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Resumo: Passados pouco mais de 20 anos desde a primeira publicacdo de Castro (1999), o conhecimento
daictiofauna de 4guas doces sul-americanas, em especial aquela do Brasil, aumentou espetacularmente.
Tal aumento se deu, tanto no que diz respeito ao conhecimento de sua diversidade taxon6mica — em 1999,
com base em diversas fontes da literatura cientifica, foi estimado um total de 2.800 espécies de peixes de
dgua doce sul-americanas e atualmente um total préximo de 3.500 espécies é seguramente conhecido
somente do Brasil -, quanto ao conhecimento de sua evolucdo e, também, ecologia. Consequentemente,
todas as hipéteses originalmente propostas em Castro (1999) sdo reexaminadas e discutidas criticamente
aqui a luz de todo esse novo conhecimento acumulado nas tltimas duas décadas. A hip6tese original de
1999, de que o pequeno porte adulto das espécies seja um padrdo geral evolutivo compartilhado pelas
ictiofaunas de riachos sul-americanos, foi firmemente corroborada por diversos estudos realizados em
muitas regides do Brasil. Nao obstante, os diversos padrdes associados a maioria das espécies de peixes
de riacho propostos originalmente sdo discutidos, neste artigo, a luz do novo conhecimento acumulado
sobre as suas biologia e ecologia. Da mesma forma, o possivel papel da heterocronia na evolugao de peixes
de riacho é analisado criticamente no contexto do grande avanco ocorrido na compreensao das relagdes
filogenéticas dos tdxons componentes da ictiofauna neotropical de dgua doce, utilizando principalmente
a familia Characidae como possivel modelo. Finalmente, uma ideia intrigante e recente do papel da
fisiologia respiratéria na determinacao, tanto do porte, quanto dos padrdes de ocupagao ambiental por
parte dos peixes teledsteos, é examinada com relacao ao seu possivel papel na evolucao da ictiofauna de
riachos sul-americanos.

Palavras-chave: Peixes de pequeno porte; evolucdo; pedomorfose; vicariancia; cabeceiras fluviais.

EVOLUTION OF ICHTHYOFAUNAS (CASTRO, 1999) OF SOUTH AMERICAN STREAMS REVISITED
AFTER MORE THAN TWO DECADES: GENERAL STANDARDS AND POSSIBLE CAUSAL PROCESSES:
A little more than 20 years after the first publication of Castro (1999), the knowledge of the South
American freshwater ichthyofauna, especially that of Brazil, has increased dramatically. This increase
occurred both in terms of knowledge of its taxonomic diversity - in 1999, based on various sources in
the scientific literature, a total of 2,800 species of South American freshwater fish was estimated, and a
total of near 3,500 species it is currently known from Brazil alone - as to the knowledge of its evolution
and also ecology. Consequently, all the hypotheses originally proposed in that paper are reexamined and
critically discussed here considering this new knowledge accumulated in the past nearly two decades.
Although the original 1999 hypothesis that the small adult size of their respective species is a general
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evolutionary pattern shared by the South American stream ichthyofauna has been firmly corroborated
by several studies carried out in many regions of Brazil, the different patterns associated with most of the
species of stream fish originally proposed are discussed in this chapter in the light of the new accumulated
knowledge about their biology and ecology. Likewise, the possible role of heterochrony in their respective
evolution is critically analyzed in the context of the great advance that has occurred in understanding the
phylogenetic relationships of component taxa of freshwater neotropical ichthyofauna, using mainly the
family Characidae as a possible model. Finally, arecentintriguing idea of the role of respiratory physiology
in determining both the maximum size of teleost fish and their patterns of environmental occupation is

examined in relation to its possible effect in the evolution of South American stream ichthyofauna.

Keywords: Small size fish; evolution; heterochrony; vicariance; headwater streams.

INTRODUCAO

Uma vez que este texto é destinado nao somente
aos profissionais da d4rea, mas também aos
estudantes de graduacao e p6s-graduacao, achei
pertinente compartilhar aqui com os leitores e
leitoras como comecei a trilhar o caminho que
me levou a autoria do mesmo. Por que dediquei a
maior parte da minha vida ao estudo dos peixes,
principalmente os que vivem em pequenos
riachos? Talvez vocé, leitora ou leitor, se pergunte
por que falar disso em um capitulo cientifico como
esse? A razdo é que dai vem minha motivacao
fundamental para escrevé-lo — o encantamento
que esses ambientes e seus habitantes mais
evidentes e notdveis — 0s seus peixes — sdo capazes
de causar em alguém que saiba que eles existem e
os conheca mais intimamente.

Tive a sorte de nascer e viver na cidade do Rio
de Janeiro, Brasil, até a conclusdo do meu curso
superior de biologia na Universidade Federal do
Rio de Janeiro, na maior parte do tempo morando
a uma pequena distancia do mar. Sorte porque,
para alguém desde cedo curioso e interessado
pelo mundo natural como eu, e em especial na
época em que nasci, na década de 50 do século
passado, o Rio de Janeiro oferecia oportunidades
Unicas de contato direto, e relativamente facil,
com aspectos esplendorosos da natureza— de um
lado, o oceano Atlantico, sob a forma da Baia de
Guanabara e as multiplas e variadas praias do Rio
de Janeiro e a adjacente Niter6i, e do outro a Mata
Atlantica que cobre as encostas das montanhas
cariocas e fluminenses e, muito importante,
seus multiplos riachos e rios de pequenos
porte, limpidos, correntosos, com aguas frias e
refrescantes.
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Provavelmente devido a sua presenca vasta
e hegemonica no Rio, o mar foi minha primeira
fonte de encantamento; primeiro atormentando
pescadores profissionais no final dos muitos
arrastoes que ocorriam comumente nas praias
cariocas para saber o nome dos peixes e outros
bichos que vinham na rede; depois os pobres
pescadores amadores de linha com o mesmo
propésito; e finalmente fazendo mergulho livre e
caca subaquadtica.

Durante a maior parte desses tempos iniciais
do meu caminho para o estudo formal dos
peixes — a ictiologia — muito pouca atencao dei
aos ambientes de riachos de dguas limpidas da
Mata Atlantica por acreditar, como a maioria
das pessoas, e talvez também vocé, leitor ou
leitora, que em ambientes com dimensdes tao
modestas, e muitas vezes mais dificeis de atingir,
em comparac¢do com os do mar, que nao deveria
haver nada ali que valesse a pena enfrentar
a agua fria e correntosa desses riachos! Mas,
ao iniciar meu curso de biologia, j4 dominava
perfeitamente o mergulho livre, tendo inclusive
todo o equipamento para isso.

Movido pelo desejo de explorar mais e mais
a natureza, e confesso, j4 meio cansado dos
ambientes marinhos costeiros, resolvi fazer
mergulho livre em um trecho do rio Guapiagu, um
curso de dgua encantador, com dguas limpidas e
correntes, afluente do rio Macacu, que desagua
na Baia de Guanabara, vindo das suas nascentes
nas montanhas da Serra do Mar (Figura 1). Sem
muitas expectativas, me equipei e entrei num dos
seus trechos mais fundo e heterogéneo, contendo
pocos, corredeiras e pequenas praias. A sensacao
foi tdo maravilhosa e estarrecedora, que moldou
a minha vida profissional desde entao! O que fora
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Figura 1. Rio Guapiacu, em Cachoeiras de Macacu, RJ, sudeste do Brasil. Foto: SOS Mata Atlantica, dominio
publico.

Figure 1. River Guapiacu, at Cachoeiras de Macacu, Rio de Janeiro, southeastern Brazil. Photo: SOS Mata

Atlantica, public domain.

d’dgua parecia ser umlocal com dimensoes fisicas
relativamente acanhadas, com um ambiente
simples e biologicamente pobre, dentro da dgua,
equipado para enxergar como os peixes, revelou-
se um mundo em si préprio, amplo e complexo,
habitado por varias espécies de peixes, de
diversas formas e tamanhos, embora nenhuma
delas de porte médio ou grandes. Ali ocorriam
diversas formas de lambaris caracideos, a maioria
de cor de fundo prateada (Figura 2), geralmente
formando cardumes &4geis e rdpidos, brilhantes
nos feixes de luz do sol subaqudticos; ou varios
tipos de cascudos loricarideos, protegidos por
suas armaduras lindamente ornamentadas e
cripticamente coloridas, agarrados as rochas,
galhadas ou capins marginais submersos por
meio de suas bocas de ventosa, ou mesmo
semienterrados e disfarcados
das corredeiras; os lindissimos cascudinhos
limpa-fundos calicitideos (Figura 3), fucando o

na areia grossa

fundo com seus focinhos dotados de barbilhdes
sensoriais em busca de larvas aquaticas de
insetos, seu alimento principal. E muitas
outras espécies, todas a seu modo fascinantes e
encantadoras, sobre as quais nao vou falar para
ndo testar a paciéncia dos leitores e leitoras... E
suficiente dizer que, o encantamento e beleza
dessa experiéncia, mudou para sempre minha
percepcao sobre 0s pequenos rios e riachos, assim
como espero que este artigo de alguma forma lhes
instigue a olhé-los, se ja ndo for o caso, com olhos
curiosos e apaixonados como os meus!

Como fui convidado para redigir este artigo
paraanovaedicdo do Volume Especial de Ecologia
de Peixes de Riacho da Oecologia Australis, achei
apropriado intituld-lo “Evolucdo da ictiofauna de
riachos sul-americanos (Castro 1999) revisitado
ap6s mais de duas décadas”. Sendo assim, pelo
menos grosso modo, seguirei a estrutura geral de
Castro (1999).
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Figura 2. Exemplar de Mimagoniates microlepis (Characiformes, Characidae) em aqudrio, no campo. Foto:

Ricardo M. C. Castro.

Figure 2. A specimen of Mimagoniates microlepis (Characiformes, Characidae) in an aquarium field

photograph. Photo: Ricardo M. C. Castro.

Em 1999, usei como exemplos da ictiofauna
caracteristica de riacho o conjunto de espécies
de peixes riachos
brasileiros escolhidos como exemplos, dois
deles pertencentes a drenagens costeiras

coletados em quatro

independentes (Costa 1987, Sabino & Castro 1990),
e dois outros pertencentes a bacia de drenagem
do alto rio Parana (Uieda 1983, 1984, Castro &
Casatti 1997), todos localizados na regido sudeste
do Brasil, cuja ictiofauna é a melhor conhecida

Figura 3. Exemplares de Scleromystax barbatus no seu ambiente natural. Foto: Ricardo M. C. Castro.

Figure 3. Specimens of Scleromystax barbatus (Siluriformes, Callichthyidae) in their natural environment.

Photo: Ricardo M. C. Castro.
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e estudada até os dias de hoje (ver Azevedo et al.
2010). Nos quatro casos, a metodologia empregada
para coleta de exemplares e informacdes me
levou a crer que os resultados obtidos para essas
comunidades (expurgados os dados referentes as
raras espécies introduzidas) refletiam a realidade
biolégica dos aspectos estudados. Foi a partir
das informacdes contidas nos trabalhos citados
anteriormente que inferi uma série de padroes
evolutivos gerais encontrados, a partir dos quais
postulei possiveis processos causais dos mesmos
(Castro 1999).

Passo agora ao trabalho propriamente dito
onde, ap6s os Aspectos Metodolégicos, apresento
uma breve atualizacdo descritiva da ictiofauna
sul-americana quanto a sua composicdo e
diversidade taxonomica/filética e grau geral de
conhecimento sistemdtico e, em seguida, discuto
os principais padrdes e processos evolutivos
propostos em 1999, a luz do progresso feito pela
ictiologia nos udltimos 21 anos. Termino com
uma sintese geral das conclusdes principais e de
algumas sugestdes de trabalhos e abordagens
metodolégicas potencialmente proveitosas.

ASPECTOS METODOLOGICOS

A definicao de riacho utilizada aqui serd a mesma
proposta em Castro (1999), reafirmada em Castro
& Polaz (2020), e aceita em um importante
trabalho recente sobre a diversificacdo dos peixes
neotropicais de dgua doce (Albert, Tagliacollo
& Dagosta 2020). Assim, o termo riacho, como
utilizado aqui, deve ser visto no contexto dos
quatros riachos inseridos na Mata Atlantica
legal e supracitados e refere-se aquelas partes de
um sistema fluvial qualquer, idealmente pouco
ou ndo alterado pela acdo antrépica deletéria.
Pelo conceito de Continuidade de Rios (Vannote
et al. 1980, Peres Neto et al. 1994), devido a
presenca de vegetacdo ripdria bloqueando total
ou parcialmente a incidéncia direta de luz solar,
a producdo primadria autotréfica local é baixa,
sendo a comunidade l6tica dominantemente
heterotréfica, dependendo macicamente da
importacdo de material organico al6ctone para
subsistir. J4 nos corpos de 4gua corrente de
maior porte, de modo geral, uma maior insolacao
possibilita a existéncia de algas e macrofitas,
levando a wuma producdo primdria local
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relativamente maior, tornando a comunidade
l6tica menos dependente da importacdo de
matéria organica para sua subsisténcia. O ponto
onde um riacho muda de heterotréfico para
autotré6fico depende primariamente do nivel
de sombreamento e, portanto, da presenca,
densidade e posicdo da vegetacdo ripdria, que
por sua vez dependem do tipo de vegetacdo
dominante na drea, latitude, altitude e estrutura
fisica do riacho. Ainda no contexto dos quatro
riachos de Mata Atlantica analisados, de tal
ponto geralmente localiza-se em rios de ordem
igual ou menor que quatro (sensu Strahler 1957),
apresentando dimensodes fisicas relativamente
reduzidas, vegetacdo ripdria densa, correnteza
relativamente forte, fundo irregular formado
predominantemente por areia grossa, cascalho
e rochas, dgua transparente e fria, alternancia de
pocos e trechos de corredeira e boa quantidade de
folhico em decomposicdo acumulado no fundo
dos pocos e remansos.

Em 1999, usei como exemplos da ictiofauna
caracteristica de riacho o conjunto de espécies
de peixes coletados naqueles quatro riachos
brasileiros escolhidos como exemplos. A partir
das informacdes contidas nos trabalhos citados
anteriormente e dentro dos possiveis padroes
evolutivos gerais examinados que permitissem
identificar uma dada ictiofauna como sendo de
riacho por outros critérios que nao simplesmente
ter sido coletada neste tipo de ambiente, no
caso fidelidade ambiental (residentes vs nao
residentes), composicdo e estrutura taxonomica,
porte médio dos peixes adultos, inferi que
somente a dominancia absoluta de espécies de
pequeno porte revelou-se um padrdo comum aos
quatro riachos estudados, com 0s consequentes
padrdes evolutivos associados ao pequeno porte
das espécies componentes de suas ictiofaunas
enumerados na Tabela 1.

Quanto aos possiveis processos evolutivos
causais, propus que, a) os ambientes de riacho
tenham exercido uma série de pressoes seletivas
favorecendo o porte pequeno das espécies
componentes de suas ictiofaunas e que, b) por
sua vez, estas espécies, provavelmente por uma
combinacdo de uma longa histéria geoldgica
das bacias hidrograficas sul-americanas, com
vicariancia seguida de especiacdo alopdtrica,
multiplicaram-se e diferenciaram-se, gerando

Oecol. Aust. 25(2):231-245, 2021
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Tabela 1. Padroes evolutivos associados ao pequeno porte das espécies componentes das ictiofaunas de
quatro riachos escolhidos como caso de estudo na primeira versdo desse artigo (Castro 1999).

Table 1. Evolutionary patterns associated with the small size of the species composing the ichthyofaunas of
four streams chosen as a case study in the first version of this article (Castro 1999).

ntumero elevado de caracteres morfolégicos “redutivos”, aparentemente pedomorficos, geralmente

a
presentes.

b elevado grau de endemismo, provavelmente associado a uma baixa capacidade de dispersdo
geogréfica.

c ciclos de vida curtos e estratégias reprodutivas (tendendo ao tipo r) adequadas a rdpida ocupagao
ou reocupacao de ambientes ecologicamente muito instdveis como os riachos.

d utilizacao, permanente ou esporddica, dos muitos microambientes existentes nos riachos como
abrigo contra predadores de porte maior.

e predominéncia de insetos terrestres e aqudticos de porte reduzido na sua alimentacao.

a fracdo maior da diversidade ictiofaunistica
continental sul-americana: os peixes teledsteos
de pequeno porte.

CONCLUSOES

Aictiofauna sul-americana

Em 1999, por falta de trabalhos como a tultima
listagem de peixes de dgua doce das Américas do
Sul e Central (CLOFFSCA) (Reis et al. 2003), ou o
Catdlogo de Peixes de Eschmeyer, da California
Academy of Sciences (Fricke, Eschmeyer & van
der Laan 2020), fiz uma estimativa conservadora
da diversidade taxondmica da ictiofauna de
dguas doces sul-americanas com base em Fowler
(1954), Goldstein (1973), Gery (1977), Burgess
(1989) e Nelson (1994), e cheguei a um total de
aproximadamente2.800 espéciesdescritas. Emum
dos trabalhos mais recentes sobre a diversificacao
dos peixes neotropicais de adgua doce (Albert,
Tagliacollo & Dagosta 2020), os autores afirmam
que esta fauna, com mais de 6.200 espécies
descritas, ¢ a mais diversa fauna continental
de vertebrados viventes no planeta, sendo que
estes cinco clados (ordens) Siluriformes (bagres
e cascudos), Characiformes (piabas, lambaris,
piaus, pacus, dourados etc.), Cyprinodontiformes
(guarus, barrigudinhos, peixes anuais etc.),
Cichliformes (cards, joaninhas, tucunarés
etc.) e Gymnotiformes (tuviras, ituis, poraqués
etc.), reinem 87% das espécies. As 783 espécies
restantes estdo contidas em 34 ordens, 24 delas
com menos de 10 espécies cada, representando
principalmente clados de origem marinha que se
adaptaram as d4guas doces neotropicais durante o
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Neogeno (~23-2,6 Ma) e Quaterndrio (~2,6-0 Ma). E
enormeadiversidade e complexidade daictiofauna
de aguas continentais neotropicais, em especial
as sul-americanas - é tdo grande que contém
uma em cada cinco espécies de peixes do planeta
e aproximadamente 10% de todas as espécies de
vertebrados viventes (Vari & Malabarba 1998)!
E uma ictiofauna cuja idade minima da maioria
das principais linhagens (ordens Characiformes,
Siluriformes e Gymnotiformes) situa-se no
periodo Cretdceo, entre 90 e 112 milhdes de
anos no passado (Lundberg et al. 1998). Por ser
composta principalmente por peixes Otophysi
primariamente de 4gua doce, é umaictiofauna que
possui sua histéria evolutiva ligada estreitamente
a histéria geolégica dos cursos ddgua sul-
americanos e centro-americanos (Castro & Polaz
2020).

No caso especial do Brasil, pais cujos 8,5
milhdes de km? de drea correspondem a quase
metade da regido Neotropical como um todo,
a riqueza em espécies descritas da ictiofauna
de &4guas continentais, 3.148 espécies (ICMBio
2018) é enorme, com certeza a maior do planeta
(Machado, Drummond & Paglia 2008, Albert &
Reis 2011, Castro & Polaz 2020).

Segundo Castro & Polaz (2020), com base em
Reis et al. (2003) e Froese & Pauly (2019), a maioria
absoluta - em torno de 70% - de suas espécies
componentes é de pequeno porte, ndo atingindo
mais do que 15 cm de comprimento padrao
quando adultas e essa dominédncia, de enorme
significancia para a ictiofauna de riachos, ja vem
sendo apontada ha algum tempo (ver Castro 1999,
Castro et al., 2005, Albert, Bart & Reis, 2011).



Aictiofauna de riacho

1. Padrdes evolutivos principais

Dentro dos possiveis padroes evolutivos gerais
examinados, somente a dominancia absoluta de
espécies de pequeno porte revelou-se um padrao
comum aos quatro riachos analisados na primeira
versdao deste artigo (Castro 1999): a maioria
absoluta das espécies de peixes dos quatro riachos
(Uieda 1983, 1984, Costa 1987, Sabino & Castro
1990, Castro & Casatti 1997) é de pequeno porte,
compondo desde aproximadamente 80% até 100%
das espécies de suas respectivas ictiofaunas. Esse
padrdao de dominancia absoluta de espécies de
pequeno porte foi posteriormente corroborado
por vérios autores em estudos envolvendo
riachos pertencentes a distintos biomas e regioes
geograficas (por exemplo: Castro et. al 2003,
Shibata & Cheida 2003, Castro et al. 2004, Castro
et al. 2005, Langeani et al. 2007, Apone et al. 2008,
Esguicero & Arcifa 2011, Abilhoa et al. 2011, Casatti
et al. 2013, Fagundes et al. 2015). Em adicao, cito
aqui o fato de que em Castro et al. (2003), Castro
et al. (2004), Castro et al. (2005), ao analisarmos
a estrutura e composicao da ictiofauna de 59
trechos com 100 metros de comprimento de
riachos distintos (a vasta maioria de ordem igual
ou menor a trés), coletamos 14.942 exemplares de
peixes, pertencentes a 92 espécies. Desse total, 66
(72%) possuem menos que 15 cm de comprimento
padrao quando adultas, segundo Reis et al. (2003);
além disso, somente em treze (14%) casos foram
capturados exemplares com mais do que 15 cm de
comprimento padrao (ver Castro & Polaz 2020).
Dentro desse padrao geral da dominéncia
de espécies de pequeno porte na ictiofauna
de riachos, existe um outro: a dominancia dos
peixes da familia Characidae (Characiformes).
Os Characidae, como compreendidos atualmente
(Oliveira et al. 2011, Mirande 2018), compreendem
um enorme grupo de peixes exclusivamente de
4dgua doce, ocorrendo na regido Neotropical,
praticamente todos de pequeno porte, ocupando,
de modo hegemonico, os ambientes de riachos (ver
Castro etal. 2005), que em termos de comprimento
das malhas fluviais das bacias hidrogréficas
neotropicais ou sul-americanas, representam
aproximadamente 98% das mesmas (Albert & Reis
2011). Os Characidae (sensu Oliveira et al. 2011,
Mirande 2018) contém, pelo menos, 1.200 espécies
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(cf. Fricke, Eschmeyer & van der Laan 2020) e
sdo popularmente conhecidos como lambaris,
piabas, piquiras, matupiris, patacas, neons, etc.
Em Castro et al. (2005), em 24 trechos de riacho
distintos, com 100 m de extensiao cada, todos
tendo tido suas respectivas ictiofaunas quase
completamente coletadas, 50% do nimero total
de individuos e da biomassa coletados pertenciam
a familia Characidae.

Sendo assim, os Characidae, daqui para frente,
serdo o foco do que sera apresentado e discutido,
mas sempre lembrando que em uma ictiofauna
de riachos hiperdiversa como a nossa, os seus
muitos outros clados podem possuir, e geralmente
possuem, outras estratégias adaptativas.

A seguir apresento e discuto os principais
padrdes evolutivos associados a dominancia
absoluta de espécies de pequeno porte na
ictiofauna de riacho propostos em Castro (1999),
sempre usando a familia Characidae como estudo
de caso.

la. Numero elevado de caracteres morfolégicos
“redutivos”, aparentemente pedomb6rficos,

geralmente presentes.

Quando da primeira versao deste artigo, em
1999, a familia Characidae continha clados
compreendendo espécies de porte maior, tais
como piranhas e pacus, dourados e tabaranas,
matrinchas, piabanhas e piracanjubas, taguaras
e arauiri e peixes-cachorro (Buckup 1999). Porém,
Oliveira et al. (2011), seguidos por Mirande (2018),
excluiram todos esses clados de porte médio a
grande de Characidae que, consequentemente,
passou a formar um enorme e filogeneticamente
robusto grupo de espécies de peixes de pequeno
porte, mais de 90% delas apresentando essa
condicdo que, segundo Marinho (2017) ¢é
diagnosticavel morfologicamente, entre outros
atributos, pelaperdacompartilhadado osso supra-
orbital da série de ossos que circunda cada 6rbita.
Como o grupo maior onde Characidae atualmente
se inclui contém todos esses clados que outrora
faziam parte de Characidae e dele foram excluidos,
que sdo, pelo menos ancestralmente, peixes de
porte médio a grande, habitantes principalmente
de canais principais de maior ordem fluvial, fica
claro que a maior fracdo da diversidade de peixes
de riachos sul americanos, a familia Characidae,
parece ser produto de pelo menos um ou dois
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eventos evolutivos principaisiniciaisdereducaode
tamanho (Azevedo 2010, Marinho 2017), seguido
de muitos outros ao longo dos seus milhdes de anos
de diversificacdo evolutiva (Marinho 2017). Esse
evento seria certamente ligado a heterocronia, um
processo que consiste na alteracdo, geneticamente
transmitida, do periodo de duracao relativa dos
eventosaolongo do desenvolvimento ontogenético
de um individuo (ver Mattox, Britz & Toledo-Piza,
2014, Toledo-Piza, Mattox & Britz 2014, Mattox,
Toledo-Piza & Britz 2016, Marinho 2017). Uma das
formas de heterocronia, a progénese, consiste na
antecipacdo da maturacdo gonadal, truncando o
processo ontogenético e produzindo um adulto
que se assemelha em aspecto geral e dimensdes
ao estagio larval ou juvenil de seu ancestral
filogenético (ver Gould 1977). Consequentemente,
espécies de peixes de pequeno porte, tais como
aquelas da familia Characidae, possuem um
numero elevado de caracteres “redutivos”, tais
como menor grau de desenvolvimento do sistema
latero-sensorial cefdlico e corporal (linhalateral de
escamas perfuradas incompleta), nimero menor
de escamas corporais e de raios das nadadeiras,
menor grau de esculturacdo superficial dos
0ssos cranianos e perda de ossos infra-orbitais,
acompanhados muitas vezes, porém nao sempre,
pela presenca de olhos relativamente grandes
(ver Myers 1958, Fink 1981, Weitzman & Fink
1983, Weitzman & Vari 1988, Mattox, Toledo-
Pizza & Britz 2016, Marinho 2017, Mirande 2018).
Tais caracteres sdo geralmente considerados
pedomorficos; ou seja, representam a presenca de
caracteres primitivamente (no sentido evolutivo/
filogenético) juvenis, larvais ou embriondrios
em um adulto (ver Castro 1999 para citacdes
adicionais).

1b. Elevado grau de endemismo, provavelmente
associado a uma baixa capacidade de dispersdo
geogréfica.

Novamente utilizando os Characidae como caso
de estudo, e dentro do contexto dos quatro riachos
analisados por Castro (1999), fica claro que,
para uma espécie de porte pequeno, adaptada
a ambientes de riachos de até terceira ou quarta
ordens fluviais, originalmente correndo sob um
dossel bastante fechado de vegetacdo ripdria
que impede a insolacdo direta e consequentes
flutuagdes de temperatura e oxigénio dissolvidos,
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deslocamentos maiores, em especial aqueles
atravessando canais principais de cursos de
4dgua de maior porte e ordem fluvial, sio muito
improvaveis. O fato de, pelo menos 70% dos
peixes, a vasta maioria de pequeno porte, da
Mata Atlantica, serem endémicos desse bioma,
deve-se, ao menos parcialmente, ao grau elevado
de endemismo e baixa capacidade de dispersao
geografica dos mesmos (ver Menezes et al. 2007,
Abilhoa et al. 2011).

1c. Ciclos de vida curtos e estratégias reprodutivas

(tendendo ao tipo r) adequadas a rdpida ocupacao

ou reocupacao de ambientes ecologicamente
muito instdveis como os riachos.

Enquanto os Characiformes de porte maior,
inclusive aqueles dos clados mais préximos
de Characidae, tendem a ter desovas Unicas
anuais, geralmente acompanhadas de migracoes
reprodutivas longas (piracemas), isso ndo
acontece com os Characidae (sensu Oliveira et
al. 2011, Mirande 2018) que praticam desovas
parceladas, muitas vezes durante todo o ano
(Azevedo 2010). Além disso, vérias linhagens sdo
inseminadoras, com as fémeas adultas mantendo
pacotes de espermatozoides vidveis em seus tratos
reprodutivos, o que tem sido associado a reposicao
populacional apds cabecas de dgua (flash floods),
bastante comuns em riachos de cabeceiras
(Abilhoa et al. 2011, Thomaz et al. 2015)

1d. Utilizacdo, permanente ou esporddica, dos
muitos microambientes existentes nos riachos
como abrigo contra predadores de porte maior.

Este é um padrao resultante do pequeno porte que
é relativamente pouco aplicdvel aos Characidae,
que sdo majoritariamente nectonicos, ocupando
e utilizando basicamente a coluna d’dgua,
geralmente utilizando agilidade e rapidez
natatOrias para escapar de predadores. Entretanto,
para Characidae de porte bem pequeno, a
vegetacgdo riparia (inclusive suas raizes) submersa
pode servir de abrigo contra predadores e até
mesmo contra cabecas d’dgua, cujos possiveis
efeitos nasictiofaunas deriachos da Mata Atlantica
sdo detalhadamente discutidos por Abilhoa et al.
(2011). Nesse caso, as espécies de Siluriformes das
familias Loricariidae (cascudos e cascudinhos),
Heptapteridae (bagrinhos e mandizinhos),




Trichomycteridae (mirissubas, bagrinhos),
Callichthyidae (coridoras, tamboatds) e de peixes
elétricos Gymnotiformes (tuviras e sarapdés), de
modo geral bentdnicas ou necto-bentonicas, sdao
as que mais se utilizam de abrigos em riachos,
tais como galhadas, vegetacdo marginal, raizes
e folhico submersos, assim como espacos entre
grdos de areia ou cascalho, fendas em rochas ou
espacos sob elas. Muitas espécies de peixes de
riachos, tais como Cambeva spp. e Imparfinis
spp. (ambos Siluriformes, Trichomycteridae e
Heptapteridae, respectivamente), que ocorrem
em alguns dos riachos em questao, auxiliados pelo
seu pequeno porte, adotam hébitos criptobidticos
nestes micro-ambientes. Mesmo espécies nao
criptobidticas podem se beneficiar do uso
esporddico e emergencial desses tipos de abrigos
em riachos, desde que possuam pequeno porte
(Casatti & Castro 1998).

le.Predominanciadeinsetosterrestres e aqudticos
de porte reduzido na sua alimentacao.

Como os riachos neotropicais de até terceira
ou quarta ordens tais como os quatro riachos
estudados por mim (Castro 1999), devido aos
seus dosséis de vegetacdo ripdria permitindo a
incidéncia direta do sol por ndo mais que uma
ou duas horas por dia, se tanto, ndo apresentam
praticamente producdo primdria in situ (embora
podendo ser localmente elevada em trechos
abertos e ensolarados, segundo Buck & Sazima,
1995), os membros de suas ictiofaunas dependem
forte e diretamente da importacdo de material
orgéanico - folhas, flores, frutos, ramos e galhos,
artropodes em geral — que caem da vegetacdo
ripdria na 4gua, e indiretamente das larvas
aqudticas de insetos que se alimentam desse
material, para sua alimentacdo (Castro 1999).
A alimentacdo das comunidades de peixes dos
quatro riachos (Uieda 1983, 1984, Costa 1987,
Sabino & Castro 1990, Castro & Casatti 1997),
analisada como um todo, revela que os pequenos
artrépodes - direta e indiretamente dependentes
da existéncia de vegetacdo ripdria para sua
sobrevivéncia - sdo realmente o item alimentar
mais importante, uma vez que aproximadamente
50% das espécies sdo insetivoras, 30% sdo
onivoras, 15% sao herbivoras, 5% sao insetivoras-
piscivoras e 3% detritivoras. Os Characidae, com
sua excelente visao, agilidade natatéria, bocas
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muitas vezes voltadas para cima, e sua denticdo
quase que invariavelmente multiciispide (Figura
4), sdo especialmente adaptados para fazer
uso desses recursos alimentares. Sua denticdo
multicispide permite romper tanto o exoesqueleto
dos artrépodes presa, como a tensado superficial,
quando capturam itens alimentares na superficie
da 4gua, assim como abrir pequenas sementes e
cortar pedacos de folhas, flores e frutos (Castro et
al. 2005, Abilhoa et al. 2011).

2. Possiveis processos evolutivos causais.

2a. Ambientes de riachos realmente tropicais
provavelmente favoreceram evolutivamente o
porte pequeno das espécies componentes de suas
ictiofaunas.

Além de todas as vantagens adaptativas para vida
em riachos associadas ao porte pequeno adulto
(até 15 cm de comprimento padrdo) discutidas
na primeira versdo deste artigo (Castro 1999) e
revisitadas, reavaliadas e reafirmadas aqui a luz
de um pouco mais de duas décadas de progresso
ictiolégico, gostaria de propor uma possivel, e
potencialmente formidavel, pressdao seletiva no
sentido de favorecer o porte pequeno de peixes
de d4gua doce ndo s6 na Regido Neotropical, como
também emtodas as 4guas continentais realmente
tropicais do planeta — a chamada “Gill-Oxygen
Limitation Theory (GOLT)” (Teoria da Limitacdo
Branquia-Oxigénio), proposta por Daniel Pauly
(Pauly 2010, Pauly & Cheung 2017, Pauly 2019).
Em linhas gerais, a GOLT diz que os peixes (e
invertebrados aqudticos), por serem de sangue
frio ndo precisam gastar energia para manter a
temperatura corporal constante e elevada como
nés mamiferos, de sangue quente. Por esse motivo,
e diferentemente dos mamiferos e aves, de sangue
quente, ndo necessitam, comparativamente, de
tanto alimento assim. Mas quando se trata de
obter oxigénio suficiente dissolvido na dgua para
respiracdo, as coisas se complicam para os peixes.
Isso porque, de modo geral, o ar atmosférico
contém de 20 a 30 vezes mais oxigénio (O,) que o
mesmo volume de dgua, sendo que sua difusdo
por membranas semipermeaveis, tais como as que
revestem os pulmoes e branquias, é de 300.000 a
350.000 vezes mais rapida no ar do que na agua.
Somando-seaissoofatoqueaslamelasbranquiais,
na superficie das quais se processam as trocas de
gases dissolvidos na dgua com sangue dos peixes

Oecol. Aust. 25(2):231-245, 2021



240 | Evolugao da ictiofauna de riachos sul-americanos revisitada

Figura 4. Exemplo de denticdo multicispide em Characidae (Characiformes).
Lophiobrycon sp. n., LIRP11902, 37 mm CP, vista lateral esquerda. Foto: Ricardo M.

C. Castro.

Figure 4. An example of multicuspidate dentition in Characidae (Characiformes).
Lophiobrycon sp. n., LIRP11902, 37 mm SL, lateral view, left side. Photo: Ricardo M.

C. Castro.

sdo estruturas funcionalmente bidimensionais,
nao conseguindo, portanto, acompanhar o
aumento dos corpos tridimensionais e sua
consequente demanda crescente de oxigénio. O
resultado é que, tudo mais sendo igual, peixes de
pequeno porte terdo uma enorme vantagem em
dguas mais quentes em relacdo aos peixes de porte
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maior, por serem capazes de tolerar quantidades
menores de oxigénio dissolvido na 4gua, uma vez
que, quanto mais quente €é a 4gua, menos oxigénio
dissolvido consegue conter, em razdo da maior
movimenta¢do das moléculas de H,O. Os riachos,
por suas dimensdes especialmente reduzidas,
frequentemente sofrem flutuagdes bruscas e



amplas na temperatura da sua 4dgua e, no caso
das temperaturas elevadas, o porte pequeno
pode ser a salvacao respiratéria dos seus peixes.
E interessante que o maior peixe 6sseo vivente, o
pirarucu (Arapaima gigas), das dguas realmente
tropicais e quentes da América do Sul, tais como
as da bacia amazonica, pratica, por meio de uma
bexiga natatéria que funciona como um pulmao,
respiracdo acessoria obrigatéria— ou seja, se nao
for até a superficie a aproximadamente cada
10 minutos para aspirar ar, literalmente morre
asfixiado (Val & Almeida-Val 1995)!

2b. Provavelmente por uma combinacio de uma

longa histéria geolégica das bacias hidrogréficas

sul-americanas, com vicaridncia seguida de
especiacio alopdtrica, as espécies de peixes de

dgua doce, inclusive as de riacho, multiplicaram-
se e diferenciaram-se, gerando a fracdo maior
da diversidade ictiofaunistica continental sul-
americana: os peixes tele6steos de pequeno
porte.

De acordo com Albert et al. (2017), os dados
sobre a diversidade de peixes de dgua doce
sul-americanos sao mais consistentes com
um modelo de irradiacdo continental, e ndo
adaptativa. No modelo de irradiacdo continental,
a diversificacdo ocorre por meio de uma série
de passos distintos, dispersos por um espaco
biogeografico e pelo tempo evolutivo, incluindo
a divergéncia alopdtrica de linhagens devida
a deriva genética e/ou selecdo, expansdo das
distribuicbes  geogrédficas, e divergéncias
genéticas e fenotipicas, neutras ou adaptativas,
de linhagens em simpatria secunddria.
Finalmente, Albert, Tagliacollo & Dagosta (2020),
afirmam inequivocamente que a maior parte da
especiagdo dos peixes neotropicais de d4gua doce
ocorreu em alopatria, com os eventos vicariantes
atribuiveis a soerguimentos tecténicos, capturas
fluviais, transgressoes marinhas e mudancgas de
habitat associadas a mudancas climaticas globais
elocais. Além disso, segundo esses autores, todos
os conjuntos de espécies das bacias hidrograficas
sao polifiléticos (ndo compartilhando ancestral
comum recente), inclusive em nivel de géneros
individuais, sugerindo diversificacdo por meio
de multiplas rodadas de divergéncia alopatrica,
seguidas de dispersdo e subsequente coexisténcia
em simpatria. Particularmente no caso dos peixes
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de riachos, em sua vasta maioria de pequeno
porte, o isolamento geografico populacional
certamente é muito mais frequente do que no caso
dos peixes de porte médio a grande, habitantes de
rios maiores e geralmente excelentes nadadores,
capazes, portanto, de ultrapassar quase todo tipo
de obstaculo fluvial.

Perspectivas

Examinados aluz dos dltimos 21 anos de acimulo
de conhecimentos sobre a ictiofauna sul-
americana, e em especial aquela do Brasil, a meu
ver, grosso modo, nenhum dos padroes e processos
envolvendo a evolucdo de peixes de riachos
sul-americanos anteriormente propostos em
1999 foi inequivocamente falseado. Entretanto,
é necessdrio ter em mente que quaisquer
generalizacoes feitas sobre uma ictiofauna tao
megadiversa, amplamente distribuida e antiga
como a que foi analisada aqui, sdo passiveis de a
elas serem apontadas numerosas excecoes. Nao
obstante, de modo geral, continuo a acreditar
que o teste das realidades biol6gicas dos padroes
e processos apresentados novamente aqui sao
projetos promissores de pesquisas futuras.

Finalmente, acredito também que a GOLT
(Pauly 2010, Pauly & Cheung 2017, Pauly 2019),
talvez porque tenha sido concebida originalmente
e se desenvolvido em um contexto de manejo
pesqueiro marinho e piscicultura, espantosa e
lamentavelmente, a meu ver, nunca foi seriamente
examinada como um possivel fator pivotal na
evolucao de peixes de 4guas continentais tropicais
quentes!
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