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RESUMO
O Estado do Maranhdo ¢ geralmente considerado uma area de transi¢do entre o semidrido
nordestino e a floresta amazonica, onde esta localizado um conjunto de rios perenes, tais
como, Parnaiba, Itapecuru, Mearim, Pindaré e Gurupi. Andlises baseadas em padroes de
distribui¢do tém indicado que a regido constitui uma drea de endemismo para peixes
neotropicais. No entanto, devido ao reduzido numero de estudos, as interrelagdes desse
conjunto hidrografico com areas vizinhas sdo pouco compreendidas. Uma das dificuldades
que surge do esqualido conhecimento cientifico ¢ a identificacdo do nivel de endemismo que
a regido abriga, uma vez que ha problemas na definicdo dos limites taxonomicos de varias
espécies com ocorréncia registrada na area. Assim, este trabalho teve como objetivo testar as
hipoteses de que as espécies de peixes dos rios do Maranhdo sdo unidades taxondmicas
validas e, consequentemente, o conjunto hidrografico pode ser considerado uma area de
endemismo. O estudo foi centrado na analise de diversidade genética das espécies Hoplias
malabaricus e Prochilodus lacustris. Em H. malabaricus a variagdo geografica foi estudada
usando sequéncias da regido controle do DNAmt e através de morfometria geométrica. Além
do marcador mitocondrial, na analise da variagdo em P. lacustris foram utilizadas sequéncias
do intron 1 do gene S7. Ambas as espécies apresentaram alta variabilidade genética que
parece estar associada as caracteristicas ecologicas de cada uma. H. malabaricus, sendo
sedentaria, teve sua diversidade genética influenciada por arquitetura de drenagem. Por outro
lado, dado o comportamento migratério de P. lacustris, os resultados sugeriram que a
variabilidade observada foi influenciada por fatores historicos. A maior resolugdo dos dados
em P. lacustris permitiu testar a hipotese de reldégio molecular e estimar tempos de
divergéncias entre as populacdes amostradas. Estas estimativas foram combinadas com
informagdes geolodgicas disponiveis, possibilitando a identificacdo de varios eventos que

provavelmente exerceram papéis importantes na diferenciagdo da ictiofauna maranhense. Do



ponto de vista taxondmico, as analises refor¢aram a hipotese de que H. malabaricus ¢ um
complexo de espécie, sugerindo a possibilidade de ocorréncia de espécies cripticas na area. As
amostras de P. lacustris, por sua vez, constituem uma unidade taxondmica, mas nio sao
consistentes com a hipotese de que a espécie ¢ endémica para os rios Parnaiba ¢ Mearim.
Diante dos resultados obtidos, sugerimos que a indicagdo mais aproximada de areas de
endemismo seja a de ecorregides definidas pela Secretaria de Recursos Hidricos do Ministério
do Meio Ambiente.

Palavras-Chave: Regido neotropical. Nordeste do Brasil. Peixes de agua doce. Diversidade

genética. Filogeografia. Areas de endemismo. Reldgio molecular. Morfometria geométrica.



ABSTRACT
Genetic diversity and phylogeography of the species Hoplias malabaricus (Bloch, 1794)
and Prochilodus lacustris Steindachner, 1907 in northeastern Brazil
The State of Maranhao is considered as a transitional area between northeastern semiarid and
amazonian rainforest. Various perennial rivers such as the rivers Parnaiba, Itapecuru, Mearim,
Pindaré and Gurupi are found in Maranhdo. Distribution patterns analysis indicated the region
as an endemism area for Neotropical freshwater fishes. However, only few studies have been
performed in the region. Therefore the relationships between the hidrographic set and the
respective neighbour areas are not fully comprehended. One complication is the insufficient
cientific knowledge about the endemism level in the region due to insufficient establishment
of taxonomic bounds for several species in the area. This study examines the hypothesis that
freshwater fishes from Maranhdo rivers are valid taxonomic unities, and whether its
hydrographic set can be considered as an endemism area for Neotropical fishes. The study is
focused on the analsis of genetic differentiation of Hoplias malabaricus and Prochilodus
lacustris. The geographic variation of H. malabaricus was studied using sequences of the
DNAmt control region as well by geometric morphometrics. Besides the mitochondrial
marker, the variation analyses of P. lacustris employed sequences of the S7 intron 1. Both
species exhibited high genetic variability which may be related to its own ecological features.
The genetic diversity of H. malabaricus, a sedentary species, is influenced by drainage
architeture. On the other hand, the migratory behavior of P. lacustris and the results obtained
had suggested that the variability found was influenced by historical factors. Because the most
resolution of the P. lacustris data, the molecular clock hypothesis was tested and divergence
times between populations sampled were estimated. These estimates matching with geological
informations enabled us to identify several putative events that may play an important role in

differentiation of the maranhense ichthyofauna. Under the taxonomic point of view, the



hypothesis that H. malabaricus is a species complex was reinforced and the analyses
suggested that putative criptic species occur in the region. The P. lacustris specimens
constitute a taxonomic unit, but did not support the hypothesis that the species is endemic for
the Parnaiba and Mearim rivers. Considering these results, we suggest that the most closely
indication of endemism areas could be the ecoregions established by Secretaria de Recursos
Hidricos from Ministério do Meio Ambiente.

Key-words: Neotropical region. Brazil northeastern. Freshwater fishes. Genetic diversity.

Phylogeography. Endemism areas. Molecular clock. Geometric morphometrics.
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1 INTRODUCAO GERAL

A Biogeografia lida com a distribui¢do dos seres vivos. De forma mais restrita,
esta ciéncia envolve a analise e explicacdo de padrdoes de distribuigdo, bem como o
entendimento de mudancas atuais e passadas sobre a distribui¢do dos organismos (COX &
MOORE, 1993; BERMINGHAN & MARTIN, 1998). Ball (1976) reconheceu trés fases no
desenvolvimento da Biogeografia: a fase descritiva ou empirica, uma fase narrativa e uma
fase analitica, sendo que as duas ultimas compreendem a Biogeografia Histérica. De acordo
com o autor, ¢ a biogeografia historica que, através de seu método analitico, combinando
hipoteses filogenéticas e padrdes conhecidos de distribuicao, permite a elaboragdo de teorias
que esclarecem os padroes historicos da ocorréncia de grupos em determinadas areas. Tais
padrdes de distribui¢do sdo, muitas vezes, resultados de acdo sinérgica de movimentos
migratérios e historia geologica da regido (PFRENDER et al., 2004), sendo que a
compreensdo da interagdo destes fatores durante a histéria evolutiva de um grupo de
organismos tem sido o principal objeto de estudo durante muito tempo.

Estudos biogeograficos podem estar centrados no esclarecimento dos padrdes
de diferenciacdo das populagdes na area de distribui¢do de uma espécie (KETMAIER et al.
2003; SANJUR et al., 2003) ou podem ser mais abrangentes envolvendo categorias
taxondmicas amplas, revelando os padrdes de origem e diversificacdo dos grupos envolvidos
(DIOGO, 2004; BRIGS, 2005), associados a historia geologica da area.

De modo geral, estudos biogeograficos envolvendo niveis taxondmicos acima
de espécie tém sido realizados através da aplicagdo do método filogenético sobre caracteres
morfologicos (BUCKUP, 1993; LOVEJOY, 1996; LUCINDA et al., 2005), ao passo que a
nivel infraespecifico tém sido utilizados dados moleculares (NEAR et al., 2003; BANFORD
et al., 2004; FROUFE et al., 2005). A incorporacao de dados moleculares na inferéncia de

padrdes biogeograficos constitui uma disciplina denominada Filogeografia. Este termo,
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cunhado por Avise et al. (1987), corresponde a um campo de estudo onde a biogeografia
historica e a genética de populagdes sdo integradas a fim de explicar os padrdes observados na
distribuicdo geografica de linhagens genealdgicas (AVISE, 1998; BERMINGHAM &
MORITZ, 1998).

Estudos filogeograficos sdo baseados principalmente nas seqiiéncias
nucleotidicas de DNA mitocondrial (DNAmt). Quando as taxas de substituicdo das bases sdo
homogéneas ao longo do tempo ou entre as linhagens em estudo, dados de distancia genética
podem ser comparados com as datas de eventos geoldgicos conhecidos para estimar o periodo
de ocorréncia de eventos vicariantes e de diversificacio (BERMINGHAM & AVISE, 1986;
PAGE, 1991; SIVASUNDAR et al., 2001).

Viérios estudos, incorporando informagodes filogenéticas, tém sido realizados
descrevendo padrdes biogeograficos para os peixes da América do Sul (WEITZMAN et al.,
1988; FARIAS et al., 1998; REIS, 1998; WIMBERGER et al., 1998; BEHREGARAY et al.,
2002). Estes trabalhos geralmente utilizam grupos de ampla distribuicdo, sobre os quais
hipdteses de vicaridncia e/ou dispersdo podem ser testadas. Sivasundar et al. (2001),
utilizando seqiiéncias de DNAmt, apresentaram uma hipotese filogenética para quatro
espécies do género Prochilodus, representantes de quatro bacias hidrograficas distintas:
Orinoco (Venezuela), Magdalena (Colombia), Amazonas (Brasil e Peru) e Parana. De acordo
com os autores, a hipdtese gerada ¢ congruente com as evidéncias geoldgicas do isolamento
inicial da bacia do Magdalena do clado formado por [Orinoco + (Amazonas + Parand)].
Coronel et al. (2004), com base nos dados obtidos de marcadores nucleares ¢ DNAmt,
descreveram as relagdes entre as populagdes de duas espécies de ampla distribuigdo na
América do Sul, Brachyplatystoma flavicans e Pseudoplatystoma fasciatum, procedentes dos
rios Beni e Ichilo, na Amazodnia boliviana, sugerindo eventos de restricdo de fluxo génico

entre as populacdes estudadas. Lopez-Fernandez et al. (2005), utilizando varios marcadores
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moleculares, estudaram 38 espécies de ciclideos neotropicais € encontraram evidéncias de
radiagdo rapida em um periodo de tempo relativamente curto.

Endemicidade é um conceito importante em Biogeografia de vicariancia
(WILEY, 1988; BROOKS & McLENNAN, 1991) porque encerra a no¢ao de que as espécies
evoluem em areas isoladas. Por defini¢do, uma espécie é endémica se, e somente se, ela for
exclusiva de sua area de ocorréncia (COX & MOORE, 1993). Além disso, o percentual de
organismos endémicos pode ser utilizado para inferéncias sobre o tempo de isolamento da
area (COX & MOORE, 1993).

Poucos estudos envolvendo grupos de ampla distribuig¢do tém utilizado
amostras de peixes da rede hidrografica do Estado do Maranhdo. Nesta regido, geralmente
considerada uma area de transicdo entre o semiarido nordestino ¢ a floresta amazonica, esta
localizado um conjunto de rios perenes onde se destacam, no sentido leste-oeste, os rios
Parnaiba, Itapecuru, Mearim, Pindaré e Gurupi. Além destes, parte da drenagem do Rio
Tocantins flui em territério maranhense.

De fato, poucos estudos sobre os peixes do Maranhdo t€ém sido publicados,
ocorrendo quase que uma ausé€ncia completa de informagdes sobre a sistematica, variagao
geografica e biogeografia da ictiofauna da regido.

Ao examinar os peixes do rio Itapecuru, por exemplo, Piorski et al. (1998)
notaram que a maioria das espécies citadas para a regido em Fowler (1941, 1951) tem sua
localidade tipo nas Guianas ou na Amazonia. Piorski (1997), estudando o género Platydoras
Bleeker, observou que P. costatus (L.), geralmente considerada de ampla distribuicao
(SABAJ & FERRARIS JR, 2003; FERRARIS JR, 2007) esta restrita aos rios da Amazonia ao
passo que os exemplares do rio Itapecuru e Mearim examinados compdem uma nova espécie
(PIORSKI et al., 2008). Tentativas de identificagdo de outras espécies a partir da descrigdo

original tém sugerido que a discordancia observada em P. costatus também possa ocorrer em
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outras espécies, cujo padrdo de distribui¢do inclua os rios do Maranhdao ¢ da Amazdnia
(PIORSKI et al., 1998, 2003).

Portanto, estudos sobre as relacdes da ictiofauna maranhense e as demais
bacias hidrograficas brasileiras sdo importantes, pois devem esclarecer alguns dos processos
historicos envolvidos na evolugdo dos peixes de agua doce do Brasil. Dentro desse contexto, o
presente trabalho espera responder questdes pertinentes a filogeografia de peixes nas
principais bacias do Estado do Maranhdo, centrados em analises das espécies Hoplias
malabaricus e Prochilodus lacustris. A partir da analise de arvores génicas dessas espécies €
de uma revisdo sobre a historia geoldgica da regido propde-se uma hipodtese filogeografica
para o conjunto hidrografico do Maranhao, identificando-se alguns eventos historicos como

possiveis explicagdes para as divergéncias e/ou similaridades entre as populagdes.
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2 HISTORIA GEOMORFOLOGICA DOS RIOS DO ESTADO DO MARANHAO

Estudos de filogeografia estdo centrados nas relagdes historicas de populagdes
de organismos que, para serem compreendidas, precisam de fundamentagdo tedrica baseada
na historia geoldgica da regido em foco. Assim, a insercdo e a correta interpretacao do
componente geografico sdo fundamentais para a identificacdo dos momentos historicos em
que os diferentes fatores evolutivos atuaram para a caracterizagdo das populagdes atuais.
Dentro desse contexto, o presente capitulo apresenta uma compilacdo da historia geoldgica
dos rios do Estado do Maranhdo, faz uma breve analise da inser¢ao da regido nas areas de
endemismos propostas para a América do Sul e identifica os principais eventos que podem ter
contribuido para a diversificagdo da ictiofauna. As informagdes deste capitulo dardo, por

conseguinte, subsidios para os argumentos apresentados nos capitulos posteriores.

2.1 Hipdteses sobre a diversificagdo de vertebrados na América do Sul

Varias hipoteses tém sido sugeridas para explicar a diversificagdo dos
vertebrados na América do Sul. A maioria delas estd restrita a distribuicdo da fauna
amazonica, mas de certa forma, podem ser extrapoladas para outras areas. A seguir, sdo
apresentadas algumas hipoteses que, originalmente, foram propostas com base na distribui¢ao
de animais terrestres, mas que tém sido utilizadas com algumas adaptagdes para o
entendimento da diversificagdo dos peixes de dgua doce.

Na hipotese de rio como barreira, tal como proposta por Sick (1967) para
explicar a distribuicdo da avifauna amazdnica, populagdes ancestrais amplamente distribuidas
teriam sido divididas em subpopula¢des quando a drenagem do Amazonas se estabeleceu

entre o final do Terciario e inicio do Quaternario. Assim, a formagao do Amazonas teria
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estabelecido uma barreira impedindo a troca de individuos entre populacdes situadas em
margens opostas do rio.

Haffer (1997) listou uma série de dificuldades que esta hipdtese enfrenta para
explicar processos de especiagdo: 1) A ocorréncia de meandros pode, com o tempo, promover
conexao entre as duas margens quando o meandro for separado do rio; 2) Nas areas de
cabeceiras, os grandes rios deixam de atuar como barreiras sendo estas, portanto, areas de
contato entre as populacdes das duas margens; 3) Muitos grupos de animais sdo observados
em ambas as margens do Amazonas, aparentemente sem nenhuma diferenga fenotipica; 4)
Ocorréncia de zonas de contato secundario.

Se, por um lado, a hipdtese de rio como barreira tem suas limitagdes para
explicar a diferenciacdo de espécies pode, por outro lado, ser utilizada para explicar a origem
de variacdo geografica em animais com baixa capacidade de dispersdo. Entretanto, mesmo no
caso de diferenciagdo de populagdes, esta hipdtese apenas deve ser aplicada quando um rio,
por suas dimensoes, representa uma barreira a dispersdo de peixes entre os tributarios de
margens opostas.

Haffer (1993 a, b) combinou as premissas da hipdtese anterior com aquelas da
Teoria dos Refligios em um modelo “rio-refiigio”. Segundo este modelo, as diferenciagdes
promovidas entre populacdes de margens opostas de um rio seriam incrementadas pelo
estabelecimento de refiigios nessas margens, decorrentes das flutuagdes climaticas do
Pleistoceno. Muito embora esta hipdtese possa explicar alguns padrdes de distribuigdo e
diferenciagdo de vertebrados terrestres (AYRES & CLUTTON-BROCK, 1992;
CAPPARELLA, 1991), é muito dificil conceber como o modelo poderia ser aplicado a
distribuicdo e diferenciagdo dos peixes de dgua doce.

A teoria dos refugios postula que oscilagdes climaticas durante o Pleistoceno

(2 Ma) teriam provocado periodos de fragmentacdo da floresta na Amazdnia, alternados por
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periodos de coalescéncia das areas fragmentadas. As areas fragmentadas, neste modelo, atuam
como reflgios para as espécies com habitats florestais. Uma vez isoladas nos fragmentos, as
populagdes se diferenciariam, podendo culminar em novas espécies, quando um novo evento
de coalescéncia de area ocorresse.

Weitzman & Weitzman (1982), em uma andlise da distribuicdo dos géneros
Carnegiella e Nannostomus, consideram que a ténue relagdo com os refugios postulados para
a Amazonia esta mais associada a deficiéncia na qualidade da informagao disponivel, do que a
uma relacdo real. Se a teoria dos refiigios pode ser aplicada aos peixes de agua doce, esta deve
prever apenas variagdes intraespecificas. Acima do nivel de espécie, possiveis diferenciagdes
associadas aos refugios tendem a ser mascarados por dispersao subsequente (WEITZMAN &
WEITZMAN, 1982).

A teoria dos refigios ainda ¢ muito debatida, com as discussdes centradas
principalmente na existéncia ou ndo de dados suficientes que indiquem a existéncia de
fragmentos da forma prevista pelo modelo. Um problema conceitual importante, levantado
por Connor (1986), diz respeito ao critério de endemismo utilizado para defini¢cao de refugios.
Na visdo do autor, a identificacdo de refugios com base no niimero de espécies endémicas
sugere uma confusdo entre “centro de endemismo” e “centro de dispersdo”. Recentemente,
Bush & Oliveira (2006) analisaram um conjunto de dados palinologicos de sedimentos
lacustres da Amazodnia, depositados nos tltimos 20.000 anos, € concluiram que a hipétese dos
refugios ndo tem apoio em dados botanicos.

Estudos em peixes, baseados em dados moleculares, sugerem um estagio de
diversificacao da fauna entre 10 Ma ¢ 3 Ma (LOVEJOY & DE ARAUIJO, 2000; MONTOYA-
BURGOS, 2003; HUBERT et al., 2007) que, da mesma forma que os dados palinologicos,
ndo suportam a hipotese de que as perturbagdes climaticas do Pleistoceno tenham contribuido

significativamente para a diferenciacdo da biota aquatica.
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A hipotese de gradiente (ENDLER, 1982) prevé especiagdo parapatrica através
de gradientes ambientais sem que haja isolamento das populagdes. Neste modelo, centros de
diversidade correspondem a zonas de relativa uniformidade ambiental, ao passo que zonas de
mudangas correspondem a zonas de mudangas ambientais. Este modelo tem sido refutado por
alguns autores (HAFFER, 1997), principalmente devido as dificuldades de estudo de modelos
envolvendo especiacdo parapatrica, pois as previsdes filogenéticas e biogeograficas ndo sao
muito diferentes do modelo de especiagdo alopatrica (BROOKS & MCLENNAN, 1991).

A hipotese paleogeografica, proposta por Emsley (1965), prevé que o padrio
de distribuicdo das espécies atuais ¢ resultado das mudancas pretéritas ocorridas na paisagem,
responsaveis pelos eventos repetidos de separacdo e reconexao de populacdes. Estas
mudangas podem ter sido causadas por movimentos da massa terrestre, tais como elevacao ou
subsidéncia tectonica, atingindo grandes areas, ou podem ter sido mais localizadas como, por
exemplo, a elevagdo de uma montanha ou um arco geoldgico. Também, as mudangas na
paleogeografia podem ter sido provocadas por variagdes periddicas no nivel do mar,
alternando entre periodos secos e umidos.

De acordo com esta hipdtese, clados irmaos de linhagens intraespecificas ou de
grupos de espécies serdo observados entre rios separados pela elevacdo de paleoarcos
(HUBERT et al, 2007). Como consequéncia, a hipdtese paleogeografica esta relacionada
principalmente com a identificagdo de eventos vicariantes, responsaveis pela diferenciacao
alopatrica de populagdes.

Montoya-Burgos (2003) prop0s a hipotese hidrogeologica para explicar a
diversificacdo do género Hypostomus na América do Sul. De acordo com o modelo, as forcas
responsaveis pela diferenciagdo das espécies de peixes de agua doce neotropicais sio
resultantes das mudangas climaticas e/ou geomorfoldgicas, responsaveis pela modelagem dos

padroes hidrogeologicos dos rios. Assim, a formagdo de divisores de drenagens, mudangas
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nos cursos dos rios e incursdes-regressoes marinhas produziriam eventos vicariantes,
contribuindo para a diferencia¢do da biota aquatica.

Esta hipotese ¢ muito similar a paleogeogradfica, uma vez que ambas sdo
assentadas nas alteracdes geomorfoldgicas responsaveis pelas mudangas nos cursos dos rios.
Entretanto, as duas podem ser diferenciadas de acordo com a “fonte” geradora de diversidade.
Enquanto que na hipotese paleogeogrdfica a diversidade ¢ gerada principalmente pela
elevagdo de arcos orogenéticos, na hipotese hidrogeologica os fatores mais importantes sao 0s
eventos de captura de cabeceira e as rotas de dispersdo temporaria (HUBERT & RENNO,
2006).

O modelo prevé que: 1) linhagens comuns a cabeceiras distintas serdao
observadas em um mesmo clado devido a eventos de dispersdo; e 2) as espécies aumentam
sua area de distribuicdo por dispersdo, com isolamento subsequente das populagdes
(HUBERT et al., 2007).

A hipotese Museu (FJELDSA, 1994; NORES, 1999) é mais especificamente
relacionada as incursdes marinhas. As alteracdes no nivel do mar teriam atuado como um
evento vicariante, promovendo especiacdo. As partes mais altas dos rios teriam suas
caracteristicas limnologicas preservadas durante estes episodios e, portanto, atuariam como
refugios de agua doce (HUBERT & RENNO, 2006). Com a regressao posterior do nivel do
mar, as espécies se dispersariam para as partes mais baixas, onde se espera encontrar maior
numero de espécies e o menor nivel de endemismo.

Sob uma perspectiva populacional, este modelo prevé baixa diversidade
genética dentro das areas de refugio, diferenciagdo entre as areas de refugio, alta diversidade
genética dentro das areas colonizadas e potencial auséncia de diferenciacdo entre areas de

refugio e colonizadas (FARIAS & HRBEK, 2008).
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2.2 Areas de endemismo para peixes de dgua doce na regido Neotropical

A definicdo de regides zoogeograficas ¢ centrada principalmente no conceito
de endemismo, segundo o qual a evolucdo de espécies em areas isoladas ¢ determinada pela
atuacdo de eventos vicariantes (BROOKS & MCLENNAN, 1991). De modo geral, apesar do
risco de confusdo entre “centro de endemismo” e “centro de dispersao” (CONNOR, 1986), a
identificacao e as estimativas do tempo de isolamento de tais regides tém sido realizadas pela
quantificagdo de espécies endémicas (COX & MOORE, 1993) e, também, pela andlise
combinada de cladogramas de espécies e de areas (p.ex. HUBERT & RENNO, 2006).

Areas de endemismo para os peixes da América do Sul foram propostas em,
pelo menos, trés trabalhos importantes. Gery (1969) reconheceu oito regides faunisticas
(Figura 2-1): 1) Orinoco-Venezuela; 2) Magdalena; 3) Trans-Andina; 4) Andina; 5) Parand; 6)
Patagonia; 7) Guiana-Amazonica, onde estariam inseridos os rios maranhenses; ¢ 8) Leste do
Brasil, formada pela bacia do rio Sao Francisco, pelos riachos costeiros do nordeste brasileiro
acima do rio Sao Francisco e pelos riachos costeiros da regido sudeste do Brasil. Da discussdo
apresentada por Gery (1969), ¢ possivel inferir que o autor sugere a ocorréncia de grande
similaridade entre a ictiofauna dos rios maranhenses e a ictiofauna amazdnica, da qual ela
teria sido derivada.

De acordo com esta hipdtese, compartilhada por Weitzman & Weitzman
(1982), a fauna antiga do escudo da Guiana teria se dispersado pelos rios pretéritos da
Amazonia e colonizado os rios do nordeste do Brasil. Da mesma forma, Garavello et al.
(1998) argumentam que a ictiofauna dos Len¢dis Maranhenses seja representada por
remanescentes das espécies que ocorrem nos rios do Maranhdo que, por sua vez, seria
essencialmente similar a ictiofauna amazodnica, tal como previsto por Gery (1969) e Menezes

(1970).



28

1= Orinqco-\!- nezue

2 = Magdalena
3= Tranﬁs'@;di'h'a e
4= Angina

5 = Parana |
6= If’:étagr‘;nia 1
T ?_F*I'!iﬂ"a-&ma..z.‘?ﬁ! 3

8 =Leste do Bralsil |

Figura 2-1. Areas de endemismo para peixes neotropicais propostas por Gery (1969).

O segundo trabalho importante sobre areas endémicas na América do Sul foi
desenvolvido por Vari (1988), que identificou 14 regides de endemismo para a familia
Curimatidae (Figura 2-2). Na regido a oeste da cordilheira dos Andes, além das areas
endémicas do Magdalena e Maracaibo, foram reconhecidas quatro 4areas menores,
correspondendo as bacias dos rios Atrato, Patia, Guayas e Chira. A leste, as areas endémicas
do Orinoco, Guianas, Amazdnia, Nordeste, S3o Francisco, Costeira, Alto Parand e Paraguai

foram assinaladas.
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Figura 2-2. Areas de endemismo para a familia Curimatidae propostas por Vari (1988).
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Ao contrario de Gery (1969), Vari (1988) separa os rios do Maranhdo da regido

zoogeografica do Amazonas, agrupando-os com o conjunto de rios intermitentes do nordeste

do Brasil, acima da drenagem do rio S3o Francisco. Com base na distribuicdo dos

curimatideos, este autor considera que as regides endémicas do nordeste e do Sdo Francisco

sdo areas hibridas, onde ocorrem elementos que sdo aparentados das espécies do Amazonas

ou da regido costeira. A relagdo entre a fauna do nordeste e do Amazonas foram sustentadas,

posteriormente, pelas revisdes de Vari (1989a, 1989b) dos géneros Curimata Bosc, 1817 e

Psectrogaster Eigenmann & Eigenmann, 1889 utilizando material dos rios Parnaiba e

Tocantins. Este padrdo também pode ser observado em Poptella compressa (Glinther, 1864)

citada para os rios nordestinos e para os rios da Guiana, Orinoco e Amazonas (REIS, 1989).
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O carater hibrido dos rios do nordeste brasileiro, tal como inferido para os
curimatideos, também pode ser observado em Triportheus Cope, 1872. Revisando este
género, Malabarba (2004) redescreve 7. signatus (Garman, 1890) com base em exemplares da
Paraiba, Maranhao, Ceara e Piaui, e assinala que a espécie faz parte de um grupo de peixes de
corpo alto, onde sdo listadas espécies das bacias do Amazonas, Orinoco, Tocantins, Paraguai
e Sao Francisco.

Recentemente, Lucena (2003) estudou o género Roeboides Giinther, 1864 ¢
propds uma nova espécie para as bacias dos rios Parnaiba e Pindaré-Mearim, cujo parente
mais proéximo ocorre no rio Paraguai. A analise deste género mostra, assim, um padrao
discordante da visao tradicional de que os parentes mais proximos das espécies do nordeste do
Brasil devem ser encontrados na bacia amazbdnica. Ao mesmo tempo, a biogeografia de
Roeboides sugere que a ictiofauna dos rios do nordeste deve apresentar uma histéria evolutiva
mais complexa do que a simples dispersao a partir dos rios da Guiana ou Amazonia.

O terceiro trabalho importante sobre a distribuicdo dos peixes sul-americanos
foi o de Lundberg et al. (1998). Este trabalho foi mais amplo do que os dois anteriores
porque, além da distribuigdo das espécies, também leva em consideracdo os limites e a
historia geoldgica de cada bacia hidrografica para delimitagdo de areas de endemismo (Figura
2-3). A éarea identificada como nordeste do Brasil por Vari (1988), por exemplo, pode ser
seccionada em trés, correspondendo aos rios do Maranhdo e rio Capim (PA), bacia do
Parnaiba e rios do nordeste acima do Sao Francisco.

Recentemente, Hubert & Renno (2006) discutiram a biogeografia dos peixes da
América do Sul através de uma analise de parsimdnia de endemicidade (PAE), aplicando uma
abordagem de verossimilhanga sobre dados de distribuicdo de Characiformes. Nesta analise,
os autores identificaram 11 areas de endemismo com algumas diferengas em relagdo ao

trabalho de Lundberg et al. (1998). Apenas considerando a area geografica do presente
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estudo, Hubert & Renno (2006) sugerem que a unidade hidrologica Maranhdao — composta
pelos rios do Estado do Maranhdo e rio Capim (PA) — constitui uma area de endemismo, ao
mesmo tempo em que a area de endemismo Parnaiba seria composta pelo rio Parnaiba e os

rios do nordeste acima do rio Sao Francisco (Figura 2-4).

Magdalena Maracaibo

Atrato 5 - Orinoco
Essequibo

@=Casiquiare

Paraiba
do Sul

Figura 2-3. Areas de endemismo para peixes neotropicais de acordo com Lundberg et al. (1998).

Hubert & Renno (2006) observaram, ainda, que cerca de 94% das espécies que
ocorrem no Maranhdo e cerca de 65% da fauna de Characiformes do Parnaiba ndo sao
endémicas. Em numeros absolutos, estas porcentagens correspondem a um baixo endemismo

para o Maranhao (duas espécies) e um endemismo moderado para o Parnaiba (41 espécies).
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Escudo das Guianas

Maranhao

Parnaiba

Figura 2-4. Areas de endemismo para a regido neotropical propostas por Hubert & Renno (2006) com
base na distribuicéo de peixes da ordem Characiformes.

Nos ultimos anos o conhecimento sobre a fauna de peixes da regido
compreendida entre os rios Parnaiba e Tocantins tem se acumulado, revelando endemismos e
sugerindo a ocorréncia de um conjunto de espécies que, embora relacionadas as amazdnicas,
parecem ser diferentes destas. Brachychalcinus parnaibae da subfamilia Stethaprioninae foi
descrita por Reis (1989) para o Rio Parnaiba. Triques (1999) descreveu Rhamphichthys
atlanticus para o Lago de Viana, no sistema Pindaré-Mearim, enquanto que Ferraris Jr & Vari
(1999) nomearam Auchenipterus menezesi para os rios Pindaré-Mearim e Parnaiba. Os
trabalhos mais recentes que citam novas espécies para a regido sao os de Staeck & Schindler
(2006) que descreveram Geophagus parnaibae com base em exemplares do Rio Parnaiba,

Lucena (2007) que identificou Roeboides sazimai nos rios Pindaré-Mearim e Parnaiba, e
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Piorski et al. (2008) com a designacao de uma nova espécie de Platydoras para os rios
Parnaiba, Mearim e Itapecuru.

Em suma, as novas descricoes de espécies associadas as caracteristicas
fisiograficas inicas dessa regido sustentam a hipdtese de que o conjunto de rios compreendido
entre o Tocantins ¢ o Parnaiba constitui uma unidade zoogeografica distinta das demais
regides da América do Sul.

Em 2005, a Secretaria de Recursos Hidricos do Ministério do Meio Ambiente
(SRH/MMA) definiu 25 ecorregides aquaticas para o territério brasileiro, a partir da
distribuicdo das espécies de peixes, integradas com informagdes de geologia, relevo e
hidrografia (Figura 2-5). Para este trabalho, os técnicos e consultores da SRH/MMA
assumiram como ecorregido “um conjunto de comunidades naturais, geograficamente
distintas, que compartilham a maioria das suas espécies, dindmicas e processos ecologicos,
bem como condi¢oes ambientais similares, que sdo fatores criticos para a manutengdo de sua
viabilidade em longo prazo”.

Dentro dessa divisdo, os rios amostrados nesse estudo fazem parte de trés
ecorregides diferentes: Gurupi-Golfao Maranhense, Tocantins-Araguaia e Maranhao-Piaui. A
ecorregido Gurupi-Golfao Maranhense inclui a drenagem do Rio Gurupi, seguindo para leste
até o Rio Itapecuru, abrangendo os rios Turiacu, Pindaré, Grajai ¢ Mearim; a ecorregiao
Tocantins-Araguaia inclui as bacias de drenagem dos rios Tocantins ¢ Araguaia; a ecorregiao
Maranhao-Piaui inclui toda a bacia de drenagem do Rio Parnaiba e drenagens costeiras, desde
a bacia do Rio Munim, no Maranh3o, até a bacia do Rio Piranji, com cabeceiras no Ceara,
tendo como principais rios: Poti, Longa, Piaui, Gurguéia, Munim, e Rio das Balsas.

De acordo com a SRH/MMA (2005), a ecorregido Tocantins-Araguaia € a que
apresenta maior nimero de espécies de peixes inventariadas, havendo provavelmente uma

subestimacgdo das cerca de 300 espécies listadas para a regido. A ecorregido Maranhao-Piaui
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apresenta um numero consideravel de espécies endémicas, podendo representar uma transicao
entre as faunas mais ocidentais, desde o Escudo das Guianas ao Golfao Maranhense, € a fauna
da ecorregidao da Caatinga-Costa Nordeste. A ictiofauna da ecorregido do Gurupi-Golfao
Maranhense seria a mais pobremente conhecida, provavelmente intermediaria entre aquela do

Rio Parnaiba e dos rios do leste do Para.

1. Rio Branco

2. Rio Negro

3. Escudo das Guianas

4. Planicie Amazonica

5. Estuario do Amazonas

6. Xingu-Tapajos

7. Margem direita do
Rio Madeira

8. Guaporé
9. Gurupi e Golfao

Maranhense

10. Tocantins-Araguaia

11. Maranhao-Piaui

12. Sao Francisco

13. Mata Atlantica

14. Caatinga e Costa
Nordeste Central

15. Paraguai-Pantanal

16. Alto Parana

17. Iguagu

18. Alto Uruguai

19. Baixo Uruguai

20. Paraiba do Sul

21. Fluminense

22. Ribeira do Iguape

23. Costa Sul Brasileira

24. Tramandai-Mampituba

25. Lagoa dos Patos

Figura 2-5. Ecorregides aquéticas do Brasil definidas pela SRH/MMA (2005).

2.3 Caracteristicas da Paisagem

2.3.1 Relevo

Oficialmente, o Estado do Maranhao faz parte da Regido Nordeste. Entretanto,

um conjunto de caracteristicas ambientais o diferencia dos demais estados nordestinos,
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principalmente porque muitas dessas caracteristicas sao comuns as regides norte, centro-oeste
e nordeste, tal como evidenciado pela divisdo de seu territorio em nove Regides Ecologicas e
31 sub-regides (FEITOSA & TROVAO, 2006) (Figura 2-6). Até o inicio dos anos setenta, a
localizagdo intermediaria do Maranhdo entre as macrorregides era destacada pela composicao,
juntamente com o Piaui, da regido Meio-Norte, nome abolido mais tarde quando o IBGE
adotou o sistema de Macrorregides Geograficas (FEITOSA & TROVAO, 2006).

O relevo do territério maranhense apresenta elevagdo maxima de 800m com as
seguintes unidades geomorfoldgicas: Chapaddes, Chapadas e “Cuestas”, Superficie
Maranhense com Testemunhos, Golfao Maranhense, Lenc¢dis Maranhenses ¢ Litoral de
“Rias” (IBGE,1984). Entretanto, Feitosa & Trovao (2006) consideram que, conforme as
convengdes admitidas para as formas de relevo, no Maranhao podem ser identificadas apenas
Planicie, Planalto e Depressdes. A Planicie corresponde a cerca de 60% do territério com
elevagdo de até 100 m, onde podem ser diferenciados os ambientes: Planicie Sublitoranea,
Planicie Litoranea, Planicie Costeira e Planicie Fluvial.

Os trechos baixos dos rios estdo localizados na Planicie Fluvial, cuja maior
penetragdo para o interior acompanha os vales dos rios que desembocam no Golfdo
Maranhense. Um ambiente importante nesta unidade geomorfoléogica ¢ a Baixada
Maranhense, modelada pela convergéncia dos rios Mearim, Pindaré e Grajat sob influéncia
de estruturas neotectonicas quaternarias (COSTA et al., 1997), associada a movimentos
transgressivos e regressivos do mar. O relevo da Planicie foi bastante influenciado por falhas
transcorrentes ¢ normais desenvolvidas durante o Quaternario (ca. 2,6 Ma). Estas falhas
possibilitaram o desenvolvimento de colinas com altitude variando de 35 a 70 m na regido
noroeste do Maranhao e, também, de mesas formando interflivios tabulares com altitudes em

torno de 110 m na borda sul da Baixada Maranhense (COSTA et al., 1997).
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Chapadas Altas 01. Serra Geral
§ 02. Chapaddes do extremo sul do Maranhao
. 03. Chapaddes intermediarios associados a
'y, Chapada Alta das Mangabeiras
04. Tabuleiros interioranos Altos do Centro Sul
- . do Maranhao
Ehapaca g iESadnas 05. Tabuleiros interioranos Baixos do Centro Sul
e do Maranhéo
. Chapadas Dissecadas do Alto Pindaré
. Areas Dissecadas associadas a Serra do Gurupi
- Chapadas e Areas Dissecadas da Serra do Tiracambu
. Areas Dissecadas de Barra do Corda
. Areas associadas a Serra da Desordem
. Areas Dissecadas a sudoeste do rio ltapecuru
Areas Dissecadas do Médio e Baixo Parnaiba
. Areas férteis dos municipios de Tuntum, Presidente
Dutra, Joselandia e Barra do Corda
. Pediplano Central do Maranhio
. Terras férteis de Imperatriz
7 éreas dissecadas a sudeste do rio ltapecuru
. Areas dissecadas associadas ao rio Itapecuru
. Chapadas residuais da Serra Negra
. Areas dissecadas do Alto Parnaiba
. Areas rebaixadas e de planicie ligadas ao rio Tocantins
% 4 . Terras roxas de Porto Franco
. Colinas e patamares associados do Sul do rio das Balsas
. Encosta do Alto e Médio Parnaiba, Alto Mearim e Itapecuru
. Tabuleiros do Noroeste do Maranhao
. Tabuleiros do Nordeste do Maranhao
. Baixada litoranea
Areas baixas de restinga
Areas de dunas
29. Aluvides do Baixo Parnaiba
. Golfao Maranhense. Regido de Vitoria do Mearim
1. Grande Baixada Maranhense
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Figura 2-6. Dominios geoambientais e regides ecolégicas do Estado do Maranh&o. Modificado de Feitosa
& Trovao (2006).
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O Centro-Sul do Estado abriga as areas de Planalto, com altitudes entre 200 e
800 metros, subdividindo-se nas seguintes unidades geomorfoldgicas: Pediplano Central,
Planalto Oriental, Planalto Ocidental, Depressdo do Balsas e Planalto Meridional.

As principais vertentes hidrograficas estdo localizadas na Chapada das
Mangabeiras, na Serra do Tiracambu e suas extensdes (serras do Gurupi ¢ da Desordem), na
Serra da Menina e no sistema formado pelas serras da Crueira, Itapecuru e Alpercatas. Este
conjunto geomorfologico forma e individualiza as bacias hidrograficas dos rios Gurupi,
Turiagu, Maracagumé-Tromai, Uru-Pericuma-Aura, Mearim, Itapecuru, Tocantins, Parnaiba,
Munim e outros rios menores sobre a bacia de Barreirinhas. De modo geral, os terrenos mais
altos ¢ de idade superior ao Juréssico estdo situados abaixo da latitude 6'S. Sendo assim, a
Serra do Tiracambu e suas extensdes compreendem os divisores de agua mais recentes,

datadas do Mioceno-Plioceno (ca. 5,3 Ma) (COSTA et al., 1997).

2.3.2 Caracteristicas hidrograficas da area de estudo

A composicao da drenagem, na area de estudo, apresenta um padrao
dendritico-retangular e os tragados dos rios s@o controlados por estruturas tectonicas geradas e
reativadas no Mesozoico com diregdes N-S, ENE-WSW, NE-SW ¢ NW-SE (MARTINS et
al., 2007). Trés regides hidrograficas podem ser identificadas: Tocantins-Araguaia, Atlantico

Nordeste Ocidental e Parnaiba (MMA, 2006a).

2.3.2.1 Regiao Hidrografica Tocantins-Araguaia

A RH Tocantins-Araguaia ocupa uma area de 918.273 km?, incluindo os

estados de Goias, Tocantins, Pard, Maranhdo, Mato Grosso ¢ Goiés. A maior parte da RH esta
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localizada na Regido Centro-Oeste, com 20% da sua superficie no estado do Para e apenas
3,8% no estado do Maranhao (MMA, 2006b) (Figura 2-7).

O Rio Tocantins nasce no Planalto de Goias, a cerca de 1000 m de altitude,
sendo formado pelos rios das Almas e Maranhao, com extensao total aproximada de 1.960 km
até a sua foz no Oceano Atlantico (MMA, 2006b). O trecho inferior tem inicio proximo a
cidade de Maraba-PA, logo apo6s o rio constituir os limites entre os estados do Maranhao, Para
e Tocantins. Nesse trecho a maior parte do seu curso estd instalada sobre sedimentos Pos

Barreiras de idade Plio-Pleistocénica (ca. 2,6 Ma) (ROSSETTI & VALERIANO, 2007).
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Figura 2-7. Limites da Regido Hidrografica Tocantins-Araguaia. Modificado de MMA (2006b).
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2.3.2.2 Regido Hidrografica Atlantico Nordeste Ocidental

A RH Atlantico Nordeste Ocidental abrange uma area de 268.897 km?,
contemplando as drenagens genuinamente maranhenses e as drenagens costeiras do nordeste
do Estado do Para (Figura 2-8). A regido ¢ subdividida em trés sub-bacias: Gurupi, Itapecuru
e Mearim. A sub-bacia Gurupi compreende o Rio Gurupi, os rios do litoral paraense e as
microbacias dos rios Pericuma e Turiagu; a sub-bacia Itapecuru ¢ composta pelos rios da Ilha
de Sao Luis e pelas drenagens do litoral oriental do Maranhao formadas pelos rios Peria,
Preguicas e Munim; a sub-bacia Mearim abrange os rios Mearim, Pindaré, Grajau, Flores e

Zutiua e seus afluentes (MMA, 2006c¢).

OCEANO ATLANTICO
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Figura 2-8. Limites da Regido Hidrogréafica Atlantico Nordeste Ocidental. Modificado de MMA (2006c).
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a) Rio Gurupi

O Rio Itinga nasce na Serra do Gurupi (5°15’S 47°16"W), extensdo da Serra do
Tiracambu, em terrenos com cotas superiores a 300 metros de altitude, proximo a uma regiao
onde também estdo implantadas nascentes de formadores do Rio Tocantins. A cerca de 14 km
acima do municipio de Campestre do Maranhdo ocorre a confluéncia entre os rios Itinga e
Acailandia, originando o Rio Gurupi. O trecho médio superior corre sobre terrenos cretaceos,
enquanto o trecho inferior corta o Grupo Gurupi (de idade pré-cambriana) e flui sobre um
leito rochoso formando varias cachoeiras. Apds um percurso de mais de 400 km, durante o
qual constitui o limite interestadual Para-Maranhao, desdgua no Oceano Atlantico através da
baia de Gurupi (1°6'S 46°2"W).

A Serra do Tiracambu constitui o principal divisor de dguas da bacia do Rio
Gurupi, estabelecendo o limite com as bacias do Pindaré, Turiagu, Tocantins ¢ Capim.

b) Rio Turiagu

A bacia hidrografica do Rio Turiagu ¢ considerada secundaria, situada na
por¢do ocidental do territério maranhense. Esta ¢ uma bacia pequena, onde o rio principal tem
cerca de 275 km de extensdo. Sua cabeceira esta situada na Serra da Desordem (3°10'S
46°30"W), extensdo da Serra do Tiracambu, em terrenos com cotas de 200 a 300 metros de
altitude. A maior parte do rio corre por terrenos baixos até desaguar na Baia de Turiagu
(1°43’S 45°18'W), com o trecho médio-superior assentado sobre a Formagdo Itapecuru
(Cretaceo), enquanto a parte baixa, caracterizada pela formacdo de lagos na altura do
municipio de Santa Helena, flui sobre aluvides flavio-marinhos, datados do Quaternario.

O Rio Turiagu, juntamente com as bacias hidrograficas do Mracagumé-Tromai
e Uru-Pericuma-Aurd, reinem rios de trajetos curtos, mas caudalosos e piscosos, com
caracteristicas amazonicas. Todos estdo sob constante influéncia das marés, apresentando

grandes larguras proximas a foz, orlados pela vegetagdo de mangue (IBGE, 1997). O rio ¢é de
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regime equatorial que, devido a pluviosidade da regido, assemelha-se aos afluentes
meridionais do Amazonas (MMA, 2006¢).

c¢) Rio Pindaré

O Rio Pindaré, juntamente com os rios Munim, Itapecuru e Mearim constitui o
conjunto de bacias hidrograficas genuinamente maranhenses desaguando no Golfao
Maranhense. A nascente esta localizada na Serra do Gurupi (5°49’S 46°53"W) em cotas acima
de 300 metros de altitude. A partir da nascente, o rio corre com poucos meandros no sentido
sul-norte até proximo ao municipio de Bom Jesus das Selvas, quando assume a direg¢ao
sudoeste-nordeste. Proximo a Alto Alegre do Pindaré o curso é novamente alterado, agora
para o rumo oeste-leste até as imediagdes de Pindaré-Mirim. A partir deste ponto, o rio torna-
se meandrante formando grandes lagos na regido da Baixada Maranhense, tais como os de
Viana e Penalva, e retorna ao curso sudoeste-nordeste até desaguar no Rio Mearim (3°18’S
44°48°W), ap6s um percurso de cerca de 436 km. O trecho médio superior flui sobre terrenos
da Formagao Itapecuru (Cretaceo), enquanto o trecho inferior esta assentado sobre terrenos
quaternarios.

Considerada uma bacia isolada das demais da regido, os principais divisores de
agua estdo localizados nas serras do Gurupi e Tiracambu, que separam os afluentes da
margem esquerda das cabeceiras do Rio Gurupi e de afluentes dos rios Tocantins e Turiagu.
Extensdes da Serra do Tiracambu também separam os afluentes da margem direita da bacia
hidrogréfica do Rio Grajau.

d) Rio Mearim

O Ribeirdo Agua Boa, principal formador do Rio Mearim, nasce na Serra da
Menina a 650 m de altitude (6°41°S 46°22"W). Nessa mesma regido, podem ser observados
formadores dos rios Grajau, Parnaiba e Tocantins. O Rio Mearim, com cerca de 930 km de

extensdo, assume durante longo trajeto dire¢do sudoeste-nordeste até proximidades de
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Esperantindpolis. Neste ponto, apos receber o afluente Flores, direciona-se para norte,
permanecendo mais ou menos neste rumo até desembocar na baia de Sdo Marcos (2°45°S
44°28°W), onde se bifurca em dois bragos contornando a Ilha dos Caranguejos. A partir de
Bacabal, a meandricidade do rio torna-se mais acentuada, ocorrendo formagdo de varios
lagos. Dentre estes, destaca-se o Lago Agu, considerado um dos maiores € mais importante da
regido, localizado préximo a confluéncia com o Rio Grajau e responsavel pelo pescado
comercializado em quase toda a area central do estado. A maior parte do seu curso estd
assentada sobre terrenos cretdceos da Formacgao Itapecuru, com apenas o trecho mais inferior
correndo sobre terrenos quaternarios.

e) Rio Itapecuru

O Rio Itapecuru nasce no sul do Estado do Maranhao no sistema formado pelas
serras de Crueiras, Itapecuru e Alpercatas (6°41°S 45°50°W), a cerca de 530 m de altitude.
Partindo de suas nascentes, corre inicialmente na dire¢do oeste-leste até Varzea, onde toma
rumo norte até a barra do Rio Alpercatas. Deste ponto em diante, muda de direcdo para
nordeste até encontrar o Rio Correntes, onde subitamente inflete para norte por um pequeno
trecho, retomando o curso nordeste até as proximidades de Caxias. Nesta localidade, uma
subita inflexdo ocorre para noroeste, mantida até Cantanhede, quando o curso muda para norte
em diregdo a Baia do Arraial, onde estd implantada sua foz (2°49°S 44°11"W). Seu curso, de
aproximadamente 1050 km de extensdo, tem o trecho superior localizado entre as nascentes e
o municipio de Colinas. O trecho médio inicia-se neste e segue até Caxias, onde comeca o
trecho inferior.

O Rio Itapecuru ¢ caracterizado por poucos meandros com o trecho superior,
até as proximidades de Colinas, correndo sobre a Formacdo Sambaiba (Triassico) e o restante

assentado sobre terrenos cretdceos (Formagao Itapecuru).
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Os rios Itapecuru e Mearim tém, grosso modo, o mesmo padrao geral de
drenagem, com direcdes de curso quase paralelas e mudangas destes ocorrendo mais ou
menos na mesma latitude, sugerindo que os rios estdo submetidos a um forte controle
tectonico. Entretanto, seus trechos inferiores apresentam caracteristicas diferentes com a

formacao sistematica de meandros e lagos no Rio Mearim e auséncia destes no Rio Itapecuru.

2.3.2.3 Regiao Hidrografica do Parnaiba

A RH do Parnaiba ocupa uma area de 331.441 km?, distribuida entre os estados
do Piaui, Maranhdo e Cearda (MMA, 2006d) (Figura 2-9). Entretanto, a maior parte desta esta
localizada no Estado do Piaui, onde podem ser encontrados varios rios intermitentes. Suas
aguas atravessam diferentes biomas, como o Cerrado, no Alto Parnaiba, a Caatinga, no Médio
e Baixo Parnaiba, ¢ o Costeiro, no Baixo Parnaiba, tornando diferenciadas as caracteristicas
hidrologicas de cada uma destas regides (MMA, 2006d).

O Rio Parnaiba nasce na Chapada das Mangabeiras a mais de 800 m de
altitude, no extremo sul do Maranhdo (10°15°S 45°50°W) sob o nome de riacho Agua Quente
e desemboca em forma de delta entre as baias do Caju e das Canarias (2°21°S 43°55'W), ap0s
um percurso de aproximadamente 1.400 km. A partir da nascente, o curso segue rumo norte
margeado pelas serras do Penitente e Grande até a confluéncia com o Rio Medonho, onde
apresenta leve mudanca para nordeste, mantendo-o até Nova lorque. Neste ponto, o curso
sofre uma subita inflexdo para leste, mantida até Floriano, onde uma nova curva altera o rumo
para Norte. Proximo a Duque Bacelar, o rio comeca a fluir em dire¢do a nordeste, cujo rumo
se torna mais acentuado proximo a Santa Quitéria, persistindo até a foz.

A maior parte do seu curso flui sobre terrenos antigos, tais como, Formagao
Pedra do Fogo e Formagao Poti datadas do Paleozodico. Apenas parte do trecho inferior, ja

proximo a desembocadura, corre sobre terrenos quaternarios.
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Figura 2-9. Limites da Regido Hidrogréafica do Parnaiba. Modificado de MMA (2006d).
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2.4 Historia geoldgica

2.4.1 Bacias sedimentares

Lundberg et al. (1998) apresentaram uma revisdo da histéria geoldgica da
América do Sul associada, principalmente, com a evolugdo das drenagens amazdnicas em
suas porcdes norte e noroeste do continente, discutindo superficialmente as implicagdes dos
eventos geologicos para as demais regides. Parte dessa lacuna foi preenchida por Ribeiro
(2006) que discutiu a evolucdo das drenagens costeiras do leste do Brasil, contextualizando-a
com a historia tectonica da area. Apesar da importancia do trabalho de Ribeiro (2006),
algumas das relagdes histéricas assumidas pelo autor para os rios da Provincia Parnaiba sdo
extrapolagdes da dindmica geoldgica apresentada para a Provincia Borborema. Dessa forma,
uma lacuna sobre a interagdo historia geologica-evolugdo de rios permanece para a area de
abrangéncia da bacia sedimentar do Parnaiba. Boa parte do desconhecimento pode ser
atribuida a dificuldade em se encontrar sinteses de estudos geoldgicos de boa qualidade e
acessiveis para ictioldgos, bem como a auséncia de estudos sobre a evolu¢do da bacia do
Parnaiba, uma vez que a maioria destes tem sido realizada em areas com potencial petrolifero
ou algum outro recurso mineral de importancia economica.

De acordo com suas feigdes estratigraficas, tectonicas, magmaticas,
metamorficas e geomorficas proprias, o territorio brasileiro ¢ diferenciado em 15 Provincias
estruturais (BIZZI et al. 2003; Figura 2-10).

Os rios amostrados neste estudo fazem parte da Provincia Parnaiba (rios
Tocantins, Turiacu, Pindaré, Mearim, Itapecuru e Parnaiba). Esta, juntamente com as
Provincias Amazonas e Parand, constitui as trés grandes bacias intracratonicas do Brasil que

se tornaram definidas no Eocarbonifero (PETRI & FULFARO, 1983).
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[ Provircia Transamazonas
[Z] Provincia Carajas

[37] Provircia Amazbtnia Central
2] Provincia Tapajés-Parima
[[E0] Provircia Rondénia-Juruena
[ Provineia Rio Negro

[ Provincia Sunsas

BB Provincia Sao Francisco
[[87] Provircia Borborema

[E0] Provincia Tocantins

1] Provincia Martiqueira
Provincia Amazonas

@3] Provincia Parnaiba
Provincia Paredis

[[5] Provircia Parania

Figura 2-10. Provincias estruturais do Brasil. Fonte: Bizzi et al. (2003).

A Provincia Parnaiba abrange quase inteiramente os Estados do Piaui e
Maranhao e partes adjacentes do Tocantins e do Ceara, separando-se das bacias do Amazonas
e do Marajo, e das bacias costeiras de Sdo Luis e Barreirinhas, por estruturas tectonicas
(PETRI & FULFARO, 1983). A bacia ¢ limitada a norte pelo Arco Ferrer (Arco Sdo Vicente
Ferrer — Urbano Santos — Guama); a leste pela Falha de Taud; a sudeste pelo Lineamento
Senador Pompeu; a oeste pelo Lineamento Tocantins — Araguaia; e, a noroeste, pelo Arco
Tocantins (SILVA et al. 2003). O Arco Ferrer — Urbano Santos a separa das fossas tectonicas
de Sao Luis e Barreirinhas, com forma¢ao iniciada durante o processo de rifteamento

mesozdico que originou estas bacias (VEIGA JR & OLIVEIRA, 2000). O Arco Tocantins
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separa a Provincia Parnaiba da Fossa do Marajo e desenvolveu-se no Mesozdico,
interrompendo uma ligacdo com a Bacia do Amazonas através da Bacia do Marajo estando,
atualmente, em grande parte encoberto por sedimentos cenozoéicos (PETRI & FULFARO,
1983). O substrato da bacia é composto por maci¢os arqueanos com idade superior a 2.500
Ma, cratons sinbrasilianos (ca. 600 Ma) e cinturdes orogénicos brasilianos (ca. 550 Ma) sobre
o qual implantaram-se estruturas grabenformes no Mesoproterozdico (ca. 1.500 Ma),
Neoproterozoico (ca. 900 Ma) e no Fanerozoico (Cambro-ordoviciano, ca. 500 Ma).

De acordo com Aguiar (1971 apud PETRI & FULFARO, 1983) a Provincia
Parnaiba teria tido origem principalmente no desenvolvimento de dois eixos de subsidéncia:
um a partir da area do Marajo, com dire¢do sudeste, infletindo-se para leste a partir do centro
do Estado do Maranhdo; e outro, de rumo nordeste, passando por Floriano. Este, no lado
sudoeste, vai-se infletindo, tendendo a tomar rumo sul; neste rumo deveria estabelecer-se a
ligacdo com a bacia do Parana no Devoniano, enquanto que o primeiro eixo faria a ligagao
com a bacia do Amazonas através do Marajo.

A historia evolutiva da Provincia Parnaiba, sintetizada por Gomes (2001), teria
sido controlada por cinco ciclos tectono-deposicionais separados por discordancias regionais.
O primeiro ciclo corresponde ao desenvolvimento do Grupo Serra Grande durante o
Ordoviciano e o Siluriano; no segundo ciclo ocorreu o desenvolvimento do Grupo Canindé
entre o Devoniano e o inicio do Carbonifero, marcado pela deposi¢ao dos clastos marinhos,
litoraneos e continentais da Formacgao Poti; o terceiro, que durou até o Triassico, corresponde
a deposi¢ao do Grupo Balsas em condigdes marinhas restritas, acompanhado de um processo
de desertificacdo e de deslocamento dos depocentros para a parte central da bacia; o quarto
ciclo foi marcado pela deposi¢do do Grupo Mearim do Jurassico ao Eo-Cretaceo, influenciado
pelos processos tectonicos € magmaticos associados a separagdo das placas sul-americana e

africana; o ultimo ciclo corresponde ao fechamento da bacia com a deposi¢ao das formagdes
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Codo6/Grajat e Itapecuru por sedimentos lacustres e continentais que se estendem até o
Recente.

Silva et al. (2003), baseados em Goées & Feijo (1994), propuseram a
diferencia¢do da Provincia Parnaiba em quatro bacias tectonicamente distintas (Figura 2-11):
bacia do Parnaiba propriamente dita, bacia das Alpercatas, bacia do Grajati e bacia do
Espigdo-Mestre.

Estas bacias, embora pertencentes a um mesmo conjunto geoldgico, tiveram
origem em periodos distintos com ambientes deposicionais caracteristicos, resumidos a seguir
de acordo com Silva et al. (2003).

A Bacia do Parnaiba, implantada sobre os riftes cambro-ordovicianos de
Jaibaras, Jaguarapi, Cococi/Rio Jucd, Sao Julido e Sao Raimundo Nonato, teria se originado
durante o Siluriano — Tridssico, ocupando metade da Provincia em sua parte centro-sul.
Durante sua evolucdo, as formagdes geoldgicas que a compdem foram depositadas em
ambiente marinho/litoraneo, exceto as formag¢des Motuca (lacustre/lagunar) e Sambaiba
(edlico).

A bacia das Alpercatas, formada pelo assoreamento de rochas sedimentares ¢
empilhamento de material vulcanico, evoluiu durante o Jurassico — Cretaceo e esta situada na
regido centro-sudeste do Estado do Maranhdo. E composta por um sistema de riftes de
diregoes ENE-WSW e NNE-SSW e por formagdes geologicas interpretadas como de
ambientes fluviais e/ou continentais.

A bacia do Grajau, de origem cretacea, esta localizada a norte da bacia das
Alpercatas, separada da bacia de Sdo Luis pelo Arco Ferrer — Urbano Santos, com depositos
associados a ambientes costeiros e, também, a deltas, marés e tempestades.

A bacia do Espigdo-Mestre, originada durante o Cretaceo, apresenta-se

discordante sobre a bacia do Parnaiba, correspondendo a extremidade norte da sub-bacia
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Urucuia, dominio setentrional da bacia Sanfranciscana que separa-se do Parnaiba pelo Alto do

S3do Francisco.

Juligo

- Rifte Sao
Raimundo Nonato

0 70 140km

Figura 2-11. Bacias sedimentares da Provincia Parnaiba. Fonte: Silva et al. (2003).

2.4.2 Evolucdo das drenagens

A histdria das espécies de peixes atuais que habitam os rios da América do Sul
teve inicio com a compartimentacdo do Gondwana, como resultado da abertura do Atlantico

Sul durante o Meso-Cenozdéico (SCHOBBENHAUS & NEVES, 2003). A partir desse
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periodo, processos orogenéticos, subsidéncias e rifteamentos influenciaram o estabelecimento
das bacias hidrograficas atuais (POTTER, 1997).

Apesar da idade antiga dos escudos sul-americanos e das bacias
intracratonicas, o padrao de drenagem dos rios da regido comegou a ser estabelecido somente
no Paleoceno (ca. 67 Ma) e concluido no final do Mioceno (ca. 8 Ma) com a elevagdo maxima
da Cordilheira dos Andes (LUNDBERG et al., 1998). Assim, para os peixes de dgua doce, o
Mioceno foi um periodo particularmente importante, pois as mudancas tectonicas ocorridas na
América do Sul, associadas as variagdes de nivel do mar, influenciaram a dispersdo e/ou o
isolamento das espécies atuais a partir de suas bacias de origem.

As mudangas ocorridas na bacia Amazdnica durante este periodo tiveram
consequéncias sobre as bacias vizinhas, alterando a composi¢do das comunidades e a
distribuicdo geografica das espécies de peixes. No inicio do Mioceno (ca. 25 Ma), o Rio
Amazonas e o nordeste dos Andes ainda ndo estavam formados. A maioria dos cursos d’agua
existentes na época nascia na margem norte do escudo brasileiro e fluia em dire¢ao ao mar do
Caribe através de uma passagem pelo atual delta do Orinoco (WESSELINGH &
MACSOTAY, 2006). Com o soerguimento posterior da parte nordeste dos Andes (ca. 15
Ma), os fluxos dos rios foram invertidos formando um sistema fluvio-lacustre precursor do
Rio Amazonas que, por sua vez, se tornou uma drenagem transcontinental no final do
Mioceno (HOORN, 1993, 2006b; HOORN et al., 1995; LUNDBERG et al., 1998). Este
evento também foi responsavel pela geragdo de novos sistemas, tais como os dos rios
Magdalena, Paraguai e Orinoco (POTTER, 1997).

O processo orogenético da Cordilheira dos Andes ndo exerceu influéncia
apenas sobre a geologia das areas adjacentes, mas também sobre toda a bacia Amazonica ¢ as
regides a leste desta, onde se inclui a bacia sedimentar do Parnaiba (IBGE, 1984; PETRI &

FULFARO, 1983).
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Durante esse periodo, surgiu a paisagem atual dos chapaddes e chapadas do
territério maranhense, com altitudes que variam de 800 metros na chapada das Mangabeiras a
300 metros na chapada de Tiracambu.

No Plioceno (ca. 5,3 a 1,7 Ma) teve inicio o Ciclo Velhas caracterizado por um
aplainamento geral da superficie maranhense, mais intensa na regido central, produzindo as
depressoes intermontanas dos altos cursos e as depressdes periféricas no sopé das “cuestas”.
A altitude maxima dessas superficies chega a 300 metros nas depressdes dos altos cursos dos
rios e reduz progressivamente até¢ algumas dezenas de metros para o norte, onde ¢ recoberta
pelos depdsitos da Formacgao Barreiras (IBGE, 1984).

Durante o Pleistoceno (ca. 1,8 Ma a 0,12 Ma), a regido esteve sujeita a uma
epirogénese positiva como resultado de reativacdes tectonicas das falhas que deram origem ao
Arco Férrer-Urbano Santos, exumando-se a superficie pré-cretaicea modelada em rochas pré-
cambrianas, principalmente na area dos remanescentes do cinturdo do Gurupi (KLEIN et al.,
2005). Ainda nesse periodo ocorreu a formagdo do Golfao Maranhense ¢ da Ilha de Sao Luis
em decorréncia dos movimentos eustdticos responsaveis pelas regressdoes e transgressoes
marinhas (PETRI & FULFARO, 1983).

Variagdes climaticas com alternagdo de periodos de baixa e alta umidade e alta
e baixa temperatura influenciaram a dinamica dos rios na regido. Tais varia¢des favoreceram,
por exemplo, o desenvolvimento de processos de meteorizacdo que caracterizam os altos
cursos dos rios Pindaré, Mearim e Grajaud, onde seus vales apresentam-se encaixados e seus
leitos divagantes sobre a planicie aluvial (IBGE, 1984).

Como consequéncia dos processos climaticos e dos eventos geologicos
descritos acima, os rios apresentam uma fraca declividade. Esta, associada a grande oscilagao
das marés na area do Golfao Maranhense, favorece a penetracdo da vaga até dezenas de

quildometros nos seus vales, reduzindo a velocidade da corrente fluvial e aumentando a
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deposicao de carga solida com a formagdo de bancos de sedimentos, planicies aluviais e ilhas
de pequena altitude (IBGE, 1984).

No litoral, os setores oriental e ocidental apresentam contrastes marcantes com
relagdo a paisagem. No lado oriental, as fozes dos rios tendem a ser desviadas para noroeste
sob influéncia das restingas presentes ao longo do litoral. O lado ocidental, por sua vez,
corresponde a um antigo litoral de “rias”, com largos estuarios elaborados apos a transgressao
Flandriana.

De modo geral, a drenagem de uma area ¢ fortemente influenciada pela origem
e reativagdo de falhas tectonicas. A importancia destas sobre a defini¢do dos cursos dos rios ¢
exemplificada na regido da Foz do Amazonas, onde um conjunto destas permaneceu ativo do
Mesozobico até o final do Terciario e foram preenchidas por sedimento durante o Pleistoceno-
Holoceno (COSTA et al., 2001). Recentemente, Ribeiro (2006) fez uma revisao sobre o papel
da atividade tectonica na determinagdo dos padrdes biogeograficos de peixes das drenagens
costeiras do leste do Brasil. De acordo com o autor, os eventos cladogenéticos entre
elementos da ictiofauna de drenagens do escudo cristalino e do Atlantico teriam ocorrido
como efeito da criagdo de megadomos, controladores dos cursos dos rios sobre o escudo
cristalino, logo ap6s a ruptura do Gondwana.

Do mesmo modo, na regido nordeste do Para, Costa et al. (1997) identificaram
um conjunto de estruturas de idade Mioceno-Plioceno (ca. 5,3 Ma) formado por um
compartimento transpressivo e outro transtensivo. O compartimento transpressivo ocupa a
area entre as cidades de Maraba e Paragominas, estendendo-se para o oeste do Maranhdo. O
feixe norte deste compartimento tem extensao aproximada de 560 km entre os vales dos rios
Mearim e Tocantins, produzindo anomalias em cotovelo nas drenagens de terceira ordem e
exercendo forte controle na orientagdo das drenagens de primeira e segunda ordem (COSTA

et al., 1997). O feixe sul, por sua vez, ocorre por cerca de 350 km passando por Imperatriz e
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Maraba sendo responsavel pela forma em cotovelo no baixo curso dos rios Araguaia e
Tocantins e manifestando-se na forma de serras alinhadas com altitude de até 500 metros,
compondo a Serra do Tiracambu (COSTA et al., 1997). Segundo os autores, na mesma época,
falhas transcorrentes de dire¢do NE-SW foram reativadas, passando a controlar as disposigoes
do baixo curso do Rio Tocantins, da Baia de Maraj6 e a orientagdo geral do Rio Gurupi.

A identificagdo dessas estruturas neotectonicas sugere, portanto, que o
Mioceno-Plioceno foi um momento importante para a individualizacdo das drenagens
maranhenses. Os eventos transpressivos, associados a um conjunto de falhas transcorrentes
possibilitaram o desenvolvimento de areas elevadas separando a drenagem do Maranhdo (a
leste da Serra do Tiracambu) do Tocantins.

O Rio Gurupi, por outro lado, situado a oeste da Serra do Tiracambu, pode ter
permanecido em contato com afluentes do Tocantins ou do Rio Guama por mais tempo. Isso é
provavel porque uma andlise do relevo na margem oeste do Gurupi revela poucas formagdes
elevadas da mesma idade que a serra do Tiracambu e que poderiam ter atuado como divisores
de 4gua. Esta hipdtese encontra suporte no fato de que analises de sedimentos pds-Barreiras
no curso inferior do Rio Tocantins, datados do Plio-Pleistoceno (ca. 2,5 Ma), sugerem que
essa parte do rio formava um “delta” na altura de Tucurui (ROSSETTI & VALERIANO,
2007). Posteriormente, no final do Pleistoceno (ca. 0,12 Ma), falhas no sentido NE-SW teriam
capturado o curso inferior do rio Tocantins para formagdo da Baia de Marajo (VITAL &
STATTEGGER, 2000; COSTA et al., 2001, 2002).

Remodelagem do terreno por efeito de reativagdo de falhas também pode ter
ocorrido no nordeste do Maranhdo, onde um amplo conjunto de terreno terciario, pontuado
por sedimentos quaternarios, esta presente. Nesta area, estdo presentes varios rios menores

com cursos mais ou menos paralelos no sentido WSW-NEE, provavelmente influenciados
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pelas estruturas do Arco Urbano Santos, erodido durante o Terciario (VEIGA JUNIOR &
OLIVEIRA, 2000).

Costa et al. (1997) também identificaram que a estruturagdo do Quaternario
para a regido noroeste do Maranhdo corresponde a uma bacia de tipo de afastamento,
controlada por falhas transcorrentes E-W nas bordas norte e sul, e por falhas normais NW-SE
nas bordas nordeste ¢ sudoeste. A reativacdo das falhas E-W exerceu influéncia
principalmente sobre pequenos rios costeiros localizados entre as bocas dos rios Turiagu e
Pericuma. Estas falhas induziram a captura de segmentos de rios, mudando suas diregdes de
NE-SW para E-W, e bloquearam a drenagem formando o sistema de lagos caracteristicos nas
regides dos municipios de Mongdo, Penalva ¢ Viana. As falhas normais NW-SE foram
responsaveis principalmente pelo bloqueio de parte da drenagem, formando os lagos

observados nos rios Turiagu (em Santa Helena) e Pericuma (em Pinheiro).

2.5 Variagées no nivel do mar e mudangas climdticas

Incursao marinha ¢ um termo utilizado pela Geologia em referéncia a invasao
do continente pelas aguas do mar como consequéncia das variagdes de nivel deste durante os
periodos geologicos da Terra. Varios processos tém sido reclamados como responsaveis pelos
movimentos eustaticos, tais como, glaciagdo, mudanca de temperatura da dgua do mar,
sedimentacao, subsidéncia de bacias e ajustes isostaticos da crosta suboceanica em resposta a
mudancgas na espessura do oceano (FLINT, 1957; PETRI & FULFARO, 1983; SILVA et al.
1999; COSTA et al. 2001).

Evidéncias de incursdes marinhas ao longo do passado geoldgico da Terra sao
fornecidas para varias partes do mundo (WOODROFFE, 1995; OSKIN & STOCK, 2003;
MARRINER et al., 2007; WHITEHOUSE et al., 2007, WILSON et al., 2008). Na América

do Sul, incursdes marinhas foram relatadas para todo o continente, influenciando a evolugdo
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da biota neotropical (ROSSETTI, 2000; NORES, 2004; HOORN, 2006a; LOVEJOY et al.,
2006).

Para a area de estudo ha pouca informacdo disponivel sobre a influéncia
marinha ao longo do tempo geologico. Entretanto, uma vez que as mudangas no nivel do mar
sdo eustaticas, ou seja, afetam o mar como um todo (FLINT, 1957; FAIRBRIDGE, 1961), as
informagdes disponiveis para regides proximas, tais como, estuario amazonico e nordeste do
Brasil podem, de certa forma, serem utilizadas para composi¢dao do cenario hidrologico dos
rios maranhenses sob influéncia das transgressoes/regressdes marinhas. Por exemplo, Rossetti
(2000, 2001) observou similaridades em termos de idade, litologia e arquitetura das facies
entre areas da plataforma Bragantina e da Bacia Sao Luis, apesar de estarem separadas por
mais de 1000 km de distancia.

Para melhor visualizagdo e interpretacdo dos efeitos das incursdes marinhas
sobre as possiveis vias de dispersdo para peixes de dgua doce, as transgressdes postuladas
para uma determinada época foram simuladas utilizando a base de dados HydroSHEDS
(LEHNER et al., 2006). E importante lembrar que as simulagdes representam apenas uma
aproximacao do que pode ter acontecido no passado, levando em consideragdo a topografia
atual. Por outro lado, se considerarmos que a drenagem moderna foi estabelecida no final do
Terciario (LUNDBERG et al., 1998; COSTA et al., 2001), a margem de erro das simulagdes
sera reduzida, indicando situag¢des reais no passado.

Entre o final do Oligoceno e inicio do Mioceno o nivel do mar estava a cerca
de 40-50 m acima do nivel atual (FERREIRA et al., 1984). Devido ao relevo extremamente
baixo da moderna Plataforma Bragantina, essa transgressdo foi suficiente para cobrir toda a
area, tal como indicado pela deposi¢do de uma mistura de carbonato e siliclastico
(ROSSETTI, 2001). Analises das sequéncias deposicionais indicam que o nivel do mar

continuou a subir lentamente, com eventuais quedas durante o inicio-médio Mioceno,
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produzindo um padrdo de deposicao nas sequéncias muito similar ao observado na Bacia Sao
Luis (ROSSETTI, 2000, 2001). De acordo com a autora, o Mioceno médio nestas areas foi
caracterizado por um periodo de eventos de baixa amplitude/alta frequencia que, sobrepostos
a transgressao global permitiram o desenvolvimento dos sistemas estuarinos ao longo da costa
norte do Brasil.

Estes eventos foram importantes na modelagem da paisagem, pois geralmente
estdo associados a progradacdes dos estuarios em dire¢do ao mar, eventualmente sendo
preenchidos completamente e convertidos em um delta e planicie aluvial (ROSSETTI, 2000).
Segundo a autora, este ultimo estagio nunca foi atingido na Bacia S3o Luis, uma vez que as
condi¢des estuarinas permaneceram durante todo o periodo de deposi¢ao.

O mar regrediu no final do Mioceno, mas um clima tropical com estacdes secas
bem definidas prevaleceu nesse periodo, tal como indicado pela abundancia de perfis
ferricrete (ROSSETTI, 2001). Esta condigdo, na verdade, continuava desde o Mioceno médio
quando a migragdo sazonal da Zona de Convergéncia Intertropical (ITCZ) era comparavel a
atual, sendo a precipitagdo o principal regulador do clima da Amazodnia nesse periodo
(KAANDORP et al., 2005). Posteriormente, implantaram-se as caracteristicas de clima seco,
tipicas das glaciacdes Pleisto-Holocénicas.

Rossetti (2001) sugere que os eventos tectdnicos regionais que contribuiram
para as mudanc¢as no nivel do mar foram: a) divisdo da Placa Farallon nas placas Nazca e
Cocos ¢ consequente orogénese da Cordilheira dos Andes; e b) formagdo do Istmo do
Panama, encerrando a comunicacao entre o Atlantico e o Pacifico.

Ao passo que no inicio do Mioceno o nivel do mar estava em cerca de 40-50 m
acima do nivel atual (FERREIRA et al., 1984), as curvas eustaticas de Haq et al. (1987)
indicam que por volta do Mioceno médio o nivel do mar pode ter atingido a cota de 150 m

acima do nivel atual. Nessas condi¢des, a maioria das drenagens da area de estudo estaria
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inundada, com apenas as partes altas dos rios preservadas (Figura 2-12). No final do
Mioceno-Plioceno inferior (ca. 5 Ma), quando as drenagens atuais tomavam sua configuracao
atual (LUNDBERG et al., 1998), foram estimadas transgressdes periddicas em torno de 100
m, com duragdo aproximada de 800.000 anos (NORES, 2004). Nessa cota, as drenagens ainda
estariam sob influéncia marinha até o trecho médio, com a cabeceira do rio Turiagu ficando

descoberta, apds um longo periodo de submersao (Figura 2-12).
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Figura 2-12. Provéavel distribuicdo da linha de costa durante o Mioceno nas regides hidrograficas
Tocantins, Nordeste Ocidental e Parnaiba.

O Plioceno foi marcado por mudancas globais significativas, caracterizado por

tendéncia geral para condi¢des de aridez e clima frio (CROWLEY & NORTH, 1991).
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Durante este periodo ocorreu elevagao do Istmo do Panama (WEBB & RANCY, 1996),
expansdo das savanas em substituicio das florestas (VAN DER HAMMEN &
HOOGHIEMSTRA, 2000) e a mudan¢a de um sistema lacustre para um sistema fluvial na
Amazonia (ROSSETTI et al., 2005).

Entre o Plioceno médio e inferior (5-2,5 Ma) predominou clima quente nas
regides equatorial e extratropical (MOLNAR & CANE, 2002) seguindo-se, posteriormente,
por periodos frios recorrentes que culminaram com a formagdo da atual calota Antartica no
final do Plioceno (BARRET et al., 1992; SHACKLETON & OPDYKE, 1997).

Por volta do Plioceno médio (~3 Ma) a Terra passou por um periodo quente em
que as temperaturas superficiais do Atlantico Norte eram cerca de 8 °C mais altas do que as
registradas atualmente (DOWSETT et al., 1992). Essa idade coincide com um nivel do mar na
cota de 50 m acima do nivel atual (HAQ et al., 1987), inundando completamente os cursos
baixos das maiores drenagens da area de estudo (Figura 2-13).

O Pleistoceno parece ter iniciado com clima quente e umido, tal como sugerido
para vérias partes do mundo (CLARK, 1996; HOWARD, 1997; ZARATE & FASANA,
1989). O mar sofreu regressdes graduais, de modo que entre o Pleistoceno médio e superior
(ca. 0,78 Ma) ele estava cerca de 10 a 14 m acima do nivel atual (VILLWOCK et al., 1986;
BARRETO et al., 2002). Periodos umidos foram alternados com periodos secos, tendo-se
encontrado registros de glaciacdes no mundo inteiro nas diferentes fases do Pleistoceno
(EHLERS & GIBBARD, 2008), com o ultimo méaximo glacial atingido a cerca de 18 Ka (0,18
Ma) quando o mar regrediu para 120 m abaixo do nivel atual (THOMAS & THORP, 1995;

BEHLING, 2002).
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Figura 2-13. Provéavel distribuicdo da linha de costa durante o Plioceno nas regides hidrogréaficas
Tocantins, Nordeste Ocidental e Parnaiba.

Na Lagoa do Cago, cerca de 130 km a leste de Sdo Luis-Ma, Ledru et al.
(2001) associaram o aumento no registro de polens de Podocarpus entre 13 e 12,5 Ka a
condicdes frias e umidas. Com base nesses registros € na ampla distribuicdo de Podocarpus
em sitios amazonicos, os autores inferiram uma expansao regional da floresta e, dessa forma,
a manutengdo de condigdes climaticas umida ¢ fria na Amazodnia durante o ultimo maximo
glacial.

As caracteristicas climaticas e os movimentos do mar registrados para o
Pleistoceno sugerem que, durante esse periodo, os principais rios estariam com seus cursos
baixos submersos (Figura 2-14). Entretanto, ao contrario do Plioceno, os rios Itapecuru e
Parnaiba seriam os menos afetados pelas transgressdes, pois apenas uma pequena parte dos

cursos inferiores destes teria ficado sob influéncia marinha.
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Figura 2-14. Provével distribuicdo da linha de costa durante o Pleistoceno nas regides hidrogréaficas
Tocantins, Nordeste Ocidental e Parnaiba.

As flutuagdes marinhas do Plioceno e Pleistoceno exerceram um papel
importante na evolucao geomorfoldgica do Golfao Maranhense, onde estao localizadas as
desembocaduras dos rios da regido central do Estado. A evolu¢do do Golfao teve inicio com o
soerguimento da faixa litoranea durante o Plioceno, implicando em superimposi¢ao da rede de
drenagem e erosdo da Formacgao Barreiras, seguido por um novo soerguimento com retomada
de erosdo e aprofundamento dos vales a um nivel mais inferior (AB’SABER, 1960). A
regressao pleistocénica reconfigurou as baias de Sao Marcos e Sdo José e promoveram o
surgimento da Ilha do Maranhdo (ou Ilha de Sao Luis), deixando como testemunho no
continente a planicie fluvio-marinha de Perizes. Um novo soerguimento no final do
Pleistoceno, embora de menor intensidade e acompanhado de moderada transgressao marinha,
deu a configuragdo atual da morfologia do Golfao Maranhense (AB’SABER, 1960).

No inicio do Holoceno (~10 — 9 Ka) o mar estava proximo do nivel atual e
permaneceu assim até por volta de 5,5 Ka quando ocorreu a transgressdo maxima do periodo,

elevando o nivel do mar até 4 — 5 m (BEHLING & COSTA, 2001). Entretanto, no Lago do
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Aquiri, regido da Baixada Maranhense, a ocorréncia de microforaminiferos e dos géneros
Rizophora e Avicennia indicam que o Atlantico estendia-se continente adentro, com a linha de
costa localizada mais internamente (BEHLING & COSTA, 1997). O mesmo parece ter
ocorrido no nordeste do Pard onde analises dos sedimentos da Lagoa da Curuca, Lago
Crispim e Taperebal indicaram a presenga de formagdes de manguezais com idades proximas
aquelas do Lago do Aquiri (BEHLING, 2002; VEDEL et al., 2006).

Durante o inicio do Holoceno, a insolagdo de verdo atingiu seus valores mais
baixos no hemisfério sul com verdes mais quentes, invernos mais frios e precipitagdo menor
do que os dias atuais (MARTIN et al., 1997). Entre 9 — 4 Ka, os fosseis da Lagoa do Cagd
indicam expansdao do Cerrado com predominancia de clima seco, culminando com a
instalacdo definitiva de sua composicao floristica atual (PESSENDA et al., 2004; LEDRU et
al., 2006).

As transgressoes holocénicas, mais fracas do que as dos periodos anteriores,
aparentemente ndo teriam tido forga suficiente para inundar as planicies de inundagdo ficando
restritas aos talvegues dos rios e influenciando as drenagens do Maranhdo de diferentes
formas. Um aumento de 5 m no nivel do mar seria suficiente para que esse adentrasse o Rio
Tocantins até proximo de Tucurui; no Rio Turiagu quase a totalidade do curso médio-inferior
teria sido inundado; no Golfao Maranhense, apenas Pindaré e Mearim seriam o0s mais
atingidos, com agua marinha chegando ao Lago de Viana (Rio Pindaré) e Lago Acu (Rio
Mearim); no Rio Parnaiba, apenas a parte baixa, correspondente a regido do Delta seria

atingida (Figura 2-15).
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3 VARIACAO GEOGRAFICA EM HOPLIAS MALABARICUS (BLOCH, 1794)

(CHARACIFORMES: ERYTHRINIDAE) DO NORDESTE DO BRASIL
3.1 Introdugdo

Hoplias malabaricus (Bloch, 1794) ¢ uma espécie de 4gua doce com ampla
distribuicdo pela América do Sul. Devido a sua grande variacdo, tanto em caracteres
morfologicos quanto genéticos, ¢ geralmente considerada um complexo de espécies
(BERTOLLO et al., 2000; OYAKAWA, 2003; ROSA et al., 2009). Estudos citogenéticos
tém permitido identificar sete citotipos macroestruturais na América do Sul, com variagdes
entre eles representando novas combinagdes cromossomicas (BERTOLLO et al, 2000;
BORN & BERTOLLO, 2001). Além disso, analises combinadas de DNA e cariotipos tém
revelado pequenas variagdes entre populagdes que compartilham um mesmo citotipo
macroestrutural (DERGAM et al., 2002; VICARI et al., 2005, 2006). Em algumas éareas do
sudeste do Brasil a variagdo € tdo evidente que foi sugerido a fragmenta¢do de H. malabaricus
em, pelo menos, duas espécies distintas (DERGAM et al. 1998).

Nos rios do Estado do Maranhao, populacdes de H. malabaricus sdao definidas
por um citotipo compartilhado com Suriname, Tocantins, cabeceiras do Sao Francisco e que
faz parte de um grupo de citdtipos amazdénicos (BERTOLLO et al, 2000). O padrao
morfoldgico observado nessas populagdes segue aquele definido para a espécie com pequenas
diferengas em relagdo aos individuos do Tocantins, onde ¢ comum a contagem de um maior
numero de escamas na linha lateral (SANTOS et al., 2004; PIORSKI et al., 2007).

Um exame recente da distribuicdo dos Characiformes sugeriu duas areas de
endemismo (AE) envolvendo rios do Estado do Maranhdao: AE Maranhdao ¢ AE Parnaiba
(HUBERT & RENNO 2006). A AE Maranhdo compreende os rios genuinamente

maranhenses e o Rio Capim no Estado do Pard. A AE Parnaiba inclui o Rio Parnaiba e os rios
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localizados ao norte da drenagem do Rio Sao Francisco, no nordeste do Brasil. Além disso, os
autores observaram que apenas duas espécies de Characiformes sdo endémicas da AE
Maranhao, contrastando com mais de 40 espécies listadas para a AE Parnaiba.

Novos estudos envolvendo a ictiofauna da regido localizada entre os rios
Parnaiba ¢ Tocantins tem revelado outras espécies endémicas, tais como, Brachychalcinus
parnaibae Reis 1989, Rhamphichthys atlanticus Triques 1999, Auchenipterus menezesi
Ferraris Jr & Vari 1999, Roeboides sazimai Lucena 2007 and Platydoras brachylecis Piorski,
Garavello, Arce H & Pérez 2008. Estas espécies sdo citadas para as AEs Maranhdo e
Parnaiba, sugerindo que estas correspondem a uma unica area de endemismo para os peixes
neotropicais.

Estudos recentes de varias populagdes de peixes de drenagens maranhenses
tém revelado variacdes morfométricas, associadas com o rio de origem. Acestrorhynchus
lacustris do Rio Turiagu, por exemplo, foi diferenciado das populagdes dos rios Grande e
Mearim através de andlise das varidveis candnicas (PIORSKI, dados nao publicados). O
mesmo padrao morfométrico foi detectado quando populacdes do Parnaiba, Turiagu e Mearim
foram comparadas, como no caso de Loricaria cataphracta (PIORSKI & CARVALHO-
COSTA, em preparo), Bryconops affinis ¢ Hypostomus plecostomus (PIORSKI, dados ndo
publicados).

Uma vez que hé possibilidades de variagdo entre populagdes onde apenas um
citotipo foi reconhecido e dado os indicios de variagcdo entre populacdes de peixes da AE
Maranhao, nés examinamos a variagdo geografica de H. malabaricus usando técnicas de
morfometria geométrica e avaliamos se o padrdo destacado por esta analise é repetido em

sequéncias da regido controle do DNA mitocondrial.
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3.2 Material e métodos

3.2.1 Analise genética

Amostras de tecidos de 64 individuos de H. malabaricus foram coletadas a
partir de pedacos de nadadeiras e preservadas em etanol absoluto. Os exemplares utilizados
eram procedentes de 13 localidades ao longo dos rios Parnaiba, Munim, Itapecuru, Mearim,
Pindaré, Turiagu e Tocantins (Figura 3-1). Material de referéncia, quando disponivel, foi
depositado na Colecdo de Peixes do Departamento de Oceanografia e Limnologia (CPDOL)

da Universidade Federal do Maranh3o.

Rio Turiagu

Rio Pindaré

Rio Mearim

Figura 3-1. Locais de amostragem de tecidos nas regides hidrogréaficas do Tocantins, Parnaiba e Atlantico
Nordeste Ocidental.
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O DNA gendmico foi extraido usando uma modificacdo do método do tampao
salino, descrito por Aljanabi & Martinez (1997). Em seguida, um fragmento de cerca de 750
pares de bases da regido controle do DNA mitocondrial (DNAmt) foi amplificado através de
PCR usando os primers DLOOP-L (CRONIN et al., 1993) e H16498 (KOCHER et al., 1989).
O mix para a reagdo de PCR foi preparado para um volume final de 30 ul contendo solugao
tampao fornecida com o kit, 2 mM de MgCl,, 100 uM de dNTP mix, 0.4 uM de cada primer,
1.5 unidades de Taq Polymerase e 50 ng de DNA. As condigdes de PCR para amplificagdo do
fragmento foram as seguintes: 35 ciclos de 94°C durante 15 segundos, 52°C por 15 segundos
e 72°C por 30 segundos com um incubamento inicial a 94° C por 2 minutos e extensio final a
72°C durante 5 minutos. Os produtos de PCR foram visualizados em gel de agarose a 1%,
purificados usando o kit Purelink'™ PCR Purification (Invitrogen) ou GFX PCR (GE
Healthcare), e sequenciados em um sequenciador automatico MegaBase.

As sequéncias foram alinhadas usando o programa ClustalX 2.0.3
(THOMPSON et al., 1997) e a qualidade do alinhamento inspecionada visualmente. O
nimero de haplotipos e os indices basicos de diversidade genética foram obtidos com o
pacote Arlequin 3.1.1 (EXCOFFIER et al., 2005). Foram calculados a diversidade haplotipica
(H), a diversidade nucleotidica (w), o nimero de sitios polimérficos e o nimero de sitios
privados. A hipdtese nula de neutralidade seletiva das sequéncias da regido controle foi
testada usando os testes D (TAJIMA, 1989) e Fs (FU, 1997). Desvios significantes nestes
testes podem ocorrer em situagdes de expansao populacional recente ou efeito gargalo, onde
nenhuma vantagem seletiva entre os haplotipos existe (RAND, 1996).

Uma rede de haplétipos foi gerada pelo método de parcimoénia estatistica no
programa TCS 1.21 (CLEMENT et al., 2000) estabelecendo um critério de parcimonia de
95% (TEMPLETON, 1998). Arvores haplotipicas foram obtidas pelos métodos de

agrupamento de vizinhos (Neighbor Joining-NJ) no programa MEGA versao 4 (TAMURA et
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al., 2007) e maxima verossimilhanca (Maximum Likelihood-ML) no Treefinder (JOBB,
2008). O modelo de evolugdo molecular mais apropriado para o conjunto de dados para
estimar a topologia ML foi encontrado com auxilio do programa jModelTest (POSADA,
2008). As arvores nao foram enraizadas, mas sdo apresentadas com raiz no ponto médio.

A distribuicao da variacdo genética entre as localidades amostradas foi avaliada
aplicando-se uma AMOVA ao conjunto de dados usando o programa Arlequin 3.1.1
(EXCOFFIER et al., 2005). Uma analise dos clados aninhados (Nested Clade Analysis -NCA)
foi realizada com base na rede de haplotipos usando o GEODIS 2.5 (POSADA et al., 2000)
para identificar os processos naturais responsaveis pelas variagdes genéticas detectadas entre

as populagoes.

3.2.2 Analise morfométrica

Dados morfométricos foram obtidos a partir de 80 individuos usando
ferramentas de morfometria geométrica. Espécimes de H. malabaricus foram fotografados
individualmente e 17 marcos anatomicos (MA) foram digitalizados usando o programa tpsDig
2.12 (ROHLF, 2008). Os marcos anatémicos foram selecionados de tal modo que permitisse a
captura da forma global do corpo com o menor nimero possivel de variaveis.

No corpo do animal, os marcos foram posicionados utilizando-se um sistema
de linhas em que pontos fixos foram definidos na superficie do corpo (MAs 1, 3,7, 11 e 14) e
pontos derivados a partir do cruzamento de linhas conectando dois MAs (Figura 3-2). Por
exemplo, os MAs 5 e 6 resultam de uma linha vertical tracada sobre o ponto de interse¢ao

entre as linhas conectando os MAs 1 —4 ¢ MAs 2 — 3 (Figura 3-2).
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Figura 3-2. Marcos anatémicos definidos sobre o corpo de Hoplias malabaricus. \Veja texto para descricdo
dos pontos.

O arquivo contendo as coordenadas dos marcos anatdmicos foram submetidos
a uma analise das deformacdes relativas (Relative Warps Analysis - RWA) usando o programa
tpsRelw 1.45 (ROHLF, 2007a). Este procedimento avalia pequenas diferengas na forma do
corpo entre os individuos em comparagdo (BOOKSTEIN, 1991). O primeiro passo da analise
¢ produzir um alinhamento das imagens individuais para reduzir os efeitos de tamanho e
distor¢do que possam ter ocorrido durante a digitalizagdo. Esse passo foi realizado tal como
descrito por Rohlf ef al. (1996). O alinhamento ¢ baseado em um procedimento de quadrados
minimos ortogonal generalizado (Procrustes) (ROHLF & SLICE, 1990) que superpde as
configuragdes individuais visando obter uma configuracdo de referéncia. Durante este
procedimento ¢ calculaa a menor distancia entre duas configuracdes (distancia Procrustes).
Esta, por sua vez, pode ser utilizada em varios delineamentos experimentais de analise de
variancia (MONTEIRO & REIS, 1999). Em seguida, os componentes localizados da mudancga
na forma foram calculados a partir da matriz de energia (bending energy matrix - W), cujos
elementos sdo funcgdes de distancias entre dois marcos na configuragdao de consenso.

A matriz W, contendo os escores das deformacgdes parciais, foi utilizada em
uma analise das variaveis canonicas (AVC) para avaliar as diferengas na forma geométrica

entre as populacdes. Cada individuo foi projetado sobre os vetores candnicos através de uma
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regressao dos escores das deformagdes parciais sobre cada um dos eixos canonicos utilizando
o programa tpsRegr 1.34 (ROHLF, 2007b). Este procedimento permitiu vizualizar as

mudangas na forma associadas a cada eixo candnico.

3.3 Resultados

3.3.1 Diferenciacao genética

A andlise de 64 sequéncias de DNA permitiu a identificagdo de 25 haplotipos
definidos por 140 sitios segregantes. O modelo de evolu¢do molecular que melhor se ajustou
ao conjunto de dados, tal como sugerido pelo jModelTest (POSADA, 2008), foi o HKY+G
com a razao transi¢ao/transversao = 2.46:1.

A variacdo genética, considerando-se todos os sitios amostrados, foi alta
(diversidade haplotipica, H = 0,93; diversidade nucleotidica, © = 0,095). Os menores valores
de H e m foram obtidos para as populacdes do Parnaiba e Itapecuru, ao passo que os maiores
valores para esses parametros foram calculados para o Turiacu (Tabela 3-1). Nesta localidade
foi observado o maior niimero de sitios privados, enquanto que nas demais areas este nimero
variou de 0 a 2. Os estimadores de diversidade theta seguiram os mesmos padrdes dos
estimadores anteriores. A hipdtese de neutralidade do marcador, avaliada pelo D de Tajima e
Fs de Fu, ndo foi rejeitada quando calculada individualmente para cada populagdo e nem
quando as populacdes foram consideradas como um unico grupo. Isso significa que as
topologias das arvores sdo restringidas apenas por mutacdes e deriva aleatdria, de modo que a

demografia das populagdes pode ser inferida diretamente da genealogia (RAND, 1996).
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Parnaiba Munim Itapecuru Mearim Pindaré Turiagu Tocantins Total
Individuos 12 2 10 10 19 9 2 64
Haplétipos 5 1 4 5 8 6 1 25
Theta s 38,41 ) 42,31 41,71 34,33 49,67 ) 30,34

+15,04 +17,88 +17,12 +12,02 +20,93 +8,35
Theta pi 47,88 ) 56,61 61,07 60,12 69,06 ) 60,31

P +25,15 +30,72 +32,64 +30,36 +37,38 +29,27

H (div. 0,79 i 0,78 0,82 0,84 0,89 i 0,93
haplotipica) +0,09 +0,11 +0,09 + 0,06 +0,09 +0,02
n (div. 0,076 : 0,089 0,096 0,095 0,11 : 0,095
nucleotidica)  +0,04 +0,05 +0,05 +0,05 +0,06 +0,05
D de Tajima 3,13 - 1,75 2,26 2,13 1,99 - 3,44
P(D) 1,00 - 0,99 0,99 0,99 0,99 - 1,00
Fu’'s Fs 25,76 - 13,13 11,91 11,53 7,62 - 15,34
P (Fs) 1,00 - 1,00 0,99 1,00 0,99 - 0,99

A divergéncia entre as populacdes, avaliada pelo numero médio de diferengas

par a par, variou de 0,3% a 23,78%, enquanto que a divergéncia intrapopulacional variou de

0% a 15,73% (

Tabela 3-2).

Tabela 3-2. Divergéncia genética par a par entre as populacbes de Hoplias malabaricus com base em
sequéncias da regido controle do DNAmt. Valores acima da diagonal sdo diferencas entre grupos. Valores

na diagonal séo diferencas dentro dos grupos.

Parnaiba  Itapecuru Mearim Pindaré Turiagu Tocantins Munim
Parnaiba 0,0995 0,1548 0,0628 0,0835 0,1055 0,2378 0,2318
Itapecuru 0,1573 0,1388 0,1317 0,1446 0,087 0,0861
Mearim 0,1226 0,1035 0,1224 0,1853 0,1808
Pindaré 0,1297 0,1260 0,1614 0,158
Turiagu 0,1511 0,1638 0,1603
Tocantins 0,00 0,0032
Munim 0,00

A andlise de parcimonia estatistica (APE) revelou que a amostra era composta

por duas redes de hapldtipos interconectadas. Em uma destas, o haplétipo H11 foi o mais

frequente, compartilhado pelas populagdes do Parnaiba, Pindaré e Mearim (Figura 3-3). Os

demais haplétipos ficaram restritos as suas localidades, que exce¢do de H20, presente nos rios
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Itapecuru e Parnaiba. Os haplotipos do Rio Turiagu (H2, H3, H6 and H7) foram situados

como mais distantes em relagdo aos demais (Figura 3-3).

¥ Baixo Pamaiba A Médio Mearim
% MédioPamaiba A\ Baixo Pindaré
@® Baino lapecuru Q Médio Pindaré
W Médio lapecuru 4 Ao Pindars
«y Munim {Lr' Turiagu

O Baixo Mearim * Baixo Tocantins

*

D
4+

Figura 3-3. Rede de haplétipos das populacoes de Hoplias malabaricus, gerada pelo método de Parcimonia
Estatistica aplicado sobre um conjunto de sequéncias da regido controle do DNAmt.

Na segunda rede de haplétipos, H1 foi o mais frequente, compartilhado por
Parnaiba, Pindar¢ e Tocantins. Os demais haploétipos ficaram restritos as suas bacias. H4 ¢ H5
do Rio Turiagu foram os mais divergentes quando comparados com os demais membros da
rede (Figura 3-3).

A configuracdo observada na APE foi repetida nas topologias produzidas pelos
métodos de Agrupamento de Vizinhos e Maxima Verossimilhanga. Nestas, os clados H1 e

H11 foram bem suportados por valores de bootstrap (Figura 3-4).
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Figura 3-4. Arvore haplotipica obtida pelos métodos Agrupamento de Vizinhos e Maxima
Verossimilhanga. Apenas valores de bootstrap maiores do que 50% séo mostrados sobre 0s ramos.

A andlise dos clados aninhados (NCA) detectou associacdo geografica em
varios niveis de agrupamento, mas foi incapaz de produzir algum resultado conclusivo no
maior nivel de agrupamento, representando o cladograma total (Figura 3-5, Tabela 3-3).
Entretanto, fragmentacdo alopatrica e fluxo génico restrito com isolamento por distancia

foram os processos evolutivos sugeridos nos niveis inferiores de agrupamento.
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Figura 3-5. Rede de mé&xima parcimonia para os hapl6tipos de Hoplias malabaricus, obtidos com base em
sequéncias da regido controle do DNAmt, e a configuracgéo utilizada para a analise dos clados aninhados
(NCA). Cada linha na rede representa uma mudan¢a em um passo mutacional. Um circulo indica um

nodo interno que ndo estava presente na amostra.

Tabela 3-3. Clados com associacdo geografica significante produzidos pela NCA para as sequéncias do

DNAmMt de Hoplias malabaricus.

Clado x2obs p(x?rand 2 x2obs) Inferéncia NCA

-6 16,00 0,00 fragmentacdo alopatrica

n-7 22,00 0,00 fragmentacdo alopatrica

m-1 21,68 0,03 fluxo génico restrito com isolamento por distancia
-3 18,00 0,02 fragmentacdo alopatrica

V-2 7,00 0,02 fragmentagdo alopatrica

V-3 31,00 0,00 fluxo génico restrito com isolamento por distancia
V-1 16,32 0,01 inconclusivo

Total 39,03 0,01 inconclusivo

No clado H1 dois eventos de fragmentagdo alopatrica foram inferidos: um

contrastando Turiacu e H1 (Parnaiba, Pindaré e Tocantins); e outro separando os peixes do

Rio Itapecuru daqueles dos rios Mearim e Pindaré. No maior nivel de agrupamento, a NCA

indicou fluxo génico restrito com isolamento por distancia.
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No clado HI11 foi inferido fluxo génico restrito com isolamento por distancia
em um grupo composto por haploétipos do Parnaiba, Itapecuru, Mearim e Pindaré. Além disso,
fragmentacao alopatrica foi sugerida entre sequéncias do Turiagu e dos trechos baixo Parnaiba
e alto Pindaré.

A AMOVA, aplicada sobre todas as populagdes consideradas como um Unico
grupo, mostrou baixa diferenciagdo entre as populacdes com a maior parte da varidncia
acumulada no componente intra-grupos (®st = 0,075, Tabela 3-4). Uma AMOVA hieraquica,
comparando os clados H1 e H11, indicou elevada diferenciagdo entre os clados (®st = 0,805,

Tabela 3-5) com o clado H1 apresentando maior variagdo do que o clado HI1.

Tabela 3-4. Resultados da AMOVA para as populagdes de Hoplias malabaricus. Va = variagéo entre
populagdes; Vb = variacéo intra-populagdes.

Fonte de Variacéo Porcentagem de Variacéo
Va 7,54%
Vb 92,46%
Pst 0,0754
P(®st) <0.0001

Tabela 3-5. Resultado da AMOVA para comparacdo dos clados H1 e H1l. Va = variacdo entre
populac¢des; Vb = variacao intra-populacdes.

Clado H1 Clado H11 H1 X H11

Va 70,91% 16,86% 80,56%
Vb 29,09% 83,14% 19,44%
Pst 0,709 0,168 0,805

P(®st) <0.0001 <0.0001 <0.0001

3.3.2 Variacao morfométrica

A andlise das varidveis canonicas (AVC), aplicada sobre os escores das
deformacgdes parciais (Matriz W), indicou variagdes significantes entre as populacdes de H.
malabaricus (Wilk’s A = 0,021; Fa0250= 2,493; p < 0.01). No espago morfométrico
composto pelos dois primeiros eixos candnicos (71,75% da variacdo acumulada) trés grupos

puderam ser estabelecidos, correspondendo as populagdes dos rios Parnaiba, Munim e Pindaré
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(Figura 3-6). Espécimes dos rios Tocantins, Turiacu e Itapecuru formaram um grupo isolado
do Pindaré e intermediario entre Parnaiba ¢ Munim. O terceiro eixo canonico explicou 16,9%

da variagdo entre as amostras, discriminando Tocantins das demais populacdes (Figura 3-7).
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Figura 3-6. Ordenacdo das amostras de Hoplias malabaricus no espaco morfométrico das duas primeiras
variaveis canénicas. A esquerda e abaixo do grafico sdo mostradas as mudangas estimadas na forma do
corpo associadas com cada eixo candnico. Nimeros nas grades de deformacdo referem-se aos marcos
anatdmicos definidos sobre o corpo do animal.

A regressdo dos dados originais sobre os escores canoOnicos indicaram as
principais tendéncias de variacdio na forma, associadas com o0s eixos candnicos
(Foopar(i20;:1752) = 3.36; p < 0.01). No primeiro eixo candnico, exemplares do Pindaré sdo
caracterizados por: maior altura da cabeca devido aos deslocamentos em dire¢des opostas dos
LMs 3 a 5; reducdo em altura e encurtamento da por¢cdo média do corpo pela convergéncia
dos LMs 7, 9, 11 e 13; aumento em altura e alongamento da por¢ao médio-posterior da regido

pré-anal promovido pelos deslocamentos dos pontos 11, 12, 14 e 15 (Figura 3-6).
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Figura 3-7. Ordenacdo das amostras de Hoplias malabaricus no espaco morfométrico da primeira e
terceira variaveis canonicas. A esquerda do gréafico é mostrada a mudanca estimada na forma do corpo
associada com o terceiro eixo canénico. NUmeros na grade de deformacdo referem-se aos marcos
anatdmicos definidos sobre o corpo do animal.

Os exemplares do rio Parnaiba foram definidos no segundo eixo candnico pelas
seguintes caracteristicas: regido média do focinho curta devido ao deslocamento horizontal
dos pontos 1-4; aumento em altura da regido do corpo alinhada com a por¢ao médio-posterior
da nadadeira dorsal e alongamento da por¢ao médio-posterior da regido pré-anal configurado
pelos deslocamentos dos marcos 11-15. Os individuos do rio Munim, por sua vez, foram
caracterizados por: regido média da cabeca alta e longa; por¢do médio-posterior da regido pré-
dorsal curta; regido do corpo definida pelos marcos 11-17 estreita e baixa (Figura 3-6).

As amostras do Rio Tocantins, discriminadas ao longo do terceiro eixo
canodnico, foram definidas por uma reducao generalizada na regido do corpo localizada entre a

cabeca e a origem da nadadeira dorsal como resultado dos deslocamentos convergentes dos
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pontos 3, 4, 7, 8 ¢ 9; alongamento e aumento em altura da por¢do médio-posterior da regido

pré-anal (Figura 3-7).

3.4 Discussdo

3.4.1 Diferenciacao genética

Animais com ampla distribuicdo geografica ou com distribuicdo geografica
restrita, mas com limitada capacidade de dispersdo tendem a apresentar diferencas
morfoldgicas entre suas populacdes. Estas podem ser resultados de efeitos vicariantes, uma
vez que populagdes mantidas separadas por um longo periodo de tempo tendem a se
diferenciar como resultado da reducdo e/ou impedimento de troca genética (LUNDBERG et
al., 1998; AVISE, 2004; FREEMAN & HERRON, 2004).

Obviamente, as adaptagdes desenvolvidas pelos peixes para a vida em
ambiente aquatico ¢ um fator limitante para a dispersdo destes animais em ambiente terrestre.
Entretanto, a distribuicdo de uma espécie de peixe em seu proprio ambiente ¢ limitada, entre
outros fatores, pela existéncia de barreiras geograficas entre as diferentes bacias hidrograficas.
Assim, a hipodtese estrutural de composi¢do de comunidades (TOFTS & SILVERTOWN,
2000) e a hipotese nula sobre a distribuicao geografica de peixes (VARI, 1988) sugerem que
um estudo biogeografico envolvendo peixes de 4gua doce deve levar em consideragdo o fato
de que as espécies devem estar restritas as suas bacias atuais. Assim, cada bacia hidrogréfica
deve apresentar uma ictiofauna propria que ¢ diferente daquela de outra bacia. Rejei¢ao destas
hipoteses e a observacdo de variagdes intraespecificas dentro de uma mesma bacia
hidrografica ou de similaridades entre bacias distintas podem ser originadas por interagdes

entre individuos e/ou espécies (p.ex. ROY et al., 2004) ou por efeitos de eventos histdricos



78

controlando o fluxo génico, tornando cada bacia uma unidade de endemismo (p.ex.
ALEXANDER et al., 2006; VERGARA et al., 2008).

Os nossos resultados indicaram alto grau de diferenciagdo genética na regiao
controle do DNAmt de H. malabaricus quando comparado com outros peixes de dgua doce
neotropical (i.e., SIVASUNDAR et al., 2001; PRIOLI et al., 2002; MARTINS et al., 2003).
Entretanto, a elevada variabilidade nas sequéncias de DNAmt das amostras do Maranhao
aparenta ser uma caracteristica comum da espécie, uma vez que variagdes significativas foram
observadas por outros autores usando diferentes tipos de marcadores moleculares (DERGAM
et al., 1998; PERES et al., 2002). Por outro lado, Dergam et al. (2002) observaram pequena
diferenciagdo entre populagdes do Rio Doce quando analisaram sequéncias do 16S ribossomal
do DNAmt.

E importante notar que a diferenciagio observada ocorre em uma area
geografica onde apenas um citotipo foi previamente assinalado (BERTOLLO et al., 2000),
sugerindo que a variagdo no DNAmt ¢ mais ampla do que a variagdo cromossdmica.
Entretanto, deve-se considerar que ndo ha garantias de que apenas um citdtipo ocorra nos rios
do Maranhao, uma vez que Bertollo et al. (2000) estudaram apenas espécimes da Ilha de Sao
Luis. Recentemente, Santos et al. (2009) detectaram elevada divergéncia molecular entre
populacdes que partilhavam o mesmo caridtipo. Com base em dados preliminares, os autores
sugerem que a evolucao molecular dentro do complexo H. malabaricus é altamente variavel e
influenciada por fatores, tais como, eficiéncia no mecanismo de reparo do DNA, tempo de
geragdo, taxa metabdlica e processos demograficos. Devido as alteragdes nas taxas de
substitui¢do de DNA, promovida por tais fatores em espécies com ecologia similar a de H.
malabaricus, Santos et al. (2009) apontam que estas ndo sdo recomendadas para a estimativa

de tempos de divergéncias usando reldgio molecular.
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Os resultados da AMOVA revelaram uma pequena, mas significante,
diferenciagdo entre as populagdes quando analisadas como um unico grupo. No entanto, os
valores de ®st foram maiores quando o contraste foi realizado entre os dois clados
identificados na APE. Cada um dos clados ¢ formado por haplotipos procedentes dos rios
amostrados. No clado H1, a variagdo interpopulagdes (Va) foi cerca de 2,5 vezes maior do
que a variacao intrapopulacdes (Vb), enquanto que no clado H11 Va foi cerca de cinco vezes
menor do que Vb. A relagdo inversa entre Va e Vb, observada nos clados H1 e H11, sugerem
elevada variagdo entre e dentro das populagdes, corroborada pelos valores de divergéncia
genética. Contudo, os fatores responsaveis por tal configuragdo sdo dificieis de identificar,
podendo estar relacionados as caracteristicas ecologicas e comportamentais da espécie, bem
como a eventos antropicos e histéricos (este ultimo ¢ discutido na se¢do seguinte, em
conjunto com os dados morfométricos).

Uma vez que H. malabaricus é uma espécie sedentaria com pouco ou nenhum
deslocamento migratorio (ALMEIDA et al., 1997; SUZUKI et al., 2005), ¢ provavel que a
diferenciagdo observada na amostra seja resultado de subestruturagdo ao longo dos rios. Além
disso, eventos historicos naturais de longa duragdo, tal como a formagdo de um divisor de
aguas, e eventos antropicos promovidos em curto espago de tempo, mas com influéncia
permanente, tal como a constru¢do de uma barragem, podem promover diferenciagdo
populacional através de restricdo de fluxo génico. Por exemplo, populacdes de Salvelinus
leucomaenis de rios japoneses apresentam diferengas altamente significante acima e abaixo de
barragens (YANAMOTO et al., 2004).

Os impactos decorrentes da constru¢do de barragens sobre as populagdes de
peixes ndo estdo restritos apenas a fragmentacdo e ao confinamento de partes destas em um
novo ambiente lacustrino. As mudangas ambientais resultantes do barramento de rios sdo tao

intensas que podem ser notadas a jusante da barragem (AGOSTINHO et al., 2008). Hatanaka
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& Galetti (2003), por exemplo, observaram diferencas entre populacdes de Prochilodus
argenteus (P. marggravii) do Rio Sao Francisco em trechos abaixo da barragem de Trés
Marias. Resultados similares foram publicados por Wasko & Galetti (2002) ao estudarem
populacdes de Brycon orthotaenia (B. lundii) na mesma regido. Dessa forma, além do
sedentarismo tipico de H. malabaricus, a diferenciagdo observada no Rio Parnaiba e
expressada na distribui¢do dos hapldtipos nas arvores génicas pode ser consequéncia da
construcdo da barragem de Boa Esperanca, situada entre os trechos médio e alto do rio.

Nos rios Pindaré e Turiagu, por outro lado, as diferenciagdes genéticas podem
ter sido fomentadas pelas caracteristicas ecoldgicas de H. malabaricus. Nestes rios ¢ muito
comum a formagdo de lagoas marginais durante o periodo chuvoso, quando retém agua e
tornam-se isoladas do canal principal durante o periodo de estiagem. O Lago do Papagaio ¢ o
Lago do Sao Francisco sdo bons exemplos de lagoas marginais, estabelecidas no Rio Turiagu
(observagdo pessoal).

Se por um lado, as caracteristicas ecoldgicas das espécies podem exercer um
papel importante na redugdo dos efeitos oriundos da constru¢do de barragens (REID et al.,
2008), por outro, elas podem aumentar o isolamento das populacdes pela redugdo de fluxo
génico. Por exemplo, hd alguma probabilidade de que populagdes isoladas possam se
estabelecer caso a espécie tenha preferéncia por habitats espacialmente desconectados.

H. malabaricus, além de sedentéria, ¢ uma espécie preferencialmente lacustrina
como foi notado por Suzuki & Agostinho (1997) no Reservatorio de Segredo (bacia do Rio
Iguacu). Devido as caracteristicas ecoldgicas da espécie, os autores sugeriram que H.
malabaricus teria sido beneficiada com o barramento do Rio Iguagu, pois este evento teria
aumentado a disponibilidade de alimento e de sitios com pouca correnteza para a desova.

Petry et al. (2003), em um estudo sobre as assembléias de peixes de lagoas e a

conectividade entre elas na planicie de inunda¢do do Rio Parand, observaram que H.
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malabaricus ocorria principalmente em lagoas desconectadas do canal principal. Assim, a
preferéncia por habitats 1€nticos e rasos associados ao sedentarismo desta espécie podem
produzir pequenos isolados populacionais. Provavelmente, durante o periodo de estiagem
quando o volume e a velocidade de fluxo da agua sdo maiores, o canal principal do rio atua
como uma barreira natural reduzindo a migragdo entre as populacdes lacustrinas.

A importancia das lagoas marginais ¢ a disponibilidade de alimentos para a
estruturacao das comunidades de peixes foram relatadas por varios autores (e.g. PETRY et al.,
2003; POMPEU & GODINHO, 2006; SOUSA & FREITAS, 2008). Por outro lado, a
diferenciagdo genética e a estruturagdo das populacdes das espécies residentes nas lagoas
marginais tém recebido pouca atengdo. Peres et al. (2002) observaram alta similaridade entre
populacdes de H. malabaricus de ambientes fluviais e lacustres no alto Parana, embora
tenham reconhecido que os dados de isoenzimas utilizados no estudo nao tenha sido capaz de
detectar o mesmo nivel de variagdo observada por outros autores, que trabalharam com a
espécie na regido (e.g. DERGAM et al., 1998).

Alguns indicios de que a diferenciacdo genética observada no presente estudo
esta associada ao isolamento parcial das populagdes em lagoas marginais apo6ia-se no relato de
diferengas genéticas entre populagdes de peixes migradores, fragmentadas pela construcio de
barragens (HEGGENES & ROED, 2006; DEINER et al, 2007). Além disso, variagdes
morfoldgicas associadas ao habitat podem se estabelecer. Langerhans et al. (2003), por
exemplo, observaram divergéncias morfologicas entre populacdes de canal e lagoas em
Bryconops caudomaculatus e Biotodoma wavrini na Venezuela, concluindo que estas
diferengas refletiam o balango entre diversificagdo impulsionada por sele¢do natural e

homogeneizagdo promovida pela mistura de populagdes.
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3.4.2 Analise combinada das informacdes genéticas e morfométricas

A andlise morfométrica indicou que pelo menos quatro grupos distintos de
populagdes de peixes podem ser identificados: Parnaiba, Pindaré, Munim e Tocantins. As
diferencas entre eles estdo associadas principalmente com variagdes na altura e encurtamento
de algumas partes do corpo. De acordo com a AVC, a regido médio-anterior do corpo ¢ mais
baixa nos individuos do Parnaiba, enquanto que a por¢do mediana do corpo ¢ mais curta em
exemplares do Pindaré. Espécimes do Munim apresentam area opercular mais ampla e
encurtamento da regido do corpo localizada entre as nadadeiras dorsal e anal. Individuos do
Tocantins foram caracterizados pela combinacao de area opercular ampla, por¢do média do
corpo curta e baixa, e regiao médio-posterior do corpo alta.

De modo geral, variagdes intraespecificas na forma dos peixes estdo associadas
com caracteristicas ecomorfologicas (CAVALCANTI et al., 1999; PIORSKI et al., 2005;
SIDLAUSKAS et al., 2006). Alguns autores tém inferido que variagdes na forma do corpo
estdo associadas com diferenciagdo genética (KLINGENBERG et al., 2003; O’REILLY &
HORN, 2004). No presente trabalho, o padrio de discriminacdo gerado pela analise
morfométrica foi diferente da diferenciacdo observada pelos dados genéticos, apresentando
discrepancias que podem ser resultados de fatores historicos responsaveis pela origem da
diferenciagdo. Rosa et al. (2009), além de variagdes citogenéticas, observaram que o conjunto
de amostras de H. malabaricus analisadas podiam ser agrupadas em trés grupos
morfometricamente distintos, provavelmente associados as caracteristicas ambientais dos
sitios de coleta. Huey et al. (2008) notaram que ambientes com maior variabilidade
hidroldgica suportam populagdes com maior diversidade genética. Assim, € possivel que as
variagcoes genéticas e morfométricas, embora ndo concordantes entre si, observadas em H.

malabaricus no presente estudo seja efeito de arquitetura de drenagem, em que as diferengas
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hidroldgicas entre as drenagens e as diferengas na estruturagdo de habitats promoveriam a
formacgao de pequenos isolados populacionais.

A andlise de NCA indicou a ocorréncia de dois eventos historicos nos rios do
Maranhao, uma vez que os dois grupos de haplotipos gerados pela APE sdo muito distantes e
separados por mais de 100 passos mutacionais. Fragmentacdo alopatrica e fluxo génico
restrito prevaleceram no clado H1. Nesse grupo, eventos de fragmentacao alopatrica foram
assinalados para Turiagu X [Parnaiba, Pindaré, Tocantins] e Pindaré-Mearim X Itapecuru.
Teoricamente, a ocorréncia de eventos alopatricos estd necessariamente associada ao
estabelecimento de alguma barreira geografica que impede a dispersdo de individuos além da
sua area de distribuicdo, além de exigir tempo suficiente para que as popula¢des tornem-se
isoladas (BROOKS & McLENNAN, 1991; TEMPLETON, 2006).

Os valores eclevados de @st, obtidos em uma curta escala geografica,
associados aos eventos de fragmentacao inferidos pela NCA sdo consistentes com um padrao
de intenso fluxo génico no passado, seguido por fragmentacdo rapida, resultando em
populacdes de pequeno tamanho. Este processo foi seguido por diferenciagdo rapida a partir
de um pool génico ancestral orientado por deriva genética (TEMPLETON, 2006), que pode
ter acontecido tanto através de dispersdo seguido por isolamento nas bacias como por
isolamento ap6s um evento vicariante.

Analises de sequéncias de DNA do género Hypostomus e uma revisdo da
biogeografia dos peixes de agua doce neotropicais sugeriram que variagdes no nivel do mar
teriam exercido um papel importante no controle da dispersdo através da regido costeira
(MONTOYA-BURGOS, 2003; HUBERT & RENNO, 2006). Muito embora a hipotese de
dispersdao costeira possa ser utilizada para explicar os padrdes de distribui¢do de algumas

espécies de peixes (BEHEREGARAY ef al., 2002; NEAR et al., 2003; WONG et al., 2004),
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aparentemente ela ndo pode ser aplicada as populagdes de H. malabaricus dos rios do
Maranhao.

As arvores haplotipicas sugerem algumas relacdes complexas entre os
haplotipos. Por exemplo, haplétipos do alto Pindaré apresentam relagdes proximas com
haplotipos do baixo Parnaiba, baixo-médio Itapecuru e médio Mearim. Atualmente, estas
bacias estdo isoladas uma da outra, exceto Mearim e Pindaré que constituem um sistema
hidrografico. Assim, as relagdes haplotipicas poderiam apontar a regido costeira como
principal rota de dispersdo. Entretanto, os hapldtipos HI e HI1 sdo conservativos e suas
frequéncias em bacias isoladas poderiam indicar eventos de comunicagdo passada entre estas
para explicar a topologia observada nas arvores.

Dada a baixa altitude dos terrenos onde estdo implantadas as bacias
hidrograficas do Maranhdo e as caracteristicas geologicas da regido, ¢ provavel que os
eventos transgressivos ocorridos entre o Mioceno € o Holoceno, descritos no Capitulo 2,
possam em algum momento ter possibilitado a comunicacdo entre afluentes de bacias
distintas. Essa visdo ¢ diferente da hipdtese de dispersdo costeira, segundo a qual a dispersao
deve ocorrer via foz do rio durante os periodos regressivos. Uma discussdo mais detalhada ¢
apresentada no proximo capitulo.

Entretanto, na regido do Golfio Maranhense sdo encontradas as
desembocaduras de trés bacias hidrograficas: Mearim, Pindaré e Itapecuru. Nas fases
regressivas, o recuo do mar pode ter possibilitado a comunica¢do entre Mearim-Pindaré e
Itapecuru, explicando as uniformidades observadas entre os peixes dessas drenagens.

Atualmente, ha indicios para ocorréncia de troca faunistica entre o Mearim-
Pindaré e o Itapecuru através de suas fozes. Durante a estacdo chuvosa, o aumento da
descarga dos rios reduz a salinidade nas areas proximas aos seus estudrios. Este evento ¢ mais

notado na area do Golfao Maranhense, préximo a Ilha dos Caranguejos, onde a redugdo da
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salinidade permite a captura de peixes primarios dos géneros Hypostomus e Ageneiosus
(CARVALHO NETA & CASTRO, 2008).

Além dos eventos histéricos, ¢ importante destacar a possibilidade de que
algum polimorfismo ancestral tenha ficado retido nas populagdes, pois os valores positivos de
D de Tajima, embora ndo significantes, pode indicar efeitos de sele¢do balanceadora ou
admistura (RAND, 1996). Uma vez que esses fenomenos podem colocar o ancestral mais
recente em um tempo mais antigo do que o esperado sob neutralidade, a antiguidade de H1 e
H11 pode ser reflexo de polimorfismo ancestral. Por outro lado, em situagdes com D > 0 seria
esperado um excesso de hapldtipos antigos e ramos longos nas arvores (RAND, 1996; FORD,
2002). Isso nao foi observado no presente trabalho. Em geral, os ramos sdo curtos ¢ apenas
dois haplotipos aparentam ser mais antigos. Além disso, a distribuigdo geografica dos
haplotipos H1 e H11, ocorrendo em varias bacias distintas e que, atualmente, estdo isoladas
sustenta a hipotese de retengdo de polimorfismo ancestral.

Assim, o padrio de relagdes haplotipicas observado pode ser resultado de
“classificagdo incompleta de linhagens génicas” (lineage sorting). Avise (2004) aponta que o
processo evolutivo que define as relagdes filogenéticas entre pares de linhagens ¢ dinamico.
Nos primeiros momentos de especiagdo, esse processo resulta principalmente em padrdes
polifiléticos e parafiléticos, antes de atingir a monofilia reciproca (AVISE, 2004). Além disso,
o autor considera que espécies com tamanho efetivo elevado tendem a reter padrdes
polifiléticos ou parafiléticos por mais tempo do que espécies com menor tamanho efetivo.
Dessa forma, o ordenamento aleatério de linhagens ancestrais compartilhadas pode

obscurecer a histéria evolutiva de espécies recentes (McMILLAN & PALUMBI, 1995).



86

3.4.3 Consequéncias para a taxonomia

Dentre os eritrinideos, Hoplias ¢ o género que abriga o maior nimero de
espécies e de taxonomia mais complicada. Das nove espécies que compde o género, H.
malabaricus € a que apresenta distribuicdo mais ampla, com as demais restritas a algumas
areas menores (OYAKAWA, 2003). Em uma revisdo de Hoplias, Oyakawa (1990),
considerou H. malabaricus € H. lacerdae um complexo de espécies composto por cerca de 11
formas diferentes. O carater complexo da taxonomia de H. malabaricus foi reforcado por
Bertollo et al. (2000) que, com o auxilio de marcadores citogenéticos, identificaram varias
unidades biologicas independentes.

Recentemente, Mattox et al. (2006) definiram o status taxondmico de H.
aimara, uma espécie que ocorre em simpatria com H. malabaricus. Dentre os varios
caracteres examinados, dois permitem a discriminagdo precisa das duas espécies: a auséncia
de um acessorio do ectopterigoide e a presenga de uma mancha escura na por¢cao média da
membrana opercular em H. aimara (MATTOX et al., 2006). Estas caracteristicas ndo foram
observadas em nenhum dos exemplares examinados neste trabalho sendo, portanto,
considerados representantes de H. malabaricus. Além disso, os espécimes do Maranhao
apresentam as margens contralaterais do dentario convergindo abruptamente em dire¢ao a
sinfise mandibular, tomando a forma de um V quando observada ventralmente. Em H. aimara
as margens do dentdrio formam um U (MATTOX et al., 2006).

Apesar dos indicios de que a espécie em questdo trata-se de H. malabaricus, as
diferencas observadas tanto nos dados genéticos quanto nos morfométricos suportam a
hipoétese de que H. malabaricus ¢ um complexo de espécie. A discriminacao de populagdes
via morfometria e a elevada diferenciagdao genética observada pode indicar a presenga de mais
de uma espécie de Hoplias na regido. Esta hipotese ¢ sustentada pelos elevados valores de

distancia genética observados entre as populagdes. Resultados similares permitiram a
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identificacao de endemismo regional em Pimelodella chagresi na América Central (MARTIN
& BERMINGHAM, 2000). Nesta espécie, os autores observaram que as diferengas genéticas
acopladas com as evidéncias de diferenciacdo morfologica sugeriam que P. chagresi é um
complexo de espécies.

Por outro lado, a possibilidade de variancia estocdastica, inerente em analises
envolvendo arvores génicas, impossibilitaria a definicdo do status de uma espécie com base
na avaliagdo monofilética de populagdes (HEY & MACHADO, 2003). Além disso, a suspeita
de ordenamento incompleto de linhagens, com retencdo de polimorfismo ancestral,
impossibilita a interpretacdo das arvores génicas como arvores de espécies (KORNFIELD &
PARKER, 1997).

De qualquer maneira, tanto os dados genéticos quanto os morfométricos
obtidos no presente trabalho suportam a hipdtese de que H. malabaricus ¢ um complexo de
espécie e encorajam uma revisao na taxonomia desse grupo que considere a diversidade

observada na area geografica do presente estudo.
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4 DIVERSIDADE E FILOGEOGRAFIA DE PROCHILODUS LACUSTRIS STEINDACHNER

1907 (CHARACIFORMES: PROCHILODONTIDAE) NO NORDESTE DO BRASIL

4.1 Introducgdo

A familia Prochilodontidae ¢ facilmente reconhecida pela presenca de labios
carnosos portando duas séries de mintsculos dentes falciformes ou espatulados. A protragao
dos labios possibilita a formacdo de um disco oral, que permite o forrageio sobre matéria
organica morta ou perifiton (BOWEN et al., 1984; ARAUJO-LIMA et al., 1986; SANTOS et
al., 2004). Uma das caracteristicas marcantes desse grupo ¢ sua capacidade migratoria, com
relatos de movimentos de até 43 km didrios, e sua habilidade em transpor obstaculos naturais
(GODOY, 1975; GOULDING, 1981).

A familia Prochilodontidae esta distribuida por toda a América do Sul,
abrigando 21 espécies, distribuidas em trés géneros: Ichthyolephas, Prochilodus e
Semaprochilodus (CASTRO & VARI, 2003). Destes, o mais especioso ¢ Prochilodus com 13
espécies descritas atualmente. Este género se diferencia dos demais pela posse de escamas
ctenoides, presenca de escamas normais entre o final da base da nadadeira dorsal e origem da
adiposa, auséncia de processo espatulado membranoso posterior; nadadeiras anal e caudal
sem faixas escuras; caudal sem manchas ou com 2 a 8 fileiras irregulares e sinuosas de
pequenas manchas escuras formadas por agrupamentos de cromatoforos (CASTRO & VARI,
2004).

Prochilodus lacustris Steindachner, 1907 ¢ o tinico representante da familia na
area de estudo, caracterizada pela posse de escamas do corpo com padrdo cruciforme de
subdivisdes radiais, mas sem padrdo complexo de subdivisdes secundarias; linha lateral com
46 a 51 escamas perfuradas e 8 a 11 fileiras horizontais de escamas da origem da nadadeira

pélvica a linha lateral (CASTRO & VARI, 2004). Aparentemente, a espécie ¢ endémica dos
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rios Parnaiba e Mearim, apresentando a seguinte diagnose (PIORSKI ez al., 2007): peixes de
médio porte; corpo moderadamente alto, sua altura cerca de 2,8 vezes a medida do
comprimento padrdo; dentes diminutos presentes nos labios; cabeca contida cerca de 5,5
vezes no comprimento padrdo, mais alta que comprida, sua altura 0,9 vezes o seu
comprimento; comprimento do focinho 1,4 vezes e didmetro do olho 2,9 vezes no
comprimento da cabega. Proporgdes corporais em relacdo ao comprimento padrdo: distancia
pré-dorsal 2,1; distancia pré-pélvica 2,0; distancia pré-anal 1,3; distancia dorsal-adiposa 4,0;
distancia focinho-peitoral 3,5; altura do pedinculo caudal 9,1. Nadadeira dorsal com ii+9
raios, sua base contida cerca de 5,9 vezes no comprimento padrdo; nadadeira peitoral com
i+12 raios, seu comprimento contido cerca de 5,0 vezes no comprimento padrio; nadadeira
pélvica com i+8 raios e seu comprimento contido 5,0 vezes no comprimento padrio;
nadadeira anal com ii+8 raios, sua base contida cerca de 9,1 vezes no comprimento padrio;
nadadeira caudal com iii+18+iii raios. Linha lateral com 48 escamas perfuradas, 19 escamas
na linha transversal e 18 escamas na linha pré-dorsal. Padrao de colorido, em alcool, cinza no
dorso e clara no ventre, com pontos escuros nas nadadeiras dorsal e caudal.

Estudos filogeograficos das espécies do género Prochilodus tém destacado a
importancia da familia para andlises filogeograficas em uma escala espacial ampla.
Sivasundar et al. (2001) estudaram as relagdes filogenéticas entre as espécies de Prochilodus
das bacias do Parand, Amazonas, Orinoco ¢ Madalena, concluindo que cada bacia abrigava
um grupo monofilético de linhagens mitocondriais. Esta conclusdo foi suportada por uma
ampla revisdo taxondmica da familia em que a maioria das espécies reconhecidas para o
género apresentava distribuicao restrita a uma tnica drenagem (CASTRO & VARI, 2004).

Turner et al. (2004), entretanto, em um estudo restrito as espécies do extremo

norte da América do Sul, observaram que as amostras de P. rubrotaeniatus formavam
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agrupamentos parafiléticos, em que individuos do Orinoco partilhavam um ancestral comum
com P. mariae, sugerindo a ocorréncia de espécies cripticas na area.

Estudos em escalas espaciais menores foram realizados para P. lineatus na
bacia do Rio Parana (SIVASUNDAR et al., 2001), P. argenteus (HATANAKA et al., 2006) e
P. costatus (CARVALHO-COSTA et al., 2008) no Rio Sao Francisco, indicando elevado
fluxo génico entre as populagdes (P. lineatus e P. costatus) ou subestruturacdo de populagdes
(P. argenteus).

Até o momento, nenhum estudo foi publicado usando dados moleculares em
analises comparativas de populag¢des de peixes dos rios do Estado do Maranhdo. A regido ¢
geralmente considerada uma area de endemismo para peixes de agua doce (LUNDBERG et
al., 1998; HUBERT & RENNO, 2006), cuja diversificagdo e relagdes com as drenagens
vizinhas foram tentativamente explicadas através das hipoteses de dispersdo costeira e museu
(MONTOYA-BURGOS, 2003; HUBERT & RENNO, 2006).

De acordo com a hipdtese de dispersdo costeira, espécies amazonicas ou do
escudo das Guianas teriam colonizados os rios Maranhenses através de rotas de dispersao
estabelecidas ao longo da costa durante as fases regressivas do mar (MONTOYA-BURGOS,
2003). Adicionalmente, Hubert & Renno (2006), a partir da analise dos dados de distribui¢ao
de Characiformes, postularam a existéncia de uma area de refiigio no Rio Parnaiba, onde as
espécies eram isoladas durante as transgressdes mais intensas, recolonizando as areas
proximas quando o mar regrediu. Em ambos os casos, as mudangas de nivel do mar seria o
fator postulado como principal responsavel pela diversificacdo nos rios do Maranhao.

Dessa forma, o presente capitulo pretende analisar a diversidade genética de P.
lacustris, verificando a validade da hipdtese de que a espécie ¢ uma unidade taxondmica e
endémica para a regido. Além disso, a partir da anélise de informagdes do relégio molecular e

dos dados geologicos disponiveis, tem-se o objetivo de identificar os eventos historicos de
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isolamento das drenagens, apresentando-os como alternativa para a hipdtese de dispersao

costeira.

4.2 Material e métodos

4.2.1 Diversidade genética

Amostras de tecidos de 125 individuos de P. lacustris foram coletadas a partir
de pedacos de nadadeiras e preservadas em etanol absoluto. Os exemplares utilizados eram
procedentes de 14 localidades ao longo dos rios Parnaiba, Itapecuru, Mearim, Pindaré,
Turiagu e Tocantins (Tabela 4-1, Figura 3-1). Material de referéncia, quando disponivel, foi
depositado na Colegdo de Peixes do Departamento de Oceanografia e Limnologia (CPDOL)

da Universidade Federal do Maranh3o.

Tabela 4-1. Numero de individuos de P. lacustris obtidos nos locais de coleta.

Locais de coleta Bacia hidrogréfica N
Colinas Itapecuru (alto) 1
Rosario Itapecuru (baixo) 10
Codd Itapecuru (médio) 14
Arari Mearim (baixo) 8
Lago Acu Mearim (médio) 12
Santa Quitéria Parnaiba (baixo) 9
Guadalupe Parnaiba (médio) 4
Sédo Joao dos Patos Parnaiba (médio) 16
Nova lorque Parnaiba (médio) 2
Penalva Pindaré (baixo) 10
Pindaré-Mirim Pindaré (baixo) 10
Buriticupu Pindaré (médio) 9
Tucurui Tocantins 8
Santa Helena Turiacu (médio) 12

Total 125

O DNA gendmico foi extraido usando uma modificacdo do método do tampao

salino, descrito por Aljanabi & Martinez (1997). Em seguida, um fragmento de cerca de 700
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pares de bases da regido controle do DNA mitocondrial (DNAmt) foi amplificado através de
PCR usando os primers F-TTF (SIVASUNDAR et al., 1993) ¢ H16498 (KOCHER et al.,
1989). O mix para a reagdo de PCR foi preparado para um volume final de 30 pl contendo
solugdo tampao fornecida com o kit, 2 mM de MgCl,, 100 uM de dNTP mix, 0.4 uM de cada
primer, 1.5 unidades de Taq Polymerase ¢ 50 ng de DNA. As condigdes de PCR para
amplifica¢do do fragmento foram as seguintes: 35 ciclos de 94°C durante 15 segundos, 51°C
por 15 segundos e 72°C por 30 segundos com um incubamento inicial a 94° C por 2 minutos e
extensdo final a 72°C durante 5 minutos.

O DNA disponivel também foi utilizado para a amplificagdo do primeiro intron
do gene S7. Neste caso, um fragmento de 657 pares de bases foi obtido usando os primers
S7TPEXIF e S7TPEX2R (CHOV & HAZAMA, 1998). As amostras de DNA (50 ng) foram
preparadas para amplificagdo em um mix ajustado para um volume final de 30 pl contendo:
solugdo tampao fornecida com o kit, 8 mM de MgCl,, 200 uM de dNTP mix, 1,0 uM de cada
primer e 0,75 unidades de Taq Polymerase. As condigdes de PCR para amplificacdo do
fragmento foram as seguintes: 34 ciclos de 94°C durante 30 segundos, 58°C por 60 segundos
e 72°C por 2 minutos com um incubamento inicial a 94° C por 2 minutos e extenséo final a
72°C durante 8 minutos.

Os produtos de PCR foram visualizados em gel de agarose a 1%, purificados
usando o kit Purelink™ PCR Purification (Invitrogen) ou GFX PCR (GE Healthcare), e
sequenciados em um sequenciador automatico MegaBase com os mesmos primers utilizados
na amplificagdo.

As sequéncias foram alinhadas usando o programa ClustalX 2.0.3
(THOMPSON et al., 1997) e a qualidade do alinhamento inspecionada visualmente. O nivel

de saturacdo das sequéncias foi avaliado através da andlise grafica do numero de
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substituigdes, separadas em transigdes e transversoes, em funcao da distancia de Tamura —
Nei (1993). Esse procedimento foi realizado no DAMBE (XIA, 2002).

O numero de hapldtipos e os indices basicos de diversidade genética foram
obtidos com o pacote Arlequin 3.1.1 (EXCOFFIER et al., 2005). Neste foram calculados a
diversidade haplotipica (H), a diversidade nucleotidica (1) € o nimero de sitios polimorficos.
A hipotese nula de neutralidade seletiva das sequéncias foi testada usando os testes D
(TAJIMA, 1989) e Fs (FU, 1997). Desvios significantes nestes testes podem ocorrer em
situacdes de expansdo populacional recente ou efeito gargalo, onde nenhuma vantagem
seletiva entre os haplotipos existe (RAND, 1996). Nos casos em que os testes indicaram
desvios da neutralidade uma analise de mismatch distribution foi realizada no Arlequin 3.1.1
(EXCOFFIER et al., 2005) para verificar se os dados se ajustam a um modelo de expansao
populacional.

A distribuicao da varia¢do genética entre as localidades amostradas foi avaliada
aplicando-se uma AMOVA ao conjunto de dados usando o programa Arlequin 3.1.1
(EXCOFFIER et al., 2005). Taxas de migragdo entre populagdes foram calculadas usando a
aproximacio padrio de Wright (1951): Nfm =~ 0,5[(mtFg)" — 1], onde (m#) ¢ um marcador
mitocondrial, Nf ¢ o tamanho efetivo de fémeas na populagdo ¢ m ¢ a taxa de migragdo por
individuo.

Uma analise dos clados aninhados (Nested Clade Analysis -NCA) foi realizada
com base na rede de haplotipos usando o GEODIS 2.5 (POSADA et al., 2000) para identificar
0s processos naturais responsaveis pelas diferenciagdes genéticas detectadas entre as
populagdes.

4.2.2 Relagoes haplotipicas

Uma rede de haplotipos foi gerada pelo método de parcimoOnia estatistica no

programa TCS 1.21 (CLEMENT et al., 2000) estabelecendo um critério de parciménia de
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95% (TEMPLETON, 1998). Arvores haplotipicas foram obtidas pelos métodos de
agrupamento de vizinhos (Neighbor Joining-NJ) no programa MEGA versao 4 (TAMURA et
al., 2007) e maxima verossimilhanca (Maximum Likelihood-ML) no Treefinder (JOBB,
2008). O modelo de evolugdo molecular mais apropriado para o conjunto de dados para
estimar a topologia ML foi encontrado com auxilio do programa JModeltest 0.1.1 (POSADA,
2008).

A homogeneidade da taxa de substitui¢do entre as linhagens identificadas nas
arvores haplotipicas foi avaliada pelo teste de taxa relativa (RRT), usando o RRTree versao
1.1 (ROBINSON-RECHAVI & HUCHO, 2000) e pelo teste de razdo de verossimilhanga
(LRT) disponivel no JModeltest 0.1.1 (POSADA, 2008).

Os tempos de divergéncias entre as principais linhagens foram estimados no
programa MCMCtree do pacote PAML versao 4.3 (YANG, 2007). Neste programa as
estimativas sdo realizadas segundo uma abordagem Bayesiana através de cadeias markovianas
de Monte Carlo (MCMC), usando um processo similar a coalescéncia para definir os tempos
de divergéncia a priori (YANG & RANNALA, 2006). Esse procedimento permite o calculo
de um relogio molecular relaxado com o uso de intervalos de tempos (soft bounds) para
calibragdo dos nds, possibilitando a geracdo de intervalos de confianga associados aos valores
estimados (YANG & RANNALA, 2006; RANNALA & YANG, 2007).

Foi calculado o relégio molecular usando soft bounds, estabelecendo o limite
maximo de 5 Ma para fixacdo do ancestral comum a todos os haplotipos de P. lacustris. Um
segundo ponto de calibragdo foi estipulado no né T4 (Figura 4-7), correspondendo a um
intervalo de tempo de 2 a 4 Ma. As idades utilizadas para calibracdo correspondem a
episodios geologicos bem definidos. Dois destes tiveram impactos marcantes sobre os rios da
regido, tais como, o momento final do processo orogenético dos Andes, com repercussoes

sobre todas as bacias intracratonicas da América do Sul, consolidado no Mioceno-Plioceno; e
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o inicio do Ciclo Velhas, quando os cursos atuais dos rios maranhenses estavam se
estabelecendo, tal como discutido no Capitulo 1.

Diante da incerteza quanto a data estimada para calibracdo da arvore, um
modelo alternativo foi testado usando o programa MCMCcoal versao 1.2 (RANNALA &
YANG, 2003). Tal como o0 MCMCtree, 0 MCMCcoal realiza uma analise Bayesiana através
de cadeias markovianas de Monte Carlo (MCMC) para estimar o pardmetro z, que € o tempo
de divergéncia multiplicado pela taxa de mutacdo p. Ao contrario do MCMCtree, o
MCMCcoal estima os tempos de divergéncias diretamente a partir das sequéncias alinhadas,

sem a necessidade de pontos de calibragdo.

4.3 Resultados

4.3.1 Regiao controle do DNA mitocondrial

4.3.1.1 Diferenciacio genética

A andlise das sequéncias da regido controle do DNAmt de 102 individuos de
Prochilodus lacustris permitiu a identificacdo de 45 haplotipos, definidos por 56 sitios
polimorficos. O modelo de evolugdo molecular que melhor se ajustou ao conjunto de dados
foi HKY+I+G, com taxa transi¢ao/transversdo igual a 25,76, frequéncias das bases A = 0,332,
C=0,194, G = 0,133 e T = 0,344, e parametro a da distribuicdo gama igual a 0,577. Este
modelo foi selecionado pelo programa JModeltest (POSADA, 2008), utilizando os critérios
AlCc e BIC que produziram pesos 0,5284 e 0,8037, respectivamente, para o modelo
escolhido.

A andlise grafica do nivel de saturacdo das sequéncias revelou que nenhum dos

tipos de substitui¢ao (transi¢do e transversao) apresentou saturacao (Figura 4-1).
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Figura 4-1. Nivel de saturacéo das transicdes e transversdes no conjunto de dados da regido controle do
DNAmt, avaliado pela distancia Tamura-Nei (1993).

A variacdo genética nos sitios amostrados apresentou alta diversidade
haplotipica (H=0,96) e baixa diversidade nucleotidica (= = 0,013). Os maiores valores de H
foram observados nos rios Parnaiba, Tocantins e Pindaré, ao passo que o valor mais baixo
para esse indice foi obtido na populagdo do Rio Turiagu. A diversidade nucleotidica, por sua
vez, foi maior no Tocantins e os menores valores foram observados nos rios Mearim,
Itapecuru e Pindaré (Tabela 4-2). Da mesma forma, os valores de O, estimados a partir do
numero de sitios segregantes (Os) e da diversidade nucleotidica (Omn), foram maiores nos rios
Parnaiba e Tocantins, e menores no Mearim.

O teste D de Tajima ndo indicou desvios da hipdtese de neutralidade para
nenhuma populacdo isoladamente ¢ nem para o conjunto de amostras, tomadas como uma
unica populacdo. O teste Fs de Fu, por outro lado, apresentou valores discrepantes entre as
populacdes. De acordo como este indice, os dados de Parnaiba e Pindaré ndo seguem um
modelo de evolugdo neutra. O mesmo aconteceu quando se considerou as amostras como uma

unica populacdo (Tabela 4-2). Uma vez que altos valores negativos e significantes da
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estatistica Fs podem indicar expansao demografica (FU, 1997), as populagdes com Fs

significante foram submetidas a uma analise de mismatch distribution (MD).

Tabela 4-2. Caracteristicas moleculares de Prochilodus lacustris com base em sequéncias da regido
controle do DNAmt.

Parnaiba Itapecuru Mearim Pindaré Turiagu Tocantins Total
Individuos 21 21 16 27 10 7 102
Haplétipos 16 6 8 15 4 6 49
Theta s 9,02 3,95 2,71 5,45 53 8,98 7,73
+3,38 +1,65 +1,23 +2,04 +2,47 +4,36 +2,20
. 10,67 5,98 3,2 6,68 8,06 17,55 8,87
Theta pi
+5,67 +3,33 +1,96 + 3,62 +4,63 +10,2 +4,57
H (div. 0,99 0,8 0,85 0,93 0,53 0,95 0,96
haplotipica) +0,018 + 0,054 +0,075 +0,031 +0,18 + 0,09 +0,01
Tt (div. 0,015 0,008 0,005 0,009 0,011 0,025 0,013
nucleotidica) +0,008 +0,004 +0,003 + 0,005 + 0,007 +0,014 + 0,007
D de Tajima -0,59 0,68 0,04 -0,42 -0,13 1,06 0,46
P(D) 0,31 0,78 0,57 0,38 0,48 0,89 0,74
Fs de Fu -11,60 2,43 -1,77 -4,22 3,09 0,26 -20,94
P(Fs) 0,00 0,87 0,14 0,04 0,93 0,45 0,00

A analise MD, aplicada sobre toda a amostra configurada como uma unica
populagdo, Parnaiba e Pindaré, ndo confirmaram a ocorréncia de eventos de expansdo
demografica, tal como sugerido pela estatistica Fs. Para todos os grupos, a distribui¢do de
frequéncia das diferengas observadas entre os pares de sequéncia segue um padrio
multimodal, tipico de populagdes estacionarias (EXCOFFIER et al., 2005), ndo ocorrendo
ajuste significativo com o modelo esperado de expansao subita (Pssp € P; > 0,05) (Figura 4-2).

As divergéncias genéticas das populacdes de P. lacustris, quando comparadas
com o haplétipo de P. nigricans da Amazodnia, foram sempre altas, variando de 3,5%
(Parnaiba) a 4,4% (Itapecuru) (Tabela 4-3). Considerando-se apenas as amostras de P.
lacustris, observa-se que a divergéncia entre populagdes variou de 0,6% (Itapecuru X
Mearim) a 2,3% (Tocantins X Itapecuru). Entre os pares de amostras contrastadas,
procedentes dos rios Mearim, Pindaré e Itapecuru, a divergéncia nao passou de 0,8%. Estas
amostras, quando comparadas com Parnaiba, Turiagu e Tocantins, apresentaram divergéncia

variando de 1,7% (Mearim X Turiagu, Pindaré X Turiagu) a 2,3% (Tocantins X Itapecuru).
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Por outro lado, Parnaiba, Turiagu e Tocantins, quando contrastadas, apresentaram divergéncia

variando de 1,3% (Turiagu X Tocantins) a 1,7% (Tocantins X Parnaiba, Turiagu X Parnaiba)

(Tabela 4-3).
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Figura 4-2. Distribuicdo mismatch com base em sequéncias da regido controle do DNAmt para: a) uma
populacdo com todas as amostras, b) Parnaiba e c) Pindaré.

Tabela 4-3. Divergéncia genética par a par entre as populaces de Prochilodus lacustris com base em
sequéncias da regido controle do DNAmt. Valores abaixo da diagonal sdo diferencas entre grupos. Valores
na diagonal séo diferengas dentro dos grupos.

P. nigricans

Mearim Pindaré

Itapecuru Parnaiba Tocantins Turiagu

(AM)
P. nigricans (AM) -
Mearim 0,042 0,0053
Pindaré 0,041 0,007 0,0098
Itapecuru 0,044 0,006 0,008 0,0077
Parnaiba 0,035 0,02 0,019 0,022 0,0116
Tocantins 0,037 0,02 0,02 0,023 0,017 0,0114
Turiagu 0,037 0,017 0,017 0,019 0,017 0,013 0,019
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As distancias genéticas entre os haplotipos, dentro de cada populacao,
indicaram que Mearim foi a mais homogénea (0,5% de divergéncia entre haplotipos) e que em
Turiagu, a divergéncia dentro chegou a 1,9% (Tabela 4-3).

A AMOVA, aplicada sobre o conjunto de dados, indicou alta estrutura¢ao na
amostra (®Pst = 0,49), com cerca de metade da variacao (49,18%) acumulada no componente
intergrupo (Tabela 4-4).

Tabela 4-4. Resultados da AMOVA para as populagdes de Prochilodus lacustris, com base nas sequéncias
da regido controle do DNAmt. Va = variacao entre populagdes; Vb = variacédo dentro de populagdes.

Fonte de Componente Porcentagem de
Variacdo gl 55Q da variancia Variagdo
Va 5 323,17 3,77 49,18%
Vb 94 362,72 3,89 50,82%
Total 99 688,89 7,66
Ost 0,49
P(®st) < 0,001

As comparagdes par-a-par de @Dgr (Tabela 4-5) produziram valores altos e
significantes entre todos os pares de populagdes, exceto Mearim-Pindaré. Inversamente, os
valores de Nfm foram baixos, indicando auséncia de fluxo génico entre os pares comparados.
No par Mearim-Pindaré, ao contrario dos demais, foi estimado elevado fluxo génico (Tabela

4-5).

Tabela 4-5. Comparacdo par a par dos valores de @g; (abaixo da diagonal) e Nfm (acima da diagonal)
entre as localidades amostradas de P. lacustris, com base nas sequéncias da regido controle do DNAmt.

Parnaiba Itapecuru Mearim Pindaré Turiagu Tocantins

Parnaiba - 0,36 0,30 0,40 0,67 1,21
Itapecuru 0,58%* - 4,22 6,68 0,47 0,63
Mearim 0,63* 0,11* - -97,40 0,32 0,50
Pindaré 0,55%* 0,07* -0,01ns - 0,52 0,74
Turiagu 0,43* 0,51* 0,61* 0,49* - 1,53
Tocantins 0,29* 0,44%* 0,50* 0,40* 0,25%* -

*P<0,05; ns — nao significante
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4.3.1.2 Padrdes de relacdes entre os haplétipos

A arvore haplotipica, gerada pelo método de Méaxima Verossimilhanga (MV),
foi produzida utilizando um haplétipo de Prochilodus nigricans (GENBANK AY 91437) do
Rio Amazonas como grupo externo, ¢ a consisténcia dos clados foram testados através de
10000 bootstrap.

O padrao de relagdes haplotipicas na arvore de Maxima Verossimilhanga (MV)
¢ composto por trés clados com altos valores de bootstrap (> 70%) (Figura 4-3). Um clado ¢
composto pelos haplotipos do Rio Parnaiba, com um haplétipo do trecho médio do Rio
Pindaré (H4) inserido entre eles. O segundo clado ¢ composto pelos haplétipos dos rios
Itapecuru, Mearim e Pindaré, com dois haplotipos do trecho médio do Rio Parnaiba (H18 e
H21) inserido entre eles. O hapldtipo H18 ¢ basal em relagao a todos os demais membros do
clado, enquanto que o haplotipo H21 forma um clado com um membro do baixo Itapecuru
(H29). Nos clados [Itapecuru-Mearim-Pindaré] e [Parnaiba] ¢ possivel observar, ainda, a
formacdo de clados menores com elevados valores de bootstrap (Figura 4-3). O terceiro clado
¢ formado por haplétipos dos rios Tocantins e Turiagu, basal em relagdo ao clado Mearim.

O padrao geral com trés clados, produzidos pela arvore MV, foi repetido na
arvore gerada pelos métodos de Agrupamento de Vizinhos (AV) (Figura 4-4). Também, as

posi¢des dos haplotipos H4 (médio Pindaré) e H21 (médio Parnaiba) foram mantidas.
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Figura 4-3. Arvore haplotipica de Prochilodus lacustris, gerada pelo método de Maxima Verossimilhanga
aplicado sobre um conjunto de sequéncias da regido controle do DNAmMt. B = baixo; M = médio, em
referéncia aos diferentes trechos dos rios.
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Figura 4-4. Arvore haplotipica de Prochilodus lacustris, gerada pelo método de Agrupamento de Vizinhos
aplicado sobre um conjunto de sequéncias da regido controle do DNAmt. B = baixo; M = médio, em
referéncia aos diferentes trechos dos rios.

A rede de haplotipos, gerada pelo método de Parcimonia Estatistica (PE),
produziu padrdes similares aos métodos anteriores (Figura 4-5). Nesta rede o haplotipo mais
antigo ¢ H1, presente em todos os rios amostrados, exceto Parnaiba.

Trés conjuntos de haplotipos podem ser identificados. Um grupo € composto
pelos haplétipos dos rios Itapecuru, Mearim e Pindaré (Clado Mearim), com dois haplotipos
recentes do rio Parnaiba (H18 e H21) inseridos. Estes conectam-se a rede através de um
haplétipo do baixo Itapecuru e de outro compartilhado por baixo Itapecuru e baixo Pindaré. O

haplétipo H26, presente no médio Pindaré, € basal fazendo a conexao com o restante da rede.
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O segundo grupo, separado por 12 passos mutacionais do anterior, ¢
constituido por haplétipos do rio Parnaiba, incluindo um compartilhado por médio Parnaiba e
médio Pindaré, e outro endémico do médio Pindaré. Os haplétipos do médio Parnaiba formam
um agrupamento em forma de estrela em uma das pontas da rede. Neste agrupamento, que
também inclui dois haploétipos do baixo Parnaiba, H23 ¢ o haplotipo central.

Quatro haplotipos do baixo Parnaiba separam-se desse grupo por cinco passos
mutacionais, conectando o Clado Parnaiba ao conjunto de haploétipos do Tocantins e Turiacu
(Clado Tocantins).

O terceiro grupo, composto por representantes do Turiagu e Tocantins, ¢ mais
dificil de definir, pois formam dois subgrupos. O subgrupo 1 esta localizado a meio caminho
entre os grupos Mearim e Parnaiba. Este subgrupo ¢ caracterizado, principalmente, pela maior
frequéncia de hapldtipos do rio Turiagu, sendo H30 o mais frequente e que também esta
presente no baixo Itapecuru. O subgrupo 2 ¢ mais proximo do grupo Parnaiba, apresentando
maior frequéncia de haplotipos do Tocantins, com um haplétipo comum a Tocantins e

Turiacu (Figura 4-5).

4.3.1.3 NCA

A estrutura filogenética apresentada nas arvores e na rede de haplétipos
resultou em seis niveis de agrupamento para a NCA (Figura 4-6). Em sete clados, detectaram-
se associacdo geografica com algum valor significante para os parametros Dn e Dc (Tabela
4-6). No menor nivel de agrupamento (I-8), indicando as relacdes recentes entre os
haploétipos, foi inferido fluxo génico restrito com isolamento por distancia, envolvendo todos

os rios amostrados, exceto Parnaiba.



104

-lm»— H29

I Parnaiba - M

N Parnaiba - B

N Itapecuru - A

B Itapecuru - M
Itapecuru - B H45

s Mearim - M I

BN Mearim - B ' H30
Pindaré - M H40

B Pindaré -B
Turiagu
Tocantins

Figura 4-5. Rede de haplétipos das populac@es de Prochilodus lacustris, gerada pelo método de Parciménia
Estatistica aplicado sobre um conjunto de sequéncias da regido controle do DNAmt. A = alto; B = baixo;
M = médio, em referéncia aos diferentes trechos dos rios.

Dois eventos, colonizagdo por longa distancia e expansao de area contigua,
foram inferidos nas regides da rede onde os haplotipos do Parnaiba se conectam com aqueles
do clado Mearim. No clado Parnaiba, fluxo génico restrito com isolamento por distancia foi
associado com hapldtipos do Parnaiba e médio Pindaré (clado IV-3), ao passo que um evento
de fragmentacao foi detectado envolvendo o baixo Parnaiba e o clado Tocantins (clado IV-4).
Em um nivel de agrupamento maior, coloniza¢do de longa distancia possivelmente acoplada
com fragmentagao subsequente foi inferida entre os clados Parnaiba e Tocantins (clado V-2).

No maior nivel de agrupamento (Cladograma Total) foi identificado fluxo
génico restrito/dispersdo, mas com alguma dispersao de longa distancia, correspondendo ao

evento mais antigo para definicdo das relagdes entre os haplotipos.
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Tabela 4-6. Clados com associacdo geogréafica significante detectados pela analise dos clados aninhados
(NCA) sobre as sequéncias da regido controle do DNAmt de P. lacustris. A = alto, B = baixo e M = médio,
em referéncia aos trechos dos rios.

Clado Areas envolvidas Inferéncia
18 Todas, exceto Parnaiba FI.uon gfanlco restrito com isolamento por
distancia
P iba (M), It M), . A
-5 IV?;ZfiLwa(l(\/l),) Pi:cﬁ):riéu(r; (M)) Colonizagdo por longa distancia
Parnaiba (M), Itapecuru (M), ~ , ,
V-1 , E d t
Mearim (M), Pindaré (8, M) Xpansao de area contigua
V-3 Parnaiba (M, B), Pindaré (M) FI.uxE) génico restrito com isolamento por
distancia
V-4 Parnaiba (B), Tocantins, Turiagu Fragmentacdo passada
Colonizagdo de | distanci
Parnaiba (M, B), Pindaré (M), ° o‘nlzagao € longa distancia, N
V-2 . . possivelmente acoplada com fragmentagao
Tocantins, Turiagu
subsequente
Total Todas Fluxo génico restrito/dispersdo, mas com

alguma dispersao de longa distancia
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Figura 4-6. Rede de maxima parcimbnia para os haplotipos de P. lacustris, obtidos com base em
sequéncias da regido controle do DNAmt, e a configuragdo utilizada para a analise dos clados aninhados
(NCA). Cada linha na rede representa uma mudanga em um passo mutacional. Um circulo indica um
nodo interno que ndo estava presente na amostra.
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4.3.1.4 Relégio molecular

Os testes RRT e LRT (LRT = 9,246; P > 0,05) indicaram que as taxas de
substituicdo sd3o homogéneas entre os trés clados identificados nas arvores haplotipicas:
Mearim, Tocantins e Parnaiba (Tabela 4-7). A taxa de divergéncia estimada foi de 0,39 = 0,11
x 107,

Tabela 4-7. Resultados do teste RRT para avaliacdo da homogeneidade das taxas de substituicdo entre os
clados Mearim, Tocantins e Parnaiba.

Clado AK d.p. P
Mearim X Parnaiba 0,007 0,005 0,132
Mearim X Tocantins 0,005 0,005 0,323

Parnaiba X Tocantins 0,002 0,004 0,674

Os dois métodos utilizados para estimar os tempos de divergéncias entre os
haplotipos produziram valores similares para os diferentes nos das arvores (Tabela 4-8 Tabela
4-9, Figura 4-7). O tempo médio de divergéncia entre os haplotipos de P. lacustris e P.
nigricans foi estimado entre 2,2 + 0,55 Ma e 2,3 + 0,46 Ma. As linhagens de P. lacustris
passaram a se diferenciar por volta de 1,3 £ 0,4 Ma a 1,6 = 0,2 Ma, quando um conjunto de
haplotipos exclusivos do baixo Parnaiba (T2, Figura 4-7) divergiu dos demais. Entre 1,1 + 0,4
Ma e 1,4 + 0,2 Ma ocorreu separacdo dos ancestrais que deram origem aos haplétipos que
formam os clados Parnaiba e Tocantins + Mearim. Este ultimo clado divergiu entre 0,78 +
0,27 Ma e 0,96 + 0,15 Ma. O ancestral comum mais recente (MRCA) do clado Parnaiba foi
posicionado em 0,71 + 0,26 Ma a 0,93 + 0,2 Ma, correspondendo ao clado mais antigo. No
clado Tocantins 0o MRCA foi identificado em 0,61 + 0,25 Ma a 0,64 = 0,2 Ma (T18) ou 0,55 +
0,3 Ma (T17), ao passo que no clado Mearim o MRCA foi estimado entre 0,65 + 0,1 Ma e

0,70 + 0,24 Ma (T6).
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Os menores tempos de divergéncia estimados dentro dos clados Mearim,
Tocantins e Parnaiba foram, respectivamente: 0,09 + 0,08 Ma a 0,12 + 0,07 Ma (H21 — H29),
0,22 £ 0,12 Ma a 0,27 £ 0,19 Ma (H39 — H43) ¢ 0,09 + 0,08 Ma a 0,12 + 0,06 Ma (H20 —

H22).

Tabela 4-8. Tempos de divergéncia (anos) das sequéncias da regido controle do DNAmt de P. lacustris,
estimados através de analise Bayesiana usando coalescéncia sem especificar ponto de calibracdo na
arvore.

No6 Média desvio padrdo Intervalo de confianga
T1 2.300.400 463.600 (1.637.200 - 3.456.800)
T2 1.646.800 248.400 (1.217.200 - 2.182.400)
T3 1.483.200 232.400 (1.078.400 - 2.000.800)
T4 1.264.000 210.800 (892.800 - 1.730.000)
T5 956.000 153.600 (678.800 - 1.274.800)
T6 646.400 102.400 (466.000 - 858.400)
T7 613.600 96.000 (443.600 - 813.200)
T8 572.400 90.400 (409.200 - 758.800)
T9 511.200 92.800 (332.400 - 698.800)
T10 409.200 98.000 (213.200 - 601.600)
Ti1 285.600 91.200 (112.400 - 465.600)
T12 151.600 76.800 (28.000 - 320.400)
T13 259.600 126.000 (48.000 - 517.600)
T14 304.800 96.000 (133.600 - 502.400)
T15 232.800 88.400 (81.200 - 422.400)
T16 117.600 67.200 (19.600 - 276.800)
T17 551.200 258.800 (94.800 - 1.027.200)
T18 643.200 198.800 (296.400 - 1.062.800)
T19 330.400 131.200 (112.000 - 614.000)
T20 219.600 117.600 (41.200 - 476.000)
T21 932.000 202.800 (557.600 - 1.364.400)
T22 720.000 158.400 (431.200 - 1.049.600)
T23 363.600 170.400 (78.400 - 732.400)
T24 506.000 130.400 (282.000 - 782.400)
T25 367.600 100.400 (192.400 - 592.000)
T26 299.200 86.400 (150.000 - 502.800)
T27 240.000 78.400 (112.400 - 409.600)
T28 180.400 72.000 (63.600 - 343.600)
T29 116.400 64.400 (20.800 - 270.400)
T30 498.800 213.600 (170.800 - 995.200)

131 206.000 124.800 (32.000 - 510.800)
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Tabela 4-9. Tempos de divergéncia (anos) das sequéncias da regido controle do DNAmt de P. lacustris,

estimados através de analise Bayesiana usando soft bounds.

Média dp Intervalo de confianga
T1 2.216.430 545.539 (1.130.000 - 3.010.000)
T2 1.256.187 438.008 (570.000 - 2.270.000)
T3 1.118.682 396.864 (500.000 - 2.040.000)
T4 842.342 289.838 (380.000 - 1.520.000)
T5 784.605 269.683 (360.000 - 1.420.000)
T6 703.363 244.687 (320.000 - 1.280.000)
T7 649.269 228.914 (290.000 - 1.190.000)
T8 592.765 212.633 (260.000 - 1.090.000)
T9 473.316 189.422 (180.000 - 920.000)
T10 392.569 171.822 (130.000 - 800.000)
Ti1 304.075 151.352 (80.000 - 660.000)
T12 154.045 111.788 (10.000 - 430.000)
T13 146.269 132.825 (10.000 - 490.000)
T14 387.144 175.564 (120.000 - 800.000)
T15 246.160 145.086 (40.000 - 600.000)
T16 87.741 82.676 (0 -310.000)
T17 528.596 221.930 (170.000 - 1.050.000)
T18 610.101 248.574 (230.000 - 1.190.000)
T19 437.430 216.196 (110.000 - 940.000)
T20 267.375 192.183 (10.000 - 740.000)
T21 712.917 257.742 (320.000 - 1.330.000)
T22 604.303 223.110 (260.000 - 1.140.000)
T23 389.580 174.055 (80.000 - 770.000)
T24 484.359 194.023 (190.000 - 950.000)
T25 385.148 162.927 (140.000 - 780.000)
T26 317.947 142.730 (110.000 - 660.000)
T27 252.920 125.418 (70.000 - 560.000)
T28 169.137 104.812 (20.000 - 430.000)
T29 98.151 81.672 (0 -320.000)
T30 609.250 291.231 (170.000 - 1.300.000)
T31 187.405 152.045 (10.000 - 580.000)
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Figura 4-7. Arvore linearizada indicando os tempos de divergéncias, descritos no texto, das sequéncias da
regido controle do DNAmt de P. lacustris.

4.3.2 intron 1 do gene S7

4.3.2.1 Diferenciacdo genética

A andlise das sequéncias do intron 1 do gene S7 de 79 individuos de
Prochilodus lacustris permitiu a identificacdo de 8 haplotipos, definidos por 10 sitios
polimdrficos. O modelo de evolugdo molecular que melhor se ajustou ao conjunto de dados
foi HKY, com taxa transicao/transversdo igual a 1,39. Este modelo foi selecionado pelo
programa JModeltest (POSADA, 2008), utilizando os critérios AICc e BIC que produziram

pesos 0,505 e 0,6052, respectivamente, para o modelo escolhido.
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A andlise grafica do nivel de saturacao das sequéncias revelou que nenhum dos

tipos de substitui¢ao (transi¢do e transversao) apresentou saturacao (Figura 4-8).

Nimero de substituigées

0.006

0.005

0.004

0.003 -

0.002

0.001

0.000

Transigoes

g

Transversdes

0,0013 0,0027 0,0040 0,0054 0,0067 0,0081 0,0094

Distancia TN93

Figura 4-8. Nivel de saturacdo das transicdes e transversdes no conjunto de dados do intron 1 do gene S7,
avaliado pela distancia Tamura-Nei (1993).

A variacdo genética nos sitios amostrados apresentou baixa diversidade

haplotipica (H=0,24) e baixa diversidade nucleotidica (x = 0,0009). Os maiores valores de H

foram observados nos rios Tocantins e Turiagu, ao passo que o valor mais baixo para esse

indice foi obtido na populagdo do rio Pindaré. Tocantins e Turiacu também apresentaram os

maiores valores de diversidade nucleotidica, enquanto que os menores valores foram

observados nas demais populacdes amostradas (Tabela 4-10). Os valores de O, estimados a

partir do nlimero de sitios segregantes (Os) e da diversidade nucleotidica (Om), foram maiores

no rio Tocantins. Os menores valores de ©s e On foram observados nos rios Itapecuru e

Parnaiba, respectivamente.
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Tabela 4-10. Caracteristicas moleculares de Prochilodus lacustris com base em sequéncias do intron 1 do
gene S7.

Parnaiba Itapecuru Mearim Pindaré Turiagu  Tocantins Total
Individuos 25 9 12 25 6 2 79
Haplétipos 3 2 1 3 2 2 8
0,88 + 2,00 +
+ + + +
Theta S 1,06+0,6 0,74%0,56 0 1,59+0,8 0,68 173 2,024 +0,8
. 1,07 £ 2,00+
+ + + +
Theta pi 0,39+0,42 044+0,49 0 0,48 £ 0,48 0,94 245 0,62 £ 0,55
. . +
H (d|ve'rs.|dade 0,23+0,11 0,22 +0,17 0 0,16 + 0,09 053¢ 1,00£0,5 0,24+0,06
haplotipica) 0,17
n (diversidade 0,0006 + 0,0007 0 0,0007 0,002 0,003 = 0,0009 *
nucleotidica) 0,0007 0,0007 0,0007 0,001 0,003 0,0008
D de Tajima -1,69 -1,36 0 -2,09 1,03 0,00 -1,84
P(D) 0,02 0,09 0 0,00 0,87 1,00 0,01
Fs de Fu -0,51 0,67 0 -0,14 1,72 0,69 -4,45
P(Fs) 0,23 0,46 0 0,36 0,76 0,38 0,01

O teste D de Tajima indicou desvios significantes da hipdtese de neutralidade
para Parnaiba, Pindaré e para o conjunto de amostras, tomadas como uma unica populacao. O
teste Fs de Fu, por outro lado, foi significante apenas para o conjunto de todas as amostras
agrupadas (Tabela 4-10). Assim, uma analise de mismatch distribution foi aplicada apenas
para Parnaiba, Pindaré e para o conjunto de todas as amostras.

Os resultados dessa andlise ndo indicaram expansdes demograficas para
nenhum grupo. Para todos os grupos, a distribui¢do de frequéncia das diferencas observadas
entre os pares de sequéncias segue um padrao multimodal, tipico de populagdes estacionarias
(EXCOFFIER et al., 2005), ndo ocorrendo ajuste significativo com o modelo esperado de

expansao subita (Pssp € P; > 0,05) (Figura 4-9).



113

3000 a 250 b

2000

500

Frequé ncia
=
Frequé ncia

—— Observado 100 —— Observado

1000

—— Modelo ——Medelo

500

1 2 3 4 5 6 7 8 9 | 2 3 4 5 6

Niamero de diferencas par a par Mumerode diferengas par a par

——— Observado

Frequéncia
n
=1

—— Modelo

Numero de diferengas par a par

Figura 4-9. Distribuicdo mismatch com base em sequéncias do intron S7 para: a) uma populagdo com
todas as amostras, b) Parnaiba e c¢) Pindaré.

As divergéncias genéticas entre as populacdes foram menores do que as
obtidas a partir das sequéncias da regido controle, sendo menores do que 0,1% entre todos os
pares comparados, exceto Tocantins (Tabela 4-11). A divergéncia par-a-par entre Tocantins e

as demais localidades variou de 2,8% (Tocantins X Parnaiba) a 3,2% (Tocantins X Turiagu).

Tabela 4-11. Divergéncia genética par a par entre as populacbes de Prochilodus lacustris com base em
sequéncias do intron S7. Valores abaixo da diagonal sdo diferengas entre grupos. Valores na diagonal sdo
diferencas dentro dos grupos.

Mearim  Pindaré Itapecuru Parnaiba Turiagu Tocantins

Mearim 0,004
Pindaré 0,000 0,005
Itapecuru 0,000 0,000 0,000
Parnaiba 0,000 0,000 0,000 0,005
Turiagu 0,001 0,000 0,001 0,001 0,011
Tocantins 0,029 0,031 0,031 0,028 0,032 0,020

De modo geral, as diferencas dentro dos grupos foram maiores do que entre

grupos. Os maiores valores foram obtidos para Tocantins (2%) e Turiagu (1,1%), enquanto
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que nas demais populacdes a divergéncia entre os haplotipos dentro de cada grupo atingiu, no
maximo, 0,05%.

A AMOVA, aplicada sobre o conjunto de dados do intron S7, apresentou
resultado similar as sequéncias da regido controle, indicando alta estruturagdo na amostra (Dst

=0,35), com a maior parte da variacdo acumulada no componente dentro (Tabela 4-12).

Tabela 4-12. Resultados da AMOVA para as populacdes de Prochilodus lacustris, com base nas sequéncias
do intron S7. Va = variagao entre populagdes; Vb = variacao dentro de populagdes.

Fonte de Componente Porcentagem de
Variagdo gl- s5Q da variancia Variagdo
Va 5 8,30 0,12 35,26%
Vb 73 16,12 0,22 64,74%
Total 78 24,42 0,34
Ost 0,35
P(®st) < 0,001

Os valores de @gr par a par foram significantes entre todos os pares de
populagdes quando comparadas com o Tocantins (Tabela 4-13). Valores significantes para
esse parametro também foram obtidos entre Turiacu e as demais localidades, exceto
Itapecuru. As comparagdes par a par de Nfm foram altas nos pares envolvendo Parnaiba,
Itapecuru, Mearim e Pindaré, enquanto que os baixos valores obtidos para Turiagu e

Tocantins indicam pouco fluxo génico entre estas populagdes e as demais (Tabela 4-13).

Tabela 4-13. Comparacgéo par a par dos valores de @gr (abaixo da diagonal) e Nfm (acima da diagonal)
entre as localidades amostradas de P. lacustris, com base nas sequéncias do intron S7.

Parnaiba Itapecuru Mearim Pindaré  Turiagu Tocantins

Parnaiba - 37,64 -24,68 -69,47 1,40 0,07
Itapecuru 0,01ns - 14,40 -218,84 90,08 0,09
Mearim -0,02ns 0,03ns - -15,26 0,92 0,02
Pindaré -0,01ns 0,00ns -0,03ns - 1,69 0,09
Turiagu 0,26* 0,01ns 0,35* 0,23* - 0,18
Tocantins 0,88* 0,85%* 0,95%* 0,85* 0,73* -

*P<0,05; ns — nao significante
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4.3.2.2 Padrdes de relacdes entre os haplétipos

Na arvore MV apenas um clado apresentou elevado valor de bootstrap,
agrupando haplétipos do Parnaiba, Tocantins e Pindaré (Figura 4-10). Neste clado, os
haplétipos do Tocantins (H2 e H7) sdo mais proximos do Pindaré (HS) do que Parnaiba (H3).
Para os demais clados foram associados baixos valores de bootstrap. Entretanto, chama
atencdo a posicao basal dos haplétipos compartilhados entre as areas (H1 e H6) e a

divergéncia de H4, um haplétipo do rio Parnaiba, em relagdo a toda a arvore.

—— Rhaphiodon sp

—H4 Parnaibaltapecuru

PindaréTuriacu
H2

30,6 0424 H5Pindaré

32,9

70,65 L H7

51,09 31,74 H3Parnaiba
——H8Pindaré

——H6Itapecuru Turiacu

L—H4Parnaiba
na

Figura 4-10. Arvore haplotipica de Prochilodus lacustris, gerada pelo método de Méaxima Verossimilhanca
aplicado sobre um conjunto de sequéncias do intron S7.

A topologia gerada pelo método de agrupamento de vizinhos foi ligeiramente
diferente da arvore MV (Figura 4-11). Apesar de baixo suporte, dois agrupamentos podem ser
identificados. Um clado composto por haplétipos do Pindaré, Tocantins e Parnaiba, repetindo
o agrupamento observado na arvore MV. O segundo clado ¢ formado pelos haplotipos
compartilhados (H1 e H6) e um haplotipo do Pindaré (H8), tendo H4 (Parnaiba) como grupo-

irmao na arvore MP, ou sem posi¢ao definida na arvore NJ.
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Figura 4-11. Arvore haplotipica de Prochilodus lacustris, gerada pelo método de Agrupamento de
Vizinhos (NJ) aplicado sobre um conjunto de sequéncias do intron S7.

O clado formado pelos haplotipos H2, H3, HS e H7, dos rios Parnaiba, Pindaré
e Tocantins, identificado pelos métodos anteriores, também aparece destacado na rede de
haplotipos gerada por parciménia estatistica (Figura 4-12). Nesta rede, o haplotipo HI,
compartilhado por todas as localidades, exceto Tocantins, foi o de maior peso de outgroup e,
por isso, ¢ o hapldtipo basal de toda a rede. Como ja evidenciado anteriormente, o haplotipo

H4 (Parnaiba) foi o mais distante, separado por oito passos mutacionais do haplotipo H1.

4.3.2.3 NCA

A estrutura filogenética apresentada nas arvores ¢ na rede de haplotipos
resultou em trés niveis de agrupamento para a NCA (Figura 4-13). Associagdo geografica
com algum valor significante para os parametros Dn e Dc foi detectada apenas no cladograma
total, onde foi possivel inferir que a distribuigdo geografica dos haplétipos do intron S7 ¢

resultado de fluxo génico restrito com alguma dispersao de longa distancia.
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Figura 4-12. Rede de hapldtipos das populacbes de Prochilodus lacustris, gerada pelo método de
Parcimdnia Estatistica aplicado sobre um conjunto de sequéncias do intron S7. A = alto; B = baixo; M =
médio, em referéncia aos diferentes trechos dos rios.

Figura 4-13. Rede de méxima parciménia para os haplétipos de P. lacustris, obtidos com base em
sequéncias do intron S7, e a configuracao utilizada para a analise dos clados aninhados (NCA). Cada linha
na rede representa uma mudang¢a em um passo mutacional. Um circulo indica um nodo interno que nédo
estava presente na amostra.
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4.4 DISCUSSAO

4.4.1 Diversidade genética e consequéncias taxondmicas

As espécies de Prochilodus sdo conhecidas por seu comportamento migratorio,
realizando longos deslocamentos associados com alimentagdo e reprodu¢do (GOULDING,
1981). Em peixes com essas caracteristicas sdo esperados altos niveis de variabilidade
genética (LASSALA & RENESTO, 2007; SANTOS et al., 2007) e de fluxo génico (p.ex.
BATISTA et al., 2005; VERGARA et al., 2008), apesar de que as variacdes neste ultimo
pardmetro ndo estdo necessariamente atreladas a mobilidade de uma espécie, podendo ser
influenciado por varios fatores como, por exemplo, preferéncias por habitat e eventos
demograficos historicos (AVISE, 2004).

A andlise dos indices de diversidade indicou que P. lacustris ¢ uma espécie
com alta variabilidade genética. De modo geral os maiores valores desses indices foram
obtidos para o Rio Tocantins. Considerando os rios exclusivamente maranhenses, observou-se
que Parnaiba abriga a populacdo com maior variabilidade, quando analisada a partir dos dados
gerados usando o marcador mitocondrial. As sequéncias do intron do gene S7, por sua vez,
apresentaram pouca variabilidade na amostra.

Os valores de @sr e Nfm nas comparagdes par a par também produziram
resultados distintos, dependendo do marcador genético considerado. A andlise desses
parametros usando as sequéncias da regido controle do DNAmt apontam para uma elevada
estruturacdo na amostra, com reduzido fluxo génico entre as populagdes. Por outro lado, a
analise das sequéncias do intron do gene S7 ndo foi capaz de identificar estruturagdo entre os
rios Parnaiba, Itapecuru, Mearim e Pindaré.

As diferencas observadas quanto a variabilidade detectada por cada marcador

podem estar associadas as caracteristicas evolutivas de cada regido gendmica. Maior
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variabilidade genética ¢ usualmente esperada em marcadores mitocondriais devido ao seu
tamanho compacto, heranga maternal predominante e rapida taxa evolutiva (WILSON et al.,
1985; MEYER, 1993; BAZIN et al., 2006). Dentro do DNAmt, a regido controle ¢ a que
apresenta maior taxa de substituicdo de bases, sendo apropriada para responder questoes
filogenéticas intraespecificas (LEE et al., 1995; FAUVELOT et al., 2003). Turner et al.
(2004), por exemplo, observaram que diferencas nas taxas mutacionais das regides
mitocondriais ND4 e COI influenciaram os niveis de varia¢ao detectados dentro de linhagens
de prochilodontideos.

Similarmente, diferengas nas taxas mutacionais dos marcadores utilizados
podem ter influenciado as inferéncias sobre fluxo génico entre as populagdes. No presente
estudo, a regido controle do DNAmt foi muito varidvel com uma taxa de mutagdo de 0,39 x
10®, a0 passo que o intron apresentou taxa de 0,058 x 107, Isso significa que o intron evoluiu
cerca de sete vezes mais lento do que o marcador mitocondrial. Dessa forma, o padrdo gerado
pelas sequéncias nucleares representa apenas os eventos mais antigos dentro das populagdes
estudadas. Essa hipotese ¢ suportada pelos resultados da NCA aplicada sobre os dados
nucleares. A andlise detectou fluxo génico restrito com alguma dispersdo de longa distancia
apenas no cladograma total, que representa as relagdes mais antigas entre as sequéncias
analisadas (TEMPLETON, 2006).

Um padrdo comum gerado pelos dois marcadores quanto aos valores de @gr e
Nfm ¢é o de que as populagdes do Tocantins e Turiagu sdo bastante diferenciadas das demais.

Os padrdes discutidos acima foram replicados nas arvores haplotipicas, onde
trés clados foram identificados com o marcador mitocondrial e uma topologia de arvore
esperada para grupos com fluxo génico intenso (HEY & MACHADO, 2003) foi obtida com o

marcador nuclear.
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A elevada estrutura na amostra detectada pelo marcador mitocondiral,
indicando pequeno fluxo génico entre as populacdes de P. lacustris dos diferentes rios da
regido, ¢ conflitante com os resultados obtidos para populagdes de Prochilodus de outras
drenagens da América do Sul. No Alto Parand, um estudo usando aloenzimas indicou altos
niveis de variagdo genética em P. lineatus, mas nao foi capaz de detectar estrutura
populacional (REVALDAVES et al., 1997). Resultados similares foram obtidos por
Sivasundar et al. (2001) usando sequéncias de ATPase e da regido controle do DNAmt de P.
lineatus da mesma regido. No norte da América do Sul, analises de amostras de P. marie ¢ P.
rubrotaeniatus revelaram baixos niveis de diversidade genética em populacdes dos rios Negro
e Orinoco (TURNER et al., 2004; MOYER et al., 2005). Por outro lado, subestrutura¢ao
populacional em uma pequena escala espacial foi observada em P. argenteus do Rio Sao
Francisco com diferentes tipos de marcadores (HATANAKA & GALETTI, 2003;
HATANAKA et al., 2006), ausente em P. costatus da mesma regido (CARVALHO-COSTA
et al.,2008).

Estes estudos indicam, portanto, que em Prochilodus parece nao existir um
padrdo quanto ao nivel de subestruturacdo das populagdes analisadas. Aparentemente, tanto
populacdes presentes em drenagens interconectadas quanto aquelas ocorrendo em drenagens
isoladas podem apresentar alguma ou nenhuma subestruturagdo. Por outro lado, os conflitos
observados entre os resultados obtidos em diferentes localidades com diferentes espécies
podem apenas indicar respostas inerentes de cada populagdo as pressoes locais (BAZIN et al.,
2006).

As diferencas interpopulacionais observadas fazem lembrar a hipdtese de que
as espécies de Prochilodus geralmente apresentam distribuicdo disjunta em que cada
drenagem parece abrigar uma espécie distinta (SIVASUNDAR et al., 2001; CASTRO &

VARI, 2004). Em um amplo estudo que incluiu a revisdo da familia Prochilodontidae, Castro
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& Vari (2004) validaram P. lacustris, endémica para os rios Parnaiba e Mearim. De acordo
com os autores, a espécie ¢ diferenciada de suas congéneres pela presenca de pigmentagao
caracteristica na nadadeira caudal, escamas com subdivisdes cruciformes pouco elaboradas e
maior nimero de fileiras horizontais de escamas entre a origem da nadadeira pélvica e a linha
lateral.

E notoério observar que no conjunto de amostras analisadas ocorrem hapldtipos
do Rio Tocantins. A espécie reconhecida por Castro & Vari (2004) para essa drenagem ¢ P.
nigricans, compartilhada com os rios amazonicos. No entanto, observa-se que os haplétipos
do Tocantins apresentaram o mesmo nivel de divergéncia em relagdo a P. nigricans que 0s
haplotipos dos demais rios maranhenses. Além disso, as topologias apresentadas nas arvores
génicas revelaram que os hapldtipos do Tocantins tém seus parentes mais proximos no
Turiagu e no conjunto Itapecuru + Mearim + Pindaré. Assim, ¢ provavel que P. lacustris nao
seja uma espécie exclusiva dos rios Mearim e Parnaiba, mas que também ocorra em simpatria
com P. nigricans no Rio Tocantins.

A ocorréncia de espécies simpatricas de Prochilodus em drenagens sul
americanas ¢ conhecida para o Rio Sao Francisco (P. argenteus, P. costatus e P. vimboides),
Rio Parand (P. lineatus e P. vimboides) ¢ Rio Orinoco (P.mariae e P. rubrotaeniatus)
(CASTRO & VARI, 2003, 2004; TURNER et al., 2004). Por outro lado, analises moleculares
de P. rubrotaeniatus no norte da América do Sul tém sugerido a presenga de pelo menos duas
espécies cripticas dentro deste tixon (TURNER et al., 2004).

Castro & Vari (2004) ressaltam, ainda, que a falta de registro de uma espécie
de Prochilodus em uma determinada drenagem ndo significa necessariamente a auséncia
desta, mas pode ser efeito de pouco esfor¢co de coleta na regido. Também, ¢ provavel que a
falta de registro de P. lacustris no Rio Tocantins tenha sido influenciada pela hipotese “um

rio/uma espécie”, induzindo erros de identificagdo (p.ex. NOMURA, 1984). Uma analise
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combinada usando caracteres morfoldgicos e moleculares podera elucidar essas questoes no
futuro.

As divergéncias genéticas observadas entre P. nigricans ¢ as populacdes de P.
lacustris foram da mesma magnitude de valores frequentemente observados entre espécies
(SIVASUNDAR et al., 2001). Do mesmo modo, as divergé€ncias entre as populacdes de P.
lacustris sdo baixas o suficiente para considera-las como uma unidade taxonémica. Sob esse
aspecto, portanto, consideramos P. lacustris como uma espécie valida para os rios analisados

e sugerimos a ampliagdo de sua distribui¢do para o Rio Tocantins.

4.4.2 Filogeografia de P. lacustris

Dependendo da abordagem utilizada, os rios do Maranhdo podem fazer parte
de uma mesma area de endemismo ou de areas de endemismo distintas. Lundberg et al.
(1998), por exemplo, separou a regido nas areas da bacia do Rio Parnaiba e rios do Maranhao
(Itapecuru a Gurupi). Hubert & Renno (2006), por outro lado, estabeleceram a Unidade
Hidrolégica Maranhao (UHM), formada pelo conjunto de rios entre o Itapecuru (inclusive) e
o Rio Capim no Pard, como uma area de endemismo para peixes. Com exce¢do de Gery
(1969), todas as abordagens posteriores sobre as areas de endemismos na regido tenderam a
considerar o Tocantins ¢ os rios do Maranhdo como unidades endémicas distintas (VARI,
1988; LUNDBERG et al., 1998; SRH/MMA, 2005; HUBERT & RENNO, 2006).

As relagdes haplotipicas observadas em P. lacustris sugerem a existéncia de
diferencas importantes dentro da UHM, onde pelo menos duas linhagens mitocondriais foram
identificadas: uma para o Rio Parnaiba e outra para os rios Itapecuru, Mearim e Pindaré.
Entretanto, o parentesco observado entre Tocantins e Turiagu indica a existéncia de uma

terceira linhagem, compartilhada entre UHM e Tocantins. Dessa forma, o padrio de
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distribuicao geografica de P. lacustris ndo se ajusta aos modelos propostos para areas de
endemismos.

Exemplos de espécies compartilhadas entre essas drenagens sdo encontrados
apenas fora da familia Prochilodontidae, tais como, Pygocentrus nattereri ¢ Leporinus
friderici (PIORSKI et al., 2003; SOARES, 2005). Na maioria dos casos, as espécies citadas
para essas drenagens sdo de ampla distribui¢do em que uma analise taxondmica mais refinada
pode revelar diferengas interpopulacionais significativas, exigindo mudangas posteriores na
classificagdo. Esse foi o caso, por exemplo, de Platydoras costatus considerada de ampla
distribuicdo e compartilhada por varios rios do norte da América do Sul (SABAJ &
FERRARIS, 2003). Um estudo mais detalhado, com analises de exemplares de varias regides,
revelou que P. costatus era composta por pelo menos duas espécies, das quais uma era nova
para a UHM (PIORSKI et al., 2008).

Um dos principais fatores responsaveis pela especiacdo da familia
Prochilodontidae € o isolamento geografico de drenagens, resultando em grupos monofiléticos
(geralmente espécies) restritos a um unico sistema hidrologico (SIVASUNDAR et al., 2001;
CASTRO & VARI, 2004; TURNER et al., 2004). As populagdes de P. lacustris parecem
corroborar esse modelo, compondo ‘“clados” associados a drenagem em que ocorrem.
Entretanto, com excec¢do de alguns subclados, os agrupamentos identificados ndo podem ser
considerados estritamente monofiléticos.

Montoya-Burgos (2003), analisando a biogeografia do género Hypostomus,
estimou o tempo de divergéncia entre linhagens amazdnicas e maranhenses entre 5,5 Ma e 5,3
Ma. No presente trabalho, o relégio molecular mitocondrial indicou que a diferenciagdo entre
essas linhagens (P. nigricans ¢ P. lacustris) foi mais recente, ocorrendo entre 2,3 Ma e 2,2

Ma.
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Montoya-Burgos (2003) e Hubert & Renno (2006) defenderam a hipotese de
dispersao costeira para explicar as relagdes entre as drenagens amazonicas € maranhenses. De
acordo com os autores, os eventos de especiacdo envolvendo essas dreas teriam sido
promovidos principalmente pelas variagdes de nivel do mar. Durante as regressodes do final do
Mioceno, as conexdes entre deltas teriam possibilitado a dispersdo costeira, interrompida com
a elevagdo subsequente do mar.

Um dos principais problemas desse modelo ¢ explicar de que modo peixes
primarios de dgua doce podem se dispersar por areas com alguma salinidade. Alguns autores
tém discutido o papel da variagdo de nivel do mar sobre a dispersdo costeira para alguns
peixes de agua doce. Near ef al. (2003) propuseram para Micropterus, um Centrarchidae norte
americano, um modelo de especiagdo alopatrica para explicar a distribui¢do das espécies deste
género em tributarios do Golfo do México. De acordo com o modelo, a divergéncia entre as
espécies teria sido moldada pelas flutuagdes do nivel do mar ocorridas no final do Mioceno e
Plioceno. Na Australia, Wong et al. (2004) estudaram os padrdes de distribuigdo de
Pseudomugil signifer (Pseudomugilidae) e sugeriram que variagdes pleistocénicas do nivel do
mar teriam contribuido para a fragmenta¢ao de populagdes desta espécie. Beheregaray et al.
(2002) observaram que nos rios costeiros do sudeste do Brasil ocorreu uma radiagao rapida do
complexo Odonthestes perugia durante as ultimas transgressdes/regressdes marinhas em
consequéncia do estabelecimento de barreiras paralelas a linha de costa. Os padrdes
biogeograficos observados nesses casos e explicados via dispersdo costeira envolvem espécies
secundarias de agua doce, formagdo de lagos temporarios ¢ drenagens com caracteristicas
geomorfologicas que permitiam a conex@o durante as transgressdes/regressdes marinhas. Esta
¢ uma situagdo completamente diferente do cenario vislumbrado por Montoya-Burgos (2003)

e Hubert & Renno (2006).
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Dispersao costeira s6 € possivel em dreas com alguma caracteristica deltdica,
tal como acontece na foz do Amazonas onde, durante as regressdes, era possivel a
coalescéncia de drenagens amazdnicas com drenagens do escudo das Guianas. Contudo,
Rossetti (2000) ndo observou a formacao de deltas na bacia Sao Luis, sustentando que as
caracteristicas estuarinas teriam sido mantidas na regido durante todo o Mioceno. Eventos de
dispersao e, consequentemente, o fluxo génico entre populagdes sao altamente dependentes da
arquitetura da drenagem (HUEY et al., 2008). Por exemplo, planicies de inundacdo tendem a
promover a conectividade entre unidades hidrologicas e permitem altos niveis de fluxos
génicos para as espécies que podem explora-la (BALCOMBE et al., 2007), ao passo que rios
com vales profundos raramente transbordario, levando as populagdes ao isolamento e
subsequente divergéncia (BURRIDGE et al., 2007). Assim, rotas de dispersdo costeira apenas
poderiam ser estabelecidas se a arquitetura antiga das drenagens dessem condigdes para tal.

Em oposicao a hipétese de dispersdo costeira, propomos que as diferengas
ictiofaunisticas entre as drenagens amazodnicas e maranhenses tenham sido promovidas por
um evento vicariante, protagonizado pela formagdo da Serra do Tiracambu. A idade
aproximada deste evento coincide com a idade estimada para divergéncia entre linhagens de
Hypostomus envolvendo drenagens amazonicas e maranhenses (MONTOYA-BURGOS,
2003). A Serra do Tiracambu ¢é o principal divisor de dguas no extremo oeste do Maranhao,
separando a rede hidrolégica do Estado da drenagem do Tocantins (ver Capitulo 1). Esta
unidade geomorfologica foi formada durante o Mioceno-Plioceno (ca. 5,3 Ma) (COSTA et
al., 1997) e deve ter exercido um papel importante na diferenciacdo da ictiofauna entre as
duas regioes.

Rossetti & Valeriano (2007) identificaram um “delta” na parte baixa do
Tocantins que teria existido durante o Plio-Pleistoceno/Pleistoceno (ca. 2,5 a 1,8 Ma). Essa

data¢do coincide aproximadamente com os dados obtidos para a diferenciagdo entre P.
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nigricans € P. lacustris. A presenca de um delta na altura de Tucurui pode, durante sua
existéncia, ter contribuido para a dispersao de peixes para as drenagens do Maranhdo. Através
do delta, o Rio Gurupi, situado a oeste da Serra do Tiracambu, pode ter permanecido em
contato com afluentes do Tocantins até que o curso inferior deste fosse capturado para a
formag¢dao da Baia de Marajé no final do Pleistoceno (VITAL & STATTEGGER, 2000;
COSTA et al., 2001, 2002).

Simulagdes da linha de costa sobre o relevo atual (Capitulo 1) sugerem que
durante o Plioceno médio (ca. 3 Ma) a elevagdo do nivel do mar teria inundado todo o trecho
médio e baixo do Rio Turiagu. Durante as transgressdes os rios tendem a ficar represados.
Uma vez que estes sdo periodos de grande umidade, os efeitos do represamento podem ser
mais acentuados nos rios de baixa energia e com tendéncia a formar meandros (MONTEIRO
& SILVA, 1979). Nos cursos com essas caracteristicas, tal como nos rios Mearim e Turiagu, a
elevagdo do nivel do mar, associado as chuvas, pode ter induzido o aumento no volume do rio
promovendo, assim, transbordamento e aumento da area da planicie de inundacdo. Em
consequéncia, esses processos teriam contribuido para alargamento do vale do rio e, pela
reducdo lateral dos interflivios dos seus afluentes, ter possibilitado a comunica¢ao temporaria
entre diferentes drenagens. Dessa forma, a pequena distancia entre afluentes do Gurupi e
Turiagu permite postular que esta poderia atuar como uma “via” de dispersdo para os peixes
entre as duas bacias durante as transgressdes. Ao contrario da dispersdo costeira, os registros
geologicos indicam que eventos vicariantes e dispersdo através das partes médio/alta dos rios
mais a oeste no Estado do Maranhao ¢ a hipotese mais provavel para explicar a diferenciacao
da ictiofauna em relagdo a Amazonia.

Dentro de P. lacustris, as divergéncias sdo mais recentes, variando de 1,6 Ma a

0,12 Ma. As estimativas de tempos de divergéncias intraespecificas sdo similares as obtidas
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em outras populagdes de Prochilodus (STIVASUNDAR et al., 2001; TURNER et al., 2004) e
podem ter sido influenciadas principalmente por flutuagdes no nivel do mar.

Tradicionalmente, os indices basicos de diversidade genética sdo utilizados
como ferramentas para descrigdo da variacdo genética em um grupo, mas podem ser
indicadores preliminares do tempo associado com a evolugdo de um determinado haplotipo
(NEI & KUMAR, 2000). Estudos recentes tém mostrado que a diversidade genética no
DNAmt de varios organismos esta principalmente associada com a taxa de mutacdo (BAZIN
et al., 2006; HELLEGREN, 2009). Dessa forma, baixos valores de diversidade nucleotidica
ou altos valores de diversidade haplotipica podem fornecer indicios de evolugao recente.

Do mesmo modo, o pardmetro © ¢ uma medida de diversidade, geralmente
interpretado como uma medida da taxa de mutagdo neutra por sitio ou como a propor¢ao de
sitios polimoérficos em uma populacdo (FELSENSTEIN, 2006; CARLING & BRUMFIEL,
2007). Tomando por base esses preceitos, observa-se que os maiores valores de diversidade
genética foram obtidos para os rios Parnaiba e Tocantins. Estas correspondem as drenagens
mais extensas ¢ mais antigas da regido, podendo, consequentemente, abrigar o conjunto de
haplotipos mais antigo de P. lacustris.

Os tempos de divergéncias estimados para as populagdes de P. lacustris
coincidem com a idade de eventos geoldgicos e de flutuagdes marinhas Plio-Pleistocénicos. A
diferenciagdo mais antiga dos haplétipos do Parnaiba sugere que as populagdes mais a leste
tenderam a se isolar das demais entre 1,6 Ma e 1,5 Ma. A sequéncia de eventos inferidos pela
NCA - fluxo génico restrito (cladograma total), colonizacdo com fragmentagdo subsequente
(clado V-2) e fragmentacao passada (clado IV-4) — sugere que as diferengas entre Parnaiba e
as demais drenagens comegaram a ser implementadas durante o Ciclo Velhas. Este evento
geologico foi caracterizado por aplainamento da regido central do Estado, produzindo as

depressoes intermontanas dos altos cursos. O Ciclo Velhas pode ter continuado até o
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Pleistoceno e deve ter contribuido para a modelagem da configuragdo atual dos trechos baixos
dos rios Pindaré, Mearim e Itapecuru, que se “afunilam” em dire¢do ao Golfao Maranhense.

Reativacoes de falhas associadas as estruturas do Arco Urbano Santos durante
o Quaternario (VEIGA JR & OLIVEIRA, 2000) também podem ter contribuido para a
consolida¢ao das diferencas entre as drenagens consideradas.

De acordo com o reldégio molecular mitocondrial, a separacao entre [Tocantins
+ Turiagu] e [Mearim + Pindaré + Itapecuru] teria ocorrido entre 1,2 Ma e 0,96 Ma. A
evolugdo do Golfao Maranhense, iniciado no Plioceno ¢ concluida no final do Pleistoceno
(AB’SABER, 1960; PETRI & FULFARO, 1983), teria sido um dos eventos vicariantes
responsaveis pela separagao das populagdes. Costa et al. (1997) identificaram um conjunto de
falhas no noroeste do Maranhdo. A reativacao destas durante o Quaternario induziu a captura
de segmentos de rios ¢ bloqueou a drenagem, formando o sistema de lagos tipico da Baixada
Maranhense. Se, por um lado, estes eventos contribuiram para a separagdo entre [Tocantins +
Turiagu] e [Mearim + Pindaré + Itapecuru], por outro, possibilitaram a comunicacio entre os
rios Pindaré, Mearim e Itapecuru, que deveria ocorrer através do Golfao Maranhense.
Posteriormente, transgressdes Pleisto-Holocénicas teriam entrado em agdo promovendo a
diferenciagdo de haplotipos nessas drenagens.

E importante notar que o unico momento em que a dispersdo costeira teria
contribuido para a diversificacdo genética da ictiofauna na regido seria através do Golfao
Maranhense, envolvendo os rios Mearim, Pindaré e Itapecuru.

Hubert & Renno (2006), baseados na analise de dados de distribuicdo de
Characiformes, se apoiaram na hipotese de Museu para postular a existéncia de oito areas de
refugios para peixes de d4gua doce na América do Sul, relacionadas com as incursdes marinhas

do Mioceno. No nivel populacional, este modelo prevé baixa diversidade genética dentro das
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areas de refugios, diferenciacdo entre as areas de refligios e potencial auséncia de
diferenciagdo entre areas de refiigios e colonizadas (FARIAS & HRBEK, 2008).

Dentre as areas de refgios postuladas por Hubert & Renno (2006) encontra-se
o trecho médio-alto do Rio Parnaiba. Entretanto, nossos dados ndo dao suporte a proposta dos
autores, pois ndo satisfazem as previsdes do modelo quando aplicado as populagdes. Se algum
refugio pode ser postulado para a regido, este deveria estar localizado no Tocantins e,
subsequentemente, colonizado os rios da regido central do Estado.

Por outro lado, a maior diversidade associada a essas drenagens e os padrdes de
relacdes entre os haplotipos apresentados nas arvores génicas sugerem que Parnaiba e
Tocantins tenham atuado como “populagdes-fontes” para as drenagens da regido central do
estado do Maranhdo. Isso significaria que os rios Itapecuru, Mearim, Pindaré e Turiagu
correspondem a regides faunisticas de transicdo entre Parnaiba e Tocantins. Conclusdes
similares foram obtidas por Hubert et al. (2007), estudando populacdes de Serrasalmus
rhombeus dos rios Guaporé e Madeira, em que observaram que os niveis elevados de
diversidade do DNAmt sugeriam que as linhagens identificadas teriam se originado no
refugio pleistocénico Aripuana.

Nao ¢ possivel afirmar, com base nos dados, se a hipotese ¢ valida apenas para
niveis populacionais ou se pode ser extrapolada para niveis taxonOmicos superiores.
Entretanto, as variagdes marcantes observadas em Hoplias (Capitulo 2) e em P. lacustris

sugerem um processo de especiacdo em curso nos grupos dessa regiao.
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5 CONSIDERACOES FINAIS

A rede hidrolégica do Estado do Maranhdo ¢ composta por trés regides
hidrograficas — Tocantins/Araguaia, Atlantico Nordeste Ocidental e Parnaiba — que
constituem trés ecorregides aquaticas: Tocantins/Araguaia, Gurupi/Golfao Maranhense e
Maranhao/Piaui (SRH/MMA, 2005; MMA, 2006a). Essa configuracao, por si s0, sugere que
alguma diferenciagdo nos organismos aquaticos da regido deve ocorrer, mas que ainda nao ¢
completamente compreendida.

Provaveis diferencas entre “unidades populacionais” despontam quando se
tenta estabelecer areas de endemismo incluindo rios do Maranhdo, tomando por base
principalmente padrdes de distribuigdo geografica de peixes (p.ex. LUNDBERG et al., 1998;
HUBERT & RENNO, 2006). A analise de tais areas e dos padrdes de distribui¢ao permite
observar que os rios do Maranhdo abrigam um conjunto de espécies endémicas e, também,
varias outras de ampla distribui¢do compartilhadas entre as areas vizinhas.

Uma breve andlise da lista de espécies citadas para os rios do Maranhao,
excluindo o Tocantins, no Check List of Freshwater Fishes of South and Central America -
CLOFFSCA (REIS et al., 2003) revela que de um total de 114 espécies, 25 sao endémicas, 60
ndo endémicas e 29 espécies tém ocorréncia provavel na regido. E 6bvio que a listagem ja se
encontra defasada diante das novas espécies descritas nos ultimos anos (p.ex. STAECK &
SCHINDLER, 2006; LUCENA, 2007; PIORSKI et al., 2008). As novas descricdes tém
sugerido que o numero de espécies endémicas ¢ maior do que o observado atualmente, mas
inter-relacdes com as unidades hidrologicas vizinhas permanecem obscuras. Por exemplo, as
espécies Acestrorhynchus falcatus e A. heterolepis, identificadas pelo prof. Dr. Naércio
Menezes do MZUSP, sao comumente observadas em rios da regido (DOURADO et al., em
preparo). No CLOFFSCA, estas espécies sdo citadas para areas do norte da América do Sul

que incluem os rios Amazonas ¢ Orinoco e rios das Guianas (MENEZES, 2003).
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No nivel populacional, este ¢ o primeiro trabalho que analisa variagdes e tenta
estimar algumas relagdes entre espécies do Maranhdo e da regido Amazonica. Tanto em
Hoplias malabaricus quanto em Prochilodus lacustris foi observada alta variabilidade
genética nas amostras estudadas. No entanto, os processos geradores da diversidade genética
nao foram os mesmos para as duas espécies.

Hoplias malabaricus, por ser uma espécie sedentaria (ALMEIDA et al., 1997,
SUZUKI et al, 2005), aparentemente teve sua diversidade genética associada com a
arquitetura da drenagem. Huey et al. (2008), por exemplo, observaram que ambientes com
maior variabilidade hidrologica suportam populagdes com maior diversidade genética em
peixes australianos. Do mesmo modo, em H. malabaricus os maiores indices de diversidade
genética ocorreram em drenagens com cursos meandrantes ¢ que formam varias lagoas
marginais durante o periodo de estiagem. Dada a preferéncia da espécie por ambientes
lénticos (SUZUKI & AGOSTINHO, 1997; PETRY et al., 2003), ¢ possivel que o isolamento
das lagoas, mesmo que temporario, tenha contribuido para a variabilidade observada em H.
malabaricus.

Prochilodus lacustris, por sua vez, ¢ uma espécie de comportamento
migratorio intenso (GOULDING, 1981) em que a variabilidade genética parece ter sido mais
influenciada por fatores histéricos do que arquitetura de drenagem. Com excegdo dos rios
Mearim e Pindaré, todas as comparacdes de @gt par a par produziram valores significantes
com reduzido fluxo génico entre as populagdes. Na verdade, os rios Mearim e Pindaré
formam um sistema hidrolégico, pois as desembocaduras destes confluem pouco antes de
chegar ao Golfao Maranhense. Um pouco mais para nordeste, ainda no Golfao Maranhense,
desemboca o Rio Itapecuru, com o qual Mearim ¢ Pindaré apresentam um pequeno fluxo

génico, apesar do valor significante de Dgr.



132

Assim, ao contrario de H. malabaricus, as populagdes de P. lacustris estao
mais restritas as suas drenagens, em que as diferengas observadas refletem os momentos que
estas divergiram. Postulou-se no presente trabalho que a baixa resolu¢do dos dados de H.
malabaricus pode estar relacionada com polimorfismo ancestral e ordenamento aleatério de
linhagens ancestrais, retendo padrdes polifiléticos ou parafiléticos e obscurecendo a histéria
evolutiva das populagdes (McMILAN & PALUMBI, 1995; AVISE, 2004). Em P. lacustris,
por outro lado, a boa resolug¢do das arvores haplotipicas mitocondriais permitiram identificar
os principais eventos geoldgicos que possivelmente resultaram no confinamento das
populacdes dentro de cada drenagem.

Ao invés de adotar uma visdo simplista de dispersdo costeira (MONTOYA-
BURGOS, 2003; HUBERT & RENNO, 2006), indicamos pelo menos quatro eventos
vicariantes responsaveis pela diversidade observada em P. lacustris: formagdo da Serra do
Tiracambu, formag¢ao do “delta” do Tocantins e captura da parte inferior deste para formagao
da Baia de Marajo, aplainamento da regido central do Estado do Maranhdo combinado com
transgressdes marinhas durante o Ciclo Velhas, e estabelecimento do Golfao Maranhense.

Assim, com base nos dados moleculares e na informagao geologica disponivel,
sugerimos que comunicagdes transitorias entre afluentes das partes médio-alta do Turiagu
com médio-baixa do Gurupi e Tocantins devem ser consideradas como provaveis vias de
dispersdo antiga entre essas bacias. Isto era possivel pelo transbordamento dos rios,
represados durante as transgressdes marinhas. Concluimos, entretanto, que dispersao costeira
apenas foi possivel através do Golfao Maranhense, explicando as similaridades observadas
entre os rios Mearim, Pindaré e Itapecuru.

Do ponto de vista taxondmico, os resultados obtidos em H. malabaricus e P.
lacustris tém algumas consequéncias importantes. As andlises combinadas de dados

moleculares e morfométricos indicaram que na area de estudo hé a possibilidade de ocorrerem
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pelo menos duas espécies de Hoplias. Em P. lacustris, por outro lado, os dados nao sao
consistentes com a hipdtese de que esta ¢ uma espécie endémica para os rios Parnaiba e
Mearim (CASTRO & VARI, 2004). Nossas analises sugerem que as populacdes de P.
lacustris compdem uma unidade taxonOmica. Se esta hipdtese for confirmada por estudos
mais refinados, combinando informag¢des moleculares, morfoldgicas e morfométricas, entdo a
area de distribui¢ao da espécie deve ser ampliada para o Rio Tocantins.

Portanto, acreditamos que, frente ao conhecimento incipiente da icitiofauna dos
rios maranhenses, ainda ¢ prematuro indicar se estes compdem uma ou mais areas de
endemismos. Diante da evolugdo recente das drenagens e da possibilidade de especiagdo em
curso em alguns grupos da regido, ¢ provavel que a indicagdo mais aproximada de areas de

endemismos seja a de ecorregides definidas pela SRH/MMA (2005).
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