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Resumo. Na regido amazodnica diversas hipdteses tém sido publicadas para explicar a origem
da biodiversidade local. Estas hipdteses possuem como consequéncia interpretacbes de
diferentes tempos de divergéncia das linhagens e diferentes padrées de distribuicdo. Neste
artigo, sao revistos, brevemente, alguns conceitos biogeograficos relacionados aos padroes de
distribuicao e as principais hipoteses que visam explicar a biodiversidade amazonica. No final sdo
exemplificados estudos de casos de diferentes grupos de seres vivos.
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Abstract. In the Amazonian region, many theories have been published to explain the origin
of local biodiversity. These theories have, as consequences, different divergence times between
the lineages and different distributional patterns. In this article, we briefly review some
biogeographical concepts related to distributional patterns, as well as the main theories that
attempt to explain Amazonian biodiversity. Finally, case studies of different living organisms
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groups are presented.
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Padrdes: para que servem?

O reconhecimento de leis gerais ¢ uma ativida-
de inerente a ciéncia. Sem elas, a ciéncia perde-
ria seu potencial preditivo e se tornaria apenas
descritiva (Cervo e Bervian, 1983). Dentro da
biogeografia, a ideia de que a distribuicao da
biota ndo ¢ dada ao acaso, mas que seguiria pa-
droes gerais deu origem a propria disciplina em
trabalhos de Buffon, de Candolle, Humboldt
e Linnaeus, entre a primeira metade do sécu-
lo XVIII e o inicio do século seguinte (Briggs e
Humpbhries, 2004). Posteriormente, com a publi-
cacao dos trabalhos de Darwin e Wallace (1858)
eolivro “A origem das espécies” (Darwin, 1859)
a distribuigao dos seres vivos passou a ser vista
como evolutivamente significante, pois estaria
ligada a distribuicao de seus ancestrais e a es-
peciagao pelo isolamento reprodutivo (Briggs e
Humpbhries, 2004).

Portanto, ndo so6 a distribuicao geografica,
como também a historia evolutiva dos grupos,
sao atualmente utilizadas na procura por pa-

droes de distribuicao dos organismos. Resu-
midamente, eles podem ser entendidos como
distribui¢des geograficas repetitivas, e nao for-
madas ao acaso, de taxons (familia, género, es-
pécie, etc.) ou linhagens (tdxon ou populagao)
relacionados por parentesco (Morrone, 2009).
Assim, é adequado utilizar ndo s6 dados de
distribuicdo como também as filogenias de di-
ferentes taxons para a procura de padrdes, pois
sao elas que oferecem a informacao de paren-
tesco.

A explicagao mais comum (e, mais parci-
moniosa) para a coincidéncia de padrdes é que
os ancestrais destes diferentes tdxons estariam
distribuidos por uma mesma area, que foi mo-
dificada pela formagao ou quebra de barreiras
(figura 1A), gerando entdao uma congruéncia
de padrdes filogenéticos e espaciais. No entan-
to, Donoghue e Moore (2003) mudaram esta
perspectiva quando resgataram os conceitos
de pseudo-congruéncia e pseudo-incongruén-
cia. A pseudo-congruéncia € uma congruéncia
espacial e filogenética que nao foi criada pelo
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mesmo evento ou pela mesma série de eventos
(por exemplo, formacgao e quebra de barreiras).
J4 a pseudo-incongruéncia € o caso oposto: os
taxons foram sujeitos aos mesmos eventos, no
entanto, o padrao estd mascarado pelo fato de
que diferentes organismos podem responder
de formas diferentes aos mesmos eventos (por
exemplo, uma espécie pode responder a for-
macao de uma barreira dando origem a duas
espécies descendentes; uma segunda espécie
que ocupava a mesma area pode nao sofrer es-
peciagao e ocupar as duas novas dreas; hd ain-
da a possibilidade de extingao de alguma das
espécies) (figuras 1B e 1C). A tonica destes dois
conceitos esta na congruéncia temporal, que até
entdo era pouco utilizada, entre outros motivos,
pela dificuldade em se construir hipdteses a res-
peito da idade absoluta dos taxons.
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Figura 1 — Possiveis efeitos da formagédo de bar-
reiras e os padrdes filogenéticos resultantes. A.
Congruéncia: as espécies ancestrais 1 e 2 respon-
dem ao evento de vicaridancia com especiagao. B.
espécie ancestral 1 ndo sofre especiagao e passa
a ocupar as duas novas areas, enquanto a 2 sofre
especiagao. C. a espécie 2W se extingue.

Dados de distribuicdo, filogenias, dados
fosseis e geoldgicos eram as tnicas informagoes
disponiveis para testar os padrdes. Nos ultimos
anos, no entanto, este quadro vem mudando. A
crescente facilidade na obten¢do de dados mo-
leculares e a publicacdo de diversos programas
computacionais tém permitido a datagao mole-
cular de diferentes taxons. A data¢ao molecular
€ um processo através do qual as mudangas nas
sequéncias de aminodcidos da cadeia de DNA
sdo contadas em taxons proximamente relacio-
nados. Estas mudangas sao entao utilizadas em
conjunto com outros dados, como idades de

fdsseis pertencentes a esses tdxons ou a grupos
proximamente relacionados, para prover ida-
des minimas para os organismos estudados.
Este ¢ um ponto importante: sao idades mini-
mas e nao idades absolutas ou maximas (Hea-
ds, 2005). A técnica ainda causa polémica, sen-
do duramente criticada por alguns autores (por
exemplo, Pulquério e Nichols, 2007) e aceita por
outros como uma importante ferramenta para
estudos biogeograficos (por exemplo, de Quei-
roz, 2005).

Todas estas mudangas conceituais e novas
técnicas afetaram as abordagens nas pesquisas
biogeograficas, e consequentemente o modo
como os padrdes amazonicos sao entendidos.

Padrdes amazonicos: quais foram seus even-
tos geradores?

Existem diversas hipdteses a respeito da origem
dos padrdes e da biodiversidade amazonica
(Bush, 1994). Dentro do escopo deste trabalho,
serdao sumariadas apenas trés.

Darwin (1859) enfatizou o papel das bar-
reiras na formacao de biotas distintas em re-
gides proximas. Elas impediriam a migracao,
gerando novas espécies e confinando tdxons
em determinadas regidoes. Em se tratando mais
especificamente da regidao amazonica, as barrei-
ras sao principalmente os grandes rios. O papel
destes na formacao da biodiversidade local foi
pela primeira vez salientado por Wallace (1852),
em seu estudo sobre os primatas da regiao. O
autor observou que diferentes espécies de ma-
cacos estavam confinadas nas diferentes areas
isoladas pelos afluentes do rio Amazonas. Res-
saltou ainda que estas barreiras seriam efetivas
nao apenas para primatas, mas também para
aves e insetos. Esta hipotese foi desenvolvida
e ficou posteriormente conhecida como teoria
das barreiras fluviais. Darwin e Wallace viam
a dispersao sobre tais barreiras como o princi-
pal evento responsavel pela especiagao. Ape-
nas muitos anos mais tarde, com os trabalhos
de Croizat (1958) e Nelson e Platnick (1981), a
vicariancia, ou seja, a formagao de uma barreira
separando um tdxon que pode vir a divergir em
duas linhagens (figura 1A), comegou a ser en-
tendida como o evento responsavel por impe-
dir o fluxo génico e levar a especiagao (Amorim
e Pires, 1996).

Uma hipoétese alternativa a das barreiras
fluviais foi publicada por Haffer (1969) e ficou
conhecida como teoria dos refuigios. De acordo
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com ela, periodos secos durante o Pleistoceno
(2,6 - 0,01 MA) e pos-Pleistoceno (0,01 MA ao
presente) teriam dividido a floresta Amazonica
em porgoes isoladas (reftigios), as quais foram
unidas novamente em periodos mais iimidos.
As barreiras, no caso, seriam cinturdes de are-
as secas que impediriam a migracao de espé-
cies tipicas das regides umidas. Este ciclo teria
ocorrido diversas vezes durante o quaternario
(2,6 MA ao presente) permitindo a especiagao
rapida da fauna terrestre. Os reftigios seriam
coincidentes com areas de maior pluviosidade
atualmente.

Uma terceira alternativa é teoria das in-
cursoes marinhas. Ela foi criada com base em
evidéncias geoldgicas e paleontoldgicas de que
eventos tectonicos e a elevagao do nivel dos
oceanos ocorreram pela ultima vez ao menos
em duas ocasioes no Mioceno (uma entre 15-
13 MA e outra mais recente, a cerca de 10 MA).
Estes eventos fizeram com que as aguas salga-
das invadissem a bacia amazonica e a fauna e a
flora ficassem restritas as regides mais altas, ou
seja, a regiao andina, o escudo das Guianas e o
escudo Brasileiro (Roddaz e col., 2010).

Testando as hipoteses

Cracraft (1985) utilizou dados de distribuigao
de aves para estabelecer dreas de endemismo
na Amazodnia, que correspondiam, aproxima-
damente, a subdivisdes das areas de Wallace
(1852). Areas de endemismo podem ser defi-
nidas de acordo com muitos conceitos. O mais
adequado indica que areas de endemismo pos-
suem congruéncia de tdxons espacial e filoge-
neticamente (Harold e Mooi, 1994). Outros au-
tores encontraram, de forma aproximada, os
mesmos padrdes para primatas (Silva e Oren,
1996), anfibios, répteis (Ron, 2000) e borboletas
(Racheli e Racheli, 2004), entre outros. Alguns
destes estudos, além do espago, ainda utiliza-
ram-se de hipodteses filogenéticas (Cracraft e
Prum, 1988 com aves; Ron, 2000 com anfibios
e répteis). Todos estes estudos descreveram pa-
droes de distribui¢ao semelhantes, em que as
diferentes espécies estudadas ocupavam dife-
rentes regides interfluviais (figura 2).

Haffer (1969) procurava uma hipdtese al-
ternativa a das barreiras fluviais por acreditar
que estas nao constituiam impedimento para o
fluxo génico no caso das aves, que seriam capa-
zes de atravessa-las nas regides mais estreitas.
Conforme demonstrado por Cracraft (1985),

esta hipdtese nao se aplica a todos os grupos de
aves. No entanto, ha evidéncias de que a teo-
ria dos refuigios se aplica a outros taxons sem
a mesma aparente capacidade de dispersao,
como borboletas, anfibios, abelhas sem ferrao e
escorpides (Bush, 1994).

Figura 2 — Areas de Endemismo delimitadas pelos rios
Amazonicos (adaptado de Silva e col., 2005).

Quanto a teoria das incursdes marinhas,
existem diversas evidéncias geoldgicas e pale-
ontoldgicas de que elas tenham ocorrido (Ho-
vikoski e col., 2010). No entanto, poucos estudos
conseguiram ligar estes eventos a distribuicao e
filogenia de grupos atuais. Um exemplo de su-
cesso € com as plantas da familia Rubiaceae, a
qual pertence, por exemplo, o café (Antonelli e
col., 2009).

Fosseis demonstram que no periodo do
Paleogeno (65-23 MA) ja havia espécies de ma-
miferos na Amazodnia; no Mioceno médio (16-
11,6 MA) outros mamiferos e também peixes,
crocodilos, quelonios e cobras; no Mioceno su-
perior (11,6-5,3 MA) o registro fdssil é bastante
rico, sendo as aves a principal novidade (Negri
e col., 2010). O Rio Amazonas teve a sua forma-
¢ao relacionada ao soerguimento dos Andes,
que teve seu climax entre o Mioceno Superior
e o Plioceno (10-4 MA) (Hoorn e Wesselingh,
2010). Sendo assim, alguns representantes des-
tes grupos possuem idade suficiente para terem
sido afetados pela formagao da Bacia Amazoni-
ca e também pelas incursdes marinhas do Mio-
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ceno, e portanto, sao muito antigos para terem
sido afetados pelas mudancas climaticas do
Pleistoceno.

Novas abordagens

No contexto filogenético, as predi¢des das trés
hipdteses aqui abordadas sao principalmente:
barreiras fluviais — os ancestrais dos taxons atu-
ais seriam amplamente distribuidos pela Ama-
zOnia antes da formacao da bacia hidrografica,
e as espécies ou populagdes de lados opostos
do rio seriam monofiléticas; reftigios pleisto-
cénicos — os ancestrais estariam amplamente
distribuidos durante o Pleistoceno, os taxons
afetados seriam exclusivamente amazonicos, as
espécies mais antigas estariam localizadas nos
supostos refugios e as linhagens derivadas nas
regioes fora dos refugios; incursdes marinhas —
os ancestrais estariam distribuidos pela regiao
antes das incursoes no Mioceno, e haveria uma
especia¢ao concomitante entre os tdxons loca-
lizados nas duas dreas nao inundadas, uma
correspondendo aproximadamente as regioes
Guiana, Imeri e Napo e outra a Pard e Belém
(Solomon e col., 2008; Antonelli e col., 2010).

A distingao entre os efeitos da primeira hi-
potese e as outras duas € bem clara. No entanto,
distinguir as duas ultimas apenas com os dados
de distribui¢ao atuais ¢ mais complicado, pois
a maior parte dos refagios seria coincidente
com as regioes altas que teriam ficado imunes
as inundagdes das incursdes marinhas (Solo-
mon e col., 2008). Para distinguir entre as duas,
¢ necessaria uma precisa datacao das linhagens
e uma estrutura populacional ou filogenética
muito clara, o que nem sempre € obtido como
resultado. A datagao molecular ainda precisa
ser aprimorada para ter resultados mais preci-
sos, e a amostragem incompleta das espécies ou
populagdes envolvidas pode prejudicar a preci-
sdao da estrutura filogenética ou populacional.
Abaixo, revisaremos alguns estudos de caso,
que utilizaram data¢ao molecular para estudar
diferentes taxons distribuidos pela Amazonia, e
que demonstram estas dificuldades.

Utilizando as abordagens da filogenia mo-
lecular, datagao molecular e biogeografia, Ribas
e Miyaki (2004) publicaram um artigo que cor-
robora parcialmente a teoria dos refugios como
explicagdao para os padrdes de diversificagao e
distribui¢do de algumas espécies de periquitos
(género Aratinga). Para terem sido afetadas pe-
los refgios do quaterndrio, as espécies preci-

sam ser relativamente recentes (no maximo 2,6
MA). Este requisito constitui uma das princi-
pais criticas a esta teoria, pois acredita-se que a
maioria das espécies tenha iniciado seu proces-
so de divergéncia em tempos anteriores (Ribas e
Miyaki, 2004; Solomon e col., 2008). No entanto,
Ribas e Miyaki (2004) encontraram tempos de
divergéncia bastante variaveis dentro das cinco
espécies que estudaram. A idade estimada da
espécie mais antiga do grupo € de 4,9 a 6,1 MA,
portanto muito antiga para aplicar-se a teoria
dos refugios. Porém, as outras espécies possu-
iam idades estimadas entre 2,28 a 0,46 MA, es-
tando temporalmente de acordo com a teoria de
Haffer (1969). Assim sendo, a diferenciacao da
primeira espécie do género pode ter sido cau-
sada pela formacao do rio Amazonas ou por
incursoes marinhas, e as outras potencialmente
pelas mudangas climaticas do Pleistoceno.

Os mesmos resultados foram obtidos tam-
bém por outros estudos realizados com a fau-
na local: algumas espécies da linhagem seriam
mais antigas e outras teriam se originado no
Pleistoceno. Alguns exemplos de grupos estu-
dados sao: serpentes (Wiister e col., 2005), roe-
dores (Salazar-Bravo e col., 2001) e dois dos ge-
neros de aves utilizados no trabalho de Cracraft
e Prum (1988) (Eberhard e Bermingham, 2005).

Um outro tipo de abordagem recente na
biogeografia ¢ a filogeografia. Ela pode ser en-
tendida como um ramo da biogeografia que
busca compreender os principios e processos
causadores da distribui¢ao das linhagens pro-
ximamente relacionadas (Avise, 2001), como
por exemplo, populagdes de uma espécie. Para
testar a validade da teoria das barreiras fluviais
Solomon e col. (2008) utilizaram a filogeografia
aliada a projecoes de paleodistribuigdes, feitas
a partir de dados climaticos do passado. Para
isso, utilizaram trés espécies de formigas corta-
deiras (género Atta). Duas das espécies estuda-
das mostraram que sua estrutura populacional
formou-se durante o Mioceno, podendo ter sido
afetadas tanto pela formacao do rio Amazonas
quanto pelas incursoes marinhas na regiao. No
entanto, os dados moleculares demonstram que
ha fluxo génico entre as trés espécies estudadas
nas diferentes margens do rio, descartando a
aplicacao da teoria das barreiras fluviais. Uma
das espécies mostrou ter uma estrutura jovem o
suficiente para ter sido influenciada por eventos
do Plioceno e do Pleistoceno, e, portanto pelos
supostos reftigios formados durante este peri-
odo. No entanto, a estrutura filogeografica en-
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contrada nao esta totalmente de acordo com as
predicoes da teoria. Apenas uma das espécies
corroborou as predigdes da teoria dos reftigios,
com as populagdes formando clados monofilé-
ticos entre regides que abrigavam os supostos
refuigios pleistocénicos.

Rull (2008) revisou grande parte dos es-
tudos com datagao de linhagens neotropicais
disponiveis até entdao. Concluiu, que de 1115 li-
nhagens estudadas, aproximadamente metade
delas (51%) tinha origem anterior ao Pleistoce-
no e o restante durante o Pleistoceno.

Qual a real causa dos padrdes de distribuicao
e da biodiversidade da Amazonia?

Esta pergunta tem sido o alvo de diversos pes-
quisadores desde a época da visita dos primei-
ros naturalistas a regido. E interessante notar
que os estudos citados ao longo desta revisao
testaram as hipoteses apresentadas em dife-
rentes niveis taxondmicos (géneros, grupos de
espécies e populagdes) e também diferentes
grupos de seres vivos (plantas, mamiferos, rép-
teis, aves, anfibios e insetos). Fica claro que os
diferentes niveis taxondmicos e grupos de seres
vivos possivelmente se originaram em periodos
distintos, e dessa forma é provavel que nao haja
um Unico processo que possa explicar a diversi-
dade amazonica. Todas as hipdteses levantadas
podem explicar parte dos padrdes (Bush, 1994;
Tuomisto, 2007; Rull, 2008; Antonelli e col.,
2010). Este fato pode ser bem compreendido
com estudos como o de Ribas e Miyaki (2004)
que sugerem que espécies de um mesmo géne-
ro podem ter sido geradas por diferentes even-
tos. Embora estudos particulares possam favo-
recer a uma ou outra hipotese, a medida que
o numero de estudos com datacao molecular
aumentaram, tem-se demonstrado que a maior
parte dos taxons amazonicos foi afetada pelo
soerguimento dos Andes, incursdes marinhas e
mudangas climaticas do Neogeno (Antonelli e
col., 2010).

A biogeografia é uma ciéncia dinamica.
Assim sendo, novas abordagens surgem com
frequéncia, podendo dar nova luz a esta antiga
questdo. Técnicas de datagao molecular e estu-
dos de filogeografia prometem iluminar os pa-
droes de distribuigao com novas hipdteses. Mas
acima de tudo, faz-se necessaria a obtencao de
dados de localizagao geografica das espécies,
trabalhos de revisao que delimitem com clare-
za as unidades taxondmicas (géneros, espécies,

etc.) e estudos evolutivos em diferentes grupos
de seres vivos.
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