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Entre os vertebrados, os peixes representam o maior grupo
animal e estdo distribuidos em diversos ambientes dulci-
colas ou marinhos do planeta. Os representantes de dgua
doce compreendem cerca de 40% das espécies. A regiao
neotropical, que abrange a América Central e a do Sul,
destaca-se por abrigar, aproximadamente, um terco da ic-
tiofauna mundial, em que predominam os representantes
das ordens characiformes, siluriformes e gymnotiformes, bem
como poucos representantes de outros grupos, como oste-
oglossideos, nandideos e ciprinodontiformes. Os eventos
geoldgicos que marcaram o continente centro-americano
fornecem interessantes cenarios para dispersdo e origem
dos peixes da regiao, a partir de estoques provenientes da
América do Sul. Tais dados sao corroborados por estudos
filogeograficos, especialmente sobre os géneros Astyanax
e Rhamdia. A compreensdo da dimensao da diversidade
genética dos organismos vivos, bem como de sua histéria
evolutiva, é crucial para estudos de biodiversidade geral
e déd sustentagdo a programas que visam a conservagao
dessa biodiversidade. Este artigo de revisao pretende for-
necer um panorama sobre o conhecimento atual acerca do
assunto.

Palavras-chave: Biodiversidade. Biogeografia. Evolugao.
Filogeografia. Ictiogenética.
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1 Introducdo

As familias de peixes sdo mais numerosas
no mar (mais de 14 mil espécies) do que na dgua
doce (cerca de 10 mil espécies) (NELSON, 1994).
Alguns autores consideram esses nimeros su-
bestimados, sobretudo os referentes a faunula
de cabeceiras, uma vez que espécies de peque-
no porte representam, no minimo, 50% do to-
tal de espécies dessa fauna. Além disso, essas
espécies apresentam alto grau de endemismo e
sdo bem menos estudadas do que as espécies
de maior porte, consideradas mais importantes
economicamente. (CASTRO, 1999).

Entre todos os peixes, a ictiofauna neotro-
pical (Américas Central e do Sul) é a mais di-
versificada e rica, derivada de poucos estoques
basicos (ndo incluindo as familias endémicas
mais primitivas da Africa), principalmente de
characiformes (peixes de escamas) e siluriformes
(bagres e cascudos), desenvolvidos por irra-
diagoes adaptativas iniciadas durante o longo
periodo de isolamento da América do Sul, no
periodo Tercidrio. A atual fauna neotropical
tem poucos representantes de grupos ampla-
mente distribuidos, como o peixe pulmonado
Lepidosiren, os osteoglossideos Arapaima gigas
e o Osteoglosum (duas espécies), os nandideos
e o ciprinodontiformes; cerca de 50 represen-
tantes de grupos predominantemente mari-
nhos, como raias, cupleideos, engraulideos,
cienideos, linguados e belonideos, e peixes do
estoque da Gonduana - caracdides otofisios,
siluréides e ciclideos percomorfos (LOWE-
McCONNELL, 1999). Atualmente, a ictiofauna
neotropical compreende cerca de 8 mil espécies
de um total de 24.600 espécies de peixes taxono-
micamente reconhecidas, o que corresponde a
metade dos vertebrados conhecidos (NELSON,
1994). Das 482 familias de peixes, as oito maio-
res (Cyprinidae, Gobiidae, Cichlidae, Characidae,
Loricariidae, Labridae, Balitaridae e Serranidae)
abrangem aproximadamente 33% do ntmero
de espécies e sua maioria representa grupos de
agua doce, que perfazem cerca de 40% de to-
dos os peixes do planeta, distribuidos em 1% da

superficie e em 0,01% da agua (NELSON, 1994),
a maioria em grandes rios e lagos dos tropicos
(LOWE-McCONNELL, 1977).

Figura 1: Mapa das Américas, com destaque
para a regido neotropical

Fonte: As autoras.

2 A ordem characiformes

Os peixes characiformes estao presentes
em, praticamente, todos os ambientes de dgua
doce, distribuidos pelo continente americano,
desde a fronteira México-Estados Unidos até
o sul da Argentina, e pelo continente africano
(LUCENA, 1993). Na América do Sul, os ca-
racéides ocuparam os nichos dos ciprindides
existentes nos continentes asiatico e africa-
no. A ordem apresenta dez familias com 237
géneros e, pelo menos, 1.343 espécies. Desse
total, 208 sdo africanas, e o restante, do su-
doeste dos Estados Unidos, do México e das
Américas Central e do Sul (NELSON, 1994).
Faz parte dessa ordem a familia Characidae,
considerada a maior e mais complexa em re-
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lacdo as demais, compreendendo cerca de 30
subfamilias e 250 géneros (BRITSKI; SATO;
ROSA, 1988). A ictiofauna de Characidae é
composta de peixes com habitos alimentares
muito diversificados (herbivoros, onivoros e
carnivoros) que exploram grande variedade
de habitats. Essa familia abrange, aproxima-
damente, 400 espécies no territério brasileiro.
Os peixes mais conhecidos dessa familia sao
os lambaris, piracanjubas, peixes-cachorros,
piranhas, pacus e dourados. Todos sao 6timos
nadadores e apresentam tamanho varidvel
entre 2 centimetros (cm) e mais de 1 metro (m)
de comprimento.

Os characiformes, peixes encontrados estri-
tamente em 4guas continentais dulcicolas, tém
sido alvo de pesquisas que buscam levantar hi-
poteses sobre a histdria biogeografica de faunas
de dgua doce. A hipétese de que a abertura do
oceano Atlantico tenha relagdo com as diferen-
cas existentes entre os characiformes africanos
e os neotropicais tem sido um dos o principais
pontos de divergéncia. Embora seja levado em
conta o modelo de placas tectonicas da evolugao
continental, nenhuma das hipo6teses que tentam
explicar a histéria mezosoéica dos Ostariophysi é
baseada na visdo atual das relagdes de parentes-
co entre esses peixes (BUCKUP, 1998) Segundo
Lowe-McConnell (1999), admite-se que essa se-
paracdo continental tenha ocorrido hé cerca de
75 milhdes de anos (Ma), no fim do Cretéceo,
levando com ela os estoques de peixes compar-
tilhados.

A evidéncia féssil direta demonstra que,
no final do Mioceno Médio (10-12 Ma), a fau-
na de peixes neotropical era essencialmente
moderna tanto taxondémica quanto ecologi-
camente (LUNDBERG, 1998). O reexame das
inter-relacdes de grupos de ostariofisos e
da sua biogeografia levou Fink e Fink (1981)
a concluirem que o grupo é muito mais an-
tigo do que se pensava. Para esses autores,
ao contrario da crenca tradicional de que os
characiformes eram os mais primitivos, os ci-
priniformes sdo considerados o grupo irmao
de characiformes e siluriformes. A maioria das
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linhagens dos characiformes atuais evoluiu an-
tes da separacio entre a Africa e a América do
Sul. Buckup (1998), por meio de dados cladis-
ticos, somados ao fato de esses peixes serem
fisiologicamente vulneraveis a salinidade, o
que restringiria sua dispersdo transocednica
— confirma tal hip6tese, comparando-se infor-
magoes morfologicas.

3 A ordem siluriformes

A ordem siluriformes, por sua vez, com-
preende um grupo extremamente grande de
peixes, diverso e amplamente distribuido nas
regides tropicais de todo o mundo (BURGESS,
1989). O nimero de espécies de silurideos co-
nhecidas é da ordem de 2,4 mil, podendo ex-
ceder a 3 mil (BURGESS, 1989; NELSON, 1994).
Dos grupos de Ostariophysi, este é o mais va-
riado e largamente espalhado, com mais de
30 familias, aproximadamente 412 (NELSON,
1994). Sao encontrados nos neotrdépicos oito ta-
xons monofiléticos: Diplomystidae, Cetopsidae,
Loricarioidei, Doradoidea, Aspredinidae, Pime-
lodinae, Heptapterinae e Pseudopimelodinae. Os
trés ultimos pertencem a familia Pimelodidae,
comprovadamente polifilética (PINNA, 1998), e
Heptapterinae e Pseudopimelodinae foram eleva-
das a categoria de familia (PINNA, 1993). Sao
peixes que geralmente habitam o fundo dos
rios, entre as rochas e a vegetagdo. Possuem
formas e tamanhos variados, com hébitos pre-
dominantemente crepusculares e noturnos
(PAXTON; ESCHMEYER, 1994). A maioria
dos peixes dessa ordem habita ambientes de
agua doce, mas apenas duas familias, Ariidae
e Plotosidae, sdo constituidas por espécies ma-
rinhas e sao formadas, provavelmente, pelos
Unicos ostariofisos que se tornaram, secun-
dariamente, marinhos (LOWE-McCONNELL,
1999). A distribuicao dos silurideos é tropical
(Africa) e neotropical, e poucas sdo as familias
que alcangam o extremo sul da América do
Sul ou o extremo norte da América do Norte
(NELSON, 1994).
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Figura 2: (a) Exemplar pertencente & ordem
characiformes, género Astyanax, conhecido
popularmente como lambari (vista lateral). (b)
Exemplar pertencente a ordem siluriformes,
género Hypostomus, conhecido popularmente
como cascudo ou limpa-vidro (vista dorsal).
Exemplares medindo cerca de 10 cm

Fonte: As autoras.

Segundo Lowe-McConnell (1999), o re-
sultado liquido da dispersdo e da vicaridncia
desses peixes é que tanto na América do Sul
quanto na Africa hd caracéides e ciclideos em
suas faunas, bem como peixes pulmonados e al-
guns outros grupos primitivos. Na América do
Sul, os ciprindides sdo totalmente ausentes, mas
aparecem na Africa e na Asia. Na Asia, ndo ha
caracdides, e sim uns poucos ciclideos. As trés
dreas possuem muitas familias de siluréides,
contudo as relagdes entre elas ainda nao foram
devidamente esclarecidas (HOWES, 1983).

4 A ictiofauna da América
Central

De maneira contrastante, a ictiofauna de
dgua doce da América Central caracteriza-se
pela auséncia de taxons de espécies congenéri-
cas distribuidas simpatricamente, o que indica
a auséncia de radiagdo adaptativa, provavel-
mente em razdo do pouco tempo decorrido des-
de o inicio da colonizacao dos sistemas hidricos
da regido. Em virtude de sua origem recente, a

América Central possibilita oportunidade tni-
ca para o estudo das assembléias modernas e
da diversificagao da biota (BERMINGHAM,;
MARTIN, 1998). Pelo fato de a dispersdao dos
peixes de agua doce depender de conexdes di-
retas entre as bacias hidrograficas e a histdria
das interconexdes entre bacias refletir a subja-
cente mudanca geol6gica das paisagens, o estu-
do da biogeografia histérica dos peixes permite
o estabelecimento de inferéncias seguras sobre
a evolugao geoldgica e bidtica de uma regiao
(LUNDBERG, 1993).

Para compreender a dispersao e a biogeo-
grafia dos peixes de 4gua doce da América
Central, é importante conhecer os aspectos
geogréficos e geoldgicos da regio. E fato ain-
da desconhecido se os continentes americanos
estiveram ligados entre o comeco e a metade
do Tercidario (BERMINGHAM; MARTIN, 1998).
A histéria geolégica do sul da América Central
é incerta, principalmente a partir do Cretaceo,
periodo esse em que as Américas do Norte e do
Sul estavam separadas, até o fim do Terciario,
quando ocorreu a génese do sul da América
Central moderna, e, por ultimo, do estabele-
cimento da reconexao entre as Américas do
Norte e do Sul, ha cerca de 3 ou 4 Ma (COATES;
OBANDO, 1996).

No Mioceno (ha 15 Ma), os continentes
americanos estavam separados por uma bar-
reira ocednica abissal na regido atual do leste
do Panama e Choco colombiano. O restante da
costa do sul da América Central era formado
por pequenas ilhas. No fim do Mioceno, os ban-
cos de areia da costa tornaram-se consideravel-
mente baixos e houve, concomitantemente, uma
emersao do continente. Entretanto, numerosas
conexdes de dguas nos baixios mantiveram-se
entre o Oceano Pacifico, o Mar do Caribe e o sul
da América Central que ainda era uma regido
insular. Em pleno Plioceno (entre 3 e 3,5 Ma
atras), o corredor territorial ligava a América do
Norte a América do Sul. Uma vez que a forma-
¢do do istmo da América Central estava com-
pleta, este pode ter sido rompido no Panama
central, como resultado de mudancas eustati-
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cas que ocorreram no nivel do mar (CRONIN;
DOWSETT, 1996).

No que concerne a capacidade de disper-
sdo, dois grupos de peixes de dgua doce, carac-
terizados pela tolerancia a salinidade, podem
ser observados. Peixes secunddrios, como os
ciclideos e os poecilideos, toleram salinidades
marinhas e podem usar os baixios marinhos
para dispersao. Os peixes primarios sao intole-
rantes aos niveis marinhos de salinidade e res-
tritos as drenagens continentais e, por apresen-
tarem essas caracteristicas, ndo puderam entrar
na América Central antes da formacao do istmo
(MYERS, 1966).

As drenagens do Atlantico parecem ser,
historicamente, mais isoladas e portadoras de
maior endemismo de linhagens de DNA mi-
tocondrial (mtDNA) do que as drenagens do
Pacifico (BERMINGHAM; MARTIN, 1998). O
reduzido endemismo da maior parte das drena-
gens do Pacifico pode resultar em um aumento
no potencial de dispersao dos peixes ao longo
da costa com relacao as drenagens do Atlantico.
As glaciagoes do Pleistoceno expuseram a maior
parte do Golfo do Panama, e os baixos bancos
de areia podem ter facilitado a dispersdao dos
peixes pelas dreas anastomosadas e alagados ao
longo da costa do Pacifico (LOFTIN, 1965 apud
BERMINGHAM; MARTIN, 1998).

5 Os casos Rhamdia e Astyanax

A colonizagao dos rios da América Central
por peixes primarios provindos das bacias hi-
drograficas sul-americanas durante o final do
Mioceno e inicio do Plioceno, teorizada por
Myers (1966) e Bermingham e Martin (1998), foi
confirmada por trabalhos biogeograficos, utili-
zando-se filogenias moleculares de exemplares
do silurideo Rhamdia (PERDICES et al., 2002) e
do caracideo Astyanax mexicanus (STRECKER;
FAUNDEZ; WILKENS, 2004).
Bermingham e Martin (1998), as comunidades

Segundo

de peixes de dgua doce que habitaram, simul-
taneamente, as drenagens do istmo da América
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Central ndo sdo sistemas de equilibrio fechado,
mas sistemas abertos e dinamicos, sujeitos a
eventos de invasao e extingao.

Acredita-se que a separacdo dos estoques
trans e cisandinos de Rhamdia deva ter ocor-
rido entre 8,8 e 77 Ma. Os dados moleculares
de Perdices e colaboradores (2002) indicam que
essa divergéncia confere com a idade geoldgi-
ca do soerguimento final dos Andes e da for-
macao do rio Amazonas moderno (entre 8,5 e 8
Ma) e do Orinoco (entre 8 e 7 Ma) (LUNDBERG
et al.,, 1998). Segundo Lundberg e colaborado-
res (1998), tais dados demonstram que a con-
clusao do soerguimento dos Andes foi decisiva
na separacao dos clados cis e transandinos de
Rhamdia. A separacdo entre as espécies R. guate-
malensis, R. laticauda e R. cisnerascens (que exis-
tem atualmente na América Central) ocorreu h3,
aproximadamente, 2 Ma, por meio de eventos
posteriores de alopatria e pela rapida dispersao
das espécies facilitada pelos rios anastomosa-
dos durante eventos eustaticos. As evidéncias
filogeograficas indicam que ambos os clados
de Rhamdia, aparentemente, alcancaram o limi-
te de sua drea de distribuigdo, ou perto disso,
sugerindo que a continuagdo da dispersdo, foi
interrompida provavelmente, por uma barreira
climética (como temperatura), e ndo pela falta
de tempo habil (PERDICES et al., 2002).

Aparentemente, a influéncia de barrei-
ras fisicas como a temperatura desempenhou
papel fundamental na biogeografia dos peixes
da América Central. Estudos com Astyanax me-
xicanus (Characidae) sugerem dois eventos de
colonizacdo, de acordo com a filogeografia de
mtDNA de populagdes de caverna (tetra cego
das cavernas) e de superficie. As populagoes
de caverna sao divididas em dois grupos: com
olhos grandes e pigmentacao reduzida (SEP) e
com olhos varidveis e presenca de pigmentagao
(VEP) (WILKENS, 1988). Embora geografica-
mente proximas, as populagdes SEP, em geral,
sao mais distantes das VEP e das de superficie,
enquanto as formas VEP sao mais préximas das
populacdes de superficie. Strecker, Fatindez e
Wilkens (2004) sugerem que, ap6s a primeira
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migracdo, ocorrida depois da formagao do ist-
mo do Panamad, ha cerca de 4,5 Ma, as popu-
lagdes de superficie das regides mais ao norte
sucumbiram ao frio, enquanto as populagdes de
caverna (SEP) e mais ao sul da América Central
ficaram protegidas. Com a elevagdo da tempe-
ratura, entre 1,8 e 3 Ma atrds, uma nova migra-
¢do ocorreu, recolonizando as regides de super-
ficie e alcancando novas regides cavernicolas
(STRECKER; FAUNDEZ; WILKENS, 2004).

Da mesma forma, a arvore evolutiva, obti-
da a partir de dados moleculares de populagoes
de Pimelodella (silurideo), Hypopomus (gimnoti-
deo) e Roeboides (caracideo), por Bermingham
e Martin (1998), sugere multiplas invasdes na
regido sul da América Central, a partir de es-
toques provindos do noroeste colombiano. Essa
arvore também demonstra varios eventos de
extingdo (perda de linhagens), apagando os tra-
¢os de uma hipotética onda migratéria anterior
do leste e centro do Panama. A congruéncia das
filogenias individuais desses géneros também
ocorre com relagdo a eventos de diversificacao
histérica, e os dados tragam alguns processos
de dispersao e extingdo, inicos para os grupos.

6 Consideracgoes finais

A congruéncia desses dados para distin-
tos grupos de peixes demonstra a consisténcia
dessas informacdes geogréficas e paleogeogra-
ficas bem como as evolutivas. Anélises filoge-
ograficas comparativas podem contribuir para
amplos estudos ecoldgicos e evolutivos. A filo-
geografia busca testar a congruéncia entre as
histérias evolutivas, demograficas e distribu-
cionais dos tdxons, relativamente aos parame-
tros ecoldgicos e geograficos de uma regido, e
determinar a cronologia da diversificacdo evo-
lutiva (BERMINGHAM; MORITZ, 1998). Esses
pesquisadores sugerem que o conhecimento
referente as diferentes idades das biotas e suas
areas de extensdo e a diferentes taxons de ori-
gem e extincdo de espécies poderd amplificar
nossa compreensao dos processos responsaveis

pela origem e pela manutencdo de comunida-
des e, talvez, contribuir com nossos esforcos
para conservar a biodiversidade.

Biogeographic aspects of
ichthyofauna members from
Central America

Fish represent the largest group within verte-
brates and present a wide distribution in fresh
and saltwater environments, with freshwater
species comprising 40% of the total number of
species. A third of the ichthyofauna is found
in the neotropical region (South and Central
Americas) and comprises orders such as chara-
ciformes, siluriformes and Gymnotiformes as well
a few osteoglossides, nandids and ciprino-
dontiforms. This large percentage of species,
as well as its diversity makes the neotropical
a region of great interest. The geologic events
that molded the Center-American continent
created interest scenarios of dispersion and
origin of its endemic fish species from an ori-
ginal South American stock. This historic data
is supported buy phylogeographic research,
especially in Astyanax and Rhamdia. A pro-
per evaluation of genetic variability and an
understanding of evolutionary history are un-
disputable valuable tools for accessing general
biodiversity providing solid background for
conservation programs. The article is a review
about the data concerning the subject.

Key words: Biodiversity. Biogeography.
Evolution. Ichthyogenetics. Phylogeography.
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