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RESUMO

Os ecologos associam frequentemente os filtros ambiental e biolégico como
determinantes para a montagem das comunidades bioldgicas a partir de um conjunto de
espeécies presentes em uma regido. Recentemente, novas evidéncias tém destacado o papel
da historia filogenética como uma influéncia intrinseca na resposta da comunidade a
variabilidade ambiental. Isto representa um desafio porque a montagem de comunidades
estd inserida num contexto espaco-temporal onde as capacidades de dispersdo e as
interacdes biodticas podem determinar nichos de espécies, especialmente em ilhas
oceanicas isoladas. Aqui, exploramos como a abundancia de peixes recifais de quatro
ilhas oceénicas no sudoeste do oceano Atlantico responde ao ambiente, considerando as
historias filogenéticas, atributos funcionais e co-ocorréncias de espécies. Abordamos o
problema por meio de uma modelagem da resposta das espécies a variagdo ambiental,
utilizando um modelo linear generalizado hierarquico multivariado (HMSC -
Hierarchical Modelling of Species Communities em inglés) que permite incluir efeitos
aleatorios espaco-temporais, ajustados com base em inferéncia Bayesiana. Com base
numa probabilidade posterior > 0,9, foi encontrado forte sinal filogenético (0,98, sendo o
valor mé&ximo possivel proximo a 1) e uma proporcéo relativamente baixa da variancia
em abundancias explicada por atributos funcionais, variando de 29,55% na primavera a
33,24% no verdo. A covariavel ambiental mais importante foi a concentracdo superficial
de clorofila-a, explicando até 22,8% de variancia da abundancia das espécies. Isso pode
ser explicado pelo efeito de massa da interagdo do fluxo com a topografia das ilhas que
aumenta a concentracdo da clorofila no seu entorno. Os efeitos espaciais e temporais
sobre a abundancia sdo também baixos, com um maximo de 17,9% para os sitios de
amostragem na primavera. Este estudo oferece uma sintese de como as filogenias e 0s
atributos funcionais dos peixes recifais se relacionam com nichos de espécies em ilhas
oceanicas isoladas, ganhando novos conhecimentos sobre a forma como os processos de
montagem das comunidades se moldaram.

Palavras-chave: Montagem de comunidades. Variabilidade ambiental. Historia
filogenética. HMSC. Ilhas oceénicas.
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THE INFLUENCE OF PHYLOGENETIC HISTORY ON THE SPATIO-
TEMPORAL RESPONSE TO ENVIRONMENTAL VARIABILITY OF REEF
FISH COMMUNITIES IN BRAZILIAN OCEANIC ISLANDS

ABSTRACT

Ecologists frequently associate environmental and biotic filtering as determinants of
community assembly from a regional species pool. In recent years, new evidences have
highlighted the role of phylogenetic history as an intrinsic influence on the community
response to environmental variability. This poses a challenge because the assembly of
communities is embedded in a spatio-temporal context where dispersal capabilities and
biotic interactions may determine species niches, especially in isolated oceanic islands.
Here, we explore how reef fish abundances from four oceanic islands in the southwestern
Atlantic respond to the environment considering their phylogenetic history, functional
traits and species co-occurrences. We approached the problem by modeling species
response to environmental variation using a multivariate hierarchical generalized linear
mixed model (HMSC - Hierarchical Modelling of Species Communities), that allows the
inclusion of spatio-temporal random effects, fitted with Bayesian inference. Based on a
posterior probability > 0.9, we found a strong phylogenetic signal (0.98, maximum
possible value being 1) and a relatively low proportion of variance in abundances
explained by functional traits, varying from 29.55% for spring to 33.24% for summer.
The most important environmental covariate is chlorophyll- a concentration, explaining
up to 22.8% of abundance variance. This can be explained by the mass effect of the
interaction of the flow with the topography of the islands that increases the concentration
of chlorophyll in their surroundings. The global spatial and temporal effects on
abundances are also low, with a maximum of 17.9% for sampling sites in spring. Our
study offers a synthesis of how phylogenies and functional traits of reef fishes relate to
species niches in isolated oceanic islands, gaining new insights into how assembly
processes have shaped these communities.

Keywords: Community assembly. Environmental variability. Phylogenetic history.
Hmsc. Oceanic islands.
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1 INTRODUCAO

O estabelecimento e a persisténcia das espécies dependem além das suas exigéncias
ambientais e de recursos (nicho fundamental), mas também da sua limitac&o de dispersao
e interacOes bioticas (nicho realizado) (BLONDER, 2017). As espécies sao reunidas em
estruturas de comunidades de acordo com processos evolutivos e ecoldgicos inseridos
num contexto espago-temporal (EMERSON; GILLESPIE, 2008; MOUQUET et al.,
2012). E plausivel assumir que a forma como as espécies respondem ao ambiente,
denominada filtro ambiental, tenha uma estrutura conjunta que relaciona atributos
funcionais e filogenia (HUGHES et al., 2005; EMERSON; GILLESPIE, 2008;
OVASKAINEN; ABREGO, 2020; DINIZ et al., 2021). Tal como em outras comunidades
naturais, a historia evolutiva e os atributos funcionais dos peixes recifais sdo fatores
determinantes na montagem da comunidade (BENDER et al., 2013; FLOETER et al.,
2017). Recentemente, o conservadorismo filogenético (alta semelhanca entre espécies
presentes e ancestrais) foi relatado mais forte para os peixes recifais no Caribe que na
Polinésia (ALLGEIER et al., 2021). Além disso, as interacdes entre as espécies de peixes
recifais dentro de uma comunidade, denominada filtro biologico, também podem ser
consideradas como relacGes ndo lineares entre as respostas das espécies em nivel de
comunidade aos fatores de estresse ambiental e humano (MELLIN et al., 2016). No caso
das espécies de peixes recifais que vivem nas ilhas tropicais ainda conservadas do
Atlantico sudoeste, os processos de especiacdo e adaptacdo sdo suscetiveis de exercer
uma forte influéncia dos filtros ambiental e bioldgico devido a sua selecdo divergente das
comunidades costeiras (ROCHA, 2003).

Sabe-se que as mudancas nas condi¢es ambientais, sendo elas naturais ou induzidas pelo
homem, causam varia¢6es na abundancia das espécies dentro das comunidades de peixes
recifais (SALE, 2004; MUNDAY et al., 2008; ROBINSON et al., 2019). Esta variacdo
resulta dos seus efeitos em varios processos do ecossistema, especialmente os associados
ao desempenho individual, conectividade das populagdes, recrutamento e interagdes
troficas. A influéncia da estocasticidade ambiental na abundancia de peixes recifais
depende também da forma como limita importantes propriedades dependentes da escala
dos sistemas ecologicos (MACNEIL; CONNOLLY, 2015). As mudangas anuais na

abundancia sdo, em média, mais variaveis nas espécies mais abundantes, seguindo a lei



de poder de Taylor (MELLIN et al., 2010). Mas na escala sazonal, 0s processos
reprodutivos como a desova, sobrevivéncia larval e recrutamento sdo geralmente mais
importantes (SALE, 2004). Os efeitos de escala cruzada podem também tornar-se
relevantes, tais como as perturbacGes ambientais globais que afetam a sobrevivéncia
larval e o recrutamento de peixes. De fato, a resposta dos peixes recifais a variagdo
ambiental pode ser abordada como um processo hierarquico em que os filtros ambientais
impostos a cada especie podem ser modulados pela forma como interagem umas com as
outras. Ao incluir o contexto espaco-temporal no estudo das mudancas das comunidades
impulsionadas pelas condi¢cGes ambientais, pode-se considerar a abordagem do processo
hierarquico que permite estimar tanto os efeitos espaciais como os efeitos temporais da
amostragem (OVASKAINEN; ABREGO, 2020). Assim, as estruturas de dependéncia
dos dados que se espera gque resultem da andlise hierarquica espacial e temporal podem

ser avaliadas para permitir inferéncias ecoldgicas robustas.

Um estudo com conjuntos de peixes recifais das ilhas oceanicas isoladas em cinco
provincias marinhas confirmou que a riqueza e densidade das espécies sdo principalmente
influenciadas por fatores biogeograficos e energéticos, especificamente a temperatura da
superficie do mar e a produtividade primaria (QUIMBAYO et al., 2018). Esta descoberta
contrasta com o fato de que as populacfes de peixes recifais se encontram em maiores
latitudes, gradientes térmicos e tém evoluido e diversificado sob condigdes ambientais
anormais (RUMMER; MUNDAY, 2017). De fato, processos evolutivos como a dispersédo
e a colonizacdo sdo também importantes na formacdo da estrutura e composicdo da
comunidade. Por exemplo, os peixes recifais em sub-provincias como as ilhas oceanicas
no Atlantico sudoeste sdo generalistas no uso do habitat e positivamente relacionados
com a dispersdo associada a deriva de objetos flutuantes, ou rafting (PINHEIRO et al.,
2018). As espécies endémicas nestas ilhas sdo dispersores fracos e a hipbtese proposta foi
de que a especiacdo aumentou através da associacdo aleatoria de espécies com baixa
capacidade de dispersdo (PINHEIRO et al.,, 2017). Outro processo candidato a
diferenciacdo filogeogréfica é a particdo de habitat (agua fria vs. agua quente) de espécies
com potencial de dispersdo semelhante, levando a especiagdo ecoldgica (ROCHA, 2003).
Isto reforca a importancia de ter em conta as interacdes das espécies (por exemplo, filtro
bioldgico), a historia filogenética ao avaliar a resposta comunitaria aos fatores abioticos

(filtro ambiental) e o seu papel nos processos de montagem comunitéria. Apesar do



namero crescente de estudos dedicados a esclarecer as relagdes entre filogenia e ecologia
de comunidades (EMERSON; GILLESPIE, 2008; EMERSON et al., 2011; MOUQUET
et al., 2012, FONTOURA et al., 2020), pouco se sabe sobre os papeis relativos que 0s
atributos funcionais e a histdria evolutiva dos peixes recifais desempenham nos nichos de

espécies e na montagem comunitaria.

Existe uma concordancia bem definida na distribuicdo de espécies e filogenia partilhada
entre o Atlantico Noroeste (ANO), Atlantico Sudoeste (ASO, Brasil + ilhas oceanicas
brasileiras) e o Atlantico Oriental (AO), sendo as ilhas oceanicas brasileiras consideradas
como regides empobrecidas em relacdo a provincia costeira (brasileira) (FLOETER;
GASPARINI, 2000; FLOETER et al., 2008). Barreiras de disperséo como 0 rio
Amazonas e 0 cume do Médio-Atlantico eram por vezes permeaveis e travessias
ocasionais permitiam o estabelecimento de novas espécies (ARAUJO et al., 2022).
Origens filogenéticas complexas de géneros selecionados incluem vicaridncia de Tethys
(por exemplo, 18-20 Ma divisdo principal nas filogenias Halichoeres, Holacanthus e
Pomacanthus), encerramento do Istmo do Panama (3,1-3,5 Ma, Halichoeres, Scarus e
Bodianus), especiacdo local (por exemplo, Sparisoma), diversificacdo recente (< 3 Ma,
Aulostomus, Gnatholepis) e invasfes (por exemplo, Centropyge e Thalassoma)
(FLOETER et al. 2008 e referéncias).

A presente andlise esta centrada nas comunidades de peixes recifais das ilhas do Atlantico
sudoeste de S&o Pedro e Sdo Paulo (SPSP), Fernando de Noronha (FN), Atol das Rocas
(AR) e o Arquipélago de Trindade e Martin Vaz (TR) que fazem parte da Provincia do
Atlantico Sudoeste (PAS). Estas ilhas sdo todas areas marinhas protegidas (MPAS) com
taxas de endemismo de cerca de 9% (PINHEIRO et al., 2018) e onde os processos de
diversificacdo foram influenciados tanto por barreiras duras (Tethys e Panama) como por
filtros biogeograficos porosos (Benguela, barreiras do Médio-Atlantico, e Amazonas)
(FLOETER et al., 2008). Investigamos como 59 espécies de peixes recifais responderam
as covariaveis ambientais obtidas a partir de um conjunto de produtos de dados de
sensoriamento remoto. Utilizamos um esquema de modelagem hierarquica para analisar
estas respostas influenciadas pela historia filogenética, atributos das espécies e interacdes
bidticas dentro de um contexto espaco-temporal (TIKHONOV et al., 2019). Pelo fato

dessas comunidades viverem em ambientes com menos estresse humano, espera-se



capturar a estrutura hierarquica das forgantes ambientais que melhor definem a

variabilidade da abundancia dos peixes recifais.



2 OBJETIVOS

2.1 Objetivo geral

Avaliar como a abundancia das espécies de peixes recifais que vivem nas ilhas oceanicas

do Atlantico sudoeste respondem a variabilidade das condicGes da superficie do oceano,

estimadas a partir de dados de sensoriamento remoto durante o periodo de 2013 a 2019,

considerando os atributos funcionais e estrutura filogenética da comunidade.

2.2 Objetivos especificos

a)

b)

Analisar a relagéo entre as abundancias dos peixes recifais e a variabilidade do

oceano superficial, levando-se em conta o contexto espago-temporal.

Investigar a influéncia dos atributos funcionais e da relacdo filogenética (historia
evolutiva) nas respostas das espécies de peixes recifais frente as variaces no

ambiente.

Elaborar um modelo descritivo do nicho das espécies de peixes recifais com base
nos principais processos que determinam a montagem das comunidades nas ilhas

oceanicas.



3 FUNDAMENTACAO TEORICA

Os recifes tropicais sdo sistemas naturais complexos que abrigam uma diversidade de
espécies. Essas espécies ndo vivem de forma isolada, relacionando-se por meio de uma
pluralidade de interacdes, incluindo aquelas de natureza tréfica (CANTOR et al., 2018)
que sdo a chave para o equilibrio do ecossistema recifal. No entanto, os recifes tropicais
estdo sendo submetidos a uma série de pressdes antropogénicas, tais como mudancas
climéticas que causam o aumento da temperatura do mar e também na frequéncia do
surgimento de eventos transientes e extremos de anomalias de temperatura, pesca
excessiva e eutrofizacdo. Estes processos representam uma ameaca a biodiversidade e
podem influenciar no funcionamento dos ecossistemas marinhos tropicais (FULTON et
al., 2019).

Esses habitats abrigam um grande nimero de espécies incluindo corais, gorgonias,
crustaceos, equinodermos, algas marinhas, além dos organismos mais notaveis como os
abundantes peixes recifais (CANTOR et al., 2018). Os peixes recifais vivem em habitats
estruturados espacialmente e adotam estratégias de dispersdo, que sdo importantes para
colonizacdo de novos habitats, além de proporcionar maior variabilidade genética
(ALZATE et al., 2019). A dindmica da interacdo entre as espécies de peixes é moldada
por diferentes fatores, como por exemplo os seus habitos alimentares. Sendo assim, nas
comunidades de peixes recifais caracterizadas por um numero elevado de interacdes
tréficas, o aquecimento do oceano pode promover uma perturbacdo significativa nessa
dindmica devido a resposta fisiologica e/ou comportamental desses organismos ao
ambiente aquecido (CANTOR et al., 2018).

A seguir serdo abordados os assuntos referentes aos efeitos da variabilidade ambiental
nos oceanos e a sua influéncia sobre os ecossistemas marinhos, incluindo os principais
Impactos sobre os peixes recifais. Em seguida, serdo apresentados algumas aplicacoes,
principios fisicos e fontes de dados de sensoriamento remoto para 0s estudos
oceanograficos. Também sera abordada a natureza complexa das estruturas das
comunidades de peixes recifais e os fatores que interferem no ecossistema. E por fim, o
relevante papel dos grupos troficos para a resiliéncia das comunidades de peixes recifais,
principalmente frente as progressivas mudancas ambientais em decorréncia do

aquecimento global.



3.1 Efeito da variabilidade ambiental nos oceanos sobre os organismos marinhos

Estimativas recentes indicam que as atividades humanas sdo responsaveis pelo aumento
da temperatura média global em aproximadamente 1°C, e desde os anos 50, as mudancas
observadas sdo sem precedentes ao longo de décadas a milénios, com aquecimento
consideréavel da atmosfera e do oceano (ABRAM et al., 2019). As alteragdes na circulacéo
da atmosfera e do oceano sdo partes integrantes da variabilidade climatica, portanto, um
aumento da temperatura média global nao significa aquecimento uniforme em todo o
globo, mas pode resultar em varia¢c6es climaticas regionais (TRENBERTH et al., 2007).
Portanto, é necessario entender os impactos da variabilidade ambiental sobre os
ecossistemas marinhos, mas também a influéncia relativa das forcantes locais e remotas
sobre as condi¢des ambientais (SOARES et al., 2014).

O oceano tem um papel central na estabilizacdo do sistema climéatico da Terra pela sua
capacidade de armazenar e liberar calor durante longos periodos de tempo (DAHLMAN;
LINDSEY, 2020). Devido a sua alta densidade e calor especifico, a &gua do mar absorve
calor 4000 vezes mais efetivamente do que o ar e pode assim transportar e armazenar
grandes quantidades de calor (LAFFOLEY; BAXTER, 2016). Além de fornecer servicos-
chave como a regulacgdo climatica, o oceano tambeém abriga uma grande biodiversidade
desde organismos microscopicos até mamiferos marinhos que formam uma grande

variedade de ecossistemas em ambientes pelagicos e costeiros (PORTNER et al., 2019).

Nuvens, vapor de dgua e outros gases de efeito de estufa emitem o calor que absorveram,
e parte dessa energia térmica € absorvida pelo oceano. Com a sua capacidade de absorver
o dioxido de carbono na atmosfera, 0 oceano protegeu os seres humanos dos piores
impactos da mudanga climética, no entanto, o resultado disso é a alteracdo na sua
composigdo quimica e 0 seu aquecimento a um ritmo acelerado (LAFFOLEY; BAXTER,
2016). Com o constante aumento nas concentracdes de gases de efeito estufa, espera-se
que as mudangas futuras no sistema climatico sejam ainda maiores do que as ja
observadas (COLLINS et al., 2018).

Com base nisso, € esperado que como consequéncia do aumento da temperatura média
global, também aumente a temperatura do oceano, influenciando as caracteristicas
bioticas e abioticas dos ecossistemas marinhos, e consequentemente a sobrevivéncia dos

peixes (DURANT et al., 2019). A temperatura influencia a capacidade aerdébia dos peixes



marinhos que causa a perda de aptiddo para realizar as suas funcGes, afetando
negativamente a capacidade de alimentacdo, crescimento e reproducdo (NILSSON;
OSTLUND-NILSSON; MUNDAY, 2010). Contudo, cada espécie de peixe possui uma
sensibilidade térmica, respondendo de maneira particular a variabilidade ambiental.
Sendo assim, essas diferencas, possivelmente no nivel de familia, sugerem que a estrutura
comunitaria dos peixes recifais pode mudar significativamente a medida que a

temperatura do oceano aumenta (NILSSON et al., 2009).

A profundidade da camada de mistura varia ao longo do tempo. Em uma escala sazonal,
em geral, a camada de mistura apresenta uma profundidade maior no inverno e menor no
verdo, enquanto as estac@es de outono e primavera atuam como periodos de transicao
(ZHANG et al, 2016). Com o aquecimento da superficie oceanica, como ocorre na estacao
do verdo, a camada superior do oceano torna-se mais estratificada dificultando a mistura
vertical (DUNSTAN et al., 2018; SALLE et al., 2021). O vento também influencia a
mistura vertical revertendo os efeitos do aquecimento superficial do oceano que causa
essa estratificacdo. As consequéncias desse aquecimento da superficie oceéanica
geralmente estdo associadas a um oceano mais estratificado, menos produtivo e também
menos oxigenado (SOMAVILLA; GONZALEZ-POLA; FERNANDEZ-DIAZ, 2017).
Isso porque a profundidade da camada de mistura influencia diretamente as trocas entre
a atmosfera e 0 oceano mais profundo e a disponibilidade de nutrientes para o crescimento
do fitoplancton que é importante para os organismos marinhos (SALLE; SPEER;
RINTOUL, 2010).

Como mencionado anteriormente, a estratificagdo da coluna d'agua do oceano inibe a
troca com aguas profundas ricas em nutrientes, e adicionando uma elevada intensidade
de irradiancia solar a superficie, acarreta numa limitagdo no desenvolvimento da
biomassa fitoplancténica que é alimento para muitos peixes marinhos, sendo a base de
toda a cadeia alimentar (DONELSON et al., 2010; POLL et al., 2013). Na regiao
subtropical, o pico de biomassa fitoplancténica ocorre durante o inverno, quando a
mistura vertical do oceano pelo vento e a convecgdo térmica restabelece a zona eufotica
com os nutrientes (YODER; MCCLAIN; FELDMAN, 1993). Dessa forma, a
temperatura, a camada de mistura e o vento sdo variaveis que influenciam no
desenvolvimento da biomassa fitoplactonica, e consequentemente no aumento da

concentragéo de clorofila-a no oceano (DUNSTAN et al., 2018).



As alteracdes climéticas intensificadas pelas acdes antropogénicas poderdo aumentar a
ocorréncia de eventos climaticos extremos em muitos locais (VAZQUEZ et al., 2015).
Nos ultimos anos, foram destacados episodios de um aumento significativo na
temperatura superficial do oceano em varias regides do globo causando forte impacto nos
ecossistemas marinhos, sendo eventos conhecidos como ondas de calor marinha
(OLIVER et al., 2018). Esses eventos séo chamados de ondas de calor marinha (OCM
ou marine heat waves em inglés) e definidos como um aumento anémalo na temperatura
de superficie do mar durante o periodo de pelo menos cinco dias consecutivos ou mais,
com temperaturas acima do percentil 90 com base num periodo historico de 30 anos de
temperatura da superficie do mar (HOBDAY et al., 2016). O crescente avango nos
estudos desses eventos € motivado em grande parte por seus graves impactos ecoldgicos
e socioeconémicos, além do aumento da sua frequéncia e intensidade (HOBDAY et al.,
2016; OLIVER et al, 2020).

Varios eventos de OCM foram identificados nos dltimos anos em todos 0s oceanos,
(Figura 3.1), com destaque para uma severa onda de calor marinha que ocorreu no oeste
do Atlantico Sul durante o verdo de 2013/14, em que as temperaturas da superficie do

mar atingiram até 3 °C acima das médias climatoldgicas (RODRIGUES et al., 2019).

Figura 3. 1 - Principais ondas de calor marinhas histéricas destacadas em todo o oceano global.
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Abreviaces: AL, Golfo do Alasca e Mar de Bering; Beng., Benguela; ECS, Mar da China
Oriental; Med., Mediterraneo; NA, norte da Australia; NEP, nordeste Pacifico, NWA, noroeste
do Atlantico; Tasman Sea; WA, oeste da Austrélia; WSA, oeste do sul Atlantico; SST anomaly,
anomalia da Temperatura de Superficie do Mar.

Fonte: Adaptado de Oliver et al. (2020).



Esse evento intenso de OCM ocorrido no oeste do Atlantico Sul durante o verdo de
2013/14 foi responsavel por uma diminuicdo da concentracdo da clorofila superficial a
um nivel de dois desvios padrdo abaixo da média em uma extensa area do Atlantico Sul
ocidental (RODRIGUES et al., 2019). Além disso, esses eventos causam diversos
impactos como branqueamento de corais em areas extensas como ocorrido em 2015/16
(HUGHES et al., 2017), mortalidade em massa de espécies de macroinvertebrados
benténicos em 2003 na regido noroeste do Mediterraneo (GARRABOU et al., 2009),
entre outros. A ocorréncia desses eventos influencia na modificacdo das respostas dos
organismos marinhos em decorréncia dessas alteragdes ambientais, rompendo a
estabilidade dos servigos marinhos ecossistémicos, e ainda, podendo ser intensificado em
cenarios futuros (HENSON et al., 2017).

3.2 Variaveis oceanicas de relevancia ecoldgica estimadas por sensores remotos

orbitais e a partir de dados reanélise oceanica

A deteccdo remota a partir de satélites, principalmente aplicado em estudos oceénicos,
propicia uma gama de beneficios por permitir a cobertura instantdnea de grandes
extensdes do oceano, garantindo uma cobertura global frequente sobre uma determinada
localizacéo geogréfica (por exemplo, a passagem de quatro vezes ao dia dos satélites da
NOAA) e com resolugdes espaciais variando de microescala até sub-mesoescala
(BELKIN, 2021). De maneira resumida, os dados de sensoriamento remoto séo obtidos a
partir de um sinal eletromagnético que deixa o oceano carregando informacdes sobre ele.
Este sinal atravessa a atmosfera e é recebido pelo sensor que detecta propriedades

particulares da radiagéo e a converte em um sinal digital (ROBINSON, 2010).

Atualmente varios sensores a bordo de satelites detectam propriedades oceanicas como
cor, temperatura da superficie do mar, altura do nivel do oceano, velocidades do vento,
rugosidade da superficie oceanica e altura das ondas (CHAUHAN; RAMAN, 2017). Pelo
fato do elevado tempo e custo dos levantamentos de campo para conduzir em uma escala
continua, a deteccéo remota deve ser utilizada para escalonar essas observacgdes de campo
(MUMBY et al., 2013). Os levantamentos oceanicos por satélite reduzem drasticamente
0 tempo de amostragem, em que, por exemplo, cada cena detectada por um sensor a bordo

de satélite, que tem uma resolucéo espacial de 1 km, levaria aproximadamente de 10-11
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anos para a amostragem de um navio viajando a uma velocidade de 20 km/h
(CHAUHAN; RAMAN, 2017).

A temperatura de superficie do mar foi a primeira variavel oceanogréfica a ser medida e
continua sendo uma das medidas oceanograficas mais amplamente realizadas (EMERY;
THOMSON, 2001). De acordo com Robinson (2010), a temperatura de superficie do mar
é obtida por meio do registro da radiancia detectada no topo da atmosfera por um sensor
que atua na faixa do infravermelho termal. As medidas individuais em cada canal, n,
podem ser expressadas como uma temperatura de brilho equivalente a de um corpo negro
(conceito tedrico ideal), que é a temperatura na qual um corpo negro (uma superficie com
emissividade igual a 100%) emitiria a radiancia. Para um determinado comprimento de

onda, a emissdo do corpo negro é definida pela equacédo de Planck:

C1

L@ = S [exp(%)—l]

3.1)

onde L ¢ a radiancia espectral deixando a unidade area de superficie do corpo preto; por
unidade de angulo sélido (Wm™2m™1str=1); 1 é o comprimento de onda (m); T é a
temperatura (K) do corpo negro; e C,e C, sdo as constantes equivalentes a

3.74 x 1071 Wm? e 1.44 x 102 mK, respectivamente.

Os espectros de emissdo calculados pela Equacdo 3.1 sdo apresentados pela Figura 3.2,
também explicada por Robinson (2010). De acordo com o autor, a figura apresenta 0s
espectros de emissdo de corpos negros com temperaturas variando entre -10 °C e 40 °C,
em que as faixas cinzas apresentam as janelas atmosféricas (entre 3.5 m e 4.1m e entre
10.0 m a 12.5 m), que sdo as faixas onde a atmosfera ndo é opaca, e entdo, 0s sensores
infravermelhos atuam. Alguns sensores mais conhecidos que trabalham nessa faixa séo o
Advanced Very High Resolution Radiometer (AVHRR) desenvolvido pela National
Oceanographic and Atmospheric Administration (NOAA) nos Estados Unidos e o Along-
track Scanning Radiometer (ATSR) desenvolvido pela Agéncia Espacial Europeia (ESA).
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Figura 3. 2 - Espectros de emisséo de corpos negros com temperaturas entre -10 °C e 40 °C.
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Fonte: Robinson (2010).

A concentracdo da clorofila a superficial em mg/m3 é calculada a partir da relacéo
empirica derivada de medidas in situ de concentragdo de clorofila e a reflectancia de
sensoriamento remoto (R,;) na regido do espectro visivel compreendendo a faixa do azul
ao verde (440 - 670 nm), dada pela combinacgéo de dois algoritmos apresentados por Hu
et al. (2012) que é o algoritmo padrdo de relacdo de banda OC3/0OC4 (OCx) com o de

indice de Cores (CI) apresentados pelas Equagdes 3.2 e 3.3 respectivamente.

rs(btue) |
0Cx = logso(chlo, = ao + i, a;(logyo(rsbiuey (3.2)

Rrs(Agreen)

Onde o numerador, R,s(Apue), € 0 maior de varios valores R, de entrada e o0s
coeficientes, a, —a,, sdo especificos de cada sensor (mais informacOes em

https://oceancolor.gsfc.nasa.gov/atbd/chlor a/).
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A reen‘l ue
Cl = Rrs(/lgreen) + [(Ablue) + ~green “Ole X (Rrs(/lred) - Rrs(/lblue))] (33)

)Lred _Ablue

Oonde Apiyes Agreen € Areq S30 0s cOmprimentos de onda especificos do instrumento

mais proximos a 443 nm, 555 nm e 670 nm, respectivamente.

Produtos de dados de reandlises também sé&o utilizados e construidas para estar o mais
proximo possivel das observacfes (isto €, mais realistas possivel), de acordo com o
modelo fisico, e assim, fornecer informacdes sobre o oceano ao longo dos anos
(DREVILLON et al., 2021). Os dados relacionados a profundidade da camada de mistura
foram obtidos a partir do produto GLORYS12V1. De acordo com Lellouche et al. (2018),
a reanalise fisica global GLORYS12V1, cobre o periodo de 1993 a 2016, é baseada no
atual sistema de previsdo global em tempo real no &mbito do Copernicus Marine
Environment Monitoring Service (CMEMS), com 1/12° resolucdo horizontal e 50 niveis
verticais, em que o componente modelo é a plataforma NEMO acionada na superficie
pela reanalise ECMWF ERA-Interim e recentemente ao ERAS. Portanto, o Global Ocean
Reanalysis and Simulations (GLORYS) é um projeto francés que tem como objetivo
produzir uma série de reanalises com simulacdes oceanicas globais através da assimilacao

de dados e abrangendo diferentes periodos de tempo (FERRY et al., 2010).

3.3 Estruturacgdo das comunidades de peixes recifais

Um dos aspectos relevantes na ecologia marinha tropical € determinar quais sdo os fatores
que influenciam a composicao, distribuicdo e estrutura das comunidades de peixes
recifais ao longo do tempo e do espaco (ILARRI; SOUZA; ROSA, 2017). Assim, um dos
conceitos mais duradouros no estudo da dinamica da comunidade € o de filtro ambiental,
em que o ambiente € descrito como um “filtro” ou “peneira hierarquica”, onde fatores
abioticos determinariam quais espécies seriam capazes de se estabelecer e persistir em
populagdes locais (KRAFT et al. 2015, OVASKAINEN et al., 2017). Assim, o gradiente
ambiental tem uma forte influéncia na distribuicdo das espécies, considerada como uma
forca seletiva que determina quais conseguirdo sobreviver em um local (KRAFT et al.,
2015; DRAKE, 1990). Portanto, a presenca e abundancia de espécies em nivel local

dependem de uma complexa interacdo hierarquica entre processos evolutivos e
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biogeograficos, caracteristicas fenotipicas, interacdo bidtica, condi¢bes ambientais, além
também dos eventos estocasticos (BRANDL et al., 2020; KRAFT et al., 2015; LEIBOLD
etal., 2004).

Os “filtros biodticos” s@o determinados pelas interagdes interespecificas e intraespecificas
(OVASKAINEN et al., 2017). Em uma comunidade, as espécies se envolvem em
interacbes bidticas (como predacdo, competicdo, mutualismo) que acarretam na
distribuicdo espacial das espécies (CANTOR et al., 2018). Para muitos peixes de recife
de coral, por exemplo, a distribuicdo das populacbes adultas e a conectividade entre
populacbes locais sdo governadas pela interacdo da dindmica oceanica, caracteristicas
geogréaficas, comportamento larval e a historia de vida das espécies (COUNSELL et al.,
2022). E importante ressaltar que esses processos que influenciam as interacdes e
distribuicdo das espécies ndo sdo necessariamente aditivos, mas também combinados. Isto
é, a interacdo entre as espécies pode ser modificada por diferentes processos que atuam
simultaneamente e em diferentes escalas temporais e espaciais (OVASKAINEN;
ABREGO, 2020).

Os atributos funcionais relacionam-se a aspectos morfoldgicos, fisioldgicos ou
comportamentais dos organismos que influenciam as interacfes das espécies em uma
comunidade (HEBERT; BEISNER; MARANGER, 2016). A ecologia funcional baseada
nos atributos contribui para compreender o funcionamento e a manutencao dos servi¢cos
ecossistémicos, permitindo uma compreensao de como as espécies interagem e moldam
seus habitats (HADJ-HAMMOU; MULLIOT; GRAHAM, 2021). Peixes de tamanho
maior € um atributo relevante para a dispersao da biologia pelagica por facilitar a travessia
a barreira da Amazonia devido a sua ampla tolerancia ambiental (LUIZ et al., 2012).
Dessa maneira, 0 tamanho do corpo e o uso de multi habitats também sdo importantes
impulsionadores para a especiacdo das espécies por permitir a travessia a barreira e a
adaptacdo ao novo ambiente (PINHEIRO et al., 2018). Dessa forma, as respostas das
espécies a esses filtros abidticos e bidticos variam dependendo dos seus atributos
especificos conhecidos como caracteristicas de resposta que determinam quais espécies

alcangam e colonizam determinadas areas (OVASKAINEN et al., 2017).

E conhecido que as classes de interacdes principais como o mutualismo, competicéo,

predacdo, herbivoria e o parasitismo podem impactar a dinamica populacional, a selecdo
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natural e a microevolucdo (HEMBRY; WEBER, 2020). Os atributos funcionais evoluem
ao longo dos ramos da filogenia, e dessa forma, as espécies relacionadas evolutivamente
tendem a ser ecologicamente semelhantes e apresentam respostas a selecdo de forma
semelhante (DIAZ et al., 2013). Assim, utilizar a abordagem filogenética para
compreender a dindmica da diversidade a longo prazo e os determinantes historicos dos
padrdes de riqueza das espécies tambeém sdo Uteis no contexto das mudancgas do ambiente
(CONDAMINE; ROLLAND; MORLON, 2013).

Logo, compreender os fatores que determinam a distribuicao das espécies € essencial para
prever a resposta do organismo as mudangas ambientais (PEOPLES; FRIMPONG, 2016).
No entanto, entender essas variaveis importantes para a estrutura das comunidades dos
peixes tem sido uma tarefa desafiadora, principalmente ao levar em consideracdo a
contribuicdo dos impactos antropogénicos (LUIZ et al., 2015). Além de efeitos oriundos
das mudancas climéticas, observa-se também que a pesca descontrolada de peixes recifais
tem provocado impactos como o declinio no nimero de espécies, reducao do potencial
reprodutivo, mudancas na estrutura da cadeia alimentar, declinio na resiliéncia dos
recifes, entre outros (MORA, 2015). Portanto, € significativa a pressdo das mudancas
climaticas sobre a distribuicdo das espécies, ocasionando a alteracdo da estrutura da
comunidade e da funcdo dos ecossistemas marinhos resultando em perturbacfes nas
interacOes bioldgicas (DONEY et al., 2012).
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4 METODOLOGIA

4.1 Fluxograma da metodologia

O fluxograma da Figura 4.1 apresenta simplificadamente a metodologia que foi executada
neste trabalho. Quatro modelos foram estruturados (um para cada estacdo) para a analise
da resposta das espécies de peixes recifais a variabilidade ambiental utilizando um
modelo linear generalizado hierarquico multivariado (HMSC - Hierarchical Modelling
of Species Communities em inglés). Os insumos essenciais utilizados nos modelos foram
a Matriz Y que representa média da abundéncia das espécies calculadas por ilha, sitio e
ano. A Matriz X, as covariaveis ambientais a partir de dados de sensoriamento remoto,
como as anomalias da Temperatura de Superficie do Mar (TSM), concentracdo de
clorofila-a superficial acima do percentil 75 (CHL) e a intensidade acumulada da Onda
de Calor Marinha (OCM); e dados de reanalise como a anomalia da Profundidade da
Camada de Mistura (PCM). As Matrizes T e C que representam os atributos funcionais e
os dados filogenéticos, respectivamente. Apds a construcdo dos modelos, foi realizada a
amostragem a partir da estimativa MCMC (Monte Carlo acoplado a Cadeia de Markov,
Markov chain Monte Carlo em inglés) para a analise dos parametros estimados. E por
fim, foi executado o fluxo de analise dos modelos no Hmsc por meio de quatro etapas:
(1) convergéncia das amostras MCMC; (2) ajuste do modelo; (3) analise dos parametros
estimados; e por fim, (4) gradiente. A etapa (4) é considerada uma etapa de previsao, no
entanto, para este estudo foi utilizada para inferir a resposta das abundancias de cada
espécie ao longo do gradiente de valores de cada covariavel ambiental. Os detalhes de

cada etapa do fluxograma serdo abordados nas secBes posteriores.
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Figura 4.1 - Fluxograma geral da metodologia.
Critérios de corte das espécies: 59

espécies + defini¢do do periodo de ‘ Matriz T
analise de 2013 a 2019

—> Classes de tamanho do corpo
\Média da abundancia das espécies,po(ﬂha, sitio e ano).

— | Posicdo na coluna d’agua

‘ Matriz Y ’ Definicdo do
Study design — Dieta dos peixes
‘ Matriz X —  TSM(°C) —  Anomalia ‘ Matriz C

—>  PCM (m) —  Anomalia

—> CHL —»  Percentil 75
(mg/md)

OCM L, Intensidade
(°C/dias) acumulada

—>  Etapa 1: Convergéncia MCMC
MCMC l
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- 50.000 amostras iniciais l
) (Ej)e(es:t?arg?g:aioo Etapa 3: Pardmetros estimados

v

Etapa 4: Gradiente

A Matriz Y é constituida pela média da abundancia das espécies. Apos a selecdo das 59 espécies,
a média foi realizada por ilha, sitio e ano (study design). A Matriz X representa os dados das
covariaveis ambientais; a Matriz T é composta pelos atributos funcionais (tamanho do corpo,
posicdo na coluna d"agua e dieta) e a Matriz C com os dados filogenéticos. Apés a estruturacao
dos modelos, foi executado a estimativa de MCMC para a andlise dos parametros. Em seguida,
foi realizado a analise dos modelos nas etapas do Hmsc.

Fonte: Producéo da autora.
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4.2 Caracterizacdo da area de estudo

A érea de estudo contempla quatro ilhas oceénicas brasileiras, sendo elas os arquipélagos
Trindade e Martim Vaz, Sdo Pedro e S&o Paulo, Fernando de Noronha e Atol das Rocas
(Figura 4.2). A ilha oceénica de Trindade (20°29'33.0"S, 29°20'35.2"W) é uma Area de
Protecdo Ambiental (APA), situada no oceano Atlantico sul, aproximadamente no
paralelo de Vitdria, Espirito Santo, afastada 1.140 km da linha de costa, com relevo
ingreme caracterizado por rochas vulcanicas (MOHR et al., 2009). A ilha constitui, com
0 Arquipélago Martin Vaz, o extremo oriental da cadeia de Vitdria-Trindade, e possui
como principal caracteristica na sua paisagem, um grande recife de algas coralineas

distribuidas ao longo de quase toda a sua costa (PINHEIRO et al., 2011).

As ilhas Fernando de Noronha e Atol das Rocas, de acordo com Tchamabi et al. (2017),
sdo localizadas nas aguas oligotréficas da Zona Econémica Exclusiva (ZEE) brasileira no
Atlantico tropical ocidental, aproximadamente na mesma latitude (3°51"S) e nas
longitudes 32°25"W e 33°49"W, respectivamente. Atol das Rocas é uma Reserva
Bioldgica situada a cerca de 270 km da cidade de Natal, Rio Grande do Norte, e a
aproximadamente 150 km a oeste do APA de Fernando de Noronha, regido banhada pela
corrente Sul Equatorial, originada na costa da Africa (MOHR et al., 2009). Fernando de
Noronha foi declarada como zona de protecdo ambiental em 1989, possuindo atualmente
uma intensa atividade turistica, enquanto Atol das Rocas € uma area destinada apenas
para protecdo de espécies e pesquisas cientificas (CLAUDINO-SALES, 2019).

Considerado o menor arquipélago oceanico brasileiro, de acordo com Mohr et al. (2009),
a APA do arquipélago de Sdo Pedro e Sdo Paulo estd localizada no Atlantico norte
equatorial (0°55'00.7"N 29°20'42.6"W), a cerca de 1.010 km da costa brasileira Cabo do
Calcanhar, Rio Grande do Norte e aproximadamente a 1.824 km da costa africana. Essa
ilha situa-se no caminho do ramo norte da corrente Sul Equatorial que flui para oeste
(CARVALHO-FILHO et al., 2016).
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Figura 4.2 - Localizag&o das ilhas oceénicas consideradas no presente estudo.
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Fonte: Producéo da autora.

4.3 Série de abundancia de peixes recifais e processamento dos dados

A série de abundéancia dos peixes recifais nas ilhas do Atlantico Sudoeste foi obtida
utilizando censos visuais subaquaticos (CVSs) ao longo de transectos com a faixa de 20x2
m (40m?) (FERREIRA et al., 2004; FLOETER et al., 2007), realizados no ambito
do Programa Ecologico de Longa Duragdo nas ilhas oceénicas - PELD ILOC
(https://peldiloc.sites.ufsc.br/), durante o periodo de 2006 a 2019. Os transectos foram
dispostos em diferentes pontos (chamados aqui de sitios) no entorno das ilhas, espagados
por uma distancia de aproximadamente 10 metros entre o fim de um transecto e o inicio
de outro em uma mesma profundidade (Figura 4.3).

Figura 4.3 - Esquema da disposigao dos transectos para o levantamento da abundancia dos peixes.

Inkcio = 10m Inkcio
Tramsecto 1 {20x 2m) + Transecto 2 (20 x 2m)
Fiin Firmn

Fonte: Producéo da autora.
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Foram selecionados os dados de abundancia para o periodo entre 2013 e 2019, pelo fato
da amostragem ser continua entre anos e sitios, buscando melhorar a comparabilidade dos
resultados utilizando-se uma representacéo uniforme das amostragem nos sitios. Devido
as dificuldades logisticas inerentes a amostragem destes locais remotos, cada ilha
oceanica possui diferentes nimeros de sitios, distribuidos da seguinte forma: Séo Pedro
e Sao Paulo (SPSP) com um sitio, Atol das Rocas (AR) com quatro, Fernando de Noronha
(FN) com trés, e Trindade e Martim Vaz (TR) com dois sitios. No total, 24473 transectos
foram organizados durante o periodo estudado, considerando apenas 0s dez sitios
selecionados nas ilhas, conforme apresentado na Tabela 4.1. Outras informagdes como as
coordenadas do local de amostragem, o mergulhador que realizou o levantamento, o
comprimento do peixe em centimetros, a profundidade da amostragem e o periodo do
levantamento foram também registradas.

Tabela 4.1 — Os sitios com amostragem continua durante o periodo de 2013 a 2019 utilizados na

analise com os nimeros de transectos dispostos ao seu entorno e a profundidade
média dos transectos.

Ilhas Sitios Lat Long N° de P. média | P. min | P. max
transectos (m) (m) (m)
FN Cagarras -3.81 | -32.39 3646 12,99 3,00 28,00
FN Laje dois -3.85 | -32.44 2207 17,75 1,50 22,00
iIrmé&os
FN Ponta da -3.87 | -32.47 3661 13,23 4,00 22,20
sapata
AR Ancoras -3.87 | -33.80 1923 2,78 1,00 5,00
AR | Falsa barreta | -3.86 | -33.82 1344 2,07 0,50 4,00
AR | Piscina das -3.87 | -33.79 1746 1,81 0,50 5,00
rocas
AR | Tartarugas -3.87 | -33.81 1792 2,12 1,00 4,00
SPSP Enseada 0.92 -29.34 3969 13,74 3,50 32,60
TR Calheta -20.51 | -29.31 2019 8,14 2,90 18,10
TR | Pontanorte | -20.49 | -29.34 2166 9,16 4,00 19,80

Fonte: Producéo da autora.
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Desta forma, foram considerados os peixes recifais que vivem em aguas tropicais ou
subtropicais rasas (< 100 m) com habitos bentdnicos ou bentopelagicos que estdo
consistentemente associados a substratos duros formados por corais ou recifes rochosos
e fundo arenoso adjacente (FLOETER et al., 2008). No total, foram registradas 169
espécies em todos os censos dos quais foram retidas 59 espécies (APENDICE B) depois
de excluir espécies raras e pouco frequentes. As espécies utilizadas nas analises foram
aquelas: (1) detectadas em todos 0s anos ou (2) apareceram em pelo menos cinco censos
de pelo menos 50% do total de anos ou (3) atingiram uma abundancia média superior a
0,5 individuos por metro quadrado por ano (GARCIA, 2021). Estas 59 espécies
pertencem a 26 familias e 40 géneros distintos. Ao fazer isso, mantivemos 0s custos
computacionais a um nivel razoavel, enquanto descartamos as espécies raras e menos

abundantes para analise. Todas as analises foram realizadas com o software Rstudio.

Vale destacar que os meses de amostragens ndo foram sempre 0s mesmos em todas as
ilhas, conforme apresentado na Figura 4.4. A maior coincidéncia de amostragens ocorre
no inverno e na primavera, exceto em AR que ndo apresentou nenhuma amostragem
durante a primavera. Dessa forma, como néo foi realizado nenhum levantamento em AR
para esta estacao, a série de dados de variaveis ambientais (apresentada com detalhes na
Secdo 4.3) foi deslocada somente para esta ilha, comegando na primavera de 2012. Isto
porque, considerando as andlises a partir de 2013, as espécies identificadas em AR para
este ano provavelmente ainda estavam respondendo a estacdo da primavera do ano
anterior. Ao fazer isso, 0 objetivo é tentar capturar tanto os efeitos associados a respostas
mais imediatas (como seria 0 caso das ondas de calor marinha) quanto as respostas
atrasadas que poderiam estar associadas ao ciclo reprodutivo dessas espécies.
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Figura 4.4- Periodo mensal dos censos visuais subaquaticos nas ilhas do Atlantico sudoeste de
Séo Pedro e S&o Paulo (SPSP), Fernando de Noronha (FN), Atol das Rocas (AR) e
Trindade e Arquipélago Martin Vaz (TR) entre 2013 e 2019.
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Fonte: Producéo da autora.

4.4 Dados ambientais de sensoriamento remoto e indices climaticos

Os covariaveis ambientais foram obtidos a partir de séries mensais de dados gerados por
diferentes plataformas de sensoriamento remoto e dados de reanalise para o periodo entre
setembro de 2012 (para evitar a falta de um dado de primavera para a amostragem de
verdo de 2013 em AR, ver Figura 4.4 na Secdo 4.3) até dezembro de 2019. Os dados de
anomalia da Temperatura da Superficie do Mar (ATSM ou SSTA, Sea Surface
Temperature Anomaly em inglés) empregados foram derivados dos produtos de nivel 4
do Multi-scale Ultra-high Resolution (MUR) SST analysis com uma resolucdo espacial
de 0,01° x 0,01° (aproximadamente 1,1 km) disponivel a partir de 2002 até a presente
data (CHIN; VAZQUEZ-CUERVO; ARMSTRONG, 2017). E um conjunto de
observacbes de TSM de varios sensores de satélite e dados in situ, baixado de
https://coastwatch.pfeg.noaa.gov/erddap/index.html.

Os dados da concentracéo superficial da clorofila a (CHL, log10 mg/m3, Chlorophyll a
em inglés) foram obtidos do Copernicus Marine Service originalmente adquiridos de
observagdes diarias de multi-sensores (SeaWiFS, MODIS, MERIS, VIIRS-SNPP &
JPSS1, OLCI-S3A & S3B) e baseados na interpolacéo espacgo-temporal (sem nuvens)
(COLELLA etal., 2021; GARNESSON; MANGIN; BRETAGNON, 2021). Aqui foram
considerados os valores acima do percentil 75. Os dados utilizados aqui foram os de nivel

4 com uma resolucédo espacial de 4 km x 4 km, disponiveis de 04-09-1997 até a presente
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data. Estes dados foram baixados do E.U. Copernicus Marine Service do DOI:
https://doi.org/10.48670/moi-00100. As anomalias de profundidade da camada de

mistura (APCM ou MLDAs, Mixed Layer Depth Anomaly em inglés), em metros, foram
calculadas usando dados fisicos do oceano disponiveis no Copernicus Marine Service (do
DOI: https://doi.org/10.48670/moi-00021)  (DREVILLON, 2021a; 2021b). Com
cobertura temporal de 01-01-1993 até 31-12-2019 e a resolucdo espacial é de 0,083° x
0,083°. Ela utiliza a reanalise ECMWF ERA-Interim e ERA5 dos ultimos anos,

juntamente com algumas observacgdes in situ. O estresse médio mensal do vento (Pa)

também estd disponivel no Copernicus Marine Service (baixado em DOI:
https://doi.org/10.48670/moi-00181) (DRIESENAAR et al., 2020; BENTAMY, 2021).
A série de dados abrange o periodo de 16-05-2007 até 31-12-2020, com resolucédo

espacial de 0,25° x 0,25° e nivel de processamento 4.

Os dados para as ondas de calor marinhas (OCM ou MHW, Marine Heatwaves em inglés)
utilizados aqui foram derivados da série de dados disponiveis em
http://www.marineheatwaves.org/tracker.html. S&8o dados didrios de Optimally
Interpolated Sea Surface Temperature (OISST) da NOAA, especificamente os dados do
AVHRR v2.0 de 1982 a 2015 e os dados do AVHRR v2.1 de 2016 até a data atual
(SCHLEGEL, 2020). Esses dados possuem uma resolucdo espacial de 0,25° x 0,25°
(aproximadamente 27,7 km) e cobrem um periodo de 01-01-1982 até a presente data. A
série de dados OCM utilizada neste trabalho disponivel para download é calculada e
definida de acordo com Hobday et al. (2016). Os dados de OCM séo definidos com base
na média climatoldgica desde janeiro de 1982, na qual a temperatura do mar permanece
anomalamente elevada (por exemplo, com temperatura acima do percentil 90), por pelo
menos 5 dias consecutivos ou mais. Neste trabalho foi usado a intensidade acumulada
(°C.dias) das ondas de calor marinha. De acordo com Hobday et al. (2016), é definido
como a soma das intensidades (anomalias) diarias durante o evento de OCM. No processo
de estruturacdo dos modelos com os dados (ver a Secéo 4.4) foi decidido descartar os
dados de estresse do vento para obter o melhor ajuste, de modo que as covariaveis
ambientais efetivamente utilizadas foram ATSM, APCM, CHL e OCM (Tabela 4.2).
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Tabela 4.2 - Detalhes dos dados de satélite e de reanalise oceanica usados para calcular as
covariaveis ambientais usados no modelo. As variaveis sdo: TSM, temperatura da
superficie do mar; CHL, clorofila de superficie oceanica uma concentra¢do; PCM,
profundidade da camada mista e OCM, onda de calor marinha.

Variavel Fonte Periodo Nivel de Resolucéo
processamento espacial

TSM NASA JPL 2002-hoje L4 0,01°x 0,01°

CHL Copernicus Marine 1997-hoje L4 4 km x 4 km
Services

PCM Copernicus Marine 1993-2019 L4 0,083° x 0,083°
Services

OCM Marine Heatwave 1982-2022 - 0,25° x 0,25°
Tracker

Fonte: Producéo da autora.

Também foram testados os efeitos dos indices climaticos na abundancia de peixes
recifais, tais como Nifio 3.4, indice Tropical do Atlantico Sul (TSA, Tropical South
Atlantic em inglés), Oscilacdo Multidecadal do Atlantico (AMO, Atlantic Multidecadal
Oscillation em inglés) e Oscilacdo Decadal do Pacifico (PDO, Pacific Decadal
Oscillation em inglés), baixados do site do Physical Science Laboratory da NOAA (link:
https://psl.noaa.gov/data/climateindices/list/). Como o ajuste do modelo resultante n&o foi

satisfatorio, estes foram descartados e ndo foram utilizados nas analises.

Considerando gue as médias mensais dos dados ambientais em areas tropicais tendem a
variar dentro de uma faixa limitada de valores, optamos por computar as anomalias
mensais normalizadas da temperatura de superficie do mar (TSM ou SST, Sea Surface
Temperature em inglés) e da profundidade da camada de mistura (PCM ou MLD, Mixed
Layer Depth em inglés) dentro de uma area de 1° x 1° centrada em torno de cada ilha,
delimitada pelos seguintes valores lat/lon: SPSP (-29,8,-28,8 W, 0,5, 1,5 N); AR (-34,2,-
33,2W, -4,35, -3,35 S); FN (-32,9,-31,9 W, -4,35, -3,35S); e TR (-29,8,-28,8 W, -21,0, -
20,0 S). Para a concentracdo de clorofila-a foi calculada a media dos valores mensais
acima do percentil 75. O intuito foi captar o enriquecimento de pigmento observado ao

redor das ilhas causado pela interacdo do fluxo das 4guas oceanicas com a topografia que
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aumenta a biomassa fitoplancténica no seu entorno (SOUZA et al. (2013). Finalmente,
foi realizada a media de cada estacdo para as anomalias de TSM e PCM, e para OCM foi
utilizado o valor maximo da intensidade acumulada do evento para a estacdo analisada
(Apéndice A). A Figura 4.5 ilustra alguns mapas selecionados dos resultados das
anomalias mensais, calculadas pixel a pixel para todo o periodo estudado, para TSM,

PCM e tampem G YAIRUASHR fs St aqles Res arods!ge em cada R aRsAb!Entro dos

Figura 4.5- mapas representa a localizagdo das ilhas oceanicas.
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Fonte: Producéo da autora.

4.5 Modelo linear generalizado hierarquico multivariado

Para analisar a resposta das espécies a variacdo ambiental foi utilizado um modelo linear
generalizado hierarquico multivariado, ajustado a inferéncia Bayesiana, chamada
Modelagem Hierarquica de Comunidade de Espécies (HMSC - Hierarchical Modelling
of Species Communities em inglés, OVASKAINEN et al., 2017; TIKHONQV et al.,
2019; OVASKAINEN; ABREGO, 2020), com todas as rotinas implementadas no
software Rstudio com o pacote Hmsc. A escolha do HMSC consiste no fato de permitir

modelar as relagBes entre a ocorréncia de espécies ou suas abundancias as covariaveis
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ambientais, levando em conta os atributos das espécies e suas relag@es filogenéticas de
uma forma que seja possivel fazer inferéncias sobre o0s processos de montagem
comunitaria. O filtro ambiental no nivel das espécies ¢ modelado em uma estrutura
hierarquica que leva em conta os atributos das espécies e as influéncias filogenéticas,
enquanto as interagdes biodticas podem ser avaliadas em matrizes de associagao residuais
entre espécies para diferentes escalas espago-temporais. A hierarquia de amostragem
inerente a este estudo foi explicitamente incorporada na estrutura hierarquica dos dados,
ou simplesmente estrutura dos dados (chamada de study design no HMSC) onde a
dependéncia entre locais de amostragem, ilhas e tempo (anos) foram identificadas através
de efeitos aleatorios modelados como variéveis latentes (OVASKAINEN et al., 2016).

O fluxo de analise no Hmsc esta organizado em cinco etapas: (1) definicdo da estrutura
do modelo com base em um preditor linear usando abundéancia das espécies como variavel
resposta, covariaveis ambientais como efeitos fixos, dados filogenéticos e de atributos
das espécies, além dos efeitos aleatdrios, adequando o modelo aos dados. Como as
respostas das espécies foram avaliadas em uma base sazonal usando a inferéncia
Bayesiana, os quatro modelos foram estruturados e analisados usando a amostragem a
partir da distribuicdo posterior dos parametros dos modelos a partir da execucdo da
estimativa de MCMC (Markov chain Monte Carlo - Monte Carlo acoplado a Cadeia de
Markov) (OVASKAINEN; ABREGO, 2020). A segunda etapa (2) envolve verificar se a
amostragem a partir da estimativa MCMC dos parametros do modelo alcancou uma
distribuicdo estacionaria e se possui um numero suficiente de amostras. Na terceira fase
(3) é avaliada o ajuste dos modelos, examinando se o poder explicativo é alto ou ndo, bem
como o seu poder preditivo usando a validacdo cruzada condicional. A chave dos
resultados do modelo utilizado para a inferéncia ecol6gica vem da quarta fase (4) onde é
explorado resumos numéricos de estimativas de parametros incluindo relagdes de
filogenia, particionamento da varidncia dos modelos, associacdes entre covariaveis
ambientais e abundancia de espécies, atributos e associa¢des residuais em nivel de
espécies. Na Ultima etapa (5) € possivel fazer previsdes, e embora este ndo seja o foco da
nossa analise, pode ser usado para ilustrar como as espécies se comportam ao longo do

gradiente observado dos covariaveis ambientais.

A variavel resposta (matriz Y, Figura 4.6) utilizada aqui é a média mensal da abundancia

dos peixes recifais registrados em cada ilha, sitio e por ano, durante o periodo entre 2013
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e 2019. Devido ao grande numero de abundancias zero neste tipo de dado, foi aplicada a
abordagem de modelo Hurdle que separa os dados em dois componentes: um que modela
a auséncia e presenca, e outro que modela a abundancia condicionada a presenca
(declarando zeros como dados ausentes) utilizando uma transformacao logaritmica dos
dados e definindo o modelo linear (OVASKAINEN; ABREGO, 2020). Como efeitos
fixos, usamos (matriz X, Figura 4.6) dados derivados de satélite, sendo eles ATSM, CHL,
APCM e OCM, como mencionado na Secéo 4.4. Além disso, usamos os atributos das
espeécies (matriz T, Figura 4.6) e dados filogenéticos (matriz C, Figura 4.6) nos modelos,
assumindo que eles influenciam as respostas das espécies no meio abiotico
(OVASKAINEN et al., 2017). Os principais pardmetros a serem estimados sdo: B para
nichos de espécies, p para o sinal filogenético nos nichos de espécies, y para a influéncia
dos atributos nos nichos e Q para associagdes entre as espécies (o conjunto completo de

pardmetros esta resumido na Tabela 4.4. de Ovaskainen e Abrego, 2020).

Foram testados 12 diferentes atributos, obtidas nos CVSs e em Quimbayo et al. (2021),
quanto a sua influéncia nos nichos das espécies, mas apenas trés apresentaram
significativas informacdes estatisticas, sendo as variaveis categéricas (1) comprimento
total maximo (Size class em inglés) de espécies dividido em categorias ordenadas (Classe
1: 0 a 15 cm; Classe 2: 15,1 a 50 cm; Classe 3: acima de 50,1 cm), (2) posic¢ao na coluna
de agua, em que Fundo (Bottom em inglés) significa espécies que permanecem no fundo
todo tempo; Baixo (Low em inglés) para espécies que vivem ligeiramente acima do fundo
mas ocasionalmente descansam no fundo; Alto (High em inglés) € para espécies que
passam a maior parte de seu tempo ativo acima do fundo) e (3) principais itens
consumidos pelas espécies sendo eles os herbivoros, plactivoros, invertivoros, carnivoros
e onivoros (Herbivore; Planktivore; Invertivore; Carnivore e Omnivore em inglés). A
arvore filogenética quantitativa (a ser convertida na matriz de correlagéo filogenética C,
Figura 4.6) foi obtida usando os dados de filogenia molecular do Rabosky et al. (2017) e
representa a fracdo de tempo evolutivo que é compartilhada por cada par de espécies.

Inicialmente, o conjunto de arvores filogenéticas disponivel em https://fishtreeoflife.org/

foi baixado. Em seguida, foi feito um corte na filogenia original para as 59 espécies
utilizadas neste trabalho, e depois foi obtido o valor médio para cada tdxon de um
conjunto de 100 arvores filogenéticas possiveis. Todo o processo de manipulagdo dos

dados das arvores filogenéticas foi realizado no software Rstudio usando o pacote
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phytools. Os efeitos aleatérios foram definidos para contabilizar a autocorrelacéo espacial
(residuos) na estrutura hierarquica dos dados (study design) de modo que as coordenadas
espaciais sejam associadas aos sitios nas ilhas. Uma dimensdo temporal também foi
adicionada a esta estrutura como outro efeito aleatorio para explicar a influéncia do tempo

decorrido entre pares de observacoes (autocorrelacdo temporal) (ver Figura 4.6).

Figura 4.6 - Insumos essenciais para a constru¢do dos modelos para cada estacdo do ano.
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A analise da comunidade no contexto espago-temporal foi estruturada com base nos dados
representados pela matriz Y, denotando os dados de abundéncia de espécies de peixes recifais por
local em cada ilha oceanica; a matriz X com os dados das covariaveis ambientais por unidade de
amostragem; os dados da matriz T referentes aos atributos de cada espécie e os dados da matriz
C referentes aos dados filogenéticos da espécie.

Fonte: Adaptada de Ovaskainen et al (2017).

Assim, inicialmente serd modelada a abundancia de cada espécie em cada unidade de
amostragem, utilizando o modelo linear generalizado (OVASKAINEN et al., 2017):

Yij~D(Lij, 07) 4.1)

Onde D ¢ a distribuigdo estatistica pertinente ao tipo de dado, L;; € o preditor linear que

modela a expectativa, e ajz é 0 parametro da variancia (TIKHONOV et al., 2017).

O preditor linear ¢ modelado com a ajuda de partes aleatoria (R) e fixa (F), como L;; =

LY + LY; (OVASKAINEN etal., 2017). Os efeitos fixos séo modelados como a regressao:

LY = Y xix Bjk (4.2)
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Onde o termo x;;, denota a covariavel ambiental k do local i, e o0 parametro de regressédo
Bjx denota a resposta da espécie j a covariavel k (OVASKAINEN etal., 2017). De acordo
com Ovaskainen et al. (2017), os parametros de regressdo medem como a ocorréncia das
espécies depende das condigdes ambientais, sendo entdo interpretado como a descri¢éo
dos nichos ecoldgicos. Dessa forma, assume-se que as respostas das espécies aos
covariaveis ambientais, medidas pelos coeficientes de regressdo, provém de uma
distribuicdo normal (OVASKAINEN; SOININEN, 2011), como:

Bi~Nu,V) (4.3)

Onde u é um vetor de comprimento k que mede a resposta de uma espécie aos covariaveis.
Os elementos diagonais da matriz V de variancia-covariancia medem o quanto as espécies
variam nas suas respostas aos covariaveis ambientais, e os termos fora da diagonal medem
as covariancias em resposta aos pares de covariaveis ambientais (OVASKAINEN;
SOININEN, 2011). Os elementos do vetor u esperado pode ser assumido como 0 mesmo
para todas as espécies, ou alternativamente pode modelar a influéncia das caracteristicas
especificas das espécies. Nesse ultimo caso, escreve-se pj, = X.(tj;yix), onde t;; € o valor
da caracteristica | para a espécie j e o parametro y;, mede o efeito do caracteristica | na
resposta a covariavel k (OVASKAINEN et al., 2017).

Ja 0 termo aleatério LY;,

que ndo podem ser atribuidas as respostas das espécies aos covariaveis medidos. Para

modela a varia¢do das ocorréncias e co-ocorréncias das espécies

estudos hierarquicos, 0 modelo pode incluir varias matrizes de associa¢do X, cada uma
com estrutura espacial ou temporal (OVASKAINEN et al., 2017). Com m espécies, uma
matriz de associacdo X tem parametros m(m+1)/2. Para facilitar a estimativa de tais
matrizes, serd utilizado uma abordagem de variavel latente, que ndo possui uma
interpretacdo direta em termos de interagdes ecoldgicas, mas sdo fatores que contribuem
para direcionar a co-ocorréncia das espeécies, revelando padroes em que duas espécies co-
ocorram mais frequentemente do que o esperado (OVASKAINEN et al. 2017, WARTON
et al. 2015). Assim, se os fatores latentes tém o mesmo sinal, as espécies respondem a
variavel latente da mesma maneira, enquanto que se os fatores tém sinais opostos, as
espécies respondem de maneira diferente (OVASKAINEN et al., 2017).
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A estrutura matematica do modelo fornece um mapeamento da similaridade ambiental
com a similaridade comunitéaria. Se as covariaveis ambientais para as ilhas 1 e 2 sdo
descritas pelos vetores x; e x,, entdo a covariancia entre espécies é dada por
(OVASKAINEN et al., 2017):

Cov(L(xy),L(x3) = xT (¥ Cov(T)y + (1 — pm(C))V)x;, (4.9)

Onde m(C) denota o valor médio dos elementos fora da diagonal da matriz C. J& os termos
yTCov(T)y e (1 — pm(C))V representam a variagdo interespecifica nas respostas as
covariaveis ambientais a componentes que podem e ndo podem ser explicados pelas
caracteristicas, respectivamente (OVASKAINEN et al., 2017).

Os modelos foram ajustados assumindo a distribuicdo prévia padrdo e foram realizadas
as amostragens para a distribuicdo posterior com quatro cadeias de MCMC, em que cada
cadeia consiste em 150.000 iteragdes, sendo as primeiras 50.000 descartadas (burn-in) e
o restante diluidas (thinned) em 100 para produzir 1000 amostras por cadeia. Finalmente,
um total proximo de 4.000 amostras posteriores foram produzidas e as convergéncias
foram analisadas. O poder explicativo de cada um dos quatro modelos sazonais € avaliado
pelo célculo do coeficiente de determinagdo (R?) que mede o grau de relagdo entre as
variaveis dos modelos e a precisdo € medida pela raiz quadratica média dos erros dos
modelos (RMSE). No contexto Bayesiano, como é o caso do HMSC, a evidéncia
estatistica de nivel ndo ¢ medida por um valor-p e a incerteza nos valores dos parametros
por intervalos de confianca. Aqui, o nivel de suporte estatistico € medido pela
probabilidade posterior e a incerteza é quantificada por intervalos confiaveis. Assim, com
probabilidade posterior > 0,9, analisamos como as espécies respondem aos covariaveis
ambientais (f), os efeitos dos atributos funcionais nos nichos das espécies (y), e as
associacOes das espécies em nivel de sitio, nivel de ilha, e ao longo dos anos estudados

por meio de covariancia residual entre espécies (TIKHONOV et al., 2019).
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5 RESULTADOS

Os modelos de abundéncia foram gerados para cada estacdo do ano e a analise de
convergéncia foi realizada para cada um dos modelos. Em geral, os modelos tiveram
resultados muito semelhantes em relacdo ao Tamanho Efetivo da Amostra (ess, effective
sample size em inglés) proximo ao maximo tedrico de 4000 (4 cadeias com 1000
amostras) e o Fator de Reducdo de Escala Potencial (psrf, potencial scale reduction factor
em inglés) proximos a 1 para efeitos beta, gama e dmega, indicando um bom resultado,
considerado o ideal. A Figura 5.1 abaixo apresenta um exemplo da convergéncia dos
modelos resultantes, neste caso sendo representado pelo modelo de outono.
Figura 5.1 - Exemplo de analise de convergéncia por meio do ess e psrf para os parametros beta,
gama e 6mega[l] do modelo de outono (veja Apéndice C para a andlise de

convergéncia dos modelos de todas as estagfes do ano) para representar como a
convergéncia de todos os modelos resultou.
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Fonte: Producéo da autora.

31



O poder explicativo dos modelos é dado pela proporcéao da variancia que o modelo explica
do total da variancia nas abundancias de cada espécie, representado pelo quadrado do
coeficiente de correlacdo de Pearson, (coeficiente de determinacéo, R?) e pela raiz do erro
quadratico medio (em inglés, root mean square error, RMSE) como medida de precisdo
(OVASKAINEN; ABREGO, 2020). A Figura 5.2 apresenta boxplots com R? e RMSE
para cada modelo. A mediana do R? foi muito semelhante para todos os modelos variando
de 0,4 a0,5. O RMSE tem uma mediana abaixo de 0,4.

Figura 5.2 - Precisdo do modelo denotada pelo erro quadratico médio (RMSE) e o poder

explicativo baseado no coeficiente de determinacdo (R2) para cada um dos quatro
modelos sazonais.
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Fonte: Producéo da autora.

Portanto, o poder explicativo geral (R dos modelos para cada estacdo € de 0,52 para o
verdo, 0,54 para o0 outono e inverno, e 0,53 para a primavera, podendo ser considerado
adequado, tendo em vista que os modelos sazonais podem impor alguma suavizacao das
respostas. A resposta geral da comunidade as covariaveis ambientais é resumida na Figura
5.3, representando sua contribuicdo para a variagdo explicada da abundancia de espécies.

A maior resposta observada foi para a concentracdo superficial maxima de clorofila-a na
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primavera (22,8%, por exemplo, Sphyraena barracuda e Sparisoma amplum,
representados pelos nimeros 13 e 47, respectivamente, na Figura 5.3) e a menor em
outono (8,3%). A segunda maior resposta comunitaria as variaveis ambientais vem de
distdrbios transientes representados pelo OCM, explicando até 18% da variacdo total no
modelo de outono (minimo de 10,5% na primavera). A influéncia das ATSMs na varia¢éo
da abundéncia de espécies foi ligeiramente menor, mas também atingiu um pico no
outono (15,1%) e com um minimo no inverno (9,8%). Por outro lado, a anomalia da
profundidade da camada de mistura (APCM) foi a variavel que menos explicou,
apresentando até 10,3% na primavera. Os efeitos aleatorios sobre a variancia, que
explicam a estrutura espaco-temporal dos dados, sdo comparaveis entre as estacdes e
ligeiramente superiores para os sitios (até 17,9% no outono) em comparacdo com as ilhas
(até 15,9% no outono) e o0 ano (até 14,1% no verdo). As espécies Chromis multilineata e
Myripristis jacobus sdo destacadas por apresentarem uma media de aproximadamente
80% de sua variagdo em relagdo ao nivel aleatério da ilha, e as espécies Pempheris
schomburgkii uma média de aproximadamente 70% de sua variacdo associada ao nivel
aleatdrio do sitio em todas as estacoes (04, 49 e 36 respectivamente na Figura 5.3).

Figura 5. 3 - Particionamento da variancia especifica da espécie e global entre efeitos ambientais

(fixos) e espaco-temporais (aleatdrios) para cada um dos quatro modelos sazonais.
A correspondéncia entre 0 nome e o nimero da espécie € mostrada no Apéndice B.1.
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Os modelos sazonais mostraram como a variagdo da abundancia das 59 espécies de peixes
recifais responderam as condi¢des ambientais (correlagdes positivas ou negativas com 0,9
de probabilidade posterior) em padrdes lineares e ndo lineares, detalhada na Figura 5.4.
Alguns padrbes gerais podem ser observados como respostas negativas em ATSM
(primeira e segunda ordens), respostas positivas nos efeitos das variaveis de segunda
ordem da APCM e a concentracdo de clorofila apresentando respostas negativas de
primeira ordem e positivas de segunda ordem. O modelo de inverno destaca sobretudo as
respostas negativas ao APCM, e também as respostas positivas de segunda ordem ao
ATSM e ao OCM. Os modelos de outono e primavera mostram um grande ndmero de
espécies respondendo de forma positiva a concentracdo da clorofila-a superficial de
primeira ordem e respostas negativas uma concentracéo de clorofila-a de segunda ordem.
No modelo de outono, predominam as respostas positivas de primeira ordem de ATSM e
APCM, mas os efeitos de segunda ordem mostram mais correlagdes mistas (positivas e
negativas) com as espécies. Em contraste, os efeitos do ATSM no modelo de primavera
sdo predominantemente negativos, sendo os efeitos do APCM positivos para a mesma
estacdo. Em ambas as estacfes, ha um dominio dos efeitos positivos de primeira ordem
do OCM na abundancia e efeitos positivos de segunda ordem no outono e negativos na

primavera.
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Figura 5.4 - Mapas de calor sazonais indicando as respostas especificas da abundancia das

espécies as covariaveis ambientais (nicho das espécies, pardmetros estimados f3). Os
efeitos da primeira (1) e segunda (2) ordem indicam se a abundancia atinge o pico
em condigdes ambientais extremas ou intermediarias. Somente 0s covariaveis mais
predominantes foram tragados com pelo menos 0,9 probabilidade posterior.
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Atraveés das respostas (em blocos) das espécies relacionadas as estimativas do parametro
B (por exemplo, concentragdo de clorofila no outono e na primavera), identificou-se um
forte sinal filogenético, confirmado a seguir com a média da distribuicdo posterior do
parametro p que foi aproximadamente 0,98 em cada estagdo, sendo o valor maximo
possivel proximo a 1. Isto indica que os nichos das espécies em um nivel de comunidade
podem ser explicados por correlacbes filogenéticas. Por outro lado, a variagdo
proporcional da abundancia das espécies que é explicada pelos atributos das espécies nos
seus nichos (R%y) ndo apresenta uma relagdo forte, variando em torno de 33,24% para 0
verdo, 27,35% para 0 outono, 32,53% para o inverno, e 29,55% para a primavera (Tabela
5.1).

Tabela 5. 1 - A variacéo proporcional da abundancia das espécies para cada modelo sazonal que
é explicada pelos atributos funcionais nos seus nichos, representada R, .

Estacéo R7y
Veréo 33,24%
Outono 27,35%
Inverno 32,53%
Primavera 29,55%

Fonte: Producéo da autora.

Também foi observado como os atributos influenciam nas respostas das espécies aos
covariaveis ambientais (R%,,) com a concentracdo da clorofila variando de 75% (primeira
e segunda ordem) no outono a 47% (segunda ordem) no inverno. A resposta das espécies
a variavel transitéria OCM ligada aos atributos explicou 55% de variacdo em abundancia
(primeira e segunda ordem) no verdo e 34% (segunda ordem) no outono. Uma
porcentagem menor de variagdo foi explicada pela APCM no outono (29%, segunda
ordem e 14%, primeira ordem), e ATSM no outono (28%, segunda ordem e 16%, segunda
ordem) e no inverno (28%, segunda ordem). A Tabela 5.2 apresenta todos 0s percentuais

do parametro R%ﬁ de primeira e segunda ordens para cada modelo sazonal.
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Tabela 5.2 — Percentual da influéncia dos atributos nas respostas das espécies aos covariaveis
ambientais (R%;) na primeira (1) e na segunda (2) ordens para cada modelo sazonal.

Parametro Veréao (%) Outono (%) Inverno (%) | Primavera (%o)
Clorofila (1) 61,22 75,83 50,24 67,00
Clorofila (2) 53,88 75,48 47,23 62,10
OCM (1) 55,14 47,61 38,49 48,84
OCM (2) 55,73 48,33 47,49 34,19
APCM (1) 24,51 14,07 18,18 20,96
APCM (2) 28,51 29,40 24,88 25,93
ATSM (1) 24,60 22,86 20,96 26,45
ATSM (2) 20,14 28,57 16,42 23,24

Fonte: Producéo da autora.

Os atributos que mais responderam aos covariaveis ambientais foram a classe de tamanho
do peixe e a dieta com correlagdes positivas no veréo e no outono (Figura 5.5) para peixes
maiores (S3 > 50,1 cm, em compara¢do com um peixe pequeno S1 < 15 cm), e
planctivoros (em comparagdo com um carnivoro). Observe que para as variaveis
categoricas como os atributos funcionais utilizados neste trabalho é sempre usada uma
variavel indicadora (fator) como nivel de referéncia, caso contrario o modelo seria super-
parametrizado (OVASKAINEN; ABREGO, 2020). Peixes da classe de tamanho
intermediario (S2, 15,1 - 50 cm) mostram uma resposta linear negativa ao OCM, mas tem
um efeito intermediario positivo de segunda ordem no verdo. Ainda nessa estacdo, 0s
peixes que vivem ligeiramente acima do fundo no nivel inferior da coluna de agua (Nivel
da coluna d’agua - Baixo (Low)) correlacionaram positivamente com o termo linear da
concentracéo da clorofila e negativamente com seu termo de segunda ordem. O modelo
de outono também destacou as relagdes entre a classe de tamanho S2 e o nivel da coluna
d’agua baixo (Low) com a clorofila (efeitos lineares positivos e negativos de segunda
ordem). Herbivoros e onivoros tém respostas lineares negativas ao OCM, e 0s
planctivoros tém respostas positivas ao APCM (termo de segunda ordem). No inverno,

0S peixes maiores responderam negativamente ao termo de segunda ordem da variavel
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OCM e ao termo linear do APCM, enquanto 0s peixes que vivem mais acima da coluna
de agua (nivel da coluna d’agua - Alto (High)) respondem negativamente ao termo de
segunda ordem do APCM. Finalmente, na primavera, invertivoros e peixes com classe de
tamanho S2 tém respostas positivas ao ATSM (termo de segunda ordem). Os peixes com
classe de tamanho S3 tém resposta positiva (negativa) ao termo de segunda ordem da
concentracgéo de clorofila-a (OCM) e ao termo linear da OCM (concentracéo de clorofila-
a).

Figura 5.5 - Mapas de calor sazonais retratando as ligagGes entre os atributos funcionais das
espécies e 0s nichos das espécies (parametros estimados y). Note que uma variavel
indicadora (fator) deve ser usada como nivel de referéncia, aqui a classe de tamanho
(Size Class em inglés) S1(0 - 15 cm), posicdo inferior na coluna de dgua e carnivoros

sdo os tracos do nivel de referéncia. Somente tracos significativos (probabilidade
posterior > 0,9) foram tracados.
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Fonte: Producdo da autora.

A estrutura espacial e temporal nos dados avaliados pelo pardmetro a que estima a escala
espacial dos efeitos aleatorios (através das variaveis latentes modeladas, ver Ovaskainen
e Abrego, 2020 para detalhes) para cada estacdo exibiu valores relativamente baixos, com

a meédia estimada igual a zero para os niveis aleatorios Ano e Ilha em todos os fatores
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latentes nas estacdes estudadas. O nivel aleatorio Sitio também mostrou pouca relagéo
com a estrutura espago-temporal com alguns valores diferentes de zero (Tabela 5.3).

Tabela 5. 3 - Valores médios do parametro a (alpha) para cada covariavel ambiental oculta
computada para cada variavel aleatoria sendo o Alphal associado ao Sitio, o Alpha2
associado a Ilha e o Alpha3 associado ao Ano, representando a estrutura espaco-
temporal embutida na correlacéo entre as variaveis ambientais e a abundancia das

espécies.

Estacéo al[factorl] | a1[factor?] | a1[factor3] | al[factor4] | a1[factor5]
Verao 0.000 0.019 5.761 5.523 2.558
Outono 0.000 0.000 4.720 5.299 3.105
Inverno 0.000 0.010 4.930 5.629 -
Primavera 0.000 0.000 4.892 5.665 4.203

a2[factorl] | a2[factor?] | a2[factor3] | a2 factord] | a2[factor5]
Verao 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Outono 0.000 0.000 0.000 0.000 -
Inverno 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Primavera 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000

a3[factorl] | a3[factor2] | a3[factor3] | a3[factor4] | a3[factor5]
Veréo 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Outono 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Inverno 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
Primavera 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000

Fonte: Producéo da autora.

Outro calculo residual permite inferir as interac6es bioticas a partir da co-ocorréncia das
espécies (Figura 5.6), estimadas através do parametro , e resultou em uma estrutura de
covariancia limitada. No nivel (aleatério) da ilha, dois grupos separados de espécies se
destacam em quase todas as estac¢Oes, sendo um formado pelas associagdes positivas entre

Sparisoma axillare, Holocentrus adscensionis, Acanthurus chirurgus, Abudefduf
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saxatilis, Halichoeres radiatus e outra também formada por associa¢fes positivas entre
Chromis multilineata, Haemulon chrysargyreum, Cephalopholis fulva, Myripristis
jacobus, Stegastes sanctipauli, Thalassoma noronhanum e Mulloidthys martinicus.
Curiosamente, parece haver associacdes negativas entre as espécies destes dois grupos.
Como esperado por sua proximidade, as interagcdes bioticas ao nivel do sitio sdo mais
frequentes, com uma relagéo positiva em todas as estagcdes para Chromis multilineata,
Malacanthus plumieri, Coryphopterus glaucofraenum, e Gnatholepis thompsoni.
Finalmente, o nivel aleatorio referente aos anos de amostragem ndao mostrou nenhuma
informagdo consistente.
Figura 5.6 - AssociacGes de espécies residuais computadas para niveis aleatérios relacionados ao
esquema de amostragem hierarquico (ilha, local e ano) utilizado nos modelos

sazonais. A correlagdo positiva (vermelha) e negativa das associa¢fes de espécies é
estimada com probabilidade > 0,9.

Summer

Fonte: ProdUgﬁb da autora.
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A resposta modelada relacionada a abundancia de diferentes espécies de peixes com as
covariaveis ambientais também pode ser ilustrada em detalhes usando os plots de
gradiente para espécies e estacdes do ano selecionadas. O comportamento modelado do
herbivoro Acanthurus coeruleus mostra um aumento (positivo/linear) na abundancia de
peixes com aumento da clorofila até uma concentracdo de até 0,08 mg/m3, mas tende a
uma reducdo para concentracGes mais altas tanto na primavera como no outono (Figura
5.7, a). O mesmo comportamento é observado para o herbivoro Sparisoma amplum
(Figura 5.7, b), e os invertivoros Chaetodon ocellatus e Chaetodon striatus (Figura 5.7, ¢
e d respectivamente). As respostas modeladas na primavera sdo consistentes para todas
as espécies registradas de Sparisoma, Halichoeres, Chaetodon, Holacanthus, Haemulon,
Acanthurus e Malacoctenus (Figura 5.7) e destaca um robusto filtro ambiental energético

atuando sobre as comunidades destas ilhas oceanicas.

Figura 5.7 - Grafico do gradiente modeladas em relagéo a abundancia do herbivoro Acanthurus
coeruleus (a), Sparisoma amplum (b), e os invertivores Chaetodon ocellatus e
Chaetodon striatus (c e d respectivamente) em funcdo da concentracdo maxima de
clorofila superficial.

Response of focal species abund to envirc tal covariate Response of focal species abundance to environmental covariate
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Fonte: Producéo da autora.
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Embora menos frequente, 0 ATSM mostrou uma relacdo principalmente negativa de
segunda ordem com carnivoros, invertivoros e planctivoros com indicacdes de que a
transicdo de anomalias negativas (agua mais fria) para o termo medio de TSM (anomalia
igual a zero) levaria a algum aumento na abundancia e anomalias positivas levando a uma
reducdo da abundéancia (Figura 5.8).

Figura 5.8 - Grafico de gradiente modelado em relacdo a abundancia para o Paranthias furcifer

(@) e o carnivoro Carangoides bartholomaei (b) como resposta as anomalias de
temperatura da superficie do mar (ATSM ou SSTAS).

a) b)

Response of focal species abundance to environmental covariate Response of focal species abundance to environmental covariate

Pr{pred(SSTA_SPRING=min) < pred(SSTA_SPRING=max)] = 0.79 Pr{pred(SSTA_SPRING=min) < pred(SSTA_SPRING=max)] = 0.92
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Fonte: Producéo da autora.

Por outro lado, a relagéo entre a abundancia de peixes recifais e a APCM foi positiva nas
estacOes de primavera e outono. Ou seja, com 0 aumento da profundidade da camada de
mistura (anomalias positivas) houve também um aumento da abundancia de peixes
onivoros, invertivoros e herbivoros. A Figura 5.9 apresenta alguns exemplos para o
onivoro Abudefduf saxatilis (Figura 5.9 a) e o invertivoro Heteropriacanthus cruentatus
(Figura 5.9 b) na primavera, e o invertivoro Cantherhines macrocerus Figura 5.9 ¢) e 0
herbivoro Stegastes rocascencis (Figura 5.9 d) no outono.
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Figura 5.9 - Gradiente modelado para o onivoro Abudefduf saxatilis (&) e o invertivoro
Heteropriacanthus cruentatus (b) na primavera, e o invertivoro Cantherhines
macrocerus (c) e o herbivoro Stegastes rocascencis (d) no outono em fungéo das
anomalias da profundidade da camada de mistura (APCM ou MLDAS).
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Fonte: Producéo da autora.

Por fim, a relacdo entre a covaridvel OCM e a abundéncia de espécies € melhor
evidenciada na estacdo do inverno, com uma tendéncia para que a abundancia das
espécies de invertivoros aumente e as espécies herbivoras diminuam quanto maior for a
intensidade acumulada da onda de calor marinha. Isto é claramente exemplificado na
Figura 5.10 pelo invertivoro Malacoctenus linae (Figura 5.10 a) e 0 herbivoro Sparisoma

amplum (Figura 5.10 b).
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Figura 5. 10 - Gréfico do gradiente modelado em relagdo a abundancia do invertivoro
Malacoctenus linae (a) e o herbivoro Sparisoma amplum (b) como resposta a
intensidade acumulada da onda de calor marinha (OCM ou MHW).
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Fonte: Producéo da autora.
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6 DISCUSSAO

Os atributos funcionais e a filogenia sdo conhecidos por influenciar a forma como as
espécies respondem ao meio ambiente (HUGHES et al., 2005; EMERSON; GILLESPIE,
2008; OVASKAINEN; ABREGO, 2020; DINIZ et al., 2021) e sdo elementos-chave para
a compreensao da estrutura de comunidades regionais. Os atributos funcionais dos peixes
recifais que vivem em ilhas isoladas podem ser geralmente representados como um
subconjunto de assembleias mais ricas (padres aninhados), mas esta tendéncia nao é
observada na provincia das ilhas do Atlantico (BENDER et al., 2017). A teoria também
prevé que em locais isolados predominam padrées taxondmicos ndo aninhados devido a
composicéo de diferentes espécies (BUDD; PANDOLFI, 2010), possivelmente induzidos
pelo endemismo e fluxo génico reduzido entre as populagfes. Portanto, ndo é improvéavel
que os efeitos dos filtros criados pelo isolamento possam ter impostos uma forte
influéncia sobre os atuais conjuntos de peixes recifais do que o filtro ambiental (ou seja,
seus nichos realizados). De fato, neste trabalho foi identificado que a historia filogenética
tem uma forte correlagdo com a resposta das espécies aos covariaveis ambientais, em
comparagdo com os atributos funcionais. A resposta da comunidade ao meio ambiente foi
avaliada em uma escala sazonal e foi identificado um forte sinal filogenético, préximo ao
valor maximo de 1, estimado pelo parametro p (ver Secdo 4) em todas as estagdes com
valores médios variando de 0,975 no verdo a 0,983 no inverno. Isto significa que as
respostas ambientais residuais das espécies apds contabilizar os efeitos dos atributos
funcionais (até 33,24% para 0 verdo) sao totalmente explicadas por suas correlacdes
filogenéticas (ABREGO et al., 2017). Uma interpretacdo possivel é que a montagem
comunitaria das espécies de peixes recifais nas ilhas do Atlantico sudoeste foi fortemente
determinada por processos filogeograficos (por exemplo, transporte de larvas) e, em
menor grau, pelo meio ambiente. As abundancias de certos grupos de géneros respondem
mais consistentemente aos covariaveis ambientais como Halichoeres (maximo R2=0,98,
ver Tabela B.1), Holacanthus (méximo R? = 0,95) e Chaetodon (maximo Rz = 0,54) no
outono (Figura 5.4, estimativa de nichos das espécies com probabilidade posterior > 0,9),
em que as filogenias estéo relacionadas a vicariancia de Tethys (FLOETEREet al., 2008).
Outros grupos de géneros com alto poder explicativo estdo relacionados a diversificacdo
dentro do Atlantico e ao endemismo (FLOETER et al., 2000; 2008) como Sparisoma

(maximo R2? = 0,41) na primavera e Stegastes (maximo RZ = 0,96) no outono. Estas
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descobertas estdo em consonancia com outras evidéncias que apontam para o efeito
combinado da biogeografia e do meio ambiente sobre a estrutura taxonémica e funcional
dos conjuntos de peixes recifais do Atlantico (BENDER et al., 2013). Também tem sido
sugerido que os processos na escala evolutiva e ecoldgica podem ser conectados pelo
desenvolvimento de atributos funcionais relacionados a locomocéo e aquisicdo de
alimentos (FLOETER et al., 2017). Assim, os nichos das espécies de peixes recifais nestas
ilhas do Atlantico ndo devem ser vistos como distribuidos aleatoriamente em relacéo a

sua filogenia.

O papel que as condi¢bes ambientais desempenham na abundancia das espécies estimada
pelo particionamento da variancia aponta para uma importancia durante todo o ano de
restricGes energéticas como a concentracao da clorofila superficial que explica até 22,8%
a variancia da abundancia na primavera (Figura 5.3). O aumento da concentracdo de
clorofila em torno das ilhas do Atlantico sudoeste é evidente nas imagens de satélite
(Figura 4.5) e é provavelmente causado pelo efeito de massa da interacéo do fluxo das
aguas oceanicas com a topografia das ilhas evidenciando uma alta produtividade no oeste
dessas ilhas, especialmente durante o inverno (SOUZA et al., 2013; TCHAMABI et al.,
2017; LEMOS et al., 2018). Esta € uma caracteristica comum no entorno das ilhas
oceanicas e em atois conhecidos por ocorrer como resultado do efeito de massa da ilha
que aumenta a biomassa fitoplanctonica em até 86% em relacdo ao oceano aberto
circundante (GOVE et al., 2016). Herbivoros e invertivoros (77,9% de todas as entradas
da matriz das espécies) mostraram respostas mais fortes a clorofila, uma concentracédo
exemplificada por géneros como Sparisoma, Stegastes, Acanthurus (primavera) e
Chaetodon, Holacanthus, Malacoctenus (outono). E possivel notar que Sparisoma
amplum, S. frondosum e S. axillare mostraram a mesma resposta linear positiva a
concentracéo da clorofila superficial na primavera e no outono. Inesperadamente, estas
respostas podem ser tanto positivas para o efeito linear quanto negativas para o efeito de
segunda ordem, apontando para uma reduc¢éo da abundancia em niveis intermediarios de
produtividade. Embora os resultados concordem principalmente com a relagéo positiva e
linear da riqueza, densidade e biomassa das espécies de peixes recifais com a
produtividade primaria encontrada em escala global (QUIMBAYO et al., 2018), eles
também revelam respostas locais de segunda ordem (negativas), indicando um contexto

regional mais complexo. A resposta linear positiva observada para os invertivoros
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também concorda com o esperado aumento da biomassa da fauna bentdnica impulsionado
pelo fluxo de matéria organica morta e material fecal advindo da maior produtividade

primaria na superficie (GOVE et al., 2016).

A temperatura da superficie do mar influencia as taxas dos processos bioguimicos e
celulares dos organismos marinhos ectotérmicos como os peixes recifais, impactando a
sua tolerancia bioldgica e a distribuicio geografica (VERGES et al., 2016; LIMA et al.,
2021). Para espécies tropicais que vivem perto de sua faixa maxima de tolerancia térmica
(POLOCZANSKA et al., 2016) como no SPSP, FN e AR, nota-se que a variacdo da
abundancia a nivel comunitario explicada pelas anomalias de temperatura foi a segunda
covariavel mais importante com uma influéncia mais forte no outono (15,1%) e na
primavera (13,2%). Na primavera, as relacdes negativas sdo mais frequentes tanto para
respostas de primeira como de segunda ordem, afetando principalmente os invertivoros,
mas também os carnivoros (por exemplo, Carangoides bartholomaei, Caranx lugubris e
C. crysos), e os planctivoros (Paranthias furcifer) (Figura 5.8). As mudancas de biomassa
a longo prazo das comunidades de peixes recifais ligadas ao estresse térmico incluiram
uma reducdo nos invertivoros resultante da mudanca de regime de cobertura bentonica
(ROBINSON et al., 2019). Em uma base sazonal, a resposta negativa da abundancia dos
invertivoros observada neste estudo pode estar relacionada as mudancas na distribuicao
dos individuos para locais mais profundos (MAGEL et al., 2020). Além disso, pode-se
esperar gque a reducdo do PCM (APCM negativo) causaria um aumento da concentracdo
de clorofila superficial (produtividade), ao empurrar a termoclina ou seu aprofundamento
(APCM positivo) devido ao aquecimento da camada superficial pela radiacdo de onda
curta (levando a ATSM positivo) (POLOVINA et al., 1995; SALLEE et al., 2021). Tal
colinearidade nos efeitos destes covaridveis sobre a biomassa ndo foi observada. As
espécies que respondem ao APCM podem néo responder necessariamente as mudancas
de temperatura ou produtividade, exemplificadas por Stegastes rocascencis (herbivoro,
resposta positiva) e Cantherhines macrocerus (invertivoro, resposta positiva) no outono,
e Abudefduf saxatilis (onivoro, resposta positiva) e Heteropriacanthus cruentatus
(invertivoro, resposta positiva) na primavera (Figuras 5.4 e 5.9). De fato, a relacdo entre
APCM, ATSM e produtividade primaria tem uma natureza ndo linear devido ao papel
desempenhado pela turbuléncia e a mistura vertical na estratificagdo da temperatura e a

arrastamento de nutrientes para a camada superficial do oceano. Estas relagdes nédo
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lineares acabariam contribuindo para respostas ndo simultdneas da abundancia das

espécies para estes covariaveis ambientais.

Além de usar métricas de anomalias que captam o desvio medio dos covariaveis
ambientais ecologicamente relevantes, os indices climaticos também foram testados,
porém, sem resultados conclusivos. Entretanto, encontramos efeitos significativos na
abundancia dos peixes recifais associados as ondas de calor marinha (OCM), que é um
evento de anomalia extrema da temperatura de superficie do mar e transitério ligado ao
impacto do aquecimento global no aquecimento superficial do oceano (FROLICHER et
al., 2018; ELZAHABY et al., 2022). Os efeitos dos OCM foram mais frequentemente
observados no inverno (Figura A.4) com resposta positiva de primeira ordem para
herbivoros (por exemplo, Sparisoma amplum e S. frondosum) e negativa para invertivoros
como o Malacoctenus brunoi (Figura 5.10). Eventos graves de OCM podem resultar em
impactos fisiologicos e energéticos nas comunidades de peixes recifais, como no veréo
de 2013/14 que causaram uma reducdo de dois desvios padrdo abaixo da média da
concentracdo de clorofila superficial no Atlantico Sul (RODRIGUES et al., 2019). A
resposta positiva de segunda ordem foi mais frequente e geralmente positiva para
invertivoros e negativa para herbivoros (por exemplo, Sparisoma amplum, Figura 5.10
b). Estes efeitos frequentes de segunda ordem dos OCMs sobre a abundancia poderiam
ser interpretados como resultantes de um distarbio intermedidrio na estrutura da
comunidade em nivel tréfico, facilitando para a maioria dos invertivoros. Um estresse
térmico agudo durante a estacdo de reproducdo primavera-verdo causado por um OCM
pode causar um efeito retardado no recrutamento alguns meses depois (MILLER et al.,
2015). As respostas sinergéticas e retardadas das espéecies aos covaridveis ambientais
também podem envolver uma cadeia de eventos altamente complexa, tornando dificil
identificar seus impactos na estrutura comunitaria de cada ilha. Esta analise, no entanto,
pode oferecer algumas novas percepcdes sobre a importancia relativa dos nichos das

espeécies no conjunto dessas comunidades isoladas.

E esperado que as espécies respondam as condicdes ambientais de acordo com as relacdes
filogenéticas, mas também de acordo com os atributos funcionais. E importante ter em
mente que os atributos resultam de processos evolutivos e ndo podem ser considerados
como independentes das filogenias. Dessa forma, os atributos funcionais foram testados

guanto a sua relevancia ecoldgica para este estudo, usando atributos em Quimbayo et al.
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(2021), e identificou-se que as classes de tamanho corporal médio a grande S2 (15,1 - 50
cm) e S3 (> 50,1 cm) séo os principais componentes de atributos que respondem aos
covariaveis ambientais (Figura 5.5). As espécies representativas destas classes de
tamanho sdo Caranx crysos, Caranx lugubris, Kyphosus sectatrix e Halichoeres radiatus.
No outono foi identificado relagdes positivas de primeira ordem e negativas de segunda
ordem para a concentracdo da clorofila e para a posi¢do baixa (Low) em relagdo ao nivel
na coluna d’agua (peixes que vivem ligeiramente acima do fundo). Na primavera, os
peixes grandes (classe S3) mostraram uma correlacdo positiva com a clorofila apenas
como um efeito de segunda ordem. Durante o verdo, a anomalia positiva de profundidade
da camada de mistura (coluna de dgua mais misturada) tem uma correlagdo positiva e
linear com a classe de tamanho e dieta (onivoros), enquanto o efeito positivo
intermediario (segunda ordem) tem uma correlacdo positiva com o tamanho do corpo
grande e os planctivoros (Figura 5.5). No geral, o nivel tréfico mostrou correlagdo
limitada com a variagdo ambiental, entretanto, a predominancia do tamanho do corpo
explicando os efeitos da forca ambiental sugere que a abundancia dos peixes maiores
tende a aumentar linearmente com APCM no verdo e o tamanho intermediario (S2)
aumenta linearmente com a concentragéo da clorofila superficial no outono (Figura 4).
Se estes efeitos estdo relacionados com a aptiddo ou movimento ndo é possivel
determinar, mas a produtividade priméaria e o tamanho do corpo (grande) tem contribuido
para as altas taxas de evolucdo em herbivoros com fenétipos bem sucedidos em niveis
troficos extremos ditados pela particdo do microhabitat do recife (BORSTEIN et al.,
2018). Observe que com uma variavel indicadora (fator) sempre usada como nivel de
referéncia, as interpretacdes nem sempre sdo simples, por isso a atencéo foi centrada na
importancia dos tracos para explicar a variagdo nos nichos de espécies (incluindo a

variacdo no ambiente) dentro da comunidade.

A forte influéncia filogenética e o grande tamanho corporal (herbivoros e carnivoros) na
resposta da abundéncia comunitaria a variabilidade ambiental sugere que os nichos das
espécies foram determinados principalmente por sua capacidade de superar barreiras
biogeograficas e longas distancias para estabelecer populag¢ées viaveis em ilhas ocednicas
isoladas (LUIZ et al., 2012). E possivel que a variagdo a curto prazo na abundancia de
peixes de recife esteja mais relacionada a alta eficiéncia de colonizacdo e extingdo casual

em um ambiente benigno (SALE, 1977). Por isso, coloca-se a hipdtese de que a resposta
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das comunidades de peixes recifais ao ambiente oceanico nas ilhas do Atlantico sudoeste
é principalmente o resultado de vicaridncia em escala de bacia (vicariancia de Tethys e
fechamento do Istmo do Panama) e filtros de dispersdo que moldaram a distribuicao das
especies (FLOETER et al., 2008). A escassa matriz de interacdo de espécies residuais
(filtragem bioldgica) (Figura 5.6) é outra evidéncia da limitada dependéncia da
comunidade em relacdo aos padrBes de co-ocorréncia de espécies. As espécies locais que
vivem nestas ilhas podem néo ter sido escolhidas deterministicamente por sua adequacéo
aos filtros ambientais, mas sim por sua capacidade de chegar la em primeiro lugar,
seguida por sua adaptacdo as restricGes energéticas locais para estabelecer populagdes
viaveis.

Neste trabalho foi utilizado um esquema de modelagem que permite o diagndstico de
como os peixes recifais que vivem em ilhas oceanicas isoladas respondem as variacdes
ambientais com base nos processos de montagem comunitaria. Embora permita fazer
previses, a validagdo cruzada de modelos com base na divisdo das unidades de
amostragem atribuidas aleatoriamente foi computacionalmente intensiva e produziu
resultados insatisfatorios. Espera-se que o pré-processamento cuidadoso dos dados
comunitarios e ambientais minimize as incertezas, apesar das dificuldades na aquisicao
de abundancia de peixes recifais em locais oceanicos remotos de forma regular durante
um ndmero razoavel de anos. Entretanto, ao alcancar uma boa convergéncia estimada
pelo MCMC (Figura 5.1) para uma aproximacao precisa das distribuicfes posteriores,
entende-se como confiavel o poder de discriminacao (em termos de R?) desta analise. Os
resultados sdo baseados em uma probabilidade posterior maior que 0,9, que é a
probabilidade de que a amostra posterior seja representativa da verdadeira distribuicdo
posterior dependente da convergéncia MCMC. Uma probabilidade maior da distribuicéo,
por exemplo a 0,95, ndo foi utilizada porque causou uma reducdo dos efeitos estimados
que teriam comprometido as interpretaces. Também e importante observar que os efeitos
de nivel aleatdrio e as co-ocorréncias residuais podem resultar da falta de preditores
ambientais relevantes e ndo de interagdes bidticas, de modo que as interagdes das espécies
descritas na Figura 5.6 precisam ser interpretadas com cautela (OVASKAINEN;
ABREGO, 2020). Por outro lado, a limitada interag&o biotica vista em nossos resultados
sugere um papel secundario desempenhado por processos de escala local como a excluséo

competitiva indicada por uma autocorrelacdo espacial relativamente pequena entre 0s
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sitios de amostragem de até 17,9% (outono, Figura 5.3). Em geral, a autocorrelacdo
espacial limitada (14,5 - 17,9%) e temporal (11,4 - 14,1%) esta de acordo com a falta de
aninhamento funcional (BENDER et al., 2017) e a forte influéncia filogenética na forma

como os peixes recifais respondem ao ambiente.
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7 MODELO DESCRITIVO DO NICHO DAS ESPECIES DE PEIXES
RECIFAIS

Hé& ainda muito pouco conhecimento sobre o papel que a relacdo filogenética desempenha
nos nichos realizados de peixes recifais. Este trabalho oferece um modelo descritivo de
como a filogenia e os atributos funcionais dos peixes recifais se relacionam com nichos
de espécies em ilhas oceanicas. Os resultados foram interpretados como a influéncia de
longas distancias de dispersdo, barreiras biogeograficas e adaptacao local nos ultimos 20
Ma sobre a forma como as espécies respondem a variabilidade ambiental numa escala
temporal sazonal. Talvez, a evidéncia mais importante para a adaptacdo local seja a
relacdo consistente entre a abundancia dos herbivoros e invertivoros e a produtividade
priméaria impulsionada pelo efeito de massa causado pela topografia das ilhas. Também
se coloca a hipotese de que a ndo linearidade das respostas da abundancia ao ambiente
ndo esta relacionada com a dependéncia da comunidade dos padrdes de co-ocorréncia de
espécies. Isto € mais provavelmente o resultado da adaptacdo local a um ambiente onde
a mistura vertical desempenha um papel importante na variabilidade dos oceanos. Os
resultados deste estudo apoiam a opinido de que as comunidades de peixes recifais em
ilhas oceanicas isoladas séo entidades que preservam caracteristicas evolutivas Unicas nas
suas relacbes ecoldgicas. Em particular, a importancia do tamanho corporal médio a
grande dos peixes recifais para a dispersdo a longa distancia e adaptacdo a alimentacao,
assumindo que estas espécies evoluiram em habitats de recifes de coral e mais tarde em
recifes rochosos colonizados (BENDER et al., 2013).
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8 CONCLUSAO

Os resultados evidenciam que a maneira como as espécies de peixes recifais das ilhas
oceanicas brasileiras respondem a variabilidade das condi¢cdes ambientais da superficie
do oceano estd relacionada com a histéria evolutiva dessas espécies. Por serem
consideradas espécies generalistas no uso de habitat, isso possivelmente permitiu a
colonizagdo e a adaptacdo das espécies nas ilhas oceénicas ao longo do tempo. Com base

nisso, concluiu-se que:

1. A concentracdo de clorofila-a superficial foi a covaridvel que mais explicou a
variacdo da abundancia das espécies, principalmente para os herbivoros e
invertivoros. Isso se deve ao fato que a concentracdo de clorofila-a estar associada

a presenca da biomassa fitoplancténica que ¢ a base de toda a cadeia trofica.

2. As respostas da abundancia das espécies as covariaveis ambientais da superficie
do oceano apresentaram uma relagcdo mais evidente com a histéria evolutiva das
espécies do que com a influéncia dos atributos funcionais. A variacdo da
abundancia das espécies as covariaveis ambientais pode ser o resultado do
processo de dispersdo das espécies que permitiu a colonizacéo e a adaptacao local.

A baixa conectividade entre as ilhas pode ter favorecido o processo de especiagéo.

3. A influéncia do contexto espacial € mais forte quando associado aos sitios
amostrais nas ilhas. Isso fortalece a compreensédo de que a forma como as espécies
respondem a variabilidade do meio ambiente esta relacionada a historia evolutiva

delas.

Os resultados destacam a importancia de analisar a estrutura de uma comunidade de
peixes recifais a partir de uma abordagem multivariada e hierarquica. A possibilidade de
inserir 0 contexto espago-temporal, atributos funcionais e dados filogenéticos, além das
abundancias das espécies e covariaveis ambientais, permite tentar aproximar a analise a

natureza complexa dessas comunidades.
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Figura A.2 - Anomalia da Profundidade da Camada de Mistura (APCM ou MLDA, Mixed Layer

Fonte: Producéo da autora.
69



Figura A.3 - Concentracdo da Clorofila-a superficial acima do percentil 75 - mg/m3 (CHL,

Chlorophyll-a em inglés). Linha azul: SPSP; linha amarela: FN; linha verde: AR;

linha vermelha: TR.
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Figura A. 4 - Intensidade acumulada da onda de calor marinha - °C/dias (OCM ou MHW, Marine

heatwaves em inglés). Linha azul: SPSP; linha amarela: FN; linha verde: AR; linha

vermelha: TR.
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APENDICE B - IDENTIFICACAO DAS ESPECIES E O AJUSTE DOS MODELOS SAZONAIS

Tabela B.1 - Erro quadratico médio (RMSE), coeficientes de determinagéo (R2) e dieta das espécies de peixes recifais para cada modelo sazonal. Os

NO

© 00 N O O &b W N -

el ol
w N Rk o

14
15
16

17
18

coeficientes de determinacdo sdo o quadrado do coeficiente de correlacdo Pearson entre os dados observados e previstos, definidos para
cada espécie. e representam o poder explicativo dos modelos.

VERAO OUTONO INVERNO PRIMAVERA

RMSE R? RMSE R? RMSE R? RMSE R?
Malacoctenus brunoi Invertivore 0,290151266 0,45902007 0,231313723 0,64494413 0,24184504 0,66282749 0,27404579 0,515748477
Malacoctenus triangulatus Invertivore 0,35595576 0,42261756 0,330586334 0,47383664 0,3365108 0,45931867 0,29681993 0,681978543
Ophioblennius trinitatis ~ Herbivore 0,420195939 0,50416994 0,388955442 0,5864277 0,38513008 0,59111676 0,39714878 0,559509245
Chromis multilineata ~ Planktivore 0,715927812 0,80915722 0,766442345 0,78101413 0,70936665 0,81235326 0,75240485 0,789038907

Espécie Dieta

Stegastes sanctipauli Herbivore 0,158412681 0,7000353 0,049701952 0,96546797 0,06097645 0,94828259 0,13651937 0,830504071
Stegastes rocasensis Herbivore 0,354377518 0,34333551 0,354204664 0,33662191 0,31884276 0,5147181 0,28547239 0,571967231
Stegastes pictus Invertivore 0,520629041 0,28765473 0,480591814 0,40466173 0,50873821 0,25236937 0,46877085 0,49325707
Abudefduf saxatilis Omnivore 0,537364728 0,51263797 0,483251341 0,61490342 0,51905603 0,55075045 0,46889841 0,634863785
Stegastes fuscus Herbivore 0,18963564 0,67100165 0,160047634 0,77865858 0,14190373 0,81884366 0,16840574 0,758923337
Caranx crysos Carnivore 1,183543908 0,60160843 1,171935176 0,51794004 1,17590884 0,44164079 0,88225548 0,704539105
Caranx lugubris Carnivore 0,744576781 0,28803807 0,661565625 0,57823557 0,58164612 0,63287506 0,62621112 0,455275721

Carangoides bartholomaei = Carnivore 0,651639158 0,40065543 0,633208265 0,46630041 0,74224795 0,19398166 0,6664147 0,391997981
Sphyraena barracuda Carnivore 0,640679359 0,18235174 0,653205646 0,14434212 0,66078069 0,12768848 0,65385679 0,143085803
Acanthurus bahianus Herbivore 0,175811931 0,54667446 0,178631462 0,58098093 0,17167109 0,56616592 0,18139126 0,557498418
Acanthurus chirurgus Herbivore 0,45938017 0,79553224 0,50050757 0,75745255 0,51275743 0,74543124 0,50877053 0,748424052

Acanthurus coeruleus Herbivore 0,471251549 0,38750582 0,452266462 0,44562542 0,47013393 0,39505932 0,50157205 0,309289849
Heteropriacanthus

cruentatus Invertivore 0,244499314 0,21691798 0,240502687 0,23127875 0,24092622 0,23144869 0,24011284 0,238405561
Kyphosus sectatrix Herbivore 0,703088906 0,44919609 0,714859553 0,43818059 0,6675401 0,52357865 0,73093831 0,423352582
continua
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N° Espécie

19 Amblycirrhitus pinos
20 Cephalopholis fulva
21 Paranthias furcifer
22 Rypticus saponaceus

23 Haemulon chrysargyreum
24 Haemulon parra

25 Anisotremus surinamensis
26 Lutjanus jocu

27 Holacanthus tricolor
28 Holacanthus ciliaris
29 Chaetodon striatus

30  Chaetodon ocellatus
31  Malacanthus plumieri
32 Cantherhines pullus
33 Cantherhines macrocerus
34 Aluterus scriptus

35 Melichthys niger

36 Pempheris schomburgkii
37 Halichoeres radiatus
38 Halichoeres brasiliensis
39 Halichoeres poeyi

40 Halichoeres rubrovirens

41 Thalassoma noronhanum

Dieta

Invertivore
Invertivore
Planktivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore
Omnivore
Planktivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore
Invertivore

Tabela B.2 — Continuagéo.

VERAO OUTONO INVERNO PRIMAVERA
RMSE R2 RMSE R2 RMSE R2 RMSE R2

0,35343446 0,27146674 0,332311379 0,33051985 0,33651747 0,32786787 0,33276392 0,357616528
0,227493152 0,82399058 0,251344811 0,78410379 0,2148125 0,84123176 0,20221125 0,859830693
0,704955049 0,33203102 0,666474943 0,4046416 0,72179944 0,24802022 0,69053057 0,315636395
0,204297117 0,3171499 0,204126893 0,32154339 0,20090081 0,34011727 0,21121584 0,272460679
1,159096651 0,25022191 1,139475439 0,28652066 1,16625262 0,2349468 1,12694518 0,309809136
0,461325796 0,35142975 0,489995523 0,26616635 0,48179032 0,3129159 0,49192367 0,260933451
0,342328701 0,57050777 0,317048462 0,57415066 0,32089178 0,62184121 0,3367739 0,585400589
0,187412072 0,44170495 0,193093985 0,41407512 0,1743706 0,52518425 0,15894115 0,593908589
0,028657789 0,95922966 0,034137701 0,95167123 0,02811405 0,96063532 0,03248262 0,954129141
0,007679013 0,97872328 0,026982574 0,54397158 0,01993124 0,79467817 0,02661234 0,547337658
0,290812009 0,53631813 0,287171621 0,54376292 0,29739125 0,53952764 0,3003266 0,538512383
0,405015062 0,42958398 0,383577083 0,48650021 0,39844912 0,46079495 0,39566125 0,453121885
0,282272244 0,34128899 0,287109286 0,31871739 0,29378158 0,29365893 0,28220206 0,341194162
0,335204854 0,10857052 0,33691306 0,08976393 0,33789057 0,07046188 0,33690731 0,129778005
0,253362043 0,41250365 0,243770451 0,46662449 0,26008441 0,39440824 0,26072301 0,387304008
0,364993711 0,63604398 0,331455543 0,92389507 0,34278282 0,82829469 0,37073917 0,586960266
0,454962257 0,69999946 0,457821764 0,73991769 0,42202086 0,73616694 0,58480411 0,506496217
1,030186469 0,7771604 0,986707222 0,77951025 1,05627981 0,75334551 1,30918153 0,673784211
0,15520005 0,52669755 0,160813925 0,49605842 0,15870645 0,50396625 0,15950447 0,500904775
0,035211351 0,9235595 0,034574002 0,93508795 0,03054606 0,94280341 0,03234542 0,941029273
0,461368469 0,07833804 0,465800431 0,02765434 0,4376163 0,17645963 0,4709906 0,009009056
0,357929022 0,66054902 0,397967875 0,66419885 0,32615108 0,71815791 0,36053018 0,738432155
0,495186417 0,58718461 0,591394053 0,40324372 0,53376491 0,50985059 0,6173226 0,350402329
continua
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NO

42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55

56
57
58
59

Espécie

Halichoeres dimidiatus
Halichoeres penrosei
Bodianus insularis
Sparisoma axillare
Sparisoma frondosum
Sparisoma amplum
Bodianus rufus
Myripristis jacobus
Holocentrus adscensionis
Gymnothorax moringa
Muraena pavonina
Mulloidichthys martinicus
Pseudupeneus maculatus

Aulostomus strigosus
Coryphopterus
glaucofraenum

Elacatinus phthirophagus
Gnatholepis thompsoni
Apogon americanus

Tabela B.3 — Concluséo.

VERAO OUTONO INVERNO PRIMAVERA

RMSE R? RMSE R? RMSE R? RMSE R?
Invertivore 0,038012313 0,98547268 0,038312934 0,98518967 0,03883484 0,98522498 0,03806119 0,985314258
Invertivore 0,918335786 0,08202876 0,675049595 0,61186446 0,7633526 0,51037062 0,67426531 0,579369727
Invertivore 0,483104345 0,82963868 0,505611508 0,75973953 0,24426109 0,93339785 0,55953312 0,672471177
Herbivore 0,368068266 0,41415006 0,376904878 0,38954123 0,38280491 0,36657859 0,35986379 0,439999351
Herbivore 0,307807811 0,37539816 0,314351616 0,35030868 0,30796471 0,387625 0,29932593 0,411216354
Herbivore 0,31078495 0,21208138 0,311283486 0,20815295 0,26950676 0,41744889 0,26838577 0,415111527
Invertivore 0,125043052 0,5321973 0,139385559 0,45913224 0,12725398 0,51611915 0,13561786 0,503832695
Invertivore 0,365133746 0,72954608 0,368167252 0,72460321 0,37058702 0,72103702 0,36147218 0,734501121
Invertivore 0,312179419 0,53961747 0,308385979 0,55777776 0,31747958 0,52401026 0,30398942 0,562215838
Carnivore 0,22870843 0,68078306 0,219260072 0,69065204 0,21386449 0,68613061 0,24215477 0,548830181
Invertivore 0,027321499 0,9739899 0,029058123 0,96700001 0,10039337 0,65034579 0,03755212 0,974848213
Invertivore 0,646281984 0,41663819 0,614642082 0,48283383 0,68666223 0,32743648 0,65819472 0,386894998
Invertivore 0,175942015 0,41052378 0,18285647 0,35524406 0,18878162 0,3086742 0,18325472 0,36949225
Carnivore 0,020120675 0,66780447 0,009417238 0,94285115 0,01111819 0,94542922 0,01815836 0,743936797

Dieta

Omnivore 0,519362053 0,60909034 0,554176873 0,56009332 0,52523382 0,60334418 0,49067661 0,65183189
Invertivore 0,294341908 0,42804663 0,2797874 0,45841312 0,2959873 0,4215024 0,29244959 0,46680487
Omnivore 0,622207081 0,47284417 0,64909812 0,41950188 0,64681858 0,44640412 0,62080579 0,474613483

Invertivore 0,285456953 0,45628408 0,300138235 0,41112486 0,28760328 0,45009098 0,27744364 0,472926102
Fonte: Producéo da autora.
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APENDICE C - ANALISE DE CONVERGENCIA DOS MODELOS DAS
ESTACOES DE VERAO, INVERNO E PRIMAVERA

Figura C.1 - Analise de convergéncia por meio do ess e psrf para os parametros beta, gama e
O0mega[1] do modelo de verdo.
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Fonte: Producéo da autora.

Figura C.2 - Analise de convergéncia por meio do ess e psrf para os pardmetros beta, gama e
6megal1] do modelo de inverno.
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Fonte: Producéo da autora.
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Figura C. 3 - Andlise de convergéncia por meio do ess e psrf para os parametros beta, gama e
0mega[1] do modelo de primavera.
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