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Imagem da capa: Carta geografica del Bresil

“Este mapa do Brasil foi publicado por Giovanni Battista Albrizzi (1698-1777), um proeminente editor veneziano de livros e
mapas. As notas no mapa, em italiano, incluem varias observacdes especulativas acerca das pessoas e da geografia do in-
terior do Brasil, nessa época, ainda bastante desconhecido dos europeus. Albrizzi, que herdou o negécio do pai, fazia parte
de uma familia ativa na publicacdo e venda de livros em Veneza h4 150 anos. Ele desempenhou um importante papel na
vida intelectual da cidade e editou um boletim semanal, Novelle della Repubblica delle Lettere (Noticias da republica das
letras), que analisava e comentava os livros publicados por toda a Europa.”’

Fonte: Biblioteca Nacional do Brasil; OD cart551648.tif
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Editorial

Silvio Shigueo Nihei
Professor Doutor do Departamento de Zoologia do IB-USP
Editor do volume especial Biogeografia

A publicagao deste volume especial surge em momento bastante propicio para a bioge-
ografia brasileira. Foi em janeiro deste ano publicado o primeiro livro-texto de bioge-
ografia em lingua portuguesa, organizado por autores brasileiros e contendo capitulos
de autores majoritariamente brasileiros (Carvalho e Almeida, 2011). Em uma area da
ciéncia bioldgica sortida de livros-textos traduzidos e recheados de mapas de orga-
nismos de outros continentes, o ensino de biogeografia, sobretudo para a graduagao,
sempre esteve bastante desejoso de uma referéncia autenticamente nacional. A publi-
cagdo deste volume especial tem como objetivo primario contribuir na divulgacao da
biogeografia a toda comunidade (académica e ndo-académica), e soma-se ao livro de
Carvalho e Almeida (2011) de forma a servir como uma obra de referéncia comple-
mentar no ensino de biogeografia para o nivel de graduacao.

Na organizagdo deste volume, planejei convidar jovens autores (pds-graduandos
e recém-doutores) dos mais variados grupos de pesquisa do pais, tentando assim co-
brir as diversas linhas de pesquisa em biogeografia desenvolvidas no Brasil. Logica-
mente, a disciplina é bastante ampla para ser coberta num tnico volume, mas, como
resultado final, avalio que este volume apresenta a complexidade e amplitude da dis-
ciplina de forma abrangente. Nao caberia aqui apresentar os artigos um a um, mas
nao posso deixar de explicitar um contido orgulho em finalizar este volume com uma
especial entrevista com o ictidlogo americano Gareth Nelson, uma das figuras mais
importantes para o desenvolvimento da biogeografia moderna e um dos responsaveis
pela disseminacao de sua (boa) pratica.

Embora os temas e abordagens dos artigos sejam bastante variados, todos eles
convergem no sentido de transparecer ao leitor a natureza complexa da disciplina,
muitas vezes entremeada de dificuldades e desafios ainda obscuros. Em um dos mais
elegantes ensaios da literatura biogeografica, o boténico argentino Jorge Crisci escre-
veuw: “(...) nds apenas comegamos a balbuciar a linguagem com a qual os vestigios do
passado estdo contando-nos a historia da vida na terra. E estamos também no mo-
mento exato em que descobrimos a provisoriedade de nosso conhecimento e que essa
historia é tdo complexa que provavelmente nunca a veremos totalmente revelada.”
(Crisci, 2001).

Meus agradecimentos aos editores da Revista da Biologia, Agustin Camacho
Guerrero, Pedro Leite Ribeiro e Rodrigo Pavao, pelo convite para coordenar a organi-
zagdo deste volume e pelo auxilio na editoragdo. Agradego também a todos os reviso-
res que colaboraram com sua leitura critica para o aperfeicoamento dos manuscritos
submetidos. E agradeco especialmente aos autores pelo aceite na colaboragao e pelo
envio de seus belos trabalhos. Finalmente, agrade¢o ao Fernando Gonsales pela auto-
rizagdo no uso de sua tira para ilustrar as paginas iniciais deste volume.

Literatura citada:
Carvalho, C.].B. de e Almeida, E.A.B. (2011) Biogeografia da América do Sul. Sdo Paulo, Editora Roca.
Crisci, J.V. (2001) The voice of historical biogeography. Journal of Biogeography, 28: 157-168.
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Biogeografia: a histdria da vida na Terra

Biogeography: the history of life on Earth.

Jéssica Paula Gillung

Departamento de Zoologia, Instituto de Biociéncias, Universidade de Sédo Paulo, SP Brasil

Resumo. Biogeografia é a ciéncia que estuda a distribuicdo geografica dos seres vivos no
espaco através do tempo, com o objetivo de entender os padrdes de organizacdo espacial
dos organismos e os processos que resultaram em tais padrdes. No presente trabalho sdo
apresentados os principais fatos histdricos e conceitos relacionados a trajetéria histérica da
Biogeografia, para que se compreenda que tal disciplina ndo surgiu de sobressalto, mas passou
por um processo muito longo de construcao que se deu através do acumulo de contribui¢ées de
diversos pesquisadores ao longo dos ultimos séculos.

Palavras-chave. Dispersalismo, distribuicao, evolugéo, vicariancia.

Abstract. Biogeography is concerned with the geographical distribution of organisms in space
through time. Its main purpose is to recognize patterns of spatial organization and postulate
the processes that resulted in such patterns. In this paper the main concepts and historical facts
related to its trajectory are presented, aiming to provide a way to understand that this discipline
did not simply arose instantly. On the contrary, Biogeography is a complex discipline with a
very long development, which occurred through accumulation of contributions from several
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jpg.bio@gmail.com

Recebido 15dez10
Aceito 120ut11
Publicado 07nov11

researchers over the last centuries.
Key words. Dispersalism, distribution, evolution, vicariance.

Se pensarmos um pouco acerca da distribui¢ao
dos organismos, facilmente podemos perceber
que a diversidade de seres vivos ndo € a mes-
ma sobre a superficie da Terra. Pelo contrario,
existem areas que possuem uma diversidade
de espécies maior que outras, enquanto ha es-
pécies diferentes ocupando areas semelhantes.
Além disso, alguns grupos sao restritos a uma
determinada area, enquanto outros apresentam
ampla distribuicao. Foi a partir da tentativa de
se compreender os padroes gerais de distribui-
¢ao das espécies, a relagdo da biota com suas
areas de distribuigao e a propria relacao entre
as areas € que surgiu a Biogeografia, talvez a
mais ampla, abrangente e multidisciplinar das
ciéncias bioldgicas (Nelson e Platnick, 1981).
Existem trés componentes que devem ser
avaliados em conjunto para o entendimento
dos padroes de distribuicao da biota: espago
(area geografica de ocorréncia dos organismos),
tempo (eventos histéricos que influenciaram
os padrdes atuais) e forma (os grupos de orga-
nismos) (Croizat, 1952; Humphries, 2000). Em
suma, a Biogeografia é a ciéncia que estuda a
distribuicao geografica dos seres vivos no es-
paco através do tempo, com o objetivo de en-
tender os padrdes de organizagao espacial dos

organismos e 0s processos que resultaram em
tais padrdes. E uma disciplina complexa e inte-
grativa, que relaciona informagoes de diversas
outras ciéncias — tais como a Geografia, Geolo-
gia, Ecologia, etc — e que passou por um pro-
cesso muito longo de desenvolvimento, que se
deu através do acimulo de contribuic¢des de di-
versos pesquisadores, notadamente nos séculos
XVIII e XIX (Crisci e col., 2003; Posadas e col.,
2006).

Podemos dividir a historia da Biogeografia
em dois periodos muito distintos: 1) o periodo
pré-evolutivo, no qual se acreditava no fixismo
das espécies, na constancia e estabilidade da
Terra, e em um centro de origem e dispersao; e
2) o periodo evolutivo, que incorpora as ideias
de mudanga tanto da biota (evolugao) quanto
da propria Terra as explicagdes biogeograficas,
resultando no paradigma vicariante que serviu
de base para a biogeografia histdrica, que sera
melhor explicada mais adiante (Nelson e Plat-
nick, 1981).

Dois processos precisam ser explicados
para que se compreenda satisfatoriamente tan-
to a historia quanto a teoria biogeografica: dis-
persao e vicariancia (Figura 1). Estes processos
sdo os principais responsaveis por moldar os
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padrdes de distribui¢do dos organismos. No
caso da dispersao, partimos de uma populagao
ancestral de um dado grupo de organismos que
originalmente ocorria em apenas uma das are-
as hoje ocupadas por tal grupo. Posteriormen-
te, esta populacao ampliou sua distribuicao e
se dispersou para outras areas, ultrapassando
barreiras pré-existentes. Por fim, as duas popu-
lagdes isoladas pela barreira se diferenciaram
com o passar do tempo e se modificaram em
duas espécies diferentes (Figura 1B). Por outro
lado, nos eventos de vicariancia, a populagao
ancestral ocupava a somatoria das dreas atual-
mente habitadas por seus descendentes, e esta
populagao foi posteriormente subdividida em
duas populagdes pelo surgimento de uma bar-
reira (Figura 1A) (Nelson e Platnick, 1981; Cris-
ci e col., 2003).

A- Vicaridncia B.  Dispersao
Populagéao
Populacdo ancestral ¢
ancestral barreira
Surge uma Disperséo através
barreira da barreira
Subsequente Subsequente
diferenciagdo das diferenciagdo das
duas populagdes duas populagdes

Figura 1. Processos biogeograficos utilizados para ex-
plicar o padrao de distribuicdo dos organismos. A.
Vicariancia. B. Dispersao. Modificado de Crisci e col.
(2003).

Desde muito cedo na histéria da humani-
dade o ser humano ja tinha a curiosidade de
saber por que os organismos estao onde estdo.
Diversos povos possuem explicagdes para a
origem e distribuicao tanto da espécie humana
quanto das demais, usualmente pautadas em

explicagoes religiosas. Essas ideias iniciais tra-
zem implicitos dois conceitos que perduraram
durante muito tempo como unica explicagao
plausivel para os padroes observados: a ideia
de centro de origem e o processo de dispersao,
em um periodo conhecido como escola disper-
salista.

Acreditava-se que todos os organismos
surgiram em uma so6 area — o centro de origem
— e que posteriormente se dispersaram a partir
dali, ocupando toda a superficie da Terra. Uma
das mais antigas teorias biogeograficas é encon-
trada no Livro do Génesis. De acordo com ela,
todos os organismos foram criados no Eden e a
partir dai se dispersaram para as outras regioes
do globo. O mesmo raciocinio se aplica a idéia
da Arca de Noé e da Torre de Babel: as espécies
e povos, respectivamente, surgiram no centro
de origem e entao se dispersaram e se diversifi-
caram a partir dele (Papavero et al., 1997).

Entre os integrantes da escola dispersalista
esta Carl von Linné (Linnaeus — Lineu) (1707-
1778), botanico sueco que formulou a primeira
teoria biogeografica dos tempos modernos. De
acordo com ela, areas distintas da Terra com a
mesma ecologia, deveriam possuir exatamente
a mesma flora. Desse modo, as plantas que ha-
bitam areas semelhantes, mas em continentes
diferentes, deveriam pertencer a mesma espé-
cie (Papavero et al., 1997).

Posteriormente, George Louis Leclerc,
Comte de Buffon (1707-1788) examinou as es-
pécies de mamiferos do Velho Mundo conhe-
cidas na época e percebeu que elas nao eram
encontradas no Novo Mundo. A partir de suas
descobertas foi formulada a Lei de Buffon, se-
gundo a qual diferentes regides do globo, ape-
sar de compartilharem as mesmas condigoes,
sao habitadas por diferentes espécies de ani-
mais e plantas. Buffon nao questionou a nogao
de centro de origem, mas sugeriu um novo fato:
as espécies se modificariam (por degeneragao)
quando expostas a diferentes condigdes am-
bientais. Os estudos de Buffon sugerem causas
historicas para os padrdes de distribuicao, ou
seja, ou o grupo de organismos surgiu naquela
dada 4rea ou veio de outro lugar. No primeiro
caso, se for uma espécie, implica em dizer que
a especiagao ocorreu naquela drea; no segundo
caso, houve dispersao e consequente coloniza-
¢ao. Diversos autores posteriores chegaram as
mesmas conclusoes de Buffon quanto a distri-
buicao diferenciada dos organismos, a partir do
estudo de outros grupos de seres vivos, como
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Alexander von Humboldt (1769-1859) - plantas;
Pierre Latreille (1762-1833) - insetos; e Georges
Cuvier (1769-1832) - répteis.

Em 1820, o botanico francés Augustin Pyra-
mus de Candolle (1778-1841) publicou um tra-
balho intitulado “Geografia das Plantas”, onde
discutiu a distribuicao dos vegetais e sua rela-
¢ao com o ambiente, introduzindo os conceitos
de endemismo e espécies disjuntas. Segundo
ele, uma localidade habitada por um organismo
pode ser referida em termos de “estagao” (ca-
racteristicas ecoldgicas do local) e “habitacao”
(caracteristicas geoldgicas e geograficas). A par-
tir de seus estudos, de Candolle criou uma das
primeiras propostas de classificagdao do globo
em regides biogeograficas, que podem ser en-
tendidas como grandes areas de endemismo.

O paradigma dispersalista perdurou por
varios séculos e influenciou também o pensa-
mento biogeografico de Wallace e Darwin. Em
seus trabalhos, os dois autores tiveram uma
preocupacao especial também com a distribui-
¢ao dos seres vivos, e baseavam suas explica-
¢oes na dispersao. Ambos discutem o isolamen-
to reprodutivo provocado por essas barreiras e
seus efeitos sobre a especiacao, e sugerem que a
distribuicao das espécies é resultado de descen-
déncia comum, o processo evolutivo.

As idéias de estdtica e fixismo eram pre-
dominantes também nas Geociéncias, pois du-
rante muito tempo se acreditou na imobilidade
dos continentes, panorama vigente até meados
do século XX. Foi entao que Alfred Wegener,
meteorologista e gedlogo alemao, propds a te-
oria da Deriva Continental, segundo a qual os
continentes ja estiveram unidos no passado,
formando um supercontinente chamado Pan-
gea. Com o passar do tempo a Pangea sofreu
fragmentacdo e os blocos continentais resul-
tantes foram afastando-se de modo que as suas
formas e posi¢des modificaram-se até atingirem
a conformacao atual. Wegener construiu sua te-
oria com base nas semelhancas dos contornos
dos continentes, que sugerem um encaixe entre
si, e também na similaridade entre fésseis tanto
de animais quanto de plantas encontrados em
diferentes continentes. Ele nao foi o primeiro
a sugerir que os continentes ja estiveram uni-
dos, mas foi o primeiro a apresentar evidéncias
extensas de vdrios campos de estudo que com-
provaram sua teoria. Essas evidéncias, aliadas
a um conhecimento mais profundo da geologia
da Terra, hoje sdao reunidas na teoria da Tecto-
nica de Placas. A crosta terrestre, segundo esta

teoria, é formada por diversas placas rigidas
que se movem umas em relagdo as outras, sen-
do carreadas por lentas correntes de convecgao
existentes no interior do planeta. O advento da
tectonica de placas constituiu uma verdadeira
mudanca de paradigma nas geociéncias e fez
com que os biogeografos mudassem o enfoque
de suas explanagoes. A aceitagao da mobilida-
de dos continentes para explicar as distribui-
¢Oes biogeograficas dos organismos fornece um
meio de se testar as hipoteses de vicariancia.

Apods a ampla aceitagdo da teoria da evolu-
¢ao e da nogao da mobilidade dos continentes
fundamentada pela teoria da tectonica de pla-
cas, a Biogeografia passou a ser concebida da
forma como a entendemos atualmente.

Na segunda metade do século XX, o bo-
tanico italiano Leon Croizat (1894 — 1982) de-
senvolveu a pan-biogeografia, uma ferramenta
para inferéncia de processos de vicariancia. A
nocao de vicariancia, desenvolvida pelo Croi-
zat foi uma das mais importantes contribui-
¢Oes a biogeografia e resultou na transicao do
paradigma dispersalista para o paradigma vi-
cariante, vigente até os dias de hoje. Como ja
mencionado, vicaridncia ¢ a fragmentagao de
uma populacao ancestral por uma barreira ge-
ografica, levando a interrupg¢ao do fluxo génico
e posterior especiagao. A proposigao da vicari-
ancia para explicar os padroes de distribuicao
foi um grande avango em relagao as explicagdes
dispersalistas em termos de capacidade de ex-
planagao e de teste. Isso porque os eventos de
dispersao sao eventos individuais, pontuais,
uma vez que cada espécie tem sua propria ca-
pacidade e rota de dispersao. Por essa razao,
explicacoes dispersalistas nao sao passiveis de
teste, pois nao ocorrem concomitantemente em
dois organismos diferentes devido aos mesmos
processos. Eventos de vicaridncia, ao contra-
rio, sdo eventos que envolvem varios tdxons ao
mesmo tempo e por isso sao passiveis de teste
através da comparacao com outros grupos que
ocupam a mesma area. Além do conceito de vi-
cariancia, Croizat é o autor de uma das mais cé-
lebres ideias da Biogeografia: “A Terra e a vida
evoluem juntas”. De acordo com ela, a biota e a
area que abriga tal biota apresentam histdrias
correlacionadas. Desse modo, a histéria geolo-
gica da Terra pode fornecer subsidios para se
compreender a historia dos organismos, assim
como a histdéria dos organismos pode ajudar-
-nos a entender a histéria do nosso planeta
(Nelson,1978; Craw, 1984).
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Aproximadamente no mesmo periodo, o
entomologo alemao Willi Hennig (1913-1976)
desenvolveu um método de inferéncia das re-
lagdes de parentesco entre os seres vivos, que
aliava objetividade a perspectiva evolutiva. De
acordo com Hennig, o sistema geral de refe-
réncia de classificagdo dos organismos deveria
refletir diretamente os resultados do processo
evolutivo. O surgimento desse método, hoje
conhecido como Sistematica Filogenética, foi
crucial para a Biogeografia, pois a partir de en-
tao se passou a entender a biota sob uma pers-
pectiva evolutiva. Desse modo, postula-se que,
se é possivel elaborar uma hierarquia entre or-
ganismos, formando grupos sucessivamente
mais inclusivos de acordo com o seu parentes-
co - espécies relacionadas filogeneticamente sao
agrupadas em géneros, géneros sao agrupados
em familias e assim sucessivamente - também
¢ possivel organizar as dreas de distribuicao de
maneira hierdrquica segundo o parentesco.

Assim, a Biogeografia historica nos mostra
que processos histdricos de alteragdes no habi-
tat podem ser usados para explicar padroes de
distribuicao diferentes do esperado ao acaso.
Ela apresenta diversos métodos que possibili-
tam a reconstrugao da histdria e do relaciona-
mento entre as areas, através do estudo das es-
pécies que as ocupam (Fig. 2). Nesse mesmo ce-
nario surgiu a biogeografia cladistica, iniciada
por Donn Rosen (1929-1986), Norman Platnick
e Gareth Nelson. Ela pode ser entendida como
a integragao entre tectonica de placas (iniciada
por Wegener), vicariancia (Croizat) e sistema-
tica filogenética (Hennig). O objetivo principal
da biogeografia cladistica é a busca por padroes
de distribuicao congruentes. A pergunta inicial
é: “por que os organismos estao distribuidos
onde eles estao atualmente?”. Duas sao as res-
postas possiveis: 1) as espécies apenas continu-
am na area onde ja estavam, ou em uma area
equivalente a que estavam no passado; ou 2) as
espécies ocorriam em outro lugar e aumenta-
ram sua area de distribui¢dao, ocupando as areas
atuais. No primeiro caso, pode-se dizer que tan-
to a biota quanto o espaco por ela ocupado es-
tao intimamente relacionados e por isso, ambos
sofreram modifica¢des conjuntamente. Ja no se-
gundo caso, o padrao foi gerado por eventos de
dispersao, sejam eles aleatorios ou direcionais
(Nelson e Platnick, 1981).

Atualmente, ha mais de 20 métodos bioge-
ograficos disponiveis na literatura, mas ainda
nao ha consenso sobre a sua eficiéncia (Crisci,

2001, Posadas e col., 2006).
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Figura 2. Sintese da pratica da Biogeografia. A partir da
histdria da fragmentacao da 4rea é possivel a inferéncia
de um cladograma de areas, que é um diagrama do re-
lacionamento entre as areas.

Apesar da enorme complexidade de con-
ceitos, a biogeografia nao € unicamente impor-
tante no ambito académico, tampouco é restrita
a agregacao de informagdes puramente empiri-
cas. Sob o ponto de vista pratico, a biogeografia
¢ uma ferramenta extremamente 1til, por exem-
plo, para a conservagao da biodiversidade. Os
métodos de reconstrucao da biogeografia histo-
rica tém sido muito valorizados no reconheci-
mento das dreas de endemismo, que sdo unida-
des complexas e relevantes sob o ponto de vista
histérico e evolutivo, e que, portanto, devem
ser preservadas. O panorama atual de escassez
de recursos destinados a criagao e manutencgao
de unidades de conservagao, aliada a pressao
no sentido de destrui¢ao de habitats, exige que
as areas a serem protegidas sejam cuidadosa-
mente escolhidas, o que é possivel utilizando-se
os métodos da biogeografia historica.
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Sobre a busca de padroes congruentes na

biogeografia

On the search for congruent patterns in biogeography
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Centro de Ciéncias Naturais e Humanas, Universidade Federal do ABC, SP Brasil

Resumo. Biogeografia é muito mais do que a aplicacao direta de um método analitico. Ela lida
com a analise combinada dos componentes espacial e temporal do processo evolutivo. Mesmo
se os problemas tradicionais da analise biogeografica forem resolvidos, o padréo biogeografico
resultante ndo é necessariamente significativo como cendrio evolutivo. Ele deve ser testado a
luz de outras hipoteses em busca de congruéncia. Para esse propdsito, o conceito de iluminagdo
reciproca é necessario. Esse procedimento visa avaliar a robustez dos padrdes biogeograficos
como descricdes de como a vida muda no espago e no tempo, colocando a biogeografia mais
préxima da afirmacdo de Croizat de que a evolugdo é um fenémeno tridimensional.
Palavras-chave. Congruéncia, iluminagao reciproca, padréo biogeogrdfico.

Abstract. Biogeography is much more complex than the clear-cut application of an analytical
method. It deals with the combined analysis of the spatial and temporal components of
the evolutionary process. Even if the traditional problems of biogeographical analysis were
successfully solved, the resultant biogeographical pattern is not necessarily meaningful as an
evolutionary scenario. It must be tested in the light of other hypotheses in search for congruence.
To this purpose, the concept of reciprocal illumination is needed. This procedure aims to evaluate
the robustness of biogeographical patterns as descriptions of how life changes in space and
time, putting biogeography closer to Croizat’s statement of evolution as a three dimensional
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phenomenon.
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Introducao

O estudo da distribuicao geografica dos or-
ganismos, a biogeografia, tem como objetivos
principais a descoberta dos padroes de distri-
buicao espacial da vida e quais foram as cau-
sas desses padroes — tanto em relacao as causas
historicas quanto as ecoldgicas (Nelson e Pla-
tnick, 1981). E de praxe dividir a biogeografia
em dois dominios, que refletem a realidade
dos processos e mecanismos causadores dos
padrdes biogeograficos observados: um desses
dominios, o ecoldgico, trataria de escalas tempo-
rais pequenas, enquanto o outro, o histdrico, em
contraposicao, lidaria com eventos e mecanis-
mos que ocorrem durante milhdes de anos em
larga escala. Felizmente, essa dicotomia vem
sendo questionada nos ultimos tempos (Santos
e Amorim, 2007), visto que os padrdes nao sao
exclusivamente ecolégicos ou histéricos. E im-
portante que as novas geracdes de biogeogra-
fos tenham em mente que o estudo da evolugao
espacial dos seres vivos nao pode ser restrito a

um ou outro aspecto, mas deve ser considerado
em um sentido amplo.

O botanico italiano Ledn Croizat, em me-
ados do século passado, preconizou que a
compreensdo da evolugdo dos organismos so
faz sentido a luz das mudangas geoldgicas do
planeta (Croizat, 1964). Sendo assim, buscar
estabelecer os padroes de distribui¢ao bidtica e
as conexOes entre as biotas, ambos resultantes
do processo evolutivo, é uma atividade inti-
mamente relacionada a triade forma, espago e
tempo.

Considerar a biodiversidade um fenome-
no tridimensional deve ser o guia para a bio-
geografia na sua busca por uma identidade
propria entre as ciéncias bioldgicas (Santos e
Capellari, 2009). Essa preocupagao é genuina
especialmente se considerarmos os métodos
e algoritmos aplicados em estudos biogeogra-
ficos disponiveis na literatura especializada
(como revistos, por exemplo, em Morrone e
Crisci, 1995; Humphries e Parenti, 1999; Crisci
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e col, 2003). H4 uma quantidade tao grande
de métodos biogeograficos que alguns autores
chegaram a dizer que a biogeografia nada mais
¢ do que uma “confusao de métodos” (Tassy e
Deleporte, 1999). Em contrapartida, a quanti-
dade de resultados confiaveis e robustos para
a maioria dos problemas biogeograficos — mui-
tos deles propostos ha mais de um século — ¢
pequena, a despeito dos esforgos da comunida-
de académica desde as primeiras defini¢oes de
biogeografia, anteriores mesmo a publica¢do de
“A origem das Espécies” (Darwin, 1859).

O objetivo desse trabalho é discutir por-
que a biogeografia nao pode ser vista de forma
simplificada e meramente analitica (seguindo o
raciocinio: se existe um determinado problema,
basta aplicar um método que a solugao apa-
recerd), uma vez que histdrias complexas nao
podem ser reconstruidas a partir de um tnico
algoritmo ou uma unica ferramenta de analise.
Nesse sentido, dado que a biogeografia ¢, por
defini¢do, uma area de intersec¢ao entre outras
areas das ciéncias biologicas e também das ci-
éncias da Terra, devemos submeter os padroes
biogeograficos obtidos em nossos estudos a
testes, no sentido de buscar a congruéncia com
outros padrdes biogeograficos, oriundos de
grupos biologicos afins ou mesmo distintos do
grupo sob nosso escrutinio. Assim, a biogeogra-
fia pode se beneficiar de uma pratica comum a
sistematica desde Hennig (1966), a iluminacao
reciproca, na tentativa de avaliar se o padrao
biogeografico que temos em maos pode ser con-
siderado, de fato, uma hipdtese com relevante
poder explanatdrio, representando ndo apenas
o retrato da evolugao da distribuicao geografica
de certo grupo bioldgico, mas também um ce-
nario evolutivo coerente e robusto.

Iluminacao reciproca biogeografica

Hennig (1966) caracterizou a iluminagao reci-
proca como um método de checagem, corregao
e rechecagem. Na concep¢ao Hennigiana, uma
hipotese mostrando certo padrao de relaciona-
mento entre espécies (ou outros taxons) e de-
rivada da andlise de um determinado tipo de
evidéncias poderia ser testada a luz de outra
hipotese oriunda de um conjunto de evidéncias
diferente. Se as duas hipdteses apresentarem as
mesmas relagdes entre os taxons, ou relaciona-
mentos compativeis, isso significa que esse pa-
drao sob teste estaria corroborado no sentido da
iluminagao reciproca. Se os padroes diferirem

substancialmente, ao ponto de nao ser possivel
reconcilia-los a partir da proposicao de even-
tos individuais (chamados de ad hoc ou caso a
caso), as hipdteses deveriam ser reavaliadas e
retrabalhadas. Segundo Mickevich e Lipscomb
(1991), a iluminagao reciproca nada mais é do
que o processo pelo qual a sistematica encontra
e corrige seus erros. Podemos dizer que o pro-
cesso de comparagao entre hipdteses em busca
da congruéncia entre elas nao é um procedi-
mento exclusivo da sistematica (ou também,
como sera discutido aqui, da biogeografia),
mas ¢ uma etapa fundamental da construcao de
qualquer hipotese em qualquer area das cién-
cias (Ghiselin, 1966). A existéncia de hipoteses
congruentes, obtidas a partir de bases de dados
distintas, revela o seu grau de robustez.

Na biogeografia, consideramos que a
maior parte dos grupos bioldgicos apresen-
ta padroes de distribuigao resultantes de dois
processos: dispersao ou vicariancia (Nelson
e Platnick, 1981, Humphries e Parenti, 1999;
Santos e Amorim, 2007). Em linhas gerais, na
dispersao, o ancestral comum mais recente de
um dado grupo de organismos originalmente
ocorria em apenas uma das areas ocupadas no
horizonte de tempo presente, tendo dispersado
em um momento posterior para outras areas
— ultrapassando barreiras pré-existentes — nas
quais descendentes sobreviveram. Nessas dre-
as ocupadas, é possivel que ocorram eventos
de especiacao. Quando se fala em vicariancia,
no entanto, acredita-se que populagdao ances-
tral ocupava, em alguma extensdo, a somatoria
das areas habitadas hoje por seus descendentes,
tendo sido dividida em populagdes menores
pelo surgimento de barreiras que provocaram o
isolamento entre subpopulagoes. Essas barrei-
ras sao as causas da disjungao (ou separagao)
observada e afetam toda ou uma grande parte
da biota da area.

Como se sabe, hipoteses baseadas em dis-
persao sao dificeis de serem testadas porque
sao propostas separadamente para cada grupo
de organismos. Sao eventos ad hoc, e, portanto,
nao ha como demonstrar sua universalidade.
Tentar explicar a distribuicdo geografica dos
organismos a partir unicamente de eventos de
dispersao parece corresponder a um desejo in-
trinseco de se acreditar em milagres (Heads,
com. pes.). Quando se busca construir cenarios
a partir de uma perspectiva calcada na vicari-
ancia, a diferenca é marcante, ja que eles po-
dem ser testados através de andlises com outros
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grupos que ocupam as mesmas areas e também
pela comparagao com hipoteses geoldgicas para
a regido. O objetivo dos testes, como citado aci-
ma, é encontrar a congruéncia entre hipdteses
(Figura 1).

hipotese A
espécie 1

(Area A)

espécie 2 e:spécie 5
(AreaB)  (AreaB)

espécie 3 espécie 6
(AreaC)  (Area Q)

espécie 4 espécie 7
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hipdtese A

espécie 1 espécie 8

(Area A)  (Area A)

espécie 2
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espécie 3 espécie 9
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hipbtese A geologia
espécie 1 Area A

(Area A)

espécie 2 Area B
(Area B)

espécie 3 Area C
(Area Q)

espécie 4 i
(A’rea D) Area D

Figura 1. Esquema do processo de iluminacao recipro-
ca biogeografica. A hipotese biogeografica inicial A é
congruente com hipdteses baseadas em diferentes tipos
de evideéncias.

Parece claro que o alvo principal da bio-
logia comparada como um todo é a busca pela
congruéncia — a biogeografia, nesse sentido,

nada mais seria do que a tentativa de se esta-
belecer hipdteses congruentes a respeito da
evolugao dos organismos no espago (Ebach e
Humphries, 2002; Ebach e Williams, 2004; Pa-
renti e Ebach, 2009). Isso é especialmente valido
para uma escola de pensamento biogeografico
chamada de biogeografia cladistica ou de vica-
riancia (Platnick e Nelson, 1978; Rosen, 1978;
Nelson e Platnick, 1981; Humphries e Parenti,
1999), que parte de uma pergunta essencial:
“Por que os organismos estao distribuidos onde
eles estao atualmente?”. A biogeografia cladis-
tica baseia-se em filogenias para a obtencao de
cladogramas de areas, que correspondem aos
padroes biogeograficos iniciais os quais serao
comparados com outros. Nesse contexto, to-
dos os passos da analise tém como objetivo a
congruéncia e, assim, passam necessariamente
por processos de iluminacgao reciproca, desde a
definicdo das unidades fundamentais, as areas
de endemismo (Nihei, 2008), até a comparagao
entre os varios padroes biogeograficos indivi-
duais visando a obten¢ao de um padrao geral
(Santos e Capellari, 2009).

Se os padrdes biogeograficos individuais
levantados forem muito discrepantes, ou seja,
quando nao ha congruéncia entre eles, possivel-
mente alguma interpretacao equivocada acon-
teceu durante o procedimento analitico. Esse
¢ um convite a rechecagem, no sentido Hen-
nigiano, e a reavaliacdao e reanalise dos dados.
Obviamente, ha inimeros exemplos de padroes
biogeograficos distintos, relativos a mesma
area, que nao sao de fato congruentes. Nesses
casos, pode-se assumir a ocorréncia de eventos
de dispersao, falhas na vicariancia, extingdes ou
outra explicagao ad hoc.

A necessidade de se aplicar o conceito de
iluminagdo reciproca na biogeografia, apesar
de aparentemente dbvia, nem sempre é levada
em consideragdao, como mostram muitos dos
estudos publicados que pouco se preocupam
com a confiabilidade das hipdteses biogeogra-
ficas apresentadas. Isso fica patente, por exem-
plo, em varias aplicacdes de algoritmos como
o PAE (do inglés para Analise de Parcimonia
de Endemicidade) ou de métodos como BPA
(Andlise de Parcimonia de Brooks) e filogeo-
grafia (Siddall e Perkins, 2003; Siddall, 2004,
2005; Santos, 2005, 2007; Nihei, 2006). A simples
aplicacao de um método para resolver um pro-
blema biogeografico, sem levar em conta toda a
sua complexidade, freqiientemente resulta em
interpretagoes limitadas da evolugao dos orga-
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nismos no espago. Hipoteses biogeograficas sao
hipoteses cientificas e, por isso mesmo, sao fal-
seaveis: isso demonstra a necessidade de teste
das hipdteses biogeograficas a luz de diferentes
conjuntos de evidéncias. Nao basta apresentar
um determinado cladograma de areas ou area-
grama sem que sejam observadas, por exemplo,
outras hipdteses para as areas analisadas que
tenham sido propostas utilizando grupos bio-
logicos distintos daquele sob teste.

Propondo um protocolo de analise

A partir da percepcao da necessidade da ilumi-
nagao reciproca, devemos conceber nossos es-
tudos tendo esse conceito como algo crucial e
indissocidvel da pratica biogeografica, desde a
concepgao inicial dos projetos (Figura 2). Mes-
mo a delimitagao dos taxons depende da ilumi-
nagao reciproca — padrdes filogenéticos, resul-
tantes do teste de congruéncia entre caracteres,
sdo importantes para que se trabalhe necessa-
riamente com grupos monofiléticos (naturais),
0s Unicos com significado evolutivo (Santos e
Amorim, 2007; Santos, 2008).

Determinar as areas de endemismo tam-
bém é um passo fundamental para a andlise
biogeografica. Apesar de a primeira definigao
remontar ao comego do século XIX (de Candol-
le, 1820), ainda nao se chegou a um consenso
sobre o que ¢ uma drea de endemismo e quais
os meios de identifica-la. No entanto, a despei-
to das controvérsias, um procedimento neces-
sario para determinar os limites histdricos entre
as areas € checar a congruéncia na distribuicao
espacial entre grupos monofiléticos (Szumik
e col.,, 2002; Szumik e Goloboff, 2004; Nihei,
2008), dado que uma area de endemismo é uma
entidade historica (Harold e Mooi, 1994).

Na seqtiéncia, escolhe-se o protocolo meto-
doldgico. Tem que se ter em mente que os mé-
todos disponiveis atualmente nao estao livres
de falhas (ver Ebach e Humphries, 2002; San-
tos, 2005, 2007; Morrone, 2007, 2008). Obtém-se,
assim, uma proposta de relagdo entre as areas.
Ela possibilita a interpretagao dos mecanismos
e processos subjacentes, tais como vicariancia,
dispersao, expansao secunddria da distribuicao
ou extingdo. A partir disso, o resultado obtido
pode ser considerado um padrdo biogeogrifico
inicial, que nada mais é do que um retrato das
relagdes entre as areas segundo um determi-
nado conjunto de evidéncias e taxons utiliza-
dos no estudo. Esse padrao por si s nao tem

grande poder explanatorio e ndo deve ser visto
como a hipdtese biogeografica definitiva. Ape-
nas a partir da comparacao desse padrao inicial
com outros, via um processo de iluminagao re-
ciproca biogeografica, € que teremos um cena-
rio evolutivo significativo.

Além disso, se essa hipotese biogeografi-
ca for capaz de explicar fendmenos nao consi-
derados durante a sua construcao, tais como a
distribuicao de grupos taxondmicos muito dis-
tintos ou a existéncia (ou auséncia) de grupos
fésseis em determinados estratos geoldgicos,
dizemos que essa hipotese tem um alto grau de
suporte, ou seja, a hipdtese biogeografica obti-
da é robusta o suficiente e pode ser considerada
um padrio biogeogrifico geral. Isso se da porque é
baixa a probabilidade de que fendomenos a priori
desconectados estejam integrados em uma tini-
ca teoria apenas como obra do acaso ou de coin-
cidéncias. Se uma teoria (uma hipdtese biogeo-
grafica) é capaz de explicar de forma coerente
fendmenos nao previstos inicialmente, isso evi-
dencia que essa teoria é confiavel (Snyder, 2005;
Santos e Capellari, 2009).

Consideragoes finais

Incongruéncias entre padrdes sdao sempre fon-
tes de problemas na biogeografia, como apon-
tam Morrone e Carpenter (1994). As principais
causas de incongruéncia entre hipodteses bioge-
ograficas sao taxons de ampla distribuigao, re-
dundancias e areas faltantes. Quando os dados
estao “limpos” e as hipdteses mostram poucos
desses problemas, a variagao dos padroes bio-
geograficos obtidos tende a ser pequena, inde-
pendentemente do método escolhido.

No entanto, a compreensao da evolugao
biogeografica é dificultada pela variedade de
ambigiiidades presentes no conjunto de da-
dos trabalhado, que frequentemente levam a
identificagdo de padrdes “sujos”, com grandes
quantidades de tdxons amplamente distribui-
dos, areas em que ocorre mais do que um taxon,
eventos de extingdo e expansdes secunddrias
da distribuicdo. Ha também casos de taxons
alocronicos, que ocupam uma mesma drea no
presente, mas cuja origem remonta a periodos
distintos, podendo ter idades diferentes (Amo-
rim et al., 2009), o que dificulta a reconstrugao
da histdria biogeografica.

Além da complexidade intrinseca do pro-
blema biogeografico, que comega com a dificil
definicao de quais dreas de endemismo serao
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consideradas (e como identifica-las), ainda sa-
bemos que muitos dos métodos analiticos dis-
poniveis sao falhos. Mesmo que esses desafios
sejam todos resolvidos, isso nao significa que
o padrao biogeografico obtido corresponde a
uma reconstrucao fidedigna da evolugao es-
pacial de um dado grupo ou grupos. E preciso
“iluminar” essas hipoteses a partir de outras,
testando-as em busca de congruéncia (Santos e

Capellari, 2009).
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Figura 2. Passos para uma andlise biogeografica.

A biogeografia ergue-se a partir de conhe-
cimentos de diferentes areas das ciéncias bio-
logicas e afins. Como seu objetivo é reconstruir
eventos que muitas vezes aconteceram hda deze-
nas ou centenas de milhdes de anos, ela obvia-
mente encontra dificuldades para atingir seus
objetivos a contento (Vogt, 2008). Um padrao
biogeografico é a fusao de filogenias, definigao
de areas de endemismo, delimita¢dao das rela-
¢Oes entre essas areas, explicagdes dos seus pro-
cessos e mecanismos causais, e padroes geolo-
gicos. Nesse sentido, a procura pela congruén-
cia, nas varias etapas da andlise biogeografica,
¢ essencial para que as reconstrugdes propostas
pela biogeografia constituam descri¢des robus-
tas de como a vida muda no tempo e no espago,
seguindo a triade proposta por Croizat (1964).
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Resumo. Areas de endemismo (AE) sdo coincidéncias entre distribuicbes geogréficas de
espécies e hipdteses de eventos comuns de restricdo para parte de uma biota. Varios tipos
de processos histéricos podem causar esta restricdo, como eventos orogenéticos, flutuagoes
climaticas, mudancgas na fisionomia vegetal ou o surgimento de barreiras geogréficas. Sua
delimitacdo nao é trivial a partir de distribuices reais de espécies, necessitando de analises
numéricas, além da inclusdo da relacdo filogenética entre as espécies envolvidas, (ja que as AEs
sdo hipdteses historicas), assim como a inclusao de evidéncias geograficas e avaliacdo de zonas
de transicdo. Apesar de sua importancia para a regionalizacdo biogeografica e para as estratégias
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As espécies de plantas e animais nao estao dis-
tribuidas sobre a Terra de forma aleatdria. Elas
vivem nos lugares com condiges fisicas ade-
quadas para a sua sobrevivéncia e reproducao,
onde elas se adaptaram e co-evoluiram com
outros organismos e o componente abidtico em
complexas relagoes ecoldgicas. Entretanto, elas
nao estao distribuidas por todos os lugares com
condigOes ecologicas suficientes para sua vida,
ou onde elas conseguiriam viver baseado nos
atributos fisicos do lugar. A maioria vive em
areas relativamente pequenas, restritas a um
unico continente. Se tomarmos como exemplo
as florestas tropicais, regides com altissima

biodiversidade, veremos que grande parte das
suas espécies sao endémicas, ou seja, restritas
aos seus limites: 54% das espécies de arvores e
60% das espécies de anfibios da Mata Atlantica
sao endémicas deste ecossistema (Fonseca e col.,
2004). Esta restricao nao ocorre de forma alea-
toria ou individual entre as espécies, definindo
areas de endemismo (como a Mata Atlantica no
exemplo acima). O objetivo do presente artigo
¢é apresentar o conceito de AE, os métodos de
delimitacao e o futuro de seu estudo.

A restri¢ao na distribuigao dos organismos
ocorre porque a distribuicao atual de uma es-
pécie foi formada por uma longa historia que



Revista da Biologia (2011) Vol. Esp. Biogeografia 13

inclui especiagdes, expansoes, retragdes e ex-
tingoes locais que a mudaram constantemente
. A espécie em questao surgiu a partir da diver-
sificacdo de uma espécie ancestral que prova-
velmente tinha uma distribuicdo diferente das
suas espécies descendentes. Uma forma co-
mum de especiacdo é a especiacdo alopatrica,
que ocorre pelo isolamento geografico de po-
pulagdes da espécie ancestral. Nesse caso, duas
populacdes de uma espécie ancestral vivendo
em uma area A foram isolaradas pelo apareci-
mento de uma barreira geografica (evento vi-
cariante) que durou tempo suficiente para que
ocorresse a diferenciacdo em duas espécies dis-
tintas. Essa barreira pode ser o aparecimento
de um rio, o soerguimento de uma montanha
ou grandes mudangas ambientais entre as duas
areas. Assim, temos duas espécies que agora
ocupam areas B e C menores que a area A da
espécie ancestral. Apos a especiagao, cada uma
das espécies continuara expandindo, retraindo
ou dividindo sua area de distribuigao, influen-
ciada pelas mudangas geograficas, climaticas e
ecoldgicas que nao param de ocorrer no tempo.
Outro processo comum € a dispersao da espécie
para outras dreas disjuntas, o que pode causar
especiacao dessa populagao “viajante”.

Assim, vemos que a distribuigao de qual-
quer espécie é totalmente influenciada pela
evolucao dos componentes abidticos do meio. O
lema “Terra e vida evoluem juntas” foi cunhado
inicialmente por Ledn Croizat (1964) mostrando
que a distribui¢do atual das espécies nao ocorre
de forma individual ou aleatdria, mas que exis-
tem padrdes biogeograficos comuns entre dife-
rentes espécies de uma biota causados pela evo-
lugdo de complexos processos abioticos. Com
esse raciocinio em mente, ndo é dificil notar que
uma mesma barreira que serviu de isolamento
para duas novas espécies pode ter influenciado
também na diversificagao de vérias outras espé-
cies que vivem naquela area.

Considerando entdo que processos abioti-
cos podem modelar a distribui¢ao de diversas
espécies de plantas e animais, espera-se encon-
trar uma coincidéncia entre as dreas de distri-
buicao das espécies influenciadas diretamente
pelas mudancgas no meio. A isto chamamos area
de endemismo (AE): uma area onde houve res-
tricao espacial de parte de uma biota causada
por um processo comum de isolamento. Dessa
forma, uma AE deve ser entendida como uma
hipdtese de um processo historico de restricao
que influenciou na diversificagao das espécies,

baseada na coincidéncia entre os seus limites
de distribuicao (Cracraft, 1985; Humphries e
Parenti, 1999; Morrone, 2001a).

A figura 1 ilustra a idéia de areas de en-
demismo, com um exemplo de 11 espécies de
opilides (Arachnida) distribuidas nas florestas
da costa e das serras do Rio de Janeiro e Es-
pirito Santo. Neste caso, sao observadas duas
areas com congruencia entre a distribuicao de
espécies restritas (as com simbolos em preto e
branco) e a barreira atual de separacao, o Rio
Paraiba do Sul.

Figura 1 - Distribuicao de 11 espécies de opilides entre
Rio de Janeiro (ao sul) e Espirito Santo (ao norte).

O reconhecimento de padrdes de distribui-
¢oes que se repetem fez com que naturalistas do
século XIX, como Sclater (1858) e Wallace (1878)
propusessem a classificagaio do mundo em re-
gides biogeograficas para os organismos terres-
tres: Neotropical, Neartica, Etiopica, Paledrtica,
Oriental e Australiana. Hoje em dia ainda se
considera as mesmas regides biogeograficas,
quase sem mudancgas. Entretanto, temos uma
maior compreensao dos processos que origina-
ram essas regioes, como as derivas continentais
que isolaram as biotas destas regides. Além dis-
so, percebeu-se que existe uma hierarquia nos
padroes de endemismo dependendo do grau
de andlise que se faz dos padrdes de distribui-
¢ao; desta forma, um padrao de restricio de
géneros pode nao refletir no padrao observado
para suas espécies. Da mesma forma, endemis-
mos de animais grandes e com grande poder de
dispersao podem ser mais amplos do que para
animais pequenos e com baixa capacidade de
dispersao.

Assim, sao estabelecidas sub-regides, pro-
vincias, dominios e AEs, vistas historicamente
como o nivel mais baixo de restricao comum
das espécies (para uma classificagao biogeogra-
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fica da regiao Neotropical ver Morrone 2001b;
para AEs neotropicais baseadas em Aves, ver
Cracraft, 1985).

Delimitacao de areas de endemismo

A primeira coisa a fazer para se delimitar uma
AE é observar se existe uma sobreposi¢ao razo-
avel entre a distribui¢do das espécies que pos-
sa ser considerada como uma coincidéncia na
distribuicao total. A tarefa pode nao ser simples
se estamos analisando distribui¢des de espécies
que se sobrepdem parcialmente.

Para reduzir a subjetividade na anadlise,
foram desenvolvidos alguns métodos numéri-
cos para procurar pela congruéncia entre dis-
tribuigdes. Em geral, estes métodos se utilizam
de uma grade plotada sobre a drea em questao,
com a distribui¢ao das espécies estudadas, di-
vidindo-a em unidades objetivas - as células da
grade - que sao analisadas de diversas formas.
Morrone (1994) prop6s uma andlise de parci-
monia (PAE - Parsimony Analysis of Endemi-
city, Rosen, 1988) entre as células da grade; as
que formam um “clado” de células com pelo
menos duas espécies exclusivas sao considera-
das como uma area de endemismo. Outros mé-
todos foram propostos utilizando a presenca e
auséencia das espécies em células de uma grade:
Linder (2001) propos analises de similaridade e
parcimonia com pesos nos “caracteres” (espé-
cies, no caso) para agrupar as células de uma
possivel AE. Hausdorf e Hennig (2003) e Mast
e Nyffeler (2003) propuseram andlises estatisti-
cas para avaliar se existe significativa co-ocor-
réncia nao-aleatdria entre as espécies. Szumik e
Goloboff (2004) criaram um algoritmo simples
(NDM) para dar valores as espécies de acordo
com a sua presenga e auséncia nas células de
um agrupamento. Santos e col. (2008) propuse-
ram uma andlise de rede (network analysis) para
buscar simpatria usando os pontos de ocorrén-
cia das espécies, ja que o uso de grades causa
problemas artefatuais nas analises. De fato, as
grades podem ser problematicas, pois as célu-
las préximas ao limite entre dreas podem unir
irreparavelmente dois padroes diferentes.

Na figura 2, podemos observar como uma
grade com células de 0,5° cobriria a regidao do
exemplo dos opilides apresentado acima (fig. 1).
A presenca de duas ou mais espécies em duas
ou trés células (dependendo dos critérios usa-
dos) no Rio de Janeiro e duas no Espirito San-
to é definida como critério para delimitagao de

AEs pelo método numérico aplicado pelo algo-
ritmo NDM de Szumik & Goloboff (2004), por
exemplo. Em cada um destes grupos de células
temos mais de uma espécie restrita (ou quase) a
elas, no Rio de Janeiro e no Espirito Santo.

~

e 1

Figura 2. Grade de células de 0,5° sobre a distribui¢do
de 11 espécies de opilides, mostrando o uso de andlises
numeéricas para delimitagdo de areas de endemismo.
Em verde, as células que sao consideradas como 4reas
de endemismo em alguns dos métodos, como o NDM
(ver texto).

Como forma de complementar as analises
numeéricas, DaSilva e Pinto-da-Rocha (2010)
revisaram os critérios qualitativos para a de-
limitagao de areas de endemismo. Os autores
listaram seis Critérios Combinados para avaliar
a relagao entre as areas de distribui¢ao das es-
pécies: 1) congruéncia entre as distribui¢des de
pelo menos duas espécies - este ¢ o critério prin-
cipal e também o objetivo dos métodos numéri-
cos. A partir dessa analise cria-se um Ntucleo de
Congruéncia (NC); 2) as espécies que nao sao
restritas ao NC da drea podem ser endémicas
mas nao congruentes, delimitando uma Regiao
Maéaxima de Endemismo (RME), e espécies am-
plilocadas, ou seja, presentes em mais de um
NC. E preciso classificar todas as espécies da
analise nestes trés niveis; 3) congruéncias gerais
entre espécies amplilocadas nao é critério para
delimitacao de AEs. E preciso reconhecé-las e
separa-las de endemismos especificos, pois as
primeiras podem significar relagao historica en-
tre dreas diferentes; 4) as AEs, como hipoteses
historicas de restri¢ao, devem ser mutualmente
exclusivas; 5) espécies fora dos padroes de en-
demismo, dentro de uma andlise, podem indi-
car outra AE; 6) evidéncias geograficas, como
barreiras ou unidades topograficas, podem in-
dicar AEs. O uso de diversos critérios, as evi-
déncias abiodticas e a definicao de um NC e uma
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RME podem qualificar substancialmente as
AEs, para além de uma delimitac¢do restrita ou
fixa em grupos de células. Além disso, a RME
pode indicar padroes individuais que ocorre-
ram apOs O processo que causou a restricao da
AE, como expansodes, ou zonas de transigao en-
tre elas.

No exemplo das espécies de opilides distri-
buidas no Rio de Janeiro e Espirito Santo, temos
as duas AEs com delimitacao de um NC e uma
RME cada, e a presenca de uma espécie ampli-
locada (em violeta; fig. 3). Observando a deli-
mitacdo da RME (em amarelo; fig. 3), podemos
notar que ela cobre regides que podem nao ter
sido bem amostradas e, portanto, a andlise po-
deria ficar comprometida. Assim, a RME pode
ser interpretada como uma regiao de fraqueza
e possivel falseabilidade da hipotese de AE. Por
outro lado, a regiao entre as duas AEs ¢ conhe-
cida pela interrupgao natural das florestas imi-
das, substituida por vegetacao xeromorfica em
todo o vale do baixo Rio Paraiba do Sul. Esta
regiao representa, entao, uma barreira atuante
nos dias de hoje que dificulta a sobrevivéncia
das espécies florestais nas suas proximidades
- poucas espécies endémicas mais resistentes
se distribuem nesta regiao, sendo identificada
pela RME como uma “zona de transicao”.

Figura 3 - Delimitagdo das areas de endemismo no Es-
pirito Santo e Rio de Janeiro (acima e abaixo, respecti-
vamente), baseada nos Critérios Combinados. Em pre-
to, os Nucleos de Congruéncia das areas; em amarelo,
as Regides Maximas de Endemismo das areas.

Alguns autores propuseram que apenas a
congruéncia entre distribui¢des pode nao ser
suficiente para uma delimitagio adequada,
pois, mesmo em extensivas distribui¢des sim-
patricas, essas restrigdes podem ter sido causa-
das por processos historicos ontologica e tem-
poralmente diferentes (p.ex., Harold e Mooi,

1994; Nihei, 2008). Assim, a delimitacao de AEs
teria duas fases: uma em que as AEs sdo criadas
como hipoteses de restricdio comum baseadas
em congruéncia de distribui¢des, e uma segun-
da, onde a hipdtese seria “testada” através da
relacdo filogenética das espécies de distribui¢ao
restrita (Morrone, 2001b). Caso haja um padrao
comum de relagdes, ou seja, as espécies endé-
micas sao mais relacionadas com espécies endé-
micas de uma outra AE, a hipotese estaria cor-
roborada. Por outro lado, se se demonstra que
as relacoes filogenéticas sdao com espécies de
areas variadas, a AE estaria refutada, ja que nao
existe um processo comum de restrigao para es-
tas espécies. Para esse teste, existem os métodos
de relacionamento entre dreas da Biogeografia
Cladistica (Humphries e Parenti, 1999), crian-
do-se um cladograma que mostram processos
comuns de restrigao entre elas.

Problemas e futuro do estudo de areas de en-
demismo

As AEs foram tradicionalmente consideradas
como unidades bdasicas da Biogeografia Histo-
rica (p. ex., Crisci e col., 2003; Nihei, 2008; Car-
valho, 2011). Elas seriam pontos de partida para
diversos estudos de relacionamento histdrico
entre areas, como na Biogeografia Cladistica, e
servem como importante regionalizagao bioge-
ografica. Por isso, sao consideradas importan-
tes para os esforcos em conservacao, ja que a
escolha de areas prioritdrias para preservacao
da natureza deve incluir aspectos histdricos de
evolugao biogeografica e um grande numero
de espécies endémicas (Platnick, 1992; Myers
e col., 2000; Silva e col., 2005). Apesar de sua
grande importancia, as proposi¢oes de AEs
com aprofundamento metodoldgico sao raras,
especialmente na regiao Neotropical. Nos ulti-
mos 20 anos, trabalhos em Biogeografia Histo-
rica focaram no relacionamento entre as areas
(p-ex., Ron, 2000; Marks e col., 2002; Nihei e
Carvalho, 2007), mesmo havendo um consen-
so de que estes trabalhos devam se iniciar com
uma adequada delimitagdo de areas de ende-
mismo, e na Filogeografia (p.ex., Eberhard e
Bermingham, 2005; Ribas e col., 2009), que ge-
ralmente nao tem como objetivo procurar por
padrdes comuns de distribuigao restrita.

Uma visdo alternativa a apresentada aqui,
¢é ver as espécies com distribui¢des mais parti-
culares do que acredita-se na base tedrica das
AEs. Nesse caso, cada espécie teria uma historia
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particular e, apesar de responderem e evolui-
rem junto com o meio, respondem de maneiras
diferentes a estes eventos. Teriamos entao uma
questdao mais radical: as AEs existem de fato
ou sao apenas classificacdes espaciais longe de
uma realidade natural? Quando estamos ana-
lisando uma regidao onde as areas de vida das
espécies sao claramente limitadas por barreiras
atualmente existentes, torna-se mais facil fa-
larmos de AEs: ilhas contendo varias espécies
terrestres ou bacias hidrograficas com varias
espécies aquaticas restritas a elas sao exemplos
simples de AEs reais, ja que a causa de restri-
¢ao, e possivelmente de especiagao, é presente
e verificavel. Entretanto, quando lidamos com
espécies terrestres com distribuigdes restritas
dentro de um continente ou espécies marinhas
em um oceano, a questao € mais complicada.

Existem outras disciplinas que também
analisam a distribui¢ao de espécies sobre o es-
paco, como a Ecologia de Comunidades. Para
esses tipos de estudo, as AEs nao sao utilizadas
e as distribui¢des das espécies sao explicadas
de acordo com uma série de atributos fisicos e
ecoldgicos, como um gradiente latitudinal, por
exemplo, enquanto os aspectos historicos sao
negligenciados. Da mesma forma, quando es-
tudamos as AEs, os aspectos ecoldgicos deste
gradiente sio amplamente ignorados. Isto se da
pela caracteristica fragmentada de nossa cién-
cia, em que as duas escolas de estudo biogeo-
grafico se conversam muito pouco.

Assim, um possivel avango para a melhor
compreensao das AEs seria a integracao com as
outras disciplinas que lidam com a distribui-
cao das espécies. Para isso, o foco deveria estar
nos padrodes espaciais nao congruentes entre as
espécies, ou seja, os pontos fracos das AEs. As
zonas de transicao entre as AEs sao de suma
importancia para entendermos esses aspectos,
principalmente quando inclui-se uma grande
variagao fisica, como diferentes fisionomias ve-
getais, altitudes, umidades, entre outras. Por
exemplo, como é a transi¢io de uma AE na
Mata Atlantica no limite com as fisionomias
de Cerrado? Historicamente, sao consideradas
AEs diferentes. Mas como se da essa transicao
para areas mais secas? Ela ocorre pela substitui-
cao gradual das espécies ou de forma abrupta,
como seria esperado pela delimitagao em AEs
diferentes?

A integracao de diversas areas de estudo
em biogeografia é necessdria para a maior com-
preensao de como as espécies se distribuem.

Atualmente, existem muitas técnicas e subdis-
ciplinas para trabalhar com o assunto, mas com
conceitos um tanto afastados um do outro, im-
pedindo uma integracao. As AEs, como hipdte-
ses de eventos historicos e possivel regionaliza-
¢ao biogeografica, podem e devem ser tratadas
como um ponto importante da biogeografia
como um todo, sob a pena de termos tantos es-
forcos fragmentados e enfraquecidos no enten-
dimento de como e porqué os seres vivos estao
distribuidos no espago.
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Resumo. Biogeografia é um campo de estudo integrativo que procura compreender os
processos responsaveis pela distribuicdo dos organismos no espaco, e sua mudanga no tempo.
Com o desenvolvimento da disciplina, foram propostos métodos analiticos capazes de inferir a
histéria biogeografica de linhagens através da reconstrucdo dos eventos que teriam alterado as
distribuicdes de taxons ao longo do tempo. Estes métodos baseiam-se em modelos explicitos
de custo-beneficio, e sdo utilizados para inferir dreas ancestrais por otimizacdo dos custos
dos eventos relacionados (vicariancia, dispersdo, extincdo e duplicacdo). O desenvolvimento
de modelos capazes de fornecer estimativas estatisticas para os resultados faz dos métodos
baseados em eventos ferramentas interessantes para estudos em biogeografia histérica. Nesta
revisao sdo discutidos alguns métodos, e fornecido um exemplo de utilizacdo com uma linhagem
de lagartos da América do Sul tropical.
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Abstract. Biogeography is an integrative field of study, which seeks to understand the processes
responsible for the distribution of organisms in space, and its change over time. With the
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biogeographical history of lineages through the reconstruction of events that may have affected
distributions of taxa through time. These methods are based on explicit models of cost-benefit,
and are used to infer ancestral areas through cost optimization of related events (vicariance,
dispersal, extinction, and duplication). The development of models able to provide statistical
estimates for the results makes the event-based methods interesting tools for studies in historical
biogeography. In this review some methods are discussed, and an example of use with a lineage
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Introducao

A biogeografia ¢ um ramo das ciéncias naturais
que se empenha em compreender 0s processos
responsaveis pela distribui¢ao dos organismos
no espaco, e sua mudanga através do tempo. E
um campo de estudo integrativo, pois combi-
na informagoes obtidas da geografia, biologia
e geologia. Os objetivos recorrentes da discipli-
na envolvem responder perguntas sobre onde
ocorrem as espécies, porque ocorrem onde es-
tao, e como a distribuigao pode se modificar no
tempo (Lomolino e col., 2005).

Desde o século XVII, gragas ao trabalho
extensivo de naturalistas, tem sido reconhecido
que os continentes possuem diferentes biotas, e
que a diversidade de espécies nao estd homoge-
neamente distribuida (Posadas e col., 2006). No
entanto, apenas com a aceitagao da teoria evo-
lutiva proposta por Charles Darwin foi possivel

compreender que as biotas evoluem, e que sua
composi¢ao muda ao longo do tempo. A partir
deste momento, diversos autores puderam de-
bater sobre os mecanismos envolvidos na ori-
gem e evolucado das biotas (Morrone, 2009).

A pesquisa em biogeografia envolve a ana-
lise de padrdes complexos de distribuicao das
espécies. A tarefa ¢ dificultada pelo fato de os
padroes observados resultarem de processos
ocorridos no passado e que, desta forma, nao
podem ser diretamente observados ou testados.

Uma abordagem para a inferéncia dos re-
sultados de processos evolutivos pretéritos so-
bre padrdes atuais envolve a andlise espacial de
correlagcao entre caracteres observados dos or-
ganismos (e.g. ocorréncia, varidveis fenotipicas
continuas), com variaveis abidticas explanato-
rias (Perez e col., 2010). Outra abordagem foca
em eventos biogeograficos para inferir padroes
gerais de distribui¢ao dos organismos, e/ou das
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relagdes histdricas entre areas de distribuigao
da biota, baseados em um panorama evolutivo
de relacao entre os taxons. Esta tltima é deno-
minada por alguns autores de biogeografia his-
torica (Crisci, 2001; Posadas e col., 2006).

Um passo fundamental para as analises
em biogeografia é a determinacdo de 4reas de
distribuicao das espécies, através de informa-
¢Oes geograficas (pontos de ocorréncia), e assim
permitir o reconhecimento de padroes indivi-
duais de distribuicdo. Através destes, é possivel
determinar dreas de endemismo, ou seja, areas de
congruéncia espacial nao-aleatoria da distribui-
cao de diferentes taxons (Morrone, 2009; Carva-
lho, 2011).

Para as analises em biogeografia historica
sao também necessarios panoramas historicos
sobre o qual sao feitas as inferéncias (Crisci e
col., 2003). Estes sao obtidos através das filoge-
nias das linhagens, representadas por cladogra-
mas. O cladograma (ou arvore filogenética) re-
presenta uma hipotese de relacao de parentesco
entre os taxons de uma linhagem, que resgatam
a hierarquia historica de separacao dos mesmos
(Amorim, 2002).

A partir da distribuicio de uma linha-
gem, e de uma hipotese filogenética, é possivel
reconstruir as areas ancestrais para os nos de
uma filogenia. Area ancestral é a estimativa da
area de maior probabilidade de ocorréncia do
ancestral comum a um grupo de taxons (Crisci
e col., 2003). A estimativa de areas ancestrais €
um passo fundamental em muitos métodos em
biogeografia histdrica, para inferéncias sobre a
evolucao dos padroes de distribuicao dos orga-
nismos (Lamm e Redelings 2009).

Também é necessaria a identificacao dos
processos biogeograficos envolvidos na distri-
buigao atual da biota. Sao reconhecidos prin-
cipalmente o papel de especiacao, dispersao e
extingdo como processos determinantes da al-
teracao das distribui¢des de linhagens ao longo
do tempo. A especiacao de uma linhagem pode
ocorrer por vicariancia, ou seja, pelo isolamen-
to geografico de populagdes de um taxon que
se diferenciam nas areas derivadas, ou por du-
plicagao, ou seja, especiagao de uma linhagem
dentro de uma drea sem que haja a necessidade
da particao geografica em areas isoladas (Lo-
molino e col., 2005). Dispersao e extingdo sao
consideradas processos que causam reticulagao
biogeografica, pois incorrem em incongruéncia
na distribuigao atual de uma linhagem em rela-
¢ao a distribui¢do ancestral (i.e. convergéncia,

soma ou perda de areas ancestrais).

Em biogeografia histérica hd diferentes
abordagens para inferéncias dos resultados de
processos historicos comuns sobre os padroes
atuais de distribuigao dos organismos, e os mé-
todos empregados variam dependendo da per-
gunta a ser explorada (Crisci e col., 2003; Posa-
das e col., 2006; Morrone, 2009).

Uma das abordagens se baseia na identifi-
cacao de padroes generalizados de distribuicao
dos organismos, através da congruéncia entre
padroes individuais de distribuigao. Como
exemplos, podem ser citados os métodos para
determinagao de areas de endemismo através
de parcimonia como na analise de parcimonia
de areas de endemismos (PAE), ou o delinea-
mento de regides de convergéncia na distribui-
¢ao da biota (tragos generalizados) por métodos
como pan-biogeografia (Crisci e col., 2003; Mor-
rone, 2009; Carvalho, 2011).

Outra abordagem procura testar a congru-
éncia entre os diferentes padroes de distribui-
cao de organismos, a fim de se obter um padrao
geral de relacdo entre areas. Por exemplo, se um
evento geoldgico causou a ruptura na distribui-
¢ao de uma biota (como na separagao de massas
de terra por deriva continental) é de se esperar
que eventos similares de diferenciacao de espé-
cies ocorram nas diferentes dreas resultantes.
Esta ¢ abordada principalmente pelos métodos
de biogeografia cladistica (Crisci e col., 2003;
Nihei, 2011).

Outra abordagem envolve a criagao de um
modelo de funcionamento dos processos bioge-
ograficos que afetam a distribui¢ao das espécies
(Sanmartin, 2007; Almeida, 2011). Desta forma,
podem-se criar cendrios sobre os quais € possi-
vel testar a hipdtese nula de distribuigao atual
filogeneticamente conservada, ou seja, causada
apenas por eventos de especiacao (cladogéne-
se). Se o pesquisador baseado em informagoes
empiricas assume que 0s processos historicos
contribuem de forma diferencial para a histo-
ria biogeografica de um grupo (e.g. especiacao
ocorre com mais freqiiéncia que dispersao, pois
a espécie é ma dispersora), este pode atribuir
pesos diferenciais aos eventos. Assim, pode-se
obter uma hipdtese de distribuigdo ancestral
para a linhagem levando em conta a priori os
diferentes processos. Ao contrdrio das aborda-
gens anteriores, que sao baseadas em padroes,
nesta, as metodologias sao focadas na recons-
trugao dos eventos que teriam alterado os pa-
drdes de distribuicao (Sanmartin, 2007; Almei-
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da, 2011).

Métodos em biogeografia baseada em eventos

Os métodos de biogeografia baseada em even-
tos basicamente produzem modelos dos pro-
cessos (eventos historicos) que podem causar
alteragdes na distribuicdo geografica dos or-
ganismos ao longo do tempo (Ronquist, 1997).
Nesta abordagem, os diferentes tipos de pro-
cessos ou eventos sao identificados (dispersao,
vicariancia, duplicagao e extingdo) e sao atri-
buidos valores de custo-beneficio, sobre um
modelo explicito (porém nao probabilistico) de
funcionamento desses (Ronquist, 1997; Crisci e
col., 2003). Ou seja, é assumido que os diferen-
tes processos ocorrem em freqiiéncias dissimi-
lares na historia biogeografica dos organismos,
e sao atribuidos custos inversamente propor-
cionais a sua probabilidade de ocorréncia no
passado. Desta forma, a histdria da distribuicao
geografica dos taxons é inferida sobre a topo-
logia de uma hipotese filogenética por técnicas
de otimizagado, sendo aplicados os critérios de
maximo beneficio e minimo custo dos eventos
biogeograficos capazes de produzir o padrao
observado, em geral maximizando vicariancia e
minimizando extingdes e dispersdes (Ronquist,
1997; Sanmartin, 2007).

O método permite a ocorréncia de reti-
culagbes (presenca de taxons amplilocados,
distribui¢des redundantes ou areas ausentes)
e relagdes complexas entre as dreas em um ce-
nario biogeografico. Pela simplicidade de suas
premissas, é possivel reconstruir a histdria bio-
geografica individual de uma linhagem sem a
necessidade de hipotese prévia de relagao en-
tre as areas (Sanmartin, 2007; Almeida, 2011).
E também ttil para inferir relagdes gerais en-
tre dreas, quando ndo ha conformagao com um
padrao hierarquico de relagao entre as mesmas
(Ronquist, 1997; Sanmartin e col., 2001).

Diferentes métodos foram propostos para
inferéncias em biogeografia baseada em even-
tos. Inicialmente, estes derivaram de métodos
utilizados em problemas de co-evolugao, como
entre parasitas e seus hospedeiros, baseados
em cladogramas dos grupos (Ronquist e Nylin,
1990). Estes modelos simples foram adaptados
para expressar as relagdes entre os taxons e suas
areas de ocorréncia.

Os métodos baseados em eventos podem
incorporar uma hipotese prévia de relagao entre
as areas para estimar a importancia dos even-

tos biogeograficos na histéria do grupo. Desta
forma, as inferéncias sao feitas por métodos de
reconciliacdo de arvores, neste caso entre um
cladograma geral de areas e cladograma de ta-
xons (Sanmartin e Ronquist, 2004; Sanmartin,
2007). Outros métodos reconstroem cenarios
biogeograficos de grupos de organismos sem a
necessidade de uma hipdtese geral de relacio-
namento histdrico entre as dreas de ocorréncia
(Ronquist, 1997; Ree e col., 2005).

Entre os métodos disponiveis podem ser
citados: maximum cospeciation ou maxima vica-
riancia (Page, 1994); dispersal-vicariance analy-
sis ou analise de dispersao—vicariancia, DIVA
(Ronquist, 1997; Sanmartin e col., 2001;); par-
simony-based tree fitting (Sanmartin e Ronquist,
2004); dispersal—extinction—cladogenesis, DEC
(Ree e col.,, 2005; Ree e Smith, 2008); Bayes-
-DIVA (Nylander e col.,, 2008) e S-DIVA (Yu e
col,, 2010). Nesta revisao vou explorar apenas
os métodos de reconstrucao de cendrios bioge-
ograficos baseados em eventos sem o uso de hi-
potese prévia de relacdo entre dreas. Discutirei
sobre o método mais utilizado, e brevemente
suas implementagoes mais recentes. Outras me-
todologias e exemplos podem ser encontrados
nas referéncias citadas.

Andlise de Dispersiao—Vicaridncia (DIVA)

DIVA (Ronquist, 1997; 2001) é um dos mé-
todos mais utilizados para a inferéncia de cena-
rios biogeograficos baseados em eventos. Basi-
camente, DIVA reconstroi a distribuicao ances-
tral para cada n6 de uma filogenia, através da
otimizagao de uma matriz tri-dimensional de
custos, produzida por meio de um conjunto de
regras em que os eventos recebem custos rela-
tivos, inversamente proporcionais a chance de
ocorréncia dos mesmos no passado.

Para a andlise, a distribuicao das espécies
atuais e de seus ancestrais é descrita em termos
de um conjunto de dreas pré-definidas, e cada
taxon pode ocorrer em uma ou multiplas areas.

Na implementacao mais simples, a DIVA
atribui para o evento de dispersao o custo de
um, devido a adi¢ao de uma area na distribui-
¢ao de um taxon em relacdo ao seu ancestral
(Ronquist, 1997). Para o evento de extingao,
também ¢ atribuido custo um, devido a perda
de uma area na distribui¢do de um taxon em
relagao ao seu ancestral. O evento de especiagao
recebe custo zero tanto para vicariancia, quanto
para distribuigao redundante (duplicagdo), pois
nao ha alteragao na soma das distribui¢des dos
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taxons em relacao ao ancestral comum. Deste
modo, DIVA favorece reconstrugdes embasadas
em vicariancia, pois este evento recebe um cus-
to relativo mais baixo que dispersdes e extin-
coes.

Dessa forma, DIVA otimiza os diferentes
eventos na arvore filogenética de forma a re-
construir uma topologia de distribui¢des ances-
trais com o menor custo.

Um dos problemas na DIVA é que ao re-
construir as areas ancestrais, o método tende
a incluir todas as areas ocupadas pelos taxons
terminais, tornando a otimizagao pouco confia-
vel na medida em que se aproxima do n¢ basal
(Ronquist, 1997). Para amenizar o problema, foi
sugerido que sejam utilizados grupos externos,
ou que o numero maximo de dreas ancestrais
seja restringido (Ronquist, 1997). Outra opgao
¢ restringir a distribuicdo possivel de um an-
cestral amplilocado (com distribuicao ampla),
especificando os processo explanatdrios (centro
de origem com dispersoes recentes, distribui-
¢ao expandida antiga, ou distribuicdo aleato-
ria) envolvidos na origem da distribuicao basal
(Sanmartin e Ronquist, 2002) .

Outro problema potencial com a imple-
mentagao original da DIVA é que as analises
resultam em reconstrugdes de distribui¢des an-
cestrais em uma 4arvore filogenética com topo-
logia fixa, ou seja, desconsidera as incertezas da
inferéncia filogenética (Yu e col., 2010). Outra
limitagao do método decorre da otimizac¢ao das
areas ancestrais, pois a presenca de multiplas
reconstrugoes igualmente otimizadas, em ge-
ral resulta em areas ancestrais com distribuicao
ampla (Lamm e Redelings, 2009).

No entanto, apesar das reconhecidas limi-
tagdoes, DIVA se manteve muito popular, pois
¢ um método de facil implementagao, produz
resultados rapidos, as premissas sao simples e
requer pouca informagao prévia sobre a histo-
ria biogeografica da area e/ou dos taxons.

Dispersal-Extinction—Cladogenesis (DEC)

O DEC (Ree e col., 2005; Ree e Smith, 2008)
¢ um método de andlise que se baseia em um
modelo estocastico de evolucao da distribui-
¢ao geografica, ocorrentes nos ramos (mudanga
sem especiacdo) e nds (mudanga com especia-
¢ao) das filogenias. O método difere da DIVA
por estimar como que as dreas ancestrais sao
herdadas pelos taxons, ao invés de reconstruir
diretamente as dreas. Por ser mais flexivel, o
modelo permite a parametrizacao dos diferen-

tes processos de forma mais livre e permite a
incorporagao de informagao prévia ao modelo,
e avaliagOes estatisticas sobre os resultados (Ree
e Smith, 2008).

No entanto o método compartilha algumas
limitagdes com a DIVA, como a tendéncia em
estimar areas ancestrais amplas, e a impossi-
bilidade de lidar com incertezas filogenéticas
na topologia selecionada (Lamm e Redelings,
2009; Kodandaramaiah, 2010).

Bayes—DIVA e S-DIVA

Os métodos Bayes-DIVA (Nylander e col.,
2008) e S-Diva (Yu e col., 2010) foram desenvol-
vidos para contornar a impossibilidade da im-
plementacdo dos métodos anteriores de lidar
com incertezas filogenéticas. Ao lidar com dife-
rentes topologias simultaneamente, as recons-
trugdes de dreas ancestrais sao acompanhadas
de suportes estatisticos baseados nas frequén-
cias das diferentes alternativas. Esses métodos
representam, portanto, complementos das for-
mas anteriores da DIVA, e no caso do S-DIVA,
proporciona também uma nova interface de fa-
cil configuragao das opgdes de andlise e produz
resultados graficos.

Exemplo de emprego do método

Para exemplificar o uso dos métodos baseados
em eventos, utilizei um modelo simples de dis-
persao—vicariancia (DIVA: Ronquist, 1997). Para
a analise, foram seguidos os passos: 1) escolha
de um grupo de estudo; 2) sele¢cao de uma hipd-
tese filogenética (cladograma) de relagdes entre
os taxons; 3) delimitagdo das dreas biogeogra-
ficas; e 4) escolha de um método de analise e
configuragdes que sejam adequadas ao modelo.

Exemplo: Histéria biogeografica dos la-
gartos microteideos da tribo Gymnophthalmini
(Squamata, Gymnophthalmidae) na América
do Sul tropical.

Grupo de estudo

Os lagartos microteideos da tribo Gym-
nophthalmini representam uma radiacao evo-
lutiva com exemplos notaveis de adaptacoes
morfologicas para a vida fossorial (Rodrigues,
1995). A tribo € composta por nove géneros dis-
tribuidos ao longo de formagdes abertas e flo-
restais da América do Sul cis-andina e América
Central, sendo um grupo exclusivamente Neo-
tropical. Nas formacoes abertas da América do
Sul, em especial na regiao Caatinga, o grupo so-
freu uma grande diversificagao de formas (Ro-
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drigues, 1995; 1996). Apesar da ampla distribui-
cao do grupo em geral, e de algumas de suas
espécies, ha numerosos casos de endemismos e/
ou espécies de distribuicao restrita (Rodrigues,
2003). Desta forma, € interessante inferir quais
eventos biogeograficos estao relacionados com
a ocorréncia de espécies de areas abertas com
ampla distribuigao no continente (e.g. géneros
Micrablepharus, Vanzosaura), enquanto outras
apresentam distribuigao restrita (e.g. géneros
Calyptommatus, Notobachia, Procellosaurinus).

Relagoes filogenéticas

O grupo formado pelos lagartos microtei-
deos da tribo Gymnophthalmini possui mono-
filia (relagao de parentesco baseda em ancen-
tralidade comum) bem suportada por dados
morfologicos (Rodrigues, 1995) e moleculares
(Pellegrino e col., 2001; Castoe e col., 2004). Ha
disponivel para o grupo uma hipotese filoge-
nética molecular ao nivel de género (Benozzati
e Rodrigues, 2003) que é suportada por dados
morfologicos (Rodrigues, 1995). As relagdes en-
tre suas espécies, no entanto, sao ainda pouco
compreendidas, pela baixa representatividade
de espécies do grupo nas filogenias propostas
para a familia (Pellegrino e col., 2001; Castoe e
col., 2004) e pela descoberta de novas espécies
em tempos mais recentes (Rodrigues e Santos,
2008). Desta forma, a filogenia de Benozatti e
Rodrigues (2003) foi utilizada para inferir os
eventos relacionados a distribuigao dos géneros
pertencentes a tribo.

Delimitacdo das dreas

A regiao Neotropical pode ser dividida
em quatro sub-regides biogeograficas: a sub-
-regidao Caribenha, que contém florestas cen-
tro-americanas, de ilhas do Caribe, e florestas
baixas e sub-montanas do norte e noroeste da
América do Sul; a sub-regido Amazonica, que
inclui toda a area sob influéncia da bacia do rio
Amazonas; a sub-regidao do Parand, que inclui
as formacdes florestais ombrofilas e estacionais
com influéncia da costa atlantica; e a sub-regiao
Chaquenha, que inclui a diagonal de formacoes
abertas da América do Sul (Morrone, 2006).
Esta tultima pode ainda ser dividida nas pro-
vincias biogeograficas do Cerrado, Caatinga,
Chaco e Pampas (Morrone, 2006). Como o foco
deste exemplo é inferir os eventos relacionados
a distribuicao dos taxons de areas abertas, serao
utilizadas como dreas biogeograficas as quatro
sub-regides neotropicais propostas por Morro-

ne (2006), porém com a sub-regiao Chaquenha
representada por suas provincias. Desta forma,
as areas utilizadas sao: [A] Regido Amazonica;
[B] Cerrado; [C] Caatinga; [D] Chaco; [E] Re-
gido das Florestas Atlanticas do Parana; e [F]
Regiao Caribenha (Fig. 1). Nenhum dos tdxons
tem ocorréncia na provincia dos Pampas.
Analise

Figura 1. Areas biogeograficas utilizadas para a analise:
A) Regiao Amazonica, B) Provincia do Cerrado, C) Pro-
vincia da Caatinga, D) Provincia do Chaco, E) Regido
das Florestas Atlanticas do Parand, F) Regido Caribe-
nha. Mapa modificado de Morrone (2006).

Para a reconstrugao dos eventos relacio-
nados as alteragdes historicas na distribuicao
dos taxons de Gymnophthalmini foi utilizado o
programa DIVA 1.2. (Ronquist, 2001). Aos even-
tos biogeograficos foram utilizados os custos de
um para dispersao e extingao, e zero para vica-
riancia ou duplicagdo, que é padrao da analise
(Ronquist, 1997, 2001). Como foram utilizados
géneros como taxons terminais, o que causa
perda de informacdo referente as dispersoes
na reconstrugao das areas ancestrais (Ronquist,
1997), foi utilizada a opgao de restri¢ao do nu-
mero maximo de areas ocupadas por tdxon para
cinco (de seis possiveis). Desta forma, evita-se
também a ocorréncia de um ancestral basal am-
plilocado, com a conseqiiente diminuicao da
importancia de eventos basais de dispersao.
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Resultados

A reconstrugao otimizada da histdria bioge-
ografica de Gymnophthalmini requer cinco
eventos de dispersao (Fig. 2). Nesta hipdtese,
tem-se que a histdria biogeografica dos taxons
de 4reas abertas é representada por uma vica-
ridncia basal, que separa Micrablepharus na pro-

vincia do Cerrado e sub-regiao do Parana, de
um ancestral dos tdxons que mais tarde viriam
a se radiar na provincia da Caatinga. A ocorrén-
cia de tdxons de ampla distribuigao nas forma-
¢Oes abertas pode ser explicada por dispersoes
entre as areas.
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Figura 2. Reconstrucao otimizada dos eventos relacionados as alteragdes na distribuicao geografica dos géneros de lagar-
tos da tribo Gymnophthalmini, que requer cinco eventos de dispersao. Os eventos de dispersao estao indicados por setas.

Foto: exemplar adulto de Vanzosaura rubricauda.

Discussao

No exemplo empirico apresentado para ilustrar
o uso de métodos em biogeografia baseada em
eventos, foi utilizado um modelo simples de
dispersao-vicariancia. No entanto, as inferén-
cias deste tipo de analise podem ser refinadas
com a incorporagao de informagoes adicionais
sobre os organismos estudados e os processos
biogeograficos envolvidos (Ree e col., 2005; Ko-
dandaramaiah, 2010). Por exemplo, € possivel
incorporar estimativas do tempo de separa-
¢ao entre os taxons (por métodos de datagao
molecular), ou atribuir custos diferenciais aos
eventos de dispersao baseados em estimativas
da capacidade relativa de uma linhagem em se
dispersar ao longo das éareas de estudo, ou in-
formacgoes sobre a ocorréncia das espécies nas
areas ancestrais através de registro fossil, etc.
Com a reconstru¢ao da histéria filogené-

tica de um grupo, é possivel discutir sobre os
processos envolvidos e sua relagdo com dados
ecologicos e/ou geograficos das espécies envol-
vidas.

No exemplo, é possivel observar que apos
um evento de vicariancia basal que separou as
linhagens de dreas abertas do Cerrado e Flores-
ta Atlantica, de linhagens da Caatinga e da Re-
giao do Caribe, houve trocas faunisticas entre as
provincias do Cerrado e Caatinga por meio de
dispersdes. O género Micrablepharus, composto
por lagartos tipicos de formagdes abertas (i.e.
cerrados, matas deciduas e restingas), ocorre de
forma pontual na provincia da Caatinga, geral-
mente em vegetagdes menos rusticas (Vanzoli-
ni e col.,, 1980; Rodrigues, 1996). A distribuicao
atual da espécie na Caatinga deve representar
um relicto de uma distribuicao pretérita mais
ampla, em um periodo em que condi¢des mais
adequadas provavelmente permitiram a expan-
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sao da distribui¢ao ao longo desta provincia, o
que concorda com o modelo.

Da mesma forma, Vanzosaura, que ocorre
amplamente na provincia da Caatinga, ocorre
de forma disjunta na provincia do Cerrado, atin-
gindo a provincia do Chaco (Rodrigues, 1991;
Vanzolini e Carvalho, 1991; Nogueira, 2006).
Sua ocorréncia descontinua pode refletir even-
tos pretéritos de expansao de distribuicao por
corredores de habitats favoraveis, com a manu-
tenc¢ao de nticleos de ocorréncia em regides com
condi¢des ambientais proximas a ancestral (e.g.
clima seco, relevos pouco acidentados, forma-
¢Oes vegetais abertas, presenca de solos areno-
sos). Por ultimo, a ocorréncia de populagdes de
Psilophthalmus na provincia do Cerrado ¢ infe-
rida por dispersao. A distribuigao marginal no
Cerrado (Recoder e Nogueira, 2007), somada a
dinamica histdrica de interdigitacao de habitats
e trocas faunisticas de elementos do Cerrado e
Caatinga na regiao (Vanzolini, 1976) apdiam o
modelo.

Criticas e prospectos

Como discutido criticamente por alguns
autores, os métodos de biogeografia baseada
em eventos apresentam limita¢des metodoldgi-
cas e restricOes conceituais relacionadas a sim-
plicidade de suas premissas, que podem muitas
vezes resultar em reconstrugdes enviesadas da
distribuicao ancestral, e levar a interpretagoes
de historias biogeograficas pouco realistas
(Lamm e Redelings, 2009; Kodandaramaiah,
2010).

Uma das restri¢gdes de métodos como a
DIVA ¢é a impossibilidade de distinguir expan-
sao da distribui¢ao de uma linhagem, de even-
tos de dispersdes por sobre barreiras geogra-
ficas (Kodandaramaiah, 2010). Apesar de ser
possivel atribuir custos diferenciados aos dois
tipos de eventos de dispersao (Ronquist, 1997),
a alternativa mais adequada seria a incorpora-
¢ao no modelo de taxas de divergéncias por mé-
todos de datagao molecular (Kodandaramaiah,
2010).

Outro problema de implementagdes mais
simples é que a restricao errébnea do niimero
de 4reas ancestrais pode levar a inferéncias es-
purias de eventos de dispersao ou vicariancia
(Kodandaramaiah, 2010). Uma alternativa é
a utilizagdo de modelos mais realistas, com a
determinagao dos custos dos eventos baseados
em informagoes bioldgicas sobre os taxons (Ree
e col., 2005; Kodandaramaiah, 2009). Os resul-

tados da DIVA sao também sensiveis a amos-
tragem de grupos externos, e é ineficiente em
modelar extingdes (Ronquist, 1997; Kodandara-
maiah, 2010).

No entanto, apesar das limitagdes meto-
dologicas que as analises baseadas em eventos
apresentam, destacam-se por oferecer a possi-
bilidade de reconstrugao de cenarios biogeo-
graficos para linhagens individuais, conside-
rando explicitamente a importancia de multi-
plos eventos biogeograficos determinantes (e.g.
especiacao, dispersao e extingao) para os pa-
droes gerais de distribui¢ao (Sanmartin 2007).
Ademais, novas implementagdes capazes de es-
timar valores de suporte estatistico para as infe-
réncias tornam os métodos baseados em even-
tos ferramentas interessantes e robustas para
estudos em biogeografia histérica (Nylander e
col., 2008; Yu e col., 2010).
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Introdugao

A filogeografia é definida como o estudo dos
principios e processos que determinam a dis-
tribuicao geografica de linhagens genealdgicas
(Avise e col., 1987). Como o proprio nome indi-
ca, a filogeografia lida nao somente com as re-
lagdes filogenéticas entre os taxons estudados,
mas com os componentes histdricos responsa-
veis pela distribuicao espacial das linhagens.
A andlise e interpretacdo da distribuicao de
linhagens requerem o processamento conjun-
to de informagdes de uma série de disciplinas,
incluindo sistematica filogenética, genética de
populagdes, etologia, demografia, paleontolo-
gia, geologia, entre outras. O carater multidisci-
plinar da filogeografia, em particular das areas
do conhecimento envolvidas, faz com que esta
disciplina crie uma ponte entre processos micro
e macroevolutivos.

Apesar dos processos micro e macroevo-
lutivos serem historicamente tratados de forma
separada, estes processos sempre estiveram in-
timamente ligados, um como extrapolacao do
outro. Os ramos de uma arvore filogenética que
considera linhagens em escala macroevolutiva
possuem uma subestruturagao hierarquica que
consiste de ramos cada vez menores, resultan-
do, em ultima analise, numa relacao de paren-
tesco de uma geragao para outra (Fig. 1). Tanto
a genética de populagdes quanto a sistematica
filogenética lidam com relacdes de ancestrali-

dade, pois é através dessas genealogias que os
genes sao transmitidos, tragando o caminho de
hereditariedade (conceito da genética de popu-
lagdes) que, por sua vez, estardo impressos na
filogenia (conceito da sistematica) A filogeogra-
fia une micro e macroevolugao justamente por
utilizar ambas as abordagens e conceitos em
uma s analise.

Em sua esséncia, a filogeografia lida com a
distribuicao espacial de alelos cuja relagao filo-
genética pode ser inferida. Porém, ao contrario
da percepgao corrente, esta disciplina nao pre-
cisa basear-se exclusivamente em dados mo-
leculares. Pesquisas filogeograficas podem ser
realizadas com dados morfoldgicos, comporta-
mentais ou outros quaisquer desde que anali-
sadas através de uma perspectiva filogenética
ao longo de uma distribuigao geografica (Avise,
2000).

A historia do desenvolvimento da filogeo-
grafia esta intimamente ligada ao desenvolvi-
mento de novas tecnologias e marcadores mo-
leculares na década de 70. Na década anterior,
o desenvolvimento da eletroforese de proteinas
(alozimas) permitiu pela primeira vez que a di-
versidade genética das espécies fosse acessada
de forma direta, mas manteve a descontinuida-
de entre estudos micro e macroevolutivos, uma
vez que os alelos eram identificados por pos-
suirem diferentes propriedade eletroforéticas,
mas nao era possivel estimar relagdes de ances-
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tralidade entre estes alelos. A descoberta das
enzimas de restrigao e subseqiiente surgimento
de algoritmos capazes de estimar distancia ge-
nética a partir de mapas de restricao foram fun-
damentais para o surgimento da disciplina. Es-
tudos em DNA extracromossdmico na primeira
metade da década de 70 mostraram que o DNA
mitocondrial (DNAmt) em animais possui uma
alta taxa de evolugao. Em 1975, um trabalho
pioneiro utilizou mapas de restricao em DNA-
mt para estimar relagdes filogenéticas entre
espécies de lagartos partenogenéticas (Brown
e Wright, 1975). O primeiro estudo utilizando
uma abordagem explicitamente filogeografica
foi de Avise e colaboradores em 1979, que es-
tudaram roedores dos géneros Peromyscus e Ge-
omys na América do Norte. Tais estudos ja apre-
sentavam os elementos basicos da abordagem
filogeografica que permanecem até hoje. Apds
a publicagao de outros trabalhos com a mesma
abordagem, o termo filogeografia foi cunhado
por Avise e colaboradores em um ensaio classi-
co de 1987.

Strepsirhini

Platyrrhini

Catharrhini

| Hominidae

Hylobates

Pongo

Gorilla

Pan

—I: Homo

Figura 1 - Processos micro e macro evolutivos estao
intimamente ligados, um como extrapolagao do outro.
Ao submeter uma arvore filogenética (e.g. filogenia da
Ordem Primata) a um aumento de resolu¢ao em ultima

analise chega-se a uma relacdo de pedigree (heredogra-
ma). Adaptado de Avise e colaboradores (1987).

Estes trabalhos pioneiros e o surgimen-
to da filogeografia como disciplina trouxeram
o aspecto revoluciondrio de utilizar conceitos
filogenéticos ao nivel intraespecifico, introdu-
zindo a nog¢ao nao ortodoxa de considerar os
individuos de uma espécie como unidades ta-
xondmicas operacionais (Operational Taxonomic
Units—OTUs) em andlises de genética de popu-
lagdes. Os trabalhos pioneiros de genética de
populacdes utilizavam-se principalmente alo-
zimas como marcadores de fluxo génico (mar-
cadores com baixa resolucao e sem informacgao
filogenética). As unidades para analise (OTUs,
que nesse caso eram chamados de demes ou
populagoes) eram sempre definidas a priori, ge-
ralmente por sua localidade geografica. Apds a
analise dos dados coletados, tais unidades po-
deriam ou nao ser confirmadas através da com-
paracao de freqiiéncias alélicas utilizando abor-
dagens estatisticas, extremamente sensiveis
a erros de amostragem. A partir do momento
que ¢ possivel recuperar a histdria evolutiva
de determinados marcadores em individuos
amostrados, nao ha necessidade de elaboracao
de premissas sobre a histéria das populagdes -
que passam a ser definidas a posteriori, depois
da reconstrucao filogenética. Além disso, o alto
grau de resolugao apresentado por sequéncias
de DNA torna possivel descartar preocupagdes
exageradas quanto aos erros de amostragem,
tao freqlientes em estudos anteriores.

Abordagem filogeogrifica

A abordagem filogeografica cldssica con-
siste em sobrepor uma genealogia ao mapa de
distribuicao das amostras analisadas a fim de
encontrar (ou nao) concordancia entre as li-
nhagens e sua distribuigao no espago. Avise e
colaboradores (1987) utilizavam as seguinte
premissas na formulacdo de estudos filogeo-
graficos: (1) a maior parte das espécies é com-
posta de populagdes geograficamente estrutu-
radas cujos membros ocupam ramos distintos
em uma genealogia; (2) espécies que possuem
pouca ou nenhuma estrutura filogeografica
possuem habitos que incluem dispersao de in-
dividuos ou grupos e ocupam areas onde nao
existem barreiras fisicas conspicuas que impe-
¢am o fluxo génico; e (3) grupos intraespecificos
monofiléticos separados por grandes distancias
genéticas surgem de persistentes barreiras ao
fluxo génico.

Avise e colaboradores (1987), com base nos
estudos publicados até entdo, sumarizaram os
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possiveis padroes filogeograficos que podem
ser encontrados ao se estudar organismos. Sao
basicamente cinco padroes resultantes da com-
binacao de dois fatores: a magnitude da diver-
géncia genética encontrada entre as linhagens e
o grau de localizacao (ou circunscri¢ao) geogra-
fica das mesmas. Os diferentes padroes estao
representados na Figura 2.
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Figura 2 — Representagdo dos cinco padrdes filo-
geograficos descritos por Avise (2000) demonstran-
do a relagéo entre distancia genética e distribuigao
geografica das linhagens genéticas. Adaptado de
Avise (2000).

As premissas utilizadas para definir os cin-
co padrdes filogeograficos basicos sao bastante
simples. A vicariancia e isolamento geografico
geram diferenciagao genética entre populagoes
ou espécies em marcadores genéticos, seja por
acao de selecao ou por deriva genética, muta-
cao e sorteio de linhagens. Se o tempo de iso-
lamento for longo suficiente, as demes (popu-
lagdes) apresentarao monofiletismo reciproco.
Se o tempo de separagao for longo, os clados
identificados estardao separados por uma alta
divergéncia genética (padrao tipo I); se for re-

lativamente recente, a divergéncia genética sera
baixa (padrao tipo III). Quando ocorre contato
secunddrio entre duas populagdes que perma-
neceram isoladas no passado, é possivel encon-
trar linhagens divergentes ocupando a mes-
ma area geografica (padrao tipo II). Quando
nao existem barreiras para o fluxo génico, que
ocorre indiscriminadamente ao longo da drea
de ocorréncia da espécie, este possui um efei-
to homogeneizante que impede o surgimento
de linhagens divergentes geograficamente es-
truturadas (padrao tipo IV). Em alguns casos
do padrao IV, existem linhagens que possuem
ocorréncia restrita como consequéncia de baixo
fluxo génico contemporaneo entre populagoes
historicamente ligadas (padrao tipo V) (ver Avi-
se, 2000 para exemplos).

Os estudos pioneiros em filogeografia de-
monstraram que as premissas levantadas na
publicacao original de 1987 eram uma aproxi-
macao valida: organismos de baixa vagilidade,
como roedores, invariavelmente eram forma-
dos por populagdes altamente divergentes e
geograficamente distintas, enquanto espécies
com alto potencial de dispersao (como aves e
organismos marinhos) comumente apresenta-
vam auséncia de estruturacdo geografica (pa-
drao IV).

No Brasil, muitos estudos foram realizados
na década de 90 na Amazonia, com intuito de
avaliar as diferentes hipoteses historicas criadas
para explicar a grande diversidade encontrada
neste bioma, como as hipoteses de rios como
barreiras, refugios e gradientes ecoldgicos. Du-
rante esses anos, que surgiu a necessidade de
refinar e incrementar as analises filogeografi-
cas, uma vez que sobrepor arvores de genes em
mapas nao era uma abordagem capaz de discri-
minar entre os diferentes processos histdricos
que podem gerar o mesmo padrao filogenético
observado (ver Patton e da Silva, 1998). A partir
do final dos anos 90, os estudos fiogeograficos
passaram a empregar multiplos marcadores
com diferentes caracteristicas (DNAmt, DNA
nuclear e dados morfologicos). Estudos como
estes foram capazes de demonstrar filopatria
(permanéncia durante toda a vida na locali-
dade de nascimento) de fémeas e dispersao de
machos (Castella e col., 2001), correlacao entre
clados filogeograficos e morfologia associada a
historia natural (Miller-Butterworth e col, 2003)
e diferencas em introgressao entre diferentes
marcadores moleculares (Melo-Ferreira e col.
2005). A partir dos anos 2000, finalmente pas-
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sou a ocorrer a integragao entre a filogeografia
comparativa e a teoria da coalescéncia, mais
uma vez impulsionadas por avangos tecnologi-
cos que permitiram a implementacao de andli-
ses coalescentes em computadores com alta ca-
pacidade de processamento. O coalescente (ou
teoria da coalescéncia) engloba uma colecao de
tratamentos matematicos formais as relagcoes de
ancestralidade e descendéncia a partir de uma
amostragem e é considerado o maior avango
em genética de populagdes dos ultimos 20 anos
(Nordborg, 2001). A partir da integragao entre a
filogeografia e o coalescente os trabalhos empi-
ricos desta ultima disciplina tornaram-se mais
complexos e capazes de discriminar estatistica-
mente diferentes cenarios historicos capazes de
gerar estrutura geografica em atributos genéti-
cos.

A filogeografia é um campo que nao para
de crescer e ampliar sua caracteristica multidis-
ciplinar. Como na época do surgimento da dis-
ciplina, seu desenvolvimento estd intimamente
ligado aos avancos tecnologicos e metodologi-
cos da ciéncia com um todo, que permitem a
formacao de conjuntos de dados cada vez mais
complexos, passando de estudos que se utiliza-
vam somente de DNAmt ha 10 anos atras para
a era da genomica. Estudos filogeograficos rea-
lizados hoje contam nao s6 com as abordagens
filogenéticas e de genética de populagdes classi-
cas, mas também com sofisticados métodos de
inferéncia em demografia histdrica baseados e
abordagens matematicas e estatisticas da teoria
da coalescéncia, simula¢des de complexos cena-
rios demograficos historicos associados a mo-
delagem de nichos paleoclimaticos e ferramen-
tas computacionais cada vez mais eficientes.

Estudos filogeograficos no Brasi: Estado da
arte, desafios e perspectivas

Logo apos o termo filogeografia ser cunhado
através da publicacao classica de 1987, rapida-
mente um grande numero de pesquisadores
adotaram a disciplina, que cresceu exponen-
cialmente na comunidade cientifica, merecen-
do um numero especial e exclusivo da revista
Molecular Ecology em 1998 (nimero 7, volume
4). De 1987 a 2009, conforme dados disponiveis
no ISI Web of Science®™, 4.376 artigos que apre-
sentam a palavra “filogeografia” (ou sua deri-
vagao, “filogeografico”) em seu titulo, resumo
ou palavras-chaves foram publicados (Figura
3). Os estudos publicados abrangem represen-

tantes dos cinco reinos conhecidos, incluindo
também os virus. Constatou-se também que
houve um aumento muito grande de publica-
¢Oes na ultima década, saltando de 97 em 1999
para 1126 em 2008 e primeiro semestre de 2009.
Este recente progresso na area é fruto nao s6 do
aumento do interesse da comunidade cientifica
mas também de uma melhor compreensao de
processos e padroes de distribuigao dos orga-
nismos aliada a novos métodos, técnicas, geno-
mas disponiveis e computadores mais potentes
(revisto em Beheregaray, 2008 e Avise, 2009).

Todavia, o nimero de publicagdes abor-
dando a filogeografia de organismos Neotropi-
cais quando comparados com os dados acima
citados € pouco expressivo (Figura 3). Parado-
xalmente, a regidao Neotropical é conhecida por
sua megadiversidade, uma vez que estima-se
que 14% da biota mundial é encontrada apenas
no Brasil (Lewinsohn e Prado, 2005). Somente
em 1996, quase dez anos depois do artigo clas-
sico de Avise e colaboradores, foi publicado o
primeiro estudo filogeografico em organismos
sul americanos (revisdao em Patton e da Silva,
1998). Desde entao (1996-2009), apenas outros
236 artigos foram publicados. Uma das pos-
siveis explicacdes para este fato ¢ que muitos
taxons Neotropicais permanecem pouco defi-
nidos do ponto de vista taxondmico, filogené-
tico, geografico e em muitos casos dos aspectos
mais basicos de sua historia natural. Associado
a este fato, tém-se o problema do baixo niimero
de sistematas, em varios grupos de organismos,
limitando assim um refinamento melhor dos
modelos a serem estudados.

Ao decompor a producdo cientifica no
pais no nivel de grupos taxonémicos, os meta-
zoarios tem o maior nimero de trabalhos pu-
blicados (185), com destaque para a produgao
em vertebrados terrestres (58%), seguida dos
invertebrados terrestres, vertebrados aquaticos,
invertebrados aquaticos e invertebrados parasi-
tas, com 18%, 14%, 7% e 3%, respectivamente.
Observa-se que os vertebrados terrestres repre-
sentam o grupo taxondmico com maior niime-
ro de publicagOes. Esta desigualdade pode ser
explicada em parte pelo fato de que os primei-
ros modelos estudados em filogeografia foram
vertebrados terrestres, onde grande parte dos
padroes, processos e protocolos foram funda-
mentados. Justifica-se, entdo, a replicacdo de
trabalhos filogeograficos utilizando-se estes or-
ganismos como modelo para a fauna Neotropi-
cal; além disso, os estudos realizados nos Neo-
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tropicos eram realizados pelos mesmos grupos
pioneiros nos EUA.
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Figura 3 — Gréfico representando nimero de publica-
¢Oes em filogeografia para regido Neotropical (linha
vermelha) e para o mundo (linha verde). Adaptado de
Martins e Domingues (2011).

O singelo aumento de publicagdes nos ul-
timos dez anos (um salto de quatro para 39 pu-
blicagdes de 1998 a 2008) também pode ser jus-
tificado, a partir da informagao de que somente
na ultima década, pesquisadores brasileiros
dedicados a estudos filogeograficos, oriundos
de laboratdrios no exterior onde obtiveram seu
doutorado, estao formando a primeira geragao
de pesquisadores em institui¢des brasileiras
focados em estudar a fauna Sul Americana. As
possibilidades para estudos filogeograficos no
Brasil sao muitas: além do desequilibrio ja cita-
do (que se traduz em uma caréncia de estudo fi-
logeograficos em invertebrados), os estudos de
filogeografia no Brasil também sdo enviesados
quando o assunto € a area estudada. Os primei-
ros estudos publicados com a fauna brasileira
focaram-se no bioma Amazonia, e muitos dos
estudos publicados até hoje tratam da fauna
deste bioma. Nos ultimos anos, a maior parte
das publicagdes tem sido realizada com a fauna
da Mata Atlantica, um dos biomas mais ame-
acados do planeta. Outras formagdes vegetais
brasileiras como o Cerrado, a Caatinga, o Pan-
tanal e os campos sulinos permanecem virtual-
mente sem estudos filogeograficos e, numa es-
cala maior, carentes de estudos biogeograficos.

Espera-se que o numero de artigos publi-
cados venha a aumentar nos préximos anos, a
partir da contribuigao das novas geragoes de
pesquisadores interessados pela compreensao
da evolugao espacial das biotas pela realizagao
de estudos filogeograficos.
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Filogeografia da Mata Atlantica
Phylogeography of the Atlantic Forest
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Resumo. A filogeografia procura entender os principios e os processos que governam a
distribuicdo geografica de linhagens intra-especificas ou de espécies préximas, baseada na
distribuicdo espacial de genealogias génicas. Estudos filogeograficos de alguns organismos
da Mata Atlantica (MA) publicados até o momento tém apontado para a existéncia de trés
principais descontinuidades filogeogréficas associadas as glaciagdes e atividades neo-tecténicas
ocorridas no Quaternario. Entretanto, ainda é necessario agregar mais estudos filogeograficos de
organismos desse bioma para ser possivel tracar uma hipétese sobre a diversificacdo que gerou
a diversidade na MA.
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Abstract. Phylogeography aims to understand the principles and processes governing the
geographic distribution of intra-specific or closely related species’ lineages, based on the spatial
distribution of gene genealogies. Some phylogeographic studies of Atlantic Forest (AF) organisms
revealed three main phylogeographic discontinuities occurring in different organisms associated
to glaciations and neo-tectonic activities during the Quaternary. However, it is still necessary to
study more organisms from this biome to build a hypothesis on dynamics of diversification that
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generated the diversity in the AF.
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Mata Atlantica: extensao e biodiversidade

A Mata Atlantica (MA) é um dos principais bio-
mas do Brasil e se estende por toda porgao leste
do territorio brasileiro, incluido ainda Misiones
na Argentina e o leste do Paraguai (Galindo-Le-
al e Camara, 2005). Ela nao faz fronteira com os
outros biomas florestados da América do Sul e
esta circundada pela diagonal seca da América
do Sul que é formada pelos biomas Caatinga,
Cerrado e Chaco, tornando a MA uma ilha flo-
restada na porgao leste do continente sul ameri-
cano (Ab’Saber, 1977).

Sua extensao original era de aproximada-
mente 1.360.000 km?, sendo 70% de sua cober-
tura de formacgoes florestais arbdreas densas e o
restante, areas abertas e campos (Rizzini, 1997;
MMA, 2002). AMA é uma das 25 areas de maior
biodiversidade (no inglés, biodiversity hotspots)
reconhecidas no mundo (Myers e col., 2000) e
abriga mais de 60% de todas as espécies terres-
tres do planeta (Galindo-Leal e Camara, 2005).

Entretanto, a despeito desta diversidade,
esse bioma vem sendo devastado desde a che-
gada dos primeiros europeus na costa brasileira
por volta dos anos 1500. Atualmente a MA esta
reduzida a menos de 8% de sua extensao origi-

nal, sendo representada por fragmentos disper-
sos ao longo da costa brasileira, no interior da
regiao Sul e da Sudeste, no sul dos estados de
Goias e de Mato Grosso do Sul, no interior dos
estados do Nordeste e em Misiones na Argenti-
na (MMA, 2002; Galindo-Leal e Camara, 2005).
Atualmente a MA esta entre os biomas
mais ameagados do mundo, e essa perda da
biodiversidade pode trazer consequéncias da-
nosas, tais como as perdas de ecossistemas, de
populagdes, de variabilidade genética, de espé-
cies e dos processos evolutivos que mantém a
biodiversidade (Galindo-Leal e Camara, 2005).
Estima-se que nos ultimos 400 anos cerca de 250
espécies de aves, mamiferos, répteis e anfibios
foram extintas (Galindo-Leal e col., 2005).

Filogeografia: conceito e aplicacdes

A Biogeografia ¢ uma ciéncia que procura en-
tender a distribuicdo geografica dos organis-
mos, tanto no passado como no presente, e que
padroes e processos ocorridos na Terra estao
relacionados a biodiversidade que observamos
atualmente (Brown e Lomolino, 2006). Com o
advento das metodologias de Biologia Mole-
cular surgiu um novo ramo da Biogeografia, a



32 Batalha-Filho & Miyaki: Filogeografia da Mata Atldntica

Filogeografia.

O termo Filogeografia foi cunhado por
Avise e col. (1987), e tem como objetivo enten-
der os principios e processos que governam a
distribuicdo geografica das linhagens intra-
-especificas ou de espécies proximas, baseada
na distribui¢do espacial de genealogias génicas
(Avise, 2000). Nos ultimos 10 anos essa area de
investigacao cresceu muito devido ao desenvol-
vimento de novos métodos de sequenciamento
de DNA e consequente diminuigao dos custos
relacionados a essa metodologia. O marcador
molecular inicial escolhido para os estudos fi-
logeograficos de animais foi o DNA mitocon-
drial, pois possui algumas caracteristicas que o
torna mais adequado para o estudo, tais como
ser herdado maternalmente, ser haploide, nao
apresentar recombinacao significante, evoluir
rapidamente e ser de facil extragao (Avise e
col., 1987). Em plantas, os estudos filogeografi-
cos tém focado no DNA de cloroplasto (Avise,
2008). Entretanto, existem alguns problemas ao
uso de apenas um tipo de marcador molecular,
pois a hipotese da historia pode refletir somen-
te a historia do determinado marcador, e nao
a historia dos organismos (Edwards e Beerli,
2000). Assim, diferentes marcadores podem re-
sultar em genealogias diferentes e no caso dos
estudos filogeograficos, como sdo diversifica-
¢Oes recentes essa discordancia entre marcado-
res € ainda mais expressiva.

Surgiu entao a filogeografia multilocos
com o intuito de tentar diminuir o efeito da es-
tocasticidade de genealogias génicas (revisado
por Brito e Edwards, 2009). Essa abordagem
utiliza varios marcadores dispersos ao longo
do genoma nuclear e baseia-se em abordagens
coalescentes complexas (Kuhner, 2009). Porém,
existem alguns problemas associados ao DNA
nuclear que podem atrapalhar as estimativas,
tais como, altas taxas de recombinacgao (a re-
combinagao gera haplotipos misturados e isso
prejudica a andlise das assinaturas demografi-
cas histdricas), genes pardlogos (genes dupli-
cados no genoma que tornam mais dificil esta-
belecer a homologia de genes de espécies dife-
rentes), baixa taxa de mutagao em comparagao
com 0 DNA mitocondrial e ainda um fendmeno
conhecido como incomplete lineage sorting. Uma
interpretacao deste ultimo fendmeno é que
diferentes locos no genoma apresentam suas
idiossincrasias associadas a taxa de mutacgao, ao
tamanho efetivo populacional e a pressoes sele-
tivas, e isso resulta no fato de que alguns genes

refletem melhor a separacao entre os organis-
mos e outros nao. Contudo, apesar destes pro-
blemas a filogeografia multilocos é considerada
a mais adequada na reconstrucao da historia
evolutiva das espécies, uma vez que ela permi-
te recuperar diversas informagdes historicas e
demograficas pelo acesso a um grande niimero
de marcadores.

A filogeografia tem uma grande impor-
tancia na genética da conservagao, pois ela
permite identificar populagdes geneticamente
diferenciadas que podem ser consideradas uni-
dades evolutivas (no inglés, evolutionary signi-
ficant units, ESUs; Avise, 2000). Nesse sentido,
as ESUs podem auxiliar na indica¢ao de areas
para estabelecimento de unidades de conserva-
¢ao. Dados de estudos filogeograficos também
podem ser utilizados para inferir a histéria ge-
ologica da terra, e complementar estudos de
paleontologia e sistematica, criando assim, uma
ponte entre as inferéncias micro e macro-evolu-
tivas (Avise, 2008).

O estado da arte da filogeografia da Mata
Atlantica

Poucos estudos filogeograficos de organismos
da MA foram realizados até o momento, e por
isso ainda nao é possivel levantar um padrao
geral. Porém, estes estudos apontam para a
existéncia de descontinuidades filogeograficas
recorrentes para diferentes grupos de organis-
mos tais como: abelhas (Batalha-Filho e col.,
2010), anfibios (Carnaval e col., 2009; Thomé e
col., 2010), répteis (Pellegrino e col., 2005; Gra-
zziotin e col., 2006), aves (Cabanne e col., 2007,
2008), morcegos (Martins e col., 2009) e plantas
(Ribeiro e col., 2010). A figura 1 mostra a loca-
lizagao geografica aproximada das trés princi-
pais descontinuidades filogeograficas observa-
das na MA recorrentes em diferentes taxons.

A principal hipotese de diversificacao utili-
zada por estes estudos para explicar as descon-
tinuidades observadas foi a teoria dos refugios
florestais (Haffer, 1969; Vanzolini e Williams,
1970; Brown e Ab’Saber, 1979). Segundo a te-
oria, os refugios sao ilhas de florestas densas
umidas isoladas por vegetagao aberta. Essas
florestas imidas se retrairiam durante os perio-
dos de maximo glacial (formando os refagios) e
se expandiriam durante os periodos mais quen-
tes (periodos interglaciais), enquanto as areas
de vegetagao aberta se comportavam de manei-
ra contraria. Como os periodos seriam ciclicos,
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a expansao e a retracdo da vegetacao também
seriam ciclicas. Assim, espécies dependentes de
ambientes florestais teriam acompanhado esses
ciclos de retragao e expansao das florestas du-
rante o Pleistoceno, fazendo com que popula-
¢Oes associadas a diferentes refugios se diversi-
ficassem de maneira alopatrica caso o tempo de
isolamento tenha sido suficiente para acumular
diferencas entre elas.

;o

Figura 1. Localizacdo geografica aproximada das
principais descontinuidades filogeograficas na Mata
Atlantica. Em cinza a area original da Mata Atlantica.
As linhas pontilhadas representam as descontinuida-
des. Descontinuidade (i) observada por Grazziotin e
col. (2006), Cabanne e col. (2007, 2008), Carnaval e col.
(2009), Martins e col. (2009), Batalha-Filho e col. (2010)
e Thomé e col. (2010). Descontinuidade (ii) observada
por Cabanne e col. (2007, 2008), Carnaval e col. (2009)
e Thomé e col. (2010). Descontinuidade (iii) observada
por Cabanne e col. (2008) e Carnaval e col. (2009).

Carnaval e Moritz (2008) realizaram um es-
tudo com modelagem paleoclimatica do ultimo
maximo glacial para a MA (21 mil anos atras)
e revelaram a existéncia de putativos reftigios
florestais pleistocénicos no corredor central da
MA (Bahia) e no Pernambuco. Os autores ainda
mostraram a provavel existéncia de uma regiao
florestada instavel em Sao Paulo durante o final
do Pleistoceno. Entretanto, os autores nao in-
corporaram no modelo diferencas no gradien-
te altitudinal, o que possivelmente resultou na
auséncia de dreas florestadas estaveis ao sul da

MA. A localiza¢ao dessas possiveis zonas de
estabilidade florestal durante o ultimo maxi-
mo glacial (refagios) é congruente com a dis-
tribuicdo geografica de linhagens genéticas de
estudos filogeograficos de passaros e de anfi-
bios (Cabanne e col., 2007, 2008; Carnaval e col.,
2009). Entretanto, no estudo filogeografico de
uma serpente da MA a data estimada do even-
to vicariante foi mais antiga que o ultimo ma-
ximo glacial (Plioceno; Grazziotin e col., 2006).
Ha ainda outros trabalhos em que a hipotese de
diversificagao por neo-tectonismo foi evocada
para explicar os resultados (Batalha-Filho e col.,
2010; Thomé e col., 2010). Finalmente ha exem-
plos de aves sem estrutura genética populacio-
nal (Batalha-Filho e Miyaki, com. pess.) e com
diferenciacao genética mais antiga que o Pleis-
toceno (Amaral e col, com. pess.).

De acordo com Moritz e col. (2000) a exis-
téncia, a localizagdo e o tamanho dos reftigios
ecologicos durante os maximos glaciais sao de-
pendentes das tolerancias ecoldgicas e ambien-
tais de cada espécie. Ou seja, embora existam
espécies que possuam distribui¢des geograficas
bastante similares, o efeito dos ciclos glaciais e
de outros fatores depende do nicho ecoldgico
em que cada taxon estd inserido. Portanto, a in-
terpretacao dos dados filogeograficos depende
da existéncia de informagoes sobre a biologia
dos organismos.

Assim, podemos concluir que o entendi-
mento da historia evolutiva da MA nao € uma
tarefa simples, e que possivelmente deve existir
varios padroes de diversificagao. Deste modo,
somente com a compilagdo de um grande nu-
mero de estudos filogeograficos detalhados uti-
lizando-se diferentes taxons sera possivel hipo-
tetizar a dinamica de diversificagao que gerou a
grande diversidade neste bioma.
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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 distribuicao 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).
Ja 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.

1Y 1W 2Y 2W 1 2Y2wW
1 1B
1Y 1W 2Y

8@%

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 datacao 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 padroes 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 regido 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 Amazonia, 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
regides 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 é 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-
sdo 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¢ao de algumas espécies de periquitos
(género Aratinga). Para terem sido afetadas pe-
los refigios 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¢do 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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Resumo. A biogeografia marinha estuda a histéria da distribuicdo geografica dos taxons
marinhos, tendo as areas de endemismo e os tracos generalizados como unidades basicas
analiticas. Estudos em biogeografia marinha séo incipientes para a maioria dos taxons marinhos,
principalmente devido as dificuldades de caracterizacdo e compreensao das barreiras que
determinam cladogéneses dos grupos. Atualmente, o estudo da distribuicdo geografica de
taxons marinhos ndo apresenta uma metodologia analitica estrita e muito das idiossincrasias
dessa area sdo ignoradas em abordagens biogeogréficas. Neste artigo, procuramos revisar os
conceitos de homologia biogeografica, barreiras e metodologias em biogeografia marinha,
ressaltando a importancia dessa disciplina em estudos de biodiversidade e conservacao.
Palavras-chave. Biogeografia, barreiras, biodiversidade, dreas de endemismo, tracos generalizados,
taxonomia, distribuicdo geogrdfica, conservagao.

Abstract. Marine biogeography focuses on the history of geographic distribution of marine
taxa, with areas of endemism and generalized tracks as basic units of analysis. Studies in marine
biogeography are incipient for the majority of marine taxa, mainly because of difficulties
in characterizing and understanding the barriers that causes cladogenesis of the groups.
Currently, the study of geographical distribution of marine taxa does not have a strict analytical
methodology, and many idiosyncrasies of the realm are ignored in biogeographic approaches.
Herein we provided a review of the concepts of biogeographic homology, barriers and
methodologies used in marine biogeography, and we stressed the importance of this discipline
in studies of biodiversity and conservation.
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de habitats e conservagdao ambiental.

postos

A biogeografia é uma ciéncia interdisciplinar
que se diferencia das outras areas da ciéncia
pela heterogeneidade de seus principios e me-
todologias (Morrone, 2004). Existem varios ra-
mos dentro da biogeografia (e.g., biogeografia
ecoldgica ou histérica, marinha ou terrestre,
de conservagao), os quais, apesar de suas di-
vergéncias conceituais, lidam com os mesmos
padrdes e, portanto, estdao integrados espago-
-temporalmente. Apesar de sua complexidade
e vastidao conceitual-metodoldgica, o interesse
em biogeografia cresceu extraordinariamente
nos ultimos anos (Morrone, 2009), mesmo em
areas pouco estudadas, como a biogeografia
marinha. Esse ramo da biogeografia vem sendo
foco de muito interesse atual, principalmente
devido as crescentes preocupacdes com perdas

A biogeografia compreende o estudo da
histéria dos seres vivos e sua distribui¢ao geo-
grafica no espaco (Morrone e Crisci, 1995; Cris-
ci e col,, 2000), podendo ser dividida em dois
principais ramos: a biogeografia histdrica e a
biogeografia ecoldgica.

Abiogeografia historica enfoca o efeito dos
eventos de grande escala temporal (e.g., evolu-
tivos, tectonicos) sobre os padrdes de distribui-
¢ao e historia das espécies e tdxons supra-espe-
cificos (Nelson e Platnick, 1981; Humphries e
Parenti, 1999; Crisci e col., 2000; Morrone, 2009).
Ja a biogeografia ecologica analisa padrdes nos
niveis populacional e especifico, enfatizando os
efeitos dos processos ecologicos (e.g., tempera-
tura, umidade, salinidade, disponibilidade de
alimento) que ocorrem em escalas mais curtas
de tempo (Nelson e Platnick, 1981; Cox e Moore,
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1993, Morrone, 2009). O problema dessa sepa-
ragao estd na pouca interagao entre essas duas
vertentes e isso se reflete em uma predominan-
cia de estudos narrativos sobre os analiticos, o
que pode gerar conclusdes baseadas apenas em
divergéncias de opinides, ndo comparaveis em
sua esséncia, e nao baseadas em metodologias
rigorosas de estudo (Morrone e Crisci, 1995;
Crisci e col., 2000).

Historicamente, a dispersao e a vicariancia
sdo os principais modelos de explicacdo para
a distribui¢do dos organismos e, consequente-
mente, os principais causadores de oposicoes
de ideias em biogeografia histérica (Morrone e
Crisci, 1995; Morrone, 2009). A ideia de Hennig,
de que tanto a dispersdao quanto a vicariancia
podem explicar a distribui¢ao dos organismos,
associada a anagénese, cladogénese e paleoge-
ografia, originou a biogeografia filogenética, a
qual estuda a histéria dos grupos monofiléticos
hierdrquicos no tempo e no espago (Brundin,
1981). Contraposta a biogeografia filogenéti-
ca, a pan-biogeografia considera a vicariancia
como principal modelo explicativo para a dis-
tribuigao dos organismos, sendo a historia geo-
logica da Terra o principal fator para explicar os
padrdes de subdivisao e isolamento das biotas
(Croizat, 1958). A uniao das ideias de Hennig e
Croizat permitiu o surgimento da biogeografia
cladistica, a qual relaciona as espécies com suas
areas de distribui¢ao por meio do uso de clado-
gramas (Cox e Moore, 1993; Morrone e Crisci,
1995) buscando, assim, uma compreensao filo-
genética para as areas ocupadas pelos taxons.

Estudos biogeograficos iniciam-se por
meio de andlises de 4reas de distribui¢ao geo-
grafica (Crisci e col., 2000), as quais tém as areas
de endemismo ou os tragos generalizados como
unidades basicas de estudo, também denomi-
nadas hipoteses de homologia biogeografica
primaria (Morrone, 2001, 2009). Estas hipdteses
estao relacionadas a pan-biogeografia de Croi-
zat (1958), na qual os taxons estdao integrados
espago-temporalmente numa mesma biota, ou
seja, possuem uma historia biogeografica co-
mum. O teste cladistico para os componentes
bioticos identificados (i.e., para as hipdteses de
homologia biogeografica primadria) constitui
a homologia biogeografica secundaria, a qual
corresponde o principal objetivo da biogeogra-
fia cladistica (Morrone, 2001, 2004, 2009).

Dificuldades taxonomicas, independentes
do dominio ambiental de interesse, seja esse
terrestre ou marinho, constituem entraves aos

estudos biogeograficos. O primeiro obstaculo
relaciona-se a confiabilidade das identificacOes
das espécies e, consequentemente, a determina-
¢ao dos pontos geograficos com a presenca real
de um determinado taxon. O segundo obstaculo
¢ a auséncia de cladogramas no nivel especifico
que permitam a inferéncia das distribuigdes em
um contexto filogenético, mesmo que haja da-
dos fidedignos sobre a distribui¢ao dos taxons.
Assim, os estudos taxondmicos e filogenéticos
amplos e de qualidade sao condigoes essenciais
para analises de distribuicao geografica e infe-
réncias de areas de endemismo e tragos genera-
lizados, tanto para a biota como um todo como
para comunidades especificas.

Homologia biogeografica primdria e barreiras
geograficas no ambiente marinho

Estudos na drea marinha precisam ser intensifi-
cados e focados sob uma otica evolutiva, e nao
simplesmente considerados como “dificeis”
ou “impossiveis”, a ponto de se relegar a bio-
geografia apenas aos grupos continentais. Um
exemplo notavel de aplicagio de um enfoque
biogeografico estrito é o trabalho de van Soest
e Hajdu (1997), o qual justamente conclama a
necessidade de mais estudos na area, mas este
é, sem duvida, uma excecao.

Briggs (1974) foi um dos primeiros auto-
res a delimitar e caracterizar zonas zoogeogra-
ficas e provincias marinhas em nivel mundial,
considerando-se padrdes de distribuigao e ciclo
de vida de taxons provenientes de plataformas
continentais, regioes de mar aberto e de pro-
fundidade. Apesar da abordagem baseada em
centros de origem, a importancia historica deste
trabalho esta no pioneirismo relacionado a des-
cricao e sistematizagdao dos conceitos em bio-
geografia marinha, os quais comumente eram
apontados de forma fragmentada em estudos
de outras dreas. Como ressaltado pelo autor,
o acimulo de conhecimentos em biologia ma-
rinha ainda é escasso, principalmente devido
a grande extensao territorial dos oceanos, sua
tridimensionalidade e a hostilidade de alguns
ambientes, os quais dificultam as atividades ob-
servacionais humanas, tais como, as regides de
profundidade e de mar aberto.

Atualmente, os estudos em biogeografia
marinha concentram-se, em sua maioria, na ca-
racterizagao de padrdes de distribui¢ao geogra-
fica (e.g., Anderson e col., 2009; Gibbons e col.,
2010a, b; Olu e col., 2010) e na delimitacao de
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homologias biogeograficas primarias (i.e., are-
as de endemismo ou tragos generalizados). Os
estudos em homologia biogeografica primaria
estdo particularmente mais direcionados a in-
feréncia e delimitacao de areas de endemismo
por meio de métodos de parcimonia, principal-
mente em regides austrais, tais como o sudeste
do Pacifico e continente antartico (viz., Glasby e
Alvarez, 1999; Moreno e col., 2006; Marques e
Pena Cantero, 2010). Sao poucos os estudos que
empregam tragos generalizados na delimitagao
de areas de endemismo (e.g., Hajdu, 1998; Var-
gas e col., 2008) ou outras metodologias pan-
-biogeograficas para a reconstrugao da histdria
de dreas no ambiente marinho (e.g., Myers e Lo-
wry, 2009). Estudos comparando diferentes me-
todologias aplicadas na definigdo de areas de
endemismo marinhas sao preliminares e raros
(Vargas e col., 2008), provavelmente por exigir
uma grande quantidade de registros taxonomi-
cos fidedignos com dados georreferenciados, o
que nao ocorre na maioria das bases de dados
disponiveis atualmente. Isso demanda que o
pesquisador realize todo o trabalho taxondmico
preliminar e basico para estas inferéncias.

Em biogeografia histérica marinha, o nu-
mero de estudos é até menor que a definigao
de homologias primarias. Alguns exemplos sao
Garraffoni e col. (2006) com o uso de analise de
parcimonia de endemicidade (PAE) na delimi-
tagao de padrdes biogeograficos mundiais para
espécies de terebelideos e van Soest e Hajdu
(1997), que aplicam diferentes metodologias de
biogeografia cladistica (andlise de componen-
tes, andlise de parcimonia de Brooks e anélise
de enunciados de 3-4reas) para a construgao de
cladogramas gerais de area em nivel mundial
para espécies de esponjas.

Pelo exposto, podemos supor que a com-
preensao sobre a distribuicao geografica de
taxons marinhos ndo é uma tarefa simples. A
inexisténcia de estudos em biogeografia para a
maioria dos grupos marinhos pode ser credita-
da ao fato de que a ideia de evolugao bioldgica
conjunta a evolucao geoldgica/ambiental nao é
tao evidente no meio marinho, seja por fatores
bioldgicos ou fisicos. Entre os fatores bioldgi-
cos, hd uma compreensao comum de que exis-
te amplo potencial de dispersao no ambiente
marinho, causado pelo fato de que a maioria
dos organismos possui estagios dispersivos em
seus ciclos de vida (sejam esses larvas, como
ocorre em decapodes, ou adultos, como em hi-
drozoarios), além da intensa e historica forésia

humana (por meio de “fouling”, 4gua de lastro
de navios, etc.). O estudo dos ciclos de vida das
espécies é um aspecto pouco explorado e de
suma importancia para a compreensao da evo-
lugao no tempo e espago, uma vez que aborda-
gens biogeograficas nao podem negligenciar a
relacdo entre a biologia dos grupos e suas areas
de endemismo. Um exemplo neste sentido é Gi-
bbons e col. (2010a), que relacionaram dados de
riqueza, distribuicao geografica e estratégias de
ciclo de vida dentre os Hydrozoa, e concluem
que os taxons holoplanctonicos possuem maior
capacidade de dispersao em relagao aos bento-
nicos. Posteriormente, Gibbons e col. (2010b)
novamente usam dados de presenga/auséncia
de espécies de Hydrozoa associados a diferen-
tes estratégias de ciclo de vida desse grupo para
concluir que os taxons holoplanctonicos apre-
sentam menor estrutura biogeografica em re-
lagdo aos taxons bentdonicos. Ambos os estudos
corroboram o paradigma cldssico marinho da
maior distribuicdo geografica em grupos com
maior potencial dispersivo.

Dentre os fatores fisicos, ha uma dificulda-
de inerente em se compreender a vicariancia no
ambiente marinho, ou seja, se delimitar a exis-
téncia de barreiras historicas ou atuais que de-
terminaram a cladogénese dos grupos (Myers,
1997; Heads, 2005). Porém, do ponto de vista
tedrico (viz., Nelson e Platnick, 1981), nao ha
razao para descartar o modelo vicariante como
fator explicativo para compreender os padroes
de distribui¢des dos organismos marinhos. He-
ads (2005) critica justamente o amplo uso do
conceito de dispersao de Darwin-Wallace em
estudos do ambiente marinho, discutindo al-
ternativas relacionadas a pan-biogeografia de
Croizat e, consequentemente, a pressuposi¢ao
do processo de vicariancia como principal fator
responsavel pelo estabelecimento do endemis-
mo em uma determinada 4rea.

Atualmente, observa-se que inferéncias so-
bre a distribuicao de organismos marinhos ex-
perimentam, em grande medida, uma auséncia
de metodologia analitica biogeografica formal,
estando, portanto, toda a disciplina em um es-
tagio anterior a propria elaboragao dos padroes
e/ou de artefatos perpetuaveis concertados de
distribuicao. Como ressaltado por Myers (1997),
embora ainda nao compreendamos correta-
mente o funcionamento das barreiras geografi-
cas no ambiente marinho, sua existéncia pode
ser evidenciada por meio da descontinuidade
que elas produzem na distribuigao das espé-
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cies. Essa incompreensao sobre barreiras pode
ser creditada a maior complexidade dos ecos-
sistemas marinhos, os quais sao caracterizados
por varios regimes de correntes e frentes oce-
anicas, diferencas de temperatura, salinidade,
profundidade, gradientes latitudinais, relevo e
composigao de fundo, além das distintas comu-
nidades que se estabelecem de acordo com as
condigOes abioticas de cada local (viz., Acha e
col., 2004; Lucas e col., 2005, para regimes oce-
anicos no Atlantico sul). Desta forma, uma va-
riavel ambiental que pode funcionar como bar-
reira geografica para uma comunidade de uma
area (e.g., tipo de substrato e/ou composicao de
fundo oceanico para os hidréides bentdnicos do
sudoeste do Atlantico), pode nao ter qualquer
influéncia para outra comunidade que ocupa
esta mesma darea e que seja influenciada por
outras varidveis ambientais (e.., temperatura
e luminosidade da coluna d’agua para o fito-
plancton do sudoeste do Atlantico). Assim, fica
evidente que barreiras atuam sobre biologias
uniformes dos organismos marinhos, e nao so-
bre taxons ou sobre a biota como um todo.

Entretanto, abordagens relacionadas a
existéncia de barreiras biogeograficas marinhas
tém sido mais frequentes na ultima década
(viz., Myers, 1997; McCartney e col., 2000; He-
ads, 2005), assim como outros estudos em bio-
geografia marinha (viz. Engle e Summers, 2000;
De Grave, 2001; Garraffoni e col., 2006; Moreno
e col., 2006; Winfield e col., 2006; Myers e Lo-
wry, 2009; Marques e Pena Cantero, 2010). Em
um estudo recente, Olu e col. (2010) demonstra-
ram que a profundidade € a varidvel determi-
nante da estrutura da comunidade da megafau-
na de 4reas mais profundas (abaixo dos 330m)
da regiao Atlantica-Equatorial e, portanto, atua
como barreira para a distribuicao dessas espé-
cies. Mas este tipo de abordagem ¢ uma excegao
nos estudos biogeograficos marinhos.

Metodologias de analises biogeograficas e
suas relacdes com o ambiente marinho

Nao ha metodologias estritas ou tnicas para
analises biogeograficas no ambiente marinho.
Como consequéncia, até o momento, a maior
parte das propostas de “provincias marinhas”
continua sendo baseada em cenarios interpre-
tativos/narrativos (e.g., Briggs, 1974; Palacio,
1982) ou em revisoes da literatura (e.g., Spal-
ding e col., 2007), sem base metodoldgica e ana-
litica estrita. Os poucos estudos existentes em

biogeografia marinha usam as metodologias
biogeograficas tradicionais que foram prima-
riamente propostas para taxons terrestres, seja
na area de pan-biogeografia ou de biogeografia
cladistica.

Particularmente para as dreas de endemis-
mo, varios métodos foram propostos para sua
identificacao, tais como modelos nulos (Mast e
Nyffeler, 2003; Giokas e Sfenthourakis, 2008),
agrupamentos de areas (Harold e Mooi, 1994;
Deo e DeSalle, 2006), analises de parcimonia
(Rosen, 1988; Morrone, 1994; Morrone e Esca-
lante, 2002) e algoritmos particulares de otimi-
zacao (Szumik e col., 2002; Szumik e Goloboff,
2004). Nenhuma dessas metodologias leva em
consideracao a complexidade e tridimensiona-
lidade do ambiente marinho e suas idiossincra-
sias abioticas, tais como regimes de correntes
oceanicas, temperatura, salinidade, profundi-
dade, entre outras.

A profundidade, por exemplo, é uma das
varidveis ambientais que mais influencia na
composi¢ao de comunidades marinhas. Para
Okolodkov (2010), por exemplo, a biogeografia
marinha deveria estar dividida em biogeografia
do pelagial e biogeografia do bentos, sendo que
a biogeografia do pelagial poderia ainda estar
dividida em biogeografia oceanica e biogeogra-
fia costeira. Essa separacdo nao é sem sentido,
ja que em uma mesma coluna d’agua poderia
se encontrar, por exemplo, uma drea de ende-
mismo bentonica a 2.000m de profundidade e
outra planctonica, nos primeiros 20m de pro-
fundidade que, inclusive, podem ser baseadas
nos mesmos taxons. Novamente, ¢ determinan-
te se compreender a distribuicao das espécies (e
suas fases) marinhas sob a dtica das multiplas
biologias encerradas no ambiente.

As correntes e massas de dgua oceanicas
também sao varidveis importantes na determi-
nagao da distribui¢ao de organismos marinhos.
A presenca de uma espécie (ou um conjunto
delas) em determinado ponto do litoral sudeste
do Brasil, por exemplo, poderia simplesmen-
te ser devido a penetracdo de uma massa de
agua profunda que flui do litoral argentino em
direcao ao Brasil em uma determinada época
do ano, possibilitando o estabelecimento dessa
comunidade de espécies tipicas do litoral ar-
gentino no litoral sudeste do Brasil, inclusive
com distribui¢des aparentemente descontinuas.
Assim, o possivel estabelecimento de uma drea
de endemismo devido a presenca dessa espé-
cie, por exemplo, ndo poderia ser considerada
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temporalmente permanente, nem poderia en-
volver toda a drea entre o sudeste do Brasil e
Argentina — o correto seria interpreta-la como
sazonal e ligada ao movimento da corrente oce-
anica responsavel por sua existéncia no sudeste
do Brasil.

Essas consideragoes nao implicam que as
metodologias tradicionais de estudos em bio-
geografia devam ser simplesmente abandona-
das ou descartadas nos estudos de biogeografia
marinha. Apenas alertam para a necessidade de
uma compreensao e analise que levem em con-
sideracdo estes aspectos unicos do ambiente.
Uma area de endemismo proposta para o meio
do Atlantico, por exemplo, faz sentido se tiver
também sua posigao na coluna d’agua localiza-
da, e nao simplesmente ser considerada como
bidimensional. Ainda, se por acaso essa area
for comparada ou discutida em relacao a de
outras comunidades, essas discussdoes devem
ser feitas sempre levando-se em consideragao a
batimetria, ou a massa d’agua tinica ou predo-
minante das regioes, por exemplo. Desta forma,
as metodologias biogeograficas tradicionais po-
dem e devem ser empregadas em biogeografia
marinha, mas isso deve ser feito com cautela,
sempre se considerando a tridimensionalidade
do ambiente marinho e as varidveis ambientais
que podem atuar na distribui¢io geografica
das espécies. Esses cuidados e prevengoes sao
importantes para o aprimoramento, adequa-
¢ao e uso das metodologias biogeograficas em
ambientes complexos e diferenciados, tal como
o ambiente marinho, e resultarao em padroes
mais congruentes e melhor descritores do am-
biente.

O cenario atual dos estudos em biogeografia
marinha

Atualmente, a atividade relacionada a biodi-
versidade marinha tem incentivado a criacao
de bases de dados, aumento e organizacgao de
cole¢des de museus, formagdo de taxonomis-
tas, entre outros (viz., O’'Dor e col., 2010). Es-
sas medidas sdo importantes como base para
o desenvolvimento de estudos biogeograficos
com novas abordagens e também para criar um
arcabougo para outras disciplinas, tais como,
conservagao, ecologia, filogeografia, genética,
entre outras. A existéncia de uma maior diver-
sidade de filos marinhos em relagao aos terres-
tres (Myers, 1997; Okolodkov, 2010) ndo implica
em uma maior quantidade satisfatéria de revi-

sOes sistematicas para os tdxons marinhos, en-
volvendo desde o levantamento de fauna/flora
(seja por coleta em campo e/ou cole¢des de mu-
seus), mapeamento de distribui¢des geograficas
e construcao de filogenias. No Brasil, por exem-
plo, ha uma escassez de filogenias no nivel es-
pecifico, mesmo para os tdxons marinhos com
fauna melhor conhecida (e.g., Copepoda, Cha-
etognata; viz., Migotto e Marques, 2006), o que
dificulta a elaboragdo de hipoteses de homo-
logia biogeografica secundaria. Dessa forma,
podemos afirmar que ha uma necessidade ur-
gente de estudos taxondmicos para organismos
marinhos antes da delimitacao de homologias
biogeograficas.

Com relacdo a area de conservacao, estu-
dos e classificagdes biogeograficas dos ecossis-
temas sao fundamentais para o estabelecimen-
to de dreas de protecdo no ambiente marinho,
principalmente pela representatividade desse
ambiente ser subestimada em relagdo ao que
existe mundialmente para outras regioes (Spal-
ding e col., 2007). Lourie e Vincent (2004) apon-
tam e discutem cinco principais areas nas quais
a biogeografia pode contribuir para estudos em
conservagao: (1) mapas de distribuigao geogra-
fica das espécies, (2) modelos de distribuigao,
(3) classificagdes bioldgicas adequadas para a
identificagao de areas, (4) identificacao dos pro-
cessos que determinam e mantém as distribui-
¢Oes das espécies e (5) ferramentas adequadas
para analisar os dados, e todas estas se aplicam
ao ambiente marinho.

Whittaker e col. (2005) faz uma revisao
critica as aplicagOes de alguns aspectos da bio-
geografia em estudos de conservagao e afirma
que a ciéncia biogeografica ainda ¢ pobre den-
tro da drea de biologia da conservagao, sendo
uma “Cinderella within Conservation Biology”
(Whittaker e col., 2005:3). Entretanto, recente-
mente, o nimero de estudos em biogeografia
da conservacao vem aumentando (e.g., Lourie
e Vincent, 2004; Leslie, 2005), incluindo estudos
que apresentam classificagdes biogeograficas
baseadas na literatura para areas costeiras ma-
rinhas (e.g., Spalding, 2007) com proposta de
conservacgao de ambientes. Ainda assim, os am-
bientes para os quais existem estudos nessa drea
relacionam-se, em sua maioria, as aguas costei-
ras e de plataforma, para as quais a atengao e o
interesse humano estao mais voltados (Kochin
e Levin, 2003; Spalding, 2007). Como ressaltado
por Kochin e Levin (2003), uma maior atencao
e disponibilizacao de recursos devem ser vol-
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tados aos estudos no ambiente marinho, para
que as falhas e problemas encontrados nessa
linha de pesquisa possam ser resolvidos urgen-
temente.

Consideragoes finais

A biogeografia é uma ciéncia que tem se desen-
volvido amplamente nos tltimos anos, princi-
palmente com relacao as diferentes areas em
que pode ser aplicada e as diferentes metodolo-
gias propostas (e.g., Brooks, 1981; Nelson e Pla-
tnick, 1981; Rosen, 1988; Harold e Mooi, 1994;
Morrone, 1994; Nelson e Ladiges, 1996; Szumik
e col., 2002; Mast e Nyffeler, 2003; Szumik e Go-
loboff, 2004; Porzecanski e Cracraft, 2005; Deo e
DeSalle, 2006; Giokas e Sfenthourakis, 2008). A
auséencia de uma teoria biogeografica unificada
e a ampla variedade de metodologias contri-
buem com a existéncia de pensamentos opostos
e extremos nesta linha de pesquisa (Morrone,
2009).

A biogeografia marinha é o ramo tematico
da biogeografia que detém o menor nimero de
estudos e metodologias desenvolvidas. Como
ressaltado por Tronolone (2008), o conheci-
mento atual existente para o ambiente marinho
concentra-se nos niveis tréficos de topo, devido
principalmente a importancia economica dire-
ta desses organismos. Essa situagdo agrava-se
com a existéncia de poucos taxonomistas em
muitos grupos marinhos (Marques e Lamas,
2006; Migotto e Marques, 2006), dificultando a
existéncia de conhecimentos suficientes da ta-
xonomia, distribuigao geografica e relagoes de
parentesco da fauna/flora marinha, os quais
sao a base para o desenvolvimento de estudos
biogeograficos. Entretanto, atualmente, incenti-
vos para o aumento dos conhecimentos na area
marinha sao mais frequentes (viz. O’Dor e col.,
2010), incluindo estudos em conservacao (Ama-
ral e Jablonski, 2005; Leslie, 2005; Anderson e
col,, 2009) e em biogeografia da conservagao
(Lourie e Vincent, 2004; Leslie, 2005; Whittaker
e col.,, 2005). Desta forma, como ressaltado por
Crisci e col. (2000), os conflitos existentes entre
as diferentes linhas de pensamento em biogeo-
grafia sao comuns e devem ser enfrentados para
se encontrar uma solugao. Um primeiro passo
seria uma maior integragao entre a biogeogra-
fia ecologica e histdrica, ja que tanto os fatores
ecoldgicos quanto os histdricos sao importantes
na determinagao/modulacdo dos padroes de
biodiversidade (Morrone, 2009). A biogeografia

marinha é uma linha de pesquisa que, apesar
de ainda apresentar estudos incipientes, esta se
desenvolvendo em sua teoria e métodos, princi-
palmente com os constantes incentivos em estu-
dos de biodiversidade e conservagao marinha.
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Resumo. A distribuicdo dos organismos tem chamado a atencdo dos cientistas desde muito
tempo. Grandes naturalistas preocuparam-se em estudar seus grupos de interesse e descrever
padrdes geograficos, evocando dispersédo para explicar sua distribuicdo. O advento da sistemética
filogenética na década de 60 representou uma mudanca de paradigma na biogeografia
incorporando o conceito de vicariancia, processo pelo qual grupos de organismos sao isolados
e sofrem diferenciacao, fornecendo assim modelos testaveis em biogeografia. Neste contexto
apareceu Gareth Nelson, icti6logo norte-americano que contribuiu para o desenvolvimento da
Biogeografia Cladistica, pautando suas bases tedricas e propondo metodologias para seu estudo.
Neste artigo, Nelson responde uma entrevista tangenciando alguns dos principais assuntos da
biogeografia moderna como suas tendéncias e futuro, interface com a conservacao, e outras
questdes epistemoldgicas.
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Abstract. The distribution of organisms has captured the attention of scientists for a long time.
Great naturalists studied their groups of interest and described geographic patterns, evoking
dispersion to explain their distribution. The development of phylogenetic systematics in the
sixties represented a paradigm shift for biogeography, incorporating the concept of vicariance,
process through which groups of organisms are isolated and differentiate, providing testable
models in biogeography. In this context emerged Gareth Nelson, a North-American ichthyologist
that contributed to the development of Cladistic Biogeography, providing its theoretical basis
and proposing methodologies for its study. Herein, Nelson answers an interview regarding some
of the main topics in modern biogeography such as its tendencies and future, interface with
conservation, among other epistemological questions.

Key words. Distribution of organisms, historical biogeography, history of biology, paradigm, science.

Os padroes de distribui¢do de plantas e ani-
mais despertam o interesse da humanidade
ha muitos séculos (Lomolino e col., 2004). Ha
pouco mais de 200 anos, por exemplo, Carolus
Linnaeus (1709-1778) ja se preocupava em ex-
plicar como as diferentes espécies de plantas e
animais teriam chegado as suas atuais distri-
buigOes geograficas, a partir da suposta Arca
de Noé apos o diltvio biblico. Outros grandes
nomes da Biologia seguiram esta linha de pes-
quisa, tentando entender a dispersao das plan-
tas e animais pelo globo. Incluem-se nesta lista
pesquisadores como Georges-Louis Leclerc,
o Conde de Buffon (1707-1788), Augustin de
Candolle (1778-1841), Alexander von Humbol-
dt (1769-1859), Sir Joseph Dalton Hooker (1817-
1911), Philip L. Sclater (1829-1913), Charles
Darwin (1809-1882), Alfred R. Wallace (1823-
1913), Ernst Haeckel (1834-1919), Hermann von

Ihering (1850-1930) e Sven Ekman (1876-1964),
dentre outros (Briggs e Humphries, 2004). Ape-
sar da heterogeneidade de idéias e paradig-
mas por trds destes naturalistas do passado,
um denominador em comum a todos eles era
o conceito de dispersialismo, no qual todas as
plantas e animais atingiram seus atuais padroes
de distribuicdo exclusivamente através da dis-
persao. Principalmente por causa disso, os estu-
dos biogeograficos destes pesquisadores ainda
tinham uma conotac¢do muito descritiva, ainda
nao pautada no teste de hipoteses que permeia
a ciéncia moderna.

As décadas de 50 e 60 foram palco de uma
importante mudanga de paradigma nos cam-
pos da biologia comparada, incluindo a bioge-
ografia, com o advento da Sistematica Filoge-
nética através do famoso livro homoénimo pu-
blicado pelo entomdlogo alemao Willi Hennig
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(1966). A sistematica filogenética trouxe uma
nova metodologia para andlise de dados em
biologia comparada que permitiu a incorpora-
cao de testes de hipoteses as suas diversas areas
como a anatomia comparada, a biogeografia e
mesmo a genética moderna. Apesar de Hennig
ja ter incluido em seu livro as bases da siste-
matica filogenética aplicada a biogeografia, foi
o entomdlogo sueco Lars Brundin (1907-1993)
que utilizou as idéias de Hennig de forma mais
ampla na biogeografia e formalizou o método
que ficou conhecido como Biogeografia Filoge-
nética (Funk, 2004). Ainda assim, a aplicagao do
método filogenético de Hennig e Brundin para
se determinar a evolucao da distribui¢ao dos
organismos ao longo do tempo era limitada as
analises de grupos individualmente, ja que nao
havia um método para integrar a informacao
proveniente de grupos de organismos distintos
(Nelson, 1969; Platnick e Nelson, 1978; Nelson e
Platnick, 1981, Funk, 2004).

Figura 1 — Fotografia de Gareth Nelson (a dir.) junto
a Lars Brundin (a esq.), tirada por Christopher Hum-
phries em 1988, proximo ao Museu Sueco de Histéria
Natural em Estocolmo (Naturhistoriska Riksmuseet).
Imagem gentilmente cedida por G. Nelson, publicada
originalmente em Nelson (2000).

Paralelamente a esta mudanca de para-
digma, surgia uma nova linha de pesquisa em
biogeografia que permitia a analise dos padroes
de distribuicao de muitos grupos distintos de
organismos: a panbiogeografia. Ela foi desen-
volvida pelo botanico franco-italiano radicado
na Venezuela Leon Croizat (e.g., Croizat, 1958;
1964), e utilizava a congruéncia de distribui¢des
de organismos diferentes com base na analise
de seus tragos individuais para se obter um tra-
¢o generalizado que representasse a distribui-

¢ao de toda uma biota (Funk, 2004). No contexto
desta nova linha de pensamento, a distribuicao
atual dos organismos nao era mais interpretada
como resultado de multiplos eventos de disper-
sao, mas sim da fragmentacao de distribui¢oes
de linhagens ancestrais de organismos que, ao
se isolarem geograficamente, davam origem a
novas linhagens ao longo do tempo geoldgico.
Este processo ficou conhecido como vicarian-
cia. Era o ingrediente integrativo que faltava a
Biogeografia Filogenética de Hennig e Brundin.
E neste contexto que apareceu Gareth J. Nelson
(Figura 1), um jovem ictidlogo norte-americano
do American Museum of Natural History de
Nova lorque que foi um dos responsaveis por
uma verdadeira revolu¢ao na maneira de se en-
carar a biogeografia e os estudos sobre a distri-
buicao dos organismos.

Nelson se formou em 1962 pela Universi-
dade de Chicago e obteve seu doutorado pela
Universidade do Hawaii em 1966, mesmo ano
em que o revoluciondrio livro de Willi Hennig
foi traduzido para o inglés. Especializou-se na
sistematica e taxonomia de Clupeiformes, a or-
dem de peixes que inclui anchovas e sardinhas,
mas sua contribui¢do cientifica a ictiologia ex-
trapolou muito este grupo, tendo publicado im-
portantes artigos sobre anatomia e sistematica
de diversas linhagens de peixes. Além disso,
desenvolveu bastante a teoria da sistematica
filogenética, tornando-se uma referéncia nesta
area do conhecimento. Ao longo de sua carrei-
ra, a maior parte da qual desenvolvida na Divi-
sao de Peixes do American Museum of Natu-
ral History de Nova lorque, tornou-se membro
de muitas sociedades cientificas importantes,
como a Linnean Society of London, Society of
Systematic Biologists e a Willi Hennig Society,
e recebeu diversos prémios pela sua produtiva
contribuicao a ciéncia (Annual Medal da Linne-
an Society of London, Stoye Award e Robert H.
Gibbs Jr. Award da American Society of Ichthyo-
logists and Herpetologists, dentre outros). As-
sim como na ictiologia e na sistematica teorica,
Nelson trouxe uma importante contribuicao a
biogeografia ao integrar as idéias cladisticas de
Hennig e Brundin ao conceito de panbiogeo-
grafia desenvolvido por Croizat (Funk, 2004).
Nelson propods que o método desenvolvido por
Hennig e Brundin fosse aplicado a diversos
grupos com distribui¢des semelhantes, buscan-
do-se a congruéncia nos padrdes biogeograficos
e um melhor entendimento a cerca dos proces-
sos evolutivos que os geraram, o que ficou co-
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nhecido mais tarde como Biogeografia Cladisti-
ca ou de Vicariancia (Nelson, 1974; Funk, 2004).
Apesar dos processos de vicariancia (hipdte-
ses cientificamente testaveis) representarem a
principal linha de raciocinio deste paradigma,
os processos de dispersdao também sdo inclui-
dos na andlise como explicagdes as exce¢des da
vicariancia. A partir dai, houve um grande de-
senvolvimento de diferentes metodologias bus-
cando este objetivo, e atualmente a biogeografia
constitui um ramo multidisciplinar da ciéncia
com uma profusao de métodos abordando as
mais diversas questoes a cerca da distribuigao
dos seres vivos.

Atualmente, Gareth Nelson é pesquisador
honordrio e professor de Sistematica e Biogeo-
grafia no Departamento de Botanica da Univer-
sidade de Melbourne, Australia, onde tem de-
senvolvido muitos trabalhos abordando a bio-
geografia de plantas na regidao do Pacifico em
colaboracao com sua colega de departamento e
esposa, Dra. Pauline Ladiges. Recentemente, ele
gentilmente concordou em participar de uma
breve entrevista sobre suas impressoes a cerca
dos rumos que a biogeografia tem tomado nos
ultimos anos e suas perspectivas para o futu-
ro. Esta entrevista é reproduzida abaixo, com o
texto original em inglés transcrito no apéndice.

George Mattox: A regido neotropical é conhecida
por abrigar uma vasta diversidade de grupos ani-
mais e vegetais e é tida como um dos lugares mais
diversos do mundo. Como o senhor vé o futuro da
biogeografia no Neotropico?

Gareth Nelson: Tenho uma experiéncia limi-
tada com organismos neotropicais, o que na
ictiologia compreende uma drea de estudo es-
pecializada. Eu aprecio a “vasta diversidade de
grupos”. Seu estudo é agora buscado por cien-
tistas locais, e nao predominantemente por “co-
lonos”. Acredito que o futuro da biogeografia
serd realizado quase que completamente pelo
estudo continuado do Neotropico.

George Mattox: As Nagoes Unidas decretaram que
2010 seria o ano internacional da biodiversidade.
Quais as contribuicdes que a biogeografia pode tra-
zer para a conservagdo das espécies?

Gareth Nelson: Para mim, “biogeografia” e
“biodiversidade” significam a mesma coisa.
Conservagao é outra questao. Eu fiquei impres-

sionado pela opinido de Wallace de 1863, pag.
234: “E para tais questdes que o naturalista mo-
derno coleta seu material; é para isto que ele
continua desejando adicionar aos tesouros apa-
rentemente sem fronteiras de nossos museus
nacionais, e ndo descansara satisfeito enquanto
seu pais nativo, a distribuicdo geografica, e a
quantidade de variagao de cada coisa viva per-
manecerem imperfeitamente conhecidos. Ele
encara cada espécie vivente de animal e plan-
ta como letras individuais que irao compor um
dos volumes da histéria de nossa terra; e, as-
sim como algumas letras perdidas podem tor-
nar uma sentenga ininteligivel, a extin¢ao das
numerosas formas de vida que o progresso do
cultivo invariavelmente acarreta irdo necessa-
riamente obscurecer este incomensuravel regis-
tro do passado. E portanto um importante ob-
jetivo, que deve ser imediatamente assegurado
por institui¢des governamentais e cientificas,
que em todos os paises tropicais colonizados
por europeus sejam feitas as mais perfeitas co-
le¢Oes possiveis em todos os ramos da histdria
natural e depositadas em museus nacionais,
onde estarao disponiveis para estudo e inter-
pretacao. Se isto nao for feito, futuras geragoes
certamente olharao para nds como pessoas tao
imersas na busca por riquezas, que se tornaram
cegas para consideragdes mais elevadas. Eles
irdo nos cobrar a culpa de ter permitido a des-
truicao de alguns destes registros da Criacao os
quais tivemos o poder de preservar; e enquanto
proferimos todas as coisas viventes como resul-
tado direto e melhor evidéncia de um Criador,
ainda assim, e com estranha inconsisténcia, ve-
mos muitas delas perecerem irreversivelmente
da face da terra, sem cuidado e desconhecidas”
(On the physical geography of the Malay Ar-
chipelago, J. Roy. Geogr. Soc. 33:217-234). Nao
posso realmente melhorar isto.

George Mattox: Historicamente, ha uma separacio
entre a biogeografia historica e ecologica, tanto em
seus objetivos quanto nos pesquisadores que as pra-
ticam (e.g., Crisci, 2001). No entanto, tem-se havido
um esforco para integrar estas duas dreas do conheci-
mento. Como o senhor enxerga esta integracio?

Gareth Nelson: Esta € uma area problematica
na qual ndo posso afirmar ter tido muitas idéias.
Sou cético em relagdo a integragao e sintese, tal-
vez por causa da “nova sintese” relacionada a
sistematica. Vejo ecologia e histéria como pes-
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quisas com diferentes interesses, que fazem di-
ferentes séries de perguntas, paralelamente as
nogoes de estacOes e habitacoes de Candolle.

George Mattox: Em 1978, o senhor afirmou que a
biogeografia era uma disciplina “estranha” o que se
refletia na falta de departamentos ou institutos de
biogeografia e na inexisténcia de professores, curado-
res e profissionais desta drea do conhecimento (Nel-
son, 1978). O senhor enfatizou a falta de porta-vozes
da biogeografia. Em sua opinido, este problema ainda
persiste hoje em dia e por qué?

Gareth Nelson: Atualmente ha muito interesse
pela biogeografia, mas ainda poucos biogedgra-
fos “profissionais”. Croizat foi uma das poucas
pessoas na historia a levar a disciplina a sério.
Ainda assim, seu nome se tornou um termo de
abuso hoje em dia. Sei que nos paises latinos a
“histdria das idéias” em geral e particularmente
na biogeografia sao levadas a sério. Por outro
lado, sao menos consideradas no mundo anglo-
fonico, em que a histdria das coisas parece mais
esquecida na pressao da pesquisa moderna. Eu
revisei o pequeno livro texto de Robert MacAr-
thur “Geographical Ecology” (1972). No prefa-
cio ele afirma: “O estudante que aprender tanto
a matematica quanto a leitura da bibliografia
para completar um curso anual, estard pron-
to para fazer sua propria pesquisa.” Acredito
que nossas universidades de maior vanguar-
da véem seu papel como determinante no que
pode ser ignorado de forma segura, no caso de
MacArthur a maior parte da biogeografia.

George Mattox: Em seu artigo “A decade of chal-
lenge: the future of biogeography”, de 1985, o senhor
afirmou que um dos principais objetivos da bioge-
ografia nos dez anos seguintes seria contextualizar
as importantes descobertas de Leon Croizat no pa-
radigma cladistico. O senhor acha que, mais de duas
décadas depois, este objetivo tem sido alcangado?

Gareth Nelson: Nao sei, mas os recentes artigos
por Michael Heads, a respeito da sistematica
molecular e biogeografia, tendem a esta realiza-
¢do. Para ele, no entanto, tudo € “panbiogeogra-
fia”. Eu ndo tenho um problema com isso, mas
o aspecto cladistico era muito desaprovado por
Croizat, que considerava Hennig um nazista
por haver estado no servigo militar e “ter sobre-
vivido a guerra.”

George Mattox: Atualmente, ha uma ampla gama
de métodos analiticos em biogeografia historica, mui-
tos deles com pontos fortes, mas também com algu-
mas limitagoes. O senhor acredita que ha um método
mais eficiente para abordar questoes biogeogrificas
ou que a aplicacdo de métodos distintos, mesmo que
pautados em alicerces filosoficos diferentes, deve ser
buscada?

Gareth Nelson: As pessoas sempre irao variar
em sua abordagem a pesquisa nestas questoes.
Atualmente, um dos principais problemas diz
respeito a datacdo de tempos de divergéncia.
H4 uma diversidade de métodos aqui, e muitas
estimativas diferentes sao possiveis com base
nos mesmos dados sobre relagbes e distribui-
¢Oes geograficas. Um autor recente reclamou
que “panbiogedgrafos nao acreditam em reld-
gio molecular”, como se devessem acreditar.
Relevantes a esta discussao sao as observagoes
de J.B.S. Haldane (1930, The duty of doubt, p.
224): “a ciéncia deve seu maravilhoso progres-
so em grande parte ao habito de questionar to-
das as teorias, mesmo aquelas sobre as quais
uma agao € fundada. O mote da Royal Society,
‘Nullius in verba’, que pode ser parafraseada
como ‘Nao aceitamos a palavra de ninguém’,
€ uma regra solida. [...] O exemplo da ciéncia
mostra que isto nao é um limite a acdo.”

George Mattox: O senhor possui uma vasta produ-
¢do cientifica no campo da sistemdtica e biogeografia
de peixes. O que o levou a mudar o enfoque de sua
linha de pesquisa da ictiologia para a biogeografia de
plantas, mais recentemente?

Gareth Nelson: A vida em Nova lorque nao é
facil se vocé tem que trabalhar para se sustentar.
Permaneci durante trinta anos, os quais achei
que foram duros o bastante. Além disso, meu
trabalho nos ultimos anos envolvia a contagem
de caracteres meristicos em pranchas radiogra-
fadas de pequenos peixes (anchovas), o que era
cansativo para os olhos. Havia me casado com
Pauline Ladiges, uma australiana, em 1991, e
em 1997 achei que era hora de me mudar para
estar com ela.

George Mattox: Recentemente, tem havido um
grande avango no desenvolvimento da biologia mo-
lecular, muitas vezes em detrimento de outras dreas
importantes como a taxonomia e a sistemdtica mor-
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fologica. Quais sdo as principais contribuicoes que a
biologia molecular pode trazer para a biogeografia?

Gareth Nelson: Novamente, os artigos de Mi-
chael Heads sao relevantes. Estes se destacam
na minha opinido. Ou talvez seja simplesmente
porque sou mais familiarizados com eles pois
geralmente tenho que revisa-los para periddi-
cos. Sinto-me obrigado, pois sem minhas revi-
sOes geralmente positivas, o que seriam deles?

George Mattox: E quais sdo as principais armadi-
lhas que a biologia molecular impde aos praticantes
da biogeografia?

Gareth Nelson: A principal armadilha € a fe-
nética, reconhecida ou nao, particularmente na
datacdao molecular.

George Mattox: Para finalizar, o que o senhor diria
aos estudantes de graduacdo e pos-graduagdo que es-
tdo iniciando seus estudos na biogeografia.

Gareth Nelson: Penso que os estudantes se
beneficiam por possuirem raizes no passado.
Quando eu era responsavel por um curso de
biogeografia, pedia que os estudantes fizessem
semindrios orais curtos (15 minutos) sobre figu-
ras historicas baseados em sua propria leitura.
Hoje em dia, isso é muito facil pois a Internet
disponibiliza muito material histérico. Na bio-
geografia, ha grandes realizagdes no passado
que tem um lugar de valor na cultura humana.
Nada disso pode ser “ignorado de forma segu-

4
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Apéndice

Versao original da entrevista com Gareth Nelson

Appendix
Original version of the interview with Gareth Nelson

George Mattox: The neotropical region is known to
harbour a vast diversity of various groups of plants
and animals, and is considered one of the most
diverse places on earth. How do you see the future
of biogeography in the neotropics?

Gareth Nelson: [ have limited experience with
neotropical organisms, which in ichthyology
comprise a specialized area of study. I appreciate
the “vast diversity of groups”. Their study is now
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pursued by scientists in place, not predominantly by
“colonials”. I suppose that the future of biogeography
will be realized most completely through the
continued study of the Neotropics.

George Mattox: The United Nations decreed that
2010 is the Year of Biodiversity. What contributions
can biogeography bring to the conservation of
species?

Gareth Nelson: To me “biogeography” and
“biodiversity” mean the same thing. Conservation
is another matter. I was impressed with Wallace’s
assessment of 1863:234: “It is for such inquiries
the modern naturalist collects his materials; it is
for this that he still wants to add to the apparently
boundless treasures of our national museums, and
will never rest satisfied as long as the native country,
the geographical distribution, and the amount of
variation of any living thing remains imperfectly
known. He looks upon every species of animal and
plant now living as the individual letters which go to
make up one of the volumes of our earth’s history;
and, as a few lost letters may make a sentence
unintelligible, so the extinction of the numerous
forms of life which the progress of cultivation
invariably entails will necessarily render obscure
this invaluable record of the past. It is therefore, an
important object, which government and scientific
institutions should immediately take steps to secure,
that in all tropical countries colonized by Europeans
the most perfect collections possible in every branch
of natural history should be made and deposited in
national museums, where they may be available for
study and interpretation. If this is not done, future
ages will certainly look back upon us as a people
so immersed in the pursuit of wealth as to be blind
to higher considerations. They will charge us with
having culpably allowed the destruction of some of
those records of Creation which we had in our power
to preserve; and while professing to regard every
living thing as the direct handiwork and best evidence
of a Creator, yet, with a strange inconsistency, seeing
many of them perish irrecoverably from the face of
the earth, uncared for and unknown” (On the physical
geography of the Malay Archipelago, J. Roy. Geogr.
Soc. 33:217-234). I can’t really improve on that.

George Mattox: Historically, there is a separation
between a Historical Biogeography and an
Ecological Biogeography, including their objectives
and research groups practicing it. However, there
have been efforts to integrate these two areas of
knowledge. How do you see this integration?

Gareth Nelson: This is a problematic area into

which I cannot claim much insight. I am skeptical
about integration and synthesis, perhaps because of
the “new synthesis” regarding systematics. Ecology
and history 1 see as different research interests,
which ask different series of questions, paralleling
de Candolle’s notions of stations and habitations.

George Mattox: In 1978, you affirmed that
biogeography was a strange discipline, reflecting
in the absence of departments or institutes of
biogeography, or in the lack of professors, curators
and professionals of biogeography. You emphasized
the lack of a spokesman in biogeography. In your
opinion, has this scenario changed? Do these
problems persist today and why?

Gareth Nelson: Today there is much interest in
biogeography, but still few of any “professional”
biogeographers. Croizat was one of the few persons in
history to have taken the subject seriously. Yet today
his name has become a term of abuse. I know that
in Latin countries the “history of ideas,” generally
and in particular in biogeography, is taken seriously.
Less so in the Anglophone world, where the history
of things seems best forgotten in the press forward
of modern research. I reviewed Robert MacArthur’s
small textbook on Geographical Ecology (1972). In
the Preface he states: “The student who both learns
the mathematics and reads from the bibliography,
to complete a year’s course, is ready to do research
on his own.” I came away with the idea that our
foremost universities see their role as determining
what can safely be ignored, in MacArthur’s case
most of biogeography.

George Mattox: In your article “A decade of
challenge: the future of biogeography”, of 1985,
you affirmed that one of the main objectives of
biogeography in the subsequent ten years would be
to place the important findings of Leon Croizat in the
cladistic context. Do you think that, more than two
decades later, this objective has been reached?

Gareth Nelson: I don’t know, but the recent papers
by Michael Heads, respecting molecular systematics
and biogeography, tend toward that realization. For
him, however, it is all “panbiogeography.” I don’t
have a problem with that, but the cladistics aspect
was anathemna to Croizat, who considered Hennig
a nazi because Hennig was in the military and “he
survived the war.”

George Mattox: Today, there is a wide plethora
of analytical methods in Historical Biogeography,
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many of them with strong points but also with a
few limitations. Do you think that there is an ideal
method to face biogeographic questions or that the
application of different methods, even with distinct
philosophical backgrounds, must be seeked?

Gareth Nelson: People will always vary in their
approach to research in these matters. Today, one
main problem concerns dating of divergence times.
There is a diversity of methods here, with the result
that many different estimates are possible based on
the same data regarding relationships and geographic
distribution. One recent author complained that
“panbiogeographers do not believe in molecular
clocks,” as if they should so believe. Relevant here
are remarks of JBS Haldane (1930, The duty of doubt,
p- 224): “science has owed its wonderful progress
very largely to the habit of doubting all theories, even
those on which one’s action is founded. The motto
of the Royal Society, ‘Nullius in verba,” which may
be paraphrased ‘We take nobody’s word for it,” is a
sound rule.... The example of science shows that it
is no check on action.”

George Mattox: You have a vast scientific production
in the field of systematics and biogeography of fishes.
What made you change the scope of your research
line from ichthyology to biogeography of plants,
more recently?

Gareth Nelson: Life in New York City is not easy
if you have to work for a living. I lasted thirty years,
which [ thought were enough. Also my work in my
last years there involved counting meristic characters
on x-ray plates of small fishes (anchovies), which
was wearing on the eyes. Also I had married Pauline
Ladiges, an Australian, in 1991, and in 1997 1
thought it was time to move to be with her.

George Mattox: There has been a great development
in molecular biology in the past years, sometimes
to the detriment of other important fields such as
taxonomy or morphological systematics. What are
the main contributions that molecular biology can
bring to biogeography?

Gareth Nelson: Again relevant are the papers by
Michael Heads. These stand out in my opinion. Or
maybe it is just that I am more familiar with them
because generally I have to review them for journals.
I feel obliged, for without my generally positive
reviews, what would become of them?

George Mattox: And what are the main traps that

molecular biology can set against biogeography?

Gareth Nelson: The main trap is phenetics,
recognized or not, particularly in molecular dating.

George Mattox: At last, what would you like to
say to undergrad and graduate students who are
beginning their studies in biogeography?

Gareth Nelson: | think that students benefit from
having some roots in the past. When [ was responsible
for a biogeography course, I had the students give
short oral reports (15 minutes) on historical figures,
based on their own reading. Nowadays, this is
very easy because the Internet makes available so
much historical material. In biogeography there is
significant past accomplishment, which has a place
of value in human culture. None of it can “safely be
ignored.”



