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RESUMO 
 

Estudos de biogeografia auxiliam no entendimento melhor sobre a 
biosfera, a história da Terra, e os processos que atuam na formação e 
diferenciação de espécies. Boa parte desses estudos são análises de 
barreiras biogeográficas e as suas respectivas efetividades na especiação 
de fauna. Porém, apesar de existirem muitas pesquisas sobre 
biogeografia e biodiversidade de fauna marinha, são poucos os trabalhos 
que focam no Oceano Atlântico Ocidental tropical, e menos ainda que 
trazem como resultados principais a efetividade da ação do fluxo de 
água doce Amazonas-Orinoco na especiação entre as províncias 
biogeográficas do Brasil e do Caribe. Esse trabalho buscou compilar 
dados de pares de espécies-irmãs Brasil-Caribe através de um 
levantamento bibliográfico, a fim de analisar suas respectivas 
divergências genéticas pelo relógio molecular e avaliar a efetividade da 
Barreira Amazônica como barreira biogeográfica nos processos de 
especiação entre províncias. Para esse estudo, foram colhidos dados 
genéticos de 38 pares de espécies-irmãs de seis grupos distintos de 
organismos marinhos associados a ambientes recifais: peixes, algas, 
corais, crustáceos, gastrópodes, e equinodermos. Os dados de cada par 
incluíram informações de porcentagem de distância genética entre 
sequências analisadas, taxa de evolução pelo relógio molecular em 
porcentagem por milhão de anos, e datação do início da divergência 
entre espécies em milhões de anos. As datações de divergência dos pares 
de espécies-irmãs foram comparadas com as flutuações no nível do mar 
ao longo do tempo. A partir dessas, foi possível avaliar a ação da 
Barreira Amazônica na especiação de organismos marinhos do Atlântico 
Ocidental tropical em geral, com anotações específicas para cada grupo 
individual. Os resultados finais indicam que as flutuações na efetividade 
da Barreira Amazônica estão diretamente relacionadas às flutuações no 
nível eustático do mar ao longo da história geológica da Terra, visto que 
os períodos de nível do mar reduzido coincidem com períodos com 
maior ocorrência de separações entre sequências genéticas de espécies 
Brasil-Caribe. Esta observação apoia a hipótese de que a dispersão entre 
províncias pode ocorrer com mais facilidade quando o aumento do nível 
do mar provoca uma diminuição nas mudanças físicas da área de 
descarga no Oceano Atlântico. Por outro lado, a divergência molecular 
ocorre com mais facilidade quando o nível do mar diminui, favorecendo 
mais a especiação por vicariância, por dificultar a dispersão e a 
passagem de indivíduos de populações Brasil-Caribe pela barreira. 
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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 INTRODUÇÃO 
 

A evolução e a distribuição geográfica de animais e plantas são 
fortemente influenciadas por uma variedade de fatores e determinantes 
evolutivos. Entre os determinantes importantes da evolução e da 
distribuição de espécies estão as barreiras geográficas. Barreiras ao 
fluxo gênico para organismos marinhos geralmente são sutis, um fato 
que acaba apresentando um desafio a ecologistas evolucionários que 
buscam compreender especiação e estruturas populacionais em 
ambientes marinhos (Rocha 2003; Floeter et al. 2008; Luiz et al. 2011). 
Dependendo da natureza da barreira em questão e a região onde ela se 
encontra, existe a possibilidade da barreira ser atravessada por 
determinados organismos de uma população, levando à migração e à 
distribuição de espécies habitantes da área de um lado ao outro, e vice-
versa. Uma barreira biogeográfica com esta característica é dita 
permeável, levando ao conceito de "filtros" que não funcionam 
igualmente para todas as espécies (Briggs 1974; Vermeij 2004). 

A presença de barreiras biogeográficas em determinadas regiões é 
o principal fator determinante na definição e caracterização de 
províncias biogeográficas (Briggs 1974; Vermeij 2004; Floeter et al. 
2008; Luiz et al. 2011). Uma província biogeográfica se caracteriza 
como uma subdivisão biológica do globo terrestre, cuja definição se 
realiza através da análise de critérios taxonômicos e ecológicos de uma 
dada região. Uma barreira permeável que divide duas províncias de um 
ambiente marinho é capaz de ainda permitir a passagem de 
determinados organismos especializados, eventualmente levando à 
especiação. A ação de uma barreira na especiação de organismos pode 
ser observada e avaliada através de análises e comparações entre os 
padrões da distribuição de espécies e populações habitantes de ambas as 
províncias (Rocha 2003). Nesse trabalho, foi analisada a efetividade da 
barreira biogeográfica Amazonas-Orinoco para especiação entre a 
Província Brasileira e a Província do Caribe. 

A Barreira Amazônica é considerada a principal barreira 
biogeográfica responsável pela especiação de fauna entre a Província 
Brasileira e a Província do Caribe (Robertson et al. 2006). Ela é definida 
como o fluxo de água doce do Rio Amazonas e do Rio Orinoco para o 
Oceano Atlântico, 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 milhões de anos atrás (Ma) (Hoorn et al. 
1995; Robertson et al. 2006; Floeter et al. 2008). O fluxo Amazonas-
Orinoco funciona como barreira biogeográfica devido à sua 
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caracterização como uma imensa descarga de água doce e sedimentos no 
Oceano Atlântico, que produz mudanças dramáticas nas propriedades 
físicas e químicas da água marinha dessa área (Collette & Rützler 1977; 
Rocha 2003). A superfície extensa de água doce e a alta taxa de 
sedimentação impedem a formação 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 Província Brasileira e da Província do Caribe (Veron 
1995; Cox & Moore 2000). 

A Província Brasileira foi definida por Briggs (1974) e Floeter et 
al. (2008) como a região de ambiente marinho estendendo da boca do 
rio Amazonas até o sul do Brasil (Santa Catarina), mais as ilhas 
oceânicas brasileiras: Atol das Rocas, Fernando de Noronha, Penedos de 
São Pedro e São Paulo, e Trindade. A Província do Caribe, por sua vez, 
se estende de Bermuda e Florida até a região 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 Província 
do Caribe se encaixa na grande área marinha conhecida como o 
Atlântico Norte Ocidental  (NWA, em inglês Northwestern Atlantic), 
que acrescenta à área do Caribe uma extensão até a Carolina do Norte 
nos EUA; enquanto a Província Brasileira faz parte da área marinha 
chamada o Atlântico Sul Ocidental (SWA, em inglês Southwestern 
Atlantic), estendendo o limite do sul até a Argentina. 

As duas províncias divididas pela Barreira Amazônica 
apresentam taxas diferentes de endemismo. A taxa de endemismo de 
uma determinada região é representada pelo número de espécies 
encontradas apenas naquela região do mundo. Estudos em biogeografia 
marinha utilizam estes dados de endemismo para dividir a biosfera e 
caracterizar grandes províncias e regiões (Briggs 1974; Vermeij 1978), 
assim definindo áreas de endemismo. Segundo Floeter et al. (2008), o 
Caribe sozinho apresenta 814 espécies de peixes recifais, sendo 272 
espécies endêmicas (33,4% de endemismo). Considerando o NWA 
inteiro, os dados mudam para 831 espécies no total, com 473 endêmicas 
(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 são endêmicas (25,1% de 
endemismo). Considerando apenas a costa brasileira (sem as ilhas 
oceânicas), são 437 espécies de peixes recifais, sendo 46 endêmicas 
(10,5% de endemismo). 



 19 

 
Figura 1 Mapa das Américas, destacando a extensão da Barreira Amazônica 
entre a Província Brasileira (vermelho) e a Província do Caribe (verde) 
 

A formação de uma barreira biogeográfica permeável entre duas 
regiões, como é o caso da Barreira Amazônica, eventualmente leva a um 
tipo especial de diferenciação entre fauna: a formação de pares de 
espécies-irmãs. Este tipo de especiação ocorre devido ao aparecimento 
de uma barreira que divide a população, o que promove a diferenciação 
de uma espécie em duas espécies de táxons muito próximos, um 
processo conhecido como vicariância. A Barreira Amazônica é 
reconhecida como influência na formação de pares de espécies-irmãs de 
peixes recifais no Atlântico Ocidental tropical (Rocha 2003, Floeter et 
al. 2008), de corais de água rasa (Leão 1986), e de gastrópodes de costão 
rochoso (Vermeij 1978). Um exemplo de como a característica 
permeável da Barreira Amazônica pode ser observada é a distribuição de 
peixes que ocorrem com predominância no Brasil, mas que também 
podem ser encontrados em simpatria com outros táxons relacionados ao 
norte do Rio Amazonas (Rocha 2003). 

Como foi comentado anteriormente, uma barreira biogeográfica 
com característica permeável potencialmente não atua como barreira 
para todos os organismos, de certa forma funcionando mais como filtro 



 20 

para a especiação. Por exemplo, uma barreira a organismos que habitam 
ambientes marinhos de água rasa e clara não necessariamente funciona 
igualmente como barreira para peixes de maior profundidade (Gilbert 
1977). Durante períodos de nível de mar alto, há sedimentação baixa e 
salinidade normal na plataforma continental externa na região do 
Amazonas (50-70 m), permitindo colonização por esponjas e alguns 
peixes recifais de água profunda (Collette & Rützler 1977). Ao mesmo 
tempo, o fluxo de água doce do Rio Amazonas para o Oceano Atlântico 
cria condições de baixa luminosidade, impedindo o desenvolvimento de 
corais. Estas condições favorecem a formação de um corredor estreito 
na Barreira Amazônica, que pode ser atravessado por organismos que 
requerem água marinha clara e de salinidade normal, mas não habitats 
recifais rasas nem corais. Posteriormente, em períodos de nível de mar 
baixo, a salinidade da área diminui e a sedimentação aumenta, e o 
corredor entre a Província Brasileira e a Província do Caribe fecha 
novamente (Rocha 2003), favorecendo a diferenciação dessas espécies 
de peixes recifais de água profunda e levando à formação de pares de 
espécies-irmãs. 

Para determinar a efetividade de uma barreira biogeográfica 
como o fluxo Amazonas-Orinoco na especiação, analisamos a 
divergência molecular entre espécies-irmãs das províncias divididas. A 
hipótese do relógio molecular, isto é, a constância de taxas de evolução 
molecular ao longo do tempo, permite a datação de eventos 
cladogenéticos (Bromham & Penny 2003). Para esta datação, é 
necessária a calibração da taxa de substituição em cada região de DNA. 
Eventos vicariantes, como a separação de populações de espécies 
marinhas pelo aparecimento da Barreira Amazônica, podem fornecer 
uma base para estudo destas datas. Comparações de divergência entre 
pares de espécies com representantes de cada lado de uma barreira 
podem auxiliar na determinação de eventos de separação que ocorreram 
simultaneamente e que então são provavelmente contemporâneos com o 
surgimento da barreira (Lessios 2008). Portanto, analisando a datação da 
divergência molecular entre espécies, torna-se possível determinar o 
tempo de evolução delas e avaliar a taxa de especiação exercida nos 
pares de espécies pela barreira biogeográfica presente entre suas 
respectivas populações. 
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1.1 JUSTIFICATIVA 
 
Estudos sobre a biogeografia e a fauna do Oceano Atlântico 

fornecem um entendimento melhor sobre a biosfera, a história da Terra, 
e os processos que atuam na formação e diferenciação de espécies. A 
análise da distribuição de peixes de costão, por exemplo, pode esclarecer 
a posição de barreiras geográficas e o papel destas na especiação das 
espécies (Randall 1998). A partir dos dados colhidos, torna-se possível 
avaliar os mecanismos de especiação e distribuição de fauna em 
determinadas regiões da Terra. 

Porém, apesar de existirem várias pesquisas relacionadas a 
barreiras biogeográficas do Oceano Atlântico e as respectivas 
efetividades delas na especiação de organismos marinhos, as pesquisas 
voltadas principalmente, e até exclusivamente, para a Barreira 
Amazônica e a especiação de fauna marinha entre o Brasil e o Caribe 
são poucas. Os resultados finais deste projeto contribuirão ao banco de 
dados com uma avaliação ampla das flutuações na efetividade da 
Barreira Amazônica e, consequentemente, uma visão mais detalhada 
sobre os processos de especiação e os padrões zoogeográficos do 
Atlântico Ocidental tropical. 
 
1.2 OBJETIVOS 

 
1.2.1 Objetivo Geral 
 

O objetivo principal deste projeto foi de avaliar o papel da 
Barreira Amazônica na geração da biodiversidade de organismos 
marinhos associados a ambientes recifais entre a Província Brasileira e a 
Província do Caribe, através da revisão de literatura sobre dados de 
divergências moleculares e distâncias genéticas em filogenias entre 
pares de espécies-irmãs encontradas no Brasil e no Caribe, separadas 
pela barreira. A partir da análise dos dados, foi realizada uma avaliação 
comparativa com dados da flutuação no nível do mar ao longo do 
tempo, o que implica na efetividade do fluxo de água doce Amazonas-
Orinoco no Oceano Atlântico como barreira biogeográfica entre as 
espécies de ambientes recifais do Brasil e do Caribe. 
 
1.2.2 Objetivos Específicos 
 

Além de avaliar a ação da Barreira Amazônica na especiação, 
este estudo também buscou colher as informações genéticas dos pares de 
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espécies-irmãs de fauna marinha do Atlântico Ocidental tropical, 
disponíveis em vários trabalhos publicados e bancos de dados, e 
apresentá-las numa compilação de um único projeto. Foram analisadas 
espécies de vários grupos de organismos marinhos, cuja variabilidade no 
Atlântico Ocidental provavelmente se deve à barreira biogeográfica 
posicionada entre as duas grandes províncias. Também, uma 
comparação das distâncias genéticas dos pares de espécies-irmãs será 
apresentada num único esquema, para melhor observação dos tempos de 
divergência e da proporção de espécies-irmãs entre a fauna estudada, 
que serviu para analisar os processos históricos e ecológicos da Barreira 
Amazônica. 
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2 METODOLOGIA 
 

A pesquisa deste projeto foi composta principalmente por uma 
revisão de literatura voltada a estudos sobre pares de espécies-irmãs de 
organismos marinhos associados a ambientes recifais do Oceano 
Atlântico, como também sobre os possíveis processos responsáveis pela 
formação desta biodiversidade, com maior ênfase na Barreira 
Amazônica. 

Os pares de espécies-irmãs escolhidos para serem observados no 
estudo são de organismos marinhos recifais de seis grupos distintos: 
peixes, algas, corais, crustáceos, gastrópodes, e equinodermos. O 
objetivo de incluir essa variedade de grupos no estudo é de obter um 
conjunto de dados de divergências moleculares o mais diversificado 
possível e, consequentemente, uma análise mais completa da efetividade 
da Barreira Amazônica. Uma grande quantidade de trabalhos publicados 
sobre a especiação entre organismos marinhos Brasil-Caribe são 
voltados ao estudo de peixes recifais (Rocha 2003, Floeter et al. 2008), 
mas também existem publicações sobre estudos de outros grupos, como 
gastrópodes (Vermeij 1978), corais (Leão 1986), e lagostas (Sarver et al. 
1998). Devido à predominância de pesquisas voltadas a um determinado 
grupo de organismos marinhos, o foco principal deste trabalho é de 
peixes recifais; porém, à medida que foi possível, foram coletados dados 
de outros grupos para serem apresentados junto àqueles obtidos sobre 
peixes. 

O aspecto de diferenciação entre a fauna marinha do Brasil e do 
Caribe observado com predominância neste estudo é a divergência 
molecular, cuja datação para cada par de espécies-irmãs foi determinada 
pelo relógio molecular de seu respectivo grupo e da sequência genética 
analisada. Esses dados genéticos foram retirados direto das publicações 
científicas utilizadas como referências para este trabalho. Porém, nem 
todos os artigos em questão apresentaram informações de divergência 
junto com a datação de separação. Nos casos de referências que 
forneceram apenas dados de distância e de taxa de evolução, foi possível 
calcular a datação da divergênia em milhões de anos por proporção a 
partir dessas informações. No caso de estudos que forneceram apenas a 
distância genética entre as espécies, as taxas de divergência por milhão 
de anos foram calibradas de acordo com cada tipo de gene utilizado para 
comparação entre as sequências, com referências baseadas em eventos 
cladogenéticos independentes daquele sendo estudado neste trabalho, 
isto é, o surgimento da Barreira Amazônica. 
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Após uma extensiva revisão bibliográfica, foi montada uma 
tabela (Tabela 1), com um total de 38 pares de espécies-irmãs 
provenientes do Brasil e do Caribe, junto com informações das 
sequências utilizadas para determinar a distância entre cada par, da 
porcentagem de divergência entre as sequências genéticas estudadas, da 
taxa de evolução molecular em porcentagem por milhão de anos, e da 
datação de divergência entre espécies-irmãs em milhões de anos. Além 
disso, também foram incluídas na tabela referências de calibração dos 
relógios moleculares e referências bibliográficas. Números de acesso do 
GenBank para cada par estão disponíveis na Tabela 2 do Apêndice A. 

Foi montado um gráfico (Fig. 2) mostrando todos os pares de 
espécies-irmãs com suas respectivas datações de divergência molecular 
em milhões de anos. No caso de pares com duas taxas de evolução 
utilizadas para determinar a datação de divergência pelo relógio 
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 datações para o gráfico. 



 

Tabela 1 Pares de espécies-irmãs Brasil-Caribe, com sequências para determinação de distância genética, porcentagem de 
divergência entre as sequências (%SD), taxa de divergência molecular em porcentagem por milhão de anos (%/Ma), datação de 
divergência em milhões de anos (Ma), referências de calibração dos relógios moleculares,  e referências bibliográficas 

     Divergência    

 Gênero Brasil Caribe Sequência %SD (%/Ma) Datação 
(Ma) Calibração Referência 

Acanthurus bahianus tractus Citocromo b (Fst) 
0.81 2 1 

 chirurgus chirurgus Citocromo b (Fst) 
0.02 2 0 

 coeruleus coeruleus Citocromo b (Fst) 
0.46 2 0.57 

Istmo do 
Panamá* 

Rocha et al. 
(2002) 

Anisotremus surinamensis surinamensis Citocromo b 0.0 2 0 
 virginicus virginicus Citocromo b 0.0 2 0 

Istmo do 
Panamá* 

Bernardi et 
al. (2008) 

Aulostomus strigosus maculatus Citocromo b 8.0 2 4 Istmo do 
Panamá* 

Bowen et al. 
(2001) 

Diplodus a. argenteus (holbrookii + 
bermudensis) 16S rRNA 0.17 0.2 0.85 

Istmo do 
Panamá 

(Robertson et al. 
2006) 

Summerer 
et al. (2001) 

Elacatinus figaro (Carib. clade) 12S rRNA; 
16S rRNA 0.84 0.14 6 

Período de 
deglaciação 

(Ritchie et al. 
1996) 

Ruber et al. 
(2003) 

aurolineatum aurolineatum Citocromo b 0.0 2 0 

Pe
ix

es
 

Haemulon 
  COI 0.0 1.2 0 

Istmo do 
Panamá* 

(Bermingham et 
al. 1997) 

Rocha et al. 
(2008) 



 

 Gênero Brasil Caribe Sequência %SD (%/Ma) Datação 
(Ma) Calibração Referência 

  plumieri plumieri Citocromo b 0.0 2 0 
  COI 0.0 1.2 0 

  
plumieri sciurus Citocromo b 11.4 2 5.7 

    COI 10.7 1.2 8.9 
  squamipinna parra Citocromo b 18.6 2 9.3 
    COI 11.3 1.2 9.4 
  steindachneri steindachneri Citocromo b 0.7 2 0.35 
    COI 0.7 1.2 0.58 

(cont.) (cont.) 

 Halichoeres brasiliensis radiatus Citocromo b 2.3 2 1.2 Rocha et al. 
(2005) 

  dimidiatus cyanocephalus Citocromo b 2.3 2 1.2 
  penrosei maculipinna Citocromo b 6.5 2 3.3 

Istmo do 
Panamá* Rocha 

(2004) 

 Hippocampus patagonicus erectus Citocromo b - - 1.8 Casey et al. 
(2004) 

  reidi reidi Citocromo b 1.0 1.4 0.7 

Mar de Tétis 
(Teske et al. 

2007) Teske et al. 
(2007) 

 ciliaris ciliaris Citocromo b 0.6 2 0.3 
Holacanthus 

tricolor tricolor Citocromo b 0.0 2 0 
Istmo do 
Panamá* 

Alva-
Campbell et 
al. (2010) 

 
Lutjanus alexandrei apodus COI 4.0 1.2 3.1 

Istmo do 
Panamá 

(Bermingham et 
al. 1997) 

Gold et al. 
(2011) 



 

 Gênero Brasil Caribe Sequência %SD (%/Ma) Datação 
(Ma) Calibração Referência 

 Ophioblennius a. atlanticus a. macclurei Citocromo b 12.1 2 6 Istmo do 
Panamá* 

Muss et al. 
(2001) 

 Rhizoprionodon lalandii lalandii COI 0.0 1.2 0 

  porosus porosus COI 0.0 1.2 0 

Istmo do 
Panamá 

(Bermingham et 
al. 1997) 

Mendonça 
et al. (2011) 

 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 
      0.2 1.1 
  frondosum griseorubra Citocromo b 4.2 2.5 1.7 
      1 4.2 
    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 

Istmo do 
Panamá 

(Robertson et al. 
2006) 

Robertson et 
al. (2006) 



 

 Gênero Brasil Caribe Sequência %SD (%/Ma) Datação 
(Ma) Calibração Referência 

  tuiupiranga atomarium Citocromo b 3.0 2.5 1.2 
      1 3 
    16S rRNA 1.1 0.44 2.5 
      0.2 5.5 

(cont.) (cont.) 

Halimeda cuneata.brazil (discoidea.atl + 
friabilis) 

UCP7, ITS, 
tufA 5.0 0.1 50 

A
lg

as
 

      

Registro fóssil 
(Verbruggen et 

al. 2009) 

Verbruggen 
et al. (2009) 

Millepora alcicornis alcicornis 16S rRNA - - 1 

C
or

ai
s 

Stylaster roseus roseus 16S rRNA - - 10 
- Lindner 

(Com. pes.) 

Calcinus tibicen tibicen COI 0.0 1.25 0 

     1.4 0 

Malay & 
Paulay 
(2009) 

Farfantepenaeus notialis duorarum 16S rRNA 0.4 0.6 0.7 
     0.9 0.4 

Litopenaeus schimitti setiferus 16S rRNA 0.9 0.6 1.5 C
ru

st
ác

eo
s 

     0.9 1 

Cape Range 
Anticline (Page 

et al. 2008) Maggioni et 
al. (2001) 

G
as

tró
po

de
s 

Bulla occidentalis occidentalis COI 0 - 0 
Registro fóssil 
(Malaquias & 

Reid 2009) 

Malaquias 
& Reid 
(2009) 



 

 Gênero Brasil Caribe Sequência %SD (%/Ma) Datação 
(Ma) Calibração Referência 

Diadema antillarum antillarum tRNA-lisina 0.84 1.6 0.53 

     2.6 0.32 

Istmo do 
Panamá 

(Lessios et al. 
2001) 

Lessios et 
al. (2001) 

Eq
ui

no
de

rm
os

 

Echinometra lucunter lucunter COI 0.78 3.5 0.22 

Istmo do 
Panamá 

(McCartney et 
al. 2000) 

McCartney 
et al. (2000) 

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



 30 

 



 31 

3 RESULTADOS 
 

O gráfico de divergências moleculares (Fig. 2) mostra as datações 
obtidas para cada par de espécies-irmãs, separados na legenda por 
grupos de organismos marinhos. Além das informações de divergência 
molecular, o gráfico também mostra as flutuações no nível do mar ao 
longo da história geológica da Terra (Robertson et al. 2006), a fim de 
demonstrar a sua importância nas variações de padrão de divergência 
entre pares de espécies-irmãs Brasil-Caribe. 

Nesse trabalho, foram levantados um total de 38 pares de 
espécies-irmãs Brasil-Caribe de seis grupos de organismos marinhos. De 
29 pares de espécies-irmãs no grupo de peixes recifais, as datações de 
divergência molecular variaram de 0 a 9,35 Ma; o único exemplo de 
algas analisado mostrou uma divergência de 50 Ma; no grupo de corais, 
houve uma variação de 1 a 10 Ma nas datações; os três pares de 
crustáceos renderam uma variação de 0 a 1,25 Ma; o exemplar do grupo 
de gastrópodes analisado mostrou uma divergência de 0 Ma; e os dois 
pares de equinodermos tiveram uma variação de 0,22 a 0,425 Ma. 

O gráfico também foi dividido em quatro períodos 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 gráfico, 28 pares (21 de peixes, 1 de corais, 3 
de crustáceos, 1 de gastrópodes, 2 de equinodermos) apresentaram 
datação de divergência nos últimos 3 milhões de anos da história 
geológica, 6 pares (todos de peixes) tiveram datação entre 3 Ma e 6 Ma, 
3 pares (2 de peixes, 1 de corais) renderam uma datação antes de 6 Ma 
até 10 Ma, e apenas um par (algas) apresentou datação de divergência 
no período antes de 10 Ma. Dos 28 casos com datação no período mais 
recente, 12 pares (10 de peixes, 1 de crustáceos, 1 de gastrópodes) 
apresentaram datação de 0 Ma, ou seja, nenhuma divergência molecular 
significativa entre espécies Brasil-Caribe. 
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Figura 2 Datações de divergência molecular entre espécies-irmãs Brasil-Caribe 
e comparação com flutuações no nível do mar ao longo do tempo (modificada 
de Robertson et al. 2006, baseada em Hallam 1984 e Haq et al. 1987). Os 
intervalos de datação usados representam taxas de mutação máximas e mínimas 
estimadas baseadas na literatura (Tabela 1). 
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4 DISCUSSÃO 
 

Com base nos dados compilados, é possível chegar à conclusão 
de que as datações de divergência molecular da maioria dos pares de 
espécies-irmãs Brasil-Caribe estão diretamente relacionadas à história 
geológica com suas várias flutuações no nível do mar, e 
consequentemente na Barreira Amazônica. Durante os períodos de nível 
eustático relativamente elevado, existe uma maior possibilidade de 
dispersão entre as duas províncias, devido à concentração menor de 
água doce do fluxo Amazonas-Orinoco e a menor taxa de sedimentação, 
o que permite a passagem de mais espécies pela Barreira Amazônica. 
Por outro lado, durante os períodos de nível eustático reduzido, a 
barreira fecha mais com a sedimentação e o fluxo de água doce 
elevados, favorecendo a divergência entre populações. 

De acordo com a análise pelo relógio molecular, a maioria dos 
pares de espécies com alguma distância genética significativa, 
independente do grupo, apresentaram divergência molecular nos últimos 
3 milhões de anos da história geológica. A partir dessa observação, é 
possível deduzir que durante esse último período, que apresentou 
flutuações no nível do mar com uma média eustática relativamente baixa 
(ou com maiores variações), várias populações sofreram divergência por 
vicariância com a elevada efetividade do fluxo Amazonas-Orinoco 
como barreira biogeográfica para dispersão. Por outro lado, o período 
entre 3 Ma e 6 Ma do gráfico apresenta uma frequência menor de 
ocorrências de separação, provavelmente devido ao aumento no nível do 
mar, o que favoreceu a dispersão entre províncias com a efetividade 
reduzida da Barreira Amazônica. O período de 6 Ma a 10 Ma apresenta 
uma frequência menor ainda de datações de divergência molecular, com 
quase nenhum caso passando de 10 Ma. Esse resultado é consistente 
com a hipótese da formação da Barreira Amazônica, que coloca a sua 
datação há 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 divergência molecular dentro do período dos 
últimos 3 milhões de anos, sendo que metade dos casos não 
apresentaram divergência significativa alguma entre sequências Brasil-
Caribe (0 Ma). Esses casos demonstram a verdadeira permeabilidade da 
Barreira Amazônica, visto que vários dos pares Brasil-Caribe são na 
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verdade a mesma espécie presente tanto numa província quanto na 
outra. Provavelmente houve pouca ou nenhuma divergência molecular 
entre essas populações devido à capacidade delas de passagem e/ou 
dispersão pela barreira entre províncias. 

Por outro lado, existem alguns casos de pares do grupo de peixes 
que apresentaram divergência entre 3 Ma e 10 Ma. Já essas espécies 
provavelmente não apresentam a mesma facilidade de atravessar a 
Barreira Amazônica que as espécies do caso anterior, o que dificulta a 
dispersão entre províncias e portanto favorece mais a divergência. Muss 
et al. (2001), por exemplo, citam o fluxo Amazonas-Orinoco como um 
possível impedimento a dispersão larval em Ophioblennius, sendo que a 
distância genética entre espécies-irmãs Brasil-Caribe desse gênero 
apresentou datação de 6 Ma. Além disso, esse gênero geralmente ocorre 
apenas em águas muito rasas (1-5 m), o que impediria sua colonização 
nos bancos de esponjas abaixo da pluma do Amazonas. 

Como não houve nenhum caso de divergência molecular com 
datação antes de 10 Ma, é aceitável chegar à conclusão de que todos os 
pares de espécies-irmãs do grupo dos peixes que apresentam alguma 
separação genética sofreram divergência por vicariância devido ao 
surgimento da Barreira Amazônica ou posterior dispersão (Rocha 2004; 
Rocha et al. 2008). 

 
4.2 ALGAS 
 

O único par Brasil-Caribe de algas analisado nesse estudo 
também foi o único caso de divergência molecular que apresentou uma 
datação além de 10 Ma, tendo como datação aproximadamente 50 Ma. 
A partir desse resultado, chegamos à conclusão de que a Barreira 
Amazônica provavelmente não teve influência no início dessa 
diferenciação genética, já que a divergência molecular ocorreu muito 
antes da formação da barreira biogeográfica entre a Província Brasileira 
e a Província do Caribe. Porém, não podemos decartar a possibilidade 
da Barreira Amazônica ser responsável pela manutenção dessa divisão. 
Deve haver, então, outra explicação para essa divergência. Verbruggen 
et al. (2009) apontam como possível explicação evolutiva os padrões 
limitados de dispersão do gênero Halimeda devido a variações de 
temperatura entre regiões de latitudes diferentes, junto com o fato de que 
os nichos desse gênero apresentam uma taxa de evolução mais gradual. 
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4.3 CORAIS 
 

Os dados de ambos os exemplares do grupo de corais foram 
obtidos a partir de comunicação pessoal de A. Lindner, que estimou as 
datações de divergência Brasil-Caribe de Millepora alcicornis e 
Stylaster roseus como aproximadamente 1 Ma e 10 Ma, 
respectivamente. A partir desse espectro grande de datações, a 
conclusão tirada é de que a Barreira Amazônica possivelmente afeta 
diferentes espécies de corais de formas diferentes, dependendo da 
capacidade de dispersão das larvas de cada uma delas pela barreira. Para 
obter conclusões mais definitivas quanto a essa hipótese, seria 
necessário o levantamento de resultados de outras pesquisas e análises 
sobre corais do Atlântico Ocidental. 

 
4.4 CRUSTÁCEOS 
 

Dos três pares de espécies de crustáceos analisados nesse estudo, 
todos apresentaram datação de divergência, conforme o relógio 
molecular, dentro dos últimos 3 milhões de anos da história geológica. 
A conclusão a partir desse resultado é de que a divergência entre as 
espécies-irmãs desse grupo teve início após a diminuição mais 
significativa do nível eustático do mar durante esse período. Isso 
provavelmente significa que os crustáceos, assim como a maioria dos 
pares estudados, tiveram mais facilidade de dispersão entre províncias 
durante os períodos de nível eustático do mar elevado, o que favoreceu a 
separação das populações e a divergência subsequente apenas no 
período mais recente da história geológica da Terra. 

Ambos os pares de espécies de camarão sofreram alguma 
divergência significativa entre suas sequências genéticas, com datação 
dentro dos últimos 3 milhões de anos. Segundo Maggioni et al. (2001), é 
plausível a hipótese de que os camarões peneídeos de água rasa, como 
os da Província Brasileira e da Província do Caribe, foram submetidos a 
uma separação significativa com a diminuição do nível eustático do mar 
durante esse período (Dall et al. 1990), o que por sua vez apoia a 
hipótese da efetividade elevada da Barreira Amazônica nos últimos 3 
milhões de anos. 

Porém, o par de caranguejo ermitão, que na verdade é a mesma 
espécie presente em ambas as províncias (Calcinus tibicen), não 
apresentou nenhuma divergência significativa entre populações, apesar 
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de existirem haplótipos diferentes dessa espécie (Malay & Paulay 2009), 
e portanto foi colocado no estudo com datação de 0 Ma. Assim, é 
possível que essa espécie ainda tenha capacidade de passagem e/ou 
dispersão pelo fluxo Amazonas-Orinoco, apesar da aparente efetividade 
dele como barreira biogeográfica a outras espécies do grupo de 
crustáceos. 

Em outro estudo com crustáceos, agora com lagostas do gênero 
Panulirus, Sarver et al. (2000) cita que dados de sequências de DNA e 
diferenças morfológicas sugerem que populações de P. argus do Brasil 
são geneticamente distantes de populações do Caribe, e que o nível de 
divergência dessas é equivalente aos níveis de divergência observadas 
entre espécies reconhecidas de Panulirus. 

 
4.5 GASTRÓPODES 
 

Foi estudado apenas um exemplar no grupo de gastrópodes, 
sendo esse caso de um par da mesma espécie (Bulla occidentalis) 
presente em ambas as províncias, com pouquíssima divergência 
genética. Isso é porque, apesar de existirem vários haplótipos dessa 
espécie no Atlântico Ocidental (Malaquias & Reid 2009), as diferenças 
entre as sequências Brasil-Caribe não são significativas. Portanto, a 
distribuição dessa espécie no Atlântico Ocidental provavelmente não 
está relacionada à presença da Barreira Amazônica.  

Malaquias e Reid (2009) citam uma outra pesquisa sobre a 
distribuição global de gastrópodes do gênero Echinolittorina (Williams 
& Reid 2004), cujas espécies analisadas do Atlântico Ocidental tiveram 
uma distribuição semelhante ao exemplar desse trabalho. A partir dessas 
informações, pode-se tirar a conclusão de que a Barreira Amazônica tem 
pouco efeito sob a distribuição geográfica de gastrópodes marinhos, 
porém o levantamento de outras pesquisas semelhantes seria necessário 
para confirmar essa hipótese. 

 
4.6 EQUINODERMOS 
 

Os dois exemplares do grupo de equinodermos nesse estudo são 
casos de uma mesma espécie presente nas duas províncias, porém 
apresentando alguma divergência entre sequências Brasil-Caribe. Nos 
dois casos, a divergência molecular apresentou datação menor que 1 Ma. 
A partir desse resultado, podemos chegar à conclusão de que essas duas 
espécies de ouriço-do-mar (Diadema antillarum e Echinometra 
lucunter), assim como os exemplares do grupo de crustáceos, sofreram 
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vicariância significativa apenas durante o período mais recente da 
história geológica, dos últimos 3 milhões de anos, com o nível eustático 
do mar reduzido em relação aos outros períodos mais antigos. 

De fato, Lessios et al. (2001) citam a Barreira Amazônica como a 
causa mais provável da descontinuidade genética entre populações 
Brasil-Caribe de Diadema antillarum, enquanto McCartney et al. (2000) 
apontam a queda no nível do mar durante os últimos 3 milhões de anos 
como restrição ao fluxo gênico entre populações de Echinometra. Essas 
observações são consistentes com a hipótese da efetividade elevada do 
fluxo Amazonas-Orinoco como barreira a dispersão durante períodos de 
nível eustático do mar reduzido. 
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5 CONCLUSÕES 
 

Com esse levantamento de datações de divergência molecular 
entre espécies-irmãs Brasil-Caribe, foi possível analisar a efetividade do 
fluxo Amazonas-Orinoco como barreira biogeográfica entre a Província 
Brasileira e a Província do Caribe. Como a maioria dos pares de 
espécies-irmãs analisados são de peixes recifais, os resultados e as 
conclusões mais bem definidos do trabalho foram atribuídos a esse 
grupo. É possível observar que as flutuações na efetividade da Barreira 
Amazônica estão diretamente relacionadas às flutuações no nível 
eustático do mar ao longo da história geológica da Terra, visto que os 
períodos de nível do mar reduzido (e/ou com maiores flutuações) 
coincidem com períodos com maior ocorrência de separações entre 
sequências genéticas de espécies Brasil-Caribe. Esta observação apoia a 
hipótese de que a dispersão entre províncias pode ocorrer com mais 
facilidade quando o aumento do nível do mar provoca uma diminuição 
nas mudanças físicas da área de descarga no Oceano Atlântico, e a 
divergência molecular ocorre com mais facilidade quando o nível do 
mar diminui, favorecendo mais a especiação por vicariância por 
dificultar a dispersão e a passagem de indivíduos de populações Brasil-
Caribe pela barreira. 

Porém, apesar de haver uma grande base de dados de pares de 
espécies-irmãs 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 não podemos tirar 
conclusões definitivas quanto à efetividade do fluxo Amazonas-Orinoco 
como barreira a dispersão para outros organismos marinhos. O presente 
estudo pode, e deve, servir como incentivo e início para a realização de 
mais estudos sobre a influência da Barreira Amazônica e sua função 
como barreira biogeográfica entre a Província Brasileira e a Província 
do Caribe. Através de novas pesquisas e levantamentos, poderá ser 
compilada uma base de dados mais completa sobre a Barreira 
Amazônica, que por sua vez irá contribuir para o melhor entendimento 
de processos de especiação e de padrões zoogeográficos do Atlântico 
Ocidental tropical. 

No futuro, deveremos incorporar características biológicas dos 
adultos e das larvas dos organismos potencialmente afetados pela 
barreira, o que deve melhorar nosso entendimento sobre a influência da 
ecologia dos organismos e dos ambientes recifais em cada lado da 
Barreira Amazônica. 
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APÊNDICE A – Números de acesso do GenBank 
 
Tabela 2 Números de acesso do Genbank, como citados nas referências da Tabela 1 
 

 Gênero Brasil Caribe !"#$%#&'

Acanthurus bahianus tractus 
 chirurgus chirurgus Peixes 
 coeruleus coeruleus 

!"#$%&#'(!"#$%&))*

 Anisotremus surinamensis surinamensis 
  virginicus virginicus 

+,-%'$.)(+,-%'&.'*

 Aulostomus strigosus maculatus !/&$0'11(!/&$0'10*
 Diplodus a. argenteus (holbrookii + bermudensis) !/&-1&1-2!/&-1&1%*
 Elacatinus figaro (Carib. clade) !/'%)#0)3*!/'%)#00*

 Haemulon aurolineatum aurolineatum +,-%01#$4*+,-%01$.4*
+,-%011&4*+,-%010.*

  
plumieri plumieri +,-%01)&4*+,-%01'#4*

+,-%01-14*+,-%01%#*
  

  
plumieri sciurus +,-%01)'4*+,-%01')4*

+,-%01--4*+,-%01%)*

  +,-%01)04*+,-%01''4*
+,-%01-%4*+,-%01%'*

  
squamipinna parra +,-%01)$4*+,-%01&%4*

+,-%01-'4*+,-%01.%*



 

 Gênero Brasil Caribe !"#$%#&'

  +,-%01).4*+,-%01'1*
  

steindachneri steindachneri +,-%01$#4*+,-%01'04*
+,-%010#4*+,-%01%1*

 Halichoeres brasiliensis radiatus !"1%)&1'(!"1%)&-13*
!".$&11.(!".$&1.)*

  dimidiatus cyanocephalus !"1%)&002!"1%)&0%*
  penrosei maculipinna !"1%)&-#2!"1%)&-1*
 Hippocampus patagonicus erectus !/)%$-&.(!/)%$0#-*
  reidi reidi !/)%-$%$3*56$..&-.*
 ciliaris ciliaris 

Holacanthus 
tricolor tricolor 

2*
 

Lutjanus alexandrei apodus 76)-$')03*76)-$&00*
 Ophioblennius a. atlanticus a. macclurei !/&$&#&#(!/&$&#&.*
 Rhizoprionodon lalandii lalandii 78''-$)-(78''-$$0*
  porosus porosus 9,&).$''(9,&).$%-*
 Sparisoma amplum viride 

  axillare rubripinne 

  frondosum griseorubra 

  radians radians 

  tuiupiranga atomarium 

56'10#$)(56'10#1)*



 

 Gênero Brasil Caribe !"#$%#&'

Algas Halimeda cuneata.brazil (discoidea.atl + friabilis) /:-$''.1(/:-$'.-&*

Millepora alcicornis alcicornis 
Corais 

Stylaster roseus roseus 
2*

Calcinus tibicen tibicen /:-$#)'%2/:-$#'%&4*
+/-.&11%2+/-.&1-)*

Farfantepenaeus notialis duorarum !/)%$#1)2!/)%$#%&*Crustáceos 

Litopenaeus schimitti setiferus !/$11#1'2!/$11#10*

Gastrópodes Bulla occidentalis occidentalis 56%.-1'-4*56%.-1'.*

Diadema antillarum antillarum !"#)$0$.(!"#)&$')*
Equinodermos 

Echinometra lucunter lucunter !/$11'-.(!/$111'#*
 


