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Capítulo 1 - Introdução Geral 

 

Neogeno e Quaternário na diversificação de organismos neotropicais 

 

O debate sobre a diversificação dos organismos neotropicais é antigo e 

controverso e remete aos estudos de Darwin e Wallace. Estudos filogenéticos, 

filogeográficos e estimativas de datação a partir de dados moleculares têm 

contribuído para a melhor compreensão da história evolutiva das espécies, 

revelando padrões e permitindo a inferência de possíveis mecanismos 

responsáveis pela diversificação (Rull, 2014).  

Eventos tectônicos e reorganizações paleogeográficas do período Neogeno, 

que compreende as épocas do Mioceno e Plioceno (23,03 – 2,58 Ma), bem como 

oscilações climáticas do período Quaternário, que englobam o Pleistoceno e o 

Holoceno (<2,58 Ma), têm contribuído para esta diversificação (Antonelli et al., 

2010; Rull, 2011).  

Dentre os biomas neotropicais melhor estudados estão as regiões de 

florestas: Mata Atlântica e Amazônia. Na Mata Atlântica, a região do Rio Doce tem 

sido evidenciada pela quebra filogeográfica detectada para vários organismos, 

como lagartos Gymnodactylus darwinii (Pellegrino et al., 2005), anfíbios do gênero 

Hypsiboas (Carnaval et al., 2009) e o grupo Rhinella crucifer (Thomé et al., 2010), 

roedores Blarinomys breviceps (Ventura et al., 2012), e outros organismos 

compilados por Martins (2011) e Carnaval et al. (2014).  

Na região do estado de São Paulo, as quebras filogeográficas não têm 

correspondência entre os organismos estudados até o momento, como é o caso 

da serpente Bothrops jararaca, cuja barreira é próxima ao Rio Paranapanema 

(Grazziotin et al., 2006), morcegos Desmodus rotundus (Martins et al., 2009), 

anfíbios do grupo Phyllomedusa burmeisteri com quebra próxima ao lineamento 

de Guapiara (Brunes et al., 2010) e Proceratophrys boiei, espécie para a qual a 

quebra ocorre próxima ao Rio Tietê (Amaro et al., 2012). A Mata Atlântica 

caracteriza-se pela complexidade de mecanismos responsáveis pelos padrões de 
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diversificação, entre eles a ocorrência de refúgios (Carnaval et al., 2009), barreiras 

geográficas (Thomé et al., 2014) e dinâmica climática (Carnaval et al., 2014).  

A floresta Amazônica também mostra padrões complexos de diversificação, 

apresentando grupos com diversificação estimada para a Gondwana, como é o 

caso das serpentes da família Boidae (Noonan & Chippindale, 2006; Noonan & 

Sites, 2010) e dos lagartos do gênero Coleodactylus (Geurgas et al., 2008). A 

hipótese dos refúgios do Pleistoceno proposta por Haffer (1969), por exemplo, 

sugere que a maior parte da diversificação amazônica teria ocorrido durante este 

período, porém tem sido refutada pelas abordagens com estimativas de datação 

molecular realizadas em décadas mais recentes.  

De acordo com estimativas, os eventos tectônicos e paleogeográficos do 

Neogeno, como o soerguimento dos Andes, fechamento do istmo do Panamá e 

incursões marinhas seriam responsáveis pela diversificação da maior parte dos 

organismos (Antonelli et al., 2010; Rull, 2011). No entanto, as flutuações climáticas 

do Pleistoceno não devem ser descartadas como responsáveis por parte da 

biodiversidade atualmente observada (Antonelli et al., 2010; Rull, 2011), não pela 

sua atuação na formação de refúgios, mas como um fator importante também para 

outros modelos de especiação (Haffer, 2008; Rull, 2014). 

Comparativamente, a diagonal seca de formações abertas - que se estende 

desde o nordeste do Brasil até o sudeste da Argentina, incluindo a Caatinga, 

Cerrado, Chaco e Pampa (Vanzolini, 1963; Werneck, 2011; Morrone, 2014) - 

permanece pouco compreendida. Esta região biogeográfica é denominada 

domínio Chaquenho (Morrone, 2014).  

Alguns trabalhos sugerem que a diversificação de vários organismos nesta 

região se iniciou no Chaco em direção à Caatinga, como observado para 

Drosophila gouveai (Moraes et al. 2009) e Phyllopezus pollicaris (Werneck et al., 

2012). Outros padrões, diferentemente deste, também foram observados, como é 

o caso das espécies de plantas restritas ao Cerrado como Hymenea stignocarpa 

(Ramos et al., 2007) e Pilosocereus aurisetus, ambas com diversificação no 

Pleistoceno (Bonatelli et al., 2014).  
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Adicionalmente, foram descritas relações entre domínio Chaquenho formado 

por áreas abertas e domínios vizinhos de áreas florestadas, sendo as áreas 

abertas consideradas corredores de ligação entre a Mata Atlântica e a Floresta 

Amazônica (Por, 1992; Costa, 2003; Batalha-Filho et al., 2012; Morrone, 2014). 

Neste contexto, estão inseridas as serpentes do grupo Bothrops neuwiedi, 

que possuem ampla distribuição pela diagonal seca de formações abertas e serão 

abordadas como o material de estudo no presente trabalho (Silva, 2004; Werman, 

2005; Silva & Rodrigues, 2008). 

 

Grupo Bothrops neuwiedi  

A taxonomia atual reconhece oito espécies para o grupo B. neuwiedi: B. 

erythromelas (Caatinga), B. diporus (Floresta de Araucárias), B. lutzi (Cerrado), B. 

mattogrossensis (Cerrado), B. marmoratus (Cerrado), B. neuwiedi (Cerrado e 

topos de montanhas do sudeste), B. pauloensis (Cerrado), e B. pubescens 

(Pampa) (Werman, 1992, Wüster et al., 2002; Silva, 2004; Castoe & Parkinson, 

2006, Silva & Rodrigues, 2008, Fenwick et al., 2009; Carrasco et al., 2011).  

A maioria das espécies definidas morfologicamente, com base em padrão de 

coloração e folidose (contagem de escamas), apresenta sobreposição das 

distribuições geográficas, mas poucas possuem registros de simpatria (Silva, 

2004; Silva & Rodrigues, 2008, Machado et al., 2014). Além disso, algumas 

espécies apresentam elevada complexidade dos padrões morfológicos, 

sobreposição de caracteres diagnósticos e ocorrência de intergrados, dificultando 

a identificação por meio da morfologia (Silva, 2004; Silva & Rodrigues, 2008).  

Inferências filogenéticas empregando sequências dos genes mitocondriais 

cytb e ND4 recuperaram o monofiletismo do grupo B. neuwiedi com elevados 

valores de suporte e, embora não tenha havido concordância com a taxonomia 

atual, os clados genéticos apresentaram grande concordância geográfica, foram 

identificadas quatro Linhagens principais altamente estruturadas no território 

brasileiro: Nordeste I, Nordeste II, Leste-Oeste e Oeste-Sul (Machado et al., 2014).  

Dada a amostragem realizada e o arranjo taxonômico vigente, foi recuperado 

o monofiletismo apenas para a espécie B. pubescens. Parte da incongruência 
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observada foi atribuída à existência de linhagens crípticas, sugerindo-se a 

existência de três linhagens candidatas a novas espécies: exemplares de B. 

neuwiedi da Serra do Espinhaço, um exemplar de B. mattogrossensis (TM173), de 

Serra da Borda (MT) e um indivíduo de B. diporus (PT3404), de Castro Barros, 

Argentina (Machado et al., 2014).  

Outra hipótese sugerida para explicar a ausência de monofiletismo das 

espécies foi a ocorrência de hibridação, decorrente de evidências de introgressão, 

principalmente no limite das distribuições geográficas das espécies entre B. lutzi e 

B. erythromelas (no limite entre Cerrado e Caatinga) e entre B. mattogrossensis, 

B. marmoratus e B. pauloensis na região Central do Brasil, no Estado de Goiás. 

Outras hipóteses aventadas para explicar o polifiletismo das espécies seriam 

a ocorrência de retenção de morfologia ancestral, plasticidade fenotípica e 

convergência morfológica. 

 

Diversificação do Grupo Bothrops neuwiedi  

As serpentes do grupo Bothrops neuwiedi teriam iniciado o processo de 

diversificação na Caatinga em direção à região sul da América do Sul (Machado et 

al., 2014), contrariamente ao padrão observado para Drosophila gouveai (Moraes 

et al. 2009) e Phyllopezus pollicaris (Werneck et al., 2012).  

Adicionalmente, as estimativas de divergência para o grupo recuperaram a 

origem e divergência das quatro principais linhagens durante o Neogeno e 

diversificação das espécies durante o Quaternário (Machado et al., 2014). Apesar 

da discordância da ocupação espacial, as estimativas foram coincidentes com a 

diversificação de outros organismos neotropicais, entre os quais Cerdocyon thous 

(Tchaicka et al., 2006), Calomys (Almeida et al., 2007), Hymenea stignocarpa 

(Ramos et al., 2007), Drosophila gouveai (Moraes et al., 2009), Kentropix 

paulensis (Werneck et al., 2009), Rhinella marina (Maciel et al., 2010), 

Phyllopezus pollicaris (Werneck et al., 2012), Hypsiboas albopunctatus (Prado et 

al., 2012) e Pilosocereus aurisetus (Bonatelli et al., 2014). 

O grupo Bothrops neuwiedi, por sua ampla distribuição, representa um 

excelente modelo para o estudo da diversificação ao longo da diagonal seca de 
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formações abertas. Além disso, suscita vários questionamentos acerca da 

taxonomia, diversidade genética, relações filogenéticas, delimitação de espécies, 

demografia histórica das populações e biogeografia.  

Uma questão crucial é relativa às regiões que ainda necessitam ser 

amostradas (como os países que fazem fronteira com o território brasileiro, por 

exemplo) para auxiliar a responder tais questões e compreender melhor a história 

evolutiva destas serpentes.  

Dessa forma, esforços para a compreensão do grupo, entendimento das 

relações filogenéticas, diversidade genética e sua evolução possibilitarão uma 

avaliação mais precisa para o desenvolvimento e gerenciamento de projetos que 

visem à conservação da biodiversidade destes organismos e da diagonal seca de 

formações abertas.  

Em adição às questões relativas à biodiversidade, o grupo B. neuwiedi  

ocorre em áreas muito populosas, tornando-se muito relevante em função dos 

acidentes ofídicos e do impacto na saúde pública. Pesquisas aplicadas, como a 

produção de soros antiofídicos e a bioprospecção, também poderão ser 

beneficiadas pelo conhecimento gerado, ao utilizar uma perspectiva evolutiva para 

o seu desenvolvimento. 

 

Objetivos 

Os objetivos deste trabalho são investigar as relações filogenéticas e 

filogeográficas dos representantes do grupo B. neuwiedi, utilizando marcadores 

moleculares nucleares e mitocondriais, para fornecer contribuições para a 

delimitação das espécies, compreensão de possíveis padrões e aventar os 

mecanismos e processos envolvidos na evolução do grupo.  

 Para tanto, os objetivos específicos serão abordados, confome descrição a 

seguir, na forma de quatro capítulos, correspondentes a quatro manuscritos: 

1. Realizar reconstruções filogenéticas - com ampliação da amostragem e 

marcadores apresentados na literatura - e estimativas de datação para o grupo 

Bothrops neuwiedi. Adicionalmente, realizar análises de delimitação de espécies e 

biogeográfica para o grupo – Capítulo 1. 
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2. Realizar uma abordagem filogeográfica inédita para o grupo, empregando 

múltiplos marcadores nucleares e mitocondriais, objetivando avaliar a influência 

das flutuações climáticas do Quaternário, bem como das características 

fisiográficas no grupo Bothrops neuwiedi:  

2.1. Avaliar a estruturação genética e espacial dos indivíduos que compõem 

a Linhagem Leste-Oeste – Capítulo 2. 

2.2. Avaliar a estruturação genética e espacial de B. diporus e B. pubescens 

do sul do Brasil – Capítulo 3. 

2.3. Investigar e caracterizar a região de sobreposição e possível zona de 

hibridação entre as linhagens de B. pauloensis, B. marmoratus e B. 

mattogrossensis, que ocorrem no Cerrado central brasileiro – Capítulo 4.  
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Conclusões 

De acordo com as análises aqui apresentadas, o grupo B. neuwiedi possui 

14 espécies, reveladas pelos dados moleculares.  

A datação molecular corrobora a origem do grupo durante o Mioceno e das 

cinco principais Linhagens (Nordeste I, Nordeste II, Leste-Oeste, Centro-Oeste e 

Oeste-Sul) durante o Plioceno, e origem da maioria das espécies e diversificação 

das populações durante o Pleistoceno. 

As análises biogeográficas corroboram a origem do grupo e das espécies 

associadas primariamente às formações abertas e secas e, além disso, a atual 

relação do grupo com formações florestais (como a Floresta de Araucárias, 

Floresta Atlântica do Paraguai e o domínio do Sudoeste Amazônico), 

possivelmente foi posterior à diversificação das linhagens em áreas abertas.  

Todos os resultados obtidos salientam a importância do Quaternário 

(Pleistoceno e Holoceno) na história evolutiva do grupo B. neuwiedi, seja por meio 

das oscilações climáticas, quanto por eventos tectônicos do período.  

O padrão assimétrico de estruturação no DNAmt e microssatélites sustentam 

a hipótese de fluxo gênico desigual mediado por machos entre as espécies que 

ocorrem no Cerrado Central: B. mattogrossensis, B. pauloensis, B. marmoratus. 

O presente trabalho demonstra como o grupo B. neuwiedi pode ser 

informativo sobre a história evolutiva da diagonal seca de formações abertas, 

permitindo vislumbrar a complexidade de relações de um grupo de ampla 

distribuição na região neotropical.  
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Resumo 

O grupo Bothrops neuwiedi é composto por serpentes neotropicais que 

desempenham grande impacto na saúde pública, em decorrência de acidentes 

ofídicos. O grupo apresenta ampla distribuição ao longo da diagonal seca de 

formações abertas, desde o nordeste do Brasil até o noroeste da Argentina. A 

taxonomia atual, baseada principalmente em dados morfológicos qualitativos, não 

recupera as linhagens evolutivas apontadas pelas abordagens moleculares. O 

objetivo deste trabalho foi investigar o grupo B. neuwiedi utilizando análises 

filogenéticas, filogeográficas, biogeográficas, estimativa de datação e delimitação 

de espécies em um total de 276 indivíduos amostrados ao longo de toda a sua 

distribuição, incluindo representantes do Brasil, Bolívia, Argentina, Paraguai e 

Uruguai. As análises contemplaram três genes mitocondriais, dois nucleares, dois 

introns e 33 locos de microssatélites obtidos por sequenciamento de nova 

geração. Estimou-se, por meio do método de delimitação de espécies e análises 

filogeográficas, que o grupo B. neuwiedi possui ao menos 14 espécies, das quais 

oito já são reconhecidas (B. erythromelas, B. lutzi, B. mattogrossensis, B. 

marmoratus, B. neuwiedi, B. pauloensis, B. pubescens e B. diporus) e seis 

possíveis espécies (Bothrops sp. 1 a Bothrops sp. 6). O grupo teria se originado 

durante o Mioceno e diversificado durante o Plio-Pleistoceno. As flutuações 

climáticas do Pleistoceno, decorrentes dos ciclos glaciais e interglaciais, 

desempenharam um importante papel na diversificação das espécies e suas 

populações. Adicionalmente, eventos tectônicos que ocorreram durante este 

período também teriam influenciado na estruturação espacial da diversidade 

genética. Foi revelada uma intrincada relação do domínio biogeográfico 

Chaquenho (áreas abertas) com os domínios do Sudoeste da Amazônia e do 

Paraná (áreas de floresta). Nuances na temperatura e aridez, ora permitiram a 

expansão do Cerrado sobre as florestas, ora possibilitaram a expansão do Chaco 

sobre o Cerrado, levando à interrupção da conexão entre as populações de 

manchas de Cerrado nestes domínios florestais. Os resultados evidenciaram a 

complexidade da diversificação das serpentes na diagonal seca de formações 

abertas e, dependendo da linhagem, diferentes padrões puderam ser observados. 
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A Linhagem Leste-Oeste (B. marmoratus, B. neuwiedi, Bothrops sp. 1) apresentou 

elevado grau de diversidade genética e elevada estruturação espacial, 

concordante com unidades geomorfológicas do relevo. Nas linhagens do sul do 

Brasil (B. pubescens e B. diporus) verificou-se um padrão de diversificação 

consistente com espécies incipientes em estágios iniciais do processo de 

especiação. Na região central do Cerrado, propõe-se que as espécies B. 

marmoratus, B. pauloensis e B. mattogrossensis apresentam forte estruturação no 

DNAmt e baixa estruturação nos marcadores nucleares em decorrência de fluxo 

gênico desigual mediado por machos. Baseado nas informações obtidas neste 

trabalho, sugerimos fortemente que o grupo Bothrops neuwiedi seja revisado sob 

uma perspectiva multidisciplinar. 



 

165 
 

Abstract  

 

The Bothrops neuwiedi group is composed of Neotropical snakes that have a 

serious impact on Brazilian public health, as they are responsible for a large 

number of snakebite accidents. The group is widespread along the dry diagonal of 

open formations in South America (Chacoan dominion), since northeast Brazil to 

northwest Argentina. Current taxonomic arrangement is based on blotches and 

color pattern, which does not represent the evolutionary lineages uncovered in 

molecular analyses. This study aims to investigate the B. neuwiedi group using 

phylogenetic analyses, biogeography, phylogeography, estimates of divergence, 

and species delimitation. A total of 276 representatives of the B. neuwiedi group 

were obtained throughout the geographic distribution of the group, including 

samples from Brazil, Bolivia, Argentina, Paraguay, and Uruguay; in addition, three 

mitochondrial and two nuclear genes, two introns, and 33 microsatellite loci were 

used. According species delimitation and phylogeographic approach, 14 species in 

the B. neuwiedi group could be delimited as follows: eigth species already 

recognized (B. erythromelas, B. lutzi, B. mattogrossensis, B. marmoratus, B. 

neuwiedi, B. pubescens, B. diporus, and B. pauloensis) and six other putative 

species (Bothrops sp. 1 to Bothrops sp. 6). Estimates of divergence placed the 

origin of the B. neuwiedi group in the Miocene and diversification in the Plio-

Pleistocene. Climatic fluctuations and tectonic events during the Pleistocene 

probably played an important role in the species and populations diversification. An 

intricate network was revealed with Chacoan dominion (open area) and South-west 

and Paraná dominion (forested areas). Nuances in temperature and aridity, 

sometimes allowed the expansion of the Cerrado on forests, sometimes allowed 

the expansion of the Chaco on the Cerrado, leading to the interruption of the 

connection between the populations of Cerrado patches of forest in these areas. 

The results showed the complexity of the diversification of snakes in the dry 

diagonal of open formations and depending on the lineage studied, different 

patterns were observed. East-West Lineage (B. marmoratus, B. neuwiedi, 

Bothrops sp. 1) presented high genetic diversity and high genetic and spatial 
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structure associated with Brazilian geomorphology. B. pubescens and B. diporus 

revealed a pattern consistent with incipient species in the early stages of 

speciation. B. marmoratus, B. pauloensis and B. mattogrossensis presented strong 

structure in mtDNA and and weak structure in nuclear markers due to male-biased 

gene flow. 
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