido, até o momento, pouco se saber dos níveis de 

diferenciação genética entre estoques nativos e cativos (Alam, 2015). Isso 

pode acarretar em diversas consequências, tanto em populações naturais, 

uma vez que, se organismos cultivados ao interagirem com a fauna local 

podem levar a redução da biodiversidade em função da competição, que pode 
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levar a extinção ou hibridização, levando a um processo de fusão. (Sousa, 

2018; Tahim, Damaceno e Araújo, 2019).  

A existência de espécies crípticas entre organismos tão valorizados, 

constitui um risco exponencial para a produção mundial, uma vez que casos 

de introdução de espécies exóticas que dizimam a fauna local, já são 

documentados para crustáceos comerciais em várias locadidades (Baht e 

Singh, 2014; Tiwari, 2015; Simbine et al., 2018). Uma vez introduzida acidental 

ou deliberadamente, as espécies podem trazer patógenos, competir com as 

nativas pelos mesmos recursos, além da contaminação genética por possiveis 

processos de hibridização (Chame, 2009; Barbieri, Coa, Rezende, 2016). 

Registros da captura de camarões penaeídeos nativos da costa do Sol em 

Moçambique, mostraram que a ocorrência da espécie exótica introduzida M. 

dobsoni tem gerado diminuição 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 

informação sobre o conhecimento da diversidade genética de Penaeini, 

podendo nortear a elaboração de estratégias para estudos futuros, nos mais 

diversos níveis (taxonômicos, filogenéticos e conservacionistas) que podem 

nortear  a carcinicultura desse grupo mundialmente. Acessar a correta 

identificação das espécies e seus niveis de variabilidade genética, torna-se o 

alicerce central para a confecção de unidades de manejo, gestão e 

conservação não só para esse grupo, mas também para outras espécies que 

desempenham papeis funcionais e econômicos como Penaini (Hallim et al., 

2021). 

 

 

 
5.5 Considerações Finais 

 

Ao acessarmos a diversidade genética e filogenética através de um 

mapeamento genético global de representantes da Tribo Penaini conseguimos 

fornecer uma visão geral das informações disponíveis para Penaeini na 

plataforma BOLD além de diagnosticar uma grande diversidade oculta e 

possíveis estoques estruturados em várias províncias e ecorregiões 
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biogegráficas do mundo. Nossos resultados podem ser utilizados para mitigar 

o défict Linneano - a lacuna de conhecimento - entre as espécies formalmente 

descritas e o número de espécies existentes. Além disso, verificamos que o 

uso de métodos de delimitação de espécies (GMYC, bPTP e BINs), aliados a 

ferramentas filogeográfica como o BPEC e a análise de distâncias genéticas 

podem capturar diferentes sinais, de estruturação populacional, e sinalizar 

processos de especiação críptica.  Assim,  sugerimos que abordagens 

integradas podem ser uma poderosa ferramenta para estudos que objetivam 

detectar níveis de variação genética dentro da tribo.  Nossos resultados 

ressaltam também a necessidade de revisões taxonômicas para o grupo, 

principalmente utilizando ferramentas integrativas, para que possam servir de 

alicerces no gerenciamento desses estoques de forma efetiva, uma vez que  

são altamente explorados mundialmente.     
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Conclusão 

 
De modo geral encontra-se depositada no BOLD uma grande 

quantidade de informações para camarões da tribo Penaeini. Nossas análises 

apontam para um alto número de sequências associadas a uma identificação 

potencialmente incorreta, bem como para existência de sinônimos entre as 

espécies depositadas na plataforma.  Além disso, observamos a possibilidade 

de haver uma alta diversidade críptica 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 ocorrência de populações 

estruturadas nos diferentes oceanos ao redor do mundo. A partir destes 

resultados destacamos a importância de mais estudos genéticos, que utilizem 

ferramentas analíticas para a discriminação de espécies complexas, 

acrescentando a eles outros marcadores e metodologias de análise 

populacional. Também sugerimos a confecção de novas chaves taxonômicas 

para o grupo levando em conta abordagens genéticas e estudos de cunho 

taxonômico para avaliação morfológica e molecular. Esperamos que esses 

resultados possam ser fontes valiosas de informações no desenvolvimento de 

medidas de conservação que visem a manutenção desses estoques genéticos 

altamente explorados mundialmente.   

.   
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Material Suplementar 
 

Tabela S1: Representação dos erros de depósito e sinônimos encontrados no 
BOLD para espécies da tribo Penaeini. A tabela ilustra como as informações são 
encontradas na plataforma dentro de cada BIN que representa as MOTUs. 

BIN GENUS SPECIES IDENTIFICATION 

ACD1635, 

ADE1047 

Farfantepenaeus Farfantepenaeus brasiliensis; 

Penaeus brasiliensis 

Synonymys 

AAF7078 Farfantepenaeus Farfantepenaeus californiensis; 

Penaeus californiensis 

Synonymys 

AAA5460 Farfantepenaeus Farfantepenaeus notialis; Penaeus 

duorarum; Penaeus notialis; Penaeus 

nr. notialis LT-2018 

Deposit Error 

AAM8135 Farfantepenaeus Farfantepenaeus aztecus; Penaeus 

aztecus 

Synonymys 

ACS3877 Farfantepenaeus Penaeus subtilis; Penaeus subtilis 

complex sp. morfotipo II; 

Farfantepenaeus subtilis 

Synonymys 

ACG8160 Farfantepenaeus Penaeus isabelae; Penaeus subtilis 

complex sp. morfotipo I 

Deposit Error 

ACH6846 Fenneropenaeus Fenneropenaeus merguiensis; 

Penaeus indicus; Penaeus 

merguiensis; F. aff. merguiensis 

CIFEFGB-D-026 

Deposit Error 

AAD3903 Fenneropenaeus Fenneropenaeus merguiensis; 

Penaeus merguiensis 

Synonymys 

ACB5891 Fenneropenaeus Fenneropenaeus indicus; Penaeus 

indicus; Fenneropenaeus 

merguiensis; Penaeus monodon 

Deposit Error 

ACC3635 Litopenaeus Penaeus setiferus; Litopenaeus 

setiferus 

Synonymys 

ADC8547 Litopenaeus Penaeus stylirostris; Litopenaeus 

stylirostris 

Synonymys 

AAF0656 Marsupenaeus Marsupenaeus japonicus; Penaeus 

japonicus 

Synonymys 

ACH6355 Marsupenaeus Penaeus japonicus; Marsupenaeus 

japonicus; Penaeus pulchricaudatus 

Deposit Error 
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AEB3277 

AAB4142 Melicertus Melicertus kerathurus; Penaeus 

kerathurus 

Synonymys 

ACR5428 Melicertus Penaeus latisulcatus; Penaeus 

hathor; Melicertus latisulcatus; 

Penaeus japonicus 

Deposit Error 

AAE2062 Melicertus Melicertus plebejus; Melicertus 

latisulcatus; Penaeus latisulcatus 

Deposit Error 

ABA2373 Penaeus Penaeus monodon; Penaeus sp.; 

Penaeus aff. monodon CIFEFGB-D-

027; Penaeus semisulcatus; Penaeus 

aff. monodon CIFEFGB-D-024 

Deposit Error 

 
Tabela S2: Distâncias genéticas de espécies de camarão 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 1,1 

Farfantepenaeus F. californiensis 4 672 0,2 0,1 

Farfantepenaeus F. isabelae* 12 540 0,1 0,1 

Farfantepenaeus F. notialis/ 

duorarum* 

47 565 2,4 0,7 

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 5,1 

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 5,5 
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Penaeus P. semisulcatus* 199 512 28,5 25,1 

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 Sequências; DMG = Distância Média Global; MDR 
= Maiores Distâncias entre Regiões, * Espécies consideradas para as Análises Populacionais.  

 

 


