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RESUMO

O nicho alimentar de wuma espécie pode ser
compartimentalizado em trés distintos componentes: espacial (onde o
individuo se alimenta), temporal (quando se alimentar) e trofico (do qué
se alimenta). Assim, a divergéncia de duas ou mais espécies em aspectos
desse nicho alimentar pode diminuir a competicdo e possivelmente
possibilitar sua coexisténcia em um determinado local. A hipétese da
compressao aponta que uma espécie, ao chegar em um novo territdrio ja
habitado por outra, deve aumentar ou manter constante 0S recursos
alimentares consumidos por ambas, mas diminuir a extensdo do habitat
gue compartilham. Esta propfe também que espécies em baixo grau de
simpatria devem diferenciar-se tanto em tipo de presa consumida quanto
em uso de habitat. Assim, no presente trabalho buscamos analisar o
padrdo de uso e compartilhamento de recursos alimentares das espécies
de elasmobranquios do sul do Brasil através de uma analise de redes
complexas. Testamos a hip6tese de que espécies de alto grau de
simpatria (mesmo uso de habitat) iriam apresentar maior sobreposicdo
de nicho tréfico e espécies de baixo grau de simpatria apresentariam
menor sobreposi¢do de nicho trofico e maior especializacdo de dieta.
Somente utilizamos publicagbes sobre espécies com registro
comprovado de ocorréncia no sul do Brasil (103 espécies; 65 tubarfes e
38 raias) e com dados quantitativos sobre dieta (58; 39 tubarbes e 19
raias). Para analisar o padrdo de uso de recursos alimentares e a
sobreposi¢do de nicho trofico entre as espécies, utilizamos o indice E
(especializacdo de dieta na comunidade), o coeficiente Qg
(modularidade), o coeficiente NODF (aninhamento) e o indice Wij
(sobreposicdo de nicho tréfico). No intuito de testar a diferenciacdo de
dieta entre espécies com uso de habitat distintos, realizamos
PERMANOVAS. O indice E demonstrou especializacdo de dieta (E =
0,67; Enun = 0,28; p < 0,001) e a média de sobreposicéo de nicho tréfico
foi intermediaria (Wy= 0,40 + 0,29). O valor de modularidade foi baixo
e marginalmente significativo (Qg = 0,204; IC,y0= 0,163 — 0,201). Ja 0
indice de aninhamento NODF foi maior do que o esperado ao acaso
(NODF= 70,14; 1Cpy, = 51,11 — 59,86), demonstrando que as espécies
mais especializadas consomem um subconjunto das presas utilizadas por
espécies mais generalistas. Quando comparando as dietas de espécies
com uso de habitat diferentes, as PERMANOVAS indicaram diferenca
significativa entre as espécies demersais com as espécies de habitat
recifal, pelagico oceanico e bentopelagico. Os resultados encontrados
refutaram ambas as hip6teses do trabalho, uma vez que a andlise de



redes ndo apresentou a formagao de compartimentalizagdo em maédulos
de espécies que possuem o0 mesmo uso de habitat. Apesar das
PERMANOVAS terem apresentado diferenga entre alguns grupos de
espécies com uso de habitat diferente, vimos na analise de redes que a
sobreposicdo de nicho tréfico entre estas espécies ainda é alta, uma vez
que estas ndo apresentam uma maior especializacdo de dieta em relagéo
as demais. Observamos um padrdo aninhado de dieta na comunidade,
pois as espécies que se mostraram mais especialistas (consumiram
recursos de poucas ou somente uma categoria de presa) utilizaram um
subconjunto da dieta das espécies mais generalistas. A presenca de
aninhamento na comunidade pode ter surgido pela pressao de diferentes
forcas modeladoras, e sugere que as espécies possam estar utilizando
diferentes mecanismos de compensagdo para minimizar os efeitos da
grande sobreposicdo de nicho tréfico consequente do padrdo aninhado.
O presente estudo possui limitagdes devido a generalizacdo dos itens
alimentares em categorias mais abrangentes, e a obtencdo de dados
através de literatura mundial e ndo local. No entanto, este padrdo de uso
de recurso ainda ndo havia sido documentado em comunidades de
elasmobranquios, trazendo importantes informacbes sobre o nicho
alimentar destas espécies. Assim, salientamos a necessidade da
realizacdo de mais estudos de ecologia alimentar destas espécies, as
quais encontram-se majoritariamente ameacadas de extingdo. A
compilacdo de dados detalhados do consumo de itens alimentares, assim
como dos padrdes de uso temporal e espacial de recursos podem auxiliar
tanto na compreenséo da interacdo destas espécies no ambiente, quanto
na investigacdo dos processos que moldaram sua estrutura atual de uso e
compartilhamento de recursos. Estas informagdes, por sua vez, podem
auxiliar nas a¢Oes de conservagdo destas espécies.

Palavras-chave: Andlise de redes; Dieta; Ecologia tréfica; Raias;
Tubardes.



ABSTRACT

A species’ feeding niche can be divided into three components: spatial
(where it eats), temporal (when it eats) and trophic (what it eats). Thus,
the divergence of two or more species in any aspect relating to their
feeding niche can decrease competition and enable their coexistence at a
delimited place where resources are limited. The compression
hypothesis states that when arriving at another species’ territory, both
the newcomer and the established species should increase or maintain
their range of prey, while decreasing the extension of the habitat they
share. Also, it posits that species in broad sympatry should diverge in
both the range of consumed prey and shared habitat. The present study
sought to analyze the pattern and overlap of food resources consumed
by an elasmobranchs community in southern Brazil, which consisted of
species with different habitat use, through a complex network analysis.
We hypothesized that species with a higher degree of sympatry (same
habitat use) would show greater trophic niche overlap and species in
broad sympatry would show lower trophic niche overlap and greater diet
specialization. We conducted a literature survey of the species recorded
in southern Brazil, and analyzed publications with quantitative data on
the diet of each species. Aiming to analyze the dietary pattern and the
trophic niche overlap between species, we calculated a measure of diet
specialization at the community level (E index), a grouping coefficient
(Qg modularity measure), nestedness metric (NODF) and the trophic
niche overlap metric (Wij index). To test the diet differentiation among
species with different habitat use, we used PERMANOVAS. Records of
103 species (65 sharks and 38 rays) were found for southern Brazil, of
which 58 (39 sharks and 19 rays) had their diets analyzed. The E index
suggested dietary specialization among the analyzed species (E = 0.67,
Enun = 0.28, p <0.001) and the mean of trophic niche overlap presented
an intermediate value (Wij) = 0.40 £ 0.29). The index Qg slightly
differed from what was expected by chance (Qg= 0.204; Cl,,= 0.163 —
0.201). Nestedness metric NODF was higher than expected by chance
(NODF=70.14; IC,y; = 51.11 — 59.86), indicating that specialist species
consumed a predictable subset of prey consumed by generalist species.
When comparing the diets of species with different habitat use, the
PERMANOVAS indicated a significant difference between the
demersal species and the reef associated, oceanic pelagic and
benthopelagic species. Since networks of trophic similarity were not
compartmentalized into modules of species that use the same habitat, we
refuted both hypotheses of the study. Although the PERMANOVAS



showed a difference between some groups of species with different
habitat use, the trophic niche overlap among these species is still high,
and they do not present a greater specialization of diet in comparison to
others.The results point to a nested pattern of diet in the community of
elasmobranchs from southern Brazil, which suggest that some species
are more specialists (consumed resources of few or only one category of
prey) and use a predictable subset of the diet of the more generalist
species. Nestedness may arise due to different reasons, and suggests that
species might be balancing the great feeding niche overlap caused by a
nested pattern through compensating mechanisms. There was no record
of such pattern in elasmobranch’s communities, which brings to light
important information about their feeding niche. The present study has
limitations due to the generalization of food items into broad categories,
and also due to the lack of geographical restrictions in the data search.
Thus, we emphasize the need for more studies of these species’ feeding
ecology, especially since most of them are endangered. Data on food
resources consumed by sharks and rays and also temporal and spatial
patterns of elasmobranchs’ feeding may optimize the comprehension of
how these species are interacting in the environment, and assist the
investigation of the processes which shaped the current community’s
trophic structure. Also, conservation and management plans for these
species can also benefit from these information.

Keywords: Diet; Network analysis; Rays; Sharks; Trophic ecology.
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1. INTRODUCAO

O nicho ecoldgico de uma espécie foi descrito por Hutchinson
(1957) como um hipervolume-n-dimensional, no qual cada ponto dentro
deste volume é correspondente a um estado do ambiente que permite a
ocorréncia e estabelecimento desta no local. Este hipervolume, entéo,
seria considerado o nicho fundamental da espécie (HUTCHINSON,
1957). Consequentemente, se conseguirmos ponderar todas as variaveis
bidticas e abidticas do nicho fundamental de uma espécie, este sera
correspondente ao seu nicho ecolégico (HUTCHINSON, 1957). Com o
objetivo de auxiliar a compreensdo e exequibilidade de estudos acerca
do tema, o nicho ecoldgico também é frequentemente analisado por dois
eixos. O nicho Eltoniano, o qual abrange varidveis interativas,
considerando interagBes ecoldgicas e a dindmica consumidor-recurso; €
0 nicho Grinelliano, o qual considera varidveis ambientais sob as quais
ndo ha influéncia de interagbes bidticas que sdo importantes para a
compreensdo da distribuicdo geografica das espécies (SOBERON,
2007).

Uma das dimensdes do nicho ecolégico de uma espécie é o seu
nicho alimentar. Este pode ser particionado em trés componentes: 0
nicho temporal (periodo de atividade, padrdes de migragéo para procura
de alimento, entre outros), o espacial (local de alimentacdo, dependente
de escala) e trofico (0 que a espécie consome) (SPITZ et al., 2011). A
teoria da similaridade limitante propde a existéncia de um limite de
semelhanca  entre  espécies  competidoras que  coexistem
(ROUGHGARDEN, 1976). Dessa forma, a divergéncia em qualquer um
dos trés componentes do nicho alimentar de uma espécie deve reduzir a
competicdo e assim facilitar a coexisténcia de uma maior diversidade de
organismos (PIANKA, 1974). No entanto, especialmente considerando
dificuldades de amostragem, estimar a sobreposi¢do de nicho nas trés
dimensfes é uma tarefa ardua (PIANKA, 1974). Assim, estudos de
nicho alimentar usualmente focam na descricdo e analise do nicho
tréfico, como observado em diferentes grupos taxondémicos de
vertebrados como anfibios (e.g. ASRAFUZZAMAN et al., 2018),
peixes (e.g. OLIVAR et al., 2018), aves (e.g. FARIA; ALBERTONI,
BUGONI, 2018) e mamiferos (e.g. TEMU; NAHONYO;
MOEHLMAN, 2018).

A hipdtese da compressdo propde que uma espécie, a0 coocorrer
com outra, pode promover a diminuicdo da extensdo do habitat utilizado
por ambas, mas aumentar ou manter constante os tipos de presas
consumidas por cada uma (MACARTHUR; PIANKA, 1966;



MACARTHUR; WILSON, 1967; PERRY; PIANKA, 1997,
SCHOENER; HUEY; PIANKA, 1979). Inicialmente, esta teoria
aplicava-se somente a interacGes estabelecidas em curto prazo, na escala
de tempo ecolégico (SCHOENER; HUEY; PIANKA, 1979). No
entanto, ao estudar duas espécies de lagartos simpatricos, Schoener,
Huey e Pianka (1979) observaram que a hipdtese da compressao
também pode se aplicar a interacdes estabelecidas em longo prazo, na
escala do tempo evolutivo. Os autores também apontaram que espécies
em baixo grau de simpatria tenderiam a se diferenciar quanto ao uso de
habitat assim como quanto ao recurso alimentar consumido,
promovendo maior especializagdo das espécies e possivelmente menor
sobreposi¢do de nicho alimentar.

O padrdo de compartilhamento de recursos entre espécies é um
grande determinante da diversidade de espécies coexistentes (PIANKA,
1974). Entendemos como particdo de recursos o uso diferenciado destes
por populacbes competidoras (ROUGHGARDEN, 1976). Portanto, esta
é documentada como a frequéncia do uso de um determinado recurso
por cada uma das populagdes competidoras, ap6s estas terem sido
identificadas e os recursos disponiveis distinguidos (ROUGHGARDEN,
1976; e.g. YICK; TRACEY; WHITE, 2011). A descrigdo das diferentes
dimensdes do nicho ecolégico das espécies possibilita mensurar o grau
de particdo e sobreposicdo de recursos entre elas (PIANKA, 1974; e.g.
SOMMERVILLE et al., 2011).

A composicéo da dieta de um animal é modulada pelos recursos
alimentares disponiveis e pelas estratégias de forrageio (SPITZ et al.,
2011). O éxito da estratégia de forrageio de uma espécie, por sua vez,
pode ser influenciado por suas limitagdes fisiologicas, morfoldgicas e de
comportamento (SPITZ et al., 2011). Adicionalmente, 0 comportamento
de forrageio também sofre influéncia de fatores externos (e.g.
disponibilidade de recursos e risco de predacdo), internos (e.g. idade,
sexo, nivel de saciacdo) e filogenéticos (e.g. conjunto de
comportamentos conservados, caracteristicas morfolégicas) (PERRY;
PIANKA, 1997). Dessa forma, a dieta é resultado de diferentes
processos evolutivos que moldaram as caracteristicas de um animal
(SPITZ et al., 2011). Considerando que a particdo de recursos
possivelmente auxilia a ocorréncia de espécies em simpatria, a
competicdo interespecifica é provavelmente um grande contribuinte no
estabelecimento de diferentes estratégias de forrageio entre predadores
(ROUGHGARDEN, 1976; SPITZ et al., 2011).



No ambiente marinho, um dos grupos taxondmicos mais
emblematicos composto por predadores sdo os elasmobranquios. Esse
grupo ¢ formado pelos ditos “peixes cartilaginosos” e ¢ constituido por
501 espécies de tubarbes (EBERT; FOWLER; COMPAGNO, 2013;
WEIGMANN, 2016) e 633 espécies de raias (LAST et al., 2016). Estes
animais apresentam uma diversidade notavel de comportamentos de
forrageamento e mecanismos de captura de presa—mediante choques
fisicos, elétricos, suc¢do, mordidas, entre outras taticas (MOSS, 1972;
FRAZZETTA, 1994; MOTTA, 2004; MOTTA; WILGA, 2001).
Enquanto carnivoros (com exce¢do do onivoro Sphyrna tiburo; LEIGH;
PAPASTAMATIOU; GERMAN, 2018), tubar@es e raias possuem uma
consideravel limitagdo na variedade de presas consumidas em
comparacdo a peixes teledsteos, por exemplo, que incluem espécies
herbivoras e onivoras (WETHERBEE; CORTES, 2004). Ainda assim,
estes consomem uma grande diversidade de itens alimentares, os quais
incluem de pequenos organismos como plancton a grandes mamiferos
marinhos como baleias e focas (WETHERBEE; CORTES, 2004).

Estudos abrangendo a ecologia alimentar de elasmobranquios sdo
mais comumente realizados por meio de andlise de conteido estomacal
(e.9. LARA-MENDOZA; MARQUEZ-FARIAS; ROMAN-REYES,
2015; BORNATOWSKI et al.,, 2014a; 2014b). No entanto, outras
metodologias vém sendo cada vez mais utilizadas, como andélise de
isdtopos estaveis (e.g. LOGAN; LUTCAVAGE, 2010), andlise de
acidos graxos (e.g. PETHYBRIDGE et al., 2014), observagdes de
predagdo direta (e.g. MOTTA et al., 2010) e analises moleculares (e.g.
BADE et al., 2014). Estes estudos podem fornecer informacdes
essenciais para a expansdo do conhecimento acerca do
compartilhamento de recursos, preferéncia de habitat, selecdo de presas
e transferéncia de energia em teias troficas marinhas (BRAGA;
BORNATOWSKI; VITULE, 2012; BORNATOWSKI et al., 2014a).
Por sua vez, estas informacdes podem auxiliar a otimizar a compreensao
do papel ecoldgico de tubardes e raias nos ecossistemas marinhos, assim
como auxiliar no desenvolvimento de medidas de manejo e conservacao
(BRAGA; BORNATOWSKI; VITULE, 2012; ESPINOZA et al., 2015).
Entretanto, devido a alta biodiversidade de espécies de elasmobranquios
ocorrentes no Brasil e outros fatores como a dificuldade de coleta de
dados, a ecologia alimentar de muitas espécies permanece pouco
conhecida (BRAGA; BORNATOWSKI; VITULE, 2012).

A costa Atlantica da América do Sul é a regido com maior
concentracdo de espécies de elasmobranquios ameagados de extingao,
sendo uma &rea prioritaria para conservacao do grupo (DULVY et al.,



2014). Por sua vez, a regido sul do Brasil abriga uma comunidade de
tubarbes e raias com alta riqueza e endemismo (DULVY et al., 2014;
LUCIFORA; GARCIA; WORM, 2011), além de atuar como &rea de
bercario para diversas espécies (BORNATOWSKI, 2010; KOTAS et al.,
2008; KOTAS; SANTOS; SCALCO, 2017; MAZZOLENI, 2006). No
entanto, a deplecdo de estoques de elasmobranquios demersais e de
tubardes peléagicos de grande porte devido a crescente pressao de pesca é
notavel na regido (BORNATOWSKI et al., 2018; KOTAS et al., 2008;
MIRANDA; VOOREN, 2003), embora as consequéncias desta
sobreexploracdo no Atlantico Sul permanegam pouco compreendidas
(BORNATOWSKI et al., 2018).

A andlise do padrdo de uso de recurso alimentar por espécies de
elasmobranquios simpétricos é um aspecto ainda pouco explorado de
sua ecologia alimentar (WHETERBEE; CORTES, 2004). Assim, esta
dissertacdo teve como objetivo investigar tanto o uso de recurso de
elasmobranquios coocorrentes na regido sul do Brasil, quanto a parti¢do
e a sobreposicdo de nicho trofico entre estas espécies. Considerando a
hipbtese da compressao, esperamos que espécies que apresentem uso de
habitat similar, e portanto ocorrem em alto grau de simpatria,
apresentem maior sobreposicdo de nicho tréfico. Adicionalmente,
esperamos que espécies em baixo grau de simpatria apresentem uma
dieta mais diferenciada entre si e, consequentemente, uma menor
sobreposicdo de nicho tréfico.

2. MATERIAL E METODOS
2.1. COLETA DE DADOS

A compilacdo das espécies de tubardes e raias com registro de
ocorréncia no sul do Brasil foi realizada a partir de publicacfes com
dados de ocorréncia e distribuicio (BORNATOWSKI; ABILHOA,
2012; COMPAGNO, 2001; GADIG, 2001; GOMES et al.,, 2010;
ROSA; GADIG, 2014; SOTO, 2001). Quando em duvida, a distribuicao
das espécies foram conferidas com dados disponiveis no site da IUCN
(2018) e no FishBase (FROESE; PAULY, 2018). Posterior &
compilacdo, as informacgdes sobre a dieta das espécies foram obtidas
através de busca ativa de artigos. Utilizando como palavras-chave o
nome de cada espécie, “diet” e “feeding”, foram procuradas publica¢des
com dados sobre a composic¢do da dieta dos elasmobranguios, obtidas
através de analise de contelido estomacal, nas bases de dados: Scopus,



Web of Science e Google Académico. Somente artigos que
disponibilizavam dados quantitativos foram selecionados (e.g. nimero,
frequéncia e peso dos recursos alimentares consumidos), e apenas foram
incluidas nas analises espécies que tiveram mais de 30 estdmagos
analisados. Nesta etapa ndo foram delimitadas restricdes espaciais para a
busca de publicagdes acerca da dieta de elasmobranquios ocorrentes no
sul do Brasil, sendo avaliados estudos realizados em qualquer
localizacdo mundial. No entanto, visando minimizar a influéncia
regional na dieta das espécies e auxiliar o calculo da composicdo de
dieta padronizada, os itens alimentares foram agrupados em 11
categorias (adaptado de EBERT; BIZZARRO, 2007; CORTES, 1999)
(Tabela 1).

Tabela 1. Categorias de presas determinadas.

FISH Peixes teledsteos

CHON Peixes cartilaginosos (tubardes, raias e quimeras)

BIR Aves marinhas

REP Répteis marinhos (tartarugas)

MAM Mamiferos marinhos (cetaceos, pinipedes e mustelideos)
CEPH Cefal6podes (polvos, lulas, nautilos e sépias)

MOL Moluscos (exceto cefalépodes) e moluscos nao

identificados
Crustaceos decapodos (camarfes, caranguejos, siris e

CRU lagostas)

OCRUST  Outros crustaceos nao decapodos e ndo identificados
POLY Poliquetas e demais vermes marinhos

INV Demais invertebrados

Considerando que para a maioria das espécies foram
encontrados mais de um artigo que atendia os critérios citados
anteriormente, calculou-se um indice de composicdo de dieta
padronizada conforme proposto por Cortes (1999) e aplicado por Ebert e
Bizzarro (2007). Este indice é baseado no tamanho relativo de
amostragem e determina a propor¢do de cada categoria alimentar na
dieta das espécies, sendo calculado através da formula:



Pik = S, (Pij  Ni)/ Xy STy (Pij * Ni), onde:

Pij é a proporcdo da categoria alimentar j obtida no artigo i para a
espécie k;
Ni € o nimero de estdbmagos da espécie k analisados que continham
itens alimentares no artigo i;
n é o nimero de artigos;
m € 0 numero total de categorias alimentares.

Assim, a soma de Pjk é igual a 1. De acordo com o proposto por
Ebert e Bizzarro (2007), o seguinte critério hierarquico foi utilizado para
obtencdo da propor¢do de cada categoria alimentar (Pij) para cada
espécie k: quando disponivel, foi usado o indice de importancia relativa
padronizado (IR1%) ou o indice alimentar (1Ai%), calculados através
das férmulas:

IRI% = (N% + W%) * (FO%), onde:

N% é porcentagem do nimero (frequéncia relativa) de um determinado
item alimentar;
W% ¢é a porcentagem da biomassa de um determinado item alimentar;
FO% é a porcentagem de ocorréncia do item alimentar nos estdmagos
analisados.

I1Ai% = ((FOi% * Wi%)/ Y.(FOt% *» W%t)) = 100), onde:
FOi% ¢é a porcentagem de ocorréncia de um determinado item
alimentar;

Wi% é a porcentagem de biomassa de um determinado item alimentar
FOt% é a soma da ocorréncia dos recursos alimentares encontrados;
Wt% é a biomassa total dos recursos alimentares encontrados.

Caso estes indices compostos ndo tenham sido determinados, ou
mais de um indice simples tenha sido usado para descrever a dieta (e. g.
biomassa relativa (BR%) e frequéncia relativa (FR%)), um indice
geométrico de importancia foi calculado obtendo-se a média destes,
como sugerido por Assis (1996) (e. g. (FR% + BR%)/2); caso somente
um indice simples estivesse disponivel, este foi utilizado. Quando
somente a frequéncia de ocorréncia, um indice de proporgdes ndo-
aditivo, estava disponivel esta foi padronizada de forma a equalizar a
contribuicdo de cada indice para a composi¢do da dieta. A férmula para
calculo da frequéncia de ocorréncia e a formula utilizada para
padronizacgdo dos valores foram, respectivamente:

FO% = (%) 100, onde

n = ndmero de estbmagos em que o item alimentar ocorreu;
N= ndmero total de estdbmagos analisados.



F% = ((FOi% * 100)/(FOt%)), onde
FOi% é a porcentagem de ocorréncia do item alimentar;
FOt% é a soma da porcentagem de ocorréncia de todos os itens
alimentares.

Ndo foi considerada na analise matéria organica ndo
identificada e materiais ingeridos acidentalmente, como sedimentos,
detritos e matéria vegetal. Da mesma forma, ndo foram considerados
itens consumidos com baixa frequéncia, possivelmente acidentalmente,
tendo sido identificados como aqueles que possuiam contribuicdo
numérica de menos de 0,01%. Este valor também visou evitar o descarte
de itens alimentares consumidos intencionalmente, mesmo que em baixa
frequéncia.

Por fim, a classificacdo das espécies quanto ao seu uso de
habitat foi determinada de acordo com a classificacdo disponibilizada
pelo FishBase (FROESE; PAULY, 2018). Nesta classificacdo as
espécies podem ser atribuidas a seis ambientes diferentes (demersal,
associado a recife, pelagico oceénico, batipelagico, batidemersal ou
bentopelagico). Considerando as espécies ocorrentes no sul do Brasil,
foram categorizadas como com alto grau de simpatria as que
apresentaram uso de habitat similar, e baixo grau de simpatria as que
diferiram neste aspecto.

2.2. ANALISE DE DADOS

A sobreposicao de nicho tréfico entre as espécies foi examinada
por analise de redes de sobreposicdo de nicho alimentar, proposta por
Aradjo et al. (2008). Para isto, foi construida uma rede unipartida, na
gual os nos representam espécies e estes podem estar conectados entre si
por arestas que representam a sobreposicdo de dieta entre pares de
espécies. Assim, espécies gque consomem recursos alimentares em
comum foram conectadas por uma aresta. A matriz adjacéncia desta
rede é quadrada, sendo que o nimero de linhas e colunas é igual ao
nimero de espécies da comunidade, e os valores contidos na matriz
representam a sobreposicao de dieta entre a espécie da linha x com a da
coluna y. Este grau da sobreposi¢do de nicho alimentar, representado
pela espessura da aresta conectando duas espécies, foi calculado
utilizando o indice Wij:

Wij =1-0.5Y%_, |Pik — Pjk|, onde:
Pik é a frequéncia da categoria de presa k na dieta da espécie i;



Pjk é a frequéncia da categoria de presa k na dieta da espécie j.

Esta formula foi adaptada de Schoener (1968) por Aradjo et al.
(2008). O indice Wij varia de 0 a 1, sendo que O indica auséncia de
sobreposicdo de dieta e 1 indica sobreposicdo total. Dessa forma,
espécies que apresentem um maior grau de sobreposicdo de nicho
tréfico vao ser conectadas por arestas mais espessas que aquelas que
apresentem baixa sobreposicdo. Os calculos dos valores de Wij foram
realizados no programa DIETA1 (ARAUJO et al., 2008).

Utilizando a rede unipartida, o grau de especializacdo de dieta
da comunidade de elasmobranquios foi testado mediante o indice E
(ARAUJO et al., 2008). Este indice baseia-se na densidade média de
conexdes entre as espécies da rede, sendo calculado através da equagao:

E =1- 0;onde:
0 é a densidade média de conexdes da rede, calculada através da
formula;
0 = QO Wij)/(n(n — 1)/2)), onde:

> Wij é a soma do grau de sobreposicdo de dieta entre todas as espécies;
(n(n-1)/2) é o numero total possivel de arestas de uma rede com n
espeécies.

O indice E varia de 0 a 1, sendo que O representa auséncia de
variagdo de dieta entre espécies e 1 representa variagdo total de dieta
entre espécies (ARAUJO et al., 2008). O teste de significancia do valor
de E encontrado para a comunidade foi realizado utilizando
procedimento de reamostragem por bootstrap, com 10.000 iteragdes. A
hipotese nula de auséncia de especializagdo de dieta na comunidade
pode ser rejeitada quando o valor de E observado (Eqs) foi maior que
95% da distribuicdo de referéncia dos valores de E gerados por
reamostragem (Epoor). O indice E ajustado (Eag), ou seja a média dos
valores de E gerados para matriz reamostrada, ¢ utilizado para balancear
a estocasticidade das amostragens para analise de dieta (e.g.
CARVALHO-ROCHA; LOPES; NECKEL-OLIVEIRA, 2018). Assim,
o valor de E,q foi utilizado como metrica do grau de especializagdo de
dieta observada por toda a comunidade. O calculo e teste de
significancia do indice E foi realizado no programa R (R CORE TEAM,
2017), com auxilio do pacote RInSp (ZACCARELLI; MANCINELLI;
BOLNICK, 2013).

Para avaliar o padrdo de uso de recurso alimentar das espécies
da comunidade, foi criada uma rede bipartida de consumidor-recurso, na
qual as linhas da matriz de dados representam as espécies enquanto que



as colunas representam as categorias de presas, caracterizando duas
distintas classes de elementos que interagem exclusivamente uma com a
outra e ndo entre a prépria classe. Assim, elementos de classes
diferentes podem estar conectados por arestas, representando a presenga
ou auséncia do consumo da categoria alimentar x pela espécie y.

Se a comunidade estiver organizada em grupos de espécies que
compartilham um determinado conjunto de itens alimentares entre si,
mas que pouco se sobrepdem com o conjunto consumido por outros
grupos a rede bipartida podera apresentar topologia modular (ARAUJO
et al., 2008). Neste caso, esta é organizada em subconjuntos que
apresentam alta densidade de conexdes entre os nds (espécies) que 0s
compdem, mas estdo fracamente conectados com os demais (ARAUJO
et al., 2008). Seguindo as predicGes da hipdtese da compressdo, estes
subconjuntos representariam grupos de espécies com mesmo uso de
habitat, com alta sobreposi¢do de dieta entre si e baixa com as demais.

Alternativamente, as espécies podem apresentar grande
sobreposicdo de dieta independentemente do seu uso de habitat e
apresentar uma topologia aninhada da rede bipartida. Isto ocorre quando
espécies especialistas tendem a interagir com subconjuntos de espécies
gue, por sua vez, também interagem com espécies generalistas
(ALMEIDA-NETO et al., 2008). Neste caso, 0 padrdo aninhado sugere
gue a dieta de espécies especialistas representa um subconjunto da dieta
de espécies generalistas (CARVALHO-ROCHA; LOPES; NECKEL-
OLIVEIRA, 2018).

Para quantificar modularidade da rede bipartida, foi utilizado o
indice Qg proposto por Barber (2007), utilizando o algoritmo simulated
annealing (GUIMERA; AMARAL, 2005), de forma a maximizar o
valor de Q. O célculo de Qg é dado através da formula:

Qs = T[T - (F55)), onde:
Nm € 0 nimero de médulos;
Ei é o nlmero de arestas no médulo i;
E é o nimero total de areastas na rede;
Ki® & o nlimero total de arestas das espécies dentro do médulo i que
pertencem a classe C (consumidores);
Ki® é o nlimero total de ligagSes das espécies dentro do médulo i que
pertencem a classe R (recursos).

J& para quantificar aninhamento entre as dietas das espécies
constituintes da comunidade, utilizamos a métrica NODF, a qual utiliza
somente dados de presenca e auséncia (ALMEIDA-NETO et al., 2008).
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Este indice pode variar de 0 (nenhum aninhamento) a 100 (totalmente
aninhado).

Para testar a significancia dos valores de Q e NODF utilizamos
um modelo nulo probabilistico que permuta a presenca de consumo de
categorias alimentares por elasmobranquios nas redes bipartidas,
utilizando a soma das linhas (nimero de categorias alimentares
consumidas por uma espécie) e das colunas (nimero de espécies que
consumiram determinada categoria alimentar) (modelo nulo 2;
BASCOMPTE et al., 2003). O numero de replicagdes utilizadas para
cada métrica foi de 1000, criando uma distribuicao teérica de valores de
Q e NODF. Os valores empiricos encontrados foram considerados
significativos caso estejam fora do intervalo de confianca de 95% das
distribuicBes tedricas geradas pelo modelo nulo. O célculo e teste de
significancia de Q foram realizados no programa MODULAR
(MARQUITTI et al., 2014), e o célculo e teste de significancia do indice
NODF foi realizado no programa R (R CORE TEAM, 2017), com
auxilio dos pacotes vegan (OKSANEN et al., 2015) e igraph (CSARDI;
NEPUSZ, 2006).

Para verificar se a composicdo de dieta entre espécies com uso
de habitat distinto diferiram entre si, foram realizadas 10
PERMANOVAS, de maneira a testar todas as combinagdes de todos 0s
ambientes par a par. Ndo foi incluso nessa analise o ambiente
batipelagico, pois somente uma espécie foi classificada com este uso de
habitat (Isistius brasiliensis). O indice de dissimilaridade utilizado para
a realizagdo da andlise foi o de Bray-Curtis, e o nivel de significancia foi
de 0,05. As analises PERMANOVAS foram realizadas no programa R
(R CORE TEAM, 2017), com auxilio do pacote vegan (OKSANEN et
al., 2015). A rede bipartida de interacdo espécies-categorias de presas e
a unipartida de interacdo entre espécies foram projetadas no programa
PAJEK 28 (http://vlado.fmf.uni-lj.si/pub/networks/pajek/). Ja a matriz
bipartida de espécie-categoria alimentar foi construida no programa R
(R CORE TEAM, 2017) através do pacote bipartite (DORMANN;
GRUBER; FRUEND, 2008).
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3. RESULTADOS

Foram encontrados registros de ocorréncia de 103 espécies de
elasmobranquios (65 tubardes e 38 raias) na regido sul do Brasil
(Apéndice 1). No entanto, apenas 58 espécies (39 tubardes e 19 raias)
apresentaram dados de composicdo de dieta suficientes para serem
incluidas nas andlises (Tabela 2). Para calcular o indice de composi¢do
de dieta padronizada para cada espécie, analisaram-se, no total, 99
artigos, uma tese e um capitulo de livro (Apéndice 2).

Tabela 2. Lista de espécies com dieta analisada em ordem alfabética. N
= nUmero de artigos examinados; Ne = soma de estbmagos com
conteudo estomacal observados nos artigos; N% = abundancia relativa
de presas; F%= frequéncia relativa de presas; P%= peso relativo de
presas; IR1%= indice de importancia relativa padronizado; 1Ai%= indice
alimentar. NUmeros sobrescritos representam a referéncia dos artigos
analisados (Apéndice 2).

Espécie Ne Dados

151 IR |%[50,51]

107 N9, pogls

255 IRI%"

392 IR1%™, 1Ai%M

834 No%M™ posltdl |RIgs!E!
463 IR1%M", Noo!®!

206 N7 posl69.70]

87 F%® |RI%

443 N popll

75 IRI% Fool™

92 F9l"4™!

374 IRI%>™ Fopl™
1455 IR19%1! NooE popled] Fopl7el
627  IRI1%%% Fopll]

171 F%®

215 N% pogl®

Alopias superciliosus
Alopias vulpinus
Atlantoraja castelnaui
Atlantoraja cyclophora
Atlantoraja platana
Bathyraja brachyurops
Carcharhinus brachyurus
Carcharhinus brevipinna
Carcharhinus falciformis
Carcharhinus isodon
Carcharhinus leucas
Carcharhinus limbatus
Carcharhinus obscurus
Carcharhinus plumbeus
Carcharhinus porosus
Carcharhinus signatus

P P W WwwWw NN R NDNDNDDNDNDDND PR PR DN (Z
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Espécie N Ne Dados

Carcharias taurus 2 142 IRI%M™ Noptd
Carcharodon carcharias 1 225 IRI%M?

Deania profundorum 143 NP popB Fopl3
Discopyge tschudii 2 266 IRI%BY

Echinorhinus brucus 1 113 IRI%™

Etmopterus granulosus 1 53 N%PY popB4 Fopl®4
Etmopterus lucifer 1 67 F%™

Galeocerdo cuvier 3 312 Fo%*®l R0
Galeorhinus galeus 2 352 IRI%3
Ginglymostoma cirratum 1 41 N%"

Heptranchias perlo 1 88 IRI%P®

Hexanchus griseus 1 96 N%PI poeld Fopl™d
Isistius brasiliensis 1 42 F%®

Isurus oxyrinchus 3 705 IRI%E* Nogl™
Lamna nasus 1 501 P%P!

Mustelus canis 2 475  IRI%MS]

Mustelus schmitti 2 924 IRI%O®! N9 popleT]
Myliobatis goodei 2 151 IRI%®*

Myliobatis ridens 1 48  IRI%®

Narcine brasiliensis 2 155 1A% IR1%M
Notorynchus cepedianus 2 248 IRI%%

Prionace glauca 4 1409 IRI%PY Noo®88 pogll Fosle7]
Psammobatis bergi 1 130 IRI%™M

Psammobatis extenta 2 693 IRI%™
Pseudobatos horkelii 1 30 Nwl

Pseudobatos percellens 4 343 N%@, P% IR1%4 |Ai%!]
Pteroplatytrygon violacea 2 186 IR1%2", No6*8, pogl?®]
Rhinoptera bonasus 2 105 IRI%PY NopB2, poels
Rhizoprionodon lalandii 3 218  IR1%*%4, Noo*!
Rhizoprionodon porosus 1 187  IRI%M

Rioraja agassizii 3 1223 IRI%2%2%]
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Espécie N Ne Dados
Schroederichthys bivius 2 1226 N%®, posl®d
Sphyrna lewini 5 1268 [IRI0pM%6:9798.%]
Sphyrna zygaena 3 191 IRI%M 1Ai961% No6!® pos!®d]
Squalus acanthias 3 9707 F%E N9l IR196E"
Squalus blainville 3 653 Nt popltta

IR I%[38,40J’N%[34,39J’P%|_34J’
Squalus megalops 4 701 F%B4
Squatina guggenheim 1 556 No%M Foplel
Sympterygia acuta 1 301 IRI%™!
Sympterygia bonapartii =~ 1 1024 IR1%?"
Zapteryx brevirostris 3 399 IRI%M™ A%
Zearaja chilensis 1 671 IRI%™

A categoria alimentar mais consumida foi a de peixes teledsteos
(FISH; 48,51%), sequida pela de crustaceos decapodos (CRU; 19,54%),
moluscos cefalopodes (CEPH; 11,88%), demais crustaceos (OCRUST;
5,29%), poliquetas (POLY; 5,20%), demais moluscos (MOL; 3,13%),
condrichthyes (CHON; 3,11%), , mamiferos marinhos (MAM; 1,87%),
demais invertebrados (INV; 0,94%), répteis marinhos (REP; 0,31%) e
aves marinhas (BIR; 0,22%). As proporcOes de cada categoria na dieta
das espécies analisadas estdo demonstradas na Figura 1, e encontram-se

detalhadas no Apéndice 3.
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Figura 1. Representacdo das proporcdes de cada categoria de presas na
dieta das espécies de elasmobranquios analisadas. FISH: peixes
teledsteos; CHON: peixes cartilaginosos; BIR: aves marinhas; REP:
répteis marinhos; MAM: mamiferos marinhos; CEPH: cefalopodes;
MOL: moluscos (exceto cefalépodes) e moluscos ndo identificados;
CRU: crustaceos decdpodos; OCRUST: outros crustaceos (ndo
decépodos) e crustaceos ndo identificados; POLY: poliquetas e demais
vermes marinhos; INV: demais invertebrados.
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A média de sobreposicdo de nicho tréfico da comunidade (58
espécies de elasmobranquios ocorrentes no sul do Brasil) apresentou
valor intermediario entre os extremos do indice (Wy= 0,40 + 0,29)
(Figura 2). Ja a densidade média de arestas da rede unipartida de
sobreposicdo de nicho entre espécies foi menor do que esperada ao
acaso (E = 0,67; Epoot = 0,28; p < 0,001), sugerindo especializacdo de
dieta para os elasmobranquios. No entanto, utilizando como parametro o
valor do indice ajustado conforme a média esperada pela reamostragem
de bootstrap (Eag= 0,54), esta especializagdo mostra-se moderada, uma
vez que as espécies ainda compartilhariam aproximadamente 46% de
suas dietas.

. Demersal
|j Batidemersal
[ Bentopelagico
. Pelagico oceanico
- Associado a recife
D Batipelagico

Figura 2. Representacdo grafica da rede de interacdo quantitativa entre
espécies de tubar@es e raias. N&s representam cada uma das 58 espécies
e e a espessura das arestas representam o grau de sobreposicdo de nicho
tréfico entre espécies. Cores representam 0 uso de habitat dos
elasmobranquios conforme classificagdo do FishBase (FROESE;
PAULY, 2018).
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A modularidade da rede bipartida apresentou um valor baixo e
marginalmente significativo (Qg= 0,204; ICp= 0,163 — 0,201); Figura
3A). Ja o aninhamento das colunas da rede bipartida de dados de
presenca/auséncia de consumo das categorias alimentares pelas espécies
de elasmobranquios apresentou um valor alto e maior do que esperado
ao acaso (NODF=70,14; 1Cny = 51,11 — 59,86; Figura 3B ¢ 4).

0.30 A 75 B

N

NODF 95% IC

0.05 T

T T
Maodularidade Aninhamento

Figura 3. A) Modularidade (Qg) da rede bipartida de consumidor-
recurso. B) Aninhamento (NODF) da rede bipartida de dados de
presenca-auséncia de consumo das categorias alimentares pelas
espécies. Em ambos os graficos o intervalo da reta representa a
distribuicdo teorica gerada pelo modelo nulo e o ponto representa o
valor empirico de cada métrica.
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Figura 4. Matriz e rede bipartida de interacdo qualitativa entre espécies
e categorias de recursos alimentares em representacdo grafica. Na
matriz, as linhas representam as espécies, enquanto as colunas
representam as categorias de presas e as células pretas indicam o
consumo da determinada categoria por uma determinada espécie. Na
rede, os tridngulos escuros representam espécies de tubardes, quadrados
claros representam espécies de raias, os circulos pretos representam as
categorias de recursos alimentares e retas de ligagdo representam o
consumo de uma categoria por uma espécie. A ordem das categorias de
presas na matriz € a mesma representada na rede de interacdo. FISH:
peixes teledsteos e agnatas; CHON: peixes cartilaginosos; BIR: aves
marinhas; REP: répteis marinhos; MAM: mamiferos marinhos; CEPH:
cefalépodes; MOL: moluscos (exceto cefalopodes) e moluscos nédo
identificados; CRU: crustaceos decépodos; OCRUST: outros crustaceos
(ndo decépodos) e crustaceos ndo identificados; POLY: poliquetas e
demais vermes marinhos; INV: demais invertebrados.

As andlises PERMANOVA indicaram diferenca significativa de
dieta entre espécies de habitat demersal com espécies de habitat
associado a recife, pelagico oceanico e bentopelagico (Tabela 3). As
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comparacdes entre a composicao da dieta dos elasmobranquios de todos
0s demais habitats ndo demonstraram diferenca significativa (Tabela 3).
A discriminacdo de quais espécies foram atribuidas a quais habitats de
acordo com a classificacdo disponibilizada no FishBase (FROESE;
PAULY, 2018) encontra-se no Apéndice 4.

Tabela 3. Resultados da PERMANOVA sobre a diferenga de
composicdo de dieta entre espécies de elasmobranquios com diferente
uso de habitat conforme informagdes do FishBase (FROESE; PAULY,
2018).

Habitat F R2 P
Demersal vs Associado a recife 5,62 0,15 <0,01
Demersal vs Batidemersal 2,00 0,69 0,13
Demersal vs Pelagico oceénico 5,44 0,15 <0,01
Demersal vs Bentopelagico 3,03 0,09 0,03
Associado a recife vs Batidemersal 1,47 0,10 0,18
Associado a recife vs Pelagico oceanico 0,78 0,04 0,65
Associado a recife vs Bentopelagico 1,71 0,09 0,14
Batidemersal vs Pelagico oceanico 1,02 0,08 0,36
Batidemersal vs Bentopelagico 1,13 0,09 0,38
Pelagico oceanico vs Bentopelagico 1,85 0,10 0,18

4. DISCUSSAO

Este estudo sugere grande sobreposicdo de nicho tréfico entre
espécies de elasmobranquios do sul do Brasil, indicando também que
este padrdo é encontrado independentemente do uso de habitat destas,
refutando as hipdteses do trabalho. Resultados semelhantes foram
encontrados por Viana, Valentin e Vianna (2017), apontando uma alta
sobreposi¢cdo de nicho tréfico entre cinco espécies de tubarbes e raias
com mesmo uso de habitat na costa sul do Rio de Janeiro. No entanto,
outro estudo evidenciou uma baixa sobreposicdo de dieta entre espécies
de tubardes coexistentes em alto grau de simpatria, enquanto espécies
com distribuicbes distintas apresentaram grande sobreposicao
(PAPASTAMATIOU et al., 2006). Devemos ressaltar, porém, que a
caréncia de trabalhos realizados com um maior nimero de espécies de
tubardes e raias é um fator que influencia na comparacédo de resultados
desta natureza, uma vez que estes ndo refletem a complexidade de
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relagdes tréficas da comunidade. Adicionalmente, vimos que a dieta das
espécies constituintes desta comunidade de elasmobrénquios apresentou
uma baixa modularidade, sugerindo que ndo ha a formacaode grupos de
espécies que consomem preferencialmente 0s mesmos tipos de recursos
alimentares, os quais se sobrepdem pouco com outros grupos (ARAUJO
et al., 2008). No entanto, foi observado um alto aninhamento de dieta,
sendo que a composicdo das presas consumidas por espécies mais
especializadas representou um subconjunto da composicdo de presas
consumidas pelas mais generalistas. Este padrdo também foi observado
em estudos intrapopulacionais de dieta de tubardes (e.g. ABRANTES;
BARNETT; 2011; MATICH; HEITHAUS; LAYMAN, 2011) e outros
grupos de vertebrados (e.g. ARAUJO et al., 2010; CANTOR et al.,
2013; CARVALHO-ROCHA; LOPES; NECKEL-OLIVEIRA, 2018),
assim como em comunidades marinhas, terrestres e lacustres
(KONDOH; KATO; SAKATO, 2010).

4.1. A HIPOTESE DA COMPRESSAO E A SOBREPOSICAO
DE NICHO ALIMENTAR

A hip6tese da compressao sugere que predadores em alto grau de
simpatria tendem a demonstrar uma grande sobreposi¢cdo de nicho
trofico, visto que as espécies tendem a manter ou aumentar os tipos de
presas consumidas (MACARTHUR; PIANKA, 1966; MACARTHUR,;
WILSON, 1967; PERRY; PIANKA, 1997, SCHOENER; HUEY;
PIANKA, 1979). Ja para predadores em baixo grau de simpatria, a
hipotese indica que haveria uma menos sobreposicdo de dieta, pois estes
animais tenderiam a se especializar em diferentes tipos de presa
(MACARTHUR; PIANKA, 1966; MACARTHUR; WILSON, 1967;
PERRY; PIANKA, 1997; SCHOENER; HUEY; PIANKA, 1979).
Nossos resultados demonstraram que alguns grupos de espécies com
diferentes usos de habitat realmente diferiram quanto a composicao da
sua dieta. No entanto, ndo consideramos que a hip6tese da compressdo
foi atendida, uma vez que o coeficiente de determinacdo (R2) de todas as
analises PERMANOVA apresentou valor muito proximo a 0 (zero),
apontando que a variagdo de dieta sd pdde ser de 9 a 13% explicada pelo
uso de habitat. Adicionalmente, quando analisamos a rede de
representacdo da sobreposi¢do tréfica entre as espécies da comunidade,
vimos que ndo hd formacdo de grupos que apresentem grande
sobreposicdo de dieta entre si e baixa com demais espécies,
indiferentemente do habitat atribuido a estas. Estes resultados podem ter
sido observados por diversos motivos. Existem quatro dimensdes para a
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particdo de recursos alimentares entre predadores, que consistem em:
microhabitat (e.g. profundidade e substrato de ocorréncia), habitat
estrutural (tipo de ambiente; e.g. recifal), taxon e tamanho da presa
(SCHOENER; HUEY; PIANKA, 1979). Assim, como 0 presente estudo
analisou a particdo e sobreposicdo de nicho em relacdo a somente duas
destas dimensdes (habitat estrutural e taxon da presa), é possivel que os
tubardes e raias estejam diferenciando-se quanto as demais
(microhabitat, no caso de espécies simpatricas; e tamanho da presa, para
espécies alopatricas), que poderiam ser investigadas em estudos futuros.
Ademais, como os taxons de presas foram agrupados em categorias mais
abrangentes,nuances de diferenciacdo de dieta dentro de uma
determinada categoria podem ter sido desconsideradas.
Complementarmente, as predicdes da hip6tese da compressao
podem deixar de ser observadas quando as espécies ndo sdo similares no
seu potencial de competicdo (DICKMAN, 1986). Considerando que
elasmobranquios possuem uma grande variacdo quanto as caracteristicas
morfolGgicas da cabeca, onde hd uma concentracdo de érgdos sensoriais
(e.g. diferencas no comprimento e largura da regido oronasal), sua
capacidade de deteccdo de presas pode variar (BARBINI; SABADIN;
LUCIFORA, 2018; MOTTA, 2004). Isto ja foi observado para espécies
de tubardo-martelo, uma vez que possuem uma cabeca achatada
dorsoventralmente e alongada lateralmente, a qual eleva sua habilidade
de detectar presas quando em comparacdo com demais espécies
(KAJIURA, 2001; KAJIURA; HOLLAND, 2002), possivelmente
tornando-os competitivamente superiores nesse quesito. Raias com a
regido oronasal alongada também demonstraram habilidades de captura
de presas superiores as demais, visto que conseguem consumir um
recurso alimentar disponivel, mas ndo utilizado por outras espécies
(BARBINI; LUCIFORA, 2016). Este ¢ o caso da raia de pequeno-médio
porte Sympterygia acuta, a qual consome majoritariamente tele6steos,
enquanto espécies similares em tamanho se alimentam principalmente
de crustaceos, e eventualmente de cefaldpodes e teledsteos (EBERT;
COWLEY; COMPAGNO, 1991; BIZZARRO et al., 2007; TRELOAR;
LAURENSON; STEVENS, 2007; BARBINI; LUCIFORA, 2016). Uma
vez que esta dieta baseada especialmente em peixes é observada também
para varios géneros de espécies de focinho alongado, como em Dipturus
(KYNE; COURTNEY; BENNETT, 2008), Zearaja (LUCIFORA et al.,
2000; KOEN ALONSO et al., 2001) e Raja (ROBINSON; CAILLIET;
EBERT, 2007), sugere-se que o focinho alongado pode auxiliar na
captura de tele6steos através do aumento da capacidade sensorial das
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espécies  (BARBINI; LUCIFORA, 2016). Assim, espécies
competitivamente superiores ndo necessariamente apresentariam uma
particdo de nicho tréfico ou espacial quando ocorrendo em simpatria
com competidores inferiores. Consequentemente, tais competidores
inferiores tenderiam a maximizar sua aptiddo procurando um meio
termo (trade-off) entre conseguir evitar a competicdo interespecifica e
sobreviver com recursos alimentares de menor qualidade energética
(DICKMAN, 1986). Como resultado, ainda que influenciadas pela
competicdo, a particdo e sobreposicdo de nicho ndo apresentaria o
padrdo esperado pela hipdtese da compressao.

A abundancia de recursos alimentares no ambiente é outro fator
qgue influencia diretamente na competicdo entre espécies, e na
composicdo da dieta destas (BORNATOWSKI et al., 2014a;
HEITHAUS, 2004; MARTINHO et al, 2012). A hipotese da
compressao tem como premissa que todos os ambientes ocupados por
espécies simpatricas apresentam 0s mesmos recursos limitantes
(PERRY; PIANKA, 1997; SCHOENER; HUEY; PIANKA, 1979). No
entanto, quando estes recursos encontram-se em abundancia, a
competicdo deixa de ocorrer (BORNATOWSKI et al., 2014a), e as
espécies podem atender seus requerimentos energéticos sem estarem
sujeitas as limitacOes espaciais ou troficas. Nesse caso, ndo seria
esperado encontrar um padrdo de compartilhamento de itens alimentares
conforme predito pela hipétese do trabalho. No presente estudo, vimos
gue a categoria de presas mais consumida pelas espécies da comunidade
foi a de peixes teledsteos (49,97%), sugerindo que este pode ser o
recurso mais abundante na area, ainda que esta seja a categoria de presas
gue apresenta 0 maior nimero de espécies agrupadas. Adicionalmente,
elasmobranquios sdo peixes com grande mobilidade
(SIMPFENDORFER; HEUPEL, 2004), podendo apresentar uma
pequena area de sobreposicdo espacial mesmo entre espécies com
mesmo uso de habitat. Esta baixa sobreposi¢do pode ser um dos motivos
para que a comunidade ndo tenha apresentado o padrdo de
compartilhamento de dieta esperado, uma vez que as espécies podem
estar consumindo recursos alimentares de 4&reas diferenciadas
considerando que estes animais sdo predadores ativos. De fato, isto foi
apontado por Dickman (1986) como uma das justificativas para a
auséncia do padrdo de sobreposicdo de nicho tréfico esperado pela
hipotese da compressdo em seu estudo com marsupiais da Australia.
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4.2. 0 PADRAO DE USO DE RECURSO ALIMENTAR

O valor da modularidade na dieta das espécies de tubardes e raias
foi baixo e marginalmente significativo. Assim, este sugere a auséncia
de grupos de espécies que compartilham recursos alimentares
semelhantes entre si e diferentes dos demais, quanto a presenca de
poucas espécies oportunistas na comunidade (ARAUJO et al., 2008). De
fato, a observacdo da rede unipartida de sobreposi¢do de nicho tréfico
entre espécies e da rede bipartida de consumo das categorias alimentares
aponta para um padrdo de uso de recursos ndo modular. Quando
analisamos a matriz bipartida de consumo das categorias alimentares
pelas espécies, 0 uso de recurso pela comunidade de elasmobranquios
mostrou um padrdo aninhado. Isso indica que tubarBes e raias com
dietas mais especializadas consumiram um subconjunto dos recursos
alimentares utilizados por espécies mais generalistas. Este padrdo ja foi
observado em diversas cadeias alimentares, sugerindo que a presenca de
aninhamento em grupos com interagdes antagbnicas (e.g. predador-
presa) € mais comum do que anteriormente teorizado (KONDOH;
KATO; SAKATO, 2010).

Dois dos mecanismos apontados por Kondoh, Kato e Sakato
(2010) como possiveis precursores do aninhamento baseiam-se na
Teoria do Forrageamento Otimo (MACARTHUR; PIANKA, 1966) e na
presenca de uma hierarquia entre espécies da teia trdfica delimitada
através de diferencas bioldgicas, as quais irdo determinar os papeis de
predador e presa (COHEN; BRIAND; NEWMAN, 1990).

A Teoria do Forrageamento Otimo (TFO) prevé que predadores
tendem a decidir por uma estratégia de forrageio e selecdo de presa que
proporciona uma maior taxa liquida de ingestdo de energia (i.e. taxa de
ingestdo de energia bruta menos os custos energéticos gastos na procura,
perseguicdo e assimilacdo da presa) (MACARTHUR; PIANKA, 1966).
Assim, a diversidade de espécies com requerimentos energéticos
distintos e de recursos alimentares energeticamente diferentes poderia
favorecer o surgimento de uma estrutura aninhada na teia trofica
(KONDOH; KATO; SAKATO, 2010). Neste caso, espécies com um
maior requerimento de energia (e.g. maior tamanho ou que possuem
estratégia de forrageio energeticamente dispendiosa) priorizariam o
consumo de recursos mais valiosos (especializando-se), enquanto
espécies com menor requerimento de energia utilizariam uma maior
gama de recursos, apresentando uma dieta mais generalista (KONDOH;
KATO; SAKATO, 2010).
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Elasmobranquios  possuem uma alta diversidade de
comportamentos de forrageio (e.g. perseguicdo ativa, emboscada,
necrofagia e filtracdo) e consomem uma grande variedade de tipos de
presas (e.g. teledsteos, crustdceos e moluscos) (GARLA et al, 2017;
MOTTA, 2004; WETHERBEE; CORTES, 2004). Assim, a composic4o
da dieta das espécies é provavelmente resultado da seletividade de itens
alimentares em prol da maximizagdo do ganho de energia (HEITHAUS,
2004). De fato, evidéncias de selecdo de presas energeticamente
vantajosas, conforme previsto pela TFO, j& foram observadas em
diferentes espécies de tubardes e raias (HEITHAUS, 2004). Stokes e
Holland (1992) notaram que individuos de Hypanus americanus se
alimentavam preferencialmente de anfioxos com um maior tamanho
corporal, e Stillwell e Kohler (1982) observaram que tubarbes mako
(género Isurus) demonstraram uma preferéncia pelo consumo de
grandes anchovas, aumentando seu ganho energético. No mesmo
sentido, Hussey et al. (2012) observaram também a queda dos eventos
de predacdo de tubarBes brancos sobre focas quando carcacas de baleia
estavam disponiveis, uma vez que a captura destes pequenos e ageis
animais mostra-se mais dificil e energeticamente dispendiosa. Desta
forma, com o intuito de maximizar a taxa liquida de ingestao de energia,
a selecdo de presas pelas espécies da comunidade pode estar agindo
como mecanismo estruturador de um padrdo aninhado no uso de
recursos alimentares.

Alternativamente, a presenca de uma hierarquia entre as espécies
componentes da teia trofica também pode possibilitar o aninhamento
nesta (KONDOH; KATO; SAKATO, 2010). Esta hierarquia pode ser
delimitada por diferencas nas caracteristicas biolégicas dos
componentes da teia, como tamanho corporal (COHEN; BRIAND.
NEWMAN, 1990). Assim, espécies maiores, situadas no topo da
hierarquia, atuariam como consumidores generalistas, enquanto espécies
pequenas atuariam como recursos consumidos mais genericamente
(KONDOH; KATO; SAKATO, 2010).

A interacdo entre espécies com diferentes tamanhos corporais ja
foi apontada como fator de influéncia na estruturagdo de um padréo
aninhado de dieta em teias tréficas (NORDSTROM et al., 2015;
WOODWARD et al.,, 2005). De fato, Nordstrom et al. (2015)
observaram que conforme o tamanho corporal do predador aumentava,
este tendia a consumir uma maior gama de recursos alimentares,
tornando-se mais generalista — fendmeno observado ndo somente em
ambientes marinhos mas também em ecossistemas terrestres e lacustres
(DIGEL; RIEDE; BROSE, 2011). Enquanto isso, predadores de menor
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porte apresentaram dietas mais especializadas (NORDSTROM et al.,
2015), indo de encontro aos apontamentos de Yvon-Durocher et al.
(2008) de que espécies menores tendem a possuir uma dieta composta
por uma menor diversidade de taxons e presas de tamanho e biomassa
diminutos. No entanto, no presente trabalho, foram encontrados
resultados contrastantes. Observamos que algumas espécies de grande
porte realmente consumiram uma maior variedade de categorias de
presas (e.g. Galeocerdo cuvier, Isurus oxyrinchus, Carcharodon
carcharias), porém espécies menores também apresentaram consumo de
uma alta diversidade de recursos alimentares (e.g. Squalus sp. do grupo
megalops, Rioraja agassizii, Psammobatis bergi). Entretanto, o
agrupamento de presas em categorias abragentes e o fato de o nimero de
categorias de presas consumidas ndo levar em consideracdo a proporgao
de uso destas, podem enviesar a andlise dos resultados. De fato, 0
tamanho corporal j& foi apontado como fator influente na estruturacéo
do nicho tréfico de elasmobranquios, sendo que mudancas ontogenéticas
de dieta ja foram observadas para diversas espécies de tubardes (e.g.
BORNATOWSKI et al., 2014a; PRETI et al.,, 2012) e raias (e.g.
BARBINI; LUCIFORA, 2011; BRICKLE et al., 2003; SPATH;
BARBINI; FIGUEROA, 2013). Esta variagdo pode estar relacionada
com alteragbes na demanda energética, uma maior experiéncia na
obtencdo de presas e aumento do tamanho da mandibula, assim como
com uma mudanca de uso de habitat e diminui¢do da vulnerabilidade a
predadores (WHETERBEE; CORTES, 2004; LUCIFORA et al., 2009;
BORNATOWSKI et al., 2014a). Desta forma, tanto as tomadas de
decisdo das espécies baseadas na TFO quanto a presenca de uma
hierarquia entre 0os componentes da teia tréfica podem ter auxiliado na
estruturacdo de um padrdo aninhado de uso de recurso da comunidade.
A presenca de um padrdo aninhado em interagdes consumidor-
recurso de redes troficas aumenta a sobreposicdo de dieta entre 0s
consumidores da teia (KONDOH; KATO; SAKATO, 2010).
Considerando que a teoria da similaridade limitante sugere que uma alta
sobreposicdo de nicho entre espécies diminui as chances da coexisténcia
destas (MACARTHUR; LEVINS, 1967; ROUGHGARDEN, 1976),
espera-se que o aninhamento influencie negativamente na estabilidade
de sistemas de interacfes troficas antagonisticas (KONDOH; KATO;
SAKATO, 2010; THEBAULT; FONTAINE, 2010) e interfira no
funcionamento da comunidade (e.g. reduzindo a producdo de biomassa
do sistema; POISOT; MOUQUET; GRAVEL, 2013). No entanto, a
observacdo de uma estrutura aninhada em diversas comunidades
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bioldgicas sugere que diferentes mecanismos que compensem possiveis
efeitos negativos na coexisténcia de espécies podem estar agindo e
possibilitando a persisténcia da comunidade (KONDOH; KATO;
SAKATO, 2010). A particdo temporal de recursos compartilhados por
consumidores pode aumentar a transferéncia de energia na comunidade,
por exemplo (NORDSTROM et al, 2010), e mecanismos de
compensacdo podem surgir também de interacBes e espécies ndo
descritas nas redes troficas bipartidas de consumidor-recurso
(KONDOH; KATO; SAKATO, 2010). O controle da densidade de
populacdes de espécies de elasmobranquios competidoras por um
determinado predador poderia diminuir os efeitos negativos da
coexisténcia destas espécies, por exemplo.

A diferenciacdo do nicho alimentar de elasmobranquios em
aspectos temporais e espaciais ja foi observada em diferentes estudos
(e.g. KUBODERA; WATANABE; ICHII, 2007; MARTINHO et al.,
2012; PAPASTAMATIOU et al., 2006). No entanto, as forcas
modeladoras possivelmente precursoras do padrdo aninhado observado
em diferentes comunidades ndo necessariamente sdo comuns para todas
estas (KONDOH; KATO; SAKATO, 2010), assim como o0s
mecanismos de compensagdo que podem estar auxiliando na
estabilidade da teia trofica. Dessa forma, ndo somente a anélise de dieta,
mas também a da abundancia de recursos locais, assim como do padrédo
temporal e espacial do uso destes pelas espécies deve ser realizada de
maneira a possibilitar a determina¢do dos processos modeladores dos
padrdes observados em diferentes comunidades.

5. CONSIDERAGCOES FINAIS

O presente estudo revelou grande sobreposicdo de nicho tréfico
entre espécies de tubardes e raias coocorrentes no sul do Brasil, e que os
padrGes de dieta destas apresentam uma estruturagdo aninhada, ou seja,
espécies mais especializadas consumiram um subconjunto das presas
consumidas por espécies mais generalistas. No entanto, este trabalho
possui limitagdes devido a generalizacdo dos itens alimentares em
categorias mais abrangentes, e a obtencdo de dados através de literatura
sem restricfes geograficas. Ainda assim, tal padrdo de uso de recurso
alimentar ainda ndo havia sido documentado para uma comunidade
composta exclusivamente por elasmobranquios, trazendo novas e
importantes informacdes sobre os habitos alimentares destes animais.
Mesmo tratando-se de espécies que majoritariamente apresentam algum
grau de ameaca de extingdo, ainda hd uma grande lacuna de
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conhecimento sobre aspectos bésicos da dieta de elasmobranquios.
Portanto, evidenciamos aqui a necessidade da realizacdo de estudos mais
aprofundados e com maior nivel de detalhamento sobre a ecologia
alimentar de tubardes e raias, especialmente em um nivel local.

Informagbes sobre o padrdo de uso temporal e espacial de
recursos alimentares também podem auxiliar a compreensdo geral de
como estas espécies interagem no ambiente, assim como permitir a
investigacdo dos processos que moldaram a estrutura atual de uso e
compartilhamento de recursos. E importante também que estudos de
descricdo de dieta contenham grande detalhnamento taxondémico e
biométrico dos itens alimentares encontrados, possibilitando, assim, a
analise da particdo de nicho tréfico em dimens6es como téxon e
tamanho da presa. Complementarmente, pesquisas abrangendo um
maior namero de espécies podem trazer uma melhor compreensdo dos
padroes de uso de recursos alimentares pelas comunidades de
elasmobranquios. Esta compreensdo, por sua vez, pode auxiliar nas
medidas de manejo e tomadas de decisdo a respeito da conservagdo
destas espécies, através da disponibilizacdo de informac@es referentes a
particdo de recurso, uso de habitat, selecdo de presa, efeitos de risco,
competicdo e transferéncia de energia.
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7. APENDICES

Apéndice 1. Espécies de tubardes e raias com registro de ocorréncia na
regido sul do Brasii (BORNATOWSKI; ABILHOA, 2012;
COMPAGNO, 2001; GADIG, 2001; GOMES et al., 2010; ROSA,
GADIG, 2014; SOTO, 2001), e suas respectivas classificagdes conforme
a IUCN (2018). NE: not evaluated; DD: data deficient; LC: least
concern; NT: near threatened; VU: vulnerable; EN: endangered; CR:
critically endangered.

Status
Ordem Familia Espécie IUCN
RHINOBATIFOR
MES
Rhinobatidae

Pseudobatos horkelii CR

Pseudobatos

percellens NT

Zapteryx brevirostris vuU
TORPEDINIFOR

MES
Narcinidae
Benthobatis kreffti VU
Discopyge tschudii NT
Narcine brasiliensis DD
Torpedinidae
Tetronarce puelcha DD
RAJIFORMES
Rajidae
Atlantoraja castelnaui EN
Atlantoraja
cyclophora vuU
Atlantoraja platana VU
Bathyraja
brachyurops LC
Bathyraja schroederi DD
Dipturus leptocauda DD

Dipturus mennii VU
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Status
Ordem Familia Espécie IUCN
Gurgesiella
dorsalifera VU
Psammobatis bergi LC
Psammobatis extenta LC
Psammobatis
lentiginosa DD
Psammobatis rutrum DD
Rajella sadowskii DD
Rioraja agassizii VU
Sympterygia
bonapartii DD
Sympterygia acuta VU
Zearaja chilensis VU
MYLIOBATIFOR
MES
Aetobatidae
Aetobatus narinari NT
Dasyatidae
Bathytoshia centroura LC
Hypanus guttatus DD
Dasyatis hypostigma DD
Pteroplatytrygon
violacea LC
Gymnuridae
Gymnura altavela vu
Myliobatidae
Myliobatis freminvillei DD
Myliobatis goodei DD
Myliobatis ridens NE
Rhinopteridae
Rhinoptera bonasus NT

Rhinoptera
brasiliensis

EN
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Status
Ordem Familia Espécie IUCN
Mobulidae
Mobula birostris VU
Mobula hypostoma DD
Mobula thurstoni NT
SQUALIFORMES
Echinorhinidae
Echinorhinus brucus DD
Centrophoridae
Deania profundorum LC
Squalidae
Cirrhigaleus asper DD
Squalus cubensis DD
Squalus acanthias vuU
Squalus megalops DD
Squalus blainville DD
Etmopteridae
Etmopterus bigelowi LC
Etmopterus
gracilispinis LC
Etmopterus
granulosus LC
Etmopterus hillianus LC
Etmopterus lucifer LC
Somniosidae
Centroscymnus
owstoni VU
Somniosus antarcticus LC
Dalatiidae
Isistius brasiliensis LC
Isistius plutodus LC
Squaliolus laticaudus LC



40

Status
Ordem Familia Espécie IUCN
SQUATINIFORM
ES
Squatinidae
Squatina argentina EN
Squatina guggenheim EN
Squatina occulta EN
ORECTOLOBIFO
RMES
Ginglymostoma
tidae
Ginglymostoma
cirratum DD
Rhincodontidae
Rhincodon typus EN
LAMNIFORMES
Odontaspididae
Carcharias taurus VU
Odontaspis noronhai DD
Pseudocarcharh
inidae
Pseudocarcharias
kamoharai NT
Megachasmidae
Megachasma pelagios LC
Alopiidae
Alopias superciliosus VU
Alopias vulpinus vuU
Cetorhinus maximus VU
Lamnidae
Carcharodon
carcharias VU
Isurus oxyrinchus VU
Isurus paucus VU
Lamna nasus VU
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Status
Ordem Familia Espécie IUCN
HEXANCHIFOR
MES
Hexanchidae
Heptranchias perlo NT
Hexanchus griseus NT
Notorynchus
cepedianus DD
CARCHARHINIFORMES
Scyliorhinidae
Galeus mincaronei VU
Schroederichthys
bivius DD
Schroederichthys
saurisqualus vuU
Scyliorhinus haeckelii DD
Triakidae
Galeorhinus galeus vuU
Mustelus canis NT
Mustelus fasciatus CR
Mustelus schmitti EN
Carcharhinidae
Carcharhinus
acronotus NT
Carcharhinus altimus DD
Carcharhinus
brachyurus NT
Carcharhinus
brevipinna NT
Carcharhinus
falciformis VU
Carcharhinus isodon LC
Carcharhinus leucas NT
Carcharhinus
limbatus NT
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Status
Ordem Familia Espécie IUCN
Carcharhinus
longimanus VU
Carcharhinus
obscurus VU
Carcharhinus
plumbeus vuU
Carcharhinus porosus DD
Carcharhinus
signatus VU
Galeocerdo cuvier NT
Prionace glauca NT
Rhizoprionodon
lalandii DD
Rhizoprionodon
porosus LC
Sphyrnidae
Sphyrna lewini EN
Sphyrna media DD
Sphyrna tudes VU
Sphyrna zygaena VU
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Apéndice 3. Tabela com as proporgdes de cada categoria alimentar na
dieta das espécies de tubarbes e raias analisadas no presente trabalho.
FISH: peixes teledsteos e agnatas; CHON: peixes cartilaginosos; BIR:
aves marinhas; REP: répteis marinhos; MAM: mamiferos marinhos;
CEPH: cefal6podes; MOL: moluscos (exceto cefalépodes) e moluscos
ndo identificados; CRU: crustdceos decapodos; OCRUST: outros
crustaceos (ndo decapodos) e crustdceos ndo identificados; POLY:
poliquetas e demais vermes marinhos; INV: demais invertebrados.

|_
Espécie Z s T > >

5 £ 28 T H 2 &3 2

L O m x =2 O =2 O 0 a =
P_horkelii 0,00 0,00 0,00 000 000 000 000 095 003 001 0,00
P_percellens 0,19 0,00 0,00 000 000 000 000 070 011 0,0 0,00
Z_Drevirostris 0,01 0,00 000 000 000 000 000 023 035 026 0,15
D_tschudii 0,00 0,00 0,00 000 000 000 005 000 002 092 0,00
N_brasiliensis 0,00 0,00 000 000 000 000 000 001 005 094 0,00
A_castelnaui 0,98 0,00 0,00 000 000 000 000 002 000 0,00 0,00
A_cyclophora 027 000 000 000 000 000 000 073 000 000 0,00
A platana 0,12 0,00 0,00 000 000 001 000 061 025 0,00 0,00
B_brachyurops 0,31 006 000 000 000 005 001 008 047 002 0,00
P_bergi 0,01 0,0 000 000 000 000 000 091 000 0,09 0,00
P_extenta 0,00 0,00 0,00 000 000 000 000 075 021 004 0,00
R_agassizii 0,21 0,00 0,00 000 000 000 000 065 012 001 0,00
S_bonapartii 0,14 0,00 0,00 000 000 001 003 077 003 003 0,00
S_acuta 0,48 0,00 0,00 000 000 000 000 040 012 0,00 0,00
Z_chilensis 0,91 0,00 000 000 000 002 000 006 001 0,00 0,00
P_violacea 0,62 0,00 0,00 000 000 003 002 005 026 001 0,01
M_goodei 0,01 0,00 000 000 000 000 050 004 014 030 0,00
M_ridens 0,00 0,00 0,00 000 000 064 035 001 000 0,00 0,00
R_bonasus 0,00 0,00 000 000 000 000 070 000 021 0,09 0,00
E_brucus 0,28 001 000 000 000 002 000 069 000 0,00 0,00
D_profundorum 0,72 0,00 000 000 000 028 000 000 000 0,00 0,00



S_acanthias
S_megalops
S_blainville
E_granulosus
E_lucifer
I_brasiliensis
S_guggenheim
G_cirratum
C_taurus

A_superciliosus

A _vulpinus
C_carcharias
I_oxyrinchus
L_nasus
H_perlo
H_griseus
N_cepedianus
S_bivius
G_galeus
M_canis
M_schmitti
C_brachyurus
C_brevipinna
C_falciformis
C_isodon
C_leucas
C_limbatus
C_obscurus
C_plumbeus
C_porosus
C_signatus
G_cuvier
P_glauca

0,59
0,42
0,35
0,27
0,72
0,36
0,88
0,91
0,68
0,89
0,98
0,42
0,56
091
0,97
0,33
0,16
0,32
0,97
0,12
0,14
0,65
0,92
0,88
0,99
0,77
0,95
0,53
0,60
0,90
0,71
0,32
0,43

0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,01
0,01
0,21
0,00
0,00
0,01
0,14
0,04
0,00
0,19
0,63
0,00
0,01
0,00
0,00
0,16
0,00
0,00
0,00
0,10
0,03
0,03
0,02
0,00
0,00
0,13
0,01

0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
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0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,01
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,11
0,00

0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,02
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,16
0,00

0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,14
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,50
0,00
0,00
0,00
0,10
0,20
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,01
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,08
0,05

012
045
032
0,44
0,10
0,48
0,03
0,05
0,10
011
0,01
0,07
0,30
0,05
0,03
0,37
0,00
031
0,02
0,00
0,01
018
0,05
0,09
0,00
0,00
0,00
044
0,14
0,01
0,29
0,07
0,30

0,00
0,01
0,02
0,00
0,00
0,00
0,02
0,00
0,01
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,01
0,00
0,00
0,00
0,04
0,03
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,01
0,00

0,01
0,10
0,20
0,29
0,16
0,00
0,06
0,02
0,00
0,00
0,01
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,01
0,23
0,00
0,46
0,57
0,00
0,01
0,02
0,01
0,07
0,02
0,00
0,19
0,09
0,00
0,13
0,21

0,02
0,01
0,10
0,00
0,01
0,02
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,01
0,00
0,05
0,00
0,37
0,01
0,00
0,00
0,00
0,00
0,01
0,00
0,00
0,05
0,00
0,00
0,00
0,00

0,00
0,01
0,00
0,00
0,00
0,00
0,01
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,07
0,00
0,00
0,20
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
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0,25
0,00
0,01
0,00
0,00
0,00
0,00
0,02
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,02
0,00
0,00
0,04
0,00
0,02
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
0,00
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R_lalandii
R_porosus
S_lewini

S_zygaena

0,85
0,48
0,44
0,49

0,00
0,00
0,01
0,01

0,00
0,00
0,00
0,00

0,00
0,00
0,00
0,00

0,00
0,00
0,00
0,00

0,13
0,16
0,12
0,50

0,00
0,00
0,00
0,00

0,01
0,36
0,43
0,00

0,00
0,00
0,01
0,00

0,00
0,00
0,00
0,00

0,00
0,00
0,00
0,00
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Apéndice 4. Classificacdo do habitat das espécies analisadas conforme
disponibilizado no FishBase (FROESE; PAULY, 2018).

Habitat

Espécie

Recifal

Narcine brasiliensis
Ginglymostoma cirratum
Carcharias taurus
Carcharhinus brachyurus
Carcharhinus brevipinna
Carcharhinus falciformis
Carcharhinus leucas
Carcharhinus limbatus
Carcharhinus obscurus
Rhizoprionodon porosus

Batidemersal

Echinorhinus brucus
Deania profundorum
Etmopterus granulosus
Heptranchias perlo
Hexanchus griseus

Batipelagico

Isistius brasiliensis

Bentopelagico

Myliobatis goodei
Myliobatis ridens
Rhinoptera bonasus
Squalus acanthias
Etmopterus lucifer
Galeorhinus galeus
Carcharhinus plumbeus
Carcharhinus signatus
Galeocerdo cuvier

Demersal

Pseudobatos horkelii
Pseudobatos percellens
Zapteryx brevirostris
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Discopyge tschudii
Atlantoraja castelnaui
Atlantoraja cyclophora
Atlantoraja platana
Bathyraja brachyurops
Psammobatis bergi
Psammobatis extenta
Rioraja agassizii
Sympterygia bonapartii
Sympterygia acuta
Zearaja chilensis
Squalus megalops
Squalus blainville
Squatina guggenheim
Notorynchus cepedianus
Schroederichthys bivius
Mustelus canis
Mustelus schmitti
Carcharhinus isodon
Carcharhinus porosus
Rhizoprionodon lalandii

Pelagico oceanico

Pteroplatytrygon violacea
Alopias superciliosus
Alopias vulpinus
Carcharodon carcharias
Isurus oxyrinchus

Lamna nasus

Prionace glauca

Sphyrna lewini

Sphyrna zygaena




