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EVOLUCAO DA ICTIOFAUNA DE RIACHOS SUL-AMERICANOS:
PADROES GERAIS E POSSIVEIS PROCESSOS CAUSAIS

CASTRO, RM.C.

Resumo

No presente trabalho € apresentada uma breve descricdo da ictiofauna sul-americana
quanto & composicio e diversidade taxondmica/filética e grau geral de conhecimento sistemdti-
co. Em seguida, € apresentada uma tentativa de caracterizagiio, em termos de padrdes evolutivos
e possiveis processos evolutivos causais, da ictiofauna de riachos sul-americanos propriamente
dita, baseada em dados da literatura e estudos realizados em quatro riachos do sudeste do Brasil,
escolhidos como exemplos. Ao final do trabalho, sfio enumerados os padrdes evolutivos associados
diretamente com o pequeno porte, tnico grande padréio geral evolutivo comum as ictiofaunas
dos quatro riachos analisados. Finalmente, é apontada a possivel importdncia da vicariancia,
especiagio alopdtrica e heterocronia na evolugdo de peixes de riachos sul-americanos.

Abstract
Evolution of South American stream fish fauna: broad patterns and possible causal
processes

A short description of the South American freshwater fish fauna taxonomic/phyletic
composition and general level of biological knowledge is furnished, followed by a search - based on
data from the literature and from four chosen southeastern brazilian streams - for streams ichthyofauna’s
common broad-evolutionary patterns and processes. At the paper’s end evolutionary patterns associated
with small adult size, the only common general pattern found associated to the fish species of all four
ichthyofaunas, are listed. Finally, the possible importance of vicariance, alopatric speciation and
heterochrony in South American stream fishes evolution is pointed out.
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Introducio

Para analisar a evolugio de peixes de riachos € necessério, em primeiro
lugar, saber se realmente existe uma ictiofauna de riachos definivel por outros cri-
térios além de simplesmente ter sido coletada, de forma regular ou esporddica,
neste tipo de ambiente. Para tentar responder a esta questio fundamental e tentar
atingir os objetivos deste trabalho, é imprescindivel, primeiramente, definir o que
nele se entenderd por: evolugio, subdividida em padrdes e processos; riachos e
ictiofauna de riachos.

Todos os individuos e tdxons componentes de nossa biosfera foram pro-
duzidos por um processo de evolugdo orglnica que gerou um enorme ndmero de
formas viventes e extintas, distribuidas no tempo e no espago e interligadas por
uma genealogia comum (ver Brooks & McLennan, 1992; Futuyma, 1992). Portan-
to, € possivel subdividir o estudo da evolugdo em dois campos principais: o estudo
dos padrées e dos processos. O primeiro trata das propriedades intrinsecas e
extrinsecas dos organismos ¢ de como estas propriedades formam um todo organi-

. zado - produzido por um processo filogenético - que pode ser traduzido em um
sistema geral de organizagdo da diversidade bioldgica. O segundo ocupa-se dos
mecanismos que geraram os padrdes citados. O estudo dos padrdes evolutivos € o
dominio da sistemdtica e o estudo dos processos, geralmente, é o dominio da gené-
tica de populagdes (ver Eldredge & Cracraft, 1980; Futuyma, 1992).

Embora o termo riacho seja muito utilizado na literatura sobre a ictiofauna
deste tipo de ambiente no Brasil (por exemplo: Uieda, 1984; Costa, 1987; Sabino &
Castro, 1990; Castro & Casatti, 1997), seu significado exato nio é fornecido pelos
autores. Neste trabalho, o termo riacho refere-se aquelas partes de um sistema
fluvial qualquer, idealmente pouco ou n@o alterado pela agio antrépica deletéria,
onde, dentro do Conceito de Continuidade de Rios (Vannote ef al., 1980; Peres
Neto er al., 1994), devido a presenga de vegetagdo ripdria bloqueando total ou
parcialmente a incidéncia direta de luz solar, a produciio primdria autotréfica local
¢ baixa, sendo a comunidade 16tica dominantemente heterotréfica, dependendo
maci¢amente da importagdo de material organico aléctone para subsistir, diferen-
temente de corpos de dgua corrente de maior porte, onde, de modo geral, uma
maior insolagdo, possibilitando a existéncia de algas e macréfitas, leva a uma
produgéo primdria local relativamente maior, tornando a comunidade 16tica menos
dependente da importagéo de matéria organica para sua subsisténcia. O ponto
onde um riacho muda de heterotréfico para autotréfico depende primariamente do
nivel de sombreamento e, portanto, da presenga, densidade e posicio da vegeta-
¢do ripdria. que por sua vez dependem do tipo de vegeta¢do dominante na 4rea,
latitude. altitude e estrutura fisica do riacho. Porém, de modo geral, tal ponto
geralmente localiza-se em rios de ordem igual ou menor que quatro, apresentando
dimensdes fisicas relativamente reduzidas. vegetacio ripdria densa, correnteza
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relativamente forte, fundo irregular formado predominantemente por areia grossa,
cascalho e rochas, 4gua transparente ¢ fria, alternncia de pocos e trechos de
corredeira e boa quantidade de folhico em decomposicio acumulado no fundo
dos pocos e remansos.

Quanto a uma ictiofauna caracteristica de riachos, neste ponto do trabalho
¢ para seus fins, esta serd considerada simplesmente como o conjunto de espécies
de peixes coletados em quatro riachos brasileiros escolhidos como exemplos. A
discussdo sobre a existéncia ou ndo de padrdes evolutivos diagndsticos gerais que
permitam identificar uma dada ictiofauna como sendo de riachos por outros critérios
que nio simplesmente ter sido coletada neste tipo de ambiente, serd feita mais
adiante.

Passo ao trabalho propriamente dito onde, apés uma breve descricio da
ictiofauna sul-americana quanto a sua composicio e diversidade taxonémica/filética
e grau geral de conhecimento sistemdlico, procuro caracterizar, em termos de pa-
drdes evolutivos e possiveis processos evolutivos causais, a ictiofauna de riachos
sul-americanos propriamente dita. Termino com uma sintese geral do contetdo,
acompanhada da enumerag@o das conclusdes principais ¢ de algumas sugestdes de
trabalhos e abordagens metodolégicas mais proveitosas.

A ictiofauna sul-americana

A fauna de peixes de dgua doce da América do Sul é a mais rica e
diversificada ictiofauna continental do planeta, contendo aproximadamente 60 fa-
milias, vdrias centenas de géneros e, provavelmente, em torno de 5000 espécies
(Vari & Weitzman, 1990). Uma estimativa conservadora da sua diversidade
taxondmica, baseada em Fowler (1954), Goldstein (1973), Gery (1977), Burgess (1989)
¢ Nelson (1994), revela que a ictiofauna de dguas continentais sul-americanas, com
aproximadamente 2800 espécies descritas, € dominada, tanto em termos de diversi-
dade taxondmica quanto em biomassa, por peixes da superordem Ostariophysi,
série Otophysi, que alcangam aproximadamente 87% das espécies conhecidas, divi-
didas primariamente entre as ordens Siluriformes (pelo menos 14 familias e aproxi-
madamente 47% das espécies) e Characiformes (pelo menos 15 familias e aproxi-
madamente 37% das espécies) e, secundariamente, a ordem Gymnotiformes (apro-
ximadamente 2% das espécies); as espécies restantes dividem-se entre a familia
Cichlidae - da ordem Perciformes (aproximadamente 5%), a ordem Cyprino-
dontiformes (aproximadamente 4%), ambas da superordem Acanthopterygii, ¢ ainda
todo um conjunto (aproximadamente 4% do total de espécies) formado por vérios
grupos taxondmicos (Potamotrygonidae, Lepidosirenidae, Osteoglossidae,
Engraulidae, Clupeidae, Synbranchidae, Sciacnidae, Gobiidae, Nandidae,
Belonidae, Tetraodontidae, etc.) (Figura 1).
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Figura I. Composicdo taxondmica percentual, calculada com base nos niimeros de espécies
contidas nos grupos taxondmicos/filogenéticos principais, da ictiofauna dulcicola sul-americana
(baseada em Fowler, 1954; Goldstein, 1973; Géry, 1977; Burgess, 1989; Nelson, 1994) e das
ictiofaunas de quatro riachos brasileiros (baseada em Uieda, 1983, 1984; Costa, 1987; Sabino &
Castro, 1990; Castro & Casatti, 1997).

E uma ictiofauna cuja idade mfnima das suas principais linhagens (ordens
Characiformes, Siluriformes ¢ Gymnotiformes) situa-se no final do periodo
Cretéceo, em torno de 65 milhdes de anos no passado (Lundberg, 1993). Ocupa
uma vasta drea - representada pelo subcontinente sul-americano - que foi dividi-
da por Géry (1969) em oito grandes regides ictiofaunisticas distintas. Por ser
composta principalmente (em torno de 87% das espécies) por peixes primaria-
mente de dgua doce (Otophysi), é uma ictiofauna que sempre possuiu sua histd-
ria evolutiva principal ligada estreitamente & histéria geolégica dos cursos d’dgua
sul-americanos.

De acordo com Béhlke er al. (1978), a ictiofauna sul-americana € relativa-
mente desconhecida sob qualquer aspecto biolégico que se queira considerar, es-
tando num nivel de conhecimento equivalente aquele da ictiofauna norte-america-
na hd um século atrds Embora quase duas décadas tenham se passado desde a pu-
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blicag@o de Bsshlke er al. (1978), ainda sfo relativamente poucos os trabathos de
cunho ecoldgico/naturalistico envolvendo ambientes fluviais naturais de tamanhos
pequeno e médio. Para nossos propdsitos, € importante apontar que as espécies de
peixes de pequeno porte (15 cm ou menos de comprimento) - geralmente vivendo
em riachos - representam, no minimo, 50% do total de espécies dessa fauna, apre-
sentam um alto grau de endemismo e sdo muito menos estudadas que as espécies
de porte maior. Estas, mais importantes economicamente, no geral, apresentam
ampla distribui¢fio geogréfica e pouca variacfo (ver Bohlke et al., 1978 e Lowe-
McConnell, 1987 para consideractes gerais e Castro, 1990, 1993, para exemplos
de distribui¢do geogréfica extensa referente a peixes de calha fluvial principal).
Com certeza, a grande fronteira e desafio da ictiologia sul-americana, na atualidade,
consiste no estudo da sistematica, evolugdo e biologia geral dos peixes de dguas
doces de pequeno porte.

A ictiofauna de riachos

Padrées evolutivos caracteristicos

Fora o fato de serem consistentemente coletados em riachos, existem pa-
drdes, como definidos acima, que permitam caracterizar uma ictiofauna de riachos
brasileiros?

Uma vez que os agrupamentos de espécies de pequeno porte que compdem
as comunidades de peixes de riachos brasileiros sdo relativamente pouco conhecidos
quanto a sua composicio taxondmica, estrutura e biologia geral, escolhi quatro
riachos relativamente bem estudados sob estes aspectos para servir de base para
uma anélise que, espero eu, produza resultados extrapoldveis para a totalidade des-
tes ambientes no Brasil.

Como no Brasil os riachos basicamente podem ser tanto parte de pequenas
e médias drenagens costeiras independentes, como cabeceiras de grandes bacias
fluviais interiores, escolhi dois exemplos de cada um desses tipos, todos situados
naregido sudeste, a mais densamente povoada e ictiologicamente melhor estudada
do Brasil. Os exemplos de riachos costeiros sdo: Costeiro I - dois trechos do rio
Mato Grosso, afluente da Lagoa de Saquarema, Rio de Janeiro, correndo dentro de
uma drea dominada por floresta costeira atlintica e vegetacéo de dreas alagadas de
restinga (Costa, 1987); Costeiro II - trecho da parte média do rio Indaid, uma curta
drenagem independente correndo dentro da floresta costeira atlantica, em Ubatuba,
Sdo Paulo (Sabino & Castro, 1990). Os exemplos de riachos interiores sio: Alto
Parana I - trecho de um ribeirdo afluente direto do rio Pardo, bacia do rio Parand,
correndo dentro de um fragmento de floresta mesofitica subtropical, no municipio
de Cajuru, nordeste do Estado de Sao Paulo (Castro & Casatti, 1997); Alto Parana
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I - trecho do curso superior do ribeirfio Tabajara, afluente indireto do ric Jaguari,
bacia do rio Parand, numa drea do nordeste do Estado de Sao Paulo (Uieda, 1983,
1984), originalmente coberta por um mosaico de floresta mesofitica subtropical e
vegetacdo de cerrado. Nos quatro casos a metodologia empregada para coleta de
exemplares e informagdes permite crer que os resultados obtidos para essas comu-
nidades (expurgados os dados referentes as raras espécies introduzidas) reflitam a
realidade bioldgica dos aspectos estudados. Abaixo estd uma enumeracfo discuti-
da dos padrdes gerais encontrados:

Fidelidade ambiental (residentes versus néo residentes). Nos dois riachos Costeiro
I e 11, praticamente todas as espécies possuem seu ciclo completo de vida contido
na dgua doce, com excecgdo de uma dnica, Awaous tajasica, um Gobiidae da subfamilia
Sicydiinae que, como outros membros do grupo, muito provavelmente passa a
parte inicial de seu ciclo de vida no mar. Assim, todas as populagdes dessas espé-
cies, com excegllo de A. rajasica, devem ser residentes em seus riachos ou peque-
nas bacias fluviais, uma vez que deles s6 poderiam sair atravessando dguas salo-
bras e marinhas &s quais em geral néo resistem fisiologicamente por um tempo
suficiente para tal (ver Myers, 1938; Lundberg, 1993). Nos riachos Alto Parand I e
IT algumas poucas espécies, tais como Astyanax scabripinnis e Hypostomus
ancistroides, parecem ser exclusivas de riachos (Castro & Casatti, 1997). Porém a
maioria, tal como A. fasciatus, A. bimaculatus, Hoplias malabaricus € Rhamdia
quelen, embora aparentemente formem populagdes residentes em riachos, ocorrem
também em outros corpos d’dgua maiores e com diferentes caracterfsticas (ver Uieda,
1983, 1984 ¢ Castro & Casatti, 1997, para mais detathes sobre distribuicéo espacial e
constancia de ocorréncia das espécies). Portanto, caracterizar a fauna de peixes de
riachos como aquela composta por espécies que ocorrem exclusivamente neste tipo
de ambiente, excluiria uma grande parte das espécies.

Composigao e estrutura taxonoémica. O exame da Figura 1 permite comparar a com-
posi¢do taxondmica percentual, em termos de nimeros de espécies nos grupos
taxondmicos/filogenéticos principais, da ictiofauna dulcicola sul-americana como
um todo, com aquela dos riachos estudados. Verifica-se que, a parte pequenas
variacdes atribufveis & histéria evolutiva de cada localidade, no existe, pelo menos
grosso modo, nenhuma discrepéncia notdvel entre elas. Ou seja, em todos os ria-
chos as linhagens filéticas dominantes (aproximadamente 60 a 85%) sio as ordens
Characiformes e Siluriformes, tal como na ictiofauna sul-americana como um todo
(aproximadamente 85% das espécies). O restante da ictiofauna, de modo geral,
pode ser dividido nos mesmos grandes agrupamentos taxondmicos principais, com
valores percentuais ndo muito discrepantes (ver Lowe-McConnell, 1975, 1987,
para valores sul-americanos similares). Portanto, a composiciio e estrutura
taxondmica da ictiofauna dos riachos em questio quase certamente reflete, de for-
ma nfo muito modificada, a composi¢@io e estrutura taxondémica da ictiofauna
dulcicola sul-americana, ndo possuindo assim grande valor diagnéstico.
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Porte médio dos peixes adultos. A Figura 2 apresenta uma estimativa conserva-
dora, baseada em Géry (1977), Burgess (1989) e Nelson (1994), da porcentagem
de espécies de Characiformes e Siluriformes sul-americanos de pequeno porte. Na
mesma figura foram calculados, com base em Uieda (1983, 1984), Costa (1987),
Sabino & Castro (1990) e Castro & Casatti (1997), os mesmos valores percentuais
para os Characiformes, Siluriformes e a totalidade da ictiofauna nativa dos quatro
riachos em discusséo. Dois padrdes ébvios se destacam: a) pelo menos 50% das
espécies da ictiofauna dulcicola sul-americana sdo de pequeno porte, valor
porcentual esse que aumentaria ainda mais se outros grupos que nao Characiformes
e Siluriformes fossem incluidos no cdlculo da estimativa porcentual do total de
espécies de peixes dulcicolas de pequeno porte na América do Sul; b) a maioria
absoluta das espécies de peixes dos quatro riachos € de pequeno porte (de aproxi-
madamente 80% até 100% das cspécies).
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Figura 2. Porcentagem de espécies de pequeno porte (com menos de 15 cm de comprimento
total) de Characiformes e Siluriformes sul-americanos (baseada em Géry, 1977; Burgess, 1989;
Nelson, 1994) e dos mesmos grupos taxondmicos ¢ totalidade das ictiofaunas (excluindo espé-
cies introduzidas) de quatro riachos brasileiros (baseada em Uileda, 1983, 1984; Costa, 1987;
Sabino & Castro, 1990; Castro & Casatti, 1997). * Valor niio calculado, porém ndo menor que
aproximadamente 50%.
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A predomindncia praticamente absoluta de espécies de pequeno porte na
ictiofauna dos riachos em discussio parece, dentre os padrdes gerais analisados
aqui, ser o tinico padrao geral com real valor diagnéstico consistentemente detectdvel
em cada uma de suas respectivas ictiofaunas. Conseqiientemente, € possivel, com
base nos trabalhos utilizados e na literatura mais geral, enumerar e discutir os
seguintes padrdes geralmente associados ao pequeno porte em peixes teledsteos
em geral e, por conseqiiéncia 16gica, & grande maioria dos peixes de riachos:

I. Morfologia externa e taxonomia - cspécics de peixes de pequeno porte
possuem um nimero elevado de caracteres “redutivos”, tais como menor grau de
desenvolvimento do sistema ldtero-sensorial cefdlico e corporal, nimero menor
de escamas corporais e raios das nadadeiras, menor grau de csculturagio super-
ficial dos ossos cranianos ¢ perda de ossos infra-orbitais, acompanhados muitas
vezes, porém ndo sempre, pela presenca de olhos relativamente grandes (Myers,
1958; Fink, 1981; Weitzman & Vari, 1988). Estes caracteres sfio geralmente consi-
derados pedomérlicos (ver Fink, 1981, 1982; Weitzman & Vari, 1988, para defini-
¢do de conceitos e argumentaciio sobre os caracleres redutivos em peixes); ou
seja, representam a presenca de caracteres primitivamente (no sentido evolutivo/
filogenético) juvenis, larvais ou embriondrios em um adulto (ver Gould, 1977, para
uma excelente sintese das relagdes propostas entre ontogenia e filogenia). E im-
portante enfatizar aqui que grande parte do sistema de classificacfio de Otophysi
sul-americanos, em especial dos Characiformes de pequeno porte, ainda € baseada
nos trabalhos de Carl H. Eigenmann (1863-1927), que utilizou extensivamente ca-
racteres “redutivos” pedomérficos observdveis externamente na sua confec¢io.
Considerando que interrupg¢des em pontos equivalentes de processos
ontogenéticos semelhantes possivelmente produzem resultados semelhantes e
que a ontogénese dos teledsteos é provavelmente, grosso modo, conservadora,
¢ bastante possivel que estes caracleres “redutivos™ tenham surgido
independentemente em vdrias linhagens evolutivas, tornando seu uso taxonémico
isolado - fora de uma andlise filogenética utilizando multiplos caracteres e
parcimdnia - passivel de gerar agrupamentos nio monofiléticos. Weitzman & Fink
(1983) discutem as dificuldades e problemas decorrentes do uso extensivo de
caracteres redutivos homopldsticos (sensy Wiley, 1981) na sistemdtica de
Characiformes Neotropicais de pequeno porte.

2. Endemismo - peixes de pequeno porte, como os de riacho, de modo geral
possuem uma capacidade de deslocamento retativamente baixa, nfo realizando
migragdes extensas durante suas vidas, tal como, por exemplo, a maioria dos
curimbatds e jaraquis da familia Prochilodontidae (Castro, 1990 ,1993). Tal fato
deve facilitar em muito a ccorréncia de eventos de vicaridncia (separagio geogra-
fica de populagdes), levando a4 multiplicagdo, por especiagiio em isolamento geo-
grafico (alopdtrica), de espécies de peixes de riacho caracterizadas pela distribui-
¢do geogrdfica restrita (ver Wiley, 1981, para explanagio exemplificada de
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vicaridncia e especiagfio alopdtrica). Assim, é importante ressaltar as recomenda-
¢bes de Bohlke et al. (1978), que enfatizaram a necessidade de se coletar e estudar
peixes de dreas com endemismo acentuado, como cabeceiras de rios.

3. Ciclode vida- Moyle & Cech (1996), falando especificamente de Otophysi
de pequeno porte, alirmam que, quando a espécie € de pequeno porte, ela atinge a
maturidade sexual rapidamente, o que favoreceria as populagdes de peixes de ria-
cho a se manterem ao longo do tempo nas condi¢des ambientais sazonalmente
flutuantes de riachos (ver Lowe-McConnell, 1987; Wootton, 1992, para caracteriza-
¢do da natureza instdvel deste tipo de ambiente). Condi¢bes ambientais varidveis e
efémeras como as de riachos tendem a favorecer (embora ndo exclusivamente) o
sucesso adaptativo dos chamados “r-estrategistas”, oportunistas caracterizados
idealmente por apresentar porte pequeno, perfodo de vida curto, taxa de crescimen-
to elevada, primeira maturaciio sexual precoce, mortalidade natural ¢ fecundidade
elevadas e capacidade de ocupar e explorar rapidamente novos ambientes ou reocupar
ambientes cujas populagdes de peixes foram eliminadas ou reduzidas pelas
flutuagdes abidticas ambientais regulares ou aleatdrias (Lowe-McConnell, 1987,
Vazzoler, 1996). Vazzoler (1996), numa andlise das estratégias reprodutivas da comu-
nidade de peixes do alto rio Parand, fornece dados minuciosos sobre as tdticas
reprodutivas de A. fasciatus e A. bimaculatus, encontradas em pelo menos um dos
quatro riachos em discussio. No trabalho de Vazzoler (1996), pode ser visto que
uma parte significativa dos aspectos descritos da reprodug@o dessas espécies
estd associada com curtos tempos de procriagéio e rdpido “turnover” populacional,
tais como porte pequeno, desovas maltiplas e pequeno investimento na prole indi-
vidual.

4. Comportamentos anti-predacio - O fundo de riachos é geralmente irregu-
lar, tridimensionalmente variado, contendo muitos locais de dimensdes relativa-
mente reduzidas, praticamente inaccssiveis a predadores vertebrados de porte mé-
dio a grande. Exemplos destes tipos de micro-ambientes sdo os espagos entre grios
de cascalho grosso, rochas, componentes do [olhico e vegetagdo submersos. Mui-
tas espécies de peixes de riachos, tais como Trichonycterus spp. e Imparfinis spp.,
que ocorrem em alguns dos riachos em questdo, auxiliados pelo seu pequeno porte,
adotam hdbitos criptobidticos nestes micro-ambientes. Mesmo espécies nio
criptobidticas podem se beneficiar do uso esporddico e emergencial destes tipos de
abrigos em riachos, desde que possuam pequeno porte.

5. Alimentagdo - Riachos como os discutidos aqui possuem uma produti-
vidade primdria /n situ relativamente baixa (embora podendo ser localmente ele-
vada em trechos abertos ¢ ensolarados - ver Buck & Sazima, 1995), dependendo
grandemente da importagfio de matéria orgénica da vegetaco ripdria para susten-
tar uma comunidade predominantemente heterotréfica (Vannote et al., 1980).
Assim, as fontes principais de alimentagio para os peixes nestes ambientes sdo
folhas, flores, frutos e artrépodes terrestres que caem da vegetagdo ripdria, além
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de larvas aqudticas de insetos que se alimentam, direta ou indiretamente, deste
material organico aléctone importado da vegetagdo (ver Lowe-McConnell, 1975,
1987; Menezes et al., 1990; Sabino & Castro, 1990 e Castro & Casatti, 1997,
para mais detalhes sobre a importncia e papel da vegetagio ripdria nas cadeias
alimentares de riachos). Como jd foi apontado por Moyle & Cech (1996), o pe-
queno porte € ideal para uma alimentagfio baseada primariamente em pequenos
artrépodes aquéticos e terrestres. A alimentagdo das comunidades de peixes dos
quatro riachos, analisada como um todo, revela que os pequenos artrépodes -
direta e indiretamente dependentes da existéncia de vegetagdo ripdria para sua
sobrevivéncia - sdo realmente o item alimentar mais importante, uma vez que
aproximadamente 50% das espécies sdo insetivoras, 30% sdo onivoras, 15% sdo
herbivoras, 5% sdo insetivoras-piscivoras e 3% detritivoras. Portanto, espécies
de pequeno porte, devido as suas dimensdes gerais reduzidas, estdo especialmen-
te capacitadas a explorar os recursos alimentares principais existentes em riachos
cOmo 0s em questao.

Processos evolutivos causais

Modos de especia¢iio e pressoes seletivas principais. O que for enumerado e
discutido acima permite supor que os ambientes de riacho exerceram pressdes de
sele¢do favorecendo fortemente o pequeno porte das espécies componentes de suas
ictiofaunas. Ora, considerando que a maioria das espécies de peixes de pequeno
porte apresenta capacidade de deslocamento relativamente restrita dentro de gran-
des bacias hidrograficas e que, além disso, para praticamente todos 0s peixes, ex-
tensdes de terra seca de quaisquer dimensdes constituem barreiras intransponiveis,
é possivel imaginar que, ao longo dos mais de 65 milhdes de anos da hist6ria
evolutiva dos Otophysi, um grande nimero de alteracdes geograficas e ecoldgicas
tenha ocorrido nos corpos d’dgua sul-americanos, gerando numerosos eventos de
vicaridncia. Estes, associados & especiacdo alopdtrica (ambos sensu Wiley, 1981),
possivelmente geraram a fragio maior da diversidade taxonémica ictiofaunistica
continental sul-americana: os peixes de pequeno porte, geralmente habitantes de
riachos.

Esta fraco jd inventariada da ictiofauna sul-americana tende a aumentar
com o tempo, uma vez que o estudo (em especial da sistematica) de peixes Otophysi
de pequeno porte pode ser considerado como grande desafio e fronteira da ictiologia
neotropical atual. Combinando minhas estimativas com as de Bohlke ez al. (1978),
calculo que pelo menos duas mil espécies de peixes de dgua doce sul-americanos
estdo por ser descritas. I quase certo que estas novas espécies serdio, em sua vasta
maioria, de pequeno porte, vivendo fora das dreas centrais da calha dos grandes
rios e lagos.
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O possivel papel da heterocronia na evolucio dos peixes de pequeno porte. Os
peixes de dgua doce de pequeno porte apresentam uma quantidade significativa de
caracteres morfolégicos “redutivos”, provavelmente pedomérficos. Ora, a
pedomorfose ¢ uma condi¢@io (padrao) gerada pela heterocronia (processo), que
consiste na alteracfo, geneticamente transmissivel, do perfodo de duracgfo relativa
dos eventos ao longo do desenvolvimento ontogenético de um individuo. Uma das
formas de heterocronia, a progénese, consiste na antecipag¢fo da maturagdo gonadal,
truncando o processo ontogenético ¢ produzindo um adulto que se assemelha em
aspecto geral e dimensoes ao estdgio larval ou juvenil de seu ancestral filogenético
(Gould, 1977). Embora fique claro que a identificacfio da natureza dos processos
heterocronicos e seus padrdes resultantes dependa da existéncia de filogenias bem
corroboradas - infelizmente ainda bastante escassas para a ictiofauna continental
sul-americana - como hipétese de trabalho, gostaria de propor o seguinte cendrio
evolutivo para peixes de riachos: as pressdes seletivas principais caracteristicas de
ambientes instdveis como os de riachos favoreceram a progénese, principalmente
porque esta, através da aceleragfo do tempo de maturacfio sexual, gera espécies de
porte pequeno e ciclo de vida curto, capazes de ocupar rapidamente novos ambien-
tes ou, mais importante ainda, recolonizar ambientes apés mortandades macigas
geradas por mudangas ambientais frequentes, sazonais ou aleatérias (Gould, 1977).
Além disso, as supostas formas progenéticas ancestrais de pequeno porte resultan-
tes, simultdnea ou secundariamente, foram favoravelmente selecionadas também
devido a capacidade que os peixes de pequeno porte tem de utilizar mais eficiente-
mente os recursos espaciais € alimentares dos ambientes de riachos. Uma vez que
as populacdes ancestrais das diferentes linhagens filogenéticas principais de pei-
xes de pequeno porte tenham se estabelecido em riachos, sua diversificagio
taxondmica/filogenética deve ter-se dado por vicaridncia, seguida de especiagio
alopdtrica. Este cendrio poderia explicar, pelo menos parcialmente, a quantidade
elevada (ver Myers, 1958; Fink, 1981; Weitzman & Vari, 1988) de caracteres
“redutivos” pedomdrficos encontrados em teledsteos adultos, tais como nas espé-
cies das linhagens de peixes de pequeno porte ocorrendo em riachos. Fink (1981:
183) atribui especificamente a origem provével destes caracteres pedomérficos a
progénese e afirma que as alteracdes no desenvolvimento ontogenético
(heterocronia) talvez possam ter tido uma importncia filogenética muito maior do
que previamente suspeitado.

Embora reconhega que estas hipéteses - devido principalmente ao grande
desconhecimento das relag@es filogenéticas ¢ ciclo de vida das espécies que cons-
tituem a ictiofauna dulcicola sul-americana - sejam de teste praticamente impossi-
vel no momento, gostaria de convidar o leitor a examinar os trabalhos de Collete
(1966), descrevendo Belonion, um género com duas espécies de Belonidae dulcicolas
sul-americanas atingindo ndo mais que 42 mm de comprimento quando adultas, e
Weitzman & Vari (1988), enumerando 85 espécies de peixes de dgua doce sul-
americanos, pertencentes a cinco diferentes ordens de teledsteos, todas chamadas
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pelos autores de “miniaturas”, por ndo atingirem mais que 26 mm de comprimento
quando adultas. Todas, juntamente com as de Belonion, s&o espécies com um gran-
de nimero de caracteres aparentemente pedomdrficos (Weitzman & Vari, 1983)
que, acredito, possuem origens possivelmente progenéticas.

Finalmente, gostaria de convidar o leitor a examinar a Figura 3. Nela estéio
ilustrados representantes de duas espécies de Pseudopimelodinae, um grupo
monofilético de Pimelodidae (Lundberg er al., 1991), coletadas na bacia do rio Par-
do, no municipio de Cajuru, Sdo Paulo. Ambos os exemplares apresentam um padrao
de coloragfo tnico entre os Pimelodidae que, pode se supor com razodvel dose de
certeza, é uma sinapomorfia indicando ancestralidade comum, sendo para as espécies
em questio, pelo menos para algum dos subgrupos taxondomicos de
Pseudopimelodinae. O exemplar (nfo identificado até o nivel de espécie) de
Microglanis sp. (Figura 3A) possui 35,4 mm de comprimento padrio e pertence a um
género que, segundo Mees (1974), seu mais recenle revisor, ndo ultrapassa 38 mm de
comprimento padrdo e, nas suas proprias palavras, “¢ uma edigdo miniatura de
Pseudopimelodus”, apresentando linha lateral reduzida e incompleta. O exemplar de
Pseudopimelodus zungaro (bagre-sapo; Figura 3B), possui 33,4 mm de comprimento
padrdo e pertence a uma espécie que pode atingir, quando adulto, entre aproximada-
mente 30 cm (Mees, 1974) e dois metros de comprimento (segundo informagoes
duvidosas da literatura). Observagdes pessoais e de meus colaboradores permitem
afirmar que Microglanis sp. oculta-se, pelo menos durante o dia, entre rochas em
trechos de corredeira de cabeceiras, enquanto que os adultos de P, zungairo vivem em
trechos mais calmos e profundos do canal fluvial principal do rio Pardo. Ou seja,
temos duas espécies de peixe de aspecto geral bastante similar, pertencentes ao mes-
mo grupo taxondmico monofilético, diferindo entre si externamente principalmente
pelo porte ¢ pela presenga, na espécie de pequeno porte, de caracteres redutivos (li-
nha lateral reduzida ¢ incompleta). A espécie de porte maior habita o canal principal
de um rio de porte médio. A de porte menor habita ambientes de riachos correntosos,
pertencentes ao mesmo sistema fluvial, aparentemente aproveitando-se de seu porte
pequeno para utilizar os espagos entre as rochas do fundo como local de abrigo ¢,
possivelmente, de alimentacdo. Embora seja plausfvel supor, como fago aqui, que
Microglanis sp. seja uma forma pedomdrfica progenética, derivada de uma popula-
¢do ancestral que foi favoravelmente selecionada pelas pressoes seletivas favorecen-
do o pequeno porte em ambientes de riacho; é importante apontar que tal hipdtesc
depende, para seu teste, da existéncia de uma hipdtese bem corroborada de relagSes
filogenéticas entre os tdxons de Pseudopimelodinae. Somente dentro de uma andlise
- no momento inexistente - envolvendo miultiplos caracteres e parcimdnia, serd pos-
sfvel verificar que condi¢des derivaram daquela presente no ancestral comum do
grupo em questiio. Ou seja, quais caracteres sfio plesiomérficos e quais s@o
apomorficos. Sem tal andlise € impossivel afirmar com seguranca se Microglanis sp.
é ou ndo uma forma pedomdrfica progenética (ver Wiley, 1981 ¢ Amorim, 1994, para
defini¢des de termos e sinteses da sislemadtica filogenética).
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Figura 3. Exemplar adulto de Microglanis sp. (A), com 354 mm de comprimento padrio, e
exemplar jovem de Pseudopimelodus zungaro (B), com 33,4 mm de comprimento padriio
(ambos coletados na bacia do médio rio Pardo, Sdo Paulo), apresentando notdvel semelhanga
entre padrdes gerais de coloragiio.

Todos estes padrdes morfoldgicos aparentemente pedomorficos citados
foram produto de processos evolutivos que sé poderiam ser adequadamente estu-
dados se existissem hipdieses precisas e detalhadas das interrelagdes filogenéticas
dos grupos taxondmicos monofiléticos das cspécies que os apresentam. Porém,
com base na argumentagdo acima, penso que é bastante possivel supor que a
heterocronia, representada principalmente pela progénese, tenha tido um papel muito
importante na evolugiio de peixes de riacho sul-americanos, uma vez que a vasta
maioria apresenta pequeno porte quando adultos.

Conclusoes

A andlise comparativa da ictiofauna dos quatro riachos brasileiros permitiu
constatar que, dentro dos padrdes evolutivos gerais examinados, somente a
domindncia absoluta de espécies de pequeno porte revelou-se um padrdo comum a
todos. Além disso, o exame conjunto das informagdes dos riachos estudados e da
literatura cientifica permitiu a identificag@o dos seguintes padrdes evolutivos asso-
ciados ao pequeno porte em peixes de riacho:
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a) nimero elevado de caracteres morfoldgicos “redutivos™, apareniecniz
pedomérficos, geralmente presente;

b) elevado grau de endemismo, provavelmente associado a uma baixa capacidu:
de dispersdo geografica;
¢) ciclos de vida curtos e estratégias reprodutivas (tendendo ao tipo r) adequadas &

rdpida ocupagiio ou reocupagio de ambientes ecologicamente muito instdveis como
os riachos;

d) utilizacdo, permanente ou esporddica, dos muitos micro-ambientes existentes
nos riachos como abrigo contra predadores de porte maior;

e) predominéncia de insetos terrestres e aqudticos de porte reduzido na sua alimen-
tacdo.

No que diz respeito aos possiveis processos evolutivos causais, parece que
os ambientes de riachos sempre exerceram uma série de pressdes seletivas favorecen-
do o porte pequeno das espéeies componentes de suas ictiofaunas. Por sua vez,
estas espécies, provavelmente por uma combinagio de uma longa histéria geolégica
das bacias hidrogrdficas sul-americanas, com vicarifincia seguida de especiagio
alopdtrica, multiplicaram-se e diferenciaram-se, gerando a fragio maior da diversidade
ictiofaunistica continental sul-americana: os peixes teleésteos de pequeno porte.
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