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I n t r o d u ç ã o   G e r a l

A ordem Gymnotiformes e a família Gymnotidae

Os peixes exibem uma enorme diversidade, tanto morfológica, como na 

exploração dos hábitats e, ainda, em sua biologia. Essa diversidade é, em parte, 

o  que  faz  com  que  o  entendimento  da  história  evolutiva  do  grupo  e  o 

estabelecimento de uma classificação seja uma tarefa tão difícil (Nelson, 2006). 

Parte  de  toda  essa  diversidade  está  abrigada  na  região  Neotropical,  a  qual 

mantém uma ictiofauna de água doce extremamente numerosa e diversificada, 

estimada em 4475 espécies  válidas  (Reis  et  al.,  2003),  embora  esse  número 

possa  chegar  a  mais  de  6000  quando  consideradas  as  espécies  ainda  não 

descritas. A região Neotropical é marcada por histórias complexas de conexões e 

rupturas dos sistemas hidrológicos durante o tempo geológico, que  geraram 

padrões igualmente complexos de distribuição da fauna e das relações entre os 

diversos táxons ocorrentes (Lundberg et al., 1998). Considerando-se a riqueza 

de espécies e a complexidade de seus padrões de distribuição, os conhecimentos 

sobre  a  diversidade  genética  e  as  relações  filogenéticas  entre  as  espécies 

neotropicais são ainda escassos. 

A  ordem  Gymnotiformes  é  composta  por  um  grupo  monofilético  de 

peixes  endêmicos  da  região  Neotropical,  na  qual  são  reconhecidas  cinco 

famílias:  Apteronotidae,  Gymnotidae,  Hypopomidae,  Rhamphichthyidae e 

Sternopygidae (Albert  & Campos-da-Paz,  1998; Albert,  2001; Nelson, 2006). 
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Revisões mais recentes reconhecem nessa ordem a existência de 30 gêneros e 

134 espécies (Nelson,  2006),  embora haja evidências de que muitas espécies 

ainda  não  estejam descritas,  constituindo  atualmente  complexos  de  espécies 

(e.g., Moysés, 2005; Gonçalves, 2005; Milhomem et al., 2008; Nagamachi et al., 

2010). Apesar da ampla distribuição geográfica da ordem, que se estende desde 

o rio Salado (La Plata) na Argentina, até o rio San Nicolas, em Chiapas, sul do 

México (Mago-Leccia, 1994), da costa do Pacífico à costa Atlântica (figura 1.1), é 

na  região  Amazônica  que  se  concentra  a  maior  diversidade  de  espécies  de 

Gymnotiformes (Mago-Leccia,  1994;  Lundberg  et  al.,  1996;  Fernandes  et  al., 

2004 ).

Figura  1.1  –  Mapa  da  distribuição  geográfica  da  Ordem  Gymnotiformes, 
destacada em cinza.

Os Gymnotiformes se destacam em relação aos outros peixes neotropicais 

por apresentarem uma morfologia bastante distinta: possuem o corpo alongado 
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e  lateralmente  comprimido,  com  ausência  das  nadadeiras  dorsal  e  pélvica; 

nadadeira  caudal  reduzida  ou  completamente  ausente  e  nadadeira  anal, 

bastante  alongada  (figura  1.2),  responsável  pela  locomoção  dos  organismos 

através  de  movimentos  ondulatórios,  que  permitem  que  os  indivíduos  se 

desloquem para frente e para trás (Mago-Lecia, 1994). 

 São peixes  que possuem uma grande capacidade de  regeneração  dos 

tecidos  e  essa  capacidade  biológica  pode  por  vezes  dificultar  a  identificação 

taxonômica  dos  indivíduos,  porque  as  cicatrizes  formadas  pelo  processo  de 

regenação alteram de certa  forma a  morfologia  do  animal,  principalmente  a 

região  posterior  do  corpo,  muito  utilizada  para  a  taxonomia.  De  hábitos 

noturnos,  permanecem  escondidos  durante  o  dia  em  fendas,  rachaduras  ou 

outros locais protegidos. Alimentam-se preferencialmente de insetos aquáticos 

(particularmente  Chironomidae)  e  pequenos  crustáceos,  embora  espécies 

maiores,  como  Eletrophorus  electricus   e  algumas  espécies  de  Sternopygus, 

sejam também piscívoras.

Outra  característica  biológica  marcante  do  grupo  é  a  bioeletricidade. 

Todas as  espécies  de Gymnotiformes são capazes  de emitir  e  detectar  sinais 

elétricos fracos por meio de órgãos eletrogênicos e eletrorreceptores formados 

por  vários  tipos  de  células  sensoriais  especializadas  denominadas  eletrócitos 

(Shaffer,  1917;  Lissmann, 1958).  A atividade elétrica  permite a  comunicação, 

localização, forrageamento e a orientação em relação ao substrato à noite e no 

escuro, ou ainda em águas barrentas, o que contribui para o sucesso do grupo 

nos  ecossistemas  aquáticos  Neotropicais  (Crampton  &  Albert,  2006).  As 

descargas  elétricas  produzidas  pelos  indivíduos  são  fracas,  da  ordem  de 

milivolts,  com exceção apenas  da espécie  Eletrophorus  electricus  (o  popular 
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poraquê), capaz de produzir descargas elétricas fortes, da ordem de 500/600 V 

(Hopkins, 2009).

Figura 1.2 – Exemplos da diversidade morfológica do grupo: (a) Apteronotus 

albifrons*;  (b)  Eigenmannia  virescens (Fonte:  Fishbase);  (c) 

Gymnotus sylvius; (d) Electrophorus electricus*. *Fotos obtidas 

da internet, autor desconhecido.

O  primeiro  registro  fóssil  de Gymnotiformes  foi  feito  por  geólogos 

petroleiros em depósitos aluviais do Alto Rio Moile, Bacia do Paraná, em uma 

floresta localizada cerca de 75 km a noroeste de Santa Cruz, na Bolívia (Gayet & 

Meunier,  1991;  Albert  &  Fink,  2007).  Exemplares  incompletos  foram 

encontrados  na  Formação  Yecua,  datata  do  Mioceno  Superior,  com 

aproximadamente 10 milhões de anos (Ma),  constituindo a drenagem proto-

Paraná.  A  dificuldade  de  atribuição  a  um  táxon  preciso  fez  com  que  os 
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espécimes  fossem  alocados  em  um  novo  táxon,  nomeado  como  Ellisella 

kirschbaumi por Gayet & Meunier (1991), em homenagem a Max Ellis e Frank 

Kirschbaumi,  os  pioneiros  nos  estudos  dos  processos  de  crescimento  e 

regeneração  em Gymnotiformes.  O  gênero  foi  substituído  subseqüentemente 

por Humboldichthys, uma vez que o nome Ellisella fora previamente atribuído a 

um celenterado (Gray,  1858) e  a um gastrópode (Rohr & Huddleston,  1982) 

(Albert & Fink, 2007).  

Albert  &  Fink  (2007),  investigando  a  posição  filogenética  dos  fósseis, 

hipotetizaram  que  o  holótipo  H.  kirschbaumi seria  grupo  irmão  do  gênero 

Sternopygus.  O holótipo compartilha o opérculo estriado com espécies ainda 

existentes  de  Sternopygus e  Distocyclus,  e   pode  ser  atribuído  à  família 

Sternopygidae, embora suas estrias sejam significantemente mais pronunciadas 

do  que  as  estrias  das  espécies  atuais.  Incertezas  acerca  do  posicionamento 

desses exemplares fósseis irão persistir até que um número maior de espécimes 

seja coletado (Albert & Fink, 2007). Ainda assim, o achado fóssil indica que a 

origem dos Gymnotiformes é relativamente recente, o que torna esse grupo de 

peixes  especialmente  interessante  em  estudos  evolutivos  e  geológicos  da 

América  Latina,  uma  vez  que,  possivelmente,  tenham  se  originado  após  a 

separação da Gondwana (Fernandes-Matioli, 1999).

Dentre os Gymnotiformes,  a família  Gymnotidae compreende espécies 

com a maior distribuição geográfica dentro da região Neotropical (Mago-Lecia, 

1994).  Durante  muito  tempo,  Gymnotidae foi  considerada  uma  família 

monotípica,  contemplando  apenas  o  gênero  Gymnotus.  Com  a  revisão 

sistemática e taxonômica realizada em 1998 por Albert e Campos-da-Paz, foi 

proposta a inclusão do gênero Eletrophorus nessa família, já que a similaridade 
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entre esses dois gêneros já fora noticiada por vários autores (Campos-da-Paz, 

2003).  Sendo  assim,  a  família  Gymnotidae atualmente  inclui  o  gênero 

Eletrophorus,  monoespecífico  (E.  eletricus) e  o gênero  Gymnotus,  que conta 

atualmente com 35 espécies reconhecidas (Froese & Pauly, 2010)  (anexo 1), e 

representa  o  gênero  mais  diverso  dentro  de  Gymnotiformes,  embora 

provavelmente existam muitas espécies ainda não descritas. Estudos recentes 

demonstram que a diversidade do gênero é bem maior do que a previamente 

reconhecida, em parte devido a limitações nos métodos de coleta e acesso aos 

hábitats (Gonçalves, 2005). Novos esforços de coletas e identificação, associados 

a  caracterização  das  descargas  elétricas  e  a  estudos  genéticos  elevaram  em 

muito o número de espécies descritas nos últimos anos (Albert & Crampton, 

2003). Assim como a Ordem  Gymnotiformes, a maior diversidade do gênero 

Gymnotus também  ocorre  na  bacia  Amazônica,  onde  são  reconhecidas  18 

espécies (Crampton et al., 2005).  

Albert  et  al.  (2005)  analisaram  as  relações  filogenéticas  do  gênero 

Gymnotus com  base  em  caracteres  morfológicos.  Os  resultados  obtidos 

corroboraram as  hipóteses  prévias  acerca das  relações  intragenéricas,  com o 

reconhecimento de três grupos principais: o grupo G. cylindricus representado 

por duas espécies da região central da América Central; o grupo G. pantherinus 

formado por 13 espécies com distribuição do Panamá ao Paraguai; e, o grupo G. 

carapo, composto por 16 espécies que se distribuem da encosta do Pacífico, na 

Colômbia,  aos  Pampas  argentinos.  O  primeiro  grupo  apresenta-se  basal  em 

relação  aos  outros  dois  grupos  da  América  do  Sul,  e  espécies  das  encostas 

Pacífica e Atlântica dos Andes são encontradas dentro dos dois outros clados 

(grupo G. pantherinus e grupo G. carapo). Em estudo subseqüente, Lovejoy et 
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al.  (2010)  reanalisaram  a  filogenia  do  gênero,  incorporando  às  matrizes 

morfológicas, dados moleculares obtidos a partir das seqüências gênicas: 16S, 

Citocromo b e RAG2. Os resultados obtidos nesse estudo recente corroboram 

alguns  aspectos  da  proposta  filogenética  anterior  (Albert  et  al.,  2005).  Em 

ambos os estudos, a relação entre Gymnotus e Electrophorus tem bom suporte 

estatístico,  corroborando  a  monofilia  da  família  Gymnotidae.  O  grupo  G. 

carapo também recebe  alto  suporte,  em todas  as  análises  conduzidas  até  o 

presente,  além disso,  o  complexo  G.  carapo  (G.  carapo,  G.  arapaima e  G. 

ucamara) também  teve  sua  monofilia  confirmada.  Entretanto,  o  grupo  G. 

pantherinus não se mostrou consistente no trabalho de Lovejoy  et al. (2010). 

Este  grupo  apresentou-se  subdivido  em  três  clados  principais:  o  grupo  G1 

(grupo irmão dos demais Gymnotus; incluindo G. coropinae, G. stenoleucus, G. 

coatesi, G. jonasi e G. javari); o grupo G2 (G. cataniapo, G. pedanopterus e G. 

sp.  cf.  anguillaris);  e,  G.  pantherinus.  O posicionamento  de  G.  pantherinus 

aparece  ambíguo  dentre  as  diversas  análises,  recebendo  suporte  estatístico 

invariavelmente baixo.

Gymnotus pantherinus: uma espécie ou um complexo?

Gymnotus pantherinus (Steindachner,  1908) é uma espécie facilmente 

diferenciada  das  demais  espécies  do  gênero  Gymnotus pelo  seu  padrão 

característico  de  coloração,  formando  manchas  vermiculadas  de  tamanho 

variável em contraste com um fundo pouco pigmentado (figura 1.3). Apresenta 

ampla  distribuição  geográfica,  tendo  sua  ocorrência  atualmente  reconhecida 
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para  os  rios  costeiros  do  leste,  sudeste  e  sul  do  Brasil,  desde  riachos 

contribuintes  do  complexo Laguna dos  Patos,  Estado do  Rio  Grande  do  Sul 

(Gonçalves, 2005) até o sul do Estado da Bahia  (Campos-da-Paz, 1997; Reis et 

al.,  2003;  Fonteles  et al.,  2005).  O fato dessa espécie não estar presente no 

Escudo Brasileiro,  sugere  uma história  evolutiva de  extinção ou ausência  de 

colonização dessa porção continental (Albert et al., 2005). 

Os  exemplares  dessa  espécie  apresentam  todas  as  sinapomorfias 

propostas para o gênero por Albert (2001) e Albert et al. (2005), sendo as mais 

facilmente  identificáveis:  boca  superior  com  mandíbula  prognata  e  posição 

dorso-lateral  dos  olhos.  Distinguem-se  dos  demais  membros  do  gênero  pelo 

aspecto intermitente da linha lateral, que se apresenta interrompida em vários 

pontos  ao  longo de  sua  extensão (Gonçalves,  2005).  Também apresentam a 

altura do corpo mais baixa em relação aos demais representantes do gênero, 

menor que 9% do CFA (comprimento até o final da nadadeira anal), ausência de 

faixas ou bandas pelo corpo em qualquer idade e número máximo de quatro 

fileiras de eletrócitos presentes no tecido eletrogênico da região posterior do 

corpo. 

G. pantherinus ocorre exclusivamente em riachos costeiros e nas porções 

altas  das  drenagens  do  Rio  Tietê  e  Iguaçu.  Seu  habitat  é  caracterizado 

basicamente  por  leitos  formados  por  rochas  e  pedras,  águas  límpidas, 

temperaturas relativamente baixas e alta concentração de oxigênio dissolvido. 

Nos trechos onde a Mata Ciliar persiste, há menor incidência de radiação solar, 

o  que determina valores  mais  baixos  de temperatura.  A mata contribui  com 

material vegetal alóctone, o que torna a cor água avermelhada e mais ácida, por 

conta do grande aporte de material orgânico em decomposição (Oyakawa et al., 
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2006). Ocupam preferencialmente os trechos rasos e estreitos dos rios, isto é, as 

porções  mais  próximas  das  cabeceiras,  seja  do  rio  principal  ou  de  seus 

tributários. Por terem hábitos noturnos, são encontrados durante o dia junto à 

vegetação marginal, entocados no barranco na ausência da vegetação, ou ainda 

protegidos em meio às pedras que constituem o leito dos rios. A noite, transitam 

pelo rio em busca de alimentos e reprodução. 

Figura 1.3 – Exemplar de Gymnotus pantherinus coletado em São Lourenço 

da Serra-SP, drenagem do Alto Tietê.

Campos-da-Paz  (1997)  analisando  os  Gymnotiformes  das  Bacias  do 

Paraná, Paraguai, São Francisco e rios costeiros do leste do Brasil, reconheceu 

que  indivíduos  referidos  de  maneira  tentativa  a  Gymnotus  pantherinus, 

provenientes de localidades ao norte do Rio Doce (Estados do Espírito Santo e 

Bahia), apresentavam o corpo aparentemente mais alto do que os exemplares 
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encontrados na Serra do Mar, característica que poderia ser um indicativo da 

ocorrência de uma nova espécie nessa região e da existência de um complexo de 

espécies relacionadas, hipótese reforçada por Gonçalves, em 2002 (dados não 

publicados).

Muitos  exemplares  de  G.  pantherinus são  encontrados  em  coleções 

identificados como  G. carapo, apesar das diferenças marcantes entre as duas 

espécies,  ou simplesmente  como  Gymnotus  sp.  ou  Gymnotidae.  A  descrição 

original da espécie não apresenta figuras e tem poucas informações detalhadas. 

Motivado  por  essas  observações,  Gonçalves  (2005)  realizou  uma  revisão 

morfológica  do  grupo,  com  o  objetivo  de  gerar  uma  descrição  detalhada  de 

Gymnotus pantherinus, estabelecendo os limites do táxon, além de descrever 

novas  formas  pertencentes  a  esse  complexo.  Baseado  em  caracteres 

morfométricos, merísticos e em padrões de coloração, os quais foram agrupados 

com base em uma característica supostamente derivada, o aspecto intermitente 

da linha lateral, Gonçalves (2005) redescreve a espécie a partir do material-tipo 

e  de  material  de  comparação  proveniente  de  outras  localidades.  No  mesmo 

trabalho, são definidas quatro novas formas pertencentes ao referido Complexo 

Pantherinus,  distribuídas  na  região  biogeográfica  do  leste/sudeste  do  Brasil: 

Gymnotus “Linhares”,  de  bacias  costeiras  ao  norte  da  foz  do  rio  Doce; 

Gymnotus “Itapoá”, de riachos costeiros no norte do Estado de Santa Catarina; 

e duas outras formas de ocorrência em contribuintes do complexo lagunar do 

sul do Brasil, Gymnotus “Laguna dos Patos” sp.1 e sp.2.

Segundo  Gonçalves  (2005),  a  distribuição  geográfica  da  espécie 

Gymnotus  pantherinus se  dá  em  pequenas  bacias  costeiras  entre  a 

desembocadura do rio Paraíba do Sul e a bacia do rio Ribeira de Iguape, em 
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drenagens da Serra do Mar, originalmente cobertas pela Mata Atlântica. O rio 

de maior porte dessa região é o Rio Paraíba do Sul, onde a espécie é encontrada 

freqüentemente nos trechos altos e médios desse rio e afluentes, não havendo 

registros de captura nas porções baixas.

Origem da Diversidade Neotropical 

Compreender  os  processos  evolutivos  que  originam  e  mantêm  a  alta 

biodiversidade neotropical tem sido um desafio para os pesquisadores por mais 

de um século. Essa questão pode ser abordada de duas formas: definindo os 

processos  ecológicos  responsáveis  pela  manutenção  da  alta  diversidade  em 

áreas definidas, ou ainda, definindo os processos evolutivos e biogeográficos que 

promoveram a  diversificação  ao  longo  do tempo e  do  espaço  (Moritz  et  al., 

2000).

De modo geral, as hipóteses de diversificação nos neotrópicos levam em 

consideração dois aspectos principais: a ocorrência de baixas taxas de extinção 

e/ou  altas  taxas  de  especiação.  Argumenta-se  que  biotas  tropicais  tenham 

acumulado uma alta diversidade de espécies ao longo do tempo por ser uma 

região antiga e estável climaticamente (em comparação aos sistemas temperado 

ou  boreal).  Em  princípio,  essa  hipótese  é  testável  comparando-se  o 

comportamento  das  taxas  de  extinção/especiação  entre  grupos-irmãos  entre 

zonas tropicais e temperadas, ou entre áreas de diferente estabilidade (Moritz et 

al., 2000).

As hipóteses a respeito dos fatores que promovem a diversificação estão 
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em essência preocupadas com o contexto geográfico da especiação ou ainda, em 

caso  de  alopatria,  com  os  mecanismos  de  isolamento  que  promovem  a 

diversificação. Dentre os modelos propostos, o modelo de refúgios tem sido o 

mais amplamente discutido (Vanzolini  & Williams,  1970;  Brown & Ab’Saber, 

1979; Moritz  et al., 2000). Esse modelo propõe a especiação por alopatria, em 

refúgios florestais isolados em decorrência da retração das florestas, durante os 

períodos  glaciais.  Acredita-se  que  a  especiação  tenha  sido  especialmente 

conduzida pela expansão de áreas abertas durante o Último Máximo Glacial, ou 

ainda, em períodos glaciais anteriores, e as forças evolutivas predominantes que 

atuaram  na  diversificação  entre  os  refúgios  teriam  sido,  nesse  caso,  deriva 

genética e  seleção disruptiva.  É possível  imaginar  que,  para grande parte da 

biota, a retração e expansão das florestas possa ter tido uma influência direta na 

diversificação dos organismos, uma vez que a diminuição do hábitat resultaria 

na  redução  das  populações  naturais,  promovendo  o  isolamento  entre  os 

remanescentes e o aumento da deriva genética dentro de cada refúgio. Vários 

estudos  têm  demonstrado  uma  correlação  entre  os  padrões  de  diversidade 

genética e as alterações climáticas e florestais ocorridas durante o Pleistoceno. 

Exemplos de tais padrões são vistos em aves (Cabanne  et al., 2008), anfíbios 

(Carnaval et al., 2009), répteis e mamíferos (Grazziotin et al., 2006; Carnaval & 

Moritz,  2008).  Já  para  a  fauna  aquática  de  um  modo  geral,  não  é  clara  a 

influência que a retração das florestas poderia ter exercido na manutenção da 

viabilidade dos corpos d'água e de sua fauna intrínseca. Além disso, tem sido 

difícil  conciliar  essa escala temporal  com a diversificação dos peixes de água 

doce,  que  na  maioria  dos  casos,  parece  ter  sido  anterior  ao  Pleistoceno 

(Montoya-Burgos 2003; Hubert  et al. 2007; Menezes  et al., 2008; Cardoso & 
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Montoya-Burgos, 2009). 

Um segundo modelo de diversificação leva em consideração a existência 

de  sistemas  hídricos  compondo  barreiras  à  dispersão  e  ao  fluxo  gênico. 

Populações  isoladas  em  cada  margem  do  rio  tendem  a  ser  tornar 

gradativamente divergentes, desde que não haja fluxo gênico ou que esse seja 

restrito, até se tornarem espécies diferentes. Suporte empírico para esse modelo 

vem da observação de que os limites de espécies ou subespécies intimamente 

relacionadas muitas vezes coincidem com os principais rios da  Amazônia. Tal 

padrão tem sido recorrentemente relatado para saguis e  micos (Hershkovitz, 

1977),  várias  aves  (Haffer,  1978;  Haffer,  1992;  Haffer,  1997) e  lagartos 

amazônicos  (Avila-Pires,  1995;  Moritz  et  al.,  2000).  Em  outras  regiões 

hidrográficas,  rios  de  grande  porte  parecem  também  ter  relação  com  a 

divergência entre clados, como proposto por Pellegrino  et al.  (2005). Em um 

estudo filogeográfico realizado com lagartos da Mata Atlântica, Gymnodactylus 

darwinii, os autores demonstraram a existência de três filogrupos, cujo padrão 

de estrutura genética coincide com a presença de importantes sistemas hídricos 

da região (São Francisco, Paraguaçu, Jequitinhonha,  Doce e Paraíba do Sul). 

Outros exemplos de lagartos que têm sua distribuição limitada pelos mesmos 

rios são Tropidurus hispidus e Tropidurus hygomi, que não ocorrem ao sul do 

Rio Paraguaçu,  Strobilurus torquatus, que não ocorrem ao sul do Rio Doce e 

Coleodactylus meridionalis, que tem sua distribuição limitada ao norte do Rio 

Jequitinhonha (Rodrigues, 1987; Rodrigues, 1990). Embora pareça que os rios 

afetem apenas a distribuição dos organismos terrestres, a dispersão das espécies 

de  peixes  de  água  doce  com  comportamentos  ecológicos  particulares  pode 

também ser influenciada pelos rios de grande porte (Hubert & Renno, 2006).  
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Por outro  lado,  a  hipótese  dos rios como barreiras  apresenta também 

algumas controvérsias. Primeiramente porque ao longo de sua extensão, um rio 

apresenta  diferenças  significativas  em  sua  conformação,  seja  em  largura  ou 

profundidade,  o  que afetará de modo diferencial  as  populações que habitam 

suas margens. Dessa forma, cada trecho do rio atua de modo particular sobre a 

estrutura das populações, podendo em alguns trechos ser menos efetivo do que 

em  outros,  onde  permitiria  fluxo  gênico  pelo  menos  parcialmente.  Outro 

aspecto importante é que a origem e remodelagem dos rios está estreitamente 

relacionada com movimentos tectônicos de remodelagem do relevo,  e separar 

tais  componentes  da  história  evolutiva  dos  organismos  é  uma  tarefa 

praticamente impossível. Além disso, na Mata Atlântica, áreas compreendidas 

entre  os  principais  rios  são  congruentes  com  as  áreas  preditas  como 

remanescentes florestais do Pleistoceno, logo,  torna-se difícil  distinguir  entre 

tais hipóteses alternativas.

Finalmente, uma outra importante hipótese de diversificação relaciona 

eventos  paleogeográficos  como principais  eventos  vicariantes.  Postula-se  que 

atividades geotectônicas associadas à formação e remodelagem do relevo,  como 

a Cordilheira dos Andes e a Serra do Mar, por exemplo, sejam responsáveis pela 

separação de populações e subseqüente diferenciação, principalmente quando 

se  trata  de  divergências  mais  profundas  (pré-Pleistoceno)  (Grazziotin  et  al., 

2006).  Mudanças  geomorfológicas  inevitavelmente  acarretam  alterações  nos 

cursos  dos  rios,  ou  ainda,  na  captura  de  drenagens  por  sistemas  adjacentes 

(Montoya-Burgos, 2003; Hubert & Renno, 2006; Ribeiro, 2006), constituindo 

um importante agente vicariante para os organismos aquáticos. 

Em  relação  à  ictiofauna,  Weitzman  et  al.  (1988) sugeriram  que  a 
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especiação em Glandulocaudini (Characidae), e também em outras espécies de 

peixes  presentes  nas  drenagens  costeiras  do  Brasil,  fosse  resultante  de  um 

complicado sistema vicariante associado às flutuações do nível do mar ocorridas 

durante períodos glaciais e interglaciais do Pleistoceno. Entretanto, Menezes et 

al. (2008), revisitando o grupo em estudo baseado em dados morfológicos e 

moleculares, afirmam que o principal padrão de diversificação do grupo está 

claramente associado aos principais aspectos da evolução tectônica da porção 

sul da plataforma Sul-Americana Cis-Andina.

Evidentemente,  os  fatores  que  promovem  a  diversificação  da  fauna 

atuam de forma diferente em espécies diferentes, respeitando as características 

biológicas, ecológicas e reprodutivas de cada grupo. A intensidade da vicariância 

está diretamente associada à capacidade de dispersão de cada organismo, de 

modo que pode ser mais ou menos intensa em espécies diferentes que ocupam o 

mesmo  hábitat.  Indiscutivelmente,  quando  se  trata  de  peixes  de  água  doce, 

processos  geomorfológicos  responsáveis  pela  remodelagem  das  bacias 

hidrográficas  constituem  o  fator  primordial  de  diversificação,  por  meio  da 

vicariância  ou  coalescência  de  linhagens  biológicas.  Entretanto,  não 

necessariamente  este  seja  o  único  fator  responsável  pela  riqueza  em espécie 

encontrada nos dias atuais.

Biogeografia Histórica das Drenagens Costeiras Brasileiras

A riqueza da fauna de peixes de água doce Neotropicais é resultado de 

milhões  de  anos  de  evolução  desde  a  separação  da  Gondowana  até  os  dias 
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atuais,  entretanto,  muito  pouco  ainda  se  sabe  a  respeito  dos  processos  que 

promoveram  tal  diversificação.  Vari  &  Weitzman  (1990)  atribuíram  essa 

deficiência  de  hipóteses  principalmente  à  falta  de  informação  a  respeito  da 

sistemática, história filogenética e distribuição geográfica precisa para a maioria 

das espécies de peixes Neotropicais.  Com o passar dos anos e mesmo com o 

aumento crescente dos estudos em Sistemática e Biogeografia, Ribeiro (2006) 

reconhece ainda um outro problema: a dificuldade de se associar as  hipóteses 

filogenéticas  existentes  à  história  geológica  do  continente.  Segundo  Ribeiro 

(2006),  a  dificuldade  dos  biólogos  em  entender  e  sintetizar  os  processos 

geológicos  constitui  uma  séria  limitação  ao  nosso  conhecimento  sobre  a 

biogeografia dos peixes de água doce Neotropicais.

A  biogeografia  histórica  dos  peixes  de  água  doce  fornece  uma ligação 

natural entre a evolução biótica e geomorfológica de uma região, uma vez que a 

dispersão dos peixes depende exclusivamente das conexões entre os rios, e tais 

conexões são uma conseqüência direta dos processos geológicos ocorridos nessa 

região (Lundberg, 1993). O maior sistema de drenagens da América do Sul, por 

exemplo, desenvolveu sua atual conformação após vários episódios tectônicos, 

iniciados a cerca de 89 Ma atrás e culminando com a formação final dos Andes 

por volta de 10 Ma. Assim, a diversificação da fauna aquática foi dirigida pela 

ocorrência de múltiplos eventos de vicariância tanto quanto coalescência dos 

sistemas hídricos (Lundberg et al. 1998; Sivasundar et al., 2001).

As maiores implicações biogeográficas para os organismos aquáticos da 

América  do Sul  são  decorrentes  da  formação das  paleodrenagens  do escudo 

cristalino brasileiro. De acordo com o modelo proposto por Cox (1989), durante 

o processo de separação entre os continentes Americano e Africano, alterações 
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térmicas (conhecidas como Pluma Mantélica) desencadearam uma deformação 

arqueada por  centenas  de  quilômetros  de  extensão durante  a  fase  inicial  de 

falhamento,  o  que  impôs  um  característico  padrão  de  drenagem,  com  rios 

correndo a partir do centro dessas deformações. Esse processo supostamente 

atuou em várias porções das margens continentais da África e América do Sul, 

dando  origem  a  seis  principais  megadomos  (1.  Guiana/Guiné;  2.  Nordeste 

Brasileiro/Nigéria;  3.Mantiqueira/Angola;  4.  Uruguai/Sudoeste  Africano;  5. 

Somuncurá; e, 6. Puerto Deseado). Tal padrão de drenagem se faz evidente até 

os dias atuais, como visto no Rio Paraná e nas cabeceiras do rio São Francisco. 

Além desses rios que evoluíram ao longo da borda da deformação arqueada, 

reativações  tectônicas  resultaram em drenagens  que desenvolveram longas  e 

sinuosas  rotas  sobre  o  escudo  cristalino  brasileiro  ancestral,  antes  que 

desaguássem no recém aberto Oceano Atlântico (Potter, 1997; Ribeiro, 2006). 

Com  a  separação  completa  da  Gondowana,  iniciou-se  a  história 

independente  dos rios da margem Atlântica  da América do Sul.  Os  rios  que 

constituem as drenagens costeiras do leste/sudeste/sul do Brasil, formam uma 

série  de  bacias  hidrográficas  isoladas,  compostas  pelos  seguintes  sistemas 

hidrográficos primários:  Paraguaçu, Contas,  Jequitinhonha, Doce, Paraíba do 

Sul,  Ribeira  de  Iguape,  Itajaí  e  Jacui.  Estes  rios,  ao  lado  de  outras  bacias 

menores,  estão  separados  do  escudo  cristalino  brasileiro  por  paisagens 

escarpadas e montanhosas (Ribeiro, 2006). 

Segundo  Cobbold  et  al.  (2001),  a  idéia  tradicional  de  que  a  margem 

Atlântica Brasileira constitui uma margem passiva, contrasta com o contexto 

tectônico que caracteriza a região. Um grande número de eventos sísmicos são 

relatados  para  o  sudeste  brasileiro  e  regiões  vizinhas,  datados  do  fim  do 
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Cretáceo  e  Cenozóico.  Padrões  topográficos  e  drenagens  são  evidências  de 

soerguimentos  recentes,  falhamentos  e  captura  de  rios,  tudo  isso  como 

resultado de tectonismo ativo.  No interior do continente,  a  crosta se mostra 

mais  espessa  do  que  o  esperado  para  uma  margem  falhada,  provavelmente 

decorrente  do  encurtamento  sofrido  no  Cenozóico  como  resultado  de  uma 

tensão compressional lateral. Já a litosfera do sudeste do Brasil é relativamente 

mais fraca em relação às áreas cratônicas adjacentes, o que pode explicar porque 

essa região é sismicamente ativa e propensa a deformações. 

Um  sumário  dos  eventos  tectônicos  ocorridos  no  Brasil  durante  o 

Quaternário  apresentado  por  Riccomini  &  Assumpção  (1999)  aponta  a 

existências de falhas em quase todas as províncias geológicas brasileiras. Dentre 

elas, o Rifte Continental do Sudeste do Brasil sofreu o mais pronunciado evento 

de  reativação  de  antigas  linhas  estruturais  e  formação  de  novas  falhas.  Tais 

atividades  tectônicas  do  Quaternário  promoveram,  entre  outras  mudanças 

topográficas,  rearranjos  hidrográficos  recentes  decorrentes  da  captura  de 

drenagens.

As Drenagens Costeiras do leste, sudeste e sul do Brasil correspondem a 

áreas  de  grande  significado  biogeográfico,  apresentando  um  alto  grau  de 

endemismo em sua fauna de peixes. Padrões filogenéticos sugerem uma relação 

próxima entre os rios que correm para o Atlântico com os rios adjacentes das 

terras  altas  do  escudo  cristalino.  Entretanto,  pouco  tem  sido  dito  sobre  a 

dinâmica  dos  processos  geológicos  relacionados  aos  eventos  cladogenéticos 

entre estas áreas, embora, padrões de distribuição e filogenéticos sugiram uma 

íntima associação com a história geológica da margem continental passiva da 

América do Sul, desde o Cretáceo aos dias atuais (Ribeiro, 2006).
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O estado de conservação dos riachos de Mata Atlântica 

A  Floresta  Atlântica,  ou  Mata  Atlântica  como  é  conhecida  no  Brasil, 

ocupa a categoria de segundo grande complexo de florestas tropicais biodiversas 

brasileiras. É composta por muitos tipos e sub-tipos de florestas, tropicais ou 

subtropicais, em sua maioria florestas pluviais, mas não em toda sua área de 

distribuição.  Dada  a  sua  extensão,  engloba  grande  diversidade  climática  e 

topográfica,  resultando  em  um  ambiente  heterogêneo,  o  qual  abriga  uma 

expressiva  diversidade  de  espécies,  exibindo  também  um  alto  grau  de 

endemismo (Oyakawa et al., 2006). Tais características associadas à acentuada 

devastação  e  fragmentação  florestal  que  tem  sofrido,  faz  com  que  a  Mata 

Atlântica  apresente  os  mais  elevados  números  de  espécies  ameaçadas  de 

extinção. Em sua estruturação espacial primária, a Floresta Atlântica abrangia 

aproximadamente  um  milhão  de  quilômetros  quadrados  (Ab'Saber,  2003), 

embora  atualmente,  constitua  um  dos  biomas  mais  ameaçados  do  mundo, 

restando apenas cerca de 5% de sua cobertura vegetal original. Mais de 60% das 

espécies  mencionadas  na  Lista  Vermelha  da  Fauna  Brasileira  Ameaçada  de 

Extinção (MMA, 2009) têm distribuição conhecida nesse bioma. Em relação à 

Flora, mais de 55% das espécies ameaçadas de extinção também pertencem à 

Mata  Atlântica  (MMA,  2008).  Apesar  disso,  o  reconhecimento  de  cuidados 

especiais para conservação do ambiente aquático e dos grupos que nele existem 

nas  florestas  tropicais  tem  sido  amplamente  negligenciado  (Menezes  et  al., 

2007). Justificativas para a conservação das florestas são usualmente associadas 

a diversidade de plantas e vertebrados terrestres,  enquanto pouca preocupação 

tem sido demonstrada em relação aos peixes de água doce (Maitland, 1995). O 
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que normalmente se esquece é que a sobrevivência dos peixes, que se alimentam 

de invertebrados ou plantas alóctones ou demandam de certas condições físico-

químicas da água propiciadas pelo ambiente externo, dependem da conservação 

das florestas para sua sobrevivência (Menezes et al. , 2007).

De toda a biodiversidade encontrada na Mata Atlântica, os peixes são os 

menos conhecidos do público geral,  porque ocorrem em ambientes aquáticos 

bastante restritos, além de serem pequenos e com hábitos crípticos,  ocultando-

se sob pedras ou sob a vegetação ribeirinha. Pelo pequeno tamanho se tornam 

desinteressantes  para  a  pesca,  passando  despercebidos  pela  maioria  dos 

pescadores, até mesmo dos mais experientes (Oyakawa et al., 2006).

Embora  pouco  conhecidos,  os  peixes  dos  riachos  da  Mata  Atlântica 

representam um grande número de espécies, das mais variadas formas, cores e 

hábitos.  Estes  peixes  mantêm  um  estreito  vínculo  com  a  floresta  e  sua 

sobrevivência, depende da preservação da Mata Atlântica e da conservação da 

qualidade e da quantidade das águas, seja pelo suprimento de alimentos, pela 

manutenção da temperatura ou das condições físico-químicas  da água,  entre 

outros fatores. A destruição das matas expõe os peixes à luz direta do sol e aos 

seus  predadores,  além  de  diminuir  drasticamente  a  oferta  de  alimentos.  A 

floresta é ainda de extrema importância para a manutenção dos cursos d'água, 

pois o solo da floresta age como uma esponja, mantendo o nível de saturação 

relativamente  alto,  fazendo  com  que  o  suprimento  de  água  aos  riachos  e 

córregos seja contínuo (Oyakawa  et al.,  2006;  Menezes  et al.,  2007).  Nessas 

condições,  riachos  de  pequeno  porte,  os  quais  são  a  grande  maioria 

constituintes das drenagens costeiras, possuem água o ano todo.

A  ausência  da  cobertura  vegetal,  além  de  alterar  o  ciclo  hidrológico, 
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reduzindo  a  quantidade  de  água  no  período  de  seca,  provoca  grandes 

enxurradas no período chuvoso, agravando o processo erosivo dos solos. Além 

do aporte de sedimentos erodidos promover o assoreamento dos rios, provoca 

também a turbidez das águas, antes límpidas e transparentes. A homogeneidade 

do  substrato  decorrente  do  assoreamento  reduz  a  diversidade  local  porque 

espécies  reofílicas são  desfavorecidas  pela  diminuição  do  substrato  rochoso, 

enquanto  espécies  generalistas  e  adaptadas  a  solo  arenoso,  são  favorecidas 

(Casatti  et al., 2006, 2009). Por outro lado,  o aumento na turbidez das águas 

pode afetar os padrões de abundância e distribuição das espécies visualmente 

orientadas,  porque  a  transparência  da  água  determina  as  condições  de 

visibilidade  subaquáticas  e  as  respostas  dos  peixes  às  variações  espaciais  e 

temporais, a qual são adaptados (Menezes et al., 2007; Melo et al., 2009).

Não só o desmatamento tem sido uma ameaça aos sistemas aquáticos 

atualmente.  O crescimento  das  cidades,  das  indústrias  e  da agricultura,  tem 

também provocado a  poluição dos rios e  riachos,  seja pelo aporte de esgoto 

doméstico  e/ou  industrial,  ou  ainda,  pela  contaminação  das  águas  por 

pesticidas. A poluição por esgoto doméstico causa a eutrofização das águas e 

conseqüentemente a redução do oxigênio dissolvido. A contaminação por esgoto 

industrial  ou  pesticidas  contaminam  quimicamente  as  águas,  interferindo 

diretamente  na saúde de todos os organismos aquáticos.

Diante  de  alterações  ecológicas  tão  severas,  as  populações  de  peixes 

sensíveis a estes fatores podem ser drasticamente reduzidas ou mesmo extintas 

localmente  (Sarmento-Soares  et  al.,  1996). Embora  os  efeitos  negativos  da 

degradação  ambiental  sobre  os  rios  e  riachos  sejam  bem  conhecidos  e 

documentados, suas reais implicações às comunidades de peixes dos riachos de 
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Mata Atlântica são difíceis de serem mensuradas, porque os hábitos particulares 

de  cada  espécie  faz  com que  respondam de  modo diferencial  aos  efeitos  da 

degradação/poluição. Além disso, os  riachos costeiros são marcados por uma 

considerável diversidade de hábitats,  seja decorrente da altitude, declividade, 

largura e profundidade da calha, temperatura e aporte de nutrientes. Ao longo 

de  sua  extensão,  um  riacho  costeiro  pode  apresentar  desde  nascentes, 

corredeiras, cachoeiras e poços em altitudes mais elevadas, até brejos e poças 

temporárias em altitudes mais  baixas (Gerhard  et  al.,  2004; Oyakawa  et  al., 

2006)  e  cada  hábitat  será  mais  ou  menos  prejudicado  pelos  efeitos  da 

degradação dependendo de suas características ecológicas. De um modo geral, o 

que  se  sabe  é  que  as  alterações  ambientais  reduzem  a  taxa  de  riqueza  de 

espécies  a  poucos  grupos  generalistas  ou  tolerantes  às  novas  condições 

ambientais impostas (Couceiro et al., 2007). 

A  alteração  do  hábitat  em  grande  escala  constitui  ainda  um  grave 

problema  para  aqueles  que  estudam  aspectos  históricos  da  evolução  e 

distribuição  dos  peixes  nas  regiões  de  Mata  Atlântica.  Além  disso,  segundo 

Menezes  et  al.  (2007),  a  sistemática e  biogeografia  desses  peixes  não foram 

estudadas em profundidade, a não ser muito recentemente, o que dificulta ainda 

mais  a  visualização  de  padrões.  Muitas  espécies  novas  de  peixes  têm  sido 

descritas  nos  últimos  anos  e  acredita-se  que  muitas  outras  venham  a  ser 

descritas a medida que os esforços de coleta sejam ampliados. Segundo Menezes 

et al. (2007) o que temos no momento é um conhecimento fragmentado dos 

efeitos resultantes da degradação e destruição da Mata Atlântica sobre a fauna 

de  peixes,  depois  de  quase  500  anos  de  ocupação  humana. A  falta  de 

conhecimento prévio  sobre  o estado original  da ictiofauna torna falha nossa 
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estimativa sobre a perda da diversidade. O modo de se abordar esse assunto 

atualmente  é  comparando  áreas  onde  a  floresta  foi  preservada  em  sua 

integridade  com  áreas  adjacentes  degradadas.  Entretanto,  poucas  áreas 

permanecem  intocadas,  de  modo  que  as  comparações  não  são  totalmente 

satisfatórias.

Algumas características dos peixes de água doce, bem como de outros 

organismos  aquáticos,  são  especialmente  relevantes  quando  o  assunto  é 

conservação. Os hábitats são relativamente restritos à dispersão (mantendo-se 

as  devidas  proporções)  e  os  organismos  vivem confinados  dentro  de  limites 

determinados (Maitland, 1995). Esse confinamento é acentuado nos riachos de 

Mata  Atlântica,  que  apresentam  leitos  estreitos  em  sua  grande  maioria, 

principalmente quando se consideram as porções mais altas das drenagens e as 

regiões  de  cabeceiras.  Isso  conduz  à  diferenciação  de  muitas  populações 

independentes, já que as populações perdem o contato entre si e o fluxo gênico 

cessa ou se torna reduzido. 

Segundo Maitland (1995), as populações de peixes de água doce habitam 

unidades  descontínuas,  muitas  vezes  pequenas,  dentro  das  quais  há  um 

significante  movimento  das  águas,  o  que  torna  o  hábitat  de  certa  forma 

homogêneo, e assim, a população toda fica vulnerável aos efeitos da poluição e 

da degradação do hábitat.  Esse  fato  faz  com que  a  situação  das  espécies  de 

peixes da Mata Atlântica seja ainda mais preocupante, já que o isolamento entre 

as populações tende a ser maior decorrente do tamanho limitado das drenagens 

e  da  baixa  conectividade  entre  elas,  e  também porque  o  ambiente  tem sido 

gradativamente  agredido  pelo  crescimento  das  cidades  e  conseqüente 

devastação das florestas, além do descarte de poluentes urbanos e industriais 
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nos corpos d'água.

Um dos grandes desafios conservacionistas está em estabelecer formas de 

preservação de um alto número de espécies dentro de um custo aceitável. Dessa 

forma, a definição de hotspots de diversidade, onde excepcional concentração de 

espécies  endêmicas  possa  ser  encontrada,  parece  ser  uma  abordagem 

promissora (Myers  et al.,  2000). Em relação aos peixes dos riachos de Mata 

Atlântica, Menezes et al. (2007) relatam que há uma grande dificuldade em se 

delimitar áreas de endemismo, pois, por definição, uma área de endemismo é 

uma  área  onde  dois  ou  mais  organismos  sem  interações  mutualistas  ou 

parasitárias  entre  si  apresentam  uma  sobreposição  completa  em  suas 

distribuições, algo que na realidade é bastante difícil de ser provado. Parte do 

problema está na deficiência do conhecimento dos padrões de distribuição das 

espécies  de  peixes  da  Mata  Atlântica,  dada  a  escassez  de  trabalhos 

desenvolvidos  na  região.  Ainda  assim,  os  sistemas  de  rios  costeiros  do  leste 

brasileiro têm sido considerados como uma área de endemismo por diversos 

autores (Eigenmann, 1908; Vari, 1988; Menezes, 1996).

Os principais objetivos dos programas de conservação, fortalecidos por 

uma legislação eficiente, devem promover a recuperação e o gerenciamento dos 

hábitats. Enquanto isso, medidas a curto prazo podem ser úteis para minimizar 

os  danos  ambientais  a  longo  prazo.  Tais  medidas  incluem  translocações  de 

fauna,  criação  em  cativeiro  de  espécies  e  reintrodução,  ou  ainda,  a 

criopreservação de germoplasma (Maitland, 1995). Obviamente, decisões sobre 

o manejo de populações devem ser tomadas com base na história evolutiva do 

grupo e na acurada avaliação de seu status taxonômico, visando à preservação 

das espécies com entidades dinâmicas e capazes de se adaptarem às mudanças 
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naturais do ambiente (Frankham et al., 2008).

Em  resumo,  e  de  acordo  com  Menezes  et  al.,  (2007),  os  efeitos  do 

desmatamento  sobre  as  populações  de  peixes  tropicais  associados  à  floresta 

pluvial, não têm sido suficientemente estudados, embora observações de campo 

têm demonstrado que é menor o número e a variedade de peixes encontrados 

em áreas desmatadas quando comparadas com áreas florestadas. 

Não ambicionamos salvar todos os peixes em perigo ou ameaçados, mas é 

importante tentar preservar a maior parcela possível da diversidade que ainda 

nos  resta,  havendo  uma  necessidade  urgente  da  realização  de  estudos  e 

levantamentos faunísticos, visando identificar de modo preciso prioridades de 

conservação dos ambientes aquáticos das regiões de Mata Atlântica do Brasil. 

Esperamos que o presente trabalho possa contribuir para o entendimento 

dos padrões de diversificação e evolução de Gymnotus pantherinus, bem como 

para o gênero Gymnotus e ainda, futuramente, possa também contribuir para a 

conservação dos ambientes aquáticos da Floresta Atlântica Brasileira.
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O b j e t i v o s

O presente trabalho teve como objetivo principal o estudo sistemático e 

filogeográfico  do complexo  de  espécies  Gymnotus  pantherinus  (Complexo 

Pantherinus), provenientes das Bacias do Atlântico Leste e Sudeste do Brasil, 

utilizando marcadores moleculares nucleares e mitocondriais. 

Os objetivos específicos desse trabalho foram:

1. Avaliar  o  status  taxonômico  de  Gymnotus  pantherinus com  base  em 

marcadores moleculares;

2. Avaliar  a  diversidade  genética  das  populações,  a  existência  de  fluxo 

gênico  e  os  níveis  de  estruturação  entre  as  populações  de  Gymnotus 

pantherinus;

3. Verificar possíveis barreiras geográficas que possam ter influenciado a 

atual distribuição das populações e a eventual diversificação da espécie; 

4. Testar a hipótese de captura de cabeceiras envolvendo as drenagens em 

estudo  e  analisar  o  efeito  da  Serra  do  Mar  na  diferenciação  das 

populações;

5. Caracterizar  Unidades  Evolutivas  Significantivas,  que  sirvam  como 

referência para programas de manejo e conservação da região em estudo.
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C o n s i d e r a ç õ e s   F i n a i s

No presente trabalho, foram utilizadas ferramentas moleculares para a 

avaliação do  status taxônomico do Complexo Pantherinus e para o estudo da 

diversidade  genética,  estrutura  populacional  e  padrões  demográficos  de 

Gymnotus  pantherinus (senso  estrito).  Esse  constitui  o primeiro  estudo 

filogeográfico para espécies de peixes dos riachos da Mata Atlântica.

Nossos resultados mostram que o Complexo Pantherinus é  composto por 

cinco linhagens geográficas estatisticamente significantes, das quais aquela 

representada por espécimes da Bahia e Espírito Santo é a que apresenta 

maior  divergência.  Sugere-se  que  essa  linhagem  seja reconhecida  como 

uma nova espécie, reforçando a proposta prévia de Campos-da-Paz (1997) e 

Gonçalves (2005) baseada na análise de caracteres morfológicos. 

As demais linhagens, dentre as quais a mais recente é a linhagem de  G. 

pantherinus (senso estrito), foram consideradas como espécies incipientes, 

demonstrando um aspecto gradual do processo de especiação. 

As linhagens de G. pantherinus evidenciadas pelos dados moleculares não 

foram identificadas pelas análises morfológicas conduzidas por Gonçalves 

(2005). Os clados 2 (Norte de SP), 3 e 4 (RJ),  recuperados pelos dados 

moleculares, não apresentaram variação morfológica significativa.
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Ainda  em  oposição  aos  resultados  de  Gonçalves  (2005),  os  dados 

moleculares  não  corroboram a  linhagem de  São  Francisco  do  Sul  –  SC 

como uma nova espécie. Ao contrário, os haplótipos recuperados para essa 

localidade apresentam-se contidos no clado 5, que é o clado de divergência 

mais recente e que representa G. pantherinus, senso estrito.

A  cladogênese  associada  ao  processo  de  divergência  entre  as  espécies, 

definidas pelo presente estudo, parece estar relacionada à presença do Rio 

Doce  como  agente  vicariante.  As  demais  linhagens  de G.  pantherinus 

parecem ter seu processo de diversificação associado barreiras geográficas, 

resultantes da conformação da Serra do Mar.

De um modo geral, populações associadas ao Vale do Ribeira apresentaram 

altos valores de diversidade genética, tanto haplotípica quanto nucleotídica. 

É  nessa  região  que  a  planície  costeira  se  apresenta  mais  extensa, 

permitindo  maior  mobilidade  aos  rios  e  possivelmente  populações  com 

tamanhos  efetivos  maiores.  Por  outro  lado,  populações  localizadas  em 

regiões mais elevadas, presentes em riachos encaixados na porção serrana, 

apresentam índices de diversidade bem menores, possivelmente pelo maior 

isolamento dessas populações.

As  populações  de  G.  pantherinus mostraram-se  altamente  estruturadas, 

apresentando baixo compartilhamento de haplótipos e muitos haplótipos 

exclusivos. Valores significativos de estruturação foram obtidos tanto pelos 

valores de Fst e pelo Teste Exato de Diferenciação, quanto pelos resultados 

da AMOVA.
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O padrão de relacionamento entre os haplótipos demonstra a existência de 

três linhagens principais, com clara associação geográfica, sendo elas: (1) 

Rio de Janeiro; (2) Norte de São Paulo; e,  (3) Centro-Sul de São Paulo, 

Paraná e Santa Catarina.

Dentro de cada clado principal, os haplótipos mostraram-se parafiléticos, 

não havendo a mesma associação geográfica verificada entre os clados. Esse 

padrão filogenético sugere um processo de diversificação recente para as 

populações de G. pantherinus.

Evidências  de  expansão  populacional  em  Subaúma-SP  foram fornecidas 

pelo  teste  de  neutralidade  Fs (Fu)  e  pelo  padrão  em  estrela  do 

relacionamento  entre  os  haplótipos  amostrados  nessa  localidade.  Já  a 

população  de  Cananéia,  apresentou  valores  significativamente  positivos 

para os testes D* e F* (Fu & Li), o que pode sugerir um processo de gargalo 

populacional  recente.  Para  as  demais  populações,  nenhuma  assinatura 

demográfica significativa foi encontrada.

O grupo que representa as drenagens do Alto Tietê, Alto Paraíba do Sul e 

Alto Ribeira de Iguape (Engenheiro Marcilac-SP,  Juquitiba-SP, Natividade 

da Serra-SP, Piquete-SP e São Lourenço da Serra-SP) apresenta um padrão 

filogeográfico  interessante.  Tais  populações  compartilham  entre  si  um 

único  haplótipo,  o  qual  se  apresenta  derivado  em  relação  aos  demais 

haplótipos  amostrados  para  G.  pantherinus.  Esse  padrão  pode  ser 

resultante de uma colonização recente,  a  partir  um número reduzido de 

fundadores (efeito fundador), sugerindo que processos tectônicos recentes 
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tenham  remodelado  as  drenagens,  promovendo  a  dispersão/conexão  de 

linhagens entre planalto e planície, em ambos os sentidos. 

A configuração da Serra do Mar teve papel histórico na diversificação do 

grupo,  possivelmente  determinando  o  padrão  de  diversificação  entre  os 

clados principais de G. pantherinus.

Alterações do nível do mar, ocorridas em decorrência do Último Máximo 

Glacial, parece ser a explicação mais plausível para o padrão de divergência 

recente recuperado pelo clado SP/Sul. 

A  degradação  ambiental  e  a  conseqüente  redução  dos  hábitats  naturais 

pode ter influência determinante na redução populacional e na perda da 

diversidade  genética.  Registramos  no  presente  estudo  que  muitas 

populações de  G. pantherinus apresentam valores baixos de diversidade 

genética,  muitas  delas  caracterizadas  por  um  padrão  haplotípico 

monomórfico.  Apesar  do  marcador  mitocondrial  utilizado  neste  estudo 

apresentar uma taxa de evolução relativamente baixa e conseqüentemente 

insuficiente  para  se  mensurar  os  efeitos  tão  recentes  decorrentes  da 

ocupação humana, a baixa diversidade registrada é no mínimo sugestiva de 

tais eventos de redução populacional.

O  alto  grau  de  isolamento  identificado  entre  as  populações  de  G. 

pantherinus tem  implicações  diretas  na  conservação  dessa  espécie. 

Estratégias  de  conservação  contemplam  a  manutenção  da  estabilidade 

populacional,  a  restauração  do  fluxo  gênico  entre  populações 
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antropogenicamente fragmentadas e até mesmo a translocação de espécies 

para  áreas  não  ameaçadas.  Uma  estratégia  em  potencial  é  priorizar  a 

preservação  de  áreas  onde  a  persistência  das  populações  seja  mais 

provável,  a qual possa servir como fonte de recolonização de localidades 

menos estáveis. Seja qual for a estratégia a ser empregada, o conhecimento 

sobre o comportamento natural dessas populações é indispensável, desde a 

compreensão dos níveis de diversidade genética, estruturação populacional, 

fluxo gênico e dos padrões de diversificação.

Nossos resultados demonstram a existência de pelo menos cinco Unidades 

Evolutivas  Significativas  para  G.  pantherinus,  as  quais  devem  ser 

priorizadas no que se refere à medidas de preservação dos riachos de Mata 

Atlântica. 

Acreditamos que o conhecimento taxonômico e da história evolutiva das 

populações sejam indispensáveis para qualquer decisão a respeito do manejo e 

da conservação das espécies, priorizando a manutenção da diversidade genética 

de modo que as espécies tenham condições de se aptarem ao ambiente em suas 

constantes  modificações.  Dessa  forma,  a  preservação  dos  hábitats  e  das 

condições ecológicas essenciais para a sobrevivência das espécies nos parece ser 

o caminho mais adequado.
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Resumo

Gymnotus  pantherinus é  uma  espécie  de  peixe  endêmica  das  drenagens  costeiras 

brasileiras com distribuição desde o sul da Bahia até o Rio Grande do Sul, embora 

evidências morfológicas sugiram que esse táxon constitua um complexo de espécies. 

No  presente  trabalho,  foram  conduzidas  análises  filogenéticas  com  base  em 

marcadores moleculares, mitocondriais e nucleares, com o objetivo de avaliar o status 

taxonômico  do  grupo.  Padrões  demográficos  foram  também  inferidos  para  as 

populações de  Gymnotus pantherinus (senso estrito).  As análises filogenéticas sob o 

critério de Parcimônia, bem como as inferências bayesianas, mostraram que o grupo é 

composto por cinco linhagens geográficas estatisticamente bem suportadas. Das cinco 

linhagens identificadas, aquela composta por espécimes da Bahia e Espírito Santo é 

também suportada por evidências morfológicas, a qual propomos que seja reconhecida 

como  uma  nova  espécie.  As  demais  linhagens,  das  quais  a  mais  recente  é  a  de 

Gymnotus pantherinus senso estrito, foram consideradas como espécies incipientes. 

As  análises  populacionais  revelaram  que  as  populações  de  Gymnotus  pantherinus 

(senso  estrito)  se  apresentam  altamente  estruturadas,  exibindo  um  alto  índice  de 

fixação e baixo compartilhamento de haplótipos,  sendo reconhecidas três linhagens 

principais com alta associação geográfica. A maior diversidade genética foi encontrada 

na região do Vale do Ribeira e o clado  SP/Sul é o que apresenta a divergência mais 

recente, a qual pode ter ocorrido após o Último Máximo Glacial (UMG). Populações 

localizadas  a  oeste  da  Serra  do  Mar  (Paraíba  do  Sul,  Alto  Tietê  e  Alto  Iguaçu) 

demonstram maior  similaridade com drenagens adjacentes  a  leste,  o que reforça a 

hipótese de captura de cabeceiras entre drenagens previamente postulada a partir do 

compartilhamento de fauna. Finalmente, os resultados apontam a existência de pelo 

menos  cinco  Unidades  Evolutivas  Significativas  para  a  espécie,  tendo  implicações 

importantes na conservação dos riachos de Mata Atlântica.
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Abstract

Gymnotus  pantherinus is  an  endemic  fish  species  found  in  the  Brazilian  coastal 

drainages occurring from Bahia to Rio Grande do Sul states. Morphological evidence 

has suggested that Gymnotus pantherinus might constitute a species complex. In the 

present study, the taxonomic status of  Gymnotus species group has been evaluated 

using both mitochondrial and nuclear markers. Demographic patterns have also been 

inferred for the  Gymnotus pantherinus populations (stricto sensus).  Parsimony and 

Bayesian  phylogenetic  inferences  showed  that  the  group  is  composed  of  five  well 

supported geographic lineages. From those, a well supported lineage constituted by the 

specimens from Bahia and Espírito Santo states is also  corroborated by morphological 

data.  Thus,  it  is  suggested  that  this lineage be recognized as a new species within 

Gymnotus.  The  other  lineages,  from  which  the  most  recent  representative  is  the 

Gymnotus pantherinus lineage itself, have been considered as incipient species. The 

population analysis showed highly structured populations with low number of shared 

haplotypes and three main phylogenetic lineages with high geographic association. The 

higher  genetic  diversity  was  found  in  the  Ribeira  Valley  region,  while  the  clade 

SP/South was the most  recently  diverged,  which may have occurred after  the  Last 

Glacial Maximum. Populations occurring west of the Serra do Mar were more closely 

related to the adjacent east drainages, which strengthens the hypothesis of headwaters 

stream capture.  Finally, at least five evolutionary significant units can be recognized, 

with important implications for the conservation of Atlantic Forest streams.
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