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Figura 1. Colorido em vida de alguns representantes de Glandulocaudini. (A) Lophiobrycon
weitzmani, LIRP 4338, parátipo, macho, 31,1 mm CP. Fonte: Castro et al. (2003); (B)
Glandulocauda melanopleura, MZUSP 115244, macho, 40 mm CP. Foto: F. P. Dagosta; (C)
Mimagoniates microlepis, MZUSP 112829, macho, 27,3 mm CP. Foto: O. T. Oyakawa; e (D)
Mimagoniates sylvicola, MZUSP 112691, macho, 34 mm CP. Foto: O. T. Oyakawa. 
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O gênero Lophiobrycon, que compreende uma única espécie, L. weitzmani Castro, 

Ribeiro, Benine e Melo, foi descrito de riachos de cabeceira da bacia do rio Grande, sistema do 

alto rio Paraná, e está restrito à porção sudeste do escudo cristalino brasileiro. No gênero 

Glandulocauda, são incluídas duas espécies válidas: G. caerulea Menezes & Weitzman e G. 

melanopleura (Ellis). Glandulocauda caerulea foi descrita do alto rio Iguaçu (principal afluente 

da bacia do rio Paraná) e, até então, também é considerada endêmica da parte sudeste do 

escudo cristalino brasileiro, com distribuição restrita às regiões de elevadas altitudes do rio 

Iguaçu, nos Estados do Paraná e Santa Catarina (Ribeiro, 2006; Menezes et al., 2008; Menezes & 

Weitzman, 2009). Glandulocauda melanopleura foi descrita com base em material coletado nas 

cabeceiras do rio Tietê (bacia do Paraná), em São Paulo, e tem distribuição registrada para 

áreas adjacentes à localidade tipo, em tributários do alto Tietê, e nas porções altas dos rios 

costeiros Guaratuba, Itatinga e Ribeira do Iguape (Ribeiro et al., 2006; Menezes et al., 2007; 

Serra et al., 2007; Menezes et al., 2008; Menezes & Weitzman, 2009). Mimagoniates é o gênero 

de Glandulocaudinae que tem o maior número de representantes: M. barberi Regan, M. 

inequalis (Eigenmann), M. lateralis (Nichols), M. microlepis (Steindachner), M. pulcher 

Menezes & Weitzman, M. rheocharis Menezes & Weitzman e M. sylvicola Menezes & 

Weitzman. Com exceção de M. barberi e M. pulcher, as demais espécies do gênero ocorrem em 

pequenos riachos que drenam, principalmente, a planície litorânea do leste do Brasil, desde a 

Bahia até o Rio Grande do Sul (Menezes & Weitzman, 2009). Mimagoniates barberi, espécie 

tipo do gênero, é conhecida de pequenos tributários do rio Paraguai e Paraná, próximo à Foz 

do Iguaçu, no Paraguai. Mimagoniates pulcher foi a espécie do gênero descrita mais 

recentemente (Menezes & Weitzman, 2009) e, até o momento, só é conhecida da localidade 

tipo, no alto rio Paraguai, Estado do Mato Grosso. Assim como Glandulocauda e Lophiobrycon, 

a grande maioria das espécies de Mimagoniates tem distribuição relativamente restrita, com 

alto grau de endemismo reconhecido. O padrão de distribuição das espécies da tribo é 

apresentado na Fig. 2, abaixo, tendo como base as informações disponíveis até a realização do 

presente estudo. 
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Conforme já mencionado anteriormente, a sistemática de Glandulocaudini era 

historicamente confusa e, apenas após a restrição do grupo às espécies de Glandulocauda, 

Lophiobrycon e Mimagoniates, foi possível discutir de forma mais clara as relações de 

parentesco entre as espécies (Menezes & Weitzman, 2009). O trabalho destes autores, que 

representa a hipótese filogenética mais recente proposta de Glandulocaudini, tal como 

reconhecida atualmente, incluiu todas as espécies do grupo e teve como base, principalmente, a 

análise de caracteres sexuais primários e secundários de machos adultos. De acordo com a 

hipótese de Menezes & Weitzman (2009), Lophiobrycon é grupo irmão de um clado mais 

derivado, formado por Glandulocauda e Mimagoniates, mas as relações entre as espécies deste 

último gênero não foram satisfatoriamente esclarecidas (Fig. 3).  

Figura 2. Distribuição das espécies de Glandulocaudini no Sudeste da América do Sul; áreas mais baixas, em
região de planície, são representadas em verde e a área representada em marrom corresponde ao escudo
cristalino brasileiro, de altitude mais elevada. Figura modificada de Menezes et al. (2008: Fig. 3, página 39). 
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Representantes de Glandulocaudini já foram incluídos em inúmeras análises 

filogenéticas baseadas em dados moleculares (e.g., Calcagnotto et al., 2005; Javonillo et al., 

2010; Oliveira et al., 2011; Thomaz et al., 2015), mas nenhuma delas teve como foco a tribo em 

si. Apenas nos trabalhos de Oliveira et al. (2011), relativo à família Characidae, e de Thomaz et 

al. (2015), abordando a subfamília Stevardiinae, foram incluídas sequências gênicas dos três 

gêneros da tribo (Fig. 4a e Fig. 4b, respectivamente), mas, em ambos, não mais do que 50% das 

espécies foi analisado. As hipóteses propostas por estes autores corroboram o monofiletismo de 

Glandulocaudini, proposto por Menezes & Weitzman (2009), mas discordam da hipótese deles 

em relação ao clado (Glandulocauda, Mimagoniates), visto que, em ambas as análises, o gênero 

Glandulocauda é proposto como grupo irmão de Lophiobrycon.  

 

 

 

 

Figura 3. Hipótese de relações entre os gêneros e espécies de Glandulocaudini (na época,
Glandulocaudinae), em destaque, proposta com base em dados morfológicos por Menezes
& Weitzman (2009: Fig. 2, página 299). 
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De acordo com Ribeiro et al. (2016), Glandulocaudini talvez seja o grupo de peixes de 

água doce melhor estudado do ponto de vista biogeográfico. O último trabalho versando 

diretamente sobre a biogeografia do grupo foi o de Menezes et al. (2008). Neste artigo, 

entretanto, os autores salientaram a necessidade de estudos mais aprofundados, especialmente, 

com o uso de ferramentas moleculares, para uma melhor compreensão da origem e 

diversificação das espécies de Glandulocaudini, cujo padrão biogeográfico parece mais 

complexo do que se tinha conhecimento até aquele momento. Apesar de passados quase dez 

anos da publicação deste artigo e do padrão de distribuição do grupo ou de alguma das suas 

espécies ter sido discutido ou utilizado como exemplo em inúmeros estudos biogeográficos 

posteriores (e.g., Buckup, 2011; Lima & Ribeiro, 2011; Camelier & Zanata, 2014; Ribeiro et al., 

2016), uma análise utilizando a abordagem sugerida por Menezes et al. (2008) ainda não foi 

realizada. Neste contexto, o presente estudo teve como objetivo principal realizar uma análise 

filogenética de Glandulocaudini, tendo como base dados moleculares e com a inclusão de todos 

os gêneros e maioria das espécies da tribo. Além disso, foi realizada uma análise de relógio 

Figura 4. Hipóteses entre os gêneros e espécies de Glandulocaudini propostas com base em
dados moleculares nos trabalhos de (A) Oliveira et al. (2011) relativo à família Characidae e
(B) Thomaz et al. (2015), abordando a subfamília Stevardiinae. Modificado de Oliveira et al.
(2011: Fig. 12, página 16) e Thomaz et al. (2015: Fig. 5, página 10). 
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COI 
  

 

FishR1 
 

TAGACTTCTGGGTGGCCAAAGAATCA Ward et al. (2005) 
 

 
 
 
 
 

RAG2 
 

 

1ºPCR 
 

 

164F 
 

AGCTCAAGCTGCGYGCCAT 
 

Oliveira et al. 
(2011) 

 

RAG2-R6 
 

TGRTCCARGCAGAAGTACTTG 
Lovejoy & Collette 

(2001) 
 

2ºPCR 
 

 

176F 
 

GYGCCATCTCATTCTCCAACA 
Oliveira et al. 

(2011) 
 

Rag2Ri 
 

AGAACAAAAGATCATTGCTGGTCGGG 
Oliveira et al. 

(2011) 
 

As amplificações dos genes mitocondriais foram feitas em um volume total de 12,5 μl 

para cada gene, contendo 1,25 μl de tampão 10X (10 mM Tris-HCl+15 mM MgCl2), 0,375 de 

MgCl2 (50 mM), 0,25 μl de dNTPs (200 nM de cada), 0,25 μl de cada primer (5 mM), 0,05 μl de 

Taq Platinum® Polymerase (Invitrogen), 9,075 μl de ddH2O e 1 μl de DNA total (12 ng). As 

reações de PCR foram realizadas no termociclador Veriti Thermal Cycler (Applied Biosystems), 

de acordo com os seguintes passos: (1) desnaturação inicial a 95ºC por 5 min; (2) 35 ciclos de 

amplificação, divididos nas etapas (a) desnaturação a 95ºC por 45 s, (b) anelamento a 52ºC para 

o 16S e 54ºC para o COI por 30 s e (c) extensão a 72ºC por 60 s; e (3) extensão final a 72ºC por 7 

min. 

 Para amplificar o gene nuclear, RAG2, foi utilizada a técnica de Nested-PCR. As duas 

amplificações foram feitas em um volume total de 1,25 μl de tampão 10X (10 mM Tris-HCl+15 

mM MgCl2), 0,375 de MgCl2 (50 mM), 0,5 μl de dNTPs (200 nM de cada), 0,25 μl de cada primer 

(5 mM), 0,08 μl de Taq Platinum® Polymerase (Invitrogen), 8,795 μl de ddH2O e 1 μl de DNA 

total (12 ng) para o 1ºPCR e 1 μl do produto do 1ºPCR processado (i.e., diluído e purificado) 

para o 2ºPCR. As condições de termociclagem para o RAG2 consistiram de uma etapa inicial 

de desnaturação a 95ºC por 3 min para os dois PCRs; seguida de 30 ciclos de amplificação, 

sendo os 15 primeiros divididos nas seguintes etapas: (1) desnaturação a 94ºC por 45 s, (2) 

anelamento a 56ºC para o 1ºPCR e 58ºC para o 2ºPCR por 45 s e (3) extensão a 72ºC por 2 min; 

e o 15 ciclos finais divididos nas etapas: (1) desnaturação a 94ºC por 45 s, (2) anelamento a 54ºC 

para o 1ºPCR e 56ºC para o 2ºPCR por 45 s e (3) extensão a 72ºC por 2 min; ambos PCRs foram 

finalizados com a etapa de extensão final a 72ºC por 7 min.  

Os segmentos de DNA amplificados foram visualizados em gel de agarose 1%. Em cada 

um dos poços da placa de agarose, foram colocados 2 µl de DNA amplificado + 2 µl de DNA 

loading dye (i.e., tampão de corrida ou carregamento). Para identificar o tamanho aproximado 

das moléculas, os produtos amplificados foram comparados com o Ladder 1 kb plus. Os 
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as análises (IB e MV) indicaram que M. inequalis é irmã de M. rheocharis e este clado está mais 

proximamente relacionado a M. lateralis, enquanto M. sylvicola formou um grupo 

monofilético com M. microlepis: (((M. inequalis, M. rheocharis) M. lateralis) (M. microlepis, M. 

sylvicola)). Os valores de suporte estatístico de todos os clados principais foram elevados (i.e., 1 

de probabilidade posterior ≥85% de bootstrap). Em relação a M. microlepis, os espécimes das 

diferentes populações alopátricas analisadas formaram um clado, recuperado em ambas as 

análises realizadas com base na matriz de dados concatenados (IB e MV). Além disto, como 

será visto e detalhado no Capítulo 2 desta tese, as topologias obtidas também apontaram para 

uma forte estruturação dentro desta espécie.  

 

 

Figura 5. Topologia sumarizada, obtida através da análise de Inferência Bayesiana da matriz de dados
concatenados (16S + COI + RAG2, 1829 pb) mostrando as hipóteses de relação entre Glandulocaudini
(em destaque) e grupo externo. Os números nos nós indicam os valores de probabilidade posterior. 
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Figura 6. Topologia sumarizada, obtida através da análise de Máxima Verossimilhança da 
matriz de dados concatenados (16S + COI + RAG2, 1829 pb) mostrando as hipóteses de relação
entre Glandulocaudini (em destaque) e grupo externo. Os números nos nós indicam os valores 
de bootstrap (%). “Clado B” refere-se ao agrupamento (Charax (Cheirodon, Spintherobolus)). 
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RAG2) indicaram que as espécies de Glandulocauda, Lophiobrycon e Mimagoniates analisadas 

constituem um clado muito bem suportado estatisticamente dentro de Stevardiinae sensu 

Thomaz et al. (2015). Aqui, é importante ressaltar que, apesar dos resultados não terem sido 

apresentados, as mesmas análises foram realizadas para cada um dos genes independentemente 

(16S, 537 pb; COI, 522 pb; RAG2, 770 pb) e, em todas elas, a tribo Glandulocaudini é recuperada 

como um grupo monofilético, com elevado valor de suporte estatístico. 

Representantes de Glandulocaudini já foram incluídos em inúmeras análises 

filogenéticas, tanto baseadas em dados morfológicos (e.g., Menezes & Weitzman, 1990, 2009; 

Castro et al., 2003; Weitzman et al., 2005; Menezes et al., 2008; Mirande, 2010) quanto 

moleculares (e.g., Calcagnotto et al., 2005; Javonillo et al., 2010; Oliveira et al., 2011; Thomaz et 

al., 2015). A grande maioria das análises baseadas em dados morfológicos incluiu todos os 

gêneros de Glandulocaudini, mas o mesmo não aconteceu com as análises moleculares e, em 

quase todos os estudos realizados, foram analisadas apenas espécies (ou uma espécie) de 

Mimagoniates. As exceções são os trabalhos de Oliveira et al. (2011) e Thomaz et al. (2015), 

que, ao estudarem as relações de parentesco dentro da família Characidae e subfamília 

Stevardiinae respectivamente, incluíram amostras de Lophiobrycon, Glandulocauda e 

Mimagoniates. Assim como os resultados aqui obtidos, todos os estudos mencionados, que 

incluíram representantes dos três gêneros de Glandulocaudini, sejam eles baseados em dados 

morfológicos ou moleculares, recuperaram a tribo como sendo um grupo monofilético. Aqui, é 

válido ressaltar que, mesmo nas hipóteses baseadas em dados morfológicos, realizadas antes da 

descrição de Lophiobrycon por Castro et al. (2003) (e.g., Menezes & Weitzman, 1990; Weitzman 

& Menezes, 1998), o gênero Glandulocauda é considerado grupo irmão de Mimagoniates, 

formando o clado Glandulocaudini. De acordo com a hipótese morfológica mais atual 

(Menezes & Weitzman, 2009), baseada principalmente na análise de caracteres sexuais 

primários e secundários, o clado Glandulocaudini (na época, Glandulocaudinae) é sustentado 

por duas sinapomorfias: (1) presença de escamas modificadas, hipertrofiadas na porção 

terminal do pedúnculo caudal, que se estendem à nadadeira caudal a partir da região ventral 

do seu lobo dorsal e (2) presença de células glandulares na nadadeira caudal, histologicamente 

indistinguíveis das “células club” (i.e., células de substância de alarme modificadas) e, 

provavelmente, associadas à produção de feromônio durante a corte. Estas sinapomorfias 

correspondem aos caracteres 3 e 4 de Menezes & Weitzman (2009: 300), sexualmente 

dimórficos,  observados em machos maduros e sexualmente ativos. Segundo estes autores, o 

primeiro caráter (nº 3), apesar de presente, é pouco diferenciado em Lophiobrycon, já que a 
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Os resultados obtidos no presente estudo a partir de ambas as análises (IB e MV) 

indicaram que, diferentemente do que foi obtido através da análise dos caracteres 

morfológicos, o gênero Glandulocauda não representa uma unidade monofilética, uma vez que 

G. melanopleura é mais relacionada a L. weitzmani, enquanto G. caerulea forma um clado com 

as espécies de Mimagoniates analisadas. Aqui é importante ressaltar que, apesar dos resultados 

não terem sido apresentados, as mesmas análises foram realizadas para cada um dos genes 

independentemente (116S, 537 pb; COI, 522 pb; RAG2, 770 pb) e, em todas elas, o gênero 

Glandulocauda aparece como parafilético. Sobre estas análises, é válido também mencionar 

que apesar de na matriz concatenada, só ter sido incluído um espécime de G. caerulea (já que 

em apenas um, os três genes foram sequenciados, como indicado em ‘Material & Métodos’), 

nas matrizes mitocondriais, sequências de mais indivíduos desta espécie foram inseridas, com o 

mesmo resultado. Ainda sobre as amostras utilizadas no presente estudo, é válido ressaltar que, 

tanto em G. caerulea quanto como em G. melanopleura, estas foram obtidas a partir de 

material coletado na localidade tipo ou adjacências, nas bacias dos rios Iguaçu e Alto Tietê, 

respectivamente.  

De acordo com a hipótese morfológica mais atual (Menezes & Weitzman, 2009), duas 

sinapomorfias, observadas nos machos sexualmente maduros, sustentam o clado (G. 

melanopleura, G. caerulea). A primeira é representada pelo estado 2 do caráter 7 mencionado 

anteriormente: raios principais 11 e 12 da nadadeira caudal ligeiramente curvados 

ventralmente, estágio inicial que caracteriza a formação de uma glândula em táxons mais 

derivados relacionados (Menezes & Weitzman, 2009: 301; Figs. 15 e 25, páginas 313 e 321, 

respectivamente). Já a segunda sinapomorfia do gênero (caráter 12, estado 2) é descrita por 

Menezes & Weitzman (2009: 301-302; Figs. 14 e 23, páginas 312 e 320, respectivamente) como 

raios principais 11 e 12 da nadadeira caudal ligeiramente curvados ventralmente; tecido 

glandular disperso ao longo dos raios principais 10-15 da nadadeira caudal. Conforme já 

mencionado, não faz parte dos objetivos do presente estudo realizar uma análise aprofundada 

dos caracteres morfológicos levantados e discutidos por Menezes & Weitzman (2009) para 

caracterizar Glandulocaudini como um todo. No entanto, indivíduos de G. caerulea e 

especialmente de toda a área de distribuição de G. melanopleura foram analisados no Capítulo 

3 desta tese e, de fato, estas características, propostas como sinapomorfias do gênero na análise 

de Menezes & Weitzman (2009), foram observadas nos machos sexualmente maduros de ambas 

as espécies.   

Das incongruências observadas entre a hipótese filogenética baseada em dados 

moleculares aqui proposta e aquela apresentada por Menezes & Weitzman (2009) obtida a 
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partir de evidências morfológicas, certamente o parafiletismo de Glandulocauda é a que mais 

se destaca. Em estudo recente com uma família de morcegos (Phyllostomidae), Dávalos et al. 

(2012) fizeram uma revisão extensa sobre incongruências filogenéticas, sejam elas entre 

topologias obtidas a partir de evidências morfológicas e moleculares, ou entre árvores 

propostas com base em conjunto distintos de dados moleculares (e.g., mtDNA vs. nuDNA). 

Neste trabalho, os autores pontuam algumas das possíveis causas de incongruências entre 

topologias obtidas com base em dados morfológicos e moleculares e destacam, por exemplo, 

questões metodológicas, que incluem amostragem taxonômica e métodos analíticos. Em 

relação à amostragem taxonômica, os autores destacam não apenas a escolha dos táxons 

propriamente dita, como também a identificação correta dos vouchers. No presente estudo, em 

relação ao grupo interno, só foram utilizadas sequências gênicas de vouchers examinados e 

identificados com base nos caracteres diagnósticos de cada espécie, de maneira que 

‘identificação errônea’ não parece ser o problema. Por outro lado, o grupo externo e o táxon 

utilizado para enraizamento das topologias moleculares aqui obtidas não foram os mesmos de 

Menezes & Weitzman (2009) e talvez esta seja uma questão relacionada à amostragem 

taxonômica que precisa ser revista. Os métodos analíticos, de fato, foram diferentes, ao passo 

que, no presente estudo, as topologias apresentadas foram obtidas através dos métodos 

probabilísticos de Máxima Verossimilhança e Inferência Bayesiana, enquanto Menezes & 

Weitzman (2009) utilizaram o método de Máxima Parcimônia (MP). Aqui, no entanto, é válido 

ressaltar que, justamente em função do posicionamento de G. caerulea, a matriz de dados 

concatenados (16S, COI e RAG2, 1829 pb) no presente estudo foi também analisada através do 

método de MP e as relações propostas para Glandulocaudini foram idênticas àquelas das 

análises de IB e MV. Pode ser que as incongruências encontradas entre as topologias sejam 

apenas reflexo da natureza distinta das matrizes de dados e que, caracteres moleculares e 

morfológicos, de fato, contem histórias diferentes em relação ao gênero, conforme já relatado 

em grupos de animais e plantas (e.g., Sotiaux et al., 2009; Tornow & Skelton, 2012). Por outro 

lado, a incongruência destes resultados é uma indicação de que talvez a história evolutiva dos 

glandulocaudíneos, mais especificamente do gênero Glandulocauda, seja mais complexa do 

que se imaginava. Assim, para um melhor entendimento desta história, bem como das relações 

de parentesco dentro de Glandulocaudini, sugere-se que dados morfológicos e moleculares 

sejam combinados para uma análise de evidência total, como tem sido feito em diversos grupos 

de peixes de água doce neotropicais nos últimos anos (e.g., Farias et al., 2000; Lovejoy et al., 

2010; Tagliacollo et al., 2012; 2016). Segundo Hillis (1987), a combinação de estudos 

morfológicos e moleculares deve fornecer uma visão verdadeiramente abrangente e completa 
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nadadeira (caráter 12). Nas espécies do clado (M. barberi, M. pulcher, M. inequalis), os raios 11 

e 12 da caudal são fortemente curvados ventralmente e alargados, com a formação de um sulco 

entre eles (Menezes & Weitzman, 2009: 300-301, caráter 7, estado 2). Estes autores 

consideraram esta condição como intermediária entre aquelas observadas nos gêneros 

Lophiobrycon e Glandulocauda (estados 0 e 1, respectivamente) e aquela presente em (M. 

sylvicola, M. lateralis, M. microlepis, M. rheocharis) (estado 3). Nas espécies desta politomia, 

estes raios, além de curvados ventralmente, são modificados em uma espécie de suporte para o 

órgão caudal, em uma complexa associação com os raios 9, 10 e 13, que também são 

modificados. O órgão caudal de (M. barberi, M. pulcher, M. inequalis) apresenta uma condição 

rudimentar e o tecido glandular está principalmente concentrado sobre e ao redor dele 

(Menezes & Weitzman, 2009: 301, caráter 12, estado 3). Já nos machos sexualmente maduros de 

(M. sylvicola, M. lateralis, M. microlepis, M. rheocharis), os raios 11 e 12 da nadadeira caudal 

são curvados ventralmente, modificados e formam um complexo e bem desenvolvido órgão 

bombeador de feromônio (glândula); o tecido glandular é hipertrofiado e está restrito à área 

localizada imediatamente ao redor e sobre a região da “bomba caudal” (Menezes & Weitzman, 

2009: 301-302, caráter 12, estado 4).  

No presente estudo, nenhuma politomia foi encontrada entre as cinco espécies de 

Mimagoniates analisadas. Os resultados obtidos apontam para uma relação mais estreita entre 

M. inequalis e M. rheocharis, que formam um clado relacionado a M. lateralis, enquanto M. 

sylvicola e M. microlepis são consideradas espécies irmãs. A ausência de resolução da topologia 

apresentada por Menezes & Weitzman (2009) e a não inclusão de M. barberi e M. pulcher no 

presente estudo dificultam a comparação entre os dois resultados. Das reconstruções 

filogenéticas baseadas em evidências moleculares (e.g., Calcagnotto et al., 2005; Javonillo et al., 

2010; Oliveira et al., 2011; Thomaz et al., 2015), apenas as de Javonillo et al. (2010), relativa à 

família Characidae, e Thomaz et al. (2015), abordando a subfamília Stevardiinae, incluíram 

mais de duas espécies de Mimagoniates. As topologias apresentadas em ambos os trabalhos 

foram baseadas na matriz de dados concatenados, incluindo tanto genes mitocondriais quanto 

nucleares. Os resultados obtidos no presente estudo e no trabalho de Javonillo et al. (2010) são 

concordantes em relação ao clado (M. inequalis, M. rheocharis), mas discordantes a respeito da 

relação (M. microlepis, M. lateralis) proposta por estes autores. Entretanto, é válido ressaltar 

que Javonillo et al. (2010) não analisaram sequências de M. sylvicola, espécie aqui proposta 

como sendo grupo irmão de M. microlepis. Já Thomaz et al. (2015) incluíram apenas três 

espécies de Mimagoniates e propuseram a seguinte hipótese de relação (M. microlepis (M. 
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molecular. De qualquer forma, o compartilhamento de L. weitzmani entre cabeceiras destas 

duas bacias é mais um indício das relações históricas entre o alto rio Paraná e o alto São 

Francisco, já mencionadas por diversos autores (e.g., Ribeiro, 2006; Buckup, 2011). Justamente 

por estarem restritos aos corpos d’água em que ocorrem, os peixes estritamente de água doce, 

como aqueles da tribo Glandulocaudini, dependem de conexões diretas entre as bacias 

hidrográficas para aumentar sua dispersão, de maneira que é esperada uma forte relação entre 

a história das bacias e sua ictiofauna (Weitzman & Weitzman, 1982; Hischmann et al., 2015). 

Aqui, destacam-se os eventos de capturas fluviais, que atuam, reconhecidamente, como um 

importante processo biogeográfico e cladogenético em táxons de água doce (Mayden, 1988; 

Ribeiro, 2006; Waters et al., 2006). De acordo com Ribeiro (2006), a origem e movimentação 

tectônica do gráben (ou fossa tectônica) de Taubaté pode ter resultado em diversas capturas de 

cabeceiras entre drenagens adjacentes no escudo cristalino brasileiro, tais como os rios Tietê, 

Grande (localidade tipo de L. weitzmani) e São Francisco. Buckup (2011) também sugere uma 

conexão geologicamente recente entre as bacias dos rios Paraná e São Francisco, especialmente 

através da drenagem do rio Grande, que teria possibilitado o intercâmbio de fauna entre estas 

drenagens. Segundo este autor, mais de 80% das espécies de peixes compartilhadas entre a 

bacia do rio São Francisco e Paraná ocorrem no rio Grande, o que corresponde a mais de da 

metade das espécies da ictiofauna desta bacia. 

No presente estudo, o gênero Glandulocauda não foi corroborado como monofilético, 

mas, conforme já discutido, análises adicionais (morfológicas e moleculares) se fazem 

necessárias para testar esta hipótese e então, se for o caso, propor mudanças taxonômicas para 

as espécies do gênero. Independentemente destas questões ou do nome que elas recebam, tanto 

G. caerulea quanto G. melanopleura, são, aparentemente, endêmicas de riachos que drenam 

terras altas do escudo cristalino brasileiro. Glandulocauda caerulea foi descrita do alto rio 

Iguaçu, um dos principais afluentes da bacia do Paraná, e tem ocorrência registrada para a 

parte sudeste do escudo cristalino brasileiro, nos Estados do Paraná e Santa Catarina (Ribeiro, 

2006; Menezes et al., 2008; Menezes & Weitzman, 2009). Como será visto em detalhes no 

Capítulo 3, a distribuição de G. melanopleura é bem mais ampla do que se tinha conhecimento 

até então e a espécie, que foi descrita do Alto Tietê, também tem distribuição registrada em 

áreas adjacentes à localidade tipo, nas porções altas dos rios costeiros Guaratuba, Itanhaém, 

Itatinga e Ribeira do Iguape (Ribeiro et al., 2006; Menezes et al., 2007; Serra et al., 2007; 

Menezes et al., 2008; Menezes & Weitzman, 2009). Aqui, é importante ressaltar que, mesmo 

com relação às populações de G. melanopleura que ocorrem em bacias costeiras, a distribuição 

da espécie está restrita às porções altas destas bacias, localizadas no escudo cristalino brasileiro. 
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Assim, até o momento, não foram encontradas populações de Glandulocauda na planície 

litorânea. 

Assim como no caso de Glandulocauda e Lophiobrycon, as espécies de Mimagoniates 

têm, predominantemente, distribuição restrita, com um alto grau de endemismo reconhecido. 

No entanto, diferente dos demais, típicos de regiões de elevadas altitudes do escudo cristalino 

brasileiro, o gênero Mimagoniates ocorre, no geral, em áreas baixas de planície litorânea, em 

drenagens costeiras desde o sul da Bahia até o Rio Grande do Sul (Weitzman et al., 1988; 

Menezes et al., 2008; Menezes & Weitzman, 2009). Como será visto em detalhes no Capítulo 2, 

a única espécie que apresenta padrão de distribuição diferenciado é M. microlepis, que, além de 

ser amplamente distribuída em rios e riachos costeiros desde a Bahia até o Rio Grande do Sul, 

também distribui-se em regiões mais altas, no escudo cristalino brasileiro, em tributários dos 

rios Iguaçu e Tietê, afluentes do alto rio Paraná. Ainda sobre a distribuição das espécies de 

Mimagoniates, é válido ressaltar o caso de M. sylvicola. De acordo com Menezes et al. (2007) e 

Menezes & Weitzman (2009), a espécie, que foi descrita de um pequeno riacho na cidade de 

Prado, extremo sul da Bahia, tem distribuição conhecida apenas em pequenas drenagens entre 

esta cidade e Porto Seguro (BA). Expedições recentes em outras bacias do estado, entretanto, 

indicaram que a distribuição de M. sylvicola é bem mais ampla do que se tinha conhecimento e 

a espécie também ocorre em riachos ao norte de Porto Seguro, sempre muito próximo ao 

litoral. No sentido sul-norte, foram coletados exemplares de M. sylvicola na bacia do rio Pardo 

(MZUSP 112657 e 112679), em pequenas drenagens da região do Recôncavo Sul, entre as 

cidades de Valença e Salvador (MZUSP 112691; UFBA 5780, 6295, 7004) e também na bacia do 

rio Real, já na divisa com o Estado de Sergipe (MZUSP 115092), que passa a ser o limite norte 

de distribuição da tribo Glandulocaudini, cujo padrão de distribuição atualizado é apresentado 

na Fig. 9. A distribuição disjunta de M. sylvicola aliado aos processos de degradação ambiental 

que reconhecidamente ocorreram não apenas na área de ocorrência da espécie, mas em toda a 

planície litorânea do leste do Brasil (Menezes et al., 2007), sugerem que M. sylvicola, 

provavelmente, ocorria de maneira contínua ao longo de riachos costeiros da Bahia, mas que 

extinções locais foram responsáveis pelo atual padrão disjunto de distribuição da espécie. Aqui, 

é importante destacar que, apesar da falha de amostragem ser uma possibilidade, os inúmeros 

esforços de coleta e análise de material de drenagens deste estado (e.g., Camelier, 2010; Burger 

et al., 2011; Camelier & Zanata, 2014) indicam que talvez este não seja o caso.  
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De acordo com a calibração do relógio molecular aqui proposto, a primeira grande 

cladogênese dentro de Glandulocaudini ocorreu no Mioceno, por volta de 9 m.a., que culminou 

com a separação entre os clados (Lophiobrycon weitzmani, Glandulocauda melanopleura) e (G. 

caerulea, Mimagoniates spp.). O primeiro deles inclui espécies restritas a riachos que drenam o 

escudo cristalino brasileiro e o segundo é formado tanto por uma espécie de escudo (G. 

caerulea) como por espécies de Mimagoniates, distribuídas, primordialmente, ao longo da 

planície costeira do leste do Brasil. A segunda divergência ocorreu, segundo a análise realizada, 

há quase 8 m.a. e culminou na separação de G. caerulea da linhagem ancestral que deu origem 

às diferentes espécies de Mimagoniates analisadas. Os eventos cladogenéticos neste gênero 

tiveram início no final do Terciário e perduraram até recentemente, no Pleistoceno. Diversos 

autores já discutiram o padrão de distribuição de Glandulocaudini como um todo ou de 

algumas das suas espécies (e.g., Weitzman et al., 1988; Menezes & Weitzman, 1990; Ribeiro, 

2006; Ribeiro et al., 2006; Menezes et al., 2008) e a maioria dos trabalhos sugere que a 

diversificação inicial do grupo se deu no antigo escudo cristalino brasileiro, em terras altas, 

drenadas pela paleodrenagem do alto rio Paraná, sendo a ocupação das terras baixas, incluindo 

e as drenagens costeiras do leste do Brasil, mais recente. Os resultados obtidos no presente 

estudo ajudam a corroborar tal hipótese, já que os eventos cladogenéticos mais antigos 

ocorreram entre linhagens desta tribo que ficaram restritas ao escudo cristalino. Segundo 

Menezes et al. (2008), a ocorrência restrita e distribuição alopátrica de Glandulocauda e 

Lophiobrycon sugerem um padrão de distribuição relictual associado a uma linhagem ancestral, 

que estava amplamente distribuída no alto Paraná. A hipótese de que a parte superior da atual 

bacia do Paraná seja uma área biogeográfica antiga é fortemente apoiada por evidências 

geológicas (Menezes et al., 2008). Segundo Ribeiro (2006), processos erosivos contínuos ao 

longo da margem leste da escarpa da Serra do Mar teriam sido responsáveis pela transferência 

de estoques ancestrais das terras altas, como, por exemplo, da bacia do alto Paraná para os rios 

de planície, onde os grupos seriam submetidos a um processo de diversificação subsequente. 

Apesar de Weitzman et al. (1988) reconhecerem a importância dos eventos de capturas de 

cabeceira na distribuição das espécies de Glandulocaudini, estes autores sugerem que a atual 

diversificação do grupo tenha sido moldada, principalmente, pelas flutuações do nível do mar 

ocorridas no Pleistoceno. Assim, de acordo com a hipótese destes autores, o recuo do mar teria 

permitido a dispersão de um ancestral comum entre as drenagens costeiras, que estariam 

potencialmente conectadas ao longo da plataforma continental; a ascensão do nível do mar 

teria promovido a separação destas drenagens e o consequente isolamento das suas populações, 

que se tornaram isoladas, possibilitando assim, eventos de especiação. De acordo com Menezes 
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Paraguai e nordeste do Uruguai. As topologias resultantes das análises de Inferência Bayesiana 

e Máxima Verossimilhança, obtidas através de uma matriz de dados concatenados (genes 

mitocondriais, 16S rRNA e COI, e gene nuclear RAG2), foram concordantes a respeito do 

monofiletismo da tribo, indicando que os gêneros Glandulocauda, Lophiobrycon e 

Mimagoniates estão proximamente relacionados e formam um clado muito bem suportado. 

Este resultado é congruente com hipóteses filogenéticas propostas previamente para o grupo, 

tanto com base em dados morfológicos quanto com base em evidências moleculares. Aqui, é 

importante mencionar que, nestas últimas, o foco dos estudos não era Glandulocaudini, de 

maneira que o presente trabalho representa a primeira análise de filogenia molecular que tem 

como foco as relações internas da tribo. Os glandulocaudíneos incluem dez espécies e, no 

presente estudo, foram analisadas sequências gênicas de oito delas, sendo este o estudo baseado 

em dados moleculares que incluiu o maior número de representantes do grupo até o momento. 

Ainda sobre amostragem, é válido também mencionar que sequências das espécies 

Glandulocauda caerulea e Mimagoniates sylvicola foram analisadas pela primeira vez. 

Diferentemente do proposto por meio da análise baseada em dados morfológicos, os resultados 

do presente estudo indicaram que o gênero Glandulocauda não é monofilético, visto que G. 

melanopleura foi considerada grupo irmão de L. weitzmani enquanto a sua única congênere, G. 

caerulea, formou um clado com as espécies de Mimagoniates analisadas. Em virtude das 

incongruências entre os resultados obtidos a partir das evidências morfológicas e moleculares, 

não foi proposta nenhuma modificação nomenclatural ou taxonômica em Glandulocauda, até 

que análises adicionais sejam realizadas. Aqui, é proposta uma análise de evidência total, na 

tentativa de esclarecer as incongruências de resultados a respeito de Glandulocauda e também 

para que se tenha um entendimento mais completo da história evolutiva e das relações de 

parentesco da tribo como um todo. Foram obtidas sequências de cinco das sete espécies de 

Mimagoniates, que formaram um grupo monofilético, conforme já indicado através das 

análises baseadas em dados morfológicos. Os resultados obtidos no presente estudo, entretanto, 

não são suficientes para corroborar a hipótese de monofiletismo do gênero, visto que amostras 

de M. barberi, espécie tipo do gênero, não foram incluídas nas análises. A hipótese morfológica 

filogenética atual de Glandulocaudini não esclareceu de maneira satisfatória as relações entre 

as espécies de Mimagoniates. No presente estudo, não foi encontrada nenhuma politomia e a 

relação proposta para as espécies do gênero é ((M. microlepis, M. sylvicola) (M. lateralis (M. 

inequalis, M. rheocharis))). Mais uma vez, sugere-se uma análise combinada de dados 

morfológicos e moleculares para melhor compreensão das relações dentro do gênero. Neste 

caso, mesmo que não seja possível obter sequências gênicas das espécies de Mimagoniates 
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espécies e também a definição de unidades de conservação e manejo (Vázquez-Domínguez, 

2007; Domínguez-Domínguez & Vázquez-Domínguez, 2009), de maneira que sua influência nas 

áreas da taxonomia e biologia da conservação tem ganhado muito destaque nos últimos anos 

(e.g., Thomé et al., 2010; Brunes et al., 2014; Lima et al., 2016). 

A grande maioria das espécies de peixes de água doce, especialmente aquelas da divisão 

primária, é incapaz de transpor porções de terra ou tolerar níveis de salinidade como da água 

do mar. Sendo assim, o oceano e as barreiras terrestres são capazes de isolar populações de 

peixes dentro de uma determinada bacia hidrográfica após sua formação (Vari, 1988).  

Justamente por estarem restritos a corpos d’água limitados por estas barreiras, os peixes de 

água doce constituem um grupo interessante para a investigação de eventos biogeográficos 

(Weitzman & Weitzman, 1982; Vari, 1988). Em virtude desta desconexão atual entre as bacias 

hidrográficas, é esperado também que populações de espécies de peixes de corpos d’águas 

distintos e independentes sejam geneticamente estruturadas (Avise, 2000; Waters et al., 2007). 

Já que há dependência direta de conexões entre as bacias hidrográficas para que os peixes de 

água doce aumentem sua dispersão, é esperada uma forte relação entre a história das bacias e 

sua ictiofauna (Hischmann et al., 2015). Assim, para os peixes de água doce, a filogeografia é 

integralmente relacionada à paisagem e a história da paisagem (Avise, 2009), o que torna o 

grupo um excelente modelo para este tipo de estudo. No entanto, apesar de os peixes de água 

doce oferecerem uma excelente oportunidade para a proposição de hipóteses biogeográficas e, 

mais especificamente, de estudos filogeográficos, a biogeografia e, em especial, a filogeografia 

da ictiofauna de água doce Neotropical é ainda pouco conhecida. Em relação às análises 

filogeográficas propriamente ditas, a grande maioria dos estudos é realizada em regiões 

temperadas, no Hemisfério Norte, principalmente nos Estados Unidos e Europa (Beheregary, 

2008; Hickerson et al., 2010). Este cenário, entretanto, vem mudando paulatinamente e a 

publicação de trabalhos de filogeografia que utilizam peixes de água doce neotropicais como 

modelo de estudo tem se tornado cada vez mais comum (e.g., Sivasundar et al., 2001; Turner et 

al., 2004; Renno et al., 2006; Hubert et al., 2007; Vergara et al., 2008; Santos et al., 2009; Piggot et 

al., 2011; Borba et al., 2013; Ribeiro et al., 2013). No que diz respeito à ictiofauna de água doce 

da Mata Atlântica (MA), segunda maior formação florestal da Região Neotropical, no entanto, 

o cenário não tem mudado muito nos últimos anos e pouquíssimos estudos filogeográficos 

foram realizados.  

A MA estendia-se, originalmente, ao longo da região costeira do Brasil, desde o Estado 

do Rio Grande do Norte até o Rio Grande do Sul, na fronteira com a Argentina e o Paraguai 

(Oliveira-Filho & Fontes, 2000). Atualmente, este domínio detém menos de 10% da sua 
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cobertura florestal primária e estima-se que apenas 2 a 5% das terras originalmente localizadas 

na MA permanecem inalteradas (Menezes et al, 2007; Ribeiro et al., 2009; Lima et al., 2015).  No 

entanto, mesmo após perder mais de 90% da sua área original, a MA ainda está entre os cinco 

principais hotspots de biodiversidade do mundo, sendo reconhecida pela sua megadiversidade e 

pelos altos índices de endemismo (Myers et al., 2000; Lima et al., 2015). Apesar de intrigar, há 

tempos, os biólogos interessados em evolução, os processos relacionados à formação da 

megadiversidade da MA ainda são controversos e pouco estudados, principalmente quando 

comparados com outras áreas, como a região Amazônica, por exemplo (Turchetto-Zolet et al., 

2013). Segundo Batalha-Filho & Miyaki (2011), o entendimento da história evolutiva da MA 

não é uma tarefa simples e, talvez, apenas com a realização e compilação de estudos 

filogeográficos de táxons distintos, será possível entender a dinâmica de diversificação que 

gerou a megadiversidade neste domínio.  

A ictiofauna dos rios e riachos que drenam a MA é reconhecida pelo alto grau de 

endemismo e o padrão de distribuição das espécies é o resultado de milhões de anos de 

evolução da paisagem (Menezes et al., 2007). As bacias que drenam este domínio ocupam a 

parte leste do escudo cristalino brasileiro, uma área de topografia complexa, que foi moldada 

pela atividade tectônica ocorrida no Terciário e mudanças no nível do mar no Quaternário 

(Ribeiro, 2006). Assim, os eventos que provavelmente são responsáveis pelos atuais padrões de 

distribuição de peixes na MA, devem ser atribuídos tanto a um passado remoto, talvez de idade 

cretácea, quanto a eventos mais recentes, datados do Terciário e Quaternário, com destaque 

para atividades neotectônicas nas áreas de planalto e expansões/retrações das planícies 

costeiras, decorrentes das flutuações do nível do mar (Ribeiro, 2006; Menezes et al., 2007). A 

respeito dos estudos filogeográficos já realizados com táxons da MA, é importante salientar 

que a esmagadora maioria destes teve como foco plantas (e.g., Pinheiro et al., 2011) ou animais 

terrestres, tais como insetos (e.g., Cardoso et al., 2015), anfíbios adultos (e.g., Tonini et al., 

2013), répteis (e.g., Grazziotin et al., 2006), aves (e.g., Cabanne et al., 2013) e mamíferos (e.g., 

Martins et al., 2011), de maneira que, como já mencionado, os trabalhos envolvendo a biota 

aquática, ocorrente nos rios que drenam a MA, são escassos ou ausentes com relação a alguns 

táxons. Turchetto-Zolet et al. (2013), por exemplo, fizeram uma revisão dos trabalhos de 

filogeografia realizados com táxons ocorrentes na América do Sul até aquele momento e todos 

os estudos que incluíram peixes de água doce (citados pelos autores) envolveram apenas a 

fauna amazônica. No que diz respeito aos táxons endêmicos de rios (ou de trechos deles) que 

drenam a MA, o número de trabalhos desenvolvidos é ainda menor e a maioria destes estudos 
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foi feita com grupos de distribuição restrita, especialmente às drenagens da região Sul e 

Sudeste do Brasil (e.g., Hirschmann et al., 2015; Thomaz et al., 2015a; Lima et al., 2016).  

Mimagoniates Regan é um gênero que inclui espécies de peixes de água doce da família 

Characidae, tribo Glandulocaudini sensu Thomaz et al. (2015b), com sete espécies 

reconhecidas: M. barberi Regan, M. inequalis (Eigenmann), M. lateralis (Nichols), M. 

microlepis (Steindachner), M. pulcher Menezes & Weitzman, M. rheocharis Menezes & 

Weitzman e M. sylvicola Menezes & Weitzman. Assim como no caso de Lophiobrycon Castro, 

Ribeiro, Benine & Melo e Glandulocauda Eigenmann, outros dois gêneros de Glandulocaudini, 

as espécies de Mimagoniates têm distribuição predominantemente restrita, com um alto grau 

de endemismo reconhecido (Menezes & Weitzman, 2009). No entanto, contrariamente aos 

demais, típicos de regiões de elevadas altitudes do escudo cristalino brasileiro, o gênero 

Mimagoniates ocorre, no geral, em áreas baixas de planície litorânea, em drenagens costeiras 

desde o sul da Bahia até o Rio Grande do Sul (Weitzman et al., 1988), no domínio MA. Neste 

contexto, M. microlepis pode ser considerada “uma grande exceção”, por peculiaridades que a 

difere tanto dos demais glandulocaudíneos quanto das suas congêneres. A espécie, que foi 

descrita da bacia do rio Macacu, drenagem costeira do Rio de Janeiro, representa uma exceção 

em Glandulocaudini, visto que, diferentemente de todos os outros membros desta tribo, não 

apresenta distribuição restrita, ocorrendo ao longo de quase toda extensão da MA, em rios e 

riachos desde o Estado da Bahia até o Rio Grande do Sul; e representa também uma exceção 

dentro do gênero, pois não tem distribuição restrita às áreas de planície litorânea, ocorrendo 

também em regiões mais altas, em áreas adjacentes de planalto, no escudo cristalino brasileiro, 

drenadas pela bacia do alto Paraná (Menezes et al., 2008; Menezes & Weitzman, 2009).  

 Ao compararem amostras de M. microlepis de algumas localidades ao longo de sua 

distribuição em bacias costeiras e também de tributários do rio Iguaçu (bacia do alto Paraná), 

Menezes & Weitzman (2009) detectaram variação clinal de alguns caracteres morfológicos na 

espécie (e.g., número de raios ramificados na anal, número de escamas perfuradas na linha 

lateral). Naquela ocasião, os autores concluíram que todas as amostras pertenceriam a M. 

microlepis, uma espécie que seria, portanto, amplamente distribuída e representada por 

populações alopátricas, mas salientaram a necessidade de estudos mais detalhados, 

principalmente em nível populacional e com a utilização de ferramentas moleculares, para 

refutar ou corroborar tal hipótese, bem como para melhor entender a história evolutiva da 

espécie. Esta abordagem já havia sido utilizada anteriormente por Menezes et al. (2008) para 

discutir, neste caso, o padrão de distribuição da espécie em drenagens costeiras dos estados de 

São Paulo, Paraná, Santa Catarina e também no Iguaçu. No entanto, como salientado pelos 
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O grupo interno inclui diferentes populações de M. microlepis ao longo da sua 

distribuição geográfica (cujas sequências foram obtidas no presente estudo) e o grupo externo é 

formado por outras sete espécies de Glandulocaudini (Lophiobrycon weitzmani, Glandulocauda 

caerulea, G. melanopleura, Mimagoniates inequalis, M. lateralis, M. rheocharis e M. sylvicola), 

além de três espécies de Characiformes não pertencentes a esta tribo (Bryconops 

caudomaculatus (Günther), Cheirodon ibicuhiensis Eigenmann e Spintherobolus leptoura 

Weitzman & Malabarba). Tanto C. ibicuhiensis quanto S. leptoura pertencem à Characidae. A 

inclusão de Bryconops Kner nesta família, entretanto, é controversa, pois, apesar de filogenias 

baseadas em dados morfológicos sugerirem que este se trata de gênero basal em Characidae 

(e.g., Mirande, 2010), hipóteses baseadas em dados moleculares alocam Bryconops na família 

Iguanodectidae (e.g., Oliveira et al., 2011; Thomaz et al., 2015b). Independente da família a qual 

pertence, sequências de B. caudomaculatus foram utilizadas para o enraizamento das 

topologias, já que este é o táxon do presente conjunto de dados mais distante de M. microlepis. 

No caso do grupo externo, a maioria das sequências também foi obtida no presente estudo, 

com exceção das de B. caudomaculatus, C. ibicuhiensis, L. weitzmani e S. leptoura, que foram 

retiradas do GenBank, e correspondem àquelas depositadas por Oliveira et al. (2011) e/ou 

Thomaz et al. (2015b), que realizaram análises filogenéticas (com base em dados moleculares)  

da família Characidae e subfamília Stevardiinae (Characidae), respectivamente. 

Antes da análise filogenética, estimou-se para cada gene separadamente o Índice de 

Saturação de Substituição (ISS), como descrito por Xia et al. (2003) e Xia & Lemey (2009) e 

detalhado no Capítulo 1 desta tese. O melhor modelo de evolução nucleotídica também foi 

estimado de cada gene individualmente no programa MrModeltest v. 2.2 (Nylander, 2004), sob 

o critério de informação de Akaike (AIC). As matrizes de dados geradas (16S, COI, 

mitocondrial concatenada e RAG2) também foram analisadas no MEGA v. 5.0 (Tamura et al., 

2011) para obtenção do número de sítios conservados (C), variáveis (V) e informativos (Pi).  

A análise de MV foi feita através do programa RAxML-HPC2 v.8.2.4 (Stamatakis, 2014). 

Árvores randômicas de partida foram geradas para cada busca independente e todos os outros 

parâmetros foram estabelecidos em valores padrão. Todas as análises de MV foram conduzidas 

sob o modelo GTRCAT e a robustez topológica foi investigada através do teste estatístico de 

bootstrap com 1.000 pseudoréplicas. A análise de IB foi realizada no MrBayes v. 3.2.6 (Ronquist 

et al., 2012), sob o modelo GTR+I+G para a matriz mitocondrial e SYM+G para a matriz 

nuclear, conforme estimado pelo MrModeltest, partindo de uma árvore randômica para as 

buscas da Monte Carlo Markov chain (MCMC). A análise em si consistiu de duas corridas 

simultâneas com 20 milhões de gerações cada, sendo cada uma com quatro MCMC e uma 
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gene nuclear são bem diferentes daqueles gerados com base nos genes mitocondriais. Aqui, M. 

microlepis aparece como um grupo monofilético de suporte moderado (0,8 de probabilidade 

posterior e 75% de bootstrap), onde estão incluídos todos os quatro haplogrupos mencionados 

anteriormente. Além disto, o gene nuclear não recupera a mesma estruturação proposta pelos 

genes mitocondriais dentro da espécie. Nas análises baseadas no RAG2, apenas o HAP4 está 

estruturado, formando um clado. Exceto pela relação entre um indivíduo do HAP2 (da bacia do 

rio Itanhaém) e um do HAP3 (bacia do rio Ribeira de Iguape), as relações entre os diferentes 

haplogrupos não foram satisfatoriamente esclarecidas, umas vez que estes estão arranjados em 

uma politomia basal dentro de M. microlepis (Fig. 3). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3. Topologia obtida através da análise de Inferência da matriz do gene nuclear RAG2 (770 pb),
mostrando as hipóteses de relação entre Mimagoniates microlepis e grupo externo, com destaque para os quatro
haplogrupos propostos no presente estudo com base no mtDNA. Os números nos nós indicam os valores de
probabilidade posterior e bootstrap (%) respectivamente e o (-) indica que o clado não foi recuperado por meio
da análise de Máxima Verossimilhança. 
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haplogrupo de M. microlepis e em M. lateralis foram recuperadas em 100% das árvores, 

indicando que todos os indivíduos inseridos em cada um destes agrupamentos, de fato, 

pertencem a eles.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4. (A) Árvore de espécies reconstruída por meio da análise combinada das matrizes mitocondrial
(concatenada, 16S + COI) e nuclear (RAG2) (238 indivíduos), indicando as relações entre os quatro haplogrupos de
Mimagoniates microlepis propostos no presente estudo e entre estes e Mimagoniates lateralis; os números
indicam o valor de probabilidade posterior de cada nó. (B) Cloudgram gerado a partir da sobreposição de todas as
18 mil árvores retidas após o burn-in; as linhas em azul representam as topologias mais comuns, seguidas das em
vermelho e verde, e a linha azul mais escura representa a árvore de espécies com maior probabilidade posterior. 
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incluídos dois indivíduos do HAP1, um da bacia do rio Pardo e outro da bacia do rio Itaúnas. 

Como mencionado anteriormente, nesta análise, entretanto, não foi recuperada a estruturação 

encontrada através dos genes mitocondriais e estes indivíduos não formaram um agrupamento 

distinto (Fig. 3).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

O HAP1 é composto por cinco haplótipos ocorrentes em quatro bacias hidrográficas. A 

rede de haplótipos do HAP1 é apresentada na Fig. 9. O haplótipo central da rede (H2) é o mais 

frequente e também o único compartilhado, ocorrendo nas bacias dos rios Pardo (BA) e Itaúnas 

(ES). O haplótipo H1, separado do H2 por quatro passos mutacionais, é exclusivo de um riacho 

costeiro na cidade de São Mateus (ES). Já na bacia do rio Peruípe (BA), há três haplótipos 

distintos e exclusivos (H3, H4 e H5), sendo o H4 central e separado dos demais por apenas um 

passo mutacional. A conexão entre os haplótipos da bacia do Peruípe e o haplótipo central do 

HAP1 (H2) se dá através do haplótipo H3, que se separa do H2 por apenas um passo 

mutacional.  

Figura 8. Parte da topologia obtida através da análise de Inferência Bayesiana da matriz de dados
mitocondriais concatenada (16S + COI, 1059 pb) de Mimagoniates microlepis e grupo externo,
destacando o Haplogrupo 1. Os números nos nós indicam os valores de probabilidade posterior e
bootstrap (%) respectivamente. Os haplótipos (H) correspondentes do gene COI (524 pb) também são
indicados para cada indivíduo/grupo. 
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Na análise de variância molecular (AMOVA), foram consideradas populações de todas as 

bacias, pois cada uma delas tinha mais de dois indivíduos coletados (ver ‘Material & Métodos’). 

As estatísticas sumárias de cada uma destas localidades (neste caso, bacias) são apresentadas na 

Tabela 6. A bacia do rio Peruípe (única com mais de um haplótipo) apresentou elevada 

diversidade haplotípica (Hd=0,8) e baixa diversidade nucleotídica (π=0,2%). Os resultados da 

AMOVA indicaram elevado percentual de variação entre as bacias, recuperando uma 

estruturação genética não evidenciada nas análises filogenéticas (Tabela 7).  

 

Tabela 6. Estatísticas sumárias de cada localidade do HAP1, com base no gene 
mitocondrial COI (524 pb). N: tamanho da amostra; h: número de haplótipos; Hd: 
diversidade haplotípica; π: diversidade nucleotídica por sítio; dp: desvio padrão. 

Localidades N h Hd/dp π/dp 

Pardo 3 1 0,000 0,00000 

Peruípe 5 3 0,800/0,164 0,00191/0,00053 

Itaúnas 10 1 0,000 0,00000 

São Mateus 5 1 0,000 0,00000 

 

Figura 9. Distribuição do Haplogrupo 1 de Mimagoniates microlepis em bacias costeiras da Bahia e
Espírito Santo e rede de haplótipos deste haplogrupo, inferida a partir de 524 pb do gene mitocondrial
COI. Na rede, cada haplótipo é representado por um círculo, cujo tamanho é proporcional à sua
frequência. As linhas representam as relações entre os haplótipos e o valor indicado nestas linhas
corresponde ao número de mutações entre eles. As cores dos símbolos do mapa e dos círculos das redes
são correspondentes. 



80 
 

Tabela 7. Análise de variância molecular (AMOVA) do HAP1, com base no gene mitocondrial 
COI (524 pb). GL: grau de liberdade; p=0,00000. 

 

Níveis hierárquicos 

 

GL 

 

Percentual de variação 

 

Índice de fixação (FST) 

Entre populações 3 92,25  

0,92254 
Dentro de populações 18 7,75

 

 Como mencionado anteriormente, o teste de mudança no tamanho da população (R2) 

indicou uma expansão demográfica significativa dentro do HAP1 (Tabela 5). Esta expansão, no 

entanto, não foi corroborada através dos testes de neutralidade (D e FS) e da análise de BSP, 

cujos resultados não detectaram indícios de expansão ou declínio populacional significativos 

dentro deste haplogrupo (Tabela 5 e Fig. 7c, respectivamente).  
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Figura 10. Parte da topologia obtida através da análise de Inferência Bayesiana da matriz de dados
mitocondriais concatenada (16S + COI, 1059 pb) de Mimagoniates microlepis e grupo externo, 
destacando o Haplogrupo 2. Os números nos nós indicam os valores de probabilidade posterior e 
bootstrap (%) respectivamente. Os haplótipos (H) correspondentes do gene COI (524 pb) também são
indicados para cada indivíduo/grupo. 
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O HAP2 é composto por 16 haplótipos ocorrentes em 21 localidades (= pontos de coleta) 

(Fig. 11). A rede de haplótipos, baseada no gene mitocondrial COI, evidenciou uma 

estruturação marcante dentro deste haplogrupo, com a formação de dois filogrupos (norte e 

sul), separados por três passos mutacionais. Estes agrupamentos são os mesmos obtidos 

mediante a análise de GMYC: o filogrupo norte (i.e., HAP2_norte), formado por nove 

haplótipos ocorrentes nas bacias dos rios Paraíba do Sul, Macacu (no RJ) e em drenagens 

costeiras de Ubatuba e Caraguatatuba (SP), e o filogrupo sul (i.e., HAP2_sul), composto por sete 

haplótipos de bacias costeiras localizadas em São Sebastião, Bertioga, São Vicente, Mongaguá, 

Itanhaém e Peruíbe (SP). A rede de haplótipos neste último filogrupo indicou uma estruturação 

geográfica não evidenciada através das análises filogenéticas baseadas nos genes mitocondriais. 

No sentido norte-sul, localidades de São Sebastião e a localidade mais ao norte de Bertioga 

(Bertioga_1) compartilham o haplótipo H4; já os pontos mais ao sul de Bertioga (localidades 

Bertioga_2, Bertioga_3 e Bertioga_4) compartilham o H2 entre si; haplótipos são também 

compartilhados entre riachos que drenam São Vicente, Mongaguá e Itanhaém, e a localidade de 

Peruíbe (limite sul deste filogrupo) apresenta um haplótipo único e exclusivo (H7), que é o 

ponto de ligação entre este filogrupo e o filogrupo de distribuição mais ao norte. Dentro deste 

último, por sua vez, a estruturação é menos evidente, assim como indicado por meio das 

análises filogenéticas baseadas nos genes mitocondriais. Neste filogrupo, há um haplótipo 

central (H13), compartilhado por riachos de Caraguatatuba e pelo rio Escuro, localidade mais 

ao sul em Ubatuba; a maioria dos demais haplótipos está separada do H13 por apenas um passo 

mutacional; os riachos mais ao norte de Ubatuba (localidades Ubatuba_1 e Ubatuba_2) 

compartilham o haplótipo H9 entre si; a localidade Ubatuba_3 tem um haplótipo único e 

exclusivo (H15). Cada uma das localidades amostradas na bacia do Paraíba do Sul apresenta 

um haplótipo único e exclusivo (H10 em um afluente do Paraíba na cidade de Bom Jardim e 

H14 em Teresópolis, ambas no RJ), que não possuem conexão direta (como também sugerido 

mediante as análises filogenéticas). Na localidade tipo, em Cachoeiras de Macacu, também só 

existe um haplótipo único e não compartilhado (H16), que é o ponto de conexão entre o 

filogrupo de distribuição mais ao norte e o de distribuição mais ao sul. O H16 não está ligado 

diretamente ao haplótipo central H13, e sim através do haplótipo H15 (da localidade 

Ubatuba_3), de quem está separado por apenas um passo mutacional. O haplótipo da 

localidade de tipo também está ligado ao H14 (Paraíba do Sul_2), de quem está separado por 

apenas um passo mutacional.  
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Com relação ao HAP2, foram realizadas duas análises de variância molecular (AMOVA). 

Na primeira, foram considerados como populações, os filogrupos norte e sul, obtidos a partir da 

rede de haplótipos. Já na segunda análise, cada localidade amostrada foi considerada como 

uma população distinta. Neste caso, como apresentado em ‘Material & Métodos’, só foram 

incluídas localidades com, no mínimo, dois indivíduos amostrados (no caso do HAP2, foram 19 

localidades). Os resultados das duas análises de AMOVA são apresentados na Tabela 8 e 

indicam que o percentual de variação molecular é maior entre as localidades (populações) 

quando estas são consideradas individualmente e não por filogrupo. As estatísticas sumárias de 

cada uma destas localidades são apresentadas na Tabela 9. Das 19, apenas quatro apresentaram 

elevada diversidade haplotípica (i.e., Hd>0,5): Ubatuba_Caragua, São Sebastião_1, Bertioga_1 e 

São Vicente. A diversidade nucleotídica foi considerada baixa em todas as localidades (π<0,5%). 

Os resultados obtidos a partir da AMOVA indicaram elevado percentual de variação entre as 

localidades, evidenciando uma forte estruturação genética (Tabela 8).  

  

Figura 11. Distribuição do Haplogrupo 2 de Mimagoniates microlepis em bacias costeiras do Rio de
Janeiro (inclui localidade tipo) e São Paulo e rede de haplótipos deste haplogrupo, inferida a partir de
524 pb do gene mitocondrial COI. Na rede, cada haplótipo é representado por um círculo, cujo tamanho
é proporcional à sua frequência. As linhas representam as relações entre os haplótipos e o valor
indicado nestas linhas corresponde ao número de mutações entre eles. No mapa, a estrela representa a
localidade tipo de M. microlepis, na bacia do rio Macacu, em Cachoeiras de Macacu, RJ. 
 



85 
 

Tabela 8. Análise de variância molecular (AMOVA) do HAP2, com base no gene 
mitocondrial COI (524 pb). Para a AMOVA 1, foram consideradas como populações o 
‘filogrupo norte’ e ‘filogrupo sul’, obtidos a partir da rede de haplótipos; já na AMOVA 2, 
foram consideradas as 19 localidades distintas. GL: grau de liberdade; p=0,00000. 

AMOVA  Níveis hierárquicos GL % de variação Índice de fixação (FST)

 Entre populações 1 55,25  

0,55254 
1 Dentro de populações 106 44,75

 Entre populações 18 85,88  

0,85876 
2 Dentro de populações 89 14,12

 

Tabela 9. Estatísticas sumárias de cada localidade do HAP2, com base no gene 
mitocondrial COI (524 pb). N: tamanho da amostra; h: número de haplótipos; Hd: 
diversidade haplotípica; π: diversidade nucleotídica por sítio; dp: desvio padrão. 

Localidades N h Hd/dp π/dp 

Paraíba do Sul_1 5 1  0,000 0,00000 

Localidade tipo 5 1 0,000 0,00000 

Paraíba do Sul_2 9 2 0,222/0,166 0,00042/0,00032 

Ubatuba_1 4 1 0,000 0,00000 

Ubatuba_2 5 2 0,400/0,237 0,00076/0,00045 

Ubatuba_3 10 1 0,000 0,00000 

Ubatuba_Caragua 5 3 0,700/0,218 0,00153/0,00058 

Caraguatatuba_1 2 1 0,000 0,00000 

Caraguatatuba_2 5 1 0,000 0,00000 

São Sebastião_1 5 2 0,600/0,175 0,00458/0,00134 

São Sebastião_2 5 2 0,400/0,237 0,00305/0,00181 

Bertioga_1 4 3 0,833/0,222 0,00477/0,00199 

Bertioga_2 5 2 0,400/0,237 0,00305/0,00181 

Bertioga_3 19 3 0,368/0,125 0,00074/0,00027 

Bertioga_4 4 1 0,000 0,00000 

São Vicente 3 3 1,000/0,272 0,00382/0,00134 

Mongaguá 4 2 0,500/0,265 0,00191/0,00101 

Itanhaém 4 1 0,000 0,00000 

Peruíbe 5 1 0,000 0,00000 

 



 

 

sinal 

o FS,

(p=0,

5), q

demo

apres

colet

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

F
a

Como m

 de expansã

, indicou um

,33). O teste

que foi cor

ográfica den

sentado um

ta. A localid

Figura 12. 
amostrada pa

mencionado 

ão demográf

ma possível

e de mudanç

rroborada m

ntro HAP2 

m gráfico ind

dade com ma

Gráfico indi
ara o Haplog

anteriorme

fica relacion

l expansão 

ça no taman

mediante a

teve início 

dicando os v

aior valor d

icando os v
grupo 2 de M

ente, o teste

nada ao HA

(FS = -1,55

nho populac

a análise d

por volta d

valores de d

de π foi ‘Bert

valores de d
Mimagoniates 

e de neutral

AP2 (Tabela 

51), mas sem

cional (R2) t

de BSP. Se

de 0,01 m.a

diversidade 

tioga_1’.  

iversidade n
microlepis. 

lidade D nã

5). Já o outr

m suporte e

também ind

gundo esta

a. (Fig. 7a). 

nucleotídica

nucleotídica 

ão evidencio

ro teste dest

estatístico s

dicou expan

a análise, a

Na Fig. 12 

a (π) por lo

(π) por loca

86

ou nenhum

ta natureza,

significativo

nsão (Tabela

a expansão

a seguir, é

ocalidade de

alidade

6 

m 

, 

o 

a 

o 

é 

e 



 

 

 

haplo

perte

drena

o rio 

riach

 

agrup

comp

Ribei

riach

trech

grup

nenh

do P

pouc

aos e

análi

(Fig. 

de 0,

HAP

Com

gene

mono

(HAP

 

 

 

 

 

 

HAPLOG

 

As análi

ogrupo 3 (H

encentes a 

agens costei

 Alto Tietê,

ho costeiro, a

Ainda d

pamento be

posto pelos 

ira de Iguap

ho costeiro a

hos mais ba

o monofilé

huma outra 

araná não 

co mais alto 

espécimes d

ise de GMY

5). O valor

,7%. Na aná

P3, um do A

mo já mencio

s mitocond

ofilético; o e

P2) (Fig. 3). 

GRUPO	3	–

ses filogené

HAP3) é um 

populações

iras do Esta

 bacia do ri

afluente da 

de acordo 

em suportad

indivíduos

pe (Fig. 13)

afluente da 

aixos da bac

ético, apesa

estruturaçã

formam um

 do rio, no 

destas bacia

YC também 

r de divergê

álise filogen

Alto Tietê, u

onado, na to

driais não 

espécime do

 

–	ALTO	TI

éticas (IB e 

grupo mon

 das bacias

ado do Paran

o Paraná, n

Baía de Par

com as to

do (probabili

s do Alto T

). Se não fo

Baía de Par

cia do Ribei

r do supor

ão interna pa

m clado e in

Estado do P

as costeiras

indica que 

ência genéti

nética basea

um do Ribe

opologia nu

foi recupe

o rio Ribeira

 

IETÊ	+	RIB

MV) basea

nofilético, be

s do Alto 

ná (PR) (Fig

na cidade de

ranaguá, em

opologias b

idade poste

Tietê e espé

osse pela in

ranaguá, em

ira (que dre

rte não mu

ara o HAP3

ndivíduos d

Paraná, apa

s do que ao

o HAP3, co

ica interna, 

ada no gene

eira de Igu

uclear, no en

erada e es

a de Iguape

BEIRA	DE	

adas nos ge

em suportad

Tietê (SP), 

g. 2). O limit

e Itapecerica

m Morretes (

baseadas no

rior de 1 e 9

écimes de 

nclusão de u

m Morretes,

enam o Esta

uito alto. F

3: as diferen

do Ribeira d

recem como

os demais c

omo um tod

baseada na

e nuclear, f

ape e um d

ntanto, a est

stes indivíd

e está mais r

IGUAPE	+

enes mitoco

do (Fig. 1), fo

Ribeira de

te norte de d

a da Serra (S

(PR).  

os genes m

93% de boot

algumas lo

um indivídu

 as populaç

ado de São 

Fora estas, 

ntes populaç

de Iguape, c

o mais prox

coletados n

do, represen

a matriz do 

foram incluí

de um riach

truturação e

duos não 

relacionado 

+	LITORAL

ondriais ind

formado por

e Iguape (S

distribuição

SP), e o limi

mitocondria

tstrap) dentr

ocalidades d

uo (LBP 34

ções do Alto

Paulo) form

não há ind

ções de baci

coletados no

ximamente 

no Ribeira (

nta uma ent

COI (53 ind

ídos três es

ho costeiro 

encontrada 

formaram 

 a um do ri

87

L	PR	

icam que o

r indivíduos

SP e PR) e

 do HAP3 é

ite sul é um

ais, há um

ro do HAP3

da bacia do

327) de um

o Tietê e de

mariam um

dicativo de

ias costeiras

o curso um

relacionado

(Fig. 13). A

idade única

divíduos), é

spécimes do

do Paraná.

através dos

um grupo

io Itanhaém

7 

o 

s 

e 

é 

m 

m 

3 

o 

m 

e 

m 

e 

s 

m 

o 

A 

a 

é 

o 

. 

s 

o 

m 



88 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 HAP3 é composto por 16 haplótipos ocorrentes em 12 localidades (= pontos de coleta) (Fig. 

14). A rede de haplótipos, baseada no gene mitocondrial COI, evidenciou a presença de dois 

filogrupos dentro do HAP3: (1) filogrupo norte, que inclui haplótipos de distribuição mais ao 

norte, na bacia do Alto Tietê e em trechos do Ribeira de Iguape que drenam o Estado de São 

Paulo; (2) e o filogrupo sul, que é restrito ao limite sul de distribuição do HAP3, incluindo os 

haplótipos ocorrentes nas bacias costeiras do Paraná e no trecho do Ribeira de Iguape que 

drena este estado. Para a ligação entre estes grupos, foi necessária a adição de um vetor 

mediano (median vector, mv). Como será visto adiante, no entanto, mediante a análise de 

variância molecular (AMOVA) uma maior variação genética entre localidades foi recuperada, 

Figura 13. Parte da topologia obtida através da análise de Inferência Bayesiana da matriz de dados
mitocondriais concatenada (16S + COI, 1059 pb) de Mimagoniates microlepis e grupo externo, destacando o
Haplogrupo 3. Os números nos nós indicam os valores de probabilidade posterior e bootstrap (%)
respectivamente. Os haplótipos (H) correspondentes do gene COI (524 pb) também são indicados para cada
indivíduo/grupo. 
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quando estas foram consideradas de forma independente (por ponto de coleta) e não agrupadas 

por filogrupos (Tabela 10). No Alto Tietê, há dois haplótipos distintos e exclusivos desta 

localidade (H1 e H3). Na bacia do Ribeira de Iguape como um todo, há oito haplótipos, sendo 

que quatro deles (H2, H4, H6 e H7) ocorrem apenas em trechos mais baixos desta bacia, no 

Estado de São Paulo, e os outros quatro (H9, H10, H12 e H16) ocorrem na localidade Ribeira_4, 

no Paraná. Os pontos amostrados em São Paulo (localidades Ribeira_1, Ribeira_2 e Ribeira_3) 

compartilham haplótipos entre si, sendo que apenas a Ribeira_2 possui um haplótipo exclusivo 

(H6). Dos quatro haplótipos que ocorrem na localidade Ribeira_4, no Paraná, apenas um (H16) 

é exclusivo, sendo os demais compartilhados com duas ou mais localidades nas bacias costeiras 

localizadas ao entorno da Baía de Paranaguá. Todas estas localidades, por sua vez, 

compartilham haplótipos entre si, com exceção de Morretes_2, que tem dois haplótipos (H11 e 

H14) exclusivos.  

  

 

 

 

 

 

Figura 14. Distribuição do Haplogrupo 3 de Mimagoniates microlepis nas bacias do rio Alto Tietê (SP),
Ribeira de Iguape (SP e PR) e em bacias costeiras do Paraná e rede de haplótipos deste haplogrupo,
inferida a partir de 524 pb do gene mitocondrial COI. Na rede, cada haplótipo é representado por um
círculo, cujo tamanho é proporcional à sua frequência. As linhas representam as relações entre os
haplótipos e o valor indicado nestas linhas corresponde ao número de mutações entre eles. O
HAP3_norte e HAP3_sul estão ligados por um vetor mediano (median vector, mv). 
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Com relação ao HAP3, foram realizadas três análises de variância molecular (AMOVA). 

Na primeira, foram considerados como populações, os filogrupos norte e sul, originados a 

partir da rede de haplótipos. Como o HAP3 é composto por indivíduos ocorrentes em bacias 

costeiras (como acontece tipicamente em M. microlepis) e também no Alto Tietê, que é afluente 

da bacia do rio Paraná, na segunda AMOVA, foram consideradas como populações, as 

localidades ‘Alto Tietê’ e ‘Costa’. Esta análise foi feita com o intuito de avaliar a existência de 

alguma estruturação/separação entre o Alto Tietê e as bacias costeiras não evidenciada na 

análise filogenética. Já na terceira análise, cada localidade amostrada foi considerada como 

uma população distinta. Neste caso, como apresentado no ‘Material & Métodos’, só foram 

incluídas localidades com, no mínimo, dois indivíduos amostrados (no caso do HAP3, foram 11 

localidades).  Os resultados das três AMOVAs são apresentados na Tabela 10 e indicam que o 

percentual de variação molecular é maior entre as localidades quando estas são consideradas 

separadamente, o que não justificaria a separação em ‘Filogrupo_norte’ e ‘Filogrupo_sul’, nem 

entre ‘Alto Tietê’ e ‘Costa’. 

 
Tabela 10. Análises de variância molecular (AMOVA) do HAP3, com base no gene 
mitocondrial COI (524 pb). Na AMOVA 1, foram consideradas como populações o ‘filogrupo 
norte’ e ‘filogrupo sul’, obtidos a partir da rede de haplótipos; na AMOVA 2, foram 
consideradas as localidades ‘Alto Tietê’ e ‘Costa;’ e já na AMOVA 3, foram consideradas 11 
localidades distintas. GL: grau de liberdade; p=0,00000. 

 

AMOVA  
 

Níveis hierárquicos 
 

GL 
 

% de variação 
 

Índice de fixação (FST) 
 
1 

 

Entre populações 
 

 

1 
 

52,87 
  

 

0,52868 

Dentro de populações 51 47,13  

 
2 

 

Entre populações 
 

 

1 
 

43,09 
  

 

0,43093 

Dentro de populações 51 56,91  

 
3 
 

 

Entre populações 
 

 

10 
 

58,42 
  

Dentro de populações 42 41,58  0,58423 

 

As estatísticas sumárias de cada uma das 11 localidades são apresentadas na Tabela 11. 

Todas as localidades apresentaram elevado valor de diversidade haplotípica (i.e., Hd>0,5), com 

exceção das localidades Ribeira de Iguape_1 e Morretes_2 (Hd=0,3 e Hd=0,4, respectivamente). 

A diversidade nucleotídica foi considerada baixa em quase todas as localidades (π<0,5%), com 

exceção de Lageado e Nhundiaquara_2 (π=0,6% aproximadamente, em ambas). Os resultados 
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da terceira AMOVA indicaram percentual de variação relativamente alto entre as localidades, 

indicando estruturação dentro do HAP3 (Tabela 10). 

 

Tabela 11. Estatísticas sumárias de cada localidade do HAP3, com base no gene mitocondrial 
COI (524 pb). N: tamanho da amostra; h: número de haplótipos; Hd: diversidade haplotípica; 
π: diversidade nucleotídica por sítio; dp: desvio padrão. 

Localidades N h Hd/dp π/dp 

Alto Tietê 13 2 0,538/0,060 0,00206/0,00023

Ribeira de Iguape_1 6 2 0,333/0,215 0,00064/0,00041

Ribeira de Iguape_2 4 3 0,833/0,222 0,00477/0,00199

Ribeira de Iguape_3 5 2 0,600/0,175 0,00458/0,00134

Ribeira de Iguape_4 4 4 1,000/0,177 0,00413/0,00093

Lageado 2 2 1,000/0,500 0,00573/0,00286

Paranaguá 3 2 0,667/0,314 0,00136/0,00064

Nhundiaquara_1 5 3 0,700/0,218 0,00344/0,00116

Nhundiaquara_2 3 3 1,000/0,272 0,00636/0,00180

Morretes_1 3 2 0,667/0,314 0,00254/0,00120

Morretes_2 5 2 0,400/0,237 0,00229/0,00136

 

  

Os testes de neutralidade indicaram uma possível expansão demográfica em HAP3 (D= 

-0,32130 e FS=-4,032), mas sem suporte estatístico significativo (p>0,10 e p=0,46, 

respectivamente). O teste de mudança no tamanho populacional (R2) também indicou expansão 

(Tabela 5), desta vez com suporte (p=0,0000). A análise de BSP, por outro lado, indicou um leve 

declínio no tamanho efetivo populacional, iniciado por volta de 0,01 m.a. (Fig. 7b). Um gráfico 

indicando os valores de diversidade nucleotídica (π) por localidade de coleta é apresentado na 

Fig. 15. O maior valor de π foi encontrado na localidade ‘Nhundiaquara_2’ e o menor no 

‘Ribeira_1’.  
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de bootstrap). Em relação ao primeiro clado, as análises filogenéticas apontam para uma 

relação mais estreita entre os indivíduos coletados nas bacias dos rios Iguaçu e Tibagi, mas as 

relações entre as bacias costeiras do PR e SC e destas com o clado (Iguaçu, Tibagi) não foram 

satisfatoriamente esclarecidas. Ainda dentro deste agrupamento, alguns indivíduos aparecem 

como proximamente relacionados, mas sem a formação de clados distintos por localidade, uma 

vez que nem todos os espécimes do mesmo ponto de coleta estão incluídos nestes subgrupos 

(Fig. 16). Dentro do segundo agrupamento formado, há dois clados distintos, um é composto 

por indivíduos coletados apenas na drenagem do rio Maquiné (bacia do Tramandaí) e o outro 

pelos espécimes da bacia do rio Mampituba. Estes dois clados e o indivíduo coletado no rio 

Três Forquilhas (também bacia do rio Tramandaí, em Itati) estão arranjados em uma 

tricotomia basal. 

Os dois grandes clados recuperados mediante as análises filogenéticas baseadas nos 

genes mitocondriais foram também reconhecidos através da análise de GMYC como entidades 

evolutivas distintas (HAP4_norte e HAP4_sul; Fig. 5). Os agrupamentos dentro de cada um 

destes clados mais abrangentes não foram reconhecidos como independentes por meio da 

análise de GMYC. Como já mencionado, a análise de DNA Barcoding, entretanto, indicou 

valores de divergência genética de apenas 2% entre os HAP4_norte e HAP4_sul do GMYC. 

Quando considerado o HAP4 como um todo (72 exemplares), o valor de divergência genética 

interna é de 1,1%. Na análise filogenética baseada no RAG2, foram incluídos três indivíduos do 

HAP4, um da bacia do rio Iguaçu (PR) e dois de bacias costeiras distintas, uma no PR e outra 

em SC. Como já mencionado, este haplogrupo foi o único recuperado como monofilético 

através da análise com o gene nuclear e estes três indivíduos formaram um clado com elevado 

valor de suporte (Fig. 3). 
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Figura 16. Parte da topologia obtida através da análise de Inferência Bayesiana da matriz de dados
mitocondriais concatenada (16S + COI, 1059 pb) de Mimagoniates microlepis e grupo externo, destacando o 
Haplogrupo 4 e M. lateralis. Os números nos nós indicam os valores de probabilidade posterior e bootstrap 
(%) respectivamente. Os haplótipos (H) correspondentes do gene COI (524 pb) também são indicados para
cada indivíduo/grupo; haplótipos não indicados representam espécimes que não tiveram o gene 16S
amplificado/sequenciado 
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O HAP4 é composto por 15 haplótipos ocorrentes em 18 localidades (= pontos de coleta) 

(Fig. 17). Através da rede de haplótipos, baseada no gene mitocondrial COI, foi recuperada a 

mesma estrutura observada na árvore de IB (Fig. 16), com distinção de dois grandes filogrupos 

dentro do HAP4: um de distribuição mais ao norte, incluindo as bacias dos rios Iguaçu, Tibagi e 

pequenas bacias costeiras dos estados de PR e SC e outro, de distribuição mais ao sul, nas 

bacias dos rios Mampituba (SC e RS), Três Forquilhas e Maquiné (ambos no RS) (Fig 17). Cada 

bacia deste último filogrupo tem apenas um haplótipo e exclusivo (H13, H15 e H14, 

respectivamente); o haplótipo do rio Três Forquilhas é central, separando-se dos haplótipos dos 

rios Mampituba e Maquiné por dois e um passos mutacionais, respectivamente. Em relação ao 

filogrupo de distribuição mais ao norte, algumas das relações internas, observadas na topologia 

apresentada na Fig. 16, foram também indicadas a partir da rede de haplótipos do COI (e.g., H2 

e H3; H4 e H5; H7; H8; H9). Dentro deste filogrupo, o haplótipo H12, ocorrente nas localidades 

‘Guaratuba_2’ e ‘Matinhos’, aparece como haplótipo central; a maioria dos demais haplótipos 

se separa deste por apenas um passo mutacional; todas as localidades das bacias dos rios Iguaçu 

e Tibagi apresentam e compartilham o mesmo haplótipo (H8); na localidade ‘Matinhos’, foi 

encontrado o maior número de haplótipos (5), sendo apenas dois deles exclusivos (H4 e H10); a 

maioria dos haplótipos é compartilhada entre duas ou mais localidades e, além de ‘Matinhos’, 

as únicas localidades que apresentam haplótipos exclusivos são ‘São Francisco do Sul’ (H1), 

‘Garuva’ (H3), ‘Jaraguá’ (H6) e ‘Paranaguá_HAP4’ (H11). 
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Com relação ao HAP4, também foram realizadas três análises de variância molecular 

(AMOVA). Na primeira, foram considerados como populações, os filogrupos norte e sul, 

reconhecidos a partir da rede de haplótipos. Assim como o HAP3, o HAP4 também inclui 

indivíduos ocorrentes em drenagens costeiras (como acontece tipicamente em M. microlepis) e 

também em afluentes da bacia do rio Paraná (Iguaçu e Tibagi). Assim, na segunda AMOVA, 

foram consideradas como populações, as localidades, ‘Iguaçu_Tibagi’ e ‘Costa’. Esta análise foi 

feita com o intuito de avaliar a existência de alguma estruturação/separação entre os rios 

Iguaçu e Tibagi e as bacias costeiras, não evidenciada na análise filogenética. Já na terceira 

análise, cada localidade amostrada foi considerada como uma população distinta. Neste caso, 

como apresentado em ‘Material & Métodos’, só foram incluídas localidades com, no mínimo, 

dois indivíduos amostrados (no caso do HAP4, foram 14 localidades). Os resultados das duas 

análises de AMOVA são apresentados na Tabela 12 e indicam que o percentual de variação 

molecular é ligeiramente maior entre as localidades quando estas são consideradas 

separadamente do que quando separadas por filogrupos. O percentual de variação entre as 

Figura 17. Distribuição do Haplogrupo 4 de Mimagoniates microlepis nas bacias do rio Tibagi, Iguaçu e
em bacias costeiras de Santa Catarina e Rio Grande do Sul e rede de haplótipos deste haplogrupo,
inferida a partir de 524 pb do gene mitocondrial COI. Na rede, cada haplótipo é representado por um
círculo, cujo tamanho é proporcional à sua frequência. As linhas representam as relações entre os
haplótipos e o valor indicado nestas linhas corresponde ao número de mutações entre eles. O
HAP4_norte e HAP4_sul estão ligados por um vetor mediano (median vector, mv). 
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populações quando separadas em ‘Iguaçu_Tibagi’ vs. ‘Costa’ foi consideravelmente menor, o 

que não justifica esta separação. 

 

Tabela 12. Análises de variância molecular (AMOVA) do HAP4, com base no gene 
mitocondrial COI (524 pb). Na AMOVA 1, foram consideradas populações o ‘filogrupo norte’ 
e ‘filogrupo sul’,  delineados a partir da rede de haplótipos; na AMOVA 2, foram consideradas 
apenas as localidades ‘Iguaçu_Tibagi e ‘Costa’, e na AMOVA 3, foram consideradas 
considerou 14 localidades distintas. GL: grau de liberdade; p=0,00000. 

 

AMOVA  

 

Níveis hierárquicos 

 

GL 

 

% de variação 

 

Índice de fixação (FST) 

 

1 

Entre populações 1 58,01  

0,58006 
Dentro de populações 70 41,99

 

2 

Entre populações 1 23,20  

0,23197 
Dentro de populações 70 76,80

 

3 

Entre populações 13 58,09  

0,58086 
Dentro de populações 58 41,91

 

As estatísticas sumárias de cada uma das 14 localidades são apresentadas na Tabela 13. 

Metade das localidades só apresentou um haplótipo, portanto, nenhum polimorfismo foi 

detectado. Das sete localidades restantes, apenas uma, Iguaçu_2, apresentou baixo valor de 

diversidade haplotípica (Hd<0,5). A diversidade nucleotídica foi considerada baixa em quase 

todas as localidades (π<0,5%), com exceção de Guaratuba_1 (π=0,9%) e Jaraguá (π=0,6%) (Fig. 

18). A diversidade nucleotídica nesta localidade foi a maior deste e de todos os demais 

haplogrupos. Os resultados da terceira AMOVA indicaram percentual de variação 

relativamente alto entre as localidades, indicando estruturação dentro do HAP4 (Tabela 12).  

 

Tabela 13. Estatísticas sumárias de cada localidade do HAP4, com base no gene 
mitocondrial COI (524 pb). N: tamanho da amostra; h: número de haplótipos; Hd: 
diversidade haplotípica; π: diversidade nucleotídica por sítio; dp: desvio padrão. 

Localidades N h Hd/dp π/dp 

São Francisco do Sul 2 1 0,000/0,00000 0,00000/0,00000

Garuva 6 3 0,733/0,155 0,00369/0,00099

Guaratuba_1 2 2 1,000/0,500 0,00954/0,00477

Guaratuba_2 5 1 0,000/0,00000 0,00000/0,00000

Matinhos 6 5 0,933/0,122 0,00433/0,00090
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Tabela 14. Dados morfométricos dos quatro haplogrupos de Mimagoniates microlepis propostos no presente estudo com base no mtDNA. N= número de
espécimes examinados; DP = desvio padrão. 
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que, apesar dos resultados não terem sido apresentados, as mesmas análises foram realizadas 

para cada um dos genes mitocondriais independentemente (16S, 537 pb e COI, 522 pb) e, em 

todas elas, a espécie M. microlepis aparece como não monofilética, em função do agrupamento 

(HAP4, M. lateralis). Os dados obtidos da análise do gene nuclear RAG2, por outro lado, 

possibilitaram recuperar o monofiletismo de M. microlepis em todas as análises filogenéticas. 

Como será discutido adiante, a árvore de espécies (Species Tree) e as análises morfológicas 

realizadas no presente estudo, também corroboram os resultados obtidos da análise do RAG2 e 

todos os haplogrupos propostos foram considerados como M. microlepis. A hipótese 

filogenética proposta para Glandulocaudini, baseada em dados mitocondriais e nuclear 

concatenados, apresentada no Capítulo 1 (Figs. 5-7), inclui representantes de todos estes 

haplogrupos. Segundo esta hipótese, M. microlepis também representa um grupo monofilético, 

como indicado pela análise do RAG2, mas com a forte estruturação sugerida pela análise dos 

genes mitocondriais. 

Incongruências entre árvores de genes obtidas a partir de dados mitocondriais e 

nucleares são comuns em estudos filogenéticos e têm sido cada vez mais documentadas na 

literatura (e.g., Moore, 1995; Avise, 2000; Shaw, 2002; Egger et al., 2007; Ting et al., 2008; 

Degnan & Rosenberg, 2009; Brunes et al., 2010; Koblmüller et al., 2010; Toews & Brelsford, 

2012; Naidoo et al., 2015; Akihito et al., 2016), ao passo que, em virtude da natureza ligada do 

mtDNA, é esperado que diferentes genes mitocondriais apresentem hipóteses filogenéticas 

similares (Campos-Soto et al., 2015), como ocorrido no presente estudo. Funk & Omland (2003) 

analisaram a ocorrência de parafiletismo em nível de espécie em diversos grupos animais e 

verificaram que este é um fenômeno relativamente comum, principalmente quando analisadas 

árvores de genes mitocondriais com um número grande de amostras. De acordo com os dados 

da literatura levantada por estes autores, o maior número de ocorrências de parafiletismo 

intra-específico foi obtido em invertebrados não-artrópodos e, entre os vertebrados, a maioria 

dos casos foi verificada em estudos com espécies de peixes, indicando que 24% das 370 espécies 

analisadas exibiram padrão de relação parafilética ou polifilética entre os seus haplótipos. 

Incongruências topológicas entre dois marcadores moleculares e parafiletismo em nível de 

espécie pode estar associados tanto a processos metodológicos (e.g., identificação errônea de 

vouchers, contaminação de DNA) quanto processos evolutivos. Dentre estes últimos, destacam-

se os fenômenos de introgressão mitocondrial e separação incompleta de linhagens (incomplete 

lineage sorting) por retenção de polimorfismo ancestral, que são considerados como um dos 

principais responsáveis tanto pelas incongruências entre topologias nucleares e mitocondriais 

(Sota & Vogler, 2001; Ballard & Whitlock, 2004; Egger et al., 2007; Ting et al., 2008; Campos-
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Soto et al., 2015; Akihito et al., 2016), quanto pelo parafiletismo do DNA mitocondrial de uma 

determinada espécie (Avise, 2000; Funk & Omland, 2003; Peters et al., 2007). 

 O termo introgressão se refere ao movimento de genes entre espécies distintas ou entre 

populações geneticamente estruturadas de uma mesma espécie (Avise, 2004). O mtDNA é mais 

suscetível aos processos de introgressão do que o DNA nuclear (nDNA), sendo que, em muitos 

casos, o mtDNA de um táxon substitui completamente o do outro sem qualquer evidência de 

introgressão nuclear ou de modificação morfológica (Ballard & Whitlock, 2004; Bachtrog et al., 

2006; Nyingi & Agnèse, 2007). Uma vez ocorrida a introgressão, haplótipos da espécie em 

questão se assemelham mais aos de espécies distintas (no geral, simpátricas) do que aos de 

populações co-específicas (Morando et al., 2004), e esta relação é evidenciada em genealogias 

baseadas no mtDNA. O fenômeno de separação incompleta de linhagens ocorre quando 

espécies ou populações ainda compartilham haplótipos gênicos oriundos da população 

ancestral (Avise, 2000; Funk & Omland, 2003). A ocorrência deste fenômeno é inversamente 

proporcional ao tempo de divergência entre as linhagens e diretamente proporcional ao 

tamanho efetivo populacional (Ne), de maneira que, quanto menor for o tempo de divergência 

e quanto maior for o Ne, mais polimorfismos ancestrais permanecerão segregando em 

populações descendentes após a separação (Funk & Omland, 2003). Assim, em casos de 

separação incompleta de linhagens, haplótipos (ou alelos) encontrados em uma espécie podem 

ser genealogicamente mais aparentados às linhagens haplotípicas de uma segunda espécie 

(McKay & Zink, 2010). Idiossincrasias do mtDNA (e.g., haploidia, herança uniparental, 

geralmente materna) são responsáveis pelo menor Ne do locus mitocondrial em relação ao 

locus nuclear (cerca de um quarto), fazendo com que a separação completa entre as linhagens 

(e consequente perda de polimorfismos ancestrais) progrida de forma bem mais rápida no 

mtDNA (Avise et al., 1987; Moore, 1995; Ting et al., 2008) .Assim, a separação incompleta de 

linhagens por retenção de polimorfismo ancestral é um fenômeno mais comum entre genes 

nucleares do que mitocondriais, apesar de ser possível ocorrer nestes (Funk & Omland, 2003; 

Toews & Brelsford, 2012).   

Associar o parafiletismo de M. microlepis e a relação (HAP4, M. lateralis) à ocorrência 

de qualquer um dos fenômenos supracitados não é simples, visto que é esperado que a 

topologia resultante da introgressão mitocondrial seja bastante semelhante àquela esperada em 

situações de retenção de polimorfismo ancestral (Funk & Omland, 2003; Ballard & Whitlock, 

2004; Morando et al., 2004; Peters et al., 2007). Além disto, os dois fenômenos já foram 

documentados em diferentes espécies de peixes (e.g., Moran & Kornfield, 1993; Takahashi et 

al., 2001; Nyingi & Agnèse, 2007; Egger et al., 2007; Nevado et al., 2009; Akihito et al., 2016). No 
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entanto, apesar das dificuldades associadas, algumas abordagens permitem fazer inferências 

sobre a ocorrência destes fenômenos, e a comparação entre as topologias obtidas a partir do 

mtDNA e nDNA é uma das principais delas (Peters et al, 2007; Toewls & Brelsford, 2012). 

Assim, apesar de não ser possível identificar de maneira precisa qual destes fenômenos seria 

responsável pela relação mais estreita entre o HAP4 de M. microlepis e M. lateralis, os 

resultados das análises filogenéticas baseadas no gene nuclear, nas quais M. microlepis aparece 

como monofilética, indicam que este pode ser um caso de introgressão mitocondrial. Além 

disso, alguns autores (e.g., Naidoo et al., 2015) sugerem que a combinação de “uma forte 

estruturação genética em genes mitocondriais e ausência de estruturação em genes nucleares”, 

como ocorrido no presente estudo, seja indicativo da ocorrência de introgressão mitocondrial. 

Para um melhor entendimento da questão, no entanto, o ideal seria obter sequências adicionais 

de marcadores nucleares de múltiplos loci (Peters et al., 2007 e Koblmüller et al., 2010), que 

sejam, preferencialmente, menos conservados que o RAG2, permitindo, assim, uma maior 

compreensão da história recente do grupo. Aqui, é importante ressaltar que, ainda assim, 

talvez não seja possível obter uma resposta conclusiva sobre qual dos dois fenômenos é 

responsável pela parafiletismo do mtDNA de M. microlepis, visto que, em muitos casos (a 

maioria deles em alguns grupos animais) é, de fato, impossível a distinção entre eles (Funk & 

Omland, 2003; Peters et al., 2007; McKay & Zink, 2010).   

Assumindo o fenômeno de introgressão como a melhor hipótese para explicar o 

parafiletismo de M. microlepis e a relação (HAP4, M. lateralis), alguns pontos são interessantes 

destacar. Em primeiro lugar, a reconstrução filogenética baseada nos genes mitocondriais 

sugere que a introgressão, caso tenha ocorrido, foi de maneira unidirecional, partindo de M. 

lateralis para o HAP4 de M. microlepis, pois, se tivesse ocorrido o inverso, o clado (HAP4, M. 

lateralis) estaria mais relacionado aos demais haplogrupos de M. microlepis e não a (M. 

inequalis, M. rheocharis), como proposto. Para que haja transferência interespecífica do 

mtDNA, é necessário que as espécies em questão mantenham (ou tenham mantido) contato 

direto, que possibilite o intercruzamento de fêmeas da espécie doadora com machos da espécie 

receptora. Assim, este é um fenômeno que acontece tipicamente entre espécies que ocorrem em 

simpatria ou espécies alopátricas que têm capacidade de dispersão e consequente manutenção 

de fluxo gênico (Peters et al., 2007). Como M. lateralis e M. microlepis são peixes de água doce 

da divisão primária que habitam, preferencialmente, bacias costeiras completamente 

independentes, atualmente separadas por porções de terra ou pelo Oceano Atlântico, é 

improvável que o contato entre elas tenha se dado por dispersão. Durante o presente estudo, 

não foi analisado nenhum lote de M. microlepis que tenha sido coletado no mesmo ponto que 
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M. lateralis, mas a simpatria entre estas duas espécies foi registrada por Menezes et al. (2007). 

Segundo estes autores, apesar de M. microlepis ser mais comum em águas claras, a espécie 

pode ocorrer, mesmo que raramente, em águas pretas e em simpatria com M. lateralis (típica 

deste tipo de ambiente). Ainda sobre o local onde ocorreu a possível introgressão, é muito 

provável que tenha sido em riachos que drenam os estados do Paraná e/ou Santa Catarina, 

visto que, apesar de ambas ocorrerem no litoral de São Paulo, o haplogrupo de M. microlepis 

que se distribui neste último estado é o HAP2 e não o HAP4. Além disso, segundo Menezes & 

Weitzman (2009), foi em Santa Catarina que M. microlepis foi coletada em riachos de água 

escura, tipo de ambiente onde M. lateralis ocorre. Outra observação interessante é que, apesar 

de M. lateralis e o HAP4 de M. microlepis estarem relacionados filogeneticamente, não há 

compartilhamento de nenhum haplótipo entre eles, sugerindo que, caso tenha de fato ocorrido, 

a introgressão mitocondrial se deu há tempo suficiente para que o mtDNA destes grupos 

tenham atingindo o monofiletismo recíproco.  

Além do contato direto entre as espécies, para que haja introgressão, é necessário que 

as fêmeas da espécie doadora sejam capazes de intercruzar com machos da espécie receptora. 

Assim, pensando em um cenário atual, toda a complexidade associada à reprodução e 

estratégias reprodutivas de Glandulocaudini, em especial de Mimagoniates (e.g., acentuado 

dimorfismo sexual, presença de escamas modificadas e tecido glandular na nadadeira caudal 

dos machos, provavelmente associados à produção e liberação de feromônio, reprodução com 

inseminação, ocorrência de elaborados comportamentos de corte e acasalamento, Nelson, 

1964a, 1964b; Menezes & Weitzman, 2009; Azevedo et al., 2016), pode representar um obstáculo 

ao cruzamento entre espécies distintas. No entanto, apesar de ainda serem necessários mais 

estudos, é provável que a fusão gamética entre os Glandulocaudini aconteça na água ou 

durante a desova (Burns et al., 1995; Braga et al., 2007; Azevedo et al., 2016), o que cria um 

cenário favorável à ocorrência de introgressão, já que este fenômeno é mais comum em 

espécies de fertilização externa (Nevado et al., 2009). A introgressão mitocondrial em peixes de 

água doce é bem documentada na família Cichlidae, ordem Perciformes (e.g., Nyingi & 

Agnèse, 2007; D’Amato et al., 2007; Egger et al., 2007; Nevado et al., 2009), e, apesar de menos 

comum, também há indícios/relatos na família Characidae (e.g., Strecker et al., 2003, 2004; 

Hausdorf et al., 2011; Mazeti et al., 2012). Em relação ao gênero Mimagoniates, é válido 

ressaltar que Menezes & Weitzman (1990) propuseram, com base em características 

anatômicas, a possível origem híbrida de M. rheocharis, que teria surgido por introgressão 

entre M. inequalis e M. microlepis, mas salientaram, entre outras coisas, a necessidade de 

estudos genéticos para corroborar ou refutar tal hipótese. Os resultados aqui obtidos, tanto 
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relacionados ao mtDNA quanto ao nDNA, não fornecem nenhum indício de que tenha 

ocorrido tal introgressão, de maneira que a hipótese de Menezes & Weitzman (1990) não 

parece geneticamente viável. Menezes & Weitzman (2009: 303) já haviam questionado a 

ocorrência de tal fenômeno, em virtude das diferenças morfológicas acentuadas  dos caracteres 

sexuais secundários de M. inequalis e M. microlepis, que inviabilizariam o intercruzamento 

destas espécies. Ainda, segundo estes autores, diferenças relacionadas ao comportamento de 

corte destas duas espécies, pontuadas por Nelson (1964b), também dificultariam a ocorrência de 

introgressão. 

 As topologias mitocondrial e nuclear também foram incongruentes em relação à 

estruturação genética e formação de haplogrupos em M. microlepis, evidenciados somente pelo 

mtDNA. Nas análises filogenéticas baseadas no RAG2, apenas os indivíduos do HAP4 

formaram um agrupamento. Segundo alguns autores, é relativamente comum espécies que 

apresentam alto grau de diferenciação populacional no mtDNA se mostrarem formadas por 

uma única população quando marcadores nucleares são analisados (e.g., Castella et al., 2001; 

Godinho et al., 2006; Martins et al., 2009; Rato et al., 2015). Especificamente para o RAG2, sua 

eficiência como marcador capaz de detectar estruturação populacional é controversa; em 

estudos com morcegos, por exemplo, este gene indicou níveis relativamente altos de 

divergência e estruturação instraespecífica para a família Moormopidae (e.g., Lewis-Oritt et al., 

2001), mas foi considerado inapropriado em estudos em nível de espécie em Phyllostomidae 

(e.g., Martins et al., 2009). Os resultados do presente estudo, quando comparado às informações 

da literatura também apontam para esta controvérsia. Apesar do número relativamente 

pequeno de amostras utilizadas, os resultados do presente estudo também indicam que o RAG2 

não é um marcador muito eficiente para possibilitar a recuperação da estrutura populacional. 

Por outro lado, Pereira et al. (2012), ao analisarem populações de Hoplias malabaricus (Bloch) 

(12 indivíduos), espécie de peixe de água doce da família Erythrinidae, com base no gene 

mitocondrial ATPase-6 e no RAG2, encontraram estruturação populacional para o gene 

nuclear, apesar de em menor escala (três haplogrupos formados vs. quatro). Em peixes de água 

doce, de fato, a maioria dos estudos filogenéticos onde foi utilizado este gene, teve como foco a 

análise de relações entre ou dentro de táxons mais inclusivos (e.g., Sullivan et al., 2006; Oliveira 

et al., 2011; Thomaz et al., 2015b; Tagliacollo et al., 2016).  

Como mencionado anteriormente, peculiaridades do mtDNA fazem com que ele atinja 

o monofiletismo recíproco em menos tempo que o nDNA, especialmente entre populações com 

pouco ou nenhum fluxo gênico (Moore, 1995; Martins & Domingues, 2011), como aquelas 

analisadas no presente estudo. Além disso, em virtude do seu elevado Ne e das taxas de 
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mutação mais lentas, o nDNA está mais suscetível à separação incompleta de linhagens por 

retenção de polimorfismos ancestrais (Avise, 2000; Edwards & Beerli, 2000). Assim, o fato do 

RAG2 não ter recuperado os mesmos haplogrupos e estruturação propostos pelos genes 

mitocondriais em M. microlepis está dentro do esperado em análises que utilizam marcadores 

nucleares, como já descrito em diversos grupos animais (e.g., Cabanne et al., 2008; Pinho et al., 

2008; Brunes et al., 2010, 2015; Thomé et al., 2010; Batalha-Filho & Miyaki, 2016). A ausência de 

monofiletismo recíproco em nDNA encontrada no presente estudo pode estar relacionada à 

retenção de polimorfismo ancestral por separação incompleta das linhagens ou ao longo tempo 

de coalescência deste DNA em relação ao mitocondrial. Aqui, vale a pena ressaltar que, apesar 

do RAG2 não ter sido muito informativo para avaliar a estruturação genética em M. microlepis, 

o uso deste gene foi imprescindível para discutir o parafiletismo do mtDNA da espécie. Estes 

resultados ratificam que a combinação de diferentes marcadores, de múltiplas regiões do 

genoma, possibilita uma melhor e mais completa compreensão da história evolutiva dos 

táxons, conforme já salientado por diversos autores (e.g., Funk & Omland, 2003; Ballard & 

Whitlock, 2004; Zink & Barrowclough, 2008; Degnan & Rosenberg, 2009; Toews & Brelsford, 

2012; Davidson et al., 2015).  

Outra discordância entre as topologias baseadas nos genes mitocondriais e nuclear diz 

respeito à que espécie/clado Mimagoniates microlepis está mais relacionada. Desconsiderando 

aqui o HAP4, segundo os dados do mtDNA, M. microlepis está mais relacionada ao clado (M. 

lateralis (M. inequalis, M. rheocharis)), sendo este grupo irmão de M. sylvicola. Na hipótese 

obtida através da análise do gene nuclear RAG2, por sua vez, M. microlepis e M. sylvicola 

formam um grupo monofilético relacionado ao clado ((M. lateralis, M. inequalis) M. 

rheocharis). Representantes de Glandulocaudini já foram incluídos em inúmeras análises 

filogenéticas, tanto baseadas em dados morfológicos (e.g., Menezes & Weitzman, 1990, 2009; 

Menezes et al., 2008; Mirande, 2010) quanto moleculares (e.g., Calcagnotto et al., 2005; Javonillo 

et al., 2010; Oliveira et al., 2011; Thomaz et al., 2015b). Apesar de todas estas incluírem M. 

microlepis, em poucas foram analisadas mais de duas outras espécies do gênero, o que dificulta 

a comparação dos resultados obtidos no presente estudo com aqueles disponíveis na literatura. 

Nas primeiras hipóteses baseadas em dados morfológicos, que tiveram como foco os 

glandulocaudíneos e incluíram quase todas ou todas as espécies de Mimagoniates (i.e., Menezes 

& Weitzman, 1990 e Menezes et al., 2008, respectivamente), M. microlepis aparece como grupo 

irmão de M. rheocharis. Na hipótese morfológica mais atual (i.e., Menezes & Weitzman, 2009), 

entretanto, não fica esclarecido satisfatoriamente que espécie ou clado estaria mais relacionado 

a M. microlepis, visto que esta espécie está posicionada em uma politomia junto com M. 



 

later

mole

(2015

Mim

os tr

mitoc

sylvi

clado

topol

apare

trata

espéc

M. rh

apres

confo

prese

micr

que i

anter

traba

5.1.2

nucle

 

seja 

incon

Dens

prefe

algum

mono

realiz

(Hele

horiz

ralis, M. rh

eculares, ape

5b), aborda

magoniates, a

rabalhos fo

condriais q

icola. Segun

o é grupo i

logia aprese

ece relacion

-se de um o

cies de Mim

heocharis)). 

sentada no 

orme suger

ente estudo

rolepis e sua

inclua um n

riores, bem 

alho, quanto

 

. Árvore d

ear  

A árvore

monofilétic

nsistências 

siTree, apon

erencialmen

mas ressalv

ofiletismo d

zada sob u

ed & Drum

zontal, intro

eocharis e 

enas as de J

ando a su

apesar do nú

oram basea

quanto nucl

ndo Javonillo

irmão de (M

entada por e

nada a Mim

outro indivíd

magoniates e

Segundo a 

Capítulo 1 

rido aqui p

 e em anál

as congênere

número mai

como um 

o em anterio

de espécies

e de espécie

ca, mas o 

entre as 

ntam para a

nte, evoluçã

vas sobre a 

de M. micro

uma aborda

mmond, 201

ogressão ou 

M. sylvicol

Javonillo et 

ubfamília S

úmero redu

adas na m

eares, mas,

o et al. (201

M. inequali

estes autore

magoniates s

duo de M. m

e obteve a se

topologia b

desta tese (

pela análise

lises prévia

es, sugere-s

ior de carac

maior núm

ores.  

 (Species T

es gerada p

baixo valo

diferentes 

a necessidad

ão mais ráp

utilização 

olepis se faz

agem bayes

10), que nã

hibridizaçã

la. Das reco

al. (2010), r

Stevardiinae

uzido de am

matriz de d

, em nenhu

10), a espéci

is, M. rheoc

s (Javonillo 

sp., mas o 

microlepis. J

eguinte hip

aseada em d

(Figs. 5-7), M

e nuclear. E

as, para um

se a realizaç

cteres morfo

mero de ge

Tree): com

por meio do

or de supo

topologias,

de de inclu

pida que o 

da análise 

zem necess

siana, deno

ão leva em 

ão entre os 

onstruções 

relativa à fa

e, incluíram

mostras. As t

dados conca

um deles, f

ie irmã de M

charis). Aqu

et al., 2010

voucher des

Já Thomaz e

ótese de rel

dados mitoc

M. microlep

Em virtude

m melhor en

ção de uma 

ológicos do 

nes do que

binação en

o *BEAST t

orte (0,77 d

 evidencia

ir mais ma

RAG2. Ain

feita atrav

sárias. A est

ominada co

consideraç

indivíduos 

filogenética

mília Chara

m mais d

opologias a

atenados, i

foram analis

M. microlep

ui, vale a p

: Fig. 5, pág

sta última e

et al. (2015b)

ação (M. m

condriais e n

pis é grupo 

e das incon

ntendimento

análise de 

que aqueles

e os utilizad

ntre marcad

ambém sug

de probabil

das no clo

rcadores nu

nda, apesar

vés do *BEA

timativa de

oalescência 

ção a existê

das espécie

as baseadas

acidae, e Th

de duas e

apresentadas

incluindo t

sadas amos

pis é M. late

pena ressalt

gina 506), M

espécie foi 

) incluíram 

microlepis (M

nuclear con

irmão de M

ngruências 

o da relaçã

evidência t

s utilizados 

dos tanto n

dores mito

gere que M

lidade post

loudogram 

ucleares, qu

r do resulta

AST para r

e árvore de 

de múltipl

ência de tr

es investiga

111

s em dados

homaz et al.

espécies de

s em ambos

anto genes

stras de M.

eralis e este

tar que, na

M. microlepis

analisado e

apenas três

M. inequalis,

catenados e

M. sylvicola,

obtidas no

ão entre M.

total ampla,

em estudos

no presente

ocondrial e

. microlepis

erior) e as

gerado no

ue possuam,

ado obtido,

recuperar o

espécie foi

las espécies

ransferência

das. Assim,

1 

s 

. 

e 

s 

s 

. 

e 

a 

s 

e 

s 

, 

e 

, 

o 

. 

, 

s 

e 

e 

s 

s 

o 

, 

, 

o 

i 

s 

a 

, 



 

caso 

méto

propo

neces

conca

Degn

desta

hipót

estru

tamb

filogr

abord

gerad

simil

al., 2

 

5.2. A

Mim

melh

espec

objet

áreas

repro

Avise

fund

trivia

discu

uma 

tema

Crac

Sites 

sete 

tenha havid

odo pode nã

or hipótese

ssariamente

atenação de

nan & Rose

a tese, esta a

tese de mon

uturação den

bém aponta

rupos distin

dagem bay

da pelo mé

lares foram 

010) e aves 

Análises de

magoniates 

Espécies 

hor entendim

ciação) bem

tiva são de 

s da micro

odutiva, com

e, 2000, 200

amental em

al e, certam

utidos na bi

lista de 24 

a foi vastam

raft, 1983, 2

& Marshal

grandes qu

do introgres

ão ser o mai

es de árvore

e, a mais i

e dados mi

enberg, 2006

abordagem 

nofilestismo

ntro da esp

ram para a

ntos. Assim,

esiana de c

étodo tradi

obtidos par

(e.g., Lavini

e GMYC e

microlepis

são conside

mento dos 

m como o es

suma impo

o e macro

mportament

04; Sites & 

m quase tod

mente, seu co

iologia há a

conceitos d

mente discu

2002; Bock, 

ll, 2003; Ha

uestões em 

ssão mitoco

s indicado p

es de espéc

indicada, é 

itocondriais 

6; Kubatko 

foi utilizada

o de M. mi

écie (Capítu

a forte estru

 a árvore de

coalescência

icional de 

ra outros gr

ia et al., 201

 DNA barc

  s

eradas com

processos 

stabelecime

rtância e de

evolução, t

to, paleonto

Marshall, 

das as áreas

onceito é um

anos. Mayde

iferentes, qu

utido por a

1986; Coyn

llet, 2007). 

sistemática 

ndrial entre

para discutir

cies, que ta

gera-las a

e nucleare

& Degnan,

a, mesmo qu

icrolepis (0,

ulo 1, Fig. 7

uturação em

e espécies, g

a de múltip

concatenaç

rupos de ve

15). 

rcoding: im

o unidades 

e mecanism

ento de mét

ependem da

tais como 

ologia e fisio

2003; Rato 

s das ciênci

m dos mais

en (1997), p

ue eram uti

autores dive

ne et al., 198

Segundo Cr

biológica e

e o HAP4 de

r o monofile

mbém é a 

a partir de 

es (Rokas e

, 2007; Edw

ue com outr

94 de prob

7). Os resul

m M. micro

gerada no p

plas espécie

ção apresen

ertebrados, t

mplicações n

fundament

mos que lev

todos para 

a conexão e

sistemática

ologia (Crac

et al., 201

ias biológic

s controvers

por exemplo

ilizados naq

ersos antes 

88; de Quei

racraft (200

e, apesar de

e M. microl

etismo da e

mais comu

uma matr

t al., 2003; 

wards et al.,

ros objetivo

abilidade p

tados obtid

olepis, com 

resente trab

es, mostrou-

ntado no C

tais como a

na taxonom

ais da biolo

varam ao s

sua delimit

entre discipl

a, genética, 

caft, 1983; d

5). Justame

as, a defini

sos e també

o, revisou o

quela época 

e depois d

roz, 1998, 2

2), “O que 

e passados 

lepis e M. la

espécie. Outr

um apesar d

riz única, o

Gadagkar 

, 2007). No 

os, e corrobo

posterior), q

dos através d

a formação

balho por m

-se congrue

Capítulo 1. 

anfíbios (e.g

mia e conse

ogia, de ma

surgimento 

tação de for

linas que pe

 morfologi

de Queiroz, 

ente por ter

ição de esp

ém um dos 

o assunto e 

para definir

dele (e.g., M

2007; Avise, 

é espécie?”

mais de 10

112

ateralis, este

ra forma de

de não ser,

obtida pela

et al., 2005

Capítulo 1

orou tanto a

quanto a de

do *BEAST

o de quatro

meio de uma

ente àquela

Resultados

g., Brunes et

ervação de

neira que o

delas (i.e.,

rma clara e

ermeiam as

ia, biologia

1998, 2007;

r um papel

écies não é

temas mais

apresentou

r espécie. O

Mayr, 1957;

2000, 2004;

 é uma das

0 anos, esta

2 

e 

e 

, 

a 

5 

1 

a 

e 

T 

o 

a 

a 

s 

t 

e 

o 

, 

e 

s 

a 

; 

l 

é 

s 

u 

O 

; 

; 

s 

a 



113 
 

afirmação ainda é válida atualmente. Dada a complexidade do que seria uma espécie, 

independente do conceito utilizado, bem como de todo o processo de especiação, é esperado 

toda a discussão e divergências sobre o tema. De acordo com de Queiroz (2007), as divergências 

sobre o conceito teórico de espécies estão intimamente ligadas ao problema de delimitá-las, ou 

seja, a forma como se determina os limites e os números de espécies a partir de dados 

empíricos.  

Tradicionalmente, espécies são descritas e identificadas utilizando características 

morfológicas, sejam elas tipológicas ou quantitativas, e estas características são consideradas 

por diversos autores como linhas de evidências essenciais e suficientes para o reconhecimento 

de uma espécie (Bauer, 2011; Ahmadzadeh et al., 2013). Para outros autores, entretanto, uma 

série de fatores (e.g., pressão seletiva, condições ambientais similares) pode fazer com que 

caracteres morfológicos de espécies distintas sejam convergentes, de maneira que apenas o uso 

da morfologia pode subestimar, em alguns casos, o número de espécies e, em especial, pode 

falhar no reconhecimento de espécies crípticas (Nevo, 2001; Bickford et al., 2007 Rato et al., 

2015). Com a aquisição e aprimoramento das técnicas moleculares, cada vez mais dados 

genéticos têm sido utilizados na investigação da história evolutiva dos táxons e eles têm gerado 

uma grande quantidade de informações interessantes, que têm sido utilizadas para 

complementar os estudos morfológicos e auxiliar na elucidação de questões taxonômicas (e.g., 

Melo et al., 2011; Kekkonen & Hebert, 2014; Costa-Silva et al., 2015; Rato et al., 2015; Roxo et 

al., 2015). Assim, o uso de dados morfológicos e moleculares em conjunto tem sido cada vez 

mais recomendado em estudos de sistemática, incluindo aqueles de taxonomia alfa (Bickford et 

al., 2007; Ahmadzadeh et al., 2013). 

Com o objetivo de melhor compreender a história evolutiva de M. microlepis, bem 

como a estruturação sugerida por meio da filogenia mitocondrial, foram aplicados, no presente 

estudo, dois métodos de identificação molecular de espécie, o clássico e mais tradicional DNA 

barcoding e o GMYC, e ambos indicaram que M. microlepis pode ser um nome utilizado para 

abrigar mais de uma espécie. Desde que foi proposto por Hebert et al. (2003), a eficiência do 

DNA barcoding tem sido testada tanto na identificação de espécies de peixes marinhos (e.g., 

Ward et al., 2005) quanto de água doce (Hubert et al., 2008; Valdez-Moreno et al., 2009; 

Carvalho et al., 2011; Pereira et al., 2011), com taxas de sucesso em torno de 90%. Como 

mencionado na seção ‘Material e Métodos’, geralmente, os pesquisadores que utilizam a 

ferramenta de DNA barcoding estabelecem uma divergência genética de 2% como valor limite 

para delimitação de espécies (e.g., Hubert et al., 2008; Ward, 2009; Carvalho et al., 2011; Pereira 

et al., 2011). As divergências genéticas dos diferentes haplogrupos de M. microlepis variaram 
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entre 5% e 9% e estes são valores consideravelmente altos quando comparados com aqueles 

registrados na literatura. Em estudos com diversas ordens, famílias e gêneros de peixes, muitos 

autores sugerem que valores de divergência genética intraespecífica acima de 2% sejam, de 

fato, elevados e poderiam sinalizar espécies crípticas e/ou possíveis novas espécies dentro do 

grupo analisado (e.g., Ward et al., 2009; Valdez-Moreno et al., 2009, April et al., 2011; Pereira et 

al., 2013). Em alguns trabalhos recentes sobre a ictiofauna de água doce Neotropical nos quais 

foi utilizada a ferramenta do DNA barcoding (e.g., Carvalho et al., 2011; Pereira et al., 2011; 

Pereira et al., 2013), os autores encontraram valores de divergência genética interespecífica 

menores que 2%. Estas variações indicam quanto o estabelecimento do valor de 2% pode ser 

arbitrário e, aqui, é importante ressaltar que estes números representam valores médios 

encontrados em alguns estudos realizados, e que devem ser levados em consideração 

cautelosamente antes da tomada de decisões taxonômicas, uma vez que os organismos 

evoluem de maneira distinta. Além disso, especialmente em táxons amplamente distribuídos, 

com pouca capacidade de dispersão e pouco ou nenhum fluxo gênico, como é o caso de M. 

microlepis, a extinção de haplótipos intermediários também pode contribuir para o 

aparecimento de divergências genéticas pronunciadas entre as diferentes populações (Avise, 

2000). Assim, os valores encontrados através do método de DNA barcoding podem também ser 

reflexo da estruturação populacional encontrada em M. microlepis (com base nos genes 

mitocondriais) e não, necessariamente, um indicativo de que há mais de uma espécie sob este 

nome.  

Recentemente, métodos estatísticos mais aprimorados vêm sendo empregados às 

análises clássicas de DNA barcoding na tentativa de estabelecer limites de espécies ou de 

evidenciar Unidades Evolutivas Independentes (UEIs). Dentre estes, destaca-se o método de 

GMYC (Pons  et  al.,  2006; Fontaneto et al., 2007),  que  busca identificar a fronteira entre 

divergência inter/intraespecíficas através de uma quebra na taxa  de  cladogênese  de  uma  

árvore  filogenética  que  contenha  múltiplas  populações  e múltiplas espécies (Reid & 

Carstens, 2012; Fujisawa & Barraclough, 2013; Roxo et al., 2015). Como já mencionado, na 

análise de GMYC foram recuperados os quatro haplogrupos de M. microlepis como linhagens 

distintas, inclusive com maior estruturação e subdivisão do que aquelas indicadas por meio de 

análises filogenéticas e do DNA barcoding. Este resultado está dentro do esperado, pois, 

segundo alguns autores (e.g., Talavera et al., 2013; Kekkonen et al., 2014), apesar do GMYC ter 

uma base teórica forte, este método, geralmente, reconhece mais Unidades Taxonômicas 

Operacionais (UTOs) do que outros. Apesar dos resultados do GMYC indicarem a existência 

de, pelo menos, quatro linhagens distintas em M. microlepis (i.e., os quatro haplogrupos) e 
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estas possuírem elevada divergência genética entre si (indicada pelo DNA barcoding), pode ser 

que isto seja resultado da acumulação de mutações ao longo do tempo e estes haplogrupos 

podem não se tratar, necessariamente, de espécies distintas. Este cenário é comum em táxons 

cujas diferentes populações estão isoladas geograficamente (Bickford et al., 2007), como no caso 

de M. microlepis, e é um resultado que já foi encontrado na literatura para outros grupos de 

peixes (e.g., Costa-Silva et al., 2015). 

Como será discutido em detalhes adiante e como já apresentado por Menezes & 

Weitzman (2009), apesar de terem sido encontradas algumas diferenças morfológicas entre os 

quatro haplogrupos de M. microlepis, estas não foram consideradas suficientes para reconhecê-

los como espécies distintas, em virtude da sobreposição de caracteres. Apesar de não ser a 

única explicação possível e das ressalvas supracitadas, os valores de divergência genética, 

estimados para os diferentes haplogrupos de M. microlepis (entre 5% e 9%), aliados aos 

resultados do GMYC e aos resultados dos estudos morfológicos fornecem indícios de que esta 

seja uma espécie seja representada por um conjunto de populações (= haplogrupos), que 

poderiam ser caracterizadas como espécies crípticas. Isto significa que, segundo estas análises, 

o nome M. microlepis pode abrigar duas ou mais espécies, que são morfologicamente 

indistinguíveis (Bickford et al., 2007). Os resultados encontrados em M. microlepis (i.e., 

discrepâncias entre dados morfológicos e moleculares) é relativamente comum e há muitos 

casos relatados na literatura, inclusive em peixes de água doce (e.g., Costa-Silva et al., 2015; 

Roxo et al., 2015). A decisão de muitos autores, que foi a mesma tomada no presente estudo, é 

deixar estas linhagens evolutivamente distintas (ou seja, os “candidatos a espécie”, Fouquet et 

al., 2007) sob o mesmo nome até que dados adicionais permitam descrições adequadas (e.g., 

Oliver et al., 2009;  Rato et al., 2015). Esta decisão, que pode parecer um tanto conservadora, 

teve como objetivo evitar a criação de nomes de espécies que não são distinguíveis 

morfologicamente e também confusões taxonômicas futuras. Baseados nos resultados de DNA 

barcoding de espécies de raias de água doce do gênero Potamotrygon Garman, Toffoni et al. 

(2008) concluíram que, por mais que sistemas de identificação de amostras com base em 

sequências de DNA, em conjunto com caracteres morfológicos/ecológicos, tenham papel 

importante nos estudos taxonômicos, a delimitação de espécies novas com base em valores de 

divergência genética é “excessivamente simplista e até enganador”. Como nenhum dos 

caracteres morfológicos utilizados no presente estudo foram considerados diagnósticos para 

separar os diferentes haplogrupos, caso eles fossem considerados espécies distintas, a 

identificação destas teria de ser baseada em dados moleculares ou em dados de distribuição 

geográfica, o que não pareceu uma decisão acertada.  
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Por outro lado, ainda que os dados morfológicos não corroborem os resultados da 

análise de GMYC e de DNA barcoding e nenhuma alteração seja feita na taxonomia de M. 

microlepis, é importante levar em consideração as Unidades Evolutivas Independentes 

indicadas. Estas unidades podem ser analisadas como Unidades Evolutivas Significativas (UES), 

que representam espécies ou segmentos populacionais de espécies, cuja conservação maximiza 

o potencial do sucesso evolutivo futuro destas unidades (Avise, 2000; Hey et al., 2003). As UES, 

que coincidem ou não com os limites inter-específicos  reconhecidos,  possuem características  

tão  peculiares,  que  mereceriam  ser  consideradas  como  unidades independentes  para  fins  

de  conservação  (Ryder,  1986;  Eizirik,  1996;  Aleixo,  2009). Para muitos autores (e.g., 

Crandall et al., 2000; Hey et al., 2003; Mace, 2004; Aleixo, 2009), as UES deveriam ser os 

verdadeiros alvos de ações conservacionistas, independentemente do conceito de espécie 

utilizado. A ideia de criar um conceito associado ao conceito de espécie, mas independente da 

discussão acadêmica sobre o tema, veio da necessidade de discutir conservação de forma 

objetiva e pragmática especialmente com e entre as agências governamentais de proteção 

ambiental (Aleixo, 2009).  

Recentemente, a lista brasileira de espécies de peixes de água doce ameaçados de 

extinção foi atualizada pelo Instituo Chico Mendes de Conservação da Biodiversidade 

(ICMBio), órgão do governo responsável, entre outras coisas, pela avaliação do estado de 

conservação das espécies da fauna brasileira. Para elaboração desta lista, publicada em 2014 

(http://www.icmbio.gov.br/portal/biodiversidade/fauna-brasileira/lista-de-especies.html), 

foram analisadas mais de 3.100 espécies de peixes de água doce, incluindo seis das sete espécies 

nominais de Mimagoniates. Destas, M. lateralis e M. sylvicola foram enquadrados em 

categorias de ameaça, M. rheocharis foi considerada como quase ameaçada, para M. pulcher, 

não há dados suficientes para avaliação e as espécies M. inequalis e M. microlepis foram 

consideradas como menos preocupante (LC, do inglês, least concern) em termos de 

conservação. De acordo com os critérios propostos pela IUCN (2001) e adotados pelo ICMBio, 

um táxon é considerado como LC quando, a partir de um conjunto de dados (e.g., distribuição, 

abundância, biologia, taxonomia, ecologia) considerados suficientes, é possível avaliar seu 

status de conservação e ele não se enquadra em nenhuma categoria de ameaça. Táxons de 

distribuição ampla e abundantes são incluídos nesta categoria, assim com táxons raros e 

distribuição restrita para os quais não há ameaças significativas. Na ocasião da atualização da 

lista de espécies ameaçadas de extinção, M. microlepis foi considerada LC por representar uma 

espécie amplamente distribuída, frequente e abundante, para a qual não foram detectadas 

ameaças significativas que a coloquem em risco. Ainda durante a atualização desta lista, foi 
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colocado que “no Espírito Santo e sul da Bahia, a espécie sofreu redução (não quantificada) em 

sua área de ocorrência em função de pressões antrópicas (agricultura e urbanização no litoral). 

Entretanto, nos estados de São Paulo, Rio de Janeiro e Paraná a espécie ainda é abundante em 

riachos de áreas preservadas”. Com os resultados obtidos no presente estudo, entretanto, fica 

claro que talvez seja o caso de reavaliar esta decisão, visto que, dada as diferenças genéticas ao 

longo da distribuição de M. microlepis, para uma conservação eficaz da espécie, esta deve ser 

feita em escala regional, buscando, ao final, a manutenção de toda a variabilidade genética 

conhecida. Isto significa, por exemplo, que o fato da espécie ocorrer em áreas preservadas em 

São Paulo e no Rio de Janeiro (HAP2) não garante a manutenção da diversidade genética de M. 

microlepis nas bacias que drenam os estados da Bahia e Espírito Santo (HAP1), de maneira que, 

se ocorrer uma extinção local nestas drenagens, esta linhagem será completamente perdida. No 

momento, não é possível, do ponto de vista morfológico, considerar estes haplogrupos como 

táxons distintos para que sejam feitas avaliações individuais pelo ICMBio, mas também não 

seria correto ignorar e negligenciar as informações baseadas na análises moleculares, de 

maneira que, casos como o de M. microlepis, merecem uma atenção diferenciada. Em estudo 

com duas espécies de anfíbios da Mata Atlântica, Tonini et al. (2013) encontraram uma 

situação semelhante e salientarem que espécies amplamente distribuídas neste domínio, que 

são categorizada como LC do ponto de vista da conservação podem abrigar uma diversidade 

críptica, que merece uma atenção diferenciada neste sentido.  

Um caso interessante, que corrobora a importância da associação de dados 

morfológicos e moleculares para analisar de forma mais abrangente a taxonomia e conservação 

de um táxon, foi aquele apresentado por Costa et al. (2012). Estes autores estudaram o 

complexo de espécies Hypsolebias flavicaudatus (Costa & Brasil), um clado de peixes anuais da 

família Rivulidae, muito parecidos morfologicamente, endêmicos da bacia do rio São Francisco, 

no domínio Caatinga. Inicialmente, Costa (2002) considerou este complexo de espécies como 

uma entidade só, amplamente distribuída na bacia do São Francisco e “sem preocupação” em 

relação à conservação. Entretanto, dez anos depois, após combinar dados morfológicos (e.g., 

padrão de colorido, dados merísticos e morfométricos) e moleculares (mtDNA), e levando em 

consideração os critérios estabelecidos pela IUCN, Costa et al. (2012) verificaram que este 

complexo se trata, na verdade, de nove espécies distintas, sendo que quatro delas foram 

enquadradas em alguma categoria de ameaça: duas estão “criticamente em perigo” (CN), uma 

“em perigo” (EN) e outra “vulnerável” (VU). Recentemente, Lima et al. (2016), baseados em 

dados moleculares e análises filogeográficas, também propuseram modificações do status de 

conservação de Trichogenes longipinnis Britski & Ortega, peixe de água doce da família 
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existência de fluxo gênico atual entre as populações. Os resultados do presente estudo indicam 

que M. microlepis (levando em consideração o mtDNA) enquadra-se na categoria 

filogeográfica do tipo I, que significa a existência de alta divergência genética e linhagens 

alopátricas (Avise et al., 1987; Avise, 2000). Esta categoria é caracterizada por clados 

geograficamente circunscritos, separados por grande número de mutações e o cenário histórico 

responsável por este padrão seria, provavelmente, a presença de uma conspícua barreira ao 

fluxo gênico separando as populações por longos períodos (Avise, 2000; Martins & Domingues, 

2011). Este resultado está de acordo com o esperado em espécies de peixes de água doce 

ocorrentes em bacias costeiras isoladas (como é o caso de M. microlepis), para as quais as 

porções de terra e o oceano funcionam como barreiras geográficas, limitando estas espécies às 

bacias em que ocorrem após sua formação. De acordo com Avise (2000), de fato, em virtude da 

desconexão atual entre as bacias hidrográficas, é comum que populações de espécies de peixes 

de corpos d’águas distintos e independentes sejam geneticamente estruturadas.   

Do ponto de vista geográfico, a forte estruturação supracitada que ocorre em M. 

microlepis (baseada no gene COI) indicou a existência de uma descontinuidade filogeográfica 

latitudinal dos rios e riachos da Mata Atlântica, evidenciada em três “quebras filogeográficas” 

pelos limites de distribuição dos haplogrupos (Fig. 23). A quantidade restrita de informações 

disponíveis na literatura dificulta, no entanto, afirmar se os resultados aqui obtidos 

representam uma idiossincrasia de M. microlepis ou se é possível estabelecer um padrão 

filogeográfico mais generalizado para as bacias hidrográficas da MA e sua biota. Apesar do 

considerável aumento dos estudos de filogeografia de peixes de água doce neotropicais nos 

últimos anos (e.g., Hubert et al., 2007; Piggot et al., 2011; Borba et al., 2013; Ribeiro et al., 2013), 

no que diz respeito à ictiofauna da MA o cenário não tem mudado muito e pouquíssimos 

trabalhos foram publicados. Turchetto-Zolet et al. (2013), por exemplo, fizeram uma revisão 

dos estudos de filogeografia realizados com táxons ocorrentes na América do Sul até aquele 

momento e todos que incluíram peixes de água doce (citados pelos autores) envolveram apenas 

a fauna amazônica. Com relação aos táxons endêmicos de rios (ou de trechos deles) que 

drenam a MA, como o caso de M. microlepis, o número de trabalhos desenvolvidos é ainda 

menor e a maioria destes estudos foi feita com grupos de distribuição mais restrita, 

especialmente às drenagens da região Sudeste e, principalmente, Sul do Brasil (e.g., 

Hirschmann et al., 2015; Thomaz et al., 2015a). Uma exceção, foi o trabalho de Pereira et al. 

(2012), que fizeram uma análise filogeográfica de Hoplias malabaricus, espécie com numerosos 

problemas taxonômicos e amplamente distribuída em toda a Região Neotropical (Oyakawa & 

Mattox, 2009). Neste trabalho, os autores incluíram amostras da bacia do rio São Francisco e de 
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algumas bacias costeiras do leste do Brasil que drenam a MA, entre os estados da Bahia e 

Paraná. Assim, os resultados do presente estudo serão também comparados com aqueles 

disponíveis para fauna terrestre. Apesar desta comparação talvez não contribuir diretamente 

para um melhor entendimento da história das drenagens envolvidas (uma vez que para estes 

táxons, muitas vezes os rios representam barreiras de distribuição e não local de ocorrência), 

ela é interessante para fornecer uma visão mais generalizada, que pode contribuir futuramente 

para um entendimento mais completo da história da MA, uma paisagem que inclui floresta e 

bacias hidrográficas. 

A primeira descontinuidade observada no presente estudo (“I”, Fig. 23), representada 

pelo limite sul do HAP1, à altura de um pequeno riacho na cidade de São Mateus (ES), separa 

os haplótipos ocorrentes mais ao norte, em bacias que drenam a BA e o norte do ES, dos 

demais. Esta quebra, que se deu ao norte da bacia do rio Doce, também foi encontrada em H. 

malabaricus (Pereira et al., 2012: Fig. 1, página 4), com a separação das populações desta 

espécie que ocorrem entre os rios Paraguaçu (drenagem costeira da BA) e o rio Doce (ES) das 

que ocorrem em bacias costeiras do Rio de Janeiro, São Paulo e Paraná. De acordo com alguns 

autores (e.g., Pellegrino et al., 2005; Brunes et al., 2015), com relação a biota terrestre, quebras 

filogeográficas ao longo da MA podem ser coincidentes com a ocorrência de grandes rios, tais 

como o Doce. Descontinuidades filogeográficas congruentes com a existência desta bacia são 

recorrentes em diversas espécies de aves, anfíbios, répteis (e.g., Pellegrino et al., 2005; Cabanne 

et al., 2008; Carnaval et al., 2009; Thomé et al., 2010; d’Horta et al., 2011; Maldonado-Coelho, 

2012) e até plantas (e.g., Ribeiro et al., 2011), com a formação de haplogrupos de distribuição 

alopátrica ao norte e sul do seu curso. Aqui, é importante ressaltar, que apesar desta ser uma 

quebra recorrente em diversos táxons, para outros, o rio Doce não representa uma barreira 

efetiva para as diferentes populações (e.g., Colombi et al., 2010;  Thomé et al., 2014). Estes 

resultados indicam que, apesar de ser possível estabelecer um padrão um pouco mais geral, a 

história filogeográfica da MA e da sua biota é extremamente complexa e a interpretação desta 

história pode variar dependendo do táxon utilizado. Como pode ser observado na Fig. 2, há um 

gap na distribuição de M. microlepis entre rios do Espírito Santo, ao sul de São Mateus, e o Rio 

de Janeiro, ao norte da bacia do Paraíba do Sul. Este gap pode ser associado à falha de 

amostragem do presente estudo, visto que há registros da espécie em algumas bacias que 

drenam este trecho (e.g., Menezes & Weitzman, 2009; Sarmento-Soares & Martins-Pinheiro, 

2010, 2014). Espécimes desta região foram, inclusive, analisados na parte morfológica do 

presente estudo (e.g., MZUSP 26893, 26894, 26898). Assim, apesar dos resultados obtidos no 

presente estudo concordarem com a quebra filogeográfica na altura do rio Doce, para uma 
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resposta conclusiva, seria necessário incluir amostras das bacias localizadas ao sul desta 

drenagem na análise. Pereira et al. (2012) incluíram amostras de H. malabaricus da bacia do rio 

Itabapoana (drenagem costeira ao sul do rio Doce, que drena os estados do RJ e ES) e 

verificaram que os haplótipos ocorrentes nesta bacia são mais relacionados aos de drenagens 

mais ao sul, ratificando a existência da quebra mencionada, com separação entre haplogrupos 

ao norte e sul do Doce. 

A segunda grande quebra observada ao longo da distribuição de M. microlepis está 

localizada em São Paulo (“II”, Fig. 23), à altura da cidade de Peruíbe, litoral sul do estado, e é 

responsável pela separação dos haplótipos distribuídos em riachos costeiros desde a bacia do 

rio Paraíba do Sul (RJ) até Peruíbe (SP) dos demais. Esta quebra também indica separação 

destes do haplótipo ocorrente na bacia do Alto Tietê, sendo, portanto, uma ruptura 

filogeográfica interessante tanto no sentido norte-sul, quanto no sentido oeste-leste. A segunda 

quebra observada em M. microlepis não foi congruente com aquela encontrada em H. 

malabaricus. Segundo Pereira et al. (2012), a quebra filogeográfica nesta espécie se deu mais ao 

norte, no RJ, à altura do “alinhamento magmático de Cabo Frio” (Riccomini et al., 2005), que 

teria tido efeito vicariante significativo para esta espécie, com o isolamento de bacias costeiras 

leste e sudeste durante períodos glaciais. Os resultados obtidos em relação a M. microlepis 

também foram incongruentes com os encontrados em Hollandichthys multifasciatus 

(Eigenmann & Norris), espécie da família Characidae, distribuída em pequenos riachos desde o 

Rio de Janeiro até o Rio Grande do Sul (Thomaz et al., 2015a). De acordo com estes autores, 

existem duas quebras nesta região, uma à altura de Bertioga (SP) e outra à altura de 

Guaraqueçaba (PR), ou seja, mais ao norte e mais ao sul, respectivamente, da encontrada em 

relação a M. microlepis. Aparentemente, a história filogeográfica deste trecho e de sua biota é 

bem complexa. Em relação à fauna terrestre, por exemplo, Cabanne et al. (2013) apontaram 

para a existência de duas barreiras filogeográficas principais na região centro-sul de São Paulo, 

tendo como base a congruência entre resultados de estudos com anfíbios, aves e mamíferos 

(i.e., “barreiras II e III”, para maiores detalhes, ver Fig. 1, página 373, em Cabanne et al., 2013). 

Apesar de não serem perfeitamente coincidentes, estas barreiras também estão localizadas ao 

sul de Ilha Bela (SP) e ao norte do Paraná, assim como encontrado em M. microlepis. Este é um 

resultado interessante, que indica que, neste trecho, a descontinuidade encontrada nesta 

espécie é mais congruente com aquela da biota terrestre do que a de outras espécies de peixes.  

A terceira e última quebra filogeográfica identificada no presente estudo (“III”, Fig.23) 

está localizada ao sul da Baía de Paranaguá (PR) e separa os haplótipos do HAP3 daqueles 

ocorrentes ainda mais ao sul, o HAP4. O limite sul de distribuição das populações de H. 
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malabaricus analisadas por Pereira et al. (2012) é exatamente à altura desta quebra (rio 

Perequê, na cidade de Paranaguá, PR). Como esta espécie é amplamente distribuída e ocorre ao 

sul deste ponto (e.g., Malabarba et al., 2013), só será possível afirmar se esta é uma 

descontinuidade recorrente entre M. microlepis e H. malabaricus após a análise de material 

adicional desta última espécie. Já em relação a Hollandichthys multifasciatus, houve 

congruência entre os resultados obtidos, com quebra observada em um riacho afluente da baía 

de Paranaguá, à altura do município de Quatro Barras, no PR (Thomaz et al., 2015a, detalhes 

no material suplementar - “Apêndice S1”). Em relação à ocorrência desta espécie em riachos 

que deságuam no estuário de Paranaguá, os autores salientam que, apesar da proximidade 

geográfica e atribuição à mesma paleodrenagem proposta por eles (ver discussão adiante), as 

populações de H. multifasciatus de Guaraqueçaba (ao norte da Baía) estão mais relacionadas 

filogeneticamente àquelas do Ribeira de Iguape (SP) do que às de Paranaguá (ao sul da Baía). 

Resultados semelhantes foram encontrados em Mimagoniates microlepis, uma vez que os 

haplótipos de Guaraqueçaba fazem parte, junto com os do Ribeira de Iguape e Alto Tietê, do 

HAP3, enquanto que aqueles ocorrentes em Paranaguá estão incluídos no HAP4, junto com os 

haplótipos das bacias que drenam Santa Catarina e o Rio Grande do Sul (como acontece em H. 

multifasciatus). Para a fauna terrestre, esta quebra também foi identificada em espécies de 

insetos, répteis e planárias terrestres (Grazziotin et al., 2006; Batalha-Filho et al., 2010; Álvarez-

Presas et al., 2014). Ainda para a biota terrestre, foram registradas quebras um pouco mais ao 

norte e um pouco mais ao sul desta encontrada para M. microlepis (e.g., Thomé et al., 2010 e 

Brunes et al., 2015, respectivamente). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 23. Descontinuidades filogeográficas propostas no presente estudo, com
base na distribuição dos haplogrupos de Mimagoniates microlepis. Mapa
modificado de Weitzman et al. (1988).  
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Os diferentes haplogrupos de M. microlepis estão distribuídos, principalmente, ao longo 

de um conjunto maior de bacias, conhecido como bacia do Leste ou drenagens costeiras da 

porção oriental do Brasil, que drena a faixa litorânea brasileira e se estende, aproximadamente, 

da Bahia ao Estado do Rio Grande do Sul (Menezes, 1972; Ribeiro, 2006). Apesar de esta ser 

uma área reconhecidamente diferenciada em termos de sua ictiofauna das demais unidades 

faunísticas neotropicais em virtude das elevadas taxas de endemismo (Bizerril, 1994; Ribeiro, 

2006; Buckup, 2011), não compreende uma área biogeográfica uniforme (Camelier & Zanata, 

2014). Assim, diversos autores propuseram ou discorreram sobre quebras latitudinais em 

menor ou maior escala nestas drenagens, tendo como base, principalmente, o 

compartilhamento da ictiofauna de água doce (e.g., Menezes, 1982; Bizerril, 1994; Ribeiro, 2006; 

Carvalho, 2007; Buckup, 2011; Camelier & Zanata, 2014) e as quebras observadas ao longo da 

distribuição de M. microlepis corroboram esta hipótese. Além disso, como será detalhado 

adiante, algumas quebras filogeográficas encontradas correspondem àquelas associadas a 

padrões de distribuição de espécies de peixes de água doce na região, sugerindo associação 

entre os processos responsáveis pela estruturação da variação genética de M. microlepis e 

aqueles que culminaram estruturação da diversidade da ictiofauna nestas bacias, conforme 

proposto por Thomaz et al. (2015a) para H. multifasciatus.  

Segundo Avise (2000), uma abordagem útil para inferir a história demográfica de uma 

população a partir de genealogias inclui a análise de duas medidas distintas da variação de 

haplótipos, ambas realizadas no presente estudo: (1) a diversidade haplotípica (Hd), que 

condensa informações sobre os números e frequências de alelos diferentes em um locus, 

independente da relação entre as sequências; e (2) a diversidade nucleotídica (π), que 

representa a divergência ponderada das sequências entre indivíduos de uma população, 

independente da quantidade de haplótipos diferentes. A interpretação em conjunto dos valores 

de Hd e π pode fornecer informações valiosas a respeito da história das populações (Grant & 

Bowen, 1998; Avise, 2000). Segundo estes autores, valores elevados de diversidade haplotípica 

(i.e., Hd>0,5) combinados com diversidade nucleotídica baixa (i.e., π<0,5%) são um indicativo 

de que houve rápido crescimento da população a partir de uma população ancestral de Ne 

(tamanho efetivo) pequeno, havendo pouco tempo para acumular diferenças nas sequências, 

mas com tempo suficiente para apresentar variação haplotípica. Este é o caso do HAP1 de M. 

microlepis, de distribuição mais ao norte, e os valores de Hd=0,7 (alto) e π=0,4% (baixo) 

indicam expansão territorial recente neste haplogrupo. Por outro lado, os demais haplogrupos 

apresentaram valores altos com relação às duas estimativas (Hd>0,5 e π>0,5% ) e a combinação 

destes resultados é esperada, principalmente, em populações estáveis, com longa história 
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evolutiva (Grant & Bowen, 1998; Avise, 2000). Os valores de Hd e π serão discutidos mais a 

fundo posteriormente, para as diferentes localidades dentro de cada haplogrupo. Pensando nos 

haplogrupos como um todo, o que é interessante observar, é que, baseando-se na ideia de que, 

quanto mais altos forem os valores de π, mais antiga e estável tende ser a população (Spellman 

& Klicka, 2006), as drenagens localizadas mais ao sul parecem representar o ponto de partida 

da origem, diversificação e expansão populacional de M. microlepis, com ocupação posterior 

das drenagens mais ao norte. Não é possível comparar os resultados com os dados disponíveis 

na literatura para as outras espécies de peixes mencionadas, pois Pereira et al. (2012) não 

utilizaram esta abordagem em Hoplias malabaricus e Thomaz et al. (2015a) não detectaram 

evidências de uma clina latitudinal na diversidade genética entre as diferentes populações de 

Hollandichthys multifasciatus. Os resultados encontrados no presente estudo, no entanto, 

foram comparados com aqueles obtidos por Menezes et al. (2008), que estudaram a 

biogeografia de Glandulocaudini (Glandulocaudinae na época) e esta comparação indicou um 

ponto concordante e outro não. A concordância está em relação à origem e diversificação 

proposta da tribo como um todo, já que a hipótese de Menezes et al. (2008) é que o  grupo teria 

se originado na bacia do alto rio Paraná, no escudo cristalino brasileiro (ao sul), com posterior 

ocupação das bacias costeiras adjacentes (no estados de Santa Catarina, Paraná e São Paulo) e, 

então, expansão no sentido norte. Em relação a M. microlepis, no entanto, os resultados 

discordam, visto que Menezes et al. (2008) propõem que, em termos de colonização, a expansão 

da espécie na área estudada por eles (que inclui rio Iguaçu e drenagens costeiras de São Paulo, 

Paraná e Santa Catarina) parece ter sido no sentido norte-sul, leste-oeste. A discrepância entre 

estes resultados será discutida com mais detalhes no item 5.4, a seguir. 

Ao comparar os resultados de estruturação e quebras filogeográficas, além daqueles de 

diversidade genética, obtidos com relação a M. microlepis com aqueles disponíveis para a fauna 

terrestre da MA, considerações interessantes se fazem pertinentes. Segundo alguns autores 

(e.g., Carnaval & Moritz, 2008; Carnaval et al., 2009; Amaral et al., 2013), organismos 

amplamente distribuídos na MA tendem a apresentar maior diversidade genética, maior 

estrutura populacional e história demográfica cada vez mais estável em locais ao norte do rio 

Doce, ao passo que populações ao sul tendem a apresentar menor diversidade, menor 

estruturação, além de traços de eventos de recolonização recente a partir das populações mais 

ao norte. A explicação para este cenário está embasada no modelo de “estabilidade-extinção” 

(Amaral et al., 2013), que, baseado na clássica hipótese de refúgios pleistocênicos (Haffer, 1969; 

Vanzolini & Williams, 1981), sugere que padrões atuais de variação genética intraespecífica são 

resultados de períodos de isolamento em áreas estáveis da floresta (i.e., refúgios) e extinção em 



125 
 

áreas fora do refúgios (instáveis) durante os períodos glaciais, em especial no Último Máximo 

Glacial (UMG), por volta de 21 mil anos atrás (Carnaval & Moritz, 2008; Carnaval et al., 2009; 

Amaral et al., 2013). Segundo Carnaval & Moritz (2008) e Carnaval et al. (2009), um dos 

principais refúgios na MA está em sua porção central, entre os rios São Francisco e Doce (i.e., 

“Refúgio Bahia”), de maneira que ao norte deste último rio estariam as áreas estáveis e ao sul 

áreas instáveis. Assim, para a fauna terrestre da MA, a estabilidade do hábitat (associada à 

existência dos refúgios) parece ser o principal fator estruturante na diversidade genética 

(Carnaval et al., 2009), o que justificaria o padrão (supracitado) encontrado acima do rio Doce. 

Os resultados do presente estudo, no entanto, discordam desta hipótese, uma vez que maior 

diversidade genética e estruturação filogeográfica foram encontradas nos haplogrupos 

ocorrentes ao sul do rio Doce, em áreas consideradas instáveis.  

 Recentemente, Thomaz et al. (2015a) propuseram a existência de 12 paleodrenagens 

entre Parati (RJ) e a bacia do rio Maquine (RS) durante o UMG, tendo como base informações 

topográficas e batimétricas (ver seção ‘Material & Métodos’ destes autores para maiores 

detalhes: páginas 3 e 4), associadas a informações do mtDNA de Hollandichthys multifasciatus, 

e testaram o efeito destas versus a estabilidade do habitat sobre a divergência genética desta 

espécie. Assim, a partir de uma abordagem explícita de teste de hipóteses, Thomaz et al. 

(2015a) verificaram que a existência de refúgios florestais estáveis não deixou marcas 

significativas sobre o padrão de estruturação desta espécie que, assim como em M. microlepis, é 

dependente de áreas florestadas. Os autores corroboraram, então, o papel das paleodrenagens 

na variação da estruturação genética ao longo de toda a distribuição de Hollandichthys na MA 

e propuseram a existência de paleoconexões durante períodos de retração do nível do mar no 

Pleistoceno como o principal fator na estruturação da divergência recente de peixes de água 

doce de drenagens costeiras brasileiras. Como já mencionado e como será visto em detalhes 

adiante, os resultados encontrados em relação a M. microlepis no presente estudo certamente 

auxiliam a corroborar tal hipótese. Aparentemente, no entanto, a história evolutiva de M. 

microlepis é mais antiga do que aquela proposta para H. multifasciatus, cujas divergências 

tiveram início no Pleistoceno (Thomaz et al., 2015a). De acordo com as datações obtidas a 

partir da análise de relógio molecular baseada no gene COI (dados não apresentados), 

divergências entre os quatro grandes haplogrupos de M. microlepis tiveram início no Neógeno 

(parte do antigo Terciário) [média=3,6 m.a.; 95%_HPD=6,6-1,8 m.a.]. Apesar de esta datação ser 

um pouco controversa em virtude da relação (HAP4, M. lateralis) para o mtDNA, os resultados 

apresentados no Capítulo 1, baseados em três genes analisados (16S, COI e RAG2), também 

apontam para o Neógeno como período de início da divergência na espécie [média=4,0 m.a.; 
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2014; Camelier & Zanata, 2014), é possível afirmar que não se trata de uma espécie comum ou 

abundante nestes locais. Esta informação, associada à reconhecida degradação ambiental 

ocorrente nestes estados (tanto da floresta, como das bacias hidrográficas), sugere que 

extinções locais de M. microlepis podem ter ocorrido recentemente, em especial nos pequenos 

riachos, corpos d’água mais vulneráveis às alterações ambientais (Buckup, 1996). Entre Vitória 

(ES) e a foz do rio Doce, por exemplo, a espécie aparece em pequenas drenagens e já foi bem 

comum no passado. Atualmente, no entanto, com as modificações das diversas bacias que 

deságuam direto no mar, a espécie tem se tornado cada vez mais rara (F. Vieira, comunicação 

pessoal). De fato, segundo Menezes & Weitzman (2009), é possível que todas as espécies de 

Glandulocaudini (= Glandulocaudinae na época) estejam sujeitas a extinções locais causadas 

por poluição doméstica, industrial, agrícola. 

 As análises filogenéticas e de GMYC, baseadas em mtDNA, não indicaram nenhuma 

estruturação clara ao longo da distribuição deste haplogrupo, que só foi recuperada através da 

análise de AMOVA. Ao analisar amostras de Hoplias malabaricus de distribuição semelhante, 

Pereira et al. (2012) verificaram a formação de dois haplogrupos, indicando maior estruturação 

da espécie nesta área. Outra diferença interessante entre os resultados obtidos nos dois tipos de 

estudo é que, segundo Pereira et al. (2012), os haplótipos ocorrentes nesta região (i.e., acima do 

rio Doce, onde está distribuído o HAP1) não formam um grupo monofilético. Os indivíduos 

coletados em São Mateus (ES), por exemplo, fazem parte de um agrupamento mais relacionado 

aquele formado por haplótipos do rio Paraíba do Sul e de outras pequenas drenagens do litoral 

do Rio de Janeiro (equivalente ao HAP2 de M. microlepis).  

  A rede do HAP1 indicou que a maioria dos haplótipos pertencentes a este haplogrupo é 

exclusiva da bacia onde ocorre e na maioria das bacias analisadas foi detectado apenas um 

haplótipo. As exceções são a bacia do rio Peruípe, onde foram detectados haplótipos distintos e 

as bacias dos rios Pardo (BA) e Itaúnas (ES), onde foi encontrado um haplótipo único e 

compartilhado. Este compartilhamento chama atenção, visto que estas são bacias 

completamente isoladas hoje e relativamente distantes entre si. Por exemplo, não houve 

compartilhamento de haplótipos entre a bacia do rio Itaúnas e São Mateus, que apesar de 

isoladas estão bem próximas. Pereira et al. (2012) associam o compartilhamento de haplótipos 

de H. malabaricus entre bacias do extremo sul da Bahia e norte do Espírito Santo às possíveis 

conexões pretéritas entre as porções baixas destas bacias no Pleistoceno, através de lagoas 

formadas sobre o banco de Abrolhos, hoje submerso e fazendo parte da plataforma continental 

brasileira (maiores detalhes em Pereira et al., 2012: página 6). A conexão entre a plataforma 

continental brasileira e a Mata Atlântica tem sido foco de estudos atuais (e.g., Leite et al., 2016) 
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análise. No trabalho com as traíras, Pereira et al. (2012) incluíram amostras das bacias dos rios 

Paraíba do Sul e Macacu e encontraram resultados incongruentes em relação aos obtidos no 

presente estudo. Segundo estes autores, indivíduos do Paraíba do Sul estão relacionados 

aqueles coletados em bacias mais ao norte (e.g., rios Doce e São Mateus; aqui, equivalentes ao 

HAP1), enquanto os do rio Macacu têm relação mais estreita com aqueles coletados em bacias 

mais ao sul, incluindo o Ribeira de Iguape (SP) e o rio Perequê (afluente da Baía de Paranaguá, 

PR) (ambos incluídos no HAP3 no presente estudo). Alguns dos resultados de relação de 

parentesco, obtidos no presente estudo em relação a M. microlepis, também foram 

incongruentes em relação aqueles apresentados por Thomaz et al. (2015a) relativos a 

Hollandichthys multifasciatus (ver topologia completa no material suplementar – “Apêndice 

S2”). Em primeiro lugar, segundo estes autores, indivíduos coletados em drenagens entre Parati 

(RJ) e São Sebastião (SP) formam um clado, que inclui amostras de Ubatuba. No presente 

estudo, a relação entre indivíduos de São Sebastião e de bacias entre o Rio de Janeiro, Ubatuba 

e Caraguatatuba não foi recuperada em nenhuma das análises. Os autores também sugerem 

relação mais estreita entre os espécimes coletados no Alto Tietê e bacias costeiras em Bertioga, 

Santos e Peruíbe, que formam um clado relacionado ao de espécimes da bacia do Ribeira de 

Iguape (SP) e Guaraqueçaba (PR). Ao comparar este resultado com aqueles obtidos no presente 

estudo, duas considerações se fazem pertinentes: (1) espécimes de M. microlepis das bacias dos 

rios Alto Tietê, Ribeira de Iguape e de Guaraqueçaba estão mais relacionados entre si e formam 

o HAP3 (ver detalhes adiante) e (2) apesar de não terem sido coletadas amostras de M. 

microlepis em Santos exatamente, foram coletadas imediatamente ao norte (Bertioga) e ao sul 

(São Vicente) e estes indivíduos, em todas as análises, parecem estar mais relacionados aqueles 

coletados em São Sebastião e não aos espécimes do Alto Tietê, como encontrado por Thomaz et 

al. (2015a) em relação a H. multifasciatus. 

Como mencionado anteriormente, a principal quebra filogeográfica associada ao HAP2 

se deu na região de Peruíbe e separa este haplogrupo do HAP3. As análises feitas dentro do 

HAP2, no entanto, indicam que os filogrupos HAP2_norte e HAP2_sul não compartilham 

haplótipos, indicando uma quebra filogeográfica latitudinal mais específica. Sobre esta quebra, 

é interessante notar que esta se deu à altura da Ilha Bela, entre Caraguatatuba e São Sebastião, 

onde está localizado o Planalto de Juqueriquerê, um conjunto de morros com altitudes entre 

600-750 metros, com distintos nivelamentos, que podem ser interpretados como resultado de 

movimentação tectônica de blocos num padrão de horst e graben (Campanha, 1994). Segundo 

este autor, o Planalto do Juqueriquerê, originado, provavelmente, no Mioceno Superior, 

representa uma notável saliência costeira que funciona como um importante divisor de águas, 
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separando as bacias hidrográficas que drena em direção à planície de Caraguatatuba daquelas 

que deságuam mais ao sul. À altura desta quebra, Thomaz et al. (2015a) propuseram a 

existência de duas paleodrenagens (a 3 e  a 4, no sentido norte-sul), mas é possível perceber no 

mapa apresentado por estes autores (Fig. 3, página 7) e também através da plotagem dos pontos 

utilizados por eles no Google Earth (disponíveis no material suplementar – “Apêndice S1”), que 

estas, apesar de vizinhas, eram independentes, o que pode indicar que bacias entre 

Caraguatatuba e São Sebastião não apresentam conexão há bastante tempo. Conti (2009), ao 

analisar a evolução de paleodrenagens na plataforma continental da região de São Sebastião, 

corrobora, a partir de dados geomorfológicos, a existência de paleodrenagens independentes 

nesta área. A ausência de paleoconexões pode, portanto, justificar o não compartilhamento de 

haplótipos e consequente quebra filogeográfica encontrada nesta região em relação ao HAP2. 

Apesar de Thomaz et al. (2015a) não terem incluído amostras de Caraguatatuba, também é 

possível verificar no mapa apresentado que as pequenas bacias costeiras e isoladas que hoje 

drenam Ubatuba e Caraguatatuba fizeram parte da mesma paleodrenagem no UMG, o que 

pode justificar o compartilhamento de haplótipos de M. microlepis entre bacias nesta região. A 

hipótese da existência de paleodrenagens nesta região também poderia explicar o 

compartilhamento de haplótipos entre bacias que drenam Bertioga e São Sebastião, atualmente 

isoladas, mas que teriam sido conectadas em algum momento no passado recente (UMG). Na 

bacia do rio Peruíbe, limite sul de distribuição do HAP2, há um haplótipo único e exclusivo de 

M. microlepis e o mesmo resultado foi encontrado em H. multifasciatus por Thomaz et al. 

(2015a), que propuseram, nesta região, a existência de uma paleodrenagem (número 7). Aqui, é 

importante ressaltar que amostras de ambas as espécies foram coletadas no mesmo local, i.e., 

riacho Cachoeira da Anta, na localidade de Guaraú, Peruíbe (M. microlepis, UFRGS 916 e H. 

multifasciatus, UFRGS 11783), de maneira que seria interessante analisar espécimes de 

diferentes localidades nesta bacia para comparar os resultados. Entre as paleodrenagens de 

Santos (discutida adiante) e Peruíbe, Thomaz et al. (2015a) sugerem a existência de outras (= 

áreas marcadas em cinza na Fig. 3, página 7), mas como os autores não tinham amostras de H. 

multifasciatus de bacias atuais correspondentes a estas, as mesmas não foram propostas 

oficialmente como paleodrenagens. No presente estudo, no entanto, foram analisadas amostras 

de M. microlepis desta região, que corresponde hoje a São Vicente, Mongaguá e Itanháem, e os 

resultados obtidos indicaram compartilhamento de haplótipos entre as bacias aí localizadas, o 

que ajuda a corroborar a existência de uma possível paleodrenagem correspondente, como 

proposto por Thomaz et al. (2015a). Especialmente no litoral de São Paulo, há fortes indícios 

geomorfológicos que sustentam a hipótese de Thomaz et al. (2015a). Conti & Furtado (2006), 
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amostras desta bacia utilizadas na análise filogenética, é interessante notar que aquelas 

coletadas no seu alto curso, no Paraná, não formaram um grupo monofilético com aquelas do 

médio e baixo curso, amostradas no Estado de São Paulo. Este é um resultado relativamente 

esperado, visto que divergências em vários níveis têm sido encontradas entre a fauna de peixes 

das cabeceiras e a da foz de uma mesma bacia hidrográfica em estudos recentes (e.g., 

Sant’Anna et al., 2006; Langeani et al., 2007; Marceniuk et al., 2011). 

Assim como encontrado em relação ao HAP2, é possível distinguir uma quebra 

filogeográfica latitudinal mais específica dentro do HAP3, tendo como base os resultados da 

rede de haplótipos e a distribuição destes. Esta quebra, localizada à altura da cidade de 

Cananéia (SP), separa haplótipos de distribuição mais ao norte, ocorrentes na bacia do Alto 

Tietê e nos afluentes do Ribeira de Iguape no Estado de São Paulo, daqueles do sul, ocorrentes 

no Paraná, tanto na bacia do Ribeira quanto nas drenagens costeiras da Baía de Paranaguá. No 

ribeirão Itaquaxiara, único afluente do Alto Tietê onde foi coletado M. microlepis, ocorrem dois 

haplótipos distintos e exclusivos desta localidade. Thomaz et al. (2015a) também coletaram 

amostras de H. multifasciatus em apenas uma localidade no Alto Tietê (única população da 

espécie de drenagem não-costeira) e também encontraram apenas um haplótipo. Este, 

diferentemente dos de Mimagoniates, foi compartilhado com uma população costeira próxima, 

em Santos, de maneira que Thomaz et al. (2015a) atribuíram a população do Tietê a uma 

paleodrenagem costeira nesta área. Aparentemente, esta paleodrenagem não influenciou a 

distribuição de M. microlepis neste trecho, visto que, apesar de não ter sido analisada nenhuma 

amostra da espécie coletada em Santos exatamente, foram analisados espécimes de áreas 

adjacentes e nenhum deles apontou para uma relação mais estreita com a bacia do Alto Tietê. 

No caso de M. microlepis, portanto, o isolamento desta população, ocorrente em Itapecerica da 

Serra, pode ter sido responsável pelo não compartilhamento de haplótipos com nenhuma 

drenagem adjacente, incluindo aqui as bacias costeiras menores (em Itanhaém, São Vicente, 

Mongaguá, HAP2) e a bacia do Ribeira de Iguape (HAP3). 

A ocorrência e distribuição de haplótipos ao longo da bacia do Ribeira de Iguape são 

muito interessantes, uma vez que, nesta drenagem, foram registrados oito haplótipos distintos, 

claramente separados: (1) quatro deles no curso mais alto, restritos ao trecho amostrado da 

bacia no Estado do Paraná e (2) quatro deles em afluentes que desembocam no Ribeira já no 

Estado de São Paulo, nas cidades de Jacupiranga, Miracatu e Iguape (rios Pindaúba, Fau e 

Mumuna, respectivamente). Este segundo conjunto haplótipos é exclusivo da bacia do Ribeira 

de Iguape e são compartilhados entre suas diferentes localidades, com exceção de um deles, que 

é exclusivo do rio Mumuna. O compartilhamento de haplótipos neste trecho da bacia pode ser 
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associado à história geomorfológica da região, que indica que houve um cenário propício para 

ligação entre estes afluentes. Na faixa costeira da bacia do Ribeira de Iguape está localizada a 

“Planície Costeira Cananéia-Iguape”, uma das unidades geomorfológicas da bacia que se 

desenvolveu a partir das variações no nível do mar nos últimos 120 mil anos, através das 

transgressões e regressões marinhas (Ross, 2002), sendo estas últimas as principais responsáveis 

pelas paleoconexões entre afluentes do baixo curso do Ribeira, hoje isolados entre si. Já dos 

quatro haplótipos da bacia do Ribeira ocorrentes em seu trecho amostrado no Paraná, apenas 

um é exclusivo desta bacia, sendo três deles compartilhados com drenagens costeiras 

adjacentes, que desembocam na Baía de Paranaguá. Estes haplótipos foram amostrados no rio 

Capivari, na cidade de Bocaiúva do Sul (PR), em uma região conhecida como “Primeiro 

Planalto Paranaense”. Entre este ponto e a Baía de Paranaguá está localizada parte de uma 

importante falha geológica, conhecida como “Zona de Cisalhamento de Cubatão” (ver Saadi et 

al., 2002: falha BR-44). Segundo as informações apresentadas por estes autores, esta é uma falha 

que tem importante papel no controle fluvial e que passou por uma série de eventos de 

movimentação, sendo o último deles bem recente, datado do Quaternário (<1,6 m.a.). A 

movimentação desta falha pode ter sido responsável pela conexão, em algum momento, de 

afluentes do alto curso do Ribeira e daqueles rios costeiros que drenam para a Baía de 

Paranaguá, o que justificaria o compartilhamento de haplótipos entre estas drenagens. Já o 

compartilhamento de haplótipos entre os riachos isolados e independentes, que deságuam na 

Baía de Paranaguá, é um resultado esperado levando em consideração o paleocenário proposto 

por Thomaz et al. (2015a). Segundo estes autores, todas as bacias em torno do estuário do 

Paranaguá fizeram parte da mesma paleodrenagem durante o UMG.  

As relações filogenéticas e compartilhamentos de haplótipos envolvendo os indivíduos 

da bacia do Ribeira de Iguape e drenagens adjacentes são exemplos claros de que as bacias 

hidrográficas não devem ser consideradas, a priori, como uma unidade. De modo geral, a 

formação de sistemas de drenagens é dinâmica, assim o esperado para a ictiofauna de uma 

bacia é que esta seja composta, como resultado do acúmulo de diversos intercâmbios entre 

sistemas hidrográficos distintos e vizinhos ao longo do tempo geológico (Lima & Ribeiro, 2011). 

Estes intercâmbios podem, por exemplo, acontecer nas cabeceiras e nas proximidades da foz de 

maneira independente e com drenagens (ou trechos delas) distintas, o que pode resultar na 

composição diferencial da ictiofauna ao longo da mesma bacia hidrográfica. Esta ideia pode se 

aplicar também à diversidade genética, em especial no caso de espécies de peixes como M. 

microlepis, que não são migradoras, conforme foi indicado no presente estudo, tendo como 

base o não compartilhamento de haplótipos entre localidades do Ribeira de Iguape.  
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ou uma natural, devido ao contato desta bacia com drenagens costeiras adjacentes onde a 

espécie ocorre (no caso, o Ribeira de Iguape) em um evento de captura de cabeceiras. A 

hipótese de introdução, apesar de não estar completamente descartada, não tem sido muito 

discutida na literatura, especialmente depois que a espécie foi também coletada no rio Tibagi 

(Sant’Anna et al., 2006), um tributário do rio Paranapanema, outro importante afluente da 

bacia do rio Paraná. A margem leste da América do Sul apresenta uma série de zonas 

propensas à atividades e deformações tectônicas, que resultam em uma série de alterações 

hidrológicas, sendo a captura de cabeceiras uma das principais destas alterações (Ribeiro, 2006). 

Diz-se que houve captura de drenagens quando parte (no geral, as cabeceiras) ou a totalidade 

de um determinado rio é desviada para um sistema de drenagem vizinho (Bishop, 1995; 

Wilkinson et al., 2006). Estas capturas, que podem ser resultado do efeito direto da pressão 

tectônica ou de uma erosão diferencial, representam um importante evento vicariante e, ao 

mesmo tempo, de dispersão da fauna aquática (Lima & Ribeiro, 2011; Dagosta et al., 2014). 

Assim, contínuos processos de capturas de rios/riachos ao longo da história da América do Sul 

têm sido sugeridos como uma das principais fontes de eventos vicariantes e, 

consequentemente, uma das principais causas de diversificação no continente sul-americano 

(Ribeiro, 2006; Buckup, 2011; Lima & Ribeiro, 2011; Dagosta et al., 2014), além de ser uma das 

principais justificativas para compartilhamento de fauna entre drenagens adjacentes, mas 

independentes (e.g., Ribeiro, 2006; Dagosta et al., 2014). Assim, Menezes et al. (2008) atribuem a 

ocorrência de M. microlepis no alto curso dos rios Iguaçu e Tibagi a eventos independentes de 

intercâmbio de fauna entre rios costeiros e bacias do escudo cristalino brasileiro através de 

capturas de drenagens. 

 Segundo Ribeiro (2006) e Menezes et al. (2008), o intercâmbio de fauna entre afluentes 

da bacia do rio Paraná (especificamente o Iguaçu) e drenagens costeiras seria decorrente das 

atividades tectônicas na região do Arco de Ponta Grossa, formação geológica cujas falhas 

reconhecidamente influenciam o padrão de drenagens e relevo da região (Melo, 2002; Franco-

Magalhães, 2010). Weitzman et al. (1988), Menezes & Weitzman (1990) e, mais recentemente, 

Menezes et al. (2008) sugerem que a captura de drenagens entre a bacia do rio Paraná e rios 

costeiros tenha se dado a partir da bacia do Ribeira de Iguape, o que justificaria o 

compartilhamento de uma séries de espécies de peixes entre estas bacias, além de M. 

microlepis. A hipótese destes autores se baseia, principalmente, no fato do Arco de Ponta 

Grossa está localizado na região drenada pelas cabeceiras dos rios Paranapanema, Iguaçu e 

Ribeira de Iguape. Já Ingenito et al. (2004) sugerem que, apesar de haver indícios 

geomorfológicos fortes de um possível contato entre o Ribeira de Iguape e o Iguaçu, a 
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proximidade desta última com aquelas de rios costeiros do Paraná, aliada ao compartilhamento 

de espécies de peixes entre estas bacias, indica que pode ter havido uma relação histórica entre 

estes sistemas. Os resultados obtidos em todas as análises realizadas no presente estudo 

concordam com a hipótese de Ingenito et al. (2004), visto que os indivíduos coletados nos rios 

Iguaçu e Tibagi são mais proximamente relacionados aqueles de pequenas drenagens costeiras 

do Paraná (HAP4) do que aqueles coletados no Ribeira de Iguape, mesmo em sua cabeceira 

(HAP3). Ainda sobre a ocorrência de M. microlepis no Iguaçu e Tibagi, é interessante destacar 

que estas duas bacias apresentaram e compartilharam o mesmo haplótipo, que também é 

exclusivo. Este compartilhamento corrobora a hipótese de Menezes et al. (2008) de que eventos 

de capturas de cabeceiras entre rios costeiros e rios que drenam o escudo cristalino brasileiro 

também deve ter ocorrido com o rio Tibagi, assim como sugerido para o Iguaçu. Na ocasião da 

publicação deste trabalho, os autores não tinham analisado material do Tibagi especificamente 

e deixaram a questão em aberto para ser respondida futuramente. O compartilhamento de M. 

microlepis entre os rios Tibagi/Iguaçu e as bacias costeiras do Paraná e Santa Catarina são um 

indicativo de que houve intercâmbio de fauna entre estas bacias, provavelmente devido a 

capturas de drenagens, mas o não compartilhamento de haplótipos entre os rios Iguaçu/Tibagi 

e estas mesmas bacias indicam que este intercâmbio ocorreu há tempo suficiente para as 

populações se estruturarem.  

A maioria dos haplótipos ocorrentes nas bacias costeiras do Paraná (ao sul da Baía de 

Paranguá) e Santa Catarina é compartilhada entre estas bacias e este compartilhamento pode 

ser justificado pela hipótese de paleodrenagens de Thomaz et al. (2015a). Segundo estes 

autores, todas as bacias costeiras, atualmente independentes, situadas ao sul do estuário de 

Paranaguá, no Paraná, até mais ou menos a bacia do rio Itajaí (incluindo esta) em Santa 

Catarina, fizeram parte da mesma paleodrenagem no UMG. Ainda de acordo com estes 

autores, bacias deste último estado, situadas à altura de Florianópolis fizeram parte de uma 

paleodrenagem diferente, mas, como não foi analisado material de M. microlepis desta região, 

não foi possível corroborar ou refutar esta segunda hipótese.  

No Rio Grande do Sul, foram coletados espécimes de M. microlepis nas bacias dos rios 

Mampituba (também em SC), Três Forquilhas e Maquiné, sendo que cada uma destas 

localidades apresentou um haplótipo único e exclusivo. Os rios Maquiné e Três Forquilhas 

correm de maneira independente em diferentes vales da Serra Geral, mas se conectam próximo 

às suas respectivas foz através de lagoas de água doce (Lagoa dos Quadros e Lagoa Itapeva) e 

pequenos canais, formando a bacia do rio Tramandaí (Hirschmann et al., 2015). O rio 

Mampituba, que tem suas nascentes na cidade de Praia Grande, em SC (onde foram coletadas 



138 
 

amostras de M. microlepis), é uma drenagem independente, que deságua diretamente no 

Oceano Atlântico. Malabarba & Isaia (1992) e, mais recentemente, Malabarba et al. (2013), 

sugerem uma origem histórica comum da ictiofauna dos rios Maquiné, Três Forquilhas, 

Mampituba e Araranguá (rio costeiro que drena o extremo sul de SC), tendo como base a 

composição e distribuição da fauna de peixes de água doce destas drenagens. Uma história 

compartilhada destas bacias foi também proposta por Thomaz et al. (2015a), que sugeriram que 

elas fizeram parte da mesma paleodrenagem no UMG. Os resultados obtidos no presente 

estudo com relação a M. microlepis, no entanto, apontam para algumas peculiaridades entre 

estas bacias, interessantes de serem discutidas. Em primeiro lugar, apesar de fazerem parte da 

mesma bacia, não houve compartilhamento de haplótipos entre os rios Três Forquilhas e 

Maquiné, que também não formaram um grupo monofilético tendo como base o mtDNA. 

Recentemente, Hirschmann et al. (2015) analisaram o padrão filogeográfico de Diapoma 

itaimbe (Malabarba & Weitzman), espécie da família Characidae endêmica dos rios Araranguá, 

Mampituba e Tramandaí, para testar se lagoas costeiras de água doce podem afetar a 

distribuição de espécies de peixes da planície costeira. De acordo com estes autores, as bacias 

dos rios Três Forquilhas e Maquiné não compartilham haplótipos de D. itaimbe entre si, assim 

como encontrado para M. microlepis no presente estudo. Hirschmann et al. (2015) sugerem, 

portanto, que lagoas costeiras podem sim representar barreiras ao fluxo gênico entre as bacias 

e sugerem que as paleoconexões ocorridas em virtude do recuo do nível do mar nos períodos 

glaciais podem ter sido seletivas, podendo não representar um corredor de dispersão para toda 

a fauna de peixes de todas as bacias. Os resultados obtidos no presente estudo em relação a M. 

microlepis corroboram esta hipótese e indicam que apesar das paleoconexões entre as bacias 

dos rios Maquiné e Três Forquilhas bem como a conexão atual via lagoas de água doce, as 

populações destes dois rios permanecem isoladas, como sugerido por Hirschmann et al. (2015) 

em relação a D. itaimbe. Estes autores atribuem a ausência da espécie nas lagoas costeiras que 

conecta as duas bacias a características ambientais destas: tanto a Lagoa dos Quadros quanto a 

Itapeva apresentam elevada turbidez e temperatura e D. itaimbe é uma espécie típica de águas 

claras e frias. Apesar de M. microlepis apresentar menos restrições ambientais, a espécie 

também não foi registrada em lagoas e, na região, também ocorre em locais de água límpida e 

fria (Malabarba et al., 2013), de maneira que estas lagoas também podem estar funcionando 

como barreira para as populações dos rio Maquiné e Três Forquilhas.  

Por outro lado, as bacias dos rios Mampituba e Três Forquilhas compartilharam 

haplótipos de D. itaimbe entre si e Hirschmann et al. (2015) atribuíram este compartilhamento 

a duas possíveis causas: ou é resultado de uma relação ancestral entre estas populações ou do 
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técnica tem sido criticada principalmente pela dificuldade de repetição dos mesmos resultados 

(Avise, 2004) e, segundo alguns autores (e.g., Barman et al., 2003), estes devem ser 

interpretados com cautela, especialmente no que diz respeito às conclusões a respeito da 

sistemática do grupo analisado. Em nenhuma das topologias obtidas, baseada em Inferência 

Bayesiana por Menezes et al. (2008) e obtidas por Neighbor-Joining e Máxima Parcimônia por 

Torres & Ribeiro (2009), M. microlepis aparece como parafilética, mesmo as sequências de M. 

lateralis terem sido usadas como grupo externo. Não é possível comparar com propriedade este 

resultado com aquele obtido no presente estudo, em função da técnica utilizada por aqueles 

autores para obtenção destes resultados, uma vez que com o RAPD não é possível determinar 

se a amplificação foi de parte do genoma mitocondrial ou nuclear. Diferentemente do obtido 

no presente estudo, Torres & Ribeiro (2009) encontraram maiores valores de diversidade 

genética nas populações do litoral de São Paulo, que foram atribuídas por estes autores como 

sendo as mais antigas, indicando que a ampliação da distribuição da espécie se deu no sentido 

norte-sul. 

A principal concordância entre os dois estudos diz respeito aos resultados gerais: ambos 

encontraram uma elevada taxa de diversidade genética e forte estruturação filogeográfica em 

M. microlepis e indicam que este pode se tratar de um nome para abrigar mais de uma espécie. 

Os autores supracitados associam o padrão de distribuição de M. microlepis tanto a eventos de 

captura de cabeceiras quanto às flutuações no nível do mar, como também feito no presente 

estudo. Como Torres & Ribeiro (2009) não apresentam rede de haplótipos, não foi possível 

comparar os resultados obtidos a partir desta abordagem. Em São Paulo, Torres & Ribeiro 

(2009) analisaram espécimes de Mongaguá e Itariri, que resultaram como mais relacionados. 

Apesar de não ter sido incluído material de Itariri no presente estudo, a proximidade desta 

cidade com Peruíbe (de onde foi analisado material) indica uma possível concordância entre os 

dois estudos em relação à formação do HAP2. Os indivíduos equivalentes ao HAP3 do presente 

estudo analisados por Torres & Ribeiro (2009) também formaram um grupo monofilético. E 

estes autores também encontraram relação mais estreita entre os indivíduos do HAP3 e HAP4 

do presente estudo. Dentro do HAP4, Torres & Ribeiro (2009) também encontraram relação 

mais estreita entre os indivíduos coletados em bacias costeiras do Paraná e Santa Catarina e 

aqueles das cabeceiras do rio Iguaçu. Apesar de Menezes et al. (2008) terem chamado atenção 

para a necessidade de inclusão de material do rio Tibagi para uma compreensão mais completa 

da história filogeográfica de M. microlepis, Torres & Ribeiro (2009) não o fizeram. Assim, 

material desta bacia é analisado pela primeira vez no presente estudo.  
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com M. lateralis. Como as análises baseadas no gene nuclear RAG2 e a árvore de espécies 

indicam o contrário e recuperam M. microlepis como um clado, o parafiletismo do mtDNA 

sugere a ocorrência de introgressão mitocondrial entre esta população específica e M. lateralis. 

Análises moleculares baseadas no mtDNA (filogenéticas e filogeográficas) também indicam 

uma forte estruturação ao longo da distribuição de M. microlepis, com distinção clara de quatro 

haplogrupos. Esta estruturação não foi recuperada através dos resultados obtidos com a análise 

do nDNA, sugerindo a necessidade de um marcador nuclear de evolução mais rápida que o 

RAG2 para análise intraespecífica/populacional.   

Os quatro haplogrupos supracitados foram definidos no sentido norte-sul como (1) 

Haplogrupo 1, ocorrente em drenagens costeiras da Bahia e Espírito Santo; (2) Haplogrupo 2, 

em bacias costeiras do Rio de Janeiro, incluindo localidade tipo, e São Paulo; (3) Haplogrupo 3, 

nas bacias dos rios Tietê (afluente do rio Paraná) e Ribeira de Iguape, além de drenagens 

costeiras do Paraná; e (4) Haplogrupo 4, ocorrente em bacias costeiras de Santa Catarina e Rio 

Grande do Sul, além das bacias dos rios Iguaçu e Tibagi (afluentes do Paraná). O não 

compartilhamento de haplótipos entre estes agrupamentos apontam para três quebras 

filogeográficas na Mata Atlântica, associadas a algumas bacias hidrográficas que drenam este 

domínio: (1) ao norte do rio Doce, no Espírito Santo; (2) à altura da bacia do rio Peruíbe, litoral 

sul de São Paulo; (3) ao sul da Baía de Paranaguá, no Paraná. Parte destas quebras é congruente 

com aquelas verificadas em outras espécies de peixes de água doce e também em grupos da 

biota terrestre. Para o estabelecimento de um padrão geral, no entanto, estudos adicionais se 

fazem necessários, especialmente evolvendo a fauna aquática. 

Mesmo havendo uma estruturação e padrão geral, as análises internas de cada 

haplogrupo indicam nuances e quebras filogeográficas ainda mais específicas, que são 

indicativas da complexidade da história evolutiva de M. microlepis. As divergências entre os 

quatro grandes haplogrupos datam do Neógeno (antigo Terciário), enquanto as divergências 

internas, entre populações distintas de cada um deles, são mais recentes, datando do 

Pleistoceno (Quaternário). Estas datações, aliadas às informações geomorfológicas disponíveis 

às áreas onde a espécie ocorre, bem como à hipótese da existência de paleodrenagens 

associadas ao Último Máximo Glacial proposta para a região, indicam que o atual padrão de 

distribuição de M. microlepis foi, provavelmente, moldado tanto por eventos mais antigos de 

capturas de cabeceiras, por exemplo, quanto por eventos mais recentes diretamente associados 

às flutuações do nível do mar, ocorridas no Pleistoceno. As análises de demografia histórica 

fornecem indícios de que as populações mais antigas de M. microlepis tenham se estabelecido 

em drenagens mais ao sul, indicando que a origem da diversificação da espécie tenha se dado 
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Mimagoniates microlepis LBP 33042     

Mimagoniates microlepis  
 

UFRGS 12431 

UFRGS 816A  
 

Costeira 

 
 

Riacho Cachoeira da Anta – Peruíbe (SP) 

    

Mimagoniates microlepis UFRGS 816B     

Mimagoniates microlepis UFRGS 816C     

Mimagoniates microlepis UFRGS 816D     

Mimagoniates microlepis UFRGS 816E     

HAPOGRUPO 3 
Mimagoniates microlepis  

LBP 8732 
LBP 40276  

Alto 
Tietê/Paraná 

 
Rio Itaquaxiara, afluente do Embu-Mirim – 

Itapecerica da Serra (SP) 

    
Mimagoniates microlepis LBP 40277   - 
Mimagoniates microlepis LBP 40278   - 
Mimagoniates microlepis LBP 40279   - 
Mimagoniates microlepis  

 
MZUSP 115093 

LBP 70068  
 
 
 

Alto 
Tietê/Paraná 

 
 
 
 

Rio Itaquaxiara, afluente do Embu-Mirim – 
Itapecerica da Serra (SP) 

    
Mimagoniates microlepis LBP 70069     
Mimagoniates microlepis LBP 70070     

Mimagoniates microlepis LBP 70071     
Mimagoniates microlepis LBP 70072     
Mimagoniates microlepis LBP 70073     
Mimagoniates microlepis LBP 70074     
Mimagoniates microlepis LBP 70075     
Mimagoniates microlepis LBP 70076     
Mimagoniates microlepis LBP 70077     
Mimagoniates microlepis  

LBP 1260 
LBP 11201  

 
 
 

    
Mimagoniates microlepis LBP 11202 -   
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Mimagoniates microlepis  
 

LBP 2872 

LBP 18586  
Ribeira de 

Iguape 

 
Rio Fau – Miracatu (SP) 

    
Mimagoniates microlepis LBP 18587     
Mimagoniates microlepis LBP 18588     
Mimagoniates microlepis LBP 18589     
Mimagoniates microlepis LBP 18590     
Mimagoniates microlepis  

 
LBP 7545 

LBP 36024  
 

Ribeira de 
Iguape 

 
 

Riacho afluente do rio Mumuna – Iguape (SP) 

    
Mimagoniates microlepis LBP 36025     

Mimagoniates microlepis LBP 36092     
Mimagoniates microlepis LBP 36093     
Mimagoniates microlepis  

 
LBP 7419 

LBP 35687  
 

Ribeira de 
Iguape 

 
 

Rio Pindauba – Jacupiranga (SP) 

    
Mimagoniates microlepis LBP 35688     
Mimagoniates microlepis LBP 35689     
Mimagoniates microlepis LBP 35690     
Mimagoniates microlepis LBP 35691     
Mimagoniates microlepis MZUEL 8450-2 Costeira Rio Utinga – Guaraqueçaba (PR)   - 
Mimagoniates microlepis  

 
 

UFRGS 14698 

UFRGS 757B  
 
 

Costeira 

 
 

Rio Tagaçaba – Tagaçaba (PR) 

    
Mimagoniates microlepis UFRGS 757C -   
Mimagoniates microlepis UFRGS 757D -   
Mimagoniates microlepis UFRGS 757E     
Mimagoniates microlepis  

 
UFRGS 14678 

UFRGS 720A  
 

Costeira 

 
 

Rio Lageado – Antonina (PR) 

-   
Mimagoniates microlepis UFRGS 720B -   
Mimagoniates microlepis UFRGS 720C     
Mimagoniates microlepis UFRGS 720D     
Mimagoniates microlepis  

LBP 769 
LBP 8488  

Ribeira 
 

 Rio Capivari, afluente do Ribeira de Iguape, em 
Bocaiuva do Sul PR  

    
Mimagoniates microlepis LBP 8489     
Mimagoniates microlepis LBP 8490     
Mimagoniates microlepis LBP 8491     
Mimagoniates microlepis  

 
 

LBP 7170 

LBP 34355  
 
 

Costeira 

 
 

Rio Marumbi, afluente do Nhundiaquara – Morretes 
(PR) 

    
Mimagoniates microlepis LBP 34356     
Mimagoniates microlepis LBP 34357     
Mimagoniates microlepis LBP 34358     

Mimagoniates microlepis LBP 34359   - 
Mimagoniates microlepis  

LBP 2076 
LBP 14414  

Costeira 
 

Rio Nhundiaquara – Morretes (PR) 
    

Mimagoniates microlepis LBP 14415     
Mimagoniates microlepis LBP 14416     
Mimagoniates microlepis LBP 3661 LBP 21735 Costeira Rio Passa Sete – Morretes (PR)     
Mimagoniates microlepis  

 
LBP 7161 

LBP 34327  
 

Costeira 

 
 

Riacho sem nome da Baía de Paranaguá – Morretes 
(PR) 

    
Mimagoniates microlepis LBP 34328     
Mimagoniates microlepis LBP 34503   - 
Mimagoniates microlepis LBP 34504   - 
Mimagoniates microlepis LBP 34505     
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Mimagoniates microlepis  
LBP 759 

LBP 8466  
Costeira 

Riacho costeiro da Baía de Paranaguá – Morretes 
(PR) 

    
Mimagoniates microlepis LBP 8467     

HAPLOGRUPO 4 
Mimagoniates microlepis  

 
LBP 13208 

LBP 55225  
 

Iguaçu/Paraná 

 
 

Rio Piraquara – Curitiba (PR) 

-   

Mimagoniates microlepis LBP 55226 -   
Mimagoniates microlepis LBP 55227   - 

Mimagoniates microlepis LBP 55228     
Mimagoniates microlepis LBP 55229     
Mimagoniates microlepis LBP 1046 LBP 9106 Iguaçu/Paraná Rio dos Patos – Lapa (PR)     
Mimagoniates microlepis  

LBP 1204 
LBP 10582  

Iguaçu/Paraná 
 

Rio dos Patos – Lapa (PR) 
    

Mimagoniates microlepis LBP 10621     
 

Mimagoniates microlepis 
LBP 751 LBP 8423 Costeira Riacho sem nome – Pontal do Paraná (PR)     

LBP 8425 

Mimagoniates microlepis  
 

LBP 2069 

LBP 14391  
 

Costeira 

 
 

Rio Colônia Preta – Paranaguá (PR) 

    
Mimagoniates microlepis LBP 14392     
Mimagoniates microlepis LBP 14393     
Mimagoniates microlepis LBP 14394     
Mimagoniates microlepis  

 
LBP 7150 

LBP 34284  
 

Costeira 

 
 

Riacho Km 25 Matinhos/Paranaguá – Matinhos (PR) 

    
Mimagoniates microlepis LBP 34285     
Mimagoniates microlepis LBP 34286     
Mimagoniates microlepis LBP 34287     

Mimagoniates microlepis LBP 34288     
Mimagoniates microlepis LBP 34289     
Mimagoniates microlepis  

 
LBP 2058 

LBP 14346  
 

Costeira 

 
 

Riacho Descoberto – Guaratuba (PR) 

    
Mimagoniates microlepis LBP 14347     
Mimagoniates microlepis LBP 14348     
Mimagoniates microlepis LBP 14349     
Mimagoniates microlepis LBP 14350     
Mimagoniates microlepis  

LBP 744 
LBP 8414  

Costeira 
 

Rio São João – Guaratuba (PR) 
    

Mimagoniates microlepis LBP 8416     
Mimagoniates microlepis  

 
LBP 2024 

LBP 13878  
 

Costeira 

 
 

Rio Garuva – Garuva (SC) 

    
Mimagoniates microlepis LBP 13879     
Mimagoniates microlepis LBP 13880     
Mimagoniates microlepis LBP 13881     
Mimagoniates microlepis LBP 13882     
Mimagoniates microlepis LBP 3654 LBP 21717 Costeira Rio Garuva – Garuva (SC)     
Mimagoniates microlepis  

 
UFRGS 12862 

UFRGS 1572A  
 

Tibagi/Paraná 

 
 

Rio Tibagi – Ponta Grossa (PR) 

    
Mimagoniates microlepis UFRGS 1572B     
Mimagoniates microlepis UFRGS 1572C     
Mimagoniates microlepis UFRGS 1572D     



172 
 

Mimagoniates microlepis UFRGS 1572E     
Mimagoniates microlepis  

MZUSP 115638 
ex 1  

Tibagi/Paraná 
 

Rio Guarauninha – Palmeira (PR) 
  - 

Mimagoniates microlepis ex 2   - 
Mimagoniates microlepis ex 3   - 
Mimagoniates microlepis UFRGS 12868 UFRGS 1578 Iguaçu/Paraná Rio Passo Grande – Balsa Nova (PR)     
Mimagoniates microlepis  

MZUSP 115039 
ex 1  

Costeira 
 

Rio Acaraí – São Francisco do Sul (SC) 
  - 

Mimagoniates microlepis ex. 3   - 
Mimagoniates microlepis  

 
 

UFRGS 12874 

UFRGS 1584A  
 
 

Iguaçu/Paraná 

 
 
 

Rio Negro – Itaiópolis (SC) 

    
Mimagoniates microlepis UFRGS 1584B     
Mimagoniates microlepis UFRGS 1584C     
Mimagoniates microlepis UFRGS 1584D     
Mimagoniates microlepis UFRGS 1584E     
Mimagoniates microlepis LBP 740 LBP 8293 Costeira Ribeirão Cavalo – Jaraguá do Sul (SC)     

Mimagoniates microlepis LBP 3639 LBP 21685 Costeira Ribeirão Cavalo – Jaraguá do Sul (SC)     
Mimagoniates microlepis  

UFRGS 16315 
UFRGS 2758A  

Costeira 
 

Rio Mampituba – Praia Grande (SC) 
    

Mimagoniates microlepis UFRGS 2758B     
Mimagoniates microlepis  

 
UFRGS 16313 

UFRGS 2756B  
 

Costeira 

 
 

Rio Mampituba – Morro Azul (RS) 

    
Mimagoniates microlepis UFRGS 2756C     
Mimagoniates microlepis UFRGS 2756D     
Mimagoniates microlepis UFRGS 2756E     
Mimagoniates microlepis UFRGS 2756F     
Mimagoniates microlepis  

 
UFRGS 12596 

UFRGS 1296A  
 

Costeira 

 
 

Rio Mampituba – Três Cachoeiras (RS) 

    
Mimagoniates microlepis UFRGS 1296B     
Mimagoniates microlepis UFRGS 1296C     
Mimagoniates microlepis UFRGS 1296D     
Mimagoniates microlepis UFRGS 1296E   - 
Mimagoniates microlepis UFRGS 16520 UFRGS 2848 Costeira Rio Três Forquilhas – Itati (RS)     
Mimagoniates microlepis  

 
UFRGS 17994 

UFRGS 3667A  
 

Costeira 

 
 

Rio Tramandaí – Maquiné (RS) 

    
Mimagoniates microlepis UFRGS 3667B     
Mimagoniates microlepis UFRGS 3667C   - 
Mimagoniates microlepis UFRGS 3667D   - 
Mimagoniates microlepis UFRGS 3667E   - 
Mimagoniates microlepis  

 
UFRGS 18474 

UFRGS 3867A  
 

Costeira 

 
 

Rio Maquiné – Maquiné (RS) 

    
Mimagoniates microlepis UFRGS 3867B     
Mimagoniates microlepis UFRGS 3867C     
Mimagoniates microlepis UFRGS 3867D     
Mimagoniates microlepis UFRGS 3867E   - 

Mimagoniates inequalis  
 

LBP 3383 

LBP 21275  
 

Costeira 

 
 

Arroio dos Corrientes – Pelotas (RS) 

    
Mimagoniates inequalis LBP 21276 -   
Mimagoniates inequalis LBP 21277     
Mimagoniates inequalis LBP 21278     
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Mimagoniates lateralis LBP 8212 
 

LBP 38201 Costeira 
 

Riacho sem nome – Mongaguá (SP) 
 

    
Mimagoniates lateralis LBP 38431     
Mimagoniates lateralis LBP 70078  

 
Costeira 

 
 

Riacho sem nome – Itanhaém (SP) 

    
Mimagoniates lateralis LBP 70079     
Mimagoniates lateralis LBP 70080     
Mimagoniates lateralis LBP 70081   - 

Mimagoniates lateralis LBP 70082     
Mimagoniates lateralis  

 
LBP 7147 

LBP 34274  
 

Costeira 

 
 

Riacho sem nome – Guaratuba (PR) 

    
Mimagoniates lateralis LBP 34275     
Mimagoniates lateralis LBP 34276     
Mimagoniates lateralis LBP 34277     
Mimagoniates lateralis LBP 34278     
Mimagoniates lateralis  

 
LBP 11450 

LBP 52281  
 

Costeira 

 
 

Riacho sem nome – Itapoá (SC) 

  - 
Mimagoniates lateralis LBP 52282   - 

Mimagoniates lateralis LBP 52283     
Mimagoniates lateralis LBP 52284     
Mimagoniates lateralis LBP 52285     

Mimagoniates sylvicola MZUSP 115092 LBP 70119 Costeira Rio Marcanaí, bacia do rio Real – Jandaíra (BA) -   
Mimagoniates sylvicola  

 
 

MZUSP 112691 

LBP 70018  
 
 
 
 

Costeira 

 
 
 
 

Rio Patipe – Valença (BA) 

    
Mimagoniates sylvicola LBP 70019     
Mimagoniates sylvicola LBP 70020     
Mimagoniates sylvicola LBP 70021     
Mimagoniates sylvicola LBP 70022     
Mimagoniates sylvicola LBP 70023     
Mimagoniates sylvicola LBP 70024     
Mimagoniates sylvicola LBP 70025     
Mimagoniates sylvicola LBP 70026     
Mimagoniates sylvicola LBP 70027     
Mimagoniates sylvicola  

MZUSP 112657 
LBP 70051  

Costeira 
Córrego afluente do rio Pardo – Canavieiras (BA)     

Mimagoniates sylvicola LBP 70052     
Mimagoniates sylvicola LBP 70053     
Mimagoniates sylvicola LBP 70054     
Mimagoniates sylvicola LBP 70055 -   
Mimagoniates sylvicola LBP 70056     
Mimagoniates sylvicola LBP 70057     
Mimagoniates sylvicola  

 
MZUSP 112679 

LBP 70028  
 

Costeira 

 
Córrego Grande, afluente do rio Pardo – 

Canavieiras (BA) 

    
Mimagoniates sylvicola LBP 70029     
Mimagoniates sylvicola LBP 70030 -   
Mimagoniates sylvicola LBP 70031     
Mimagoniates sylvicola LBP 70003       
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Mimagoniates sylvicola LBP 70004  
 
 
 
 
 
 

Costeira 

 
 
 
 
 
 
 

Riacho entre Barra do Cahy e Ponta do Corumbau – 
Prado (BA) 

    
Mimagoniates sylvicola LBP 70005     
Mimagoniates sylvicola LBP 70006     
Mimagoniates sylvicola LBP 70007     
Mimagoniates sylvicola LBP 70008     
Mimagoniates sylvicola LBP 70009     
Mimagoniates sylvicola LBP 70010     
Mimagoniates sylvicola LBP 70011     
Mimagoniates sylvicola LBP 70012     
Mimagoniates sylvicola LBP 70013     
Mimagoniates sylvicola LBP 70014     
Mimagoniates sylvicola LBP 70015     
Mimagoniates sylvicola LBP 70016     

Mimagoniates sylvicola LBP 70017     

Mimagoniates rheocharis MCP 28770 Costeira Lagoa Garopaba – Garopaba (SC)   - 
Mimagoniates rheocharis  

 
UFRGS 12640 

UFRGS 1375A  
 

Costeira 

 
 

Rio Araranguá – Nova Veneza (SC) 

    
Mimagoniates rheocharis UFRGS 1375B   - 
Mimagoniates rheocharis UFRGS 1375C     
Mimagoniates rheocharis UFRGS 1375D   - 
Mimagoniates rheocharis UFRGS 1375E   - 
Mimagoniates rheocharis  

 
UFRGS 12896 

UFRGS 911A  
 

Costeira 

 
 

Rio Araranguá – Timbé do Sul (SC) 

    
Mimagoniates rheocharis UFRGS 911B   - 

Mimagoniates rheocharis UFRGS 911C     
Mimagoniates rheocharis UFRGS 911D   - 
Mimagoniates rheocharis UFRGS 911E   - 
Mimagoniates rheocharis  

 
 

UFRGS 16561 

UFRGS 2893A  
 
 

Costeira 

 
 
 

Rio Mampituba – Praia Grande (SC) 

    
Mimagoniates rheocharis UFRGS 2893B     
Mimagoniates rheocharis UFRGS 2893C     
Mimagoniates rheocharis UFRGS 2893D   - 
Mimagoniates rheocharis UFRGS 2893E   - 
Mimagoniates rheocharis  

UFRGS 12588 
UFRGS 1264A  

Costeira 
 

Rio Tramandaí – Itati (RS) 
    

Mimagoniates rheocharis UFRGS 1264B     
Mimagoniates rheocharis UFRGS 1264C     
Mimagoniates rheocharis UFRGS 1264D   - 
Mimagoniates rheocharis UFRGS 17968 UFRGS 3641 Costeira Rio Tramandaí – Maquiné (RS)     

Glandulocauda melanopleura MZUSP 115244-2  
Costeira 

 
Rio Guaratuba –Salesópolis/Bertioga (SP) 

    
Glandulocauda melanopleura MZUSP 115244-4     
Glandulocauda melanopleura MZUSP 115244-5     
Glandulocauda melanopleura  

LBP 4507 
LBP 24537  

 
 

 
 
 

    
Glandulocauda melanopleura LBP 24538     
Glandulocauda melanopleura LBP 24539     
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Glandulocauda melanopleura LBP 24540 Alto Tietê/Paraná Rio Paranapiacaba – Santo André (SP)     
Glandulocauda melanopleura LBP 24541     
Glandulocauda melanopleura LBP 24542     
Glandulocauda melanopleura LBP 24553     
Glandulocauda melanopleura  

 
 

MZUSP 111017 

LBP 70058  
 
 
 

Costeira 

 
 
 

Rio Capivari, afluente do rio Branco, bacia do rio 
Itanhaém – Itanhaém (SP) 

    
Glandulocauda melanopleura LBP 70059     
Glandulocauda melanopleura LBP 70060     
Glandulocauda melanopleura LBP 70061     
Glandulocauda melanopleura LBP 70062     
Glandulocauda melanopleura LBP 70063     
Glandulocauda melanopleura LBP 70064     
Glandulocauda melanopleura LBP 70065     
Glandulocauda melanopleura LBP 70066     
Glandulocauda melanopleura LBP 70067     

Glandulocauda caerulea MZUSP 117479-2  
Iguaçu/Paraná 

 
Ribeirão Amola Faca – Balsa Nova (PR) 

    
Glandulocauda caerulea MZUSP 117479-3     
Glandulocauda caerulea MZUSP 117479-4     
Glandulocauda caerulea MZUSP 117479-5     

Lophiobrycon weitzmani LBP 8166 LBP 38090  
Grande/Paraná 

Rio Claro – Delfinópolis (MG)     
Lophiobrycon weitzmani MNRJ 31626 Ribeirão da Cachoeira – Capitólio (MG)     
Lophiobrycon weitzmani MNRJ 31664 Ribeirão da Capivara – Capitólio (MG)     

 



9. A

 

pelas 

núme

diafan

variaç

Bahia:
73399, 
18,2 m
CP; M
mm C
51785, 
mm C
mm CP
 

Rio de
8, 14,8-
LIRP 5
20,0-32
26899, 
29,4 m
MZUS
mm C
53684, 
36,8 m
MZUS
28,0-41
1, 43,6
MZUS
18,8-34
MZUS
MZUS
114893
11,9-38
CP; UF
 

São Pa
34,8 m
23,9-54
35294, 
11, 16,
MZUS
24,9 m

Apêndice

Lista do m

análises mo

ero de tomb

nizado/corad

ção do comp

 

: MNRJ 32213, 
26, 1 d&c, 16,2

mm CP; MZUSP 
MZUSP 112663, 2

P; MZUSP 2689
2, 28,1-31,0 mm

CP; MZUSP 1123
P.   

e Janeiro: LBP 
-47,7 mm CP; M
519, 1, 42,3 mm
2,1 mm CP; LIR
10, 42,0-61,0 m

mm CP; MZUSP
SP 39991, 1, 45,7
P; MZUSP 5349
74, 16,4-48,4 m

mm CP; MZUSP
SP 78942, 89, 18,
1,0 mm CP; MZ
6 mm CP; MZU
SP 87603, 20, 19,
4,5 mm CP; MZ
SP 113736, 33, 1
SP 114813, 26, 1
3, 3, 18,3-28,4 m
8,4 mm CP; MZ
FRGS 12431, 5, 2

aulo/Paraná - R
mm CP; LBP 754
4,4 mm CP; MZ
5, 16,6-46,9 mm

7-35,9 mm CP; 
SP 40208, 3, 41,5
mm CP; MZUSP

e B 

material exa

oleculares e n

o de cada lo

do (d&c) ou 

primento pad

21, 15,4-35,5 m
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MZUSP 54905, 1, 44,0 mm CP; MZUSP 55150, 1, 33,5 mm CP; MZUSP 58539, 1, 30,3 mm CP; MZUSP 60135, 1, 35,2 mm CP; 
MZUSP 62365, 10, 26,7-43,2 mm CP; MZUSP 62400, 1, 17,6 mm CP; MZUSP 66107, 18, 17,0-23,6 mm CP; MZUSP 68270, 1, 26,1 
mm CP; MZUSP 68271, 3, 25,0-31,2 mm CP; MZUSP 68272, 3, 20,9-22,7 mm CP; MZUSP 69385, 15,7-27,6 mm CP; MZUSP 
69714, 3, 18,2-27,7 mm CP; MZUSP 69722, 2, 13,2-16,7 mm CP; MZUSP 70020, 10, 25,0-44,3 mm CP; MZUSP 70641, 1, 39,5 mm 
CP; MZUSP 70642, 2, 31,8-40,3 mm CP; MZUSP 78571, 1, 34,4 mm CP; MZUSP 78573, 21, 20,2-43,9 mm CP; MZUSP 78574, 1, 
25,9 mm CP; MZUSP 78575, 12, 30,2-41,7 mm CP; MZUSP 79999, 4, 38,2-39,0 mm CP; MZUSP 80000, 18, 24,6-44,1 mm CP; 
MZUSP 81120, 25, 17,0-27,1 mm CP; MZUSP 82592, 4, 34,3-45,0 mm CP; MZUSP 83009, 9, 19,8-26,8 mm CP; MZUSP 83016, 45, 
15,3-34,9 mm CP; MZUSP 84321, 165, 12,1-36,8 mm CP; MZUSP 84325, 1, 16,7 mm CP; MZUSP 84376, 26, 20,5-33,6 mm CP; 
MZUSP 84617, 4, 21,5-30,5 mm CP; MZUSP 93115, 13, 24,1-43,2 mm CP; MZUSP 100201, 5, 21,1-32,5 mm CP; MZUSP 100213, 
23, 25,9-35,3 mm CP. São Paulo - Alto Tietê: LBP 8732, 7, 20,0-32,1 mm CP; MZUSP 64314, 1, 30,9 mm CP; MZUSP 88191, 1, 
25,7 mm CP; MZUSP 90296, 6, 14,9-35,4 mm CP; MZUSP 108901, 41, 17,2-37,9 mm CP; MZUSP 108902, 4, 21,7-28,3 mm CP; 
MZUSP 108903, 17, 15,1-29,8 mm CP; MZUSP 108904, 18, 17,4-29,3 mm CP; MZUSP 115093, 26, 2 d&c, 23,4-36,1 mm CP, 15 
mol, 23,0-31,2 mm CP. Paraná: LBP 759, 4, 3 mol, 29,8-36,7 mm CP; LBP 2076, 3, 3 mol, 27,5-37,5 mm CP; LBP 3661, 1, 1 mol, 
35,8 mm CP; LBP 7161, 32, 5 mol, 25,2-36,5 mm CP; LBP 7170, 7, 5 mol, 29,0-37,1 mm CP; LIRP 413, 1, 42,4 mm CP; LIRP 4930, 
4, 27,2-34,7 mm CP; MNRJ 32871, 99, 20,1-38,1 mm CP; MNRJ 32921, 52, 19,0-47,2 mm CP; MNRJ 33000, 2, 13,2-42,3 mm CP; 
MZUEL 8450, 20, 13,9-36,7 mm CP, 1 mol; MZUSP 19870, 6, 33,2-38,6 mm CP; MZUSP 20478, 13, 14,5-35,7 mm CP; MZUSP 
20479, 10, 15,5-37,9 mm CP; MZUSP 20487, 8, 21,5-39,4 mm CP; MZUSP 20488, 4, 24,0-29,7 mm CP; MZUSP 20490, 172, 14,6-
42,6 mm CP; MZUSP 72839, 17, 22,3-41,9 mm CP; MZUSP 93574, 2, 27,4-34,7 mm CP; MZUSP 117477, 8, 21,4-30,9 mm CP; 
UFRGS 14678, 4, 4 mol, 26,9-32,2 mm CP; UFRGS 14698, 5, 4 mol, 23,7-28,9 mm CP. 
  
 

Haplogrupo 4 
 

Paraná/Santa Catarina – Iguaçu ou Tibagi: LBP 1040, 17, 30,2-59,6 mm CP; LBP 1204, 25, 23,2-38,6 mm CP; LBP 13026, 10, 5 
mol, 24,9-31,4 mm CP; LBP 13208, 10, 5 mol, 25,1-33,6; LIRP 4932, 5, 14,3-28,7 mm CP; MZUSP 17838, 16, 15,3-24,5 mm CP; 
MZUSP 40122, 151, 2 d&c, 20-42,4 mm CP; NUP 11685, 4, 36,2-46,1 mm CP; UFRGS 12868, 1, 43,5 mm CP; UFRGS 12878, 2, 
28,0-40,0 mm CP; UFRGS 18298, 5, 30,0-35,0 mm CP. Paraná – Litoral: LBP 744, 5, 3 mol, 39,2-49,5 mm CP; LBP 3661, 1, 35,8 
mm CP; LBP 7150, 150, 15,2-33,5 mm CP; MNRJ 32871, 99, 20.1-38,1 mm CP; MNRJ 32887, 2, 28,3-44,4 mm CP; MNRJ 32921, 52, 
19,0-47,2 mm CP; MNRJ 33000, 2, 13,2-42,3 mm CP; MZUSP 20492, 3, 15,4-26,7 mm CP; MZUSP 40288, 62, 13,9-38,4 mm CP; 
UFRGS 14707, 1, 29,5 m CP; UFRGS 18304, 5, 32,3-36,8 mm CP. Santa Catarina – Litoral: LBP 3639, 1, 26,4 mm CP; LBP 3654, 
1, 29,8 mm CP; MZUSP 19871, 9, 18,3-22,4 mm CP; MZUSP 27119, 82, 1d&c, 11,5-44,4 mm CP; MZUSP 28996, 5, 25,7-44,6 mm 
CP; MZUSP 35512, 3, 38,1-43,1 mm CP; MZUSP 35514, 2, 40,5-48,1 mm CP; MZUSP 35515, 8, 26,6-40,4 mm CP; MZUSP 41789, 
15, 1d&c, 27,6-47,5 mm CP; MZUSP 42305, 2, 21,4-28,3 mm CP; MZUSP 61451, 2, 39,7-43,1 mm CP MZUSP 61451, 2, 39,7-43,1 
mm CP MZUSP 61451, 2, 39,7-43,1 mm CP MZUSP 61451, 2, 39,7-43,1 mm CP; MZUSP 72836, 1, 32,2 mm CP; MZUSP 72845, 3, 
30,3-45,4 mm CP; MZUSP 72850, 42, 1d&c, 22,2-40,9 mm CP; MZUSP 72854, 4, 1 d&c, 26,8-48,1 mm CP; MZUSP 72857, 3, 29,5-
36,1 mm CP; MZUSP 72858, 10, 29,6-38 mm CP; MZUSP 93571, 27, 19,8-52,5 mm CP; MZUSP 115039, 12, 2d&c, 24,9-47,9 mm 
CP; UFRGS 12874, 5, 31,1-36,3 mm CP; UFRGS 16315, 1, 28,2 mm CP. Rio Grande do Sul: MZUSP 72853, 4, 36 mm CP; UFRGS 
12596, 5, 23,2-28,4 mm CP; UFRGS 12607, 3, 24,2-31,7 mm CP; UFRGS 12657, 1, 33,7 mm CP; UFRGS 16313, 4, 19,6-33,5 mm CP; 
UFRGS 17994, 5, 26,5-29,1 mm CP; UFRGS 18474, 5, 28,7-43,8 mm CP. 
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respectivos clados formados, além dos valores de probabilidade posterior, os valores de 

bootstrap da análise de MV. Esta árvore é apresentada na Fig. 1, na íntegra em Glandulocauda 

melanopleura, mas de forma sumarizada no grupo externo.  

As topologias obtidas (IB e MV) indicam relativa estruturação genética em G. 

melanopleura, sendo possível distinguir dois clados bem suportados estatisticamente (valores 

de probabilidade posterior e bootstrap ≥ 0,99 e 88%, respectivamente). Um deles é formado 

pelas populações dos rios Alto Tietê (bacia do rio Paraná) e Itanhaém (drenagem costeira) e o 

outro pelos indivíduos coletados no rio Guaratuba (também drenagem costeira), todos no 

Estado de São Paulo.  Entre os espécimes do Alto Tietê e Itanhaém, não ficou evidenciada, com 

base nestas análises, nenhuma estruturação clara.   

Em todas as análises realizadas, G. melanopleura foi recuperada como monofilética. O 

mesmo, no entanto, não aconteceu em relação ao gênero, uma vez que G. melanopleura e G. 

caerulea, sua única congênere, não formaram um clado. Segundo os resultados do presente 

estudo, G. melanopleura está mais relacionada a Lophiobrycon weitzmani, enquanto G. 

caerulea às espécies de Mimagoniates analisadas. Este resultado foi apresentado e discutido 

com maior profundidade no Capítulo 1 desta tese e esta questão não será abordada novamente 

aqui, uma vez que o foco do presente estudo é G. melanopleura.  

 De acordo com as datações obtidas a partir da análise de relógio molecular baseada na 

matriz do gene COI (522 pb) (Fig. 2), a primeira divergência em G. melanopleura, que culminou 

na separação entre o clado (Alto Tietê, Itanhaém) e a população de Guaratuba, ocorreu, muito 

provavelmente, no começo do Pleistoceno (Quaternário) [média=1,4 m.a.; 95%_HPD=2,7-0,5 

m.a.], podendo ter tido início no final do Plioceno (Neógeno). A divergência entre as 

populações do Alto Tietê e Itanhaém é mais recente e data do final do Pleistoceno, quase 

Holoceno [média=0,15 m.a.; 95%_HPD=0,35-0,04 m.a.]. 
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Figura 1. Topologia obtida através da análise de Inferência Bayesiana da matriz de dados
mitocondriais concatenada (16S + COI, 1059 pb), mostrando as hipóteses de relação entre as 
diferentes populações de Glandulocauda melanopleura e grupo externo. Os números nos nós 
indicam os valores de probabilidade posterior e bootstrap (%) respectivamente e o (-) indica 
que o clado não foi recuperado por meio da análise de Máxima Verossimilhança. 
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As estimativas geradas mediante o uso da AMOVA (Tabela 3) também corroboraram as 

evidências de forte estruturação genética em G. melanopleura, em especial quando as 

localidades foram consideradas separadamente (AMOVA 1). Na AMOVA 2, onde foram 

considerados os indivíduos de Itanhaém e Guaratuba como pertencentes à mesma população 

(localidade ‘Costa’), uma elevada variação molecular, consideravelmente maior dentro da 

população do que entre populações (i.e., entre ‘Costa’ e ‘Alto Tietê’), foi indicada. Já com 

relação à AMOVA 3, os espécimes do Alto Tietê e de Itanhaém foram considerados como uma 

população única e uma elevada variação molecular entre populações (i.e., entre estas bacias e 

Guaratuba) foi indicada. Estes resultados corroboram os resultados das análises filogenéticas e 

redes de haplótipo, que indicam maior similaridade genética entre as populações de Itanhaém e 

Alto Tietê, o que não justifica uma separação entre bacias costeiras e bacia do rio Paraná. Os 

valores de todos os índices de fixação da AMOVA foram considerados altamente significativos 

(p<0,04). 

 

Figura 4. Mapa de distribuição e rede de haplótipos de Glandulocauda melanopleura, inferida a partir de 
1059 pb da matriz concatenada dos genes mitocondriais 16S e COI. Na rede, cada haplótipo é representado 
por um círculo, cujo tamanho é proporcional à sua frequência. As linhas representam as relações entre os 
haplótipos e o valor indicado nelas corresponde ao número de passos mutacionais entre eles.  
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Tabela 3. Análises de variância molecular (AMOVA) de Glandulocauda 
melanopleura, com base no gene mitocondrial COI (522 pb). Na AMOVA 1, as 
localidades Alto Tietê, Itanhaém e Guaratuba foram consideradas como populações 
distintas; na AMOVA 2 foram consideradas distintas as populações das localidades 
‘Alto Tietê’ e ‘Costa’; e na AMOVA 3 as populações das localidades ‘Alto 
Tietê_Itanhaém’ e ‘Guaratuba’. GL: grau de liberdade; p<0,04. 

 

AMOVA  
 

 

Níveis hierárquicos 
 

 

GL 
 

% de variação 
 

 

Índice de fixação (FST)
 

 

1 Entre populações  2 99,11   

0,99107 
Dentro de populações 27 0,89  

 

2 Entre populações 1 13,67   

0,13669 
Dentro de populações 18 86,33  

 

3 
 

Entre populações 1 98,39   

Dentro de populações 18 1,61  0,98389 

 

 

 

Assim como as análises filogeográficas, as análises de demografia histórica também 

foram realizadas com base na matriz mitocondrial concatenada (1059 pb). As estatísticas 

sumárias de cada uma das populações de G. melanopleura são apresentadas na Tabela 4. Apenas 

a população do Alto Tietê apresentou elevada diversidade haplotípica (Hd>0,5) e todas as 

populações apresentaram valores baixos de diversidade nucleotídica (π<0,5%). Os testes de 

neutralidade (D e FS) e o teste de mudança no tamanho populacional R2 não evidenciaram 

nenhum sinal de expansão demográfica significativa das populações analisadas. 

 
 

Tabela 4. Estatísticas sumárias e valores dos testes de neutralidade de D e FS e do teste 
de mudança no tamanho populacional R2 relativas aos genes mitocondriais, 16S e COI, 
concatenados (1059 pb) de Glandulocauda melanopleura. N: tamanho amostral; h: 
número de haplótipos; Hd: diversidade haplotípica; dp: desvio padrão; π: diversidade 
nucleotídica por sítio; ns: não significativo. ‘TOTAL’ significa todas as populações juntas. 

População N h Hd (dp) π (dp) D FS R2 
 

Alto Tietê 7 2 0,571 (0,119) 0,00055 (0,00012) 1,34164ns 0,856ns 0,2857ns

Itanhaém 10 2 0,200 (0,154) 0,00019 (0,00015) -1,11173ns -0,339ns 0,3000ns

Guaratuba 3 1 0,000 0,00000 - - -

TOTAL 20 5 0,747 (0,072) 0,00666 (0,00218) 0,17490ns 5,336ns 0,1474ns
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Tabela 5. Dados morfométricos das populações de Glandulocauda melanopleura analisadas no presente estudo. O comprimento padrão está em mm e as demais 
medidas em %. N = número de espécimes examinados; DP = desvio padrão. 
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 Figura 5. Gráficos BoxPlot, indicando a variação de alguns caracteres merísticos 
entre as populações de Glandulocauda melanopleura analisadas no presente estudo: 
ALT, Alto Tietê; GUA, Guaratuba; ITA, Itanhaém; NEB, Itatinga; e RIB, Ribeira de
Iguape. 
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Figura 6. Colorido em álcool de cada uma das populações de Glandulocauda melanopleura
analisadas no presente estudo: (A) Alto Tietê, MZUSP 86967, macho, 58,4 mm CP; (B) Itanhaém,
MZUSP 111017, macho, 50 mm CP; (C) Guaratuba, MZUSP 115244, macho, 39,4 mm CP; (D) Ribeira
de Iguape, MZUSP 79429, macho, 48,9 mm CP; e (E) Itatinga, DZSJRP 6613, juvenil, 26,2 mm CP.
Fotos: F. P. Dagosta. 

Figura 7. Colorido em vida de Glandulocauda melanopleura, MZUSP 
115244 Guaratuba: (A) macho, 39,4 mm CP e (B) fêmea, 35 mm CP. Fotos: 
F. P. Dagosta. 
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brasileiro, incluindo aqui as bacias costeiras, onde a espécie só ocorre nas cabeceiras (em torno 

de 800 m). Aqui, é importante ressaltar que inúmeras expedições de campo foram realizadas 

em trechos de menor altitude destas bacias (inclusive durante o presente estudo) e, em 

nenhuma delas, foram coletados espécimes de G. melanopleura. Na ocasião do seu mestrado, 

por exemplo, Ferreira (2007) fez um levantamento da ictiofauna de riachos da planície costeira 

da bacia do rio Itanhaém e adjacências e, das 37 espécies amostradas, apenas dois 

glandulocaudíneos foram coletados: Mimagoniates lateralis e M. microlepis.  

As análises filogenéticas (IB e MV) realizadas no presente estudo, baseadas em 

sequências de dois genes mitocondriais (16S e COI concatenados, 1059 pb) de topótipos e 

espécimes de G. melanopleura das bacias dos rios Itanhaém e Guaratuba, indicaram presença 

de estruturação genética dentro da espécie, com a distinção clara de dois clados: (1) (Alto Tietê, 

Itanhaém) e (2) Guaratuba. Aqui, é importante ressaltar que, apesar dos resultados não terem 

sido apresentados, as mesmas análises foram realizadas levando-se em consideração cada um 

dos genes separadamente e os resultados do grupo interno foram os idênticos aos obtidos a 

partir da matriz concatenada. Apesar desta estruturação, todas as análises filogenéticas 

realizadas recuperaram G. melanopleura como uma unidade monofilética. O mesmo, no 

entanto, não aconteceu com relação ao gênero Glandulocauda, que é proposto como 

parafilético, uma vez que G. melanopleura e G. caerulea, sua única congênere, não formaram 

um clado. A hipótese aqui apresentada sugere que a primeira espécie está mais relacionada a 

Lophiobrycon weitzmani enquanto a segunda formou um clado com as espécies de 

Mimagoniates analisadas. O monofiletismo de G. melanopleura nunca foi questionado na 

literatura, mas em todos os estudos filogenéticos realizados, tanto com base em dados 

morfológicos (e.g., Menezes & Weitzman, 2009) quanto com base em dados moleculares (e.g., 

Oliveira et al., 2011), só foram incluídos espécimes da localidade tipo ou adjacências. Assim, 

este se trata do primeiro estudo que inclui material de outras bacias além daquele do Alto 

Tietê. A relação (G. melanopleura, L. weitzmani) é recuperada em todos os estudos moleculares 

que incluíram estas espécies (e.g., Oliveira et al., 2011; Thomaz et al., 2015a), enquanto os 

estudos morfológicos apontam para relação mais estreita entre (G. melanopleura, G. caerulea) 

e Mimagoniates spp. (e.g., Menezes & Weitzman, 1990, 2009; Menezes et al., 2008) e este clado 

seria grupo irmão de L. weitzmani (Menezes & Weitzman, 2009). Aqui, é importante 

mencionar que nenhuma análise molecular realizada até o presente estudo incluiu espécimes 

de G. caerulea, de maneira que não há outras propostas filogenéticas disponíveis para 

comparação com os resultados aqui obtidos. A discussão a respeito da hipótese de parafiletismo 

do gênero Glandulocuada foi feita no Capítulo 1 desta tese e não será aqui repetida. 
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Com o objetivo de melhor compreender a história evolutiva de G. melanopleura, foram 

aplicados, no presente estudo, dois métodos de identificação molecular de espécies, o clássico e 

mais tradicional DNA barcoding e o GMYC e ambos foram congruentes com a estruturação 

sugerida mediante as hipóteses filogenéticas baseadas no mtDNA. De acordo com os resultados 

do GMYC, método estatístico que combina modelos de diversificação entre espécies com a 

teoria da coalescência (Reid & Carstens, 2012; Fujisawa & Barraclough, 2013; Roxo et al., 2015), 

os clados propostos em relação a G. melanopleura representam linhagens independentes. 

Assim, levando em consideração os resultados desta análise, as populações do (Alto Tietê, 

Itanhaém) e Guaratuba deveriam ser consideradas espécies distintas. Aqui, no entanto, é 

importante ressaltar que, apesar das bases teóricas fortes do GMYC, este método tende a 

reconhecer mais unidades evolutivas distintas do que outros (e.g., Talavera et al., 2013; 

Kekkonen et al., 2014) e este tipo de resultado já foi registrado na literatura para outras 

espécies de peixes neotropicais (e.g., Costa-Silva et al., 2015; Roxo et al., 2015). A divergência 

genética entre as linhagens distintas propostas pelo GMYC (equivalente aos clados das análises 

filogenéticas) foi de 3%, que é um valor um pouco acima do que é considerado limiar para 

separação de espécies pelo método do DNA Barcoding (2%, e.g., Ward et al., 2009; Valdez-

Moreno et al., 2009, April et al., 2011; Pereira et al., 2013). Apesar da eficiência do DNA 

Barcoding ter sido testada tanto na identificação de espécies de peixes marinhos (e.g., Ward et 

al., 2005; Mabragaña et al., 2011) quanto de água doce (e.g., Hubert et al., 2008; Valdez-Moreno 

et al., 2009; Carvalho et al., 2011; Pereira et al., 2011) com taxas de sucesso em torno de 90%, 

este ainda é um método considerado um tanto quanto arbitrário na delimitação de espécies, já 

que os organismos evoluem de forma distinta (e.g., Barraclough et al., 2009). Além disso, em 

táxons com pouca capacidade de dispersão e pouco ou nenhum fluxo gênico, como é o caso de 

G. melanopleura, a extinção de haplótipos intermediários também pode contribuir para o 

aparecimento de divergências genéticas pronunciadas entre as diferentes populações (Avise, 

2000). Assim, os resultados encontrados por meio do GMYC e do método de DNA Barcoding 

podem ser reflexo da acumulação de mutações ao longo do tempo e estes clados podem não se 

tratar, necessariamente, de espécies distintas, um cenário relativamente comum em táxons 

cujas diferentes populações estão isoladas geograficamente (Bickford et al., 2007), como no caso 

de G. melanopleura. Por outro lado, estes métodos têm se mostrado uma ferramenta muito útil 

para fornecer evidências de unidades evolutivas independentes ou unidades taxonômicas 

operacionais (Costa-Silva et al., 2015) e, muitas vezes, têm sido um excelente ponto de partida 

para trabalhos de taxonomia tradicional (Kekkone & Hebert, 2014). Aqui, é importante 

ressaltar que, apesar de terem sido encontradas algumas diferenças morfológicas entre as 
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populações de G. melanopleura, estas não foram consideradas suficientes para reconhecê-las 

como espécies distintas, em virtude da sobreposição de caracteres. Entretanto, os resultados 

propostos através de GMYC, DNA Barcoding e também das análises filogenéticas, foram 

cruciais para nortear as análises morfológicas realizadas, que culminaram no entendimento 

mais completo da espécie. 

Por outro lado, ainda que os dados morfológicos não corroborem os resultados da 

análise de GMYC e de DNA barcoding e nenhuma alteração seja feita na taxonomia de G. 

melanopleura, é necessário chamar a atenção para a necessidade de conservação das diferentes 

populações analisadas, já que elas representam linhagens distintas. Segundo Menezes et al. 

(2007) e Menezes & Lima (2008), G. melanopleura é uma espécie que só é coletada em riachos 

de áreas florestadas, com boa qualidade de água, sendo, certamente, muito sensível às 

alterações ambientais. Estas características aliadas ao fato da sua distribuição original no Alto 

Tietê ter sido reduzida, muito provavelmente por desmatamento e poluição, foram 

responsáveis pelo enquadramento na espécie na categoria de ameaça “Em Perigo” em 2008 (ver 

Rosa & Lima, 2008). Segundo os critérios da IUCN (2001) e adotados pelo Instituto Chico 

Mendes de Conservação da Biodiversidade (ICMBio, órgão do governo responsável, entre 

outras coisas, pela avaliação do estado de conservação das espécies da fauna brasileira),  esta 

categoria deve ser utilizada quando “a melhor evidência disponível indica que a espécie em 

questão poderá ser extinta em um futuro próximo”. Recentemente, a lista de espécies de peixes 

de água doce ocorrentes no Brasil e ameaçadas de extinção foi atualizada pelo ICMBio. No 

entanto, nesta nova lista, publicada em 2014 e disponível em 

http://www.icmbio.gov.br/portal/biodiversidade/fauna-brasileira/lista-de-especies.html, apenas 

G. caerulea foi enquadrada em categoria de ameaça. A não inclusão de G. melanopleura pode 

ter sido em função das novas informações de distribuição da espécie (apresentadas 

anteriormente), bem como pelo fato da mesma ocorrer em quatro áreas de conservação: REBIO 

do Alto da Serra de Paranapiacaba, Estação Biológica de Boracéia, Parque das Neblinas e APA 

Capivari-Monos. Os resultados obtidos no presente estudo, no entanto, indicam que talvez seja 

o caso de reavaliar esta decisão. Em primeiro lugar, dadas as divergências genéticas 

encontradas entre as populações do (Alto Tietê, Itanhaém) e Guaratuba, para uma conservação 

eficaz da espécie, esta deve ser feita em escala regional, buscando, ao final, a manutenção de 

ambas as linhagens. Além disso, como será discutido adiante, apesar das análises de GMYC e 

DNA Barcoding indicarem que as populações do Alto Tietê e Itanhaém pertencem à mesma 

linhagem, estas bacias têm haplótipos exclusivos, e a perda destes haplótipos pode representar 

uma redução significativa da diversidade genética da espécie, cuja manutenção depende da 
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preservação destas áreas independentemente. Neste contexto, é importante destacar que, assim 

como cada espécie requer estratégias de manejo particulares, populações de uma espécie 

podem apresentar diferenças adaptativas ou genéticas significativas (Frankham et al., 2002) que 

significam necessidades de planos de manejo próprios. Outro ponto interessante de se levantar 

neste aspecto, diz respeito à ocorrência da espécie nas bacias dos rios Ribeira de Iguape e 

Itatinga. Apesar de estes registros indicarem que a distribuição de G. melanopleura é mais 

ampla do que se tinha conhecimento, é importante destacar que foram coletados pouquíssimos 

exemplares da espécie e há mais de 10 anos: Ribeira, MZUSP 79429, três exemplares em 1999 e 

Itatinga, DZSJRP 6613, dois exemplares em 2004. Apesar dos esforços atuais e, muitas vezes, 

direcionados à captura da espécie nestas bacias (e.g., coletas do LBP à bacia do Ribeira, C. 

Oliveira, comunicação pessoal; presente estudo), nenhum espécime adicional foi coletado, o 

que pode indicar que estas populações estejam em declínio. Aqui, é importante destacar que, 

na bacia do Ribeira, os exemplares foram coletados a jusante de uma represa, em uma fazenda 

e que, apesar do trecho amostrado do rio Itatinga drenar uma área protegida hoje, o Parque das 

Neblinas já foi, por muitos anos, área de exploração de palmito e outras espécies nativas da 

Mata Atlântica (Correa, 2006), o que pode ter afetado a sobrevivência destas populações. 

Segundo Menezes et al. (2007), G. melanopleura depende muito da vegetação, seja ela marginal 

ou aquática, visto que esta espécie é encontrada costumeiramente nadando entre as raízes de 

plantas aquáticas próximo à superfície, em áreas protegidas pela mata. Assim, a alteração ou 

destruição deste tipo específico de habitat poderia causar extinções pontuais ao longo da 

distribuição da espécie (Menezes & Weitzman, 2009).  

Em relação à história demográfica das populações de G. melanopleura analisadas, os 

testes de neutralidade (D e FS) não foram significativos (p>0,05) e, assim, não foi possível 

rejeitar a hipótese nula de equilíbrio populacional. O mesmo resultado foi encontrado em 

relação ao  teste de mudança no tamanho populacional (R2), que, apesar de ser considerado um 

bom teste para detectar expansão em amostras pequenas (Ramos-Onsis & Rozas, 2002), não 

revelou resultados estatísticos significantes. Outra abordagem útil para inferir a história 

demográfica de uma população a partir de genealogias, inclui a análise dos índices de 

diversidade haplotípica (Hd) e nucleotídica (π), que, quando interpretados de forma 

combinada, podem fornecer informações valiosas a respeito da história das populações (Avise, 

2000). Grant & Bowen (1998) fizeram comparações empíricas entre os valores de Hd e π para 

fazer inferências sobre a história demográfica de várias espécies de peixes marinhos e 

apresentaram um resumo interessante sobre as possíveis explicações para os resultados 

encontrados. A combinação de valores elevados de diversidade haplotípica (i.e., Hd>0,5) com 
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diversidade nucleotídica baixa (i.e., π<0,5%), como encontrado na população do Alto Tietê 

(Hd=0,6 e π=0,05%), pode ser atribuída à expansão após um período de pequeno tamanho 

efetivo da população; neste caso, com o rápido crescimento populacional, há pouco tempo para 

que diferenças nas sequências sejam acumuladas, mas há tempo suficiente para que haja 

variação haplotípica (Grant & Bowen, 1998; Avise, 2000). Na população de Itanhaém, 

apareceram valores baixos para ambos os índices (Hd=0,2 e π=0,02%) e a combinação destes 

resultados pode ser reflexo de um gargalo populacional recente ou efeito fundador (por uma ou 

poucas linhagens do mtDNA) (Grant & Bowen, 1998; Avise, 2000). Na bacia do rio Guaratuba, 

foram analisadas sequências de três espécimes e um único haplótipo foi identificado. Partindo 

da premissa que quanto mais altos forem os valores de π, mais antiga e estável tende ser a 

população (Spellman & Klicka, 2006), a drenagem do Alto Tietê parece representar o ponto de 

origem e diversificação de G. melanopleura, com ocupação posterior das cabeceiras das bacias 

litorâneas analisadas. Este resultado está de acordo com a hipótese de Weitzman et al. (1988) e 

Menezes et al. (2008) em Glandulocaudini, já que, segundo estes autores, o grupo teria se 

originado na bacia do alto rio Paraná, com posterior ocupação das cabeceiras de bacias 

costeiras adjacentes, no escudo cristalino brasileiro. Em relação ao gênero Glandulocauda 

propriamente dito, este resultado também está de acordo com o proposto na literatura por 

Ribeiro et al. (2006) e Menezes et al. (2008). Segundo estes autores, é provável que o ancestral 

do gênero fosse endêmico da bacia do rio Paraná e a ocupação das cabeceiras de rios costeiros, 

como o Guaratuba, por exemplo, tenha sido consequência de um evento vicariante secundário.  

Os resultados da rede de haplótipos e da AMOVA, baseados na matriz mitocondrial 

concatenada, corroboraram evidências de forte estruturação genética e fragmentação alopátrica 

em G. melanopleura, com a separação clara entre a população da bacia do rio Guaratuba 

daquelas das bacias dos rios Alto Tietê e Itanhaém. Apesar das similaridades genéticas 

apontadas nos indivíduos destas últimas bacias, a rede evidenciou que não há 

compartilhamento de haplótipos entre elas, apontando para uma estruturação ainda mais 

específica. Aqui, é importante ressaltar que, apesar dos resultados não terem sido apresentados, 

as mesmas análises foram realizadas para cada um dos genes separadamente e a separação 

(Alto Tietê, Itanhaém)/Guaratuba foi encontrada em todas as análises. A rede baseada apenas 

no gene COI é idêntica à concatenada (inclusive com haplótipos exclusivos nas bacias dos rios 

Alto Tietê e Itanhaém), exceto pelo número de passos mutacionais que separam o haplótipo de 

Guaratuba do haplótipo central do Alto Tietê, que é menor (14 vs. 19 passos da concatenada). 

Já o 16S indicou a existência de apenas dois haplótipos, um exclusivo na bacia do rio 

Guaratuba e outro compartilhado entre o Alto Tietê e Itanhaém. Além da estruturação, os 
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resultados das AMOVAs e das redes de haplótipos indicam também que a separação entre 

bacias costeiras e bacia do rio Paraná não se justifica, corroborando a ideia de que a formação 

de sistemas de drenagens se dá de forma dinâmica e o intercâmbio de fauna entre trechos de 

bacias vizinhas é um fenômeno relativamente comum, especialmente no leste do escudo 

cristalino brasileiro, cenário de uma série de reativações tectônicas recentes (Ribeiro, 2006; 

Lima & Ribeiro, 2011). Tudo indica, portanto, que a maior similaridade genética entre 

indivíduos do Alto Tietê e Itanhaém do que entre aqueles das duas bacias costeiras (Itanhaém e 

Guaratuba) está dentro do esperado tendo em vista a história de formação das bacias.  

Os resultados do presente estudo indicam também que, para as populações analisadas 

de G. melanopleura, é possível identificar duas das cinco categorias filogeográficas propostas 

por Avise et al. (1987). De acordo com estes autores, existe um contínuo de padrões 

filogeográficos possíveis, que vai desde uma separação mais antiga, em que o monofiletismo 

recíproco claramente demonstra fragmentação alopátrica, até um sinal fraco de estruturação 

causado pela separação recente ou existência de fluxo gênico atual entre as populações. A 

separação entre o filogrupo (Alto Tietê, Itanhaém) e Guaratuba enquadra-se na categoria 

filogeográfica do tipo I, que significa a existência de alta divergência genética (i.e., separação 

através de grande número de mutações) e linhagens alopátricas (Avise et al., 1987; Avise, 2000), 

associadas, provavelmente, à presença de uma barreira conspícua ao fluxo gênico durante 

longos períodos de tempo (Martins & Domingues, 2011). Este é um resultado relativamente 

comum em espécies de peixes de água doce, que, via de regra, ocorrem em bacias isoladas e 

não apresentam fluxo gênico (Avise, 2000), como é o caso de G. melanopleura. Já o padrão 

filogeográfico entre os haplótipos do Alto Tietê e Itanhaém pode ser identificado como o do 

tipo III, caracterizado pela pequena divergência genética e linhagens alopátricas. Nesta 

categoria, os alelos são filogeneticamente próximos, mas separados espacialmente, o que pode 

ser fruto de uma história compartilhada entre as populações, mas com diminuição ou 

interrupção recente do fluxo gênico (Avise, 2000; Martins & Domingues, 2011). As estimativas 

de tempo de divergência, obtidas com base na matriz do gene COI, ajudam a corroborar esta 

hipótese, uma vez que apontam para uma separação bem recente, datada do final do 

Pleistoceno, para as populações do Alto Tietê e Itanhaém. 

Segundo Menezes et al. (2008), as exigências ambientais de G. melanopleura, 

encontrada apenas em riachos de águas claras de primeira e segunda ordens em áreas de 

elevadas altitudes, pode explicar a atual distribuição disjunta e relictual da espécie, cujo 

ancestral, provavelmente, era amplamente distribuído no alto curso da bacia do rio Paraná. Os 

resultados obtidos no presente estudo através do mtDNA concordam com esta hipótese. 
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Glandulocauda melanopleura ocorre em trechos restritos e atualmente isolados de bacias 

hidrográficas, costeiras ou não, que drenam parte da Serra do Mar no Estado de São Paulo. 

Como mencionado anteriormente, não há compartilhamento de haplótipos entre as localidades 

analisadas, o que indica que estas populações tiverem fluxo gênico interrompido há tempo 

suficiente para que elas tenham atingido monofiletismo recíproco. Isto significa que, muito 

provavelmente, após a subdivisão populacional no passado e após contínuos eventos de 

extinção das linhagens ancestrais, os indivíduos das “populações filhas” (i.e., das localidades 

analisadas) passaram a compartilhar entre si um ancestral mais recente do que o ancestral que 

compartilhavam com o da outra população (Tajima, 1983). Este resultado está de acordo com o 

esperado em relação ao mtDNA, que tende a atingir o monofiletismo recíproco em pouco 

tempo, especialmente entre populações com pouco ou nenhum fluxo gênico (Moore, 1995; 

Martins & Domingues, 2011), como aquelas em questão. Assim, as quebras filogeográficas 

observadas ao longo da distribuição de G. melanopleura podem ser associadas à geomorfologia 

da área em que a espécie ocorre, visto que as três populações analisadas estão isoladas por 

parte das cadeias montanhosas que formam a Serra do Mar, e também às peculiaridades 

ambientais da espécie, que tende a ocorrer em pequenos trechos restritos de riachos de 

primeira e segunda ordens. Aqui, é válido ressaltar que estas peculiaridades ficaram bem 

evidentes ao longo do presente estudo: G. melanopleura de fato não é uma espécie amplamente 

distribuída, mesmo nas bacias em que ocorre, e seus indivíduos, via de regra, estão restritos a 

partes específicas destas drenagens, no geral caracterizadas por trechos encaixados e poços de 

maior profundidade.  

Thomaz et al. (2015b) sugerem que padrões atuais de estruturação genética de 

populações de peixes de água doce ao longo de drenagens do Sudeste do Brasil podem ser 

associados a dois eventos principais: (1) paleodrenagens e (2) capturas fluviais. O primeiro 

deles, que também foi o foco principal do trabalho destes autores, está associado às flutuações 

do nível do mar, que teriam moldado principalmente a estruturação genética de populações ao 

longo de bacias costeiras que drenam a planície litorânea. Estas bacias, que, hoje, são 

completamente isoladas entre si, teriam sido conectadas através de paleodrenagens existentes 

principalmente durante o Último Máximo Glacial (Pleistoceno) e estas paleoconexões seriam 

responsáveis, em maior ou menor escala, pela estruturação genética observada. Thomaz et al. 

(2015b) utilizaram como modelo de estudo uma espécie da família Characidae, Hollandichthys 

multifasciatus (Eigenmann & Norris), mas a maioria dos resultados encontrados no Capítulo 2 

desta tese em relação a Mimagoniates microlepis concorda com a hipótese de paleodrenagens 

proposta por eles.  Já em relação às capturas fluviais, Thomaz et al. (2015b) sugerem que estes 
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eventos tenham tido papel mais significativo como mecanismo responsável pela variação da 

estruturação genética populacional em espécies de peixes que ocorrem em “bacias do interior”, 

como é o caso de G. melanopleura. O evento de captura fluvial corresponde ao desvio natural 

das águas de uma bacia hidrográfica para outra, promovendo a expansão de uma drenagem em 

detrimento da vizinha (Small, 1977). Este fenômeno representa um importante processo no 

desenvolvimento das bacias hidrográficas e também da ictiofauna que as compõem, uma vez 

que, por estarem restritos aos corpos d’água após sua formação, os peixes de água doce 

dependem da conexão direta entre as bacias para aumentar sua dispersão (Vari, 1988; 

Hischmann et al., 2015). 

A ocorrência de diversas capturas fluviais já foi documentada/proposta nas bacias que 

drenam a parte leste do Brasil, especificamente na região do escudo cristalino brasileiro (e.g., 

Ab’Saber, 1957; Malabarba, 1998; Saadi, 1998; Costa, 2001; Ribeiro, 2006; Menezes et al., 2008; 

Buckup, 2011; Lima & Ribeiro, 2011), sendo a captura do rio Guaratuba uma das mais 

discutidas (e.g., Oliveira, 2003, 2010; Riccomini et al., 2004; Ribeiro et al., 2006; Oliveira & Neto, 

2007; Souza, 2015). As cabeceiras do Guaratuba drenam a Estação Biológica de Boracéia (EBB), 

cuja área atua como um divisor de águas entre esta bacia e a bacia do rio Claro, localizada 

mais ao norte e que drena para o lado diametralmente oposto, até desembocar no Alto Tietê 

(Oliveira & Neto, 2007). Ribeiro et al. (2006) analisaram a ictiofauna da EBB e discutiram 

extensivamente o compartilhamento de espécies de peixes entre as bacias do Alto Tietê e 

Guaratuba, sendo que uma das espécies utilizadas como exemplo nesta discussão foi G. 

melanopleura (na época, G. melanogenys). Segundo estes autores, evidências biológicas (i.e., 

compartilhamento de fauna) e geomorfológicas indicam que o rio Guaratuba, apesar de 

representar hoje uma bacia costeira independente, é um antigo afluente da bacia do Alto Tietê, 

que teve seu curso desviado em direção ao litoral como resultado de um fenômeno de captura 

fluvial. Diversos autores (e.g., Oliveira & Neto, 2007; Oliveira, 2010) estudaram a evolução do 

relevo na Serra do Mar nesta região e apresentaram, com riqueza de detalhes, evidências 

geomorfológicas que corroboram a hipótese de paleoconexão entre o rio Guaratuba e a bacia 

do Paraná. Segundo Oliveira & Neto (2007) e Oliveira (2010), o rio Guaratuba, cujo curso 

pretérito dirigia-se para o rio Claro, afluente do Tietê, representa uma típica captura fluvial por 

recuo de cabeceiras como consequência da erosão regressiva da escarpa Serra do Mar (ver Fig. 

1, em ‘Anexos’). Diz-se que ocorreu “captura fluvial por recuo de cabeceiras” quando dois rios 

adjacentes estão localizados em altitudes distintas e os tributários do curso mais baixo 

provocam a erosão regressiva de suas cabeceiras, atravessando o interflúvio e capturando o 

curso de água localizado em nível mais alto (Oliveira, 2010). Evidências desta captura podem 
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ser facilmente observadas hoje (Ribeiro et al., 2006), tais como: (1) a mudança brusca na direção 

do fluxo de drenagem, que passa, repentinamente, de Nordeste–Sudoeste para Norte–Sul, 

cortando os alinhamentos NE-SW das rochas, no cotovelo de captura (i.e., uma mudança 

abrupta no curso de um rio em uma curva de 90º no local da captura), próximo à escarpa; (2) 

um vale seco próximo ao cotovelo de captura (windgap), correspondendo a um terraço com 

seixos do antigo leito do rio Guaratuba, anterior à captura; e (3) o nível de base local do rio 

Guaratuba mais baixo do que o do rio Claro no Planalto (Oliveira & Neto, 2007; Oliveira, 2010). 

Sobre o windgap, é interessante mencionar que apenas a presença de um vale atualmente seco 

não é evidência de captura, mas a presença de cascalhos no seu vale, e estes foram encontrados 

no antigo leito do Guaratuba (Oliveira & Neto, 2007). Ainda de acordo com Ribeiro et al. 

(2006), a captura do Guaratuba pode ser interpretada como uma resposta às últimas fases de 

reativação tectônica do Rift Continental do Sudeste do Brasil (RCSB). O RCSB, de idade 

paleógena, é uma depressão alongada e deprimida com pouco mais de 900 km de extensão, 

desenvolvida entre os estados do Paraná e Rio de Janeiro (Riccomini et al., 2004). Segundo estes 

autores, o RCSB sofreu quatro eventos principais de deformação estrutural, responsáveis pelas 

reativações tectônicas ao longo das falhas pré-existentes, e com as seguintes datações 

estimadas: o primeiro teria ocorrido no Mioceno, o segundo entre o Neógeno-Quaternário, o 

terceiro no Pleistoceno tardio-Holoceno e o quarto e último no Holoceno. Ribeiro et al. (2006) 

propõem que a captura do Guaratuba tenha ocorrido no Pleistoceno-Holoceno, em decorrência 

da terceira fase de deformação estrutural do RSCB. A hipótese destes autores é embasada em 

dois fatos, que sugerem datação recente para este evento: (1) os efeitos da captura ainda são 

reconhecíveis na paisagem e (2) todas as espécies de peixes que ocorrem no alto rio Guaratuba 

também ocorrem no Alto Tietê, mas quase nenhuma delas ocorre no baixo curso do 

Guaratuba. Anos mais tarde, Souza (2015), tendo como base o estudo do relevo, também sugere 

idade quaternária para esta captura. A estimativa de tempo de divergência médio (i.e., 1,4 m.a.) 

entre as populações de G. melanopleura do (Alto Tietê, Itanhaém) e Guaratuba, obtida no 

presente estudo com base na matriz do gene COI, concordam com a datação proposta por estes 

autores.  

O caso de captura do rio Guaratuba é apenas um exemplo de um fenômeno que, 

provavelmente, ocorreu repetidas vezes durante a história geológica da margem continental 

passiva da América do Sul, especialmente na parte leste do escudo cristalino brasileiro, uma 

área de topografia complexa, sujeita a uma série de reativações tectônicas ao longo do tempo 

geológico (Ribeiro, 2006; Ribeiro et al., 2006). Após uma análise combinada de informações 

biológicas e geológicas, similar à realizada por Ribeiro et al. (2006) na bacia do rio Guaratuba, é 
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possível perceber que um outro exemplo de captura fluvial ocorrida na região que diz respeito 

à bacia do rio Capivari, conforme já proposto por Ab’Saber (2007). A drenagem do rio Capivari 

está localizada na APA Capivari-Monos, no município de São Paulo. Esta APA ocupa uma 

região montanhosa, onde estão localizadas as nascentes de quatro sub-bacias isoladas entre si: 

a primeira faz parte das cabeceiras do rio Embu-Guaçu, que corre para o interior em direção ao 

Alto Tietê e as outras três fazem parte das cabeceiras da bacia do rio Itanhaém e formam os 

rios Itariru, Mambú e Capavari/Monos (formadores do rio Branco), descendo a vertente 

oriental da Serra do Mar em direção à planície costeira (Nogueira, 2001). Um fato que chama 

atenção, associado ao relevo e à hidrografia da APA Capivari-Monos, diz respeito ao curso do 

rio Capivari (Jacintho, 2003). Segundo Ab’Saber (2007), o alto curso deste rio possui um traçado 

bastante complexo, que representa uma “das mais berrantes e importantes anomalias de 

drenagem” presentes na vertente atlântica paulista da Serra do Mar. O rio Capivari nasce em 

uma região colinosa, flui no sentido Sul-Norte na direção do rio Tietê, quase em paralelo com o 

rio Embu-Guaçu; depois converge, repentinamente, 130° a oeste na região do divisor de águas 

com esta bacia (onde esta localizado o cotovelo de captura) e, então, passa a correr para um 

relevo de morros, recebendo inúmeros afluentes de pequeno porte e com a formação de 

corredeiras. Neste trecho, o rio apresenta traçado sinuoso, correndo no sentido Oeste-Leste, até 

se juntar com o rio dos Monos, quando converge para o sul e verte pela escarpa da Serra do 

Mar, para desaguar no rio Branco, já no município de Itanhaém (Ab’Saber, 2007; Jacintho, 

2003). Assim, o traço complexo do rio Capivari, especialmente no seu alto curso (ver Fig. 2, em 

‘Anexos’), indica que este rio (ou, pelo menos, parte dele) representa um antigo tributário do 

rio Tietê, que mudou seu curso em direção ao litoral em função de um evento de captura de 

cabeceira. Podem ser consideradas como evidências geomorfológicas desta captura, por 

exemplo, a mudança abrupta na direção do fluxo do rio Capivari, inclusive com a formação de 

um cotovelo de captura, o desnível entre esta bacia e o rio Embu-Guaçu localizado exatamente 

no divisor de águas, além da direção de fluxo das cabeceiras do rio Capivari, que é Sul-Norte, 

exatamente o oposto daquele apresentado pelo rio Itanhaém na área de planície, que é Norte-

Sul (Ab’Saber, 2007). O compartilhamento de inúmeras espécies de peixes de água doce entre 

as bacias dos rios Capivari e Alto Tietê pode representar evidências biológicas desta captura, 

conforme sugerido por Ribeiro et al. (2006) no caso do rio Guaratuba. Além de G. 

melanopleura, outras espécies, apesar de apresentarem distribuição reconhecidamente restrita, 

ocorrem tanto na bacia do rio Capivari quanto no Alto Tietê, como por exemplo, 

Pseudotocinclus tietensis (Iheringi) (e.g., MZUSP 108578; MZUSP 108642), Trichomycterus 

paolence (Eigenmann) (e.g., MZUSP 108622; MZUSP 108930), Atlantirivulus santensis (Köhler) 
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Claro (Alto Tietê) (23°39’22”S; 45°50’49”O em Silva, 2005; ver também 

http://sinbiota.biota.org.br/occurrence/17380/).  

Ao comparar os resultados obtidos no presente estudo com aqueles apresentados por 

Menezes & Weitzman (2009), algumas considerações em relação à variação morfológica da 

espécie se fazem pertinentes. Em primeiro lugar, estes autores chamaram atenção para o 

número reduzido de raios ramificados da nadadeira anal encontrado nos espécimes do rio 

Guaratuba e em quatro dos 59 indivíduos do Alto Tietê examinados (17-20 vs. 20-25 da maioria 

dos exemplares do Tietê). Os resultados obtidos no presente estudo indicam que, de fato, a 

grande maioria dos exemplares do Alto Tietê possui mais de 20 raios ramificados na nadadeira 

anal, assim como os três indivíduos do Ribeira de Iguape, enquanto que as populações do rio 

Guaratuba e Itatinga tendem a ter valores mais baixos (i.e., 16-20). A população do rio 

Itanhaém, no entanto, aparece como intermediária, com valores entre 16-22 (Fig. 5f). Sendo 

assim, quando todas as populações são analisadas, é possível observar um contínuo de 

variação, que dificulta a separação precisa entre elas com base neste caráter, ainda mais 

quando os outliers dos rios Alto Tietê e Guaratuba são considerados. Aqui, é importante 

lembrar que as análises moleculares indicaram que as populações dos rios Alto Tietê e 

Itanhaém representam a mesma linhagem, de maneira que se os espécimes destas localidades 

forem agrupados para comparação com aqueles do Guaratuba, a sobreposição de valores do 

número de raios ramificados da nadadeira anal é completa (16-25 vs. 16-20, respectivamente). 

Especificamente para os dez exemplares do rio Guaratuba do lote MZUSP 84412, Menezes & 

Weitzman (2009: 315) ainda pontuam que estes apresentam um número de fileira de escamas 

na série transversal e ao redor do pedúnculo caudal maior do que normalmente encontrado nos 

espécimes do Alto Tietê (16-17 vs. 13-16 e 18-20 vs. 17-19, respectivamente). Como 

recomendado por estes autores, no presente estudo, foi analisado um número maior de 

exemplares destas populações, especialmente do Guaratuba, e estes valores se mostraram 

completamente sobrepostos (Fig. 5e), com leve aumento na amplitude de variação destes 

caracteres na espécie (Tabela 6).  

De uma forma geral, os dados merísticos, morfométricos e de colorido obtidos no 

presente estudo indicam sobreposição de valores e padrão entre as populações de toda a 

distribuição conhecida de G. melanopleura, o que não justifica o reconhecimento de mais de 

uma espécie em relação às diferentes populações analisadas. Entretanto, a análise de mais 

indivíduos e localidades, realizada no presente estudo, indicou maior amplitude de variação em 

outros caracteres merísticos da espécie além dos supracitados, que são discutidos a seguir.  
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Assim como os demais Glandulocaudini sensu Thomaz et al. (2015a), G. melanopleura 

apresenta linha lateral incompleta (Eigenmann, 1911; Menezes & Weitzman, 2009), que 

significa que nem todas as escamas associadas ao canal da linha lateral apresentam poros. 

Diferentemente das demais espécies da tribo, G. melanopleura apresenta uma grande 

amplitude de variação em relação ao número de escamas perfuradas da linha lateral (7-27 vs. 4-

8 em G. caerulea, 1-7 em Lophiobrycon weitzmani e, no máximo, 5-10 entre as espécies de 

Mimagoniates) (Menezes & Weitzman, 2009). A população do rio Capivari, bacia do Itanhaém, 

no entanto, apresenta uma variação ainda maior desta característica, tanto em relação à 

amplitude quanto em relação à condição do caráter em si. Dos 19 exemplares analisados 

(MZUSP 106577, 108724, 108621 e 111017), cinco possuem mais do que 27 escamas perfuradas, 

três possuem padrão descontínuo de perfuração (i.e., blocos de escamas perfuradas intercalados 

com blocos de não perfuradas) e um exemplar possui linha lateral completa, condição nunca 

antes mencionada em Glandulocaudini. De acordo com Marinho et al. (2014), apesar da 

variação da condição “linha lateral completa ou incompleta” dentro da mesma espécie ser 

incomum e pouco documentada na família Characidae, há casos assim em espécies de 

Hemigrammus (e.g., H. ataktos Marinho, Dagosta, Birindelli; H. barrigonae Eigenmann & 

Henn), Moenkahusia (e.g., M. celibela Marinho & Langeani; M. cotinho Eigenmann) e também 

em Odontostilbe dialeptura Fink & Weitzman, por exemplo. Segundo Fink & Weitzman (1974), 

apesar de esta última espécie tender a ter linha lateral incompleta, em algumas populações, há 

indivíduos que possuem a linha lateral completamente ou quase completamente perfurada, 

além daqueles que têm a linha incompleta, exatamente como acontece com G. melanopleura. 

Com relação ao número de escamas da série longitudinal também houve aumento da 

amplitude de variação, de 37-42 para 32-52. Além dos caracteres merísticos, alguns indivíduos 

da população do rio Capivari apresentam variação de colorido relacionada ao dimorfismo 

sexual diferente da descrita em G. melanopleura por Menezes & Weitzman (2009). Segundo 

estes autores, os machos de G. melanopleura apresentam mancha umeral mais escura do que as 

fêmeas e também metade inferior do opérculo com maior concentração de cromatóforos 

escuros (ver Menezes & Weitzman, 2009: Figs. 11 e 12, página 310). No rio Capivari, entretanto, 

foram coletadas fêmeas com o colorido esperado de machos e vice-versa, como apresentado na 

Fig. 8.  
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 Os resultados obtidos no presente estudo, portanto, incluindo aqui os das análises 

moleculares e morfológicas, indicam que, apesar das diferentes populações alopátricas de G. 

melanopleura, apresentarem estruturação genética e variação morfológica, nenhuma destas 

duas foi suficientemente grande para separá-las em espécies distintas. Estes resultados 

corroboram a hipótese de Menezes & Weitzman (2009) de que, apesar das variações 

encontradas, a sobreposição de valores dos caracteres merísticos indica que os espécimes das 

bacias dos rios Alto Tietê e Guaratuba, analisados por eles, são co-específicos.  

Apesar dos resultados das análises filogenéticas realizadas no presente estudo não 

corroborarem o monofiletismo de Glandulocauda, até que análises moleculares e morfológicas 

adicionais sejam feitas, os nomes G. melanopleura e G. caerulea serão mantidos. Segundo 

Menezes & Weitzman (2009), Glandulocauda melanopleura difere de G. caerulea, 

principalmente, por apresentar 20-24 raios ramificados na nadadeira anal (vs. 15-18), 13-16 

fileiras de escamas na linha transversal (vs. 11-13), 7-27 escamas perfuradas na linha lateral (vs. 

4-8) e 37-42 escamas totais na linha lateral (vs. 31-35). Com os dados recentes, obtidos no 

Figura 8. Variação no padrão de colorido da região humeral e opercular de
Glandulocauda melanopleura da bacia do rio Itanhaém, MZUSP 111017 em machos (A e
B, 55,8 mm CP e 44,5 mm CP, respectivamente) e fêmea (C, 42,1 mm CP). 
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presente estudo, estas contagens passam a ter uma pequena sobreposição, mas, ainda assim, é 

possível perceber uma separação entre os valores (Fig. 9), indicando que as diferenças 

continuam sendo significativas. Além disso, G. melanopleura e G. caerulea são facilmente 

distinguíveis por outras características tais como tamanho e posição da maxila inferior em 

relação a superior (relativamente maior e protraída para cima em G. melanopleura e 

relativamente reta, do mesmo tamanho ou menor em G. caerulea, ver Fig. 10) e também pelo 

padrão de colorido em vida dos machos (no geral, amarronzado/cobreado/amarelado em G. 

melanopleura e predominantemente azulado em G. caerulea, Menezes & Weitzman, 2009: 323). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 9. Gráficos BoxPlot, indicando a variação de alguns caracteres merísticos
entre as populações de Glandulocauda melanopleura analisadas no presente estudo
(ALT, Alto Tietê; GUA, Guaratuba; ITA, Itanhaém; NEB, Itatinga; e RIB, Ribeira de
Iguape) e Glandulocauda caerulea. 
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