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RESUMO

Estudos de biogeografia auxiliam no entendimento melhor sobre a
biosfera, a historia da Terra, ¢ os processos que atuam na formacao e
diferenciacdo de espécies. Boa parte desses estudos sdo analises de
barreiras biogeograficas e as suas respectivas efetividades na especiagéo
de fauna. Porém, apesar de existirem muitas pesquisas sobre
biogeografia e biodiversidade de fauna marinha, sdo poucos os trabalhos
que focam no Oceano Atlantico Ocidental tropical, € menos ainda que
trazem como resultados principais a efetividade da agdo do fluxo de
agua doce Amazonas-Orinoco na especiacdo entre as provincias
biogeograficas do Brasil ¢ do Caribe. Esse trabalho buscou compilar
dados de pares de espécies-irmds Brasil-Caribe através de um
levantamento Dbibliografico, a fim de analisar suas respectivas
divergéncias genéticas pelo relogio molecular e avaliar a efetividade da
Barreira Amazonica como barreira biogeografica nos processos de
especiagdo entre provincias. Para esse estudo, foram colhidos dados
genéticos de 38 pares de espécies-irmas de seis grupos distintos de
organismos marinhos associados a ambientes recifais: peixes, algas,
corais, crustaceos, gastropodes, e equinodermos. Os dados de cada par
incluiram informagdes de porcentagem de distdncia genética entre
sequéncias analisadas, taxa de evolugdo pelo relogio molecular em
porcentagem por milhdo de anos, e datagdo do inicio da divergéncia
entre espécies em milhdes de anos. As datagdes de divergéncia dos pares
de espécies-irmas foram comparadas com as flutuagdes no nivel do mar
ao longo do tempo. A partir dessas, foi possivel avaliar a agdo da
Barreira Amazonica na especiacio de organismos marinhos do Atlantico
Ocidental tropical em geral, com anotagdes especificas para cada grupo
individual. Os resultados finais indicam que as flutuac¢des na efetividade
da Barreira Amazonica estdo diretamente relacionadas as flutuagdes no
nivel eustatico do mar ao longo da historia geologica da Terra, visto que
os periodos de nivel do mar reduzido coincidem com periodos com
maior ocorréncia de separagdes entre sequéncias genéticas de espécies
Brasil-Caribe. Esta observagdo apoia a hipdtese de que a dispersdo entre
provincias pode ocorrer com mais facilidade quando o aumento do nivel
do mar provoca uma diminui¢do nas mudangas fisicas da area de
descarga no Oceano Atlantico. Por outro lado, a divergéncia molecular
ocorre com mais facilidade quando o nivel do mar diminui, favorecendo
mais a especiacdo por vicaridncia, por dificultar a dispersdo e a
passagem de individuos de populac¢des Brasil-Caribe pela barreira.



Palavras-chave: Barreira Amazonica, Oceano Atlantico, biogeografia,
espécies-irmas, organismos marinhos recifais



ABSTRACT

Studies of biogeography aid in the better understanding of the biosphere,
the history of Earth, and the processes that act in the formation and
differentiation of species. A good portion of these studies are analyses of
biogeographical barriers and their effectiveness of the speciation of
fauna. However, although there are many studies about biogeography
and biodiversity of marine fauna, few of them focus on the Tropical
Western Atlantic, with even fewer examples focusing on the
effectiveness of the freshwater Amazon-Orinoco outflow on speciation
between the biogeographical provinces of Brazil and the Caribbean.
This study sought to compile data for pairs of Brazil-Caribbean sister
species from the available literature, so as to analyze their respective
genetic divergences using molecular clocks and thus evaluate the
effectiveness of the Amazon Barrier as a biogeographical barrier in the
processes of speciation between provinces. For this study, genetic data
were gathered from 38 sister species pairs from six distinct groups of
marine reef organisms: fish, algae, coral, crustaceans, gastropods, and
echinoderms. The data for each pair included percentage of divergence
between analyzed sequences, rate of evolution according to the
molecular clock in percentage per million years, and estimated dates of
the beginning of divergence between species in millions of years. The
divergence dates of the pairs of sister species were compared with
fluctuations in sea level throughout time. From these, it was possible to
evaluate the action of the Amazon Barrier in the speciation of marine
organisms of the Tropical West Atlantic in general, with specific notes
for each individual group. The final results indicate that fluctuations in
the effectiveness of the Amazon Barrier are directly related to
fluctuations in eustatic sea level throughout the Earth's geological
history, since the observed periods of relatively low sea level coincide
with periods of greater incidence of separation between genetic
sequences of Brazil-Caribbean species. This observation supports the
hypothesis that dispersal between provinces may occur more easily
when a rise in sea level provokes a decrease in the physical changes of
the discharge area in the Atlantic Ocean. On the other hand, molecular
divergence occurs more easily when sea level drops, favoring speciation
by vicariance by impeding dispersal and passage of individuals of
Brazil-Caribbean populations through the barrier.

Keywords: Amazon Barrier, Atlantic Ocean, biogeography, sister
species, marine reef organisms
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1 INTRODUCAO

A evolugdo e a distribuicdo geografica de animais e plantas sdo
fortemente influenciadas por uma variedade de fatores e determinantes
evolutivos. Entre os determinantes importantes da evolucdo e da
distribuicdo de espécies estdo as barreiras geograficas. Barreiras ao
fluxo génico para organismos marinhos geralmente sdo sutis, um fato
que acaba apresentando um desafio a ecologistas evoluciondrios que
buscam compreender especiagdo e estruturas populacionais em
ambientes marinhos (Rocha 2003; Floeter et al. 2008; Luiz et al. 2011).
Dependendo da natureza da barreira em questdo e a regido onde ela se
encontra, existe a possibilidade da barreira ser atravessada por
determinados organismos de uma populagdo, levando a migracdo e a
distribuicdo de espécies habitantes da area de um lado ao outro, e vice-
versa. Uma barreira biogeografica com esta caracteristica ¢ dita
permeavel, levando ao conceito de "filtros" que ndo funcionam
igualmente para todas as espécies (Briggs 1974; Vermeij 2004).

A presenca de barreiras biogeograficas em determinadas regides é
o principal fator determinante na definicdo e caracterizagdo de
provincias biogeograficas (Briggs 1974; Vermeij 2004; Floeter et al.
2008; Luiz et al. 2011). Uma provincia biogeografica se caracteriza
como uma subdivisdo biologica do globo terrestre, cuja definicdo se
realiza através da analise de critérios taxonémicos e ecologicos de uma
dada regido. Uma barreira permeavel que divide duas provincias de um
ambiente marinho ¢é capaz de ainda permitir a passagem de
determinados organismos especializados, eventualmente levando a
especiacdo. A agdo de uma barreira na especiagdo de organismos pode
ser observada e avaliada através de andlises e comparagdes entre os
padrdes da distribui¢do de espécies e populagdes habitantes de ambas as
provincias (Rocha 2003). Nesse trabalho, foi analisada a efetividade da
barreira biogeografica Amazonas-Orinoco para especiacdo entre a
Provincia Brasileira e a Provincia do Caribe.

A Barreira Amazdénica ¢ considerada a principal barreira
biogeografica responsavel pela especiacdo de fauna entre a Provincia
Brasileira e a Provincia do Caribe (Robertson et al. 2006). Ela é definida
como o fluxo de agua doce do Rio Amazonas e do Rio Orinoco para o
Oceano Atlantico, saindo do nordeste da costa sul-americana. Este fluxo
se expande por 2300 km, separando os habitats recifais do Brasil e do
Caribe, e foi formado c¢. 11 milhdes de anos atras (Ma) (Hoorn et al.
1995; Robertson et al. 2006; Floeter et al. 2008). O fluxo Amazonas-
Orinoco funciona como barreira biogeografica devido a sua
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caracteriza¢do como uma imensa descarga de agua doce e sedimentos no
Oceano Atlantico, que produz mudangas dramaticas nas propriedades
fisicas e quimicas da dgua marinha dessa area (Collette & Riitzler 1977;
Rocha 2003). A superficie extensa de agua doce e a alta taxa de
sedimentagdo impedem a formacdo de recifes de corais na costa
nordeste da América do Sul, consequentemente dificultando a passagem
de fauna marinha associada a ambientes recifais, assim separando a
fauna de corais da Provincia Brasileira e da Provincia do Caribe (Veron
1995; Cox & Moore 2000).

A Provincia Brasileira foi definida por Briggs (1974) e Floeter et
al. (2008) como a regido de ambiente marinho estendendo da boca do
rio Amazonas até o sul do Brasil (Santa Catarina), mais as ilhas
oceanicas brasileiras: Atol das Rocas, Fernando de Noronha, Penedos de
Sdo Pedro e Sdo Paulo, e Trindade. A Provincia do Caribe, por sua vez,
se estende de Bermuda e Florida até a regido costeira do nordeste da
América do Sul (no sentido norte-sul), e do Golfo do México até as ilhas
de Dominica e Barbados (no sentido leste-oeste) (Fig. 1). A Provincia
do Caribe se encaixa na grande area marinha conhecida como o
Atlantico Norte Ocidental (NWA, em inglés Northwestern Atlantic),
que acrescenta a area do Caribe uma extensdo até a Carolina do Norte
nos EUA; enquanto a Provincia Brasileira faz parte da area marinha
chamada o Atlantico Sul Ocidental (SWA, em inglés Southwestern
Atlantic), estendendo o limite do sul até a Argentina.

As duas provincias divididas pela Barreira Amazonica
apresentam taxas diferentes de endemismo. A taxa de endemismo de
uma determinada regido ¢ representada pelo nimero de espécies
encontradas apenas naquela regido do mundo. Estudos em biogeografia
marinha utilizam estes dados de endemismo para dividir a biosfera e
caracterizar grandes provincias e regioes (Briggs 1974; Vermeij 1978),
assim definindo areas de endemismo. Segundo Floeter et al. (2008), o
Caribe sozinho apresenta 814 espécies de peixes recifais, sendo 272
espécies endémicas (33,4% de endemismo). Considerando o NWA
inteiro, os dados mudam para 831 espécies no total, com 473 endémicas
(56,9% de endemismo). Por outro lado, o SWA apresenta pouco mais
que a metade da quantidade de espécies de peixes recifais do NWA,
com um total de 471 espécies, de quais 118 sdo endémicas (25,1% de
endemismo). Considerando apenas a costa brasileira (sem as ilhas
oceanicas), sdo 437 espécies de peixes recifais, sendo 46 endémicas
(10,5% de endemismo).
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Figura 1 Mapa das Américas, destacando a extensdo da Barreira Amazonica
entre a Provincia Brasileira (vermelho) e a Provincia do Caribe (verde)

A formagdo de uma barreira biogeografica permeavel entre duas
regides, como € o caso da Barreira Amazonica, eventualmente leva a um
tipo especial de diferenciacdo entre fauna: a formacdo de pares de
espécies-irmas. Este tipo de especiacdo ocorre devido ao aparecimento
de uma barreira que divide a populag@o, o que promove a diferenciacio
de uma espécie em duas espécies de taxons muito proximos, um
processo conhecido como vicaridncia. A Barreira AmazoOnica ¢
reconhecida como influéncia na formacao de pares de espécies-irmds de
peixes recifais no Atlantico Ocidental tropical (Rocha 2003, Floeter et
al. 2008), de corais de agua rasa (Ledo 1986), e de gastropodes de costio
rochoso (Vermeij 1978). Um exemplo de como a caracteristica
permeavel da Barreira Amazonica pode ser observada ¢ a distribuigdo de
peixes que ocorrem com predomindncia no Brasil, mas que também
podem ser encontrados em simpatria com outros taxons relacionados ao
norte do Rio Amazonas (Rocha 2003).

Como foi comentado anteriormente, uma barreira biogeografica
com caracteristica permeavel potencialmente ndo atua como barreira
para todos os organismos, de certa forma funcionando mais como filtro
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para a especiag@o. Por exemplo, uma barreira a organismos que habitam
ambientes marinhos de agua rasa e clara ndo necessariamente funciona
igualmente como barreira para peixes de maior profundidade (Gilbert
1977). Durante periodos de nivel de mar alto, ha sedimentacdo baixa e
salinidade normal na plataforma continental externa na regido do
Amazonas (50-70 m), permitindo colonizagdo por esponjas e alguns
peixes recifais de agua profunda (Collette & Riitzler 1977). Ao mesmo
tempo, o fluxo de agua doce do Rio Amazonas para o Oceano Atlantico
cria condigdes de baixa luminosidade, impedindo o desenvolvimento de
corais. Estas condi¢des favorecem a formagdo de um corredor estreito
na Barreira Amazoénica, que pode ser atravessado por organismos que
requerem agua marinha clara e de salinidade normal, mas ndo habitats
recifais rasas nem corais. Posteriormente, em periodos de nivel de mar
baixo, a salinidade da areca diminui e a sedimentagdo aumenta, ¢ 0
corredor entre a Provincia Brasileira e a Provincia do Caribe fecha
novamente (Rocha 2003), favorecendo a diferencia¢do dessas espécies
de peixes recifais de dgua profunda e levando a formagdo de pares de
espécies-irmas.

Para determinar a efetividade de uma barreira biogeografica
como o fluxo Amazonas-Orinoco na especiacdo, analisamos a
divergéncia molecular entre espécies-irmas das provincias divididas. A
hipotese do relégio molecular, isto €, a constancia de taxas de evolugdo
molecular ao longo do tempo, permite a datacdo de eventos
cladogenéticos (Bromham & Penny 2003). Para esta datagdo, ¢
necessaria a calibragdo da taxa de substitui¢do em cada regido de DNA.
Eventos vicariantes, como a separacdo de populagdes de espécies
marinhas pelo aparecimento da Barreira Amazonica, podem fornecer
uma base para estudo destas datas. Comparagdes de divergéncia entre
pares de espécies com representantes de cada lado de uma barreira
podem auxiliar na determinagdo de eventos de separagdo que ocorreram
simultaneamente e que entdo sdo provavelmente contemporaneos com o
surgimento da barreira (Lessios 2008). Portanto, analisando a datacdo da
divergéncia molecular entre espécies, torna-se possivel determinar o
tempo de evolugdo delas e avaliar a taxa de especiacdo exercida nos
pares de espécies pela barreira biogeografica presente entre suas
respectivas populagdes.
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1.1 JUSTIFICATIVA

Estudos sobre a biogeografia e a fauna do Oceano Atlantico
fornecem um entendimento melhor sobre a biosfera, a historia da Terra,
€ 0s processos que atuam na formacdo e diferenciacdo de espécies. A
analise da distribui¢do de peixes de costdo, por exemplo, pode esclarecer
a posicdo de barreiras geograficas e o papel destas na especiacdo das
espécies (Randall 1998). A partir dos dados colhidos, torna-se possivel
avaliar os mecanismos de especiacdo e distribuicdo de fauna em
determinadas regides da Terra.

Porém, apesar de existirem varias pesquisas relacionadas a
barreiras biogeograficas do Oceano Atlantico e as respectivas
efetividades delas na especiacdo de organismos marinhos, as pesquisas
voltadas principalmente, e até exclusivamente, para a Barreira
Amazonica e a especiagdo de fauna marinha entre o Brasil e o Caribe
sdo poucas. Os resultados finais deste projeto contribuirdo ao banco de
dados com uma avaliagdo ampla das flutuagcdes na efetividade da
Barreira Amazonica e, consequentemente, uma visdo mais detalhada
sobre os processos de especiacdo e os padrdes zoogeograficos do
Atlantico Ocidental tropical.

1.2 OBJETIVOS
1.2.1 Objetivo Geral

O objetivo principal deste projeto foi de avaliar o papel da
Barreira Amazonica na geracdo da biodiversidade de organismos
marinhos associados a ambientes recifais entre a Provincia Brasileira e a
Provincia do Caribe, através da revisdo de literatura sobre dados de
divergéncias moleculares e distancias genéticas em filogenias entre
pares de espécies-irmas encontradas no Brasil e no Caribe, separadas
pela barreira. A partir da analise dos dados, foi realizada uma avaliagdo
comparativa com dados da flutuacdo no nivel do mar ao longo do
tempo, o que implica na efetividade do fluxo de agua doce Amazonas-
Orinoco no Oceano Atlantico como barreira biogeografica entre as
espécies de ambientes recifais do Brasil e do Caribe.

1.2.2 Objetivos Especificos

Além de avaliar a agdo da Barreira Amazonica na especiagdo,
este estudo também buscou colher as informagdes genéticas dos pares de
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espécies-irmds de fauna marinha do Atlantico Ocidental tropical,
disponiveis em varios trabalhos publicados e bancos de dados, e
apresenta-las numa compilagdo de um tnico projeto. Foram analisadas
espécies de varios grupos de organismos marinhos, cuja variabilidade no
Atlantico Ocidental provavelmente se deve a barreira biogeografica
posicionada entre as duas grandes provincias. Também, uma
comparagdo das distancias genéticas dos pares de espécies-irmas sera
apresentada num unico esquema, para melhor observagdo dos tempos de
divergéncia e da proporcdo de espécies-irmds entre a fauna estudada,
que serviu para analisar os processos historicos e ecoldgicos da Barreira
Amazonica.
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2 METODOLOGIA

A pesquisa deste projeto foi composta principalmente por uma
revisdo de literatura voltada a estudos sobre pares de espécies-irmas de
organismos marinhos associados a ambientes recifais do Oceano
Atlantico, como também sobre os possiveis processos responsaveis pela
formagdo desta biodiversidade, com maior énfase na Barreira
Amazonica.

Os pares de espécies-irmas escolhidos para serem observados no
estudo sdo de organismos marinhos recifais de seis grupos distintos:
peixes, algas, corais, crustaceos, gastropodes, e¢ equinodermos. O
objetivo de incluir essa variedade de grupos no estudo ¢ de obter um
conjunto de dados de divergéncias moleculares o mais diversificado
possivel e, consequentemente, uma analise mais completa da efetividade
da Barreira Amazonica. Uma grande quantidade de trabalhos publicados
sobre a especiacdo entre organismos marinhos Brasil-Caribe sio
voltados ao estudo de peixes recifais (Rocha 2003, Floeter et al. 2008),
mas também existem publicacdes sobre estudos de outros grupos, como
gastropodes (Vermeij 1978), corais (Ledo 1986), e lagostas (Sarver et al.
1998). Devido a predominancia de pesquisas voltadas a um determinado
grupo de organismos marinhos, o foco principal deste trabalho ¢ de
peixes recifais; porém, a medida que foi possivel, foram coletados dados
de outros grupos para serem apresentados junto aqueles obtidos sobre
peixes.

O aspecto de diferenciagdo entre a fauna marinha do Brasil e do
Caribe observado com predomindncia neste estudo ¢ a divergéncia
molecular, cuja datagdo para cada par de espécies-irmas foi determinada
pelo relogio molecular de seu respectivo grupo e da sequéncia genética
analisada. Esses dados genéticos foram retirados direto das publicacdes
cientificas utilizadas como referéncias para este trabalho. Porém, nem
todos os artigos em questdo apresentaram informacdes de divergéncia
junto com a datacdo de separagdo. Nos casos de referéncias que
forneceram apenas dados de distancia e de taxa de evolugdo, foi possivel
calcular a datacdo da divergénia em milhdes de anos por proporgdo a
partir dessas informacgdes. No caso de estudos que forneceram apenas a
distancia genética entre as espécies, as taxas de divergéncia por milhdo
de anos foram calibradas de acordo com cada tipo de gene utilizado para
comparagdo entre as sequéncias, com referéncias baseadas em eventos
cladogenéticos independentes daquele sendo estudado neste trabalho,
isto €, o surgimento da Barreira Amazonica.
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Apb6s uma extensiva revisdo bibliografica, foi montada uma
tabela (Tabela 1), com um total de 38 pares de espécies-irmas
provenientes do Brasil e do Caribe, junto com informac¢des das
sequéncias utilizadas para determinar a distdncia entre cada par, da
porcentagem de divergéncia entre as sequéncias genéticas estudadas, da
taxa de evolugdo molecular em porcentagem por milhdo de anos, ¢ da
datag@o de divergéncia entre espécies-irmds em milhdes de anos. Além
disso, também foram incluidas na tabela referéncias de calibragdo dos
reldgios moleculares e referéncias bibliograficas. Nimeros de acesso do
GenBank para cada par estdo disponiveis na Tabela 2 do Apéndice A.

Foi montado um grafico (Fig. 2) mostrando todos os pares de
espécies-irmas com suas respectivas datagdes de divergéncia molecular
em milhdes de anos. No caso de pares com duas taxas de evolugdo
utilizadas para determinar a datacdo de divergéncia pelo relogio
molecular (por exemplo, 1 a 2,5%/Ma para citocromo b ou 0,2 a
0,44%/Ma para 16S rRNA; Robertson et al. 2006), foi colocado um
intervalo com o ponto médio das duas datagdes para o grafico.



Tabela 1 Pares de espécies-irmas Brasil-Caribe, com sequéncias para determinagdo de distdncia genética, porcentagem de
divergéncia entre as sequéncias (%SD), taxa de divergéncia molecular em porcentagem por milhdo de anos (%/Ma), datacdo de
divergéncia em milhdes de anos (Ma), referéncias de calibragdo dos relogios moleculares, e referéncias bibliograficas

Divergéncia
o . . A e Datacao . < A e
Género Brasil Caribe Sequéncia %SD | (%/Ma) (Ma) Calibragao Referéncia
Acanthurus bahianus tractus Citocromo b %F;tl) 2 1
. . . (Fst) Istmo do Rocha et al.
chirurgus chirurgus Citocromo b 0.02 2 0 Panamé* (2002)
coeruleus coeruleus Citocromo b %thg 2 0.57
Anisotremus surinamensis surinamensis Citocromo b 0.0 2 Istmo do Bernardi et
virginicus virginicus Citocromo b 0.0 2 Panama* al. (2008)
. . Istmo do Bowen et al.
5 Aulostomus Strigosus maculatus Citocromo b 8.0 2 4 Panama* (2001)
E Istmo do
[ . (holbrookii + Panama Summerer
Diplodus a. argenteus bermudensis) 16S rRNA 0.17 0.2 0.85 (Robertson et al. | ctal. (2001)
20006)
Periodo de
. . . 12S rRNA; deglaciacdo Ruber et al.
Elacatinus figaro (Carib. clade) 16S rRNA 0.84 0.14 6 (Ritchic et al. (2003)
1996)
aurolineatum aurolineatum Citocromo b 0.0 2 0 Istmo do
Haemulon Panama* Rocha et al.
COl 0.0 1.2 0 (Bermingham et (2008)
al. 1997)




Datacao

Género Brasil Caribe Sequéncia %SD | (%/Ma) (Ma) Calibragao Referéncia
plumieri plumieri Citocromo b 0.0 2 0
COlI 0.0 1.2 0
plumieri sciurus Citocromo b 11.4 2 5.7
COlI 10.7 1.2 8.9
- (cont.) (cont.)
squamipinna parra Citocromo b 18.6 2 9.3
COlI 11.3 1.2 9.4
steindachneri steindachneri Citocromo b 0.7 2 0.35
COlI 0.7 1.2 0.58
Halichoeres brasiliensis radiatus Citocromo b 2.3 2 1.2 Rocha et al.
Istmo do (2005)
dimidiatus cyanocephalus Citocromo b 2.3 1.2 Panama* Rocha
penrosei maculipinna Citocromo b 6.5 33 (2004)
Hippocampus patagonicus erectus Citocromo b - - 1.8 Mar de Tétis Ca(szezgotz)al.
(Teske etal. Teske et al
reidi reidi Citocromo b 1.0 1.4 0.7 2007) (2007)
ciliaris ciliaris Citocromo b 0.6 2 0.3 Istmo do Alva-
Holacanthus ] ; i Panamé* Campbell et
tricolor tricolor Citocromo b 0.0 2 0 al. (2010)
Istmo do
. . Panama Gold et al.
Lutjanus alexandrei apodus COlI 4.0 1.2 3.1 (Bermingham et 2011)

al. 1997)




Datacao

Género Brasil Caribe Sequéncia %SD | (%/Ma) (Ma) Calibragao Referéncia
. . . ; . Istmo do Muss et al.
Ophioblennius a. atlanticus a. macclurei Citocromo b 12.1 2 6 Panama* (2001)
Rhizoprionodon lalandii lalandii COlI 0.0 1.2 0 Istmo do
Panama Mendonga
pOrosus porosus COlI 0.0 1.2 0 (Bermingham et | ctal. (2011)
al. 1997)
. amplum viride Citocromo b 0.0 2.5 0
Sparisoma
1 0
16S rRNA 0.0 0.44 0
0.2 0
axillare rubripinne Citocromo b 5.6 2.5 2.2
1 5.6
16S rRNA 0.2 0.44 0.5
Istmo do
0.2 1.1 Panama Robertson et
frondosum griseorubra Citocromob | 4.2 2.5 1.7 (Robertsonetal. | al. (2006)
| 49 2006)
16S rRNA 0.1 0.44 0.2
0.2 0.9
radians radians Citocromo b 0.1 2.5 0
1 0
16S rRNA 0.0 0.44 0
0.2 0




Datacao

Género Brasil Caribe Sequéncia %SD | (%/Ma) (Ma) Calibragao Referéncia
tuiupiranga atomarium Citocromo b 3.0 2.5 1.2
1 3
(cont.) (cont.)
16S rRNA 1.1 0.44 2.5
0.2 5.5
3 Halimeda cuneata.brazil (dzsco.ide.a..atl * UCP7, ITS, 5.0 0.1 50 Registro fossil Verbruggen
&0 friabilis) tufA (Verbruggen et
< al. 2009) et al. (2009)
k2 Millepora alcicornis alcicornis 16S rRNA - - 1 .
g ) Lindner
ot Com. pes.
© Stylaster roseus roseus 16S rRNA - - 10 (Com. pes.)
Calcinus tibicen tibicen COI 0.0 1.25 0 Malay &
Paulay
2 14 0 (2009)
S| Farfant tiali d I6SIRNA | 04 | 06 0.7 Cape Range
& arfantepenaeus notialis worarum r . . . Anticline (Page
S 0.9 0.4 et al. 2008) Maggioni et
Litopenaeus schimitti setiferus 16S rRNA 0.9 0.6 1.5 al. (2001)
0.9 1
6
B Registro fossil Malaquias
@ Bulla occidentalis occidentalis COI 0 - 0 (Malaquias & & Reid
2 Reid 2009) (2009)
@)




Datacao

Género Brasil Caribe Sequéncia %SD | (%/Ma) (Ma) Calibragao Referéncia
Diadema antillarum antillarum tRNA-lisina 0.84 1.6 0.53 Istmo do
z Panama Lessios et
£ 2.6 0.32 (Lessios et al. al. (2001)
3 2001)
.g Istmo do
5 . Panama McCartney
o
oal Echinometra lucunter lucunter COl 0.78 35 0.22 (McCartney et et al. (2000)
al. 2000)

* = Relogio molecular de citocromo b em peixes com taxa de 2%/Ma calibrado de acordo com Brown et al. (1979)
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3 RESULTADOS

O grafico de divergéncias moleculares (Fig. 2) mostra as datagdes
obtidas para cada par de espécies-irmas, separados na legenda por
grupos de organismos marinhos. Além das informagdes de divergéncia
molecular, o grafico também mostra as flutuagdes no nivel do mar ao
longo da historia geologica da Terra (Robertson et al. 2006), a fim de
demonstrar a sua importancia nas variagdes de padrdo de divergéncia
entre pares de espécies-irmas Brasil-Caribe.

Nesse trabalho, foram levantados um total de 38 pares de
espécies-irmas Brasil-Caribe de seis grupos de organismos marinhos. De
29 pares de espécies-irmas no grupo de peixes recifais, as datagdes de
divergéncia molecular variaram de 0 a 9,35 Ma; o Unico exemplo de
algas analisado mostrou uma divergéncia de 50 Ma; no grupo de corais,
houve uma variagdo de 1 a 10 Ma nas datagdes; os trés pares de
crustaceos renderam uma variacdo de 0 a 1,25 Ma; o exemplar do grupo
de gastrépodes analisado mostrou uma divergéncia de 0 Ma; e os dois
pares de equinodermos tiveram uma variacao de 0,22 a 0,425 Ma.

O grafico também foi dividido em quatro periodos de tempo
distintos: 0 a 3 Ma, 3 a 6 Ma, 6 a 10 Ma, e antes de 10 Ma. Dos 38
exemplares mostrados no grafico, 28 pares (21 de peixes, 1 de corais, 3
de crusticeos, 1 de gastropodes, 2 de equinodermos) apresentaram
datacdo de divergéncia nos ultimos 3 milhdes de anos da historia
geologica, 6 pares (todos de peixes) tiveram datacdo entre 3 Ma e 6 Ma,
3 pares (2 de peixes, 1 de corais) renderam uma datagdo antes de 6 Ma
até 10 Ma, e apenas um par (algas) apresentou datacdo de divergéncia
no periodo antes de 10 Ma. Dos 28 casos com datagdo no periodo mais
recente, 12 pares (10 de peixes, 1 de crustaceos, 1 de gastropodes)
apresentaram datacdo de 0 Ma, ou seja, nenhuma divergéncia molecular
significativa entre espécies Brasil-Caribe.
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Genus Brazil Caribbean
Halimeda cuneata.brazil (discoidea.at! +) ]
Millepora alcicornis alcicornis E 9-11 Ma =~
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Farfantepenaeus notialis duorarum E |
Litopenaeus schimitti setiferus E —
Bulla occidentalis  occidentalls | N
Diadema antilarum  antillarum L
Echinometra lucunter lucunter i | o)
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chirurgus chirurgus 4 | @
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|
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Figura 2 Datagdes de divergéncia molecular entre espécies-irmas Brasil-Caribe
e comparacgdo com flutuagdes no nivel do mar ao longo do tempo (modificada
de Robertson et al. 2006, baseada em Hallam 1984 e Haq et al. 1987). Os
intervalos de datagdo usados representam taxas de mutagdo maximas e minimas
estimadas baseadas na literatura (Tabela 1).
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4 DISCUSSAO

Com base nos dados compilados, é possivel chegar a conclusio
de que as datacdes de divergéncia molecular da maioria dos pares de
espécies-irmas Brasil-Caribe estdo diretamente relacionadas a historia
geologica com suas varias flutuagdes no nivel do mar, e
consequentemente na Barreira Amazdnica. Durante os periodos de nivel
eustatico relativamente elevado, existe uma maior possibilidade de
dispersdo entre as duas provincias, devido a concentracdo menor de
agua doce do fluxo Amazonas-Orinoco € a menor taxa de sedimentagdo,
0 que permite a passagem de mais espécies pela Barreira Amazonica.
Por outro lado, durante os periodos de nivel eustatico reduzido, a
barreira fecha mais com a sedimentacdo e o fluxo de agua doce
elevados, favorecendo a divergéncia entre populacdes.

De acordo com a andlise pelo relogio molecular, a maioria dos
pares de espécies com alguma distdncia genética significativa,
independente do grupo, apresentaram divergéncia molecular nos ultimos
3 milhSes de anos da historia geologica. A partir dessa observagdo, €
possivel deduzir que durante esse ultimo periodo, que apresentou
flutuag¢des no nivel do mar com uma média eustatica relativamente baixa
(ou com maiores variagdes), varias populagdes sofreram divergéncia por
vicariancia com a elevada efetividade do fluxo Amazonas-Orinoco
como barreira biogeografica para dispersdo. Por outro lado, o periodo
entre 3 Ma e 6 Ma do grafico apresenta uma frequéncia menor de
ocorréncias de separacdo, provavelmente devido ao aumento no nivel do
mar, o que favoreceu a dispersdo entre provincias com a efetividade
reduzida da Barreira Amazonica. O periodo de 6 Ma a 10 Ma apresenta
uma frequéncia menor ainda de datagdes de divergéncia molecular, com
quase nenhum caso passando de 10 Ma. Esse resultado ¢ consistente
com a hipotese da formacdo da Barreira Amazonica, que coloca a sua
datag@o ha 11 Ma (Hoorn et al. 1995; Robertson et al. 2006; Floeter et
al. 2008).

4.1 PEIXES

A maioria dos exemplares do grupo de peixes analisados nesse
estudo apresentaram divergéncia molecular dentro do periodo dos
ultimos 3 milhdes de anos, sendo que metade dos casos ndo
apresentaram divergéncia significativa alguma entre sequéncias Brasil-
Caribe (0 Ma). Esses casos demonstram a verdadeira permeabilidade da
Barreira Amazonica, visto que varios dos pares Brasil-Caribe sdo na
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verdade a mesma espécie presente tanto numa provincia quanto na
outra. Provavelmente houve pouca ou nenhuma divergéncia molecular
entre essas populacdes devido a capacidade delas de passagem e/ou
dispersdo pela barreira entre provincias.

Por outro lado, existem alguns casos de pares do grupo de peixes
que apresentaram divergé€ncia entre 3 Ma e 10 Ma. Ja essas espécies
provavelmente ndo apresentam a mesma facilidade de atravessar a
Barreira Amazonica que as espécies do caso anterior, o que dificulta a
dispersdo entre provincias e portanto favorece mais a divergéncia. Muss
et al. (2001), por exemplo, citam o fluxo Amazonas-Orinoco como um
possivel impedimento a dispersdo larval em Ophioblennius, sendo que a
distancia genética entre espécies-irmas Brasil-Caribe desse género
apresentou datagdo de 6 Ma. Além disso, esse género geralmente ocorre
apenas em aguas muito rasas (1-5 m), o que impediria sua colonizac¢do
nos bancos de esponjas abaixo da pluma do Amazonas.

Como ndo houve nenhum caso de divergéncia molecular com
datacdo antes de 10 Ma, € aceitavel chegar a conclusdo de que todos os
pares de espécies-irmds do grupo dos peixes que apresentam alguma
separacdo genética sofreram divergéncia por vicaridncia devido ao
surgimento da Barreira Amazonica ou posterior dispersdo (Rocha 2004;
Rocha et al. 2008).

4.2 ALGAS

O Uunico par Brasil-Caribe de algas analisado nesse estudo
também foi o Unico caso de divergéncia molecular que apresentou uma
datacdo além de 10 Ma, tendo como datagdo aproximadamente 50 Ma.
A partir desse resultado, chegamos a conclusdo de que a Barreira
Amazonica provavelmente ndo teve influéncia no inicio dessa
diferenciacdo genética, ja que a divergéncia molecular ocorreu muito
antes da formacgao da barreira biogeografica entre a Provincia Brasileira
e a Provincia do Caribe. Porém, ndo podemos decartar a possibilidade
da Barreira Amazodnica ser responsavel pela manutencdo dessa divisdo.
Deve haver, entdo, outra explicagdo para essa divergéncia. Verbruggen
et al. (2009) apontam como possivel explicagdo evolutiva os padrdes
limitados de dispersdo do género Halimeda devido a variagdes de
temperatura entre regides de latitudes diferentes, junto com o fato de que
os nichos desse género apresentam uma taxa de evolugdo mais gradual.
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4.3 CORAIS

Os dados de ambos os exemplares do grupo de corais foram
obtidos a partir de comunicag@o pessoal de A. Lindner, que estimou as
datacdes de divergéncia Brasil-Caribe de Millepora alcicornis e
Stylaster roseus como aproximadamente 1 Ma e 10 Ma,
respectivamente. A partir desse espectro grande de datagdes, a
conclusdo tirada ¢ de que a Barreira Amazdnica possivelmente afeta
diferentes espécies de corais de formas diferentes, dependendo da
capacidade de dispersdo das larvas de cada uma delas pela barreira. Para
obter conclusdes mais definitivas quanto a essa hipdtese, seria
necessario o levantamento de resultados de outras pesquisas e analises
sobre corais do Atlantico Ocidental.

4.4 CRUSTACEOS

Dos trés pares de espécies de crustaceos analisados nesse estudo,
todos apresentaram datacdo de divergéncia, conforme o relogio
molecular, dentro dos ultimos 3 milhdes de anos da historia geologica.
A conclusdo a partir desse resultado ¢ de que a divergéncia entre as
espécies-irmas desse grupo teve inicio apdés a diminuicdo mais
significativa do nivel eustatico do mar durante esse periodo. Isso
provavelmente significa que os crustaceos, assim como a maioria dos
pares estudados, tiveram mais facilidade de dispersdo entre provincias
durante os periodos de nivel eustatico do mar elevado, o que favoreceu a
separagdo das populagdes e a divergéncia subsequente apenas no
periodo mais recente da historia geoldgica da Terra.

Ambos os pares de espécies de camardo sofreram alguma
divergéncia significativa entre suas sequéncias genéticas, com datagdo
dentro dos tltimos 3 milhdes de anos. Segundo Maggioni et al. (2001), é
plausivel a hipotese de que os camardes peneideos de dgua rasa, como
os da Provincia Brasileira e da Provincia do Caribe, foram submetidos a
uma separagdo significativa com a diminui¢do do nivel eustatico do mar
durante esse periodo (Dall et al. 1990), o que por sua vez apoia a
hipotese da efetividade elevada da Barreira Amazonica nos ultimos 3
milhdes de anos.

Porém, o par de caranguejo ermitdo, que na verdade é a mesma
espécie presente em ambas as provincias (Calcinus tibicen), nao
apresentou nenhuma divergéncia significativa entre populacdes, apesar
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de existirem hapldtipos diferentes dessa espécie (Malay & Paulay 2009),
e portanto foi colocado no estudo com datagdo de 0 Ma. Assim, €
possivel que essa espécie ainda tenha capacidade de passagem e/ou
dispersdo pelo fluxo Amazonas-Orinoco, apesar da aparente efetividade
dele como barreira biogeografica a outras espécies do grupo de
crustaceos.

Em outro estudo com crustaceos, agora com lagostas do género
Panulirus, Sarver et al. (2000) cita que dados de sequéncias de DNA e
diferencas morfologicas sugerem que populagdes de P. argus do Brasil
sdo geneticamente distantes de populagdes do Caribe, € que o nivel de
divergéncia dessas € equivalente aos niveis de divergéncia observadas
entre espécies reconhecidas de Panulirus.

4.5 GASTROPODES

Foi estudado apenas um exemplar no grupo de gastropodes,
sendo esse caso de um par da mesma espécie (Bulla occidentalis)
presente em ambas as provincias, com pouquissima divergéncia
genética. Isso € porque, apesar de existirem varios haplotipos dessa
espécie no Atlantico Ocidental (Malaquias & Reid 2009), as diferencas
entre as sequéncias Brasil-Caribe ndo sdo significativas. Portanto, a
distribuicdo dessa espécie no Atlantico Ocidental provavelmente ndo
estd relacionada a presenca da Barreira Amazonica.

Malaquias e Reid (2009) citam uma outra pesquisa sobre a
distribui¢do global de gastrépodes do género Echinolittorina (Williams
& Reid 2004), cujas espécies analisadas do Atlantico Ocidental tiveram
uma distribuicdo semelhante ao exemplar desse trabalho. A partir dessas
informagdes, pode-se tirar a conclusdo de que a Barreira Amazonica tem
pouco efeito sob a distribuigdo geografica de gastropodes marinhos,
porém o levantamento de outras pesquisas semelhantes seria necessario
para confirmar essa hipdtese.

4.6 EQUINODERMOS

Os dois exemplares do grupo de equinodermos nesse estudo sdo
casos de uma mesma espécie presente nas duas provincias, porém
apresentando alguma divergéncia entre sequéncias Brasil-Caribe. Nos
dois casos, a divergéncia molecular apresentou datagdo menor que 1 Ma.
A partir desse resultado, podemos chegar a conclusiao de que essas duas
espécies de ourigo-do-mar (Diadema antillarum e Echinometra
lucunter), assim como os exemplares do grupo de crustaceos, sofreram
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vicaridncia significativa apenas durante o periodo mais recente da
historia geologica, dos tltimos 3 milhdes de anos, com o nivel eustatico
do mar reduzido em relagdo aos outros periodos mais antigos.

De fato, Lessios et al. (2001) citam a Barreira Amazonica como a
causa mais provavel da descontinuidade genética entre populagdes
Brasil-Caribe de Diadema antillarum, enquanto McCartney et al. (2000)
apontam a queda no nivel do mar durante os ultimos 3 milhdes de anos
como restrigdo ao fluxo génico entre populagdes de Echinometra. Essas
observacdes sdo consistentes com a hipotese da efetividade elevada do
fluxo Amazonas-Orinoco como barreira a dispersdo durante periodos de
nivel eustatico do mar reduzido.
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5 CONCLUSOES

Com esse levantamento de datacdes de divergéncia molecular
entre espécies-irmas Brasil-Caribe, foi possivel analisar a efetividade do
fluxo Amazonas-Orinoco como barreira biogeografica entre a Provincia
Brasileira e a Provincia do Caribe. Como a maioria dos pares de
espécies-irmas analisados sdo de peixes recifais, os resultados e as
conclusdes mais bem definidos do trabalho foram atribuidos a esse
grupo. E possivel observar que as flutuagdes na efetividade da Barreira
Amazonica estdo diretamente relacionadas as flutuagdes no nivel
eustatico do mar ao longo da historia geologica da Terra, visto que os
periodos de nivel do mar reduzido (e/ou com maiores flutuagdes)
coincidem com periodos com maior ocorréncia de separagdes entre
sequéncias genéticas de espécies Brasil-Caribe. Esta observacdo apoia a
hipotese de que a dispersdo entre provincias pode ocorrer com mais
facilidade quando o aumento do nivel do mar provoca uma diminuig¢do
nas mudancgas fisicas da area de descarga no Oceano Atlantico, ¢ a
divergéncia molecular ocorre com mais facilidade quando o nivel do
mar diminui, favorecendo mais a especiacdo por vicariancia por
dificultar a dispersdo e a passagem de individuos de populagdes Brasil-
Caribe pela barreira.

Porém, apesar de haver uma grande base de dados de pares de
espécies-irmas do grupo de peixes recifais, foram poucos os exemplares
encontrados de outros grupos de organismos marinhos associados a
ambientes recifais para esse estudo. Portanto, ainda ndo podemos tirar
conclusoes definitivas quanto a efetividade do fluxo Amazonas-Orinoco
como barreira a dispersdo para outros organismos marinhos. O presente
estudo pode, e deve, servir como incentivo e inicio para a realizagdo de
mais estudos sobre a influéncia da Barreira Amazonica e sua funcao
como barreira biogeografica entre a Provincia Brasileira e a Provincia
do Caribe. Através de novas pesquisas e levantamentos, podera ser
compilada uma base de dados mais completa sobre a Barreira
Amazonica, que por sua vez ira contribuir para o melhor entendimento
de processos de especiagdo e de padroes zoogeograficos do Atlantico
Ocidental tropical.

No futuro, deveremos incorporar caracteristicas bioldgicas dos
adultos e das larvas dos organismos potencialmente afetados pela
barreira, o que deve melhorar nosso entendimento sobre a influéncia da
ecologia dos organismos e dos ambientes recifais em cada lado da
Barreira Amazonica.
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APENDICE A — Nameros de acesso do GenBank

Tabela 2 Numeros de acesso do Genbank, como citados nas referéncias da Tabela 1

Género Brasil Caribe GenBank
Acanthurus bahianus tractus
Peixes chirurgus chirurgus AY029304-AY029311
coeruleus coeruleus
Anisotremus surinamensis surinamensis
— — EU694281-EU694384
virginicus virginicus
Aulostomus strigosus maculatus AF327455-AF327457
Diplodus a. argenteus (holbrookii + bermudensis) AF365356-AF365359
Elacatinus figaro (Carib. clade) AF491071; AF491077
. . EU697502, EU697528,
Haemulon aurolineatum aurolineatum

EU697553, EU697578

EU697513, EU697540,

plumieri plumieri EU697565, EU697590

Lmieri . EU697514, EU697541,

prumert scrurus EU697566, EU697591

EU697517, EU697544,

. EU697569, EU697594
squamipinna parra

EU697512, EU697539,
EU697564, EU697589




Género Brasil Caribe GenBank
EU697518, EU697545
steindachneri steindachneri EU697520, EU697547,
EU697570, EU697595
Halichoeres brasiliensis radiatus IZYYSBQZ%))S;SSL;J—IZYY%Z?S;%SI’
dimidiatus cyanocephalus AY591377-AY591379
penrosei maculipinna AY591360-AY591365
Hippocampus patagonicus erectus AF192638-AF192706
reidi reidi AF196292; DQ288368

Holacanthus ciliaris ciliaris i
tricolor tricolor

Lutjanus alexandrei apodus HQ162417; HQ162377

Ophioblennius

a. atlanticus

a. macclurei

AF323030-AF323038

Rhizoprionodon lalandii lalandii HM446216-HM446227
porosus porosus GU318244-GU318296
Sparisoma amplum viride
axillare rubripinne
frondosum griseorubra DQ457021-DQ457051
radians radians
tuiupiranga atomarium




GenBank

Género Brasil Caribe
Algas Halimeda cuneata.brazil (discoidea.atl + friabilis) F]624485-F]624863
Millepora alcicornis alcicornis
Corais -
Stylaster roseus roseus
. O . FJ620149-F]620493,
Calcinus tibicen tibicen EF683559-EF683561
Crustaceos Farfantepenaeus notialis duorarum AF192051-AF192093
Litopenaeus schimitti setiferus AF255054-AF255057
Gastropodes Bulla occidentalis occidentalis DQ986546, DQ986548
. Diadema antillarum antillarum AY012728-AY013241
Equinodermos
Echinometra lucunter lucunter AF255468-AF255540




