BIOGEOGRAFIA MARINHA

Sergio R. Floeter, Abilio Soares-Gomes & Eduardo Hajdu

N esse capitulo n6s vamos explorar interpretacoes ecologicas e evolutivas extraidas da distribuicao geo-
grafica dos organismos marinhos. Veremos que muitas distribuicoes atuais sao produtos de fascinan-
tes historias evolutivas. Serao discutidas as afinidades da biota marinha brasileira. Também sera abordada
aimportancia das escalas espaciais e temporais em estudos ecologicos, enfatizando a utilidade dos estudos
em grandes escalas (biogeografia ecolégica e/ou macroecologia).

18.1 CONCEITOS

18.1.7 O Que é Biogeografia?

Biogeografia € a ciéncia que busca documentar e entender padroes espaciais da biodiversidade, a partir da
avaliacao das distribuicoes dos organismos — passado e presente. Os trés processos fundamentais em biogeo-
grafia sao: evolucao, extincao e dispersao. Evolucao é qualquer mudanca irreversivel na composicao genéti-
ca de uma populacao, enquanto que extin¢ao € o processo em que uma espécie se torna permanentemente
eliminada do planeta. Por dispersao entende-se o estabelecimento de uma populacao em uma nova area
(i.e. extencao da area geografica de uma espécie), usualmente através da transposicao de uma barreira ao
fluxo génico. Por exemplo, as ilhas vulcanicas que nunca estiveram em contato com placas continentais s6
podem ser colonizadas através de dispersao, um fenémeno normalmente raro, neste caso denominado de
dispersao por salto (jump dispersal).

Em esséncia, biogeografia nao ¢ uma ciéncia experimental, mas sim comparativa e baseada na obser-
vacao, porque as escalas espaciais e temporais envolvidas sao geralmente muito grandes. As teorias sao de-
senvolvidas com base nos padroes observados, com subsequente teste de hipoteses e predicoes a partir de
novas observacoes. Experimentos naturais, como barreiras biogeograficas (com cronologia ou surgimen-
to conhecido), sao usados como modelos de como se da a evolucao de grupos de espécies separadas ao
longo do tempo. A biogeografia ¢ uma ciéncia sintética, trazendo aspectos de vdrias outras ciéncias, tais
como geologia, paleontologia, paleoceanografia, etc.

A biogeografia tem uma longa historia, datando da época de Linnaeus (século 18) e de Darwin e
Wallace (século 19), quando se comecou a explorar o mundo e a observar como as espécies eram distri-
buidas. Charles Darwin foi o primeiro grande pesquisador a estudar a distribuicao dos corais em sua fa-
mosa viagem ao redor do mundo a bordo do H.M.S. ‘Beagle’. Ja Alfred Russel Wallace, com seus varios
trabalhos sobre distribuicao de espécies realizados na regiao Indo-Maldia, ¢ considerado por muitos, o
pai da (zoo)biogeografia.
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Os biogeografos analisam questoes como: O que a amplitude e a forma das distribui¢oes geograficas
dos organismos marinhos podem nos dizer sobre sua ecologia e historia evolutiva? Por que as espécies vi-
vem onde vivem e o que as impede de colonizar novas areas? Por que existem muito mais espécies nos tro-
picos do que em latitudes temperadas ou polares?

A biogeografia e outras abordagens correlatas de pesquisa englobam aspectos diversificados, tais
como: biogeografia historica, filogeografia e macroecologia.

18.1.2 Biogeografia Historica

A biogeografia historica estuda a historia dos taxons no espaco através de ferramentas analiticas que bus-
cam estabelecer os provaveis eventos de vicariancia, dispersao e extincao que moldaram seus padroes dis-
tribucionais. Vicariancia € o termo utilizado para a separacao ou divisao de um grupo de organismos por
uma barreira biogeografica, resultando na diferenciacao do grupo original em novas espécies. Dispersao e
extin¢ao foram previamente definidos em 18.1.1.

18.1.3 Filogeografia

A filogeografia ¢ uma linha de pesquisa que estuda os principios e processos que governam a distribuicao
geografica de linhagens genealdgicas, incluindo aquelas em nivel intraespecifico. A filogeografia propoe
uma relacao entre a genética de populacoes e a sistemadtica (e, consequentemente, a organizacao espacial
das populacoes). Esses estudos baseiam suas hipoteses nos processos de vicariancia, dispersao e extincao, e
estabelecem relacoes entre taxons e/ou entre areas. As analises, baseadas em filogenias, sao realizadas ge-
ralmente em niveis subespecificos (subespécies, populacoes, linhagens), porém, filogenias de espécies
dentro de géneros também sao comuns.

18.1.4 Biogeografia Ecoldgica e Macroecologia

Estuda a distribuicao atual dos organismos tentando entender os padroes observados com base nas intera-
¢oes bidticas e nas influéncias do ambiente fisico sobre os organismos. Esta abordagem contrasta com a da
biogeografia historica, que tenta reconstruir a origem, a dispersao e a extincao de taxa e biotas. Os estudos
de reconstituicao de ambientes pretéritos, no caso dos ambientes marinhos conhecidos como paleocea-
nografia, fazem uma ligacao entre essas duas abordagens biogeograficas.

O conceito de biogeografia ecologica se confunde com o da macroecologia segundo diversos auto-
res. O termo ‘macroecologia’ foi cunhado por Brown & Maurer (1989), que o definiram como a disciplina
que se dedica a analise ecologica da abundancia e da distribuicao geografica das espécies em grandes esca-
las espaciais e temporais, sendo o ponto de intersecao entre a ecologia, a biogeografia e a macroevolucao.
Como podemos observar, as diferencas, se € que existem entre os dois conceitos, sao minimas. Portanto,
no presente capitulo ambos os temas serao tratados em conjunto. A macroecologia envolve trabalhos nao
s6 com grupos taxonomicos mas também com os grupos funcionais dos ecossistemas (e.g. grupos tréficos,
grupos com diferentes tamanhos corporais, capacidade de dispersao, etc.). Adicionalmente, a macroeco-
logia também trabalha com escalonamento de propriedades metabdlicas, por exemplo, sem conexao di-
reta com areas geograficas (e.g. implicacoes evolutivas do escalonamento da rede vascular com o tamanho
corporal — o que sai do escopo da biogeografia e desse capitulo). A macroecologia tem sua énfase na anali-
se estatistica dos padroes, ao invés da manipulacao experimental, sendo entao complementar a estudos
ecologicos detalhados realizados em pequenas escalas.

18.2 AREAS DE ENDEMISMO E PROVINCIAS BIOGEOGRAFICAS

Areas de endemismo sio unidades geogrificas naturais que podem ser determinadas de forma objetiva.
Por definicao, delimitam-se pela distribuicao congruente de duas ou mais espécies, onde congruente nao
implica em completo acordo em todas as possiveis escalas de mapeamento, mas requer simpatria relativa-
mente extensa. Dentre as diversas propostas feitas para seu reconhecimento, podemos destacar a de Mor-
rone (1994) como particularmente pratica e objetiva, derivada do método conhecido como Analise Parci-
moniosa de Endemismo, originalmente proposta para o reconhecimento de afinidades historicas entre
areas de ocorréncia (hierarquia espacial).
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Morrone propos a aplicacao de uma quadricula sobre mapa de determinada regiao onde se pretende
reconhecer as areas de endemismo. Os quadrados sao georeferenciados e escalonados em escala apropria-
da (graus, minutos ou segundos de latitude e longitude, ou simplesmente em quilometros). No passo se-
guinte, elabora-se uma matriz onde cada linha representa um quadrado, e cada coluna uma espécie, codi-
ficando-a com 1 (um), se a espécie estiver presente naquele quadrado, e com 0 (zero), se estiver ausente.
Esta matriz € entao analisada por parcimonia de Wagner (e.g. programas PAUP, PHYLIP), obtendo-se um
cladograma que provavelmente apontara alguns grupos de quadrados. Espécies restritas a cada grupo de
quadrados (definido por ao menos duas espécies) sao mapeadas, visando o delineamento dos limites de
cada area de endemismo. Diversos autores ja discutiram endemismo na costa brasileira (e.ge EKMAN,
1953; BRIGGS, 1974; PALACIO, 1980; HETZEL & CASTRO, 1994; FLOETER & SOARES-GOMES, 1999;
FLOETER & GASPARINI, 2000; ROCHA, 2003), mas ainda nao se empregou um método objetivo como o
de Morrone para o reconhecimento de dareas de endemismo.

E relativamente bem aceito que as principais dreas marinhas brasileiras de endemismo sao os costoes
rochosos das regioes S e SE, os recifes do sul da Bahia e as ilhas e arquipélagos oceanicos. Endemismo ja foi
também registrado localmente em diversos pontos do litoral brasileiro. Todavia, frequentemente ¢ dificil
distinguir entre endemismo verdadeiro (distribuicao realmente restrita), ou falso endemismo decorrente
de insuficiéncia amostral. Esse tipo de incerteza ¢ comumente associada as espécies raras, que podem pas-
sar despercebidas em inventarios preliminares de biodiversidade, ou aquelas pertencentes a grupos de es-
pécies cripticas (= espécies que sao indistinguiveis por caracteres morfologicos, todavia, mantém o status
de espécie biologica), onde a necessidade de identificacao por especialistas torna duvidosa parte dos regis-
tros conhecidos.

18.2.7 Um Estudo de Caso: O Endemismo Provisoério de Arenosclera Brasiliensis
na Regiao do Cabo Frio

A esponja Arenosclera brasiliensis Muricy & Ribeiro, 1999 € bastante comum na regiao do Cabo Frio (Arraial
do Cabo, Cabo Frio e Buzios — R]), podendo se tratar de um endémico local. Essa espécie nao € conhecida
do litoral sul do estado, ou mesmo dos litorais paulista e sul do Brasil. Tampouco €é conhecida do litoral
nordestino ou das ilhas oceanicas brasileiras. Entretanto, por haver praticamente total desconhecimento
da fauna de esponjas no Estado do Espirito Santo nao se pode afirmar categoricamente que A. brasiliensis
seja um endémico local da regiao do Cabo Frio.

18.2.2 Unidades de Classificacao de Distribuicoes Geograficas

Apesar da dificuldade no reconhecimento de dareas de endemismo, nao € dificil perceber que alguma con-
gruéncia existe nos padroes de distribuicao das diferentes espécies, seja por razoes historicas, ou por ques-
toes puramente adaptativas. Desta forma, onde houver recifes havera fauna recifal, e onde houver mangue-
zais haverd uma fauna tipica destes ecossistemas. Por vezes, entretanto, a razao por tras das distribuicoes con-
gruentes observadas pode nao estar clara de imediato, implicando em andlises efetuadas no ambito da bioge-
ografia historica ou ecologica para sua compreensao. Independentemente de sua causa, padroes repetitivos
merecem nomes, que por sua vez podem estar classificados hieraquicamente. O mesmo ocorre com a distri-
buicao dos organismos marinhos, costumeiramente agrupados em Regioes, Sub-regioes, Provincias,
Sub-provincias e Distritos biogeograficos que infelizmente nao sao definiveis em termos objetivos ampla-
mente aceitos. Briggs (1974, 1995), por exemplo, define ‘Provincia’, arbitrariamente, como uma unidade bi-
ogeografica baseada em 10% de endemismo. Nos mesmos moldes, Kauffmann (1973), define varias unida-
des biogeograficas da seguinte forma: ‘Realm’: mais de 75% de endemismo, ‘Regiao’: 50-75%, ‘Provincia’:
25-60%, ‘Sub-provincia’: 10-25% e finalmente ‘centros de endemismo’: 5-10% de endemismo.

O uso de unidades de classificacao de distribuicoes geograficas implica uma hierarquia e algum grau
de diferenciacdo biética entre as dreas. Atribui-se a Sclater (1858) e Wallace (1876) a criacao deste sistema
para a biota terrestre (Regioes Neartica, Neotropical, Paleartica, Etiopica, Oriental e Australiana). Uma
das principais criticas ao sistema dito Wallaceano € que suas classes congregam areas biogeograficas e geo-
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l6gicas compostas, tratando-se de artefatos da geografia atual sem qualquer relacao com a homologia siste-
matica, imprescindivel a uma classificacao natural. Ou seja, muitas areas representam unidades ecologi-
cas, principalmente em funcao de sua proximidade geografica atual, do que em decorréncia de co-evolu-
cao de suas biotas em amplo segmento do tempo geologico.

Reconhece-se hoje uma Regiao do Atlantico Tropical Ocidental com base na ampla afinidade entre a
biota marinha brasileira e a do Caribe. Nao se reconhece, entretanto, uma Regiao da Gondwana ocidental,
hajavista que a afinidade entre a biota marinha brasileira e a biota marinha da Africa e da Antartida guarda
muito pouca semelhanca nos dias de hoje. Desta forma o sistema Wallaceano despreza um longo intervalo
de tempo geologico responsavel por homologia espacial (verdade historica), onde a América do Sul esteve
unida a Africa e a Antdrtida e, como tal, compartilhou uma biota marinha com estes continentes. A ques-
tao crucial que precisa ser apontada aqui € que a origem da biota marinha brasileira € “gondwanica”, com
posterior aquisicao de elementos “tethyanos”, supervalorizados em detrimento dos primeiros, quando do
reconhecimento de uma Biota Atlantica Tropical ocidental.

Entretando, o pioneirismo no estabelecimento de uma compartimentalizacao da biota marinha foi
de Dana (1852), que utilizou is6crimas (linhas de temperatura minima média) no estabelecimento de seu
sistema. O menor volume de informacao acerca da biota marinha comparativamente a terrestre, a maior
homogeneidade do habitat e a costumeiramente maior capacidade de dispersao dos organismos mari-
nhos implicou na necessidade de mais um século até que se alcancasse uma primeira proposta amplamen-
te aceita de classificacao das areas marinhas (figura 18.1). Segundo Pielou (1979, “as regioes marinhas ten-
dem a coincidir com as massas d’agua oceanicas, corpos d’agua distintos uns dos outros por suas caracteris-
ticas fisicas, especialmente temperatura. Nenhuma barreira impenetravel as separa, e suas posicoes nao
sao imutaveis.”
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Figura 18.1 Principais areas marinhas de endemismo (adaptado de Van Soest & Hajdu 1997). Areas: 1) Artico; 2) Atlantico
Boreal Oriental; 3) Atlantico Boreal Ocidental; 4) Pacifico Boreal Oriental; 5) Pacifico Boreal Ocidental; 6) Japao-China; 7)
Nordeste do Atlantico (= Provincia Lusitana); 8) Mediterraneo Ocidental; 9) Mediterraneo Oriental; 10) California; 11) Pacifico
Oriental Tropical; 12) indias Ocidentais (= Caribe); 13) Brasil; 14) Africa Ocidental Tropical; 15) Mar Vermelho; 16) indico
Ocidental; 17) indico Central; 18) Indonésia; 19) Pacifico Central; 20) Noroeste da Austrélia (= Provincia Dampieriana); 21)
Nordeste da Australia (= Provincia Solanderiana); 22) Africa do Sul; 23) Sudoeste da Africa; 24) Sudoeste do Atlantico (=
Provincia Patagonica); 25) Chile-Peru; 26) llha da Pascua; 27) Norte da Nova Zelandia; 28) Sul da Nova Zelandia; 29) Sudoeste
da Austrdlia (= Provincia Flindersiana); 30) Sudeste da Australia (= Provincia Peroniana); 31) Tasmania (= Provincia
Maugeana); 32) Sul da América do Sul (= Provincia Magalanica); 33) Regido Subantartica; 34) Antartica; 35) Nova Caledbnia.
Notar que as areas de endemismo muitas vezes confundem-se com provincias reconhecidas.
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18.2.3 Propostas para a Setorizacao do Litoral Brasileiro

A titulo de ilustracao, listamos abaixo algumas das propostas existentes para a classificacao do litoral brasi-
leiro em conformidade com o sistema Wallaceano. Algumas revisoes sobre o tema sao as de Vannucci
(1964), Coelho & Santos (1980), Palacio (1980) e Floeter & Soares-Gomes (1999).

Alguns autores, com base no estudo dos padroes de distribuicao de diversos grupos faunisticos e flo-
risticos marinhos do Atlantico ocidental, propuseram o reconhecimento de uma fauna caribenha que se
estende por todo o Brasil Tropical, ou mesmo até parte do Sub-Tropical. Um dos principais argumentos é
a distribuicao de manguezais até o Estado de Santa Catarina. Alguns dos nomes atribuidos a esta grande
area foram: Provincia Caribenha, Regiao das Indias Ocidentais, Provincia Antilhana, Sub-regiao
Caribenha, Regiao Atlantico Tropical Americana e Fauna Litoral Tropical.

Outros reconheceram uma fauna brasileira Tropical distinta da fauna marinha caribenha. Reforcan-
do esta opcao estd a constatacao da singularidade dos recifes brasileiros, em sua maioria formados por al-
gas calcareas, vermetideos, arenitos ou corais, estes ultimos em boa parte endémicos do litoral brasileiro
(e.g. género Mussismilia).

A tabela 18.1. ilustra o consideravel endemismo de diversos grupos faunisticos e floristicos marinhos
no Brasil. A area recifal no Brasil € de apenas 0,4% da area recifal global e 5,0% da area recifal do Atlantico,
porém a proporcao (razao) entre o nivel de endemismo para corais e peixes recifais e a area recifal no Bra-
sil € de 6,5 (razao espécies endémicas/area/100 km?) para peixes e 0,9 para corais enquanto no Caribe ¢é
de apenas 1,5 para peixes e 0,26 para corais (MOURA, 2002). O alto endemismo por unidade de area faz
com que os recifes brasileiros sejam dreas prioritarias para conservac¢ao, o que ja vem sendo implementado
em areas tais como o Parcel de Manuel Luiz (MA), o Atol das Rocas (RN), o Arquipélago de Fernando de
Noronha (PE), a Costa dos Corais (PE e AL) e o Arquipélago dos Abrolhos (BA).

Tabela 18.1 Diversidade, grau de endemismo de importantes grupos da fauna e flora marinha do Brasil e suas relagoes
com a regiao Caribenha e o Atlantico Oriental

T Gl Endemismo Brasil + Atlantico Anfiatlanticos
espécies no (%) norte ocidental (%) Referéncias
Brasil 4 tropical (%) E
Porifera’ 257 35,8 49,4 17,9 E. Hajdu, dados
nao publicados
Corais? 20 40,0 55,0 20,0 Castro (2003)
Crustacea 330 16,7 - 8,5 Mello (1996)
(Brachiura)
Moluscos 1574 12,5 62,5 48 Rios (1994)
Peixes recifais® 464 18,34 59,5° 16,6° Floeter et alii
471 25,14 68,25 17,8 (2008)
Algas ~700 ~11,4 - - Horta et alii
bentbdnicas (2001)
Oliveira (2002)

1 = Demospongiae; 2 = Escleractineos + Hidrocorais; 3 = Teledsteos (<100m prof.); 4 = Atlantico Sul Ocidental; 5 = excluindo as es-
pécies circumtropicais (5.2%).

O setor tropical do litoral brasileiro ja recebeu as denominacoes de Sub-provincia Brasileira, Distrito
Brasileiro e Provincia Brasileira. Por vezes, foi reconhecida também uma distincao entre a fauna litoranea do
norte do Brasil e aquela da costa leste, denominando-se a primeira de Guianense e a segunda de Bahiana.
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Os litorais SE e S do Brasil, de caracteristica Subtropical, sao costumeiramente considerados como
areas de transicao para uma fauna temperada. Como apontado por Ekman (1953), para faunas subtropi-
cais marinhas em geral, a fauna subtropical marinha brasileira também apresenta maior semelhanca
com a fauna tropical que com a temperada, decorrendo dai as inimeras propostas de anexa-la a fauna
tropical brasileira ou do Atlantico tropical ocidental (biota caribenha) como um todo. Alguns autores,
entretanto, reconhecem o carater de transicao dessa fauna, mas ressaltam seu endemismo atribuin-
do-lhe uma classe a parte. Os nomes utilizados para designar essa area brasileira de transicao (que por ve-
zes estendia-se até o Rio da Prata) foram Provincia Sul-Brasileira, Sub-Provincia Sul-Brasileira, Distrito
Sul-Brasileiro, Setor Sub-Tropical, Regiao Temperada Quente da Costa Leste da América do Sul, Provin-
cia Paulista e Provincia Uruguaio-Bonairense.

As incertezas existentes no estabelecimento desta setorizacao do litoral brasileiro decorrem de uma
série de fatores que podem ser classificados em dois grupos principais: histérico/evolutivos e ecologi-
co/adaptativos. Esses dois grupos de fatores formam um continuo, com os primeiros manifestando-se ma-
joritariamente em intervalos mais amplos de tempo (milhares e milhoes de anos), e os segundos manifes-
tando-se no dia-a-dia, ano apoés ano (décadas e séculos), da existéncia dos organismos marinhos.

O principal fator historico/ evolutivo gerador de incertezas no estabelecimento de fronteiras entre bi-
otas é que, ao contrario dos taxons, areas ou biotas nao precisam ter apenas uma historia para contar.
Assim eraa biogeografia nos tempos da Terra estatica de Lyell, antes da descoberta da tectonica de placas e
da deriva continental.

18.2.3 Afinidades Historicas Multiplas da Biota Marinha Brasileira

Sabe-se que o Oceano Atlantico Sul comecou a surgir no Cretaceo (135 M.a.), quando a América do Sul
ainda pertencia ao mega bloco paleocontinental denominado Gondwana. Neste momento da historia ge-
ologica do litoral brasileiro, nao havendo ainda qualquer ligacao marinha com a fauna do norte da Améri-
ca do Sul ocidental (a época, dita “Tethyana” referente ao antigo mar pantropical ‘Mar de Tethys’), equi-
valente a Caribenha atual, € de se supor que a maior afinidade faunistica do jovem oceano fosse com a Afri-
ca, a Antartida e a Austrdlia - grandes blocos continentais pertencentes a Gondwana. A formacao de uma
barreira de mar profundo entre a Américado Sul e a Africa s6 foi ocorrer no Paleoceno (60 M.a.), momen-
to em que se estabeleceu também o livre fluxo entre as biotas marinhas caribenha e brasileira. A separacao
entre Australia e Antartida, e entre esta tltima e a América do Sul s6 ocorreu no Eoceno (50 M.a.). Cada
uma destas fases da evolucao continental deve ter deixado uma impressao distinta na biota marinha brasi-
leira de aguas rasas, hoje de afinidade predominantemente caribenha. Em uma comparacao de métodos
de busca de relacoes entre areas através da compilacao de informacoes contidas em filogenias para taxons
de Porifera, Van Soest & Hajdu (1997) observaram cinco diferentes padroes de afinidade das esponjas ma-
rinhas brasileiras: Caribenho, Africano Ocidental Tropical, Patagonico, Magalanico e Pacifico Central, o
que sugere que métodos de inferéncia historica podem resgatar este mosaico de relacoes passadas, obscu-
recido pela maior afinidade caribenha observada nos dias de hoje. Assim, a setorizacao biética do litoral
brasileiro com base apenas em distribuicoes recentes, nao surpreendentemente, vém gerando muita
discussao. Diferentes organismos podem representar diferentes fases da evolucao da biota marinha
brasileira, tendo suas distribuicoes determinadas por aspectos historicos diversificados e potencialmente
gerando uma colcha de retalhos de padroes distribucionais sobrepostos, mas muito pouco congruentes.

Estudos recentes tém sugerido que a importancia da dispersao oceanica nao deve ser subestimada, e
essa nova visao implica que as biotas atuais sao mais dinamicas e tém origem mais recente do que se pensa-
va anteriormente. Entao, padroes criados por eventos vicariantes sao muitas vezes obscurecidos por inva-
soes de espécies de uma regiao biogeografica para outra.

Alguns autores, como David Jablonski, reconheceram um padrao histérico de substituicao das biotas
marinhas de plataforma e do talude por outras mais novas vindas das dareas adjacentes. Estas observacoes
sugerem que, mesmo do ponto de vista historico, pode haver diferencas na composicao da biota marinha
brasileira de plataforma e do talude, quando comparada aquela de aguas rasas. Some-se aos determinantes
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historicos as diferencas notaveis em parametros fisico-quimicos tais como luz e temperatura, € percebe-se
que a biota marinha brasileira nao pode ser setorizada apenas em uma série de compartimentos costeiros,
mas que necessariamente devem também haver compartimentos de plataforma e talude. Estas
consideracoes nos remetem as determinantes distribucionais ecologico/adaptativas.

Os conceitos ecologico/fisiologicos da euritopia e estenotopia reconhecem diferentes graus de acei-
tacao de variaveis fisico-quimicas ambientais pelas espécies, respectivamente, adequacao a uma ampla ou
estreita faixa de variacao. Constata-se que diferentes espécies respondem diferentemente aos parametros
ambientais. Em cima deste leque de possiveis respostas distribucionais inerentes a cada espécie, levando-se
em consideracao suas distintas habilidades de dispersao, devemos sobrepor ainda o leque de variagoes nos
parametros ambientais, em boa parte ainda consideravelmente desconhecidos. Some-se aisso as influénci-
as antropicas mais ou menos localizadas, E1 Ninos e La Ninas, aquecimento global, ou simplesmente altera-
¢oes do tipo verao-inverno nos padroes de correntes, todos contribuindo para a geracao de um sistema
dinamico de padroes distribucionais que podem se manifestar em ciclos anuais, plurianuais, ou ser
absolutamente aciclicos e imprevisiveis.

18.2.4 Uma Classificagao Objetiva ou Pratica de ‘Provincias’?

Pielou (1979) menciona métodos ecol6gicos multivariados como capazes de escolher objetivamente os li-
mites entre unidades biogeograficas. Esses métodos consistem em se calcular a similaridade entre cada par
de biotas (existem varios indices bindrios — presenc¢a/auséncia: Jaccard, Simpson, Sorensen, etc). Analises
numeéricas de agrupamento sao, entao, aplicadas para dividir as biotas em grupos que refletem uma hierar-
quia de diferenciacao. O problema ¢ que mesmo que se obtenham padroes estatisticos consistentes, a es-
colha de que niveis de similaridade serao usados para designar diferentes rankings biogeograficos, tais
como Provincias e Sub-Provincias, etc, ainda tera um componente de subjetividade.

As considera¢oes anteriores nao visam demonstrar a impossibilidade de haver um sistema amplamen-
te aceito de setorizacao da biota marinha brasileira, mas ressaltar as dificuldades em estabelecé-lo. Tal siste-
ma nao deve negligenciar a informacao contida em padroes distribucionais conflitantes. O arranjo ideal
parece situar-se em algum lugar no caminho entre uma Provincia Brasileira que englobe todo o litoral bra-
sileiro e dreas de endemismo delimitadas para cada duas distribuicoes relativamente congruentes de
organismos marinhos.

Apesar de toda a discussao teérico-filos6fica apresentada acima, na pratica precisamos de nomes asso-
ciados as supostas ‘unidades geograficas naturais’ (e.g. Areas, Regides, Sub-regides, Provincias, Sub-provin-
cias e Distritos biogeograficos), mesmo que critérios subjetivos estejam envolvidos. Ekman (1953) e Briggs
(1974, 1995) advogam que a distribuicao congruente de varios taxons, assim como o nivel de endemismo,
permitem o delineamento das provincias biogeograficas. Nao se pode negar que ha uma grande concor-
dancia entre a maioria dos estudos filogeograficos e estudos de similaridade entre dreas através de analises
multivariadas, como por exemplo analise de agrupamento que apontam para a influéncia de barreiras
presentes e passadas ao fluxo genético e ao intercambio de espécies (ver 18.3.1.).

Regioes, Sub-Regioes, Provincias e Sub-Provincias sempre tém nomes, o que facilita a troca de infor-
macoes a seu respeito, aspecto este importante para o gerenciamento da biodiversidade marinha. As qua-
tro principais Regioes tropicais marinhas reconhecidas por diversos autores sao: o Atlantico Tropical Oci-
dental (AOc), o Atlantico Tropical Oriental (AOr) ou Africa Tropical Ocidental, o Indo-Pacifico Ociden-
tal (IPOc) e o Pacifico Tropical Oriental (PO), todas também sao geralmente sub-divididas em
Sub-Regioes e/ou Sub-Provincias (ver também 18.3.1).

18.2.5. Compartimentalizacao Biogeografica dos Recifes Brasileiros

As afinidades faunisticas entre os recifes brasileiros (baseada na distribuicao de peixes recifais) podem ser
observadas nafigura 18.2. Asilhas oceanicas da regiao nordeste do Brasil formam um grupo bem definido.
Essas ilhas isoladas, de dreas restritas, possuem uma riqueza de espécies bem menor que a registrada na
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costa e um ambiente oceanico comum (e.g. dguas transparentes e oligotroficas). Os recifes do nordeste do
Brasil, assim como as duas localidades do sudeste (Guarapari e Arraial do Cabo), ficaram agrupados devi-
do ao ‘tipo’ recifal de cada regiao, ou seja, biogénicos no nordeste e rochosos no sudeste, e devido a dife-
renca de temperatura da agua. Alocalidade mais ao sul, a Reserva Biologica Marinha do Arvoredo, no Esta-
do de Santa Catarina, ficou separada das demais dreas costeiras. Em Santa Catarina muitas espécies da fau-
na brasileira de peixes recifais, especialmente as com afinidades tropicais, nao sao encontradas, sugerindo
que a temperatura da agua seja um fator ainda mais determinante de distribuicoes que o tipo de substrato
(= recifal, duro ou consolidado).

1) Ilhas Oceanicas do NE.
2) Recifes biologicos do NE.
3) Costoes rochosos do SE.

4) Costoes rochosos de Santa Catarina.
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Figura 18.2 Afinidades faunisticas entre os recifes brasileiros, baseadas na andlise de agrupamento calculada de uma
matriz de presenca/auséncia de 215 espécies de peixes recifais, pertencentes a oito familias (Chaetodontidae, Haemulidae,
Labridae, Lutjanidae, Pomacanthidae, Pomacentridae, Scaridae e Serranidae). O indice de similaridade utilizado foi o
coeficiente de Sorensen, sendo que as localidades foram agrupadas de acordo com o método UPGMA.
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18.2.6 llhas Oceanicas

Gracas ao isolamento geografico, a fauna e a flora de ilhas oceanicas sempre foram muito interessantes do
ponto de vista biogeografico. O Atol das Rocas, o Arquipélago de Fernando de Noronha, Trindade e Martim
Vaz, e o Arquipélago de Sao Pedro e Sao Paulo, possuem um niimero consideravel de espécies endémicas de
peixes recifais (5,0; 5,0; 5,7 € 9,3% de endemismo, respectivamente) as quais sao muito abundantes local-
mente. Porém, essas ilhas compartilham a maior parte de suas espécies com o Atlantico Ocidental, incluindo
cercade 14% compartilhadas somente com a costa brasileira. Elas também nao possuem espécies pertencen-
tes a fauna do Atlantico Oriental, exceto as anfi-Atlanticas (= trans-Atlanticas, que ocorrem dos dois lados do
Atlantico). Até mesmo o Arquipélago de Sao Pedro e Sao Paulo na Dorsal Mesoatlantica tem fauna de peixes
recifais mais similar as outras ilhas brasileiras do que as outras ilhas mesoatlanticas (Ascensao e Santa Hele-
na). Entao, como previamente sugerido por Briggs (1995), as ilhas oceanicas brasileiras devem ser conside-
radas como postos empobrecidos da ‘Provincia Brasileira’, ou alguma subdivisao dentro dessa.

O Atol das Rocas e o Arquipélago de Fernando de Noronha tém uma ictiofauna muito similar e comparti-
Iham pelo menos cinco espécies endémicas. A Ilha de Trindade ficaa 1 160 km da costa brasileira e a 2 300 km
da Ilha de Ascensao. Contudo, apesar de seu consideravel endemismo de peixes (5,7%) apresenta grande afi-
nidade com a fauna costeira brasileira (figura 18.2). Essa afinidade € explicada pela existéncia de uma cadeia
de montanhas submarinas denominada Cadeia Vitéria-Trindade, que funcionaria como ‘trampolim’ para o
intercambio entre as faunas de aguas rasas insular e costeira brasileira em periodos de mar mais baixo (regres-
soes) durante periodos de glaciacoes.

18.2.7 Principais Barreiras Biogeograficas do Litoral Brasileiro

As duas barreiras atuais mais notaveis a dispersao de organismos marinhos litoraneos ao longo da costa
brasileira sao o desague do Amazonas ao norte, € o desaparecimento dos costoes rochosos ao sul. Em am-
bos os casos, a eficiéncia como filtro é dependente das aptidoes dos organismos em consideracao. Organis-
mos de substratos nao consolidados nao respondem a interrupc¢ao na ocorréncia de costoes rochosos, as-
sim como organismos capazes de habitar a plataforma continental mais profunda, sob o leque de
agua-doce da foz do Amazonas, tampouco respondem a esta barreira.

Collette & Rutzler (1977) mostraram que ao largo da foz do Amazonas, sob seu leque de agua-doce, e
ainda sob influéncia de consideravel sedimentacao, desenvolve-se uma rica comunidade de poriferos a
qual estd associada uma ictiofauna tipicamente recifal. Ou seja, haveria um corredor que permitiria algum
contato entre populacoes de peixes ao sul e ao norte da barreira do Amazonas. Joyeux e colaboradores
(2001) e Rocha (2003) sugeriram que em periodos glaciais, com niveis do mar mais baixos, esse corredor
poderia ter sua eficiéncia consideravelmente reduzida, favorecendo eventos de especiacao entre popula-
¢oes outrora panmiticas (com fluxo génico livre de quaisquer filtros) nos periodos interglaciais (ver secao
18.3 Filogeografia).

18.3 FILOGEOGRAFIA

A quantidade e a distribuicao da variacao genética encontrada numa populacao dependem do tamanho da
populacao analisada e das taxas de trocas génicas realizadas (ver Capitulo 2 —Especiacao no Ambiente Mari-
nho). Neste sentido, tende-se a encontrar um padrao (pelo menos nos grupos para os quais ja foram realiza-
dos estes estudos) segundo o qual existe menos variacao dentro de uma populacao do que entre populacoes
distintas. Assim, se cada populacao possui uma estrutura espacial definida, € possivel estimar filogenias dessas
linhagens e suas distribuicoes. A partir dessas hierarquias, podem ser propostas hipé6teses biogeograficas que
normalmente sao elaboradas apenas para taxa de nivel superior ao de espécie. Dai, a afirmativa de que a Filo-
geografia permite um enfoque de biogeografia histérica numa escala de tempo ecolégico (inferéncia de his-
toria recente de comunidades). A hipotese basica € que duas ou mais espécies que ocorrem nas mesmas are-
as e que tém ciclos de vida comparaveis devem estar estruturadas filogeograficamente da mesma maneira. Fi-
logrupos (intraespecificos) tendem a concordar com separacoes propostas por outros métodos biogeografi-
oS, Ou seja, separam-se em areas ja reconhecidas como unidades biogeograficas separadas.
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A biogeografia historica classica se ap6ia em filogenias morfologicas dos taxons, sejam eles fosseis ou vi-
ventes. Porém, para a realizacao de andlises filogeograficas (figura 18.3), obrigatoriamente temos que usar
dados moleculares (sequéncias de genes e/ou proteinas). O chamado “paradigma cronobiogeografico” € a
inclusao do tempo (no caso, calculado através do tempo de divergéncia ou do relégio molecular) como mais
um teste para os dados, permitindo reforcar ou rejeitar hipéteses de causas de eventos filogenéticos
(BROMHAM & PENNY, 2003). Passa-se a ser explicitado o tempo calculado para origem de um grupo e/ou
o tempo de cladogénese. Por “relogio molecular” entende-se o calculo daidade de separacao entre dois gru-
pos, com base na quantidade de diferencas entre caracteristicas que eles possuem (no caso, sequéncias de
DNA). No entanto, para se assumir que um relégio molecular € valido, precisa-se saber qual a velocidade em
que os caracteres mudam. Se a analise € feita em termos de DNA, precisamos assumir que a taxa de evolucao
dos genes € constante, o que pode ser testado, mas nem sempre acontece. Um relogio molecular que utiliza
DNA tem como seus ‘tic-tacs’ as mutagoes que ocorrem na sequéncia. Para cada tipo de mutacao é atribuido
um valor, baseado na probabilidade de que um desses eventos aconteca. A calibracao do relogio (para con-
verter os valores dessas diferencas em valores de tempo) € feita com base em registros fosseis ou datagoes geo-
l6gicas de terreno. Assim, nao ha outra saida a nao ser supor, obrigatoriamente, que o gene que esta sendo
analisado seja neutro, isto ¢, livre de processos como selecao, para que as mutacoes permanecam ali de ma-
neira cumulativa.

Dados moleculares em biogeografia

Dados Moleculares

através da aplicagao de

v

Métodos de Inferéncia
Fiologenética

resulta em
v L
aplicagéo
Te T L
Cladograma Molecular de o eégenssféan Ciaaxg ed e Se passar Estimativa da Taxa
dos Taxons Evolugao Molecular de Evolugao
que é convertido em resulta em
y y
Cladograma Molecular Reloégio
de Areas Molecular
a aplicacéo de
calibrado com
, v ,
Premisas Biogeograficas Explicitas Premisas Biogeograficas Féssil ou Evidéncia
(biogeografia historica, etc.) Implicitas Geologica
resulta em | integrando tempo com
v 3
Hipotese ¢ contrastada com | Historia

Biogeografica Geoldgica

Figura 18.3 Fluxograma das etapas do uso de cladogramas moleculares como dados brutos para formulagdo de hipéteses
biogeogréficas (modificado de CRISCI et alii, 2003). Notar a aplicacdo do conceito do ‘relégio molecular’ aos dados
moleculares, como maneira de integrar ‘tempo’ ao método.
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18.3.1 Barreiras Geograficas no Atlantico Tropical

As barreiras geograficas, atuais ou pretéritas, impedem ou em algum momento impediram a migracao en-
tre duas areas. No caso do Oceano Atlantico (figura 18.4), ele esta separado do Indo-Pacifico através de:

1) barreiras fisicas, como o surgimento do Istmo do Panama (3,1-3,5 M.a.) e a separacao do Mar Ver-
melho e o Mediterraneo, chamado de evento final da separacao do Mar de Tethys (12-19 M.a.).

2) filtro de temperatura, como a Corrente de Benguela (2 M.a.). Outras duas barreiras ou filtros im-
portantes sao a Barreira Amazonica de agua doce e sedimentos (6-10 M.a.) e a Barreira Mesoatlan-
tica de Mar Profundo (60 M.a.). Essas barreiras e filtros moldaram as biotas costeiras do Oceano
Atlantico e deixaram impressoes nas filogenias morfologicas e moleculares (figura 18.5).

0 CA BR IMA AOr Ol
0.16 —
0.32 —
0.48 —
0.64 — |
0.8 —

Figura 18.4 Barreiras biogeograficas e relagdes entre as areas tropicais do Atlantico baseadas no nimero de espécies de
peixes recifais comuns aos pares de areas. Barreiras fisicas (massas continentais): (l) Istmo do Panama 3.1-3.5 M.a; (Il)
Evento final da separacao do Mar de Tethys 12-18 M.a. Barreiras ou filtros de massas d’agua; (lll) Féz do Rio Amazonas 6-10
M.a.; (IV) Barreira Mesoatlantica de Mar Profundo 0-60 M.a.; (V) Corrente de Benguela 2 M.a. Areas/Provincias: TOc = Tethys
Ocidental; TOr = Tethys Oriental; CA = Caribe; BR = Brasil (incluindo as ilhas oceéanicas brasileiras); IMA = llhas
Meso-Atlanticas (Ascensdo e Santa Helena); AOr = Atlantico Oriental; Ol = Oceano indico. As larguras das setas s&o
proporcionais ao nimero de espécies comums as areas. A proporgao do nimero de espécies comuns a um dado par de
areas, relativamente a sua fauna total, € dado em cada lado das setas. Uma analise de agrupamento (Bray-Curtis; UPGMA)
baseada na matriz dos nimeros de espécies compartilhadas entre as areas indica a importancia das conexdes
biogeograficas.
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Figura 18.5 Exemplos de filogenias de dois géneros de peixes recifais (Ophioblennius — MUSS et alii, 2001; Thalassoma —
COSTAGLIOLA et alii, 2004) e de um género de ourico do mar (Echinometra — MCCARTNEY et alii, 2000) baseadas em
sequenciamento de DNA mitocondrial, apresentando estimativas de divergéncias baseadas no conceito de ‘relégio
molecular’. PO = Pacifico Oriental; CA = Caribe; BR = Brasil; IP = Indo-Pacifico; AOr = Atlantico Oriental; ANOr = Atlantico
Norte Oriental; IMA = Ilhas Mesoatlanticas; ST = Sao Tomé; M.a. = milhdes de anos. As setas indicam as barreiras
biogeograficas.

Em termos de padroes de distribuicao geografica das espécies de peixes recifais, o Brasil (incluindo
suas ilhas oceanicas) e o Caribe (incluindo Florida e Bermudas) tém o maior nimero de espécies em co-
mum entre as areas do Atlantico tropical. Essas espécies, amplamente distribuidas no Atlantico Ocidental,
representam 72% do total de espécies da fauna de peixes recifais brasileiros e 41 % da fauna caribenha (fi-
gura 18.4). Outras ligacdes faunisticas grandes sao encontradas entre a fauna do Oceano Indico Tropical
da Africado Sul e o Atlantico Oriental, e entre o Atlantico Ocidental e Oriental (espécies trans-Atlanticas).
Relativo ao total dessas faunas, o nimero total de espécies em comum compoe uma proporcao maior dos
peixes do Atlantico Oriental, se comparado com a Africa do Sul e com o Caribe, porém menor do que o
Brasil. O namero de espécies comuns as ilhas mesoatlanticas (IMA = Ascensao + Santa Helena) e ao Atlan-
tico oriental, e comuns as IMA e ao Brasil, nao € tao alto, mas proporcionalmente a pequena fauna das IMA
constitui cerca de 60% dessa fauna de peixes.

Apesar disso nao ter sido reconhecido em analises biogeograficas anteriores, 33 espécies de peixes re-
cifais sa0 encontradas tanto na Africa do Sul quanto no Brasil, assim como 10 espécies de esponjas. Esse nui-
mero € proporcionalmente baixo com relacao ao nimero total de espécies em cada drea, mas revela uma
possivel (e subestimada) conexao através do giro do Atlantico Sul. Uma analise de agrupamento sintetiza o
padrao geral ligando o Brasil ao Caribe e as IMA ao Atlantico Oriental (figura 18.4).
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18.3.2 Filogeografia de Echinometra (Echinoidea), Ophioblennius (Blenniidae) e
Thalassoma (Labridae)

Como exemplo da cronologia dos eventos de especiacao e sua concordancia com as Provincias de aguas
costeiras do Atlantico tropical, existem trés estudos recentes, dois baseados em géneros de peixes teleoste-
os recifais (Ophioblennius e Thalassoma) e um em ourico-do-mar (Echinometra) (figura 18.5).

O estabelecimento da cronologia dos eventos cladogenéticos foi baseado no conceito do relégio mole-
cular, assumindo divergéncias de sequéncias de DNA mitocondrial (mtDNA) de 1,5-2,5% por milhao de
anos. Podemos notar uma grande diferenca temporal entre os eventos de especiacao, sendo mais antigos em
Ophioblennius e Thalassoma quando comparados com Echinometra. Interessantemente, os processos de especi-
acao nestes dois géneros de peixes os dividiram geograficamente de maneira comparavel com as Provincias
biogeograficas propostas por Briggs (1974; 1995) e também de maneira muito semelhante ao agrupamento
das areas da figura 18.4. Eventos separando o Brasil do Caribe variaram de 6 M.a. até 0,5 M.a. Apesar de tem-
poralmente distintas, muitas ramificacoes sao idénticas ou apenas ligeiramente diferentes (como no caso do
Echinometra), mostrando que as barreiras biogeograficas podem ter influéncia variavel ao longo do tempo
(e.g Barreira Amazonica) e/ou que as espécies respondem diferencialmente as barreiras (e.g: diferentes ca-
pacidades de dispersao), mas com resultados muitas vezes semelhantes em termos de particoes geograficas.
Note que a Barreira Mesoatlantica de Mar Profundo teve aparentemente influéncia muito maior nas parti-
¢oes entre os peixes estudados que para o ouri¢co-do-mar. Notar também que as particoes decorrentes dessa
barreira nao correspondem com a sua idade geologica (60 M.a.), mas sao provavelmente decorrentes de dis-
persao do Atlantico Ocidental para o Oriental, em época bem mais recente (5-6 M.a.).

18.4 GRADIENTES DE RIQUEZA DE ESPECIES

18.4.17 Gradientes Latitudinais

O declinio latitudinal da riqueza de espécies dos tropicos para os polos representa um padrao espacial ge-
ral de diversidade no ambiente terrestre. No ambiente marinho, a generalidade desse padrao tem sido
frequentemente questionada.

A complexidade tridimensional (e consequentemente o numero de nichos) do sistema pelagico
oceanico ¢ bem menor que nos ambientes pelagicos costeiros e bentonicos. A taxa de especiacao no ambi-
ente pelagico parece ser bastante lenta quando comparada aos ambientes costeiros e bentonicos. Esses fa-
tores ficam evidentes quando se observa que a diversidade de filos peldgicos é somente 1/3 da bentonicae
adiversidade de espécies estd em torno de 15%. A circulacao oceanica de grande escala, que permite uma
rapida mistura das dguas (250 anos no Atlantico e no Indico e 500 anos no Pacifico), e a falta de gradientes
bem marcados entre as diferentes massas de agua, tanto no tempo quanto no espaco, parecem impedir o
desenvolvimento de barreiras eficientes que impecam a dispersao de espécies pelagicas oceanicas. A me-
nor especializacao das espécies pelagicas oceanicas em relacao a utilizacao de habitats seria outro fator ex-
plicativo para a baixa taxa de especiacao. Como resultado desses processos, observa-se entre as espécies pe-
lagicas a maior taxa de cosmopolitismo. Por exemplo, o quetognato Plerosagitta dracoe o copépode Clusoca-
lanus paupulus ocorrem em todos os oceanos de 40°N a 40° S. Como consequéncia dessas amplas distribui-
coes geograficas, existe pouca variacao na composicao especifica entre oceanos distintos. Por exemplo, a
lista de espécies de quetognatos que ocorrem a até 1 200 m de profundidade no noroeste do Atlantico ¢é
praticamente a mesma do sudoeste do Pacifico.

Apesar da ampla distribuicao das espécies pelagicas, a relacao inversa entre diversidade especifica e latitu-
de tem sido documentada para os organismos peldgicos como, por exemplo, para os copépodes, ostracodas, 0s
decdpodas, os eufausidceos, os pterépodas, os quetognatos e os peixes, entre outros, tanto para espécies oceani-
cas quanto para espécies costeiras. Das 80 espécies pelagicas existentes de quetognatos, por exemplo, entre 1
e 4 espécies ocorrem em dguas Antarticas e Articas, entre 8 e 9 espécies nas regioes subantirticas e subdrticas
e entre 25 e 34 espécies nos trépicos, dos oceanos Pacifico, Atlantico e Indico. Um recente estudo sobre a dis-
tribuicdo latitudinal de 6.643 espécies pelagicas de diferentes taxons no Atlantico, entre 80°N e 70°S, mos-
trou um claro gradiente na riqueza de espécies, tanto no hemisfério norte como no sul, incluindo aguas
Antarticas.
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Em relacao ao bentos, gradientes latitudinais na riqueza de espécies tém sido descritos para varios
grupos, como por exemplo, peixes, gastropodes, bivalves, crustaceos e foraminiferos, em varias partes do
globo, embora os mecanismos que criaram esses gradientes nao sejam ainda bem compreendidos. Varios
estudos mostram que gradientes latitudinais na riqueza de espécies sao bem estabelecidos, sendo também
evidentes para outros niveis taxonomicos, como géneros e familias.

O gradiente de diversidade do bentos no Atlantico pode ser exemplificado com os moluscos gastr6-
podes e os crustaceos. Segundo a base de dados eletronicos Malacolog, existem pelo menos 3.988 espécies
de gastropodes com ocorréncia no Atlantico. Destas, 78 % ocorrem entre 35°N e 24°S, 10% mais ao norte e
12% mais ao sul. Astorga e colaboradores (2003) trabalharam com uma base de dados de 349 espécies de
crustaceos braquitros e anomuros a partir da qual observaram um declinio de duas ordens de grandeza
para os braquitros e de 50 para 10 espécies de anomuros, entre 10°S e 55°S.

O estudo do registro f6ssil tem revelado que um gradiente paleolatitudinal existe ha pelo menos 270
milhoes de anos (baseado em anadlise de f6sseis de braquiopodas), sendo verificado nas principais eras da
histéria da Terra (Paleozo6ico, Mesozéico e Cenozoico). Para varios grupos de invertebrados esse padrao
persiste ha 250 milhoes de anos, podendo ser observado em espécies, géneros e familias, como no caso dos
moluscos bivalves do Jurassico (170 milhoes de anos).

Algumas excecoes tém sido relatadas na literatura, podendo ser agrupadas nos seguintes casos:
1) Estudos realizados em gradientes latitudinais estreitos.

2) Espécies parasitas.

3) Espécies da flora aquatica (incluindo as macroalgas marinhas).

4) Aves pelagicas e mamiferos marinhos pinipédios.

A maioria dessas excecoes (36%) estao incluidas no primeiro caso, em estudos que consideraram um
gradiente menor que 20° de latitude.

Um dos problemas nos estudos sobre padroes latitudinais de diversidade no meio marinho ¢ a dife-
renca no esforco amostral e a falta de padronizacao das técnicas de amostragem. Diferencas no esforco
amostral nao permitem uma boa base de comparacao da diversidade regional (gama diversidade), uma
vez que o inventario de espécies pode ser mais incompleto em uma das regioes comparadas. Ja a falta de
padronizacao nas amostragens (como, por exemplo, o tamanho e volume do amostrador e a malha usada
para processar as amostras) nao permite uma comparacao satisfatoria da diversidade local (alfa diversida-
de) entre amostras. Além disso, amostras replicadas de bentos costumam apresentar uma grande variacao.
Devido a uma impossibilidade pratica relacionada a razao custo/beneficio em planejamentos amostrais,
quase nunca ¢ adotado o numero ideal de réplicas em pesquisas sobre a distribuicao espacial do bentos.
Deste modo, estudos que apresentam resultados negativos quanto a gradientes latitudinais comparando
amostras (alfa diversidade) podem representar resultados espurios, fruto do acaso, apesar do aparente
rigor estatistico.

Utilizando uma base de dados com 600 publicacoes (198 das quais marinhas) e técnicas de meta-ana-
lise (= sintese quantitativa visando andlise dos resultados de um conjunto de analises), Hillebrand (2004)
concluiu que a forca do gradiente de diversidade latitudinal marinho € significativamente negativa e de
magnitude comparavel aos observados para organismos terrestres. Esse estudo revelou também que os
gradientes marinhos sio em média mais fortes do que os gradientes na agua doce.

Os gradientes latitudinais sao claramente um fenéomeno regional, com gradientes de diversidade
mais fortes e agudos quando avaliados em escala regional e comparados com escalas locais. Os gradientes
também diferem entre os oceanos e entre diferentes habitats, com gradientes mais agudos relacionados ao
ambiente pelagico, se comparados ao bentos. Por outro lado, nao ha diferenca significativa entre os hemis-
férios, apesar de tal diferenca ser muitas vezes presumida. Gradientes mais fortes também foram encontra-
dos no necton e epifauna mével, enquanto as relacoes com epifauna séssil € a infauna foram mais fracas.
Em conclusao, a biota marinha tem padroes gerais similares ao ambiente terrestre quanto ao declinio de
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diversidade com o aumento da latitude, mas a forca dos gradientes € claramente influenciada pelo habitat
e pelas caracteristicas dos organismos.

Avariacao da diversidade com a latitude em amplo nimero de taxons, habitats e biomas sugere que
um (oumais) fator global seja responsavel por este fendmeno. Von Humboldt e Darwin, ainda nos primor-
dios da historia da bigeografia e da evolucao, identificaram o clima como controlador da distribuicao da
vida na Terra. Na historia da biologia marinha, Howard Sanders, em 1968, foi um dos primeiros a propor
uma hipoétese causal para o fendmeno, sugerindo que a estabilidade temporal do ambiente (stability-time
hypothesis) seria o fator primario responsavel pelo estabelecimento dos gradientes latitudinal e vertical da
diversidade. Esta hipotese afirma que as espécies de locais com grandes variacoes ambientais, como as dre-
as rasas e polares, sao adaptadas primariamente ao ambiente fisico, enquanto que espécies de ambientes
que apresentam menor variacao ambiental, como os tropicais e de mar profundo, estao primariamente
adaptadas, por mecanismos de competicao, a outras espécies. As espécies de dreas rasas (nao tropicais) e
polares seriam “fisicamente controladas”, ao passo que as de areas tropicais e profundas seriam “biologica-
mente acomodadas”. As primeiras hipoteses alternativas que surgiram advogavam como fatores causais os
distirbios causados por predadores e a relacao espécie-area. A partir de entao, o nimero de hipoteses ex-
plicativas vem crescendo mais e mais, existindo atualmente em torno de 30 hipéteses (muitas nao mutua-
mente exclusivas) que podem ser agrupadas nos seguintes mecanismos causais:

1) Interacoes biologicas.

2) Area.

3) Produtividade-energia.

4) Amplitude de distribuicao geografica (Regra de Rapoport).
5) Limite aleatorio de distribuicao.

6) Fatores historico-evolutivos.

1. As teorias baseadas em interacoes biol6gicas relacionam os padroes de diversidade com a acao de
organismos predadores e a competicao entre espécies. O papel da predacao seria semelhante ao
de distirbios fisicos: impedir a exclusao competitiva por espécies que tenham maior habilidade
para explorar recursos limitados. Em ambientes com poucos rigores climaticos a competicao inte-
respecifica levaria a uma maior especializacao de nichos, permitindo uma maior coexisténcia de
espécies, ou a acao de predadores impediria o monopdélio de recursos por espécies competitiva-
mente superiores.

2. Aidéia de que o tamanho da drea geografica pode ser responsavel pelos padroes de diversidade
surgiu da constatacao que a area das bandas latitudinais aumenta em direcao ao equador devido a
geometria da Terra. Como o nimero de espécies aumenta com o tamanho da area amostrada
(pois dreas maiores abrigam um maior niimero de individuos e um maior niimero de espécies), as
areas maiores dos tropicos abrigariam mais espécies que as areas menores dos polos e regioes tem-
peradas. Da mesma forma, o ambiente de mar profundo seria mais rico em espécies por ocupar
uma maior area. O problema com essa hipotese € que a distribuicao dos oceanos e continentes é
distinta nos hemisférios norte e sul; a drea coberta por oceanos aumenta em direcao ao p6lo no he-
misfério sul, enquanto que no hemisfério norte diminui. Deste modo, o padrao de diversidade de
polo a polo nao deveria resultar numa parabola, mas numa curva bimodal, com um pico préximo
do equador no hemisfério norte e outro proximo do continente Antdrtico, no hemisfério sul, o
que nao acontece.

3. Ahipétese de produtividade-energia baseia-se no fato da energia radiante que incide numa deter-
minada area na superficie da Terra aumentar com a diminuicao da latitude em funcao do angulo
de incidéncia dos raios solares. Utilizando a temperatura da superficie dos oceanos como um indi-
cador da energia disponivel alguns trabalhos mostraram uma clara correlacao com a diversidade.
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Entretanto, tanto a temperatura da superficie dos oceanos quanto a produtividade apresentam
padroes em mosaico devido a correntes de superfice e correntes ascendentes (ressurgéncias), nao
necessariamente correspondendo com as latitudes. Porém, gradientes latitudinais na riqueza es-
pecifica também foram verificados no mar profundo, para os crustaceos isopodas e moluscos bival-
ves e gastropodes no hemisfério norte e para os foraminiferos em ambos os hemisférios do
Atlantico.

4. De acordo com a Regra de Rapoport, a amplitude de distribuicao das espécies decresce em dire-
cao a baixas latitudes. Esta hipotese sugere que as espécies de ampla distribuicao geografica se so-
mam aquelas de pequena amplitude de distribuicao, aumentando o namero de espécies em bai-
xas latitudes. Tem sido verificado que alguns grupos marinhos seguem a Regra de Rapoport,
como por exempo os moluscos gastrépodes, porém, existem exemplos de taxons que nao seguem
a regra, nao sendo ainda possivel saber a extensao de sua aplicacao.

5. A hipotese do limite aleatorio de distribuicao (geometrical constraints ou mid-domain models) nao as-
sume um gradiente ambiental, mas tao somente uma associacao aleatoria entre a amplitude e o
ponto médio da distribuicao geografica das espécies. De acordo com essa hipotese o maximo de
espécies observado nos tropicos ocorre porque os limites de distribuicao norte e sul das espécies se
somam nesta latitude.

6. Ahipotese sobre fatores historicos evolutivos baseia-se nas taxas de extincao e especiacao ao longo
do tempo evolutivo. Essa hipotese esta baseada no postulado de que as taxas de especiacao sao mai-
ores (e/ou as extingoes sa0 menores) em regioes tropicais € menores (ou menores no caso das ex-
tincoes) em dire¢ao a regioes mais frias (JABLONSKI et aliz, 2006) . Entretanto, como se sabe atra-
vés do registro f6ssil que mais de 90% das espécies que ja viveram, se extinguiram, € dificil interpre-
tar os padroes atuais com base na historia geologica. Todavia, € possivel imaginar que a idade mé-
dia dos taxons deve diferir entre regioes ricas e pobres em espécies. Locais ricos em espécies seri-
am centros evolutivos, onde novas espécies se formam e expandem sua distribuicao para areas
marginais, apresentando assim uma proporcao elevada de taxons jovens. Tal hipotese ainda care-
ce de maiores evidéncias para ser corroborada. Porém, a ideia mais simples seria a de que existem
mais regioes tropicais (maior drea) e por isso ocorreria mais especiacao em regioes tropicais. Ain-
da mais porque no passado a regiao tropical era ainda maior, e o que se observa em grande parte
hoje em regioes frias sao espécies oriundas de linhagens tropicais que conseguiram se adaptar a es-
tas novas condicoes, portanto em menor nimero.

18.4.2 Gradientes de Profundidade

As condicoes existentes na regiao profunda dos oceanos impoem mudancas na composicao faunistica ao
longo do gradiente de profundidade, ocorrendo uma zona de transicao nos limites das regioes platafor-
ma-talude e talude-abissal. Varios trabalhos realizados desde a década de 60 mostram que a diversidade de
peixes e macroinvertebrados bentonicos seguem um modelo unimodal, aumentando com a profundida-
de a partir de 200 m até um maximo entre 1 500 a 2 500 m e depois decrescendo em direcao a regiao
abissal.

A distribuicao da abundancia relativa entre os individuos de diferentes espécies também difere muito
entre as comunidades de locais rasos e profundos. Em amostragens do bentos, a dominancia das espécies
de mar profundo raramente ultrapassa 10%, sendo que a maioria das espécies apresenta dominancia abai-
x0 de 2%, enquanto que em aguas rasas algumas espécies apresentam dominancia entre 10 a 25% do total
de individuos. O nimero de espécies raras (aquelas representadas por um unico individuo — singletons)
também parece ser maior em aguas profundas, apesar destas representarem 30% das espécies, indepen-
dentemente da profundidade.

A estabilidade do ambiente profundo, a entrada de nutrientes oriundos da superficie, a relacao espé-
cies-area e a ocorréncia de disturbios aleatorios tém sido as mais frequentes explicacoes para o gradiente
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vertical de diversidade. Ambientes mais estaveis permitiriam um maior namero de espécies. Como imagi-
nava-se que a estabilidade aumentaria em dire¢ao as regioes mais profundas, isto seria responsavel pelo au-
mento da diversidade. Entretanto, o gradiente de riqueza com a profundidade nao é monotonico, obser-
vando-se um pico em torno de 2 000 m. A partir dessa profundidade outro fator (restricao alimentar)
passaria a suplantar a estabilidade ambiental.

Mais recentemente foi sugerido que a alta taxa de especializacao de habitat na regiao profunda ocor-
reudevido a flutuacoes pretéritas na concentragao de oxigénio dissolvido, que teria atingido niveis de ano-
xia nas glaciacoes em funcao da concomitante interrupcao da circulacao termo-halina. Entretanto, as cor-
relacoes existentes entre gradientes latitudinais e varidveis explicativas nao tém sido observadas em alguns
estudos no hemisfério sul, sendo prematuro assumir um amplo gradiente latitudinal de biodiversidade
para todos os taxons marinhos.

18.5 BIOGEOGRAFIA ECOLOGICA E MACROECOLOGIA

18.5.1 O Sistema Pelagico

Devido a sua tridimensionalidade e extensa superficie, o sistema pelagico oceanico é o mais amplo de to-
dos os que existem na terra. O sistema pelagico marinho diferencia-se do bentoénico, dentre outras razoes,
pela sua aparente homogeneidade. Enquanto no bentonico é possivel identificar habitats distintos facil-
mente, como fundos de lama, recifes biologicos e costoes rochosos, o sistema pelagico aparenta ser uma
unica massa d “agua sem barreiras para a dispersao dos organismos. Além disso, diferentemente das espéci-
es pelagicas, muitas espécies bentonicas sao sésseis ou sedentdrias quando adultas, o que limita sua capaci-
dade de dispersao a uma pequena parte do seu ciclo de vida, a fase larval. Como consequéncia, existem
muito mais familias e géneros cosmopolitas entre taxons peldgicos que entre os bentonicos, sendo o
provincialismo muito mais desenvolvido entre os Gltimos.

Apesar da aparente homogeneidade e continuidade do ambiente pelagico, vérias espécies, tanto as
planctonicas quanto as nectonicas, apresentam uma distribuicao geografica restrita. Conjuntos de espéci-
es pelagicas com ocorréncia limitada, desde o bacterioplancton até baleias, podem representar ecossiste-
mas distintos nos oceanos. Entretanto, a tentativa de estabelecer limites de distribuicao para as espécies
pelagicas apresenta varios problemas, a comecar pela identificacao das espécies.

A temperatura € considerada um dos principais fatores primarios que regulam a distribuicao das es-
pécies em escala global (veja também 18.5.3), sendo senso comum a existéncia de floras e faunas caracte-
risticas de regioes polares, tropicais e temperadas. Nos oceanos, além da temperatura, a pressao, a salinida-
de e aluzseriam variaveis ambientais importantes limitando a distribuicao tanto num gradiente horizontal
quanto vertical.

Os oceanos podem ser divididos em dois grandes ambientes, o costeiro ou raso e o oceanico ou pro-
fundo. A regiao costeira apresenta, assim como os continentes, uma variacao latitudinal expressiva da tem-
peratura. A partir de uma determinada profundidade, entretanto, os oceanos sao homogéneos quanto a
temperatura, apresentando uma média em torno de 3°C. Deste modo, os fatores primdrios que regulam a
distribuicao dos organismos nessas duas regioes podem ser distintos.

As temperaturas de superficie da coluna d’agua tém sido utilizadas para delimitar possiveis limites ge-
ograficos de distribuicao das espécies marinhas, dando origem a regioes biogeograficas e climaticas dos
oceanos. Essas regioes encontram-se distribuidas em amplas bandas latitudinais que recebem as seguintes
denominacoes de acordo com a ocorréncia no hemisfério austral ou boreal: artica, subartica, temperada
norte, subtropical norte, tropical, subtropical sul, temperada sul, subantartica e antartica. Alguns autores
utilizam a seguinte denominacao alternativa: drtica (-2 a 6°C), boreal norte (5 a 12°C), boreal sul (10 a
15°C), tropical (18 a 28°C), equatorial (23 a 28°C), tropical (12 a 25°C), austral norte (15 a 20°C), austral
sul (5 a 15°C) e antartica (?—a 5°C).

A diferenciacao de ambientes marinhos também pode ser feita com base nas suas caracteristicas trofi-
cas, como, por exemplo, areas eutroficas de ressurgéncias e dreas oceanicas oligotroficas. Os limites desses
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ambientes, baseados em informacoes de biomassa fitoplanctonica que reflete o estado trofico, podem ser es-
tabelecidos atualmente de um modo amplo utilizando-se imagens de satélite, que medem a cor dos oceanos,
a qual € relacionada a concentracao de clorofila. Esses ambientes, denominados biomas por Longhurst
(1998), apesar de similares em termos funcionais, podem apresentar biotas distintas em diferentes regioes
do globo. Essas subunidades dos biomas, identificadas com base nas biotas representariam as provincias bio-
geograficas marinhas. A identificacao dessas provincias, tendo como base os biomas, € o objeto de estudo da
biogeografia ecologica. Longhurst (1998) reconheceu os seguintes biomas marinhos: costeiros, polares, de
ventos alisios e de ventos de deriva de oeste, além de zonas de elevada concentracao de nutrientes e baixa bi-
omassa clorofiliana, com ampla distribuicao geografica, e ecologia e sazonalidade distintas.

18.5.2 O Uso Diferenciado de Recursos Alimentares

O reconhecimento da importancia da perspectiva regional para o entendimento da estrutura e dinamica
das comunidades locais tem estimulado estudos macroecologicos. A analise ecologica da abundancia e da
distribuicao geografica das espécies em grandes escalas espaciais (biotas regionais ou em escala oceanica)
e temporais € cada vez mais comum. Comparacoes entre estruturas de comunidade —através de atributos
ecologico-funcionais dos seus organismos componentes — ao longo de extensos gradientes latitudinais
e/ou térmicos podem revelar aspectos importantes da estruturacao e evolucao das comunidades mari-
nhas. Apesar dos exemplos serem de peixes recifais, eles podem ser aplicados a diversos taxons.

Recentemente, foilevantada a hipé6tese da existéncia de uma tendéncia evolutiva em relacao a me-
lhor utilizacao de itens alimentares de menor valor energético por peixes recifais tropicais. Usualmente,
tais itens (e.g. algas, gramineas-marinhas, esponjas, cnidarios e ascidias) apresentam defesas quimicas e
estruturais contra predacao, e seu processamento e assimilacao € um desafio para o sistema digestivo dos
peixes. Floeter e colaboradores (2004, 2005) testaram a hipotese de que existe proporcionalmente um
maior numero de espécies e maior abundancia de peixes recifais utilizando recursos alimentares de bai-
xa qualidade em ambientes tropicais. Os resultados incluem dados coletados através de censos visuais
em quatro localidades do Atlantico ocidental (Bocas del Toro —Panama, Abrolhos — BA, Guarapari—-ES,
Arvoredo —SC). As espécies de peixes que utilizam alimentos de alta qualidade (alto valor protéico e alta
digestibilidade, ex. peixes e crustaceos) sao a grande maioria em termos de diversidade (~70% do ntume-
ro total de espécies). Ja aabundancia de peixes que dependem de recursos de baixo teor calorico, como
os herbivoros e detritivoros, aumenta significativamente ao longo do gradiente latitudinal — em direcao
aos tropicos (figura 18.6).
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Figura 18.6 Densidade total de peixes (+ desvio padrao) em quatro localidades em um gradiente latitudinal ao longo do
Atlantico Ocidental. Barras brancas representam densidades totais para as comunidades e as negras representam as dos
peixes herbivoros apenas. Os dados sao derivados de transectos de 20 x 2 m (censos visuais) realizados em aguas rasas
(<10 m prof.) e em ambientes abrigados dos ventos e correntes predominantes (modificado de FLOETER et alii, 2004).
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18.5.3 Gradiente de Temperatura e Sua Relagao com Aspectos Fisiolégicos

A proporcao das espécies de peixes que utilizam recursos alimentares de baixa qualidade cai drasticamen-
te abaixo dos 19-20°C, enquanto os omnivoros aumentam sua proporcao em relacao ao numero total de
espécies em cada localidade. Os peixes que se alimentam de recursos de alta qualidade sao proporcional-
mente mais importantes em todas as localidades (figura 18.7). Esses dados indicam que existe uma maior
proporcao de peixes utilizando recursos de baixa qualidade em ambientes tropicais quando comparados
com ambientes recifais marginais (Ilhas Canarias e o Mediterraneo, por exemplo), corroborando a hip6-
tese testada (ver 18.5.2).
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Figura 18.7 Proporcao do nimero total de espécies de peixes recifais que consomem alimentos de relativo alto valor
nutritivo (Alta qualidade — piscivoros, carnivoros, invertivoros, planctivoros), baixo valor nutritivo (herbivoros, espongivoros e
os coralivoros) e os intermédiarios (omnivoros) em cinco localidades (Panama, Guarapari, Arvoredo, llhas Canarias e a costa
da Espanha no Mediterraneo) ao longo do Atlantico e sua possivel relagdo com a temperatura da agua (fonte dos dados:
FLOETER et alii, 2004).

Essas relacoes parecem ser dependentes de mecanismos fisiologicos relacionados a processos digestivos
mediados pela temperatura da agua. Ha a hipétese de que a taxa alimentar dos peixes herbivoros caia mais ra-
pido com o decréscimo da temperatura do que a taxa metabolica em temperaturas abaixo de 19-20°C. Existiria
entao um limite fisiol6gico para a maioria dos peixes herbivoros com relacao a temperatura ambiental.

Estudos recentes tém mostrado variacoes de certas caracteristicas ao longo de um gradiente térmico.
Como exemplo, temos a variacao na taxa alimentar e na idade mdaxima atingida pelo peixe cirurgiao ao
longo do Atlantico Ocidental (figura 18.8). Os mecanismos fisiologicos e as repercussoes ecologicas desses
padroes ainda precisam ser investigados, e sao colocados aqui como exemplos provocativos de idéias para
futuros trabalhos.
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Figura 18.8 Numero de mordidas no substrato (algas e sedimento) e a idade maxima do peixe cirurgiao (Acanthurus bahianus), e
sua possivel relagdo com a temperatura da agua (fonte dos dados: CHOAT & ROBERTSON, 2002; FLOETER et alii, 2005).
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18.6 CONCLUSAO E PERSPECTIVAS FUTURAS

O presente capitulo teve como objetivo mostrar os principais temas que vem sendo estudados pelos bio-
geografos e macroecologos marinhos no Brasil e no mundo. Como se pode observar, em muitas areas ain-
danao ha consenso entre os pesquisadores (e.g. definicao de provincias, determinantes dos gradientes lati-
tudinais). Porém, isso € natural em uma area de investigacao cientifica tao dinamica.

Futuros trabalhos utilizando metodologia padronizada e em grandes escalas espaciais prometem muitos
resultados interessantes e que poderao testar as teorias e predicoes existentes na literatura. A costa brasileira
gracas a sua imensa extensao e amplo gradiente latitudinal (além disso, ainda temos as ilhas oceanicas) tém
grande potencial como um imenso laboratério natural para estudos biogeograficos e macroecologicos. Em ter-
mos praticos, a aplicacao de conceitos biogeograficos como hotspots (= a simples co-ocorrencia geografica de va-
rias espécies, ou local ou regiao com um nimero incomum de espécies endémicas), gradientes de diversidade,
areas de endemismo, bioinvasoes, etc, como ferramentas na avaliacao de areas prioritarias para conservacao da
biodiversidade é hoje uma questao crucial na biologia da conservacao.
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