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Resumo: A ictiofauna de riachos Neotropicais possui uma histéria evolutiva complexa, sendo composta
tanto por linhagens antigas quanto recentes. Apesar dos padrdes de diversidade de espécies de peixes de
riacho serem relativamente bem conhecidos, o mesmo nao ocorre em relagio aos padroes de distribuicao
de clados e os fatores historicos responsdveis por tais padroes, que estdo no escopo da ecologia
filogenética. Entender o contexto evolutivo das comunidades pode levar a importantes inferéncias sobre
os mecanismos em larga escala de tempo que as estruturam. Esta revisdo tem como objetivos: (i) discutir
os principais conceitos da ecologia filogenética e sua aplicacao em peixes de riachos Neotropicais; e (ii)
apresentar os principais métodos que podem ser aplicados neste contexto. A primeira se¢do inicia com
uma apresentacao das principais hipéteses filogenéticas propostas para peixes e discute brevemente como
as lacunas relacionadas as espécies de riacho Neotropicais influenciam o avanco da ecologia filogenética.
Em seguida, abordamos os principais conceitos da ecologia filogenética (sinal filogenético, estrutura
filogenética de comunidades, diversidade filogenética), bem como as lacunas e o potencial de aplicacao
destes conceitos e ferramentas para ampliar o conhecimento sobre as comunidades de peixes de riacho
Neotropicais. Na segunda secdo, apresentamos os principais métodos que podem ser aplicados para o
estudo da ecologia filogenética dentro desse contexto, incluindo um procedimento padronizado para
obtenc¢do e manipulagdo da 4rvore filogenética mais atual para peixes 6sseos, métodos comparativos,
medidas e andlises paraestrutura de comunidades, e medidas que podem ser aplicadas paraa conservagao
de peixes de riacho Neotropicais. Por fim, discutimos as perspectivas para os proximos anos para a melhor
compreensao da ecologia de comunidades sob uma perspectiva de processos histdricos e atuais.

Palavras-chave: diversidade filogenética; ecologia de comunidades; ictiofauna; sinal filogenético;
sistemas l6ticos.

PHYLOGENETIC ECOLOGY OF NEOTROPICAL STREAM FISH ASSEMBLAGES: Neotropical stream
fishes exhibit a complex evolutionary history and encompass both old and recent lineages. Patterns of
species diversity of stream fishes are relatively well-studied for Neotropical streams, but not for patterns
of clade distribution and historical factors that structure these assemblages, which are the main interests
of phylogenetic ecology. Understanding the evolutionary context of communities provides important
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insights into large-scale mechanisms that structure them. This review aims to: (i) discuss the main
concepts of phylogenetic ecology and its application to Neotropical stream fishes; and (ii) highlight the
main methods applied in this background. The first section presents the main phylogenetic hypothesis of
fishes and discusses how their gaps in Neotropical stream fishes hinder phylogenetic ecology. Afterward,
we discuss the main concepts of phylogenetic ecology (phylogenetic signal, community phylogenetic
structure, and phylogenetic diversity), as well as gaps and potential applications of these concepts and
tools to understand Neotropical stream fish assemblages. The second section introduces the main
methods to address the phylogenetic ecology, including a standardized procedure to edit fish phylogenetic
trees, comparative methods, and indices and analytical tools to understand community structure and
conservation importance. Finally, we discuss the perspectives to the next years to better understand the
Neotropical stream fish assemblages in the light of past and current historical processes.

Keywords: community ecology; ichthyofauna; lotic systems; phylogenetic diversity; phylogenetic signal.

INTRODUCAO

Para compreender as razoes que levam as
espécies a ocuparem determinado local,
observamos seus padrdes de distribuicdo e
o ambiente em que se encontram. Porém,
ao focarmos unicamente em um retrato das
distribuicoes atuais das espécies, deixamos de
lado os eventos passados que as conduziram
a apresentarem-se da forma que as vemos no
presente. Mas como acessar o passado partindo
apenas de um retrato atual? Como podemos
compreender a importancia de eventos que
aconteceram hda milhares de anos, mas ja nao
estdo mais disponiveis aos nossos olhos? Estas
sdo algumas das perguntas que a ecologia
filogenética busca responder.

A histéria evolutiva dos organismos é um
fator chave na determinacdo dos padroes de
distribuicdo da biodiversidade e da dindmica
das comunidades (Vellend 2010). A ecologia
filogenética integra a histéria evolutiva aos
padrdoes ecolégicos em diferentes escalas,
descrevendo e explicando padroes filogenéticos
na distribuicdo e nos atributos funcionais
das espécies (Cadotte et al. 2010). A ecologia
filogenética permitiu importantes inferéncias
sobre a estrutura de comunidades, padroes
biogeograficos, processos ecossistémicos e
conservacao (Cadotte et al. 2009, Gerhold
et al. 2015, Faith 2018). Em uma perspectiva
ecossistémica, por exemplo, Cadotte et al. (2009)
mostraram que comunidades de gramineas
com maior diversidade de linhagens evolutivas
apresentam maior produtividade. J& em uma
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perspectiva de comunidades, Brum et al. (2014)
demonstraram que dreas sujeitas a diferentes
usos da terra apresentam diferentes estruturas
filogenéticas de primatas devido a filtragem
diferencial das linhagens. Ainda assim, a
ecologia filogenética pouco tem contribuido
para o entendimento da ictiofauna de riachos
Neotropicais em escala de comunidades.

Os peixes Neotropicais de 4&gua doce
abrangem mais de 6.000 espécies descritas
(Dagosta & de Pinna 2019) e a maior diversidade
funcional entre as regides biogeogréficas do
mundo (Toussaint et al. 2016). Esses peixes
ocupam ampla variedade de habitat, tais
como planicies de inundacao e lagos, mas o
maior nimero de espécies se concentra em
riachos (Albert et al. 2020b), que apresentam
alta diversidade ecolégica e filogenética. Esses
peixes abrangem tanto linhagens antigas que
se originaram no Cretdceo Superior quanto
linhagens que invadiram estes ambientes
mais recentemente durante o Nedgeno e o
Quaternério (Bloom & Lovejoy2017). Além disso,
as hip6teses para a diversificacdo desses peixes
sdo complexas e envolvem causas ecolégicas,
biogeograficas e climaticas (Albert et al.
2020b). Em tal cendrio, a ecologia filogenética
busca entender como os padroes histéricos
de diversificacdo da ictiofauna Neotropical se
conectam com a estrutura e o funcionamento
das comunidades atuais.

Neste artigo, discutiremos o0s principais
conceitos que baseiam a ecologia filogenética,
revisamos como a histéria evolutiva estrutura
a variacdo ecolégica de peixes em nivel de



organismo e de comunidades, bem como
apresentamos o potencial destes
para auxiliar no entendimento dos padroes das
comunidades de peixes de riachos Neotropicais.
Também sumarizamos os principais resultados
encontrados neste contexto, apesar do baixo
nimero de artigos que abordem a temadtica
até onde conhecemos: dois artigos sobre sinal
filogenético (Roa-Fuentes et al. 2015, Keppeler
& Winemiller 2020), oito sobre estrutura de
comunidades (Aquino & Colli 2017, Abreu et al.
2019, Bowen & Winemiller 2019, Craig et al. 2020,
Nakamura et al. 2017, 2021, Roa-Fuentes et al. 2019,
2020) enenhum com uma abordagem diretamente
filogenética na conservacao. Em seguida, na secao
Aspectos Metodolégicos, apresentaremos as
principais ferramentas que podem ser aplicadas
para o estudo da ecologia filogenética, incluindo
a construcdo de arvores filogenéticas, métodos
comparativos de atributos das espécies e andlises
da estrutura das comunidades. Iniciaremos
nossa discussdao apresentando a matéria-prima
necessdaria para qualquer estudo de ecologia
filogenética: as drvores filogenéticas.

conceitos

Arvores filogenéticas na ecologia de peixes de
riacho

As arvores filogenéticas contam as trajetorias
evolutivas das espécies. Consequentemente,
uma filogenia fornece a informacao bésica para
qualquer investigacdo do papel da evolucao
na distribuicdo das espécies ou da relacdo
entre proximidade evolutiva e atributos dessas
espécies. Com o advento da ecologia filogenética
de comunidades (Webb er al. 2002), a construcao
de filogenias de espécies pertencentes a diferentes
linhagens se tornou uma necessidade, visto que
comunidades, em geral, ndo sdo formadas de
espécies de uma mesma familia ou ordem. Dessa
maneira, a auséncia de grandes filogenias para
peixes, como as existentes para aves (Kimball et
al. 2019) e mamiferos (Upham et al. 2019), tornou-
se um fator limitante para o desenvolvimento da
ecologia filogenética em comunidades de peixes
Neotropicais.

O estudo das relagdes evolutivas em peixes
Neotropicais estd em grande parte restrito
a grupos especificos (e.g. Characiformes por
Oliveira et al. 2011), o que gera uma grande
quantidade de informacao difusa. Isso torna
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necessdaria a construcdao de superdrvores (ou
arvores sintese sensu Li et al. 2019) para o estudo
da ecologia filogenética, que consistem em
arvores filogenéticas montadas a partir da juncao
de informac¢do de duas ou mais filogenias. Esse
método é pouco utilizado na ecologia filogenética
de peixes, mas possibilita inferéncias ecolédgicas
e biogeogréficas (e.g. Nakamura et al. 2017). A
construcao de uma superdrvore envolve: 1) a
organizacdo do parentesco entre as espécies do
conjunto local de espécies a partir de hipdteses
filogenéticas existentes; 2) a utilizacdo de um
algoritmo de datacdo desta topologia. O algoritmo
BLAD]J de ajuste de tamanho de ramos (branch
length adjuster, em inglés) e algoritmos baseados
em maxima verossimilhanca e métodos nao-
paramétricos sao bastante utilizados para isso
(Rutschmann 2006).

A filogenia mais abrangente para peixes foi
proposta por Rabosky et al. (2018) e é acessivel
pelo sitio remoto https://fishtreeoflife.org/
about, e consiste em uma filogenia molecular
datada abrangendo as principais linhagens de
Actinopterygii. Essas filogenias representaram um
grande avanc¢o no estudo da evolucdo de peixes
6sseos ao sumarizarem as relacdes filogenéticas
de grandes grupos. Ainda assim, ha lacunas na
representatividade de espécies Neotropicais,
particularmente de riachos. Por isso, sao
necessdrias manipulacoes nesta filogenia para a
aplicacdo em comunidades de peixes de riacho
Neotropicais, basicamente através da adicdo de
espécies do conjunto local. Estas adi¢cdes devem
ser realizadas com base em critérios claros e
passiveis de reproducao.

Filogenia e atributos funcionais

Espéciesproximasfilogeneticamenteapresentam,
em geral, atributos mais similares do que espécies
distantes filogeneticamente (Felsenstein 1985).
O grau de similaridade ecolégica explicada
pela proximidade filogenética entre espécies
pode ser genericamente denominado sinal
filogenético (Losos 2008). O sinal filogenético
pode ser resultado de um modelo aleatério de
evolucdo dos atributos, onde estes divergem
pouco e de forma randémica (Losos 2008). Nesse
cenério, conhecido como modelo browniano,
ocorrem mudancas aleatérias do atributo ao
longo de geragdes, de forma que o valor final
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do atributo depende do valor inicial e do tempo
de diversificacdo (Felsenstein 1985). Outros
modelos de evolugdo de atributos também
podem explicar como as relacoes filogenéticas
estruturam a variacdo em atributos ecoldgicos
(Cadotte et al. 2017). Alguns deles podem
levar a um sinal filogenético maior do que o
esperado por um modelo browniano, nos quais
forcas evolutivas (e.g. selecdo estabilizadora)
restringem a diversificacdo do nicho e levam ao
conservadorismo de nicho (Wiens & Graham
2005). Outros modelos levam a um fraco sinal
filogenético. A selecdo
multiplos valores 6timos, por exemplo, favorece a
divergéncia fenotipica e o baixo sinal filogenético.

Sinal filogenético é registrado em diversos
atributos ecoldgicos de peixes, como no contetido
nutricional (Vaitla et al. 2018), na resposta aguda
a pesticidas (Hylton et al. 2018) e na ecologia
trofica (Rodrigues et al. 2014, Parravicini et al.
2020). Estudos em escala local sugerem que a
estrutura ecomorfolégica (i.e, o padrdo nos
atributos morfolégicos das espécies que tém
relacdo com atributos ecolégicos, como drea das
nadadeiras) das comunidades também apresenta
sinal filogenético (Oliveira et al. 2010, Soares et al.
2013). Em peixes de riachos da Mata Atlantica, os
atributos ecomorfolégicos dependem da ordem
taxonémica, com diferencas evidentes entre
Characiformes e Siluriformes (Roa-Fuentes et
al. 2015). Em riachos costeiros e de planicies
venezuelanas, as relacdes filogenéticas entre
as espécies predizem tanto suas diferencas
morfolégicas quanto (Keppeler &
Winemiller 2020). No entanto, ainda nao se sabe
se esses padrdes sao generalizdveis para outras
escalas espaciais.

estabilizadora com

tréoficas

A estrutura filogenética de comunidades

A estrutura filogenética de comunidades
representa os padroes de distribuicdao das
linhagens evolutivas no espaco ou tempo. Desta
maneira, algumas das principais questoes que se
visa entender a partir dessa abordagem sdo: Quais
e quantas linhagens ocupam determinada drea ou
periodo do ano? As espécies de um mesmo local
sdo mais préximas evolutivamente entre si que as
de outro? Existem locais que apresentam maior
concentracao de histéria evolutiva do que outros?
Estas compreendem as trés questdes bdsicas
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quando investigamos a estrutura filogenética de
comunidades (Tucker et al. 2017).

Inicialmente, o estudo da estrutura filogenética
de comunidades foi proposto com o objetivo
de entender os mecanismos subjacentes a
organizacdo das comunidades (Webb et al. 2002).
Nesse contexto, o primeiro passo era entender
o sinal filogenético em atributos ecoldégicos. No
caso de atributos conservados filogeneticamente:
(i) a similaridade limitante levaria a exclusao
competitiva de espécies similares ecologicamente
e proximas filogeneticamente, e a comunidade,
portanto, apresentaria espécies
filogeneticamente (dispersao filogenética); e a (ii)
filtragem ambiental selecionaria comunidades
de espécies similares ecologicamente e proximas
filogeneticamente (agrupamento filogenético).
Estudos subsequentes evidenciaram que padroes
similares de estrutura filogenética poderiam
resultar de processos ecoldgicos diferentes
e que um mesmo processo poderia levar a
estruturas filogenéticas distintas (e.g. Gilbert
& Webb, 2007). Por exemplo, comunidades
agrupadas filogeneticamente podem ser resultado
tanto da filtragem de atributos conservados
filogeneticamente quanto por competicdao
selecionando espécies de um mesmo clado
(Godoy et al. 2014). Dessa forma, iniciou-se
uma mudanc¢a de paradigma onde o estudo da
estrutura filogenética das comunidades nao
era apenas um preditor direto dos processos
estruturadores, mas um padrdo para se entender
processos macroecolégicos e a coexisténcia local
de linhagens (Gerhold et al. 2015).

Especificamente, estudos avaliando a
estrutura filogenética de peixes de riacho
Neotropicais sdo raros. Dentre esses, em uma
andlise global para peixes de riacho, Bower &
Winemiller (2019) evidenciaram alta prevaléncia
de comunidades agrupadas filogeneticamente
e funcionalmente, indicando conservacdao de
nicho ou selecdo estabilizadora de atributos
funcionais. Especificamente para riachos
Neotropicais, alguns estudos avaliam questdes
macroecolégicas através da estrutura filogenética
das comunidades. Observa-se que
Neotropicais em formacdes geolégicas mais
antigas abrigam comunidades de peixes mais
diversas filogeneticamente do que riachos em
formacdes mais recentes (Aquino & Colli 2017).

distantes

riachos



Estudos também evidenciam como eventos
geolbgicos, como a mudanca de um riacho de
cabeceira de uma bacia para outra ou a formacao
das drenagens atuais, promovem a dispersdo de
peixes entre dreas contiguas e a homogeneizacgao
da diversidade filogenética (Aquino & Colli 2017,
Abreu et al. 2019, Craig et al. 2020).

Apesar disso, variagdes locais nos fatores
ambientais também podem determinar a
composicdo filogenética das comunidades. Por
exemplo, as mudancas ambientais que ocorrem
a montante de riachos reduzem a diversidade
filogenética local ao selecionar linhagens com
toleriancia ao frio (Blanchet et al. 2014). Em riachos
Neotropicais, Roa-Fuentes et al. (2019) destacaram
que comunidades de peixes em paisagens
antropizadas apresentam estruturas filogenéticas
aleatdrias, portanto sem evidéncias de processos
deterministicos linhagens. Por
outro lado, mudancas em varidveis ambientais
como pH, velocidade da 4dgua e profundidade
selecionam linhagens adaptadas as condicdes
locais (Nakamura et al. 2017, 2021, Roa-Fuentes et
al. 2020).

Dada a baixa quantidade de estudos que
utilizaram a abordagem filogenética em peixes
de riacho, e a enorme diversidade que o grupo
apresenta (Albert et al. 2020b), destacamos a
necessidade do direcionamento de esforcos
para o desenvolvimento de estudos de ecologia
filogenética de comunidades de peixes de riacho.
Esses estudos podem evidenciar como processos
histéricos interagem com processos locais na
estruturacdo das comunidades de peixes em
riachos Neotropicais. Por fim, ressaltamos que
a ecologia filogenética de comunidades nao vem
para substituir a abordagem tradicional baseada
em espécies, mas sim para complementd-la. A
abordagem filogenética possibilita identificar
mecanismos subjacentes a estruturacao das
comunidades que nem sempre é possivel apenas
com a abordagem taxonomica. Por exemplo,
comunidades completamente
ponto de vista de espécies podem compartilhar
muitas semelhancas do ponto de vista evolutivo,
indicando processos ecolégicos que podem atuar
emlongasescalas detempoparaaselecdodecertos
atributos das espécies. Atentar para o componente
taxondmico nos d4 apenas uma parte da figura
complexa que é a diversidade nas comunidades

selecionando

distintas do
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biolégicas, ainda mais quando se trata de um
grupo hiperdiverso como peixes dulcicolas.

Ecologia filogenética e conservagdo

A intensificacdo das ameacgas a biodiversidade
de ambientes dulcicolas exige um planejamento
de conservacdo urgente e eficiente (Albert et
al. 2020a), mas que é fortemente limitado pelos
recursos disponiveis. Cabe a ciéncia, entdo,
entender a importancia da biodiversidade para os
servicos e processos ecossistémicos e estabelecer
objetivos prdticos para a conservacado da
biodiversidade (Margules & Pressey 2000). Pode-
se priorizar diferentes alvos para a conservacao
(e.g. espécie ou local) e basear as decisdes em
diferentes facetas da diversidade (e.g. diversidade
taxondmica ou genética). Uma abordagem
importante é a priorizacdo da maior quantidade
de histéria evolutiva possivel em determinada
regido (Faith 1992).

A estratégia de priorizar a maior quantidade
de diversidade filogenética é fundamentada na
expectativa de conservar a maior quantidade
de diversidade fenotipica, de servicos
ecossistémicos, do potencial evolutivo e do
potencial de wuso futuro da biodiversidade
(Tucker et al. 2019). De fato, a diversidade
filogenética se mostra um bom preditor de alguns
processos e servicos ecossistémicos, tais como
produtividade primadria e estabilidade temporal
de comunidades de plantas de pradaria (Cadotte
et al. 2009, 2012). Para comunidades de peixes
Neotropicais, ainda ndo se sabe a relacdo entre
a diversidade filogenética e processos/servicos
ecossistémicos, tais como producdo de biomassa
para pesca, regulacdo de populacdes de presas ou
reciclagem de nutrientes (Holmlund & Hammer
1999). No entanto, observa-se alta congruéncia
entre diversidade filogenética e diversidade
funcional (e.g Nakamura et al. 2017) e, para
sistemas loticos nedrticos, alta congruéncia entre
4reas prioritdrias derivadas das duas abordagens
(Strecker et al. 2011). Por outro lado, Mazel et al.
(2018) demonstram que a conservacao de histéria
evolutiva é pouco consistente para conservar a
diversidade funcional.

A abordagem filogenética para a conservagao
compartilha métodos com a ecologia de
comunidades, mas diferencia-se desta por realcar
a importancia de determinada 4rea ou espécie e
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a complementariedade entre estes elementos,
i.e. conservar areas ou espécies que permitam
proteger a maior quantidade de histéria evolutiva
possivel (Véron et al. 2019). Espécies isoladas
filogeneticamente, por exemplo, contribuem mais
para a diversidade filogenética total de uma area
(Redding er al. 2008). Em relacdo a areas, aquelas
que abrigam linhagens endémicas contribuem
mais para a diversidade filogenética porque
abrigam uma porcdo da histéria evolutiva que
nao esta incluida nas demais areas (Sechrest
et al. 2002). Assim, medidas da contribuicao de
uma espécie ou de uma drea para a diversidade
filogenética total de um grupo de espécies sdo
necessdrias para estabelecer espécies/areas
prioritarias para a conservacdo. Essa abordagem
é importante para programas como o EDGE of
Existence, que organiza uma lista de priorizacao
de espécies com base no status de ameaca e na
distintividade evolutiva (www.edgeofexistence.
org/). No entanto, ainda é uma abordagem ausente
em programas de conservacao no Brasil.

ASPECTOS METODOLOGICOS

Nesta secdo, apresentaremos 0s principais
métodos aplicados na ecologia filogenética e como
tais métodos podem ser utilizados para o estudo de
peixes de riachos Neotropicais. Adicionalmente,
uma lista de funcdes em ambiente R que permite
explorar os métodos apresentados é fornecida no
Apéndice 1.

Construindo e utilizando filogenias

A construcdo de arvores filogenéticas é complexa
e envolve uma grande variedade de métodos que,
por si s6, teriam contetido para ocupar um livro
inteiro. Portanto, nesta secao, ndo abordaremos os
métodos de construcao de arvores, mas daremos
énfase a obtencdo e adequacdo de filogenias
publicadas para uma investigacdo da ecologia
filogenética de peixes de riachos Neotropicais.

Ao utilizarmos amostras que envolvem poucas
espécies, o procedimento de edicdo pode ser
feito manualmente, adicionando ou mantendo
as espécies de interesse na filogenia utilizada
como base. Esse procedimento é mais dificil de
ser executado e passivel de erros quanto maior for
o nimero de espécies. Para padronizar a edicao
de filogenias e promover a reprodutibilidade
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deste procedimento, Nakamura er al. (2021)
desenvolveram um pacote em linguagem R que
automatiza a edicdo de filogenias para conjuntos
locais de espécies. O procedimento de edicdo
adiciona as espécies do conjunto local de espécies
que nao estao presentes na filogenia de Rabosky
et al. (2018) seguindo uma ordem de proximidade
de acordo com a hierarquia taxondémica, de modo
que, primeiro sdo adicionadas as espécies de
mesmo género como espécies-irmas das espécies
congéneras da 4rvore, depois sdo adicionadas
as espécies com representantes da mesma
familia presente na arvore e por fim espécies que
apresentem representantes de mesma ordem. Em
cada uma dessas etapas o usudrio podera decidir
em qual, ou entre quais, géneros ou familias
a espécie que serd inserida apresenta maior
proximidade. O resultado deste procedimento é
uma d4rvore filogenética em formato adequado
para andlises posteriores.

Filogenia e similaridade ecolégica - Métodos
comparativos

Dois métodos bastante utilizados para estimar
a forca do sinal filogenético sao o K de Blomberg
(Blomberg et al. 2003) e o A de Pagel (Pagel
1999). Ambos quantificam o sinal filogenético
considerando um modelo browniano de
evolucao de caracteres, e permitem comparar
o sinal filogenético entre atributos e hipoteses
filogenéticas distintas. A estatistica K quantifica o
quanto a estrutura filogenética explica a variacdo
nos atributos e, em alguns casos, indica um sinal
filogenético mais forte do que esperado em um
modelo browniano. O £ estima a similaridade na
covarianciafenotipica entre as espécies emrelacao
acovariancia esperada por um modelo browniano.
Esses indices lidam com atributos quantitativos, e
alternativas para analisar o sinal filogenético em
atributos qualitativos sdo a Estatistica D (Fritz
& Purvis 2010) e o teste de Mantel com modelos
evolutivos (Debastiani & Duarte 2017). Para
outros métodos com propriedades similares, veja
Minkemiiller et al. (2012).

O sinal filogenético pode ocorrer em certa
profundidade ou parte de uma &rvore, mas
ndao em outras. Essa heterogeneidade no sinal
filogenético pode ser avaliada através de
abordagens baseadas em anadlises de ordenacio.
Esse tipo de abordagem foi iniciado com a



regressdo de autovetores filogenéticos (PVR;
Diniz-Filho et al. 1998). Inicialmente, particiona-
se a distancia filogenética em eixos de variacao
com a aplicagdo de uma andlise de ordenacao.
Cada eixo representa uma bifurcacdo na arvore
filogenética, da bifurcacdo mais basal as mais
terminais. Em seguida, aplica-se regressoes
sequenciais do primeiro ao ultimo eixo de
variagdo com o atributo ecoldgico de interesse
para avaliar quais porc¢des da filogenia explicam
a variacdo ecoldgica. Outros métodos, como o
mapeamento de autovetores filogenéticos (PEM)
e correlogramas filogenéticos também permitem
identificar em que distancias filogenéticas ocorre
sinal filogenético (Diniz-Filho 2001, Guénard et
al. 2013).

Algumas perguntas ecolégicas buscam
comparar atributos ecolégicos de diversas
espécies diante de cendrios diferentes ou

estabelecer a relacdo entre varidveis ambientais
e atributos ecoldgicos. No entanto, as respostas
para tais perguntas podem ser enviesadas pela
histéria evolutiva das espécies. Um determinado
atributo pode variar positivamente em um
gradiente ambiental, mas espécies pertencendo
a linhagens com alto sinal filogenético e valores
diferentes podem ofuscar a relacdo atributo-
gradiente porque o aumento no valor de atributo
partird de pontos iniciais distintos. Para corrigir
tais problemas, deve-se considerar o componente
filogenético na variacdo dos atributos. Uma forma
para controlar o efeito do componente filogenético
sobre os atributos ecolégicos é o contraste
filogenético independente (PIC; Felsenstein, 1985).
Esse método transforma os valores dos atributos
ecolégicos em valores independentes da filogenia
e que podem ser utilizados posteriormente em
métodos estatisticos convencionais. Um método
alternativo é a andlise de regressado filogenética
(pGLS). Esses métodos geram atributos funcionais
independentes de sinal filogenético que podem
ser posteriormente aplicados em comparagoes
de atributos ou em andlises da composicdo
funcional das comunidades, evitando assim erros
estatisticos em testes de hipétese (Duarte et al.
2018). Esses métodos permitem entender como a
variacao nos atributos ecolégicos estd organizada
na filogenia dos organismos estudados. Portanto,
sdo necessdrios para compreender a histéria
evolutiva dos organismos estudados e permitem
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conectar estrutura filogenética das comunidades
com a estrutura funcional.

Estrutura filogenética de comunidades de
peixes Neotropicais

Existem intimeros métodos pelos quais a
estrutura filogenética de comunidades pode
ser analisada, que podem, de maneira geral, ser
agrupados em dois grandes grupos. O primeiro
grupo compreende métodos indiretos, que
resumem os padrdoes da estrutura filogenética
das comunidades a partir de indices. O segundo
compreende métodos diretos, e relacionam
os padroes filogenéticos das
com varidveis explicativas através do ajuste de
modelos mecanisticos aos padrdes observados
de diversidade filogenética. Na abordagem
indireta, a estrutura filogenética é representada
a partir de indices de diversidade que podem ser
relacionados através de métodos univariados
ou multivariados com parametros ambientais
(e.g. pH, profundidade) ou geograficos (e.g
bacia, distancia) para entender como tais
fatores estruturam a diversidade filogenética.
Na abordagem direta, as varidveis preditoras
sdo relacionadas diretamente com a composicao
filogenética das comunidades, incluindo
necessariamente métodos multivariados. As
varidveis preditoras utilizadas dependerao das
hip6teses de interesse a serem testadas. Por
exemplo, se o intuito do estudo é mostrar como
fatores associados a acdes antrépicas afetam a
estrutura filogenética de comunidades, fatores
locais sdo mais adequados. Por outro lado, se o
objetivo do estudo estiver associado a entender
o papel de processos histéricos na estruturacao
das comunidades, varidveis em maior escala
associadas a formacdo de bacias hidrograficas
serdo mais adequadas (e.g. tipo de solo).

Os indices de estrutura filogenética de
comunidades sdo inimeros e descrevem o0s
padroes deixados pelos processos histéricos
evolutivos na distribuicdo e abundancia atual
das espécies (Gerhold et al. 2018). Em termos
operacionais, esses indices quantificam a
variacao de linhagens evolutivas em um conjunto
de espécies de um local (diversidade-a) ou
entre conjuntos de espécies de diferentes locais
(diversidade-f). Apesar da enorme quantidade de
indices, estes podem ser categorizados em trés

comunidades
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grupos que descrevem trés dimensoes diferentes
da diversidade filogenética: (i) o total da histéria
evolutiva (riqueza); (ii) a distancia filogenética
média entre as espécies (divergéncia); e (iii) a
assimetria nas distancias filogenéticas entre as
espécies (regularidade). Esses indices apresentam
propriedades distintas e podem ser utilizados de
forma complementar para descrever a estrutura
filogenética das comunidades (Tucker et al. 2017).

Os indices de riqueza evolutiva possibilitam
entender quando uma determinada comunidade
apresenta maior histdria evolutiva que outra. Por
exemplo, podemos utilizar um indice de riqueza
filogenética para entender se riachos de uma
determinadabacia hidrogréficaapresentam maior
acumulo de histéria evolutiva que riachos de outra
bacia. Os indices de divergéncia possibilitam
acessar indiretamente o quanto as espécies de
um dado local sdo mais ou menos distintas que
a de outro. Essa informacdo pode ser ttil para
testar hipéteses relacionadas ao efeito de fatores
ambientais ou coexisténcia de espécies. Por
exemplo, podemos nos perguntar se a distancia
filogenética média entre espécies de riachos
pristinos é maior devido a maior disponibilidade
de habitat do que em riachos antropizados. Por
fim, os indices de regularidade indicam o quanto
a histéria evolutiva contida em um local estd
distribuida na evolucdo do grupo. Por exemplo,
podemos investigar se a presenca de um dado
predador em riachos pode restringir as linhagens
deste ambiente nas poucas que compartilham
determinada caracteristica evolutiva. Elaborar
uma lista de indices vai para além do escopo deste
artigo, mas uma revisdo abrangente pode ser
encontrada em Tucker et al. (2017).

Os indices de diversidade-o mais comuns sao
indices de riqueza (PD) e divergéncia (MPD e
MNTD). O indice mais conhecido é o PD (Faith,
1992), que quantifica o total de histéria evolutiva
através da soma dos ramos de uma darvore
filogenética do conjunto de espécies. Como uma
medida de riqueza, o PD depende do nimero
de espécies nas comunidades, portanto riachos
abrigando um maior ndimero de espécies, em
geral, apresentardo maior PD. No entanto, riachos
com o mesmo numero de espécies apresentam
valores maiores de PD caso incluam um ntmero
maior de linhagens. Na Figura 1, por exemplo,
observamos que os riachos A e B apresentam
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0 mesmo numero de espécies, mas o riacho A
apresenta menor PD do que o riacho B, porque
abriga apenas ordens pertencentes a mesma
linhagem evolutiva (Ostariophysi), enquanto
o riacho B inclui espécies de outra linhagem
(Cichliformes). A distancia filogenética média
(MPD; Webb et al. 2002) é calculada a partir
da média das distancias par-a-par entre todas
as espécies, e a distdncia média do tdxon mais
proximo (MNTD; Webb et al. 2002) é calculada a
partir da média da distancia entre cada espécie e
seu vizinho mais préximo na arvore filogenética.
Como medidas de divergéncia, o numero de
espécies ndo determina os valores de diversidade
filogenética. O riacho com maior valor de MPD
na Figura 1, por exemplo, ndo apresenta a maior
riqueza, mas sim uma distribui¢do mais equitativa
das espécies nas linhagens do conjunto regional
de espécies. O MPD é sensivel as ramificacoes
mais basais da drvore, enquanto o MNTD é mais
sensivel aos padrdées de ramificacdo terminais
(Mazel et al. 2016). Isso significa que os valores de
MPD dependem principalmente do ntimero de
espécies que divergiram nos ramos mais basais
(préximos a raiz da drvore filogenética), enquanto
os valores de MNTD dependem principalmente
dos eventos de especiagdo que ocorrem em tempos
mais recentes da histéria filogenética do grupo
(préximos da ponta da arvore filogenética). Assim,
o riacho B apresenta maior MPD do que o riacho
A por representar o maior nimero de linhagens
do conjunto regional de espécies, mas menor
MNTD por englobar pares de espécies irmas na
filogenia dada. Indices de regularidade sdo menos
utilizados naliteratura, mas podem ser calculados
através da variancia das distancias filogenéticas
par-a-par (VPD) ou da variancia nas distancias do
tdxon mais préoximo para cada espécie (VNPD).
Pode-se avaliar a diversidade-B através de
indices ou de técnicas de ordenacao baseados nas
informacoes filogenéticas e das comunidades. Os
indices de maior destaque sao: UniFrac (Lozupone
& Knight 2005), COMDIST e COMDISTNT
(Webb et al. 2008). Esses indices quantificam a
similaridade na estrutura filogenética entre pares
de comunidades. UniFrac é calculado a partir
da soma dos ramos em comum entre as arvores
filogenéticas de duas comunidades, sendo, assim,
uma medida de riqueza. COMDIST e COMDISTNT
quantificam a diferenca na estrutura filogenética
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Figura 1. Diversidade filogenética de comunidades hipotéticas de peixes de riacho representando
as diferencas entre indices de diversidade-a. O conjunto regional de espécies inclui Gymnotiformes
(amarelo), Characiformes (azul), Siluriformes (verde), Synbranchiformes (preto) e Cichliformes (laranja).

Figure 1. Phylogenetic diversity of hypothetical stream fish communities representing the differences among
a-diversity indices. The regional pool of species includes Gymnotiformes (yellow), Characiformes (blue),
Siluriformes (green), Synbranchiformes (black), and Cichliformes (orange).

entre pares de comunidades, sendo, portanto,
indices de divergéncia. COMDIST quantifica a
distancia filogenética média entre as espécies
de duas comunidades, enquanto COMDISTNT
quantifica a média da distancia filogenética
minima entre espécies das duas comunidades,
sendo andlogos aos indices MPD e MNTD,
respectivamente.

Técnicas de ordenacdao fornecem um
caminho robusto para quantificar se a relacao
entre varidveis ambientais e composicdo de
comunidades é mediada por processos evolutivos
passados (Duarte et al. 2016). O método de
grupos difusos (Pillar & Duarte 2010) descreve a
distribuicdo das linhagens nos sitios amostrais e
permitiu o desenvolvimento de outras técnicas
para entender a diversidade- filogenética. A
proposta de Duarte et al. (2018) possibilita testar
duas hipéteses sequenciais: i) se as comunidades
apresentam alguma variacdo de composicao
em relacdo a uma varidvel ambiental; e ii) se
esta variacdo, quando existente, é mediada

pela histéria evolutiva das espécies analisadas.
Especificamente para peixes de
Neotropicais, poderiamos testar, utilizando a
abordagem de Duarte et al. (2008), se efeitos de
retirada de vegetacdo ripdria pode ocasionar
mudancas na composicdo de espécies e das
linhagens evolutivas que ocupam riachos. Tal
informacao é importante para que possamos
avaliar o quanto acdes antrépicas podem ter
efeitos profundos no processo evolutivo das
espécies e comunidades. Outras ramificacoes
incluem o cdlculo direto de {indices de
diversidade-p (Nakamura et al. 2020) e a geracao
de eixos de variacdo filogenética da comunidade
(Debastiani & Duarte 2014). Além disso, outras
técnicas de ordenagdo, como a RLQ com uma
abordagem filogenética explicita proposta
por Pavoine et al. (2011), também permitem
compreender a variacdo na composicdo de
linhagens a mudancas
Essas ferramentas podem ser aplicadas para
compreender se riachos pertencentes a diferentes

riachos

frente ambientais.
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bacias apresentam clados distintos de peixes ou
se esta diferenca é decorrente de processos locais
associados a varidveis ambientais (Starez et al.
2007).

Diversidade
conservagao

filogenética aplicada a

A contribuicao de uma espécie para a diversidade
filogenética pode ser expressa através da
distintividade evolutiva (Redding er al. 2008).
Algumas medidas consideram apenas o nimero
de nés separando as espécies em uma filogenia,
mas taismedidas possuem baixaresolucao e baixa
acurdcia ao ignorar os tempos de divergéncia
(Pavoine et al. 2005). Duas métricas importantes
que incorporam o tamanho de ramos no célculo
da distintividade evolutiva sdo a divisao igual
(Redding & Mooers 2006) e a divisdo proporcional
(Isaac et al. 2007). Esses indices podem ser
utilizados para identificar espécies importantes
para a conservacdo na auséncia de informacoes
diretassobregraudeameaca, oucomplementando
estas informacoes para a construcao de listas de
espécies ameacadas (Winter et al. 2013). Nesse
ultimo caso, como o que ocorre no programa
EDGE, mescla-se a informacao de distintividade
filogenética e o grau de ameaca, de forma que se
gera indices que quantificam o grau de ameaca
das linhagens.

Abordagens que focam na importancia de
espécies para a conservacao sao comuns, mas
é essencial selecionar dreas prioritdrias para
0 manejo em larga-escala. Métricas em nivel
de comunidades, em especial o PD e o ses.PD
(tamanhodeefeitopadronizadodoPD, queindicao
quanto adiversidade filogenética é maior ou menor
do que seria esperado ao acaso para o conjunto
regional de espécies), podem ser aplicadas para
calcular a contribuicao de dreas para a diversidade
filogenética do conjunto regional de espécies e
se dreas apresentam conjuntos muito dispersos
ou agrupados filogeneticamente. No entanto, a
priorizacao espacial segue uma abordagem de
complementaridade entre dreas, e nao apenas
a selecdo de 4dreas com os mais altos niveis de
diversidade. Para isso, informacoes filogenéticas
podem ser incorporadas em abordagens que
incluaminicialmente amodelagem de distribuicao
de espécies e em seguida uma priorizagao
espacial, tal como o Zonation, mas baseada na
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probabilidade de ocorréncia das linhagens por
4rea e na complementaridade entre dreas para a
priorizacao (Strecker et al. 2011, Pollock et al. 2015).

CONCLUSAO

O avanco na ecologia filogenética de peixes de
riachos Neotropicais ainda ocorre lentamente.
Isso pode ter inimeras causas, como as lacunas no
conhecimento filogenético de peixes Neotropicais
ouafaltadefamiliaridade de ec6logos com tépicos
da sistematica e biogeografia. E indiscutivel que o
conhecimento sobre a taxonomia e a sistematica
de peixes de riachos Neotropicais ainda é
incompleto, apesar das constantes descricoes de
espécies e avancos no conhecimento filogenético
das espécies. No entanto, muitas perguntas nas
quais a ecologia filogenética estd interessada
podem ser respondidas satisfatoriamente com
a resolucdo filogenética que possuimos e com
um método padronizado, como o proposto em
Nakamura et al. (2021) para obtencdo de arvores
filogenéticas. Por fim, a integracdo da ecologia
filogenética no entendimento das comunidades
de peixes de riachos Neotropicais s sera possivel
com uma maior interdisciplinaridade entre
ecologia, sistemadtica e biogeografia. A abordagem
filogenética para peixes de riachos Neotropicais
possibilita entender como um grupo megadiverso
evoluiu seus atributos nesse tipo de ambiente
(abordagem comparativa) e entender como esses
atributos limitam a distribuicdo das espécies
em um contexto filogenético (abordagem de
comunidades ou macroevolutiva). Algumas
perguntas que a ecologia filogenética pode
ajudar a responder, por exemplo, englobam se
determinados impactos antrépicos selecionam
linhagens especificas ou se as interacdes entre
as espécies sdo determinadas por sua histéria
evolutiva.

Com isso, pode-se finalmente integrar a
ecologia filogenética ao entendimento das
comunidades de peixes de riachos Neotropicais,
no qual poderd contribuir, principalmente, por
trés caminhos. Primeiramente, entender os
processos histéricos e padroes filogenéticos dos
atributos ecolégicos (e funcionais) permitird
uma integracdo da diversidade funcional com
processos evolutivos. Além disso, a estrutura
filogenética das comunidades pode revelar como



processos ecolégicos moldaram a evolucdo das
linhagens em diferentes escalas. Por fim, entender
a eficiéncia da diversidade filogenética como um
proxy para processos ecossistémicos e no manejo
de espécies e paisagens pode realcd-la como
uma importante ferramenta para a conservagao,
dada a relativa facilidade de acesso a hipodteses
filogenéticas.
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APENDICE

Glossario de termos tteis necessdrios para compreender os conceitos apresentados neste artigo.

Sinal filogenético

Estrutura filogenética de
comunidades

Agrupamento filogenético

Dispersao filogenética

Conservacdo de nicho

Selecdo estabilizadora

Modelo browniano

PIC

pGLS

Erro tipo I

Distintividade evolutiva

Medida estatistica que indica a dependéncia dos valores de atributos das
espécies devido as suas proximidades filogenéticas.

Relagdes evolutivas que um conjunto de espécies apresenta em um dado
local.

Padrdo encontrado em comunidades onde o conjunto de espécies
componentes sao mais proximas entre si do que o esperado ao acaso dado
o conjunto regional de espécies.

Padrdo encontrado em comunidades onde o conjunto de espécies que
a compoe sdo mais distantes entre si do que o esperado ao acaso dado o
conjunto regional de espécies.

Tendéncia das espécies em manterem atributos ecolégicos ancestrais

Processo evolutivo no qual os atributos das espécies tendem a ser
direcionados para um dado valor.

Modelo matematico que descreve o acimulo de variacdo de um dado
atributo em func¢ao do tempo.

Contrastes filogenéticos independentes (Phyogenetic Independent
Contrasts). Método estatistico que retira a nao independéncia dos atributos
causados pelo processo evolutivo (assumindo que os atributos evoluiram
através de um modelo browniano).

Modelo estatistico utilizado para controlar o efeito da nao independéncia
dos atributos causados pelo processo evolutivo.

Valor que indica a probabilidade de rejeitar a hip6tese nula (geralmente
auséncia de efeito) quando esta é verdadeira.

Indice que indica o qudo tnico é uma linhagem evolutivamente, ou seja,
apresenta grande parte da histéria evolutiva que nao é compartilhada com
outras espécies.
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