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RESUMO 

A biogeografia é o estudo da distribuição das espécies no espaço ao longo do tempo. 

Ela é importante devido a compreensão da influência de fatores, como o clima, no 

estabelecimento de áreas adequadas para as espécies em questão. Devido ao alto 

nível de desmatamento sofrido, a Floresta Atlântica torna-se um local apropriado para 

o estudo da biogeografia. Entender como sua flora e fauna estiveram adaptadas ao

longo do tempo e do espaço torna-se importante, principalmente para indivíduos com 

baixo deslocamento, como são alguns exemplos dos cágados da família Chelidae. O 

cágado Hydromedusa maximiliani, endêmico da Floresta Atlântica, possui preferência 

por ambientes preservados. A sua espécie irmã, Hydromedusa tectifera, ocorre na 

Floresta Atlântica, mas possui maior abrangência na sua distribuição, estando 

presente em diferentes países da América do Sul. Esta tese está dividida em dois 

capítulos. No primeiro capítulo, o objetivo foi analisar e entender como essas duas 

espécies coexistem e quais variáveis estão determinando suas ocorrências. 

Encontramos que para H. maximiliani, os processos climáticos de sazonalidade de 

temperatura e isotermalidade foram os mais importantes na determinação da sua 

distribuição. Para H. tectifera, os processos de sazonalidade de temperatura, 

precipitação do quarto mais quente e intervalo médio diurno, foram os mais influentes. 

As diferenças de nicho demonstraram não ser conduzidas somente pela 

disponibilidade geográfica de condições ambientais, mas também por interações 

bióticas que talvez imponham restrições ao mesmo. No segundo capítulo, o objetivo 

foi investigar a estrutura espaço-temporal de populações de H. maximiliani na Floresta 

Atlântica. Encontramos três populações estruturadas que ocorrem no sul, centro e 

norte da distribuição, e que se diversificaram há 0,85 Mya e há 0,66 Mya. Além disso, 

a população mais basal teve origem ao sul da Serra do Espinhaço, na porção central 

da distribuição. As mudanças climáticas do Pleistoceno demonstraram ser um 

importante fator na diversificação das populações. Apesar da origem na Serra do 

Espinhaço, o mapa de estabilidade climática apresentou áreas adequadas na Serra 

do Espinhaço, Serra da Mantiqueira e principalmente, na Serra do Mar.  

Palavras–chave: Modelagem de distribuição de espécies. Temperatura. Floresta 

Atlântica. Serra do Mar. Distribuição. 



 

  

 

ABSTRACT 

Biogeography is the study of the distribution of species in space over time. It is 

important because it helps us understand the influence of factors, such as climate, on 

the establishment of suitable areas for the species in question. Due to the high level of 

deforestation it has suffered, the Atlantic Forest becomes an appropriate location for 

the study of biogeography. Understanding how its flora and fauna have adapted over 

time and space is important, especially for individuals with low mobility, such as some 

examples of freshwater turtles of the family Chelidae. The freshwater turtle 

Hydromedusa maximiliani, endemic to the Atlantic Forest, has a preference for 

preserved environments. Its sister species, Hydromedusa tectifera, also occurs in the 

Atlantic Forest but has a wider distribution, being present in different countries in South 

America. This thesis is divided into two chapters. In the first chapter, the objective was 

to analyze and understand how these two species coexist and which variables are 

determining their occurrences. We found that for H. maximiliani, the climatic processes 

of temperature seasonality and isothermality were the most important in determining 

its distribution. For H. tectifera, the processes of temperature seasonality, precipitation 

of the warmest quarter, and mean diurnal range were the most influential. The niche 

differences were shown to be driven not only by the geographic availability of 

environmental conditions but also by biotic interactions that may impose restrictions 

on them. In the second chapter, the objective was to investigate the spatiotemporal 

structure of H. maximiliani populations in the Atlantic Forest. We found three structured 

populations that occur in the southern, central, and northern parts of the distribution, 

and diversified around 0.85 Mya and 0.66 Mya. Additionally, the most basal population 

originated south of the Espinhaço Range, in the central portion of the distribution. 

Pleistocene climatic changes were shown to be an important factor in the diversification 

of the populations. Despite originating in the Serra do Espinhaço, the climatic stability 

map showed suitable areas in the Serra do Espinhaço, Serra da Mantiqueira, and 

especially in the Serra do Mar.  

 

Keywords: Species distribution modeling. Temperature. Atlantic Forest. Serra do Mar. 

Distribution. 
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1. INTRODUÇÃO GERAL

A Biogeografia é uma ciência que estuda padrões e processos relacionados à 

distribuição de organismos no espaço através do tempo (GILLUNG, 2011). Ao longo 

da distribuição dos organismos, processos geológicos podem influenciar na sua 

diversificação. Os processos pelos quais tais diversificações ocorrem podem ser 

classificados em eventos chamados de vicariância e dispersão (PONTES-NOGUEIRA 

et al., 2021).  

A exemplo, a vicariância ocorre quando uma população ancestral sofre o efeito 

do surgimento de uma barreira, na qual separa essa população em populações 

menores de forma que o fluxo gênico não ocorra entre elas e a diversificação aconteça 

depois (GILLUNG, 2011). O rio Amazonas e o soerguimento do Planalto Central 

Brasileiro são exemplos de barreiras para algumas espécies (WALLACE, 1854; 

OLIVEIRA et al., 2018). Foi observado que alguns rios, por exemplo rio Amazonas e 

rio Negro, são barreiras para espécies de primatas dos gêneros Jacchus, Lagothrix, 

Brachyurus, Pithecia e Ateles (WALLACE, 1854). Um segundo exemplo, há o Planalto 

Central Brasileiro, em que se verificou que o seu soerguimento teve influência na 

distribuição da rã fossorial Dermatonotus muelleri (OLIVEIRA et al., 2018). O resultado 

demonstrado corrobora com uma população ancestral mais difundida sob um 

processo alopátrico de diversificação (OLIVEIRA et al., 2018).  

A Biogeografia é dividida em duas áreas, a biogeografia ecológica e a 

biogeografia histórica. A primeira se refere ao estudo de processos ecológicos de curto 

prazo e em pequena escala do ambiente a ser estudado, já a segunda foca em 

processos evolutivos de escalas maiores e mais antigas (CRISCI, 2001). Dentro da 

Biogeografia, há a disciplina chamada Filogeografia que tem como característica 
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própria a sua maior atenção em populações coespecíficas e na informação 

genealógica explícita (AVISE, 2009).  

Segundo Werneck (2011), o conhecimento da biogeografia histórica e 

ecológica dos biomas abertos da América do Sul seria benéfica a partir da integração 

de diversos fatores, entre eles, integração com a modelagem de nicho. Como exemplo 

de modelagem utilizada no estudo biogeográfico, temos a modelagem de distribuição 

de espécies (MDE) que pode ser utilizada para abordar diferentes frentes dentro da 

Biogeografia. Ela pode ser aplicada para estudar a dinâmica da distribuição, identificar 

os impulsionadores dos padrões de diversidade e dos limites de distribuição, definir e 

mapear ecorregiões, prever a distribuição dos elementos da biodiversidade para o 

planejamento e ações de conservação e prever os impactos dos impulsionadores das 

mudanças globais, principalmente as alterações climáticas, nas espécies (FRANKLIN, 

2023).  

Para as serpentes do complexo Lygophis lineatus, o MDE mostrou relação com 

variáveis climáticas, potenciais áreas de distribuição adequadas e auxiliou na 

sugestão de uma possível nova espécie (CERON et al., 2021). Em anfíbios, o uso do 

MDE possibilitou o conhecimento de potenciais áreas adequadas em épocas do 

passado, de forma a ajudar a compreender a distribuição atual da espécie Scinax 

curicica (SANTANA et al., 2023). Já para quelônios, há estudos com MDE em que 

aborda os impactos das mudanças climáticas sobre a riqueza e distribuição de 78% 

das espécies existentes (IHLOW et al., 2012).  

Atualmente são conhecidas 366 espécies de quelônios (UETZ et al., 2024), das 

quais 61 espécies pertencem à família Chelidae (TURTLE TAXONOMIC WORKING 

GROUP, 2021). No Brasil, há 39 espécies de quelônios, em que já foram registrados, 

pelo menos, 24 espécies pertencentes à família Chelidae (GUEDES et al., 2023). A 
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família Chelidae está distribuída em países de diferentes continentes como a Oceania 

e a América do Sul (SOUZA; ABE, 1997; HODGES; DONNELLAN; GEORGES, 2014). 

No Brasil, sua distribuição varia entre as espécies, algumas são amplamente 

distribuídas, como a espécie Phrynops geoffroanus que ocorre em quase toda a 

América do Sul, e há espécies com uma distribuição mais restrita, como Ranacephala 

hogei (TURTLE TAXONOMIC WORKING GROUP, 2021), restrita a poucas bacias 

costeiras no sudeste do Brasil (ASSIS et al., 2024).  

Para algumas espécies de quelônios da família Chelidae, ao longo da sua 

distribuição, formações geográficas são decisivas para o histórico evolutivo da 

espécie. Para os cágados Chelus fimbriata e Chelus orinosensis foi fundamental o 

desenvolvimento da bacia do rio Orinoco, em que as duas linhagens se dividiram 

durante o Mioceno, há cerca de 13 milhões de anos atrás (VARGAS-RAMÍREZ et al., 

2020). Regiões montanhosas são locais propícios para que ocorra a diversificação de 

linhagens, pois a estrutura das montanhas, somado ao gradiente ambiental que ocorre 

ao longo da sua altitude e os regimes climáticos do Pleistoceno que aconteceram 

nessas áreas, podem se tornar fatores que favoreçam sua diversificação (SHEPARD; 

BURBRINK, 2008; EVERSON et al., 2020; OLIVEIRA et al., 2021). Nas regiões 

montanhosas da Floresta Atlântica, se encontra o cágado Hydromedusa maximiliani 

que está distribuído ao longo da região leste e sudeste do Brasil, (SOUZA; MARTINS, 

2009). Possui baixo deslocamento e apresenta estruturação populacional entre os rios 

que habita (SOUZA et al., 2002; SOUZA; MARTINS, 2009). Já a sua espécie irmã, o 

cágado H. tectifera, ocorre de forma mais abrangente, estando presente em países 

como Argentina, Brasil, Paraguai e Uruguai, ocupando uma maior variedade de 

habitats, inclusive locais antropizados (RIBAS; MONTEIRO-FILHO, 2002; SÁNCHEZ 

et al., 2019; ALCALDE; SÁNCHEZ; PRITCHARD, 2021).  
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Essas espécies irmãs podem ocorrer na mesma montanha, mas estarão em 

altitudes diferentes, pois uma não ocorre na presença da outra (SOUZA, 2005). A 

espécie Hydromedusa maximiliani é normalmente encontrada em altitudes acima de 

600 metros, enquanto H. tectifera é encontrada em áreas mais baixas. Na ausência 

da sua espécie irmã H. tectifera, H. maximiliani pode chegar a menos de 100 metros 

de altitude (SOUZA, 2005).  

Hydromedusa maximiliani 

Sobre as preferências de micro-habitat para H. maximiliani, há uma diferença 

entre os maiores e menores indivíduos. Os maiores indivíduos são encontrados em 

águas mais fundas com fluxo mais rápido, enquanto os menores indivíduos ocupam 

águas mais rasas e com fluxo menor (SOUZA; ABE, 1998). O ambiente onde essa 

espécie é encontrada caracteriza-se por ser rios de baixa profundidade, com água 

limpa, com o substrato arenoso ou de pedras e com quedas d’água próximo à área de 

ocorrência (SOUZA; MARTINS, 2009). No seu habitat, H. maximiliani apresenta alta 

fidelidade aos cursos de rio onde ocorre, e ao longo deste, utiliza muito os refúgios 

(FAMELLI et al., 2016).   

Indivíduos mais jovens e menores apresentam uma dieta com presas de 

tamanhos menores e mais variada, de forma que os tornam generalistas, enquanto 

cágados maiores se alimentam de presas maiores e em uma menor variedade 

(SOUZA; ABE, 1998). Os adultos de H. maximiliani apresentam o comprimento 

retilíneo da carapaça entre 100-200 mm, sua massa corpórea pode chegar entre 120-

520 g e além disso, os machos apresentam maior tamanho corpóreo em relação às 

fêmeas (SOUZA; MARTINS, 2009). Em algumas áreas, a sua densidade populacional 

e biomassa podem ser altas, atingindo 193,5 cágados/ha e 41,6 kg/ha de rio (SOUZA; 
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ABE, 1997). O crescimento corpóreo ocorre em uma taxa diferente dependendo do 

tamanho do indivíduo. Cágados mais jovens apresentam uma taxa de crescimento 

quase três vezes maior do que adultos (machos e fêmeas) e da sua massa corpórea 

é quase duas vezes maior (MARTINS; SOUZA, 2008).  

Essa espécie apresenta o comportamento termoconformador (SOUZA; 

MARTINS, 2006). Para a espécie, há um aumento da atividade em meses mais 

quentes e mais chuvosos (SOUZA; ABE, 1997). Machos demonstraram maior número 

de capturas em relação às fêmeas, o que sugere que eles possuem uma maior 

amplitude de atividade, com uma área de vida maior ou mesmo, maiores distâncias 

deslocadas (FAMELLI et al., 2011). O que pode ajudar a explicar isso é que machos 

apresentam maior atividade no período de acasalamento, enquanto fêmeas 

apresentam maior atividade no período de nidificação (SOUZA, 2004; FAMELLI et al., 

2016). Segundo os dados encontrados referentes à postura de ovos, eles indicam que 

essa atividade ocorre durante o final da primavera e início do verão, entre os meses 

de novembro e dezembro (FAMELLI et al., 2014).   

Hydromedusa tectifera 

Esta espécie pode ser encontrada em locais antropizados, com rios poluídos 

(RIBAS; MONTEIRO-FILHO, 2002), mas também habita ambientes não urbanizados 

(LESCANO et al., 2008; SEMEÑIUK et al., 2019). A espécie apresenta atividade quase 

que exclusivamente à água, exceto na época de nidificação (LESCANO et al., 2008), 

o que pode ser explicado pelo seu comportamento termoconformador (MOLINA;

LEYNAUD, 2017). 

Em alguns locais, H. tectifera demonstra ter uma maior abundância e densidade 

em locais poluídos, em comparação com locais preservados (ALCALDE; SÁNCHEZ; 
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PRITCHARD, 2021). Isso provavelmente se deve ao fato de que há ausência de 

predadores de filhotes, pescadores e pela diferença de oferta de alimento em 

consequência do esgoto e do lixo no local (ALCALDE; SÁNCHEZ; PRITCHARD, 

2021). A densidade populacional já estimada é de 219 turtles ha−1, enquanto a média 

de biomassa estimada é de 96.1 kg ha−1 (LESCANO et al., 2008). O tamanho corpóreo 

para esta espécie pode se encontrar entre 53 e 258,5 mm e a massa corpórea pode 

ser entre 21 e 1956 g (SEMEÑIUK et al., 2019). A respeito do seu dimorfismo sexual, 

as fêmeas são levemente maiores que os machos (ALCALDE; SÁNCHEZ; 

PRITCHARD, 2021). A nidificação ocorre no final da primavera e início do verão, entre 

os meses de novembro e janeiro (ALCALDE; SÁNCHEZ; PRITCHARD, 2021). O 

aumento de atividade em machos no inverno e primavera pode estar relacionado ao 

período de acasalamento (LESCANO et al., 2008). Há um maior número de capturas 

de indivíduos de H. tectifera em épocas mais quentes, primavera e verão, 

demonstrando alta atividade nesse período (LESCANO et al., 2008). Apesar de haver 

alguns estudos, ainda é necessária uma maior investigação dos padrões e processos 

evolutivos que envolvem o desenvolvimento e sobrevivência dessas duas espécies. 

Nesta tese, eu apresento dois estudos abordando aspectos da biogeografia dos 

cágados do gênero Hydromedusa. No primeiro capítulo, eu estudei os padrões 

geográficos de distribuição, e avalio com modelagem de distribuição de espécies as 

ocorrências e co-ocorrências de H. maximiliani e H. tectifera. No segundo capítulo, eu 

avalio os padrões evolutivos e filogeográficos de H. maximiliani no leste brasileiro. 
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4. CONSIDERAÇÕES FINAIS  

Nesta pesquisa, nós buscamos compreender fatores da biogeografia dos cágados 

do gênero Hydromedusa. Na primeira seção, abordamos os padrões geográficos e 

nicho ecológico do gênero Hydromedusa. Os resultados que obtivemos mostraram 

que o nicho expressado por H. maximiliani reteve características ecológicas que 

podem prever com precisão a distribuição de H. tectifera, mas o inverso não é 

verdadeiro. Nesse sentido, as diferenças não são exclusivamente devidas à 

disponibilidade geográfica das condições ambientais, mas podem refletir restrições 

de nicho, como a competição. Na segunda seção, nós estudamos a filogeografia de 

H. maximiliani. Encontramos três populações e seus tempos de divergência 

ocorreram há 0,85 e 0,66 milhões de anos atrás. Houve uma expansão de áreas 

adequadas no Último Máximo Glacial e o mapa de estabilidade mostrou áreas 

adequadas na Serra do Mar, Serra da Mantiqueira e Serra do Espinhaço. As 

mudanças climáticas do Pleistoceno demonstraram ser um fator importante na 

diversificação das populações de H. maximiliani. Uma das principais contribuições 

do nosso estudo foi a identificação de fatores climáticos que influenciam na 

distribuição do gênero Hydromedusa. Além disso, a expansão de áreas adequadas 

no Último Máximo Glacial para H. maximiliani sugere que esta espécie é favorável 

ao clima frio. Por fim, os resultados aqui apresentados trazem implicações 

importantes sobre a preservação de H. maximiliani e possivelmente, podem ajudar a 

gerar políticas públicas que visem sua maior proteção. 
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