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RESUMO

A América do Sul e principalmente, a bacia amazonica, tem sido alvo de uma grande
quantidade de estudos sobre a sua historia paleogeografica e paleoambiental, com o
objetivo de compreender as condigdes historicas que deram origem a uma das maiores
concentragcdes de biodiversidade do planeta. Porém, estudos como estes, sdo pouco
desenvolvidos nas regides costeiras do nordeste brasileiro. Com isso, este estudo teve por
objetivo identificar os principais eventos biogeograficos responsaveis pela distribuicao
dos peixes de 4gua doce nas bacias hidrograficas do Maranhao, uma area pouco conhecida
da regido Neotropical, e explicar suas atuacdes na dispersdo, extingdo e especiagao dessas
espécies na regido. Os eventos de incursdes e regressdes marinhas sdo conhecidos como
de grande influéncia para o desenho da paisagem da regido costeira do Brasil, com isso,
buscamos identificar o grau de influéncia desses eventos para a regido alvo do estudo e
comparar com seus efeitos em bacias adjacentes. O levantamento das espécies de peixes
de 4agua doce listadas para as drenagens maranhenses foi realizado a fim de avaliar a
riqueza ¢ a composicdo de espécies por meio de métodos paleogeograficos e de
filogenética de comunidade. Andlises genéticas também foram utilizadas em duas
espécies da regido, buscando avaliar a existéncia de diferenciacdo entre populacdes de
diferentes bacias e quais eventos foram responsaveis por tal processo. Por fim, realizamos
uma revisdo sobre os dados geomorfoldgicos publicados até o0 momento, que podem ter
contribuido no processo de distribuicao dos peixes de agua doce no Maranhdo e
consequente processo de diferenciagdo de suas espécies. Assim, identificamos que as
bacias maranhenses, da mesma forma que a bacia do Amazonas, foram fortemente
influenciadas pelos eventos de varia¢do do nivel do mar, fator que se deve principalmente
a composi¢cdo da area através de planicies de baixa altitude. Apresentamos a lista
taxonOmica mais extensa at¢ o momento para as bacias maranhenses, com um total de
160 espécies e identificamos que as bacias do Mearim e Itapecuru foram ocupadas ha
aproximadamente 9 Ma, servindo de fonte para a formag@o das assembleias das demais

bacias. Através das andlises genéticas empregadas, identificamos que populacdes



oriundas da bacia do Turiagu estdo se diferenciando das demais, enquanto populacdes das
demais bacias ainda apresentam grande proximidade genética. Com base nesses
resultados, verificamos que a composi¢ao e distribuicdo de peixes de 4gua doce nas bacias
hidrograficas do Maranhdo foi influenciada principalmente pelos eventos de
transgressdes e regressdes marinhas, assim como pela formag¢do de paleodrenagens,
ativagdes e reativagdes de falhas, arcos e lineamento, pelo soerguimento da Serra do
Tiracambu e por eventos de capturas de rios. Além disso, podemos inferir que os
processos de dispersdo, diferenciacdio e extingdo ainda estdo em andamento,
demonstrando a importancia da compreensdo desses eventos biogeograficos aliados aos

estudos da biologia e ecologia das espécies, para a elucidacdo de suas historias evolutivas.

Palavras-chave: Bacias costeiras, Paleodrenagens, Paleogeografia, Peixes de Agua doce,

Variagdo do nivel do mar.
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ABSTRACT

South America, and especially the Amazon basin, has been the subject of a large amount
of studies on its paleogeographic and paleoenvironmental history, in order to understand
the historical conditions that gave rise to one of the highest concentrations of biodiversity
on the planet. However, studies like these are poorly developed in the coastal regions of
northeastern Brazil. Thus, this study aimed to identify the main biogeographic events
responsible for the distribution of freshwater fish in the hydrographic basins of Maranhao,
a little-known area of the Neotropical realm, and explain their actions in the dispersal,
extinction and speciation of these species in this region. Marine incursion and regression
events are known to greatly influence the landscape design of the Brazilian coastal region,
so we sought to identify the degree of influence of these events to the target region of the
study and to compare their effects on adjacent basins. The survey of freshwater fish
species listed for maranhenses drainages was carried out to evaluate species richness and
composition through paleogeographic and community phylogenetic methods. Genetic
analyzes were also used in two species of the region, seeking to evaluate the existence of
differentiation between populations of different basins and which events were responsible
for this process. Finally, we review the geomorphological data published so far, which
may have contributed to the process of distribution of freshwater fish in Maranhdo and
the consequent process of differentiation of their species. Thus, we identified that the
Maranhdo basins, in the same way as the Amazon basin, were strongly influenced by sea
level variation events, a factor that is mainly due to the composition of the area through
low altitude plains. We present the most extensive taxonomic list so far for the Maranhao
basins, with a total of 160 species and identified that the Mearim and Itapecuru basins
were occupied about 9 Ma, serving as a source for the formation of the assemblies of the
other basins. Through the genetic analyzes employed, we identified that populations from
the Turiacgu basin are differentiating themselves from the others, while populations from
the other basins still present a close genetic proximity. Based on these results, we found

that the composition and distribution of freshwater fishes in the Maranhao river basins



was mainly influenced by the events of marine transgressions and regressions, as well as
the formation of paleodrainage, activation and reactivation of faults, arches and
lineaments, the Serra do Tiracambu uplift and by river capture events. Moreover, we can
infer that the dispersal, differentiation and extinction processes are still underway,
demonstrating the importance of understanding these biogeographic events together with
the studies of species biology and ecology, for the elucidation of their evolutionary

histories.

Keywords: Coastal basins, Freshwater fishes, Paleodrainages, Paleogeography, Sea-

level changes.
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APRESENTACAO

A presente tese de doutorado foi desenvolvida na Universidade Federal do
Maranhao (UFMA), como requisito para obten¢do do grau de Doutor em Biodiversidade
e Conservacdo pelo Programa de Pos-graduacdo em Biodiversidade e Biotecnologia
(BIONORTE). A tese defendida neste trabalho tem por objetivo identificar os principais
eventos biogeograficos responsaveis pela distribuicao dos peixes de dgua doce nas bacias
hidrograficas do Maranhdo e explicar suas atuagdes na dispersao, extin¢ao e especiagao
dessas espécies nessa regido. Aqui apresentamos uma introdugao inicial com o histérico
do conhecimento sobre este assunto para a regido e¢ apresentamos alguns conceitos ¢
hipoteses que fundamentaram o desenvolvimento deste estudo. Os capitulos apresentados
correspondem aos resultados obtidos ao longo do trabalho e que se transformaram em
publicagdes cientificas. Por se tratar de uma regido com pouquissimo conhecimento
publicado sobre o tema geral, o trabalho buscou primeiramente identificar e comparar a
influéncia dos eventos paleogeograficos com as bacias adjacentes, ou seja, a bacia
amazonica e as bacias do nordeste brasileiro. Essa analise ¢ discutida no capitulo 1,
submetido para publica¢do no Zoological Journal of the Linnean Society, que forma o
arcabougo geral para o desenvolvimento dos demais capitulos. A partir dessa analise,
realizamos o levantamento das espécies de peixes de dgua doce listadas para as drenagens
maranhenses e buscamos avaliar a riqueza e a composicdo de espécies por meio de
métodos paleogeograficos e de filogenética de comunidade, demonstrando a importancia
desses eventos na diversidade do grupo na regido. Estes resultados fazem parte do
capitulo 2, artigo publicado na revista Neotropical Ichthyology. O capitulo 3, por sua vez,
discute a influéncia dos fatores identificados nas se¢Oes anteriores sobre as populacdes
de duas espécies de peixes da regido utilizando dados filogenéticos. O conteudo deste foi
submetido e esta aceito para publica¢do na revista Neotropical Ichthyology. Por fim, no
capitulo 4, apresentamos uma revisao sobre os dados geomorfologicos publicados até o
momento, que podem ter contrubuido no processo de distribui¢do dos peixes de agua doce
no Maranhdo e consequente processo de diferenciacdo de suas espécies. Este artigo de
revisdo foi submetido para publicacdo na revista Journal of South American Earth

Science.
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Introducao Geral

“O passado esta escrito

Nas colunas de um edificio

Ou na geleira

Onde o mamute foi morrer”

(Trecho de ‘Sobre o tempo” — Nenhum de Nos)
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1. INTRODUCAO

Estudos biogeograficos sobre peixes de dgua doce neotropicais sdo vastos € ricos
em informag¢des importantes para o desenvolvimento desse grupo nessa regido. Desde
Eigenmann (1909) se busca entender os padroes de relagdes entre as espécies de peixes
distribuidas ao longo da regido neotropical. Géry (1969), Weitzman & Weitzman (1982) e Vari
(1988) foram de grande importancia para o aprimoramento desse conhecimento ao
compreender a necessidade de se agregar informagdes filogenéticas para o entendimento desses
padroes.

Mas o trabalho que pode ser considerado como um divisor de dguas, com o perdao
do trocadilho, foi o de Lundberg et al. (1998) que passou a considerar a influéncia dos eventos
geologicos nos padrdes de distribuicdo dos peixes de dgua doce neotropicais. A partir desse
trabalho pioneiro, diversos autores (RIBEIRO, 2006; HUBERT & RENNO, 2006; ABELL et
al., 2008; DAGOSTA & PINNA, 2017) passaram a agregar informagdes de distribuicdo de
espécies com hipoteses filogenéticas e eventos geoldgicos para propor hipdteses biogeograficas
que explicassem os padroes de relacionamento entre espécies e areas na regiao neotropical.

A bacia amazonica ¢, sem duivida, a que apresenta maior conhecimento divulgado
sobre eventos biogeograficos, geoldgicos e suas influéncias sobre a distribui¢do das espécies
(veja ALBERT et al., 2018). Assim como as bacias do Escudo das Guianas, tais como Orinoco
¢ Essequibo, ¢ do Escudo Brasileiro: Parana-Paraguai, Tocantins ¢ em menor escala Sdo
Francisco. Os eventos responsaveis pela formacdo da bacia amazobnica e consequente
distribuicao de suas espécies sdo amplamente conhecidos. Sendo considerados como mais
importantes, o soerguimento dos Andes, a formagdo do Lago Pebas e Sistema Acre, a inversio
do sentido do fluxo do rio Amazonas e a formagdo dos Arcos Purus, Vaupes e Michicola
(HOORN, 1993, 1994; HOORN et al., 1995, 2010; ALBERT et al., 2018). O final do
soerguimento da porcdo oriental do Andes e a formacdo do Arco Vaupes foram fundamentais
para a separacdo da bacia amazobnica das bacias trans-andinas e do Escudo das Guianas
(HOORN et al., 2010; ALBERT & CARVALHO, 2011; LUJAN & ARMBRUSTER, 2011;
ALBERT et al., 2018).

A formacgao do Arco Michicola foi o principal divisor entre a bacia amazonica e a
bacia do Parana-Paraguai, assim como a formacao da Serra do Mar, reativagdes tectonicas e
eventos de incursdes marinhas foram responsaveis pela distribui¢ao das espécies de peixes de
agua doce nessa regido (LUNDBERG et al., 1998; WEITZMAN et al., 1988; RIBEIRO et al.,
2011; RAMIREZ et al., 2017). Ribeiro et al. (2005) e Ribeiro (2006) mostraram a importancia

da formagao de serras como a Serra do Mar, por exemplo, como divisores de drenagens € como
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ativadores de processos de captura de trechos durante sua formacao. A bacia do Sdo Francisco
foi fortemente influenciada pelo soerguimento de serras na regido central do Brasil e de
sucessivos eventos de captura de rio, responsaveis pelo atual desenho da bacia (ROSA et al.,
2003).

Recentemente, Ribeiro et al. (2018) mostraram a influéncia do Lineamento
Azimute 125° na separa¢dao das bacias do Sdo Francisco, Tocantins e Parana, onde este
lineamento funciona como uma barreira que direciona o sentido do fluxo dos rios dessas bacias,
direcionando Parana para o sul e Tocantins e Sdo Francisco para o norte. A bacia do Tocantins
¢ separada da bacia amazonica pela formag¢ao do Arco Gurupa e as depressdes do Araguaia e
Tocantins também podem ser consideradas como barreiras a dispersao e consequente divisores
de areas (HUBERT et al., 2007; ROSSETTI & VALERIANO, 2007; RIBEIRO et al., 2011;
RAMIREZ et al., 2017).

A partir do exposto, podemos ver que praticamente todas as bacias hidrograficas
cis-andinas da América do Sul, apresentam amplo conhecimento sobre seus processos de
formagao e de distribuig@o das espécies de peixes de agua doce. Porém, pouco se conhece sobre
os eventos ocorridos na bacia do Parnaiba e nas bacias presentes no estado do Maranhao, regiao
que faz fronteira com a bacia amazonica.

Dentro desse contexto, o presente trabalho visa compreender as relagdes evolutivas
entre os rios dessa regido e espera responder questdes pertinentes a biogeografia ¢ diversidade
genética dos peixes das principais bacias da Regido Hidrografica Atlantico Nordeste Ocidental
avaliando a importancia de possiveis areas de contato entre as bacias e posterior isolamento

para a manutengao dessa diversidade.
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2. REFERENCIAL TEORICO

2.1. Biogeografia historica de peixes de agua doce neotropicais

Estudos biogeograficos estdo focados no entendimento dos padrdes de
diferenciagdo das populacdes na area de distribuicdo de uma espécie (KETMAIER et al., 2003;
SANJUR et al., 2003) ou podem ser mais amplos envolvendo grandes categorias taxonomicas,
identificando os padrdes de origem e diversificacdo dos grupos estudados relacionados a
historia geologica da area (DIOGO, 2004; BRIGS, 2005).

A historia biogeografica de uma regido tem na distribui¢do dos peixes de dgua doce
a sua melhor descricao, principalmente por se tratar de uma distribuigdo em ambientes restritos
como rios ¢ lagos, e ndo em ambientes extensos, como sao os terrestres ou os marinhos.

Dessa forma, a ocorréncia de uma espécie em uma bacia, diferente da original,
somente € possivel através de eventos que ficariam marcados na historia da regido, como por
exemplo, eventos de regressdo marinha (BEHEREGARAY et al., 2002), dispersdo por regides
costeiras condicionada pela reducao de salinidade do mar (MONTOY A-BURGOS, 2003) e
eventos de captura de cabeceiras provocados por periodos de cheias nos rios, por eventos
geologicos (ALBERT & REIS, 2011) ou até mesmo pela acdo humana (LATRUBESSE et al.,
2009, 2019).

Assim, os estudos com peixes de agua doce representam uma excelente forma de
testar hipoteses biogeograficas, pois sua dispersdo esta diretamente ligada as conexdes entre
as bacias hidrograficas.

A Regido Hidrografica Atlantico Nordeste Ocidental (RHANO), classificagdo
realizada pela Agéncia Nacional de Aguas (ANA), corresponde a um conjunto de bacias
hidrograficas brasileiras com area aproximada de 274 mil Km?, abrangendo quase a totalidade
da rede hidrografica do Estado do Maranhdo e uma pequena parcela da bacias costeiras do leste
do Estado do Para (ANA, 2015).

Dependendo da abordagem utilizada, os rios da RHANO podem fazer parte de uma
mesma area de endemismo ou de areas de endemismo distintas. Sob esse aspecto, varios
trabalhos tém sido publicados envolvendo a identifica¢cdo de endemismos para peixes de dgua
doce, destacando-se os estudos de Géry (1969), Vari (1988), Lundberg et al. (1998), Hubert &
Renno (2006), Abell et al. (2008) e Dagosta & Pinna (2017). Estes estudos consideram em
muitos casos apenas a distribuicdo das espécies ao longo das bacias neotropicais, outros

consideram a influéncia dos eventos geoldgicos de formagdo das bacias e outros aplicaram
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métodos estatisticos de andlises biogeograficas, tais como, parcimonia de endemicidade
(PAE), parciménia de Brooks (BPA) e andlise cladistica (CADE).

Para Géry (1969) existe uma grande similaridade entre a ictiofauna dos rios
maranhenses e a ictiofauna amazonica. Vari (1988), por outro lado, tomando por base a
distribuicao de curimatideos, considerou que os rios da RHANO sao areas hibridas com os rios
do nordeste e o rio Sao Francisco, separando-os dos rios amazonicos.

Esses trabalhos consideravam apenas a distribuido das espécies para a defini¢do de
areas de endemismos. Essa visao foi alterada com o estudo desenvolvido por Lundberg et al.
(1998), no qual as relagdes entre as bacias foram analisadas a partir da influéncia dos eventos
geologicos sobre os padrdes de distribui¢do dos peixes de d4gua doce neotropicais. Assim, 0s
rios da RHANO foram separados dos rios amazonicos ¢ dos demais rios do nordeste, sendo
considerados uma area tnica (LUNDBERG et al., 1998), diferentemente do apresentado por
Vari (1988).

Hubert & Renno (2006), com base no conceito de unidades hidrologicas,
estabeleceram a Unidade Hidrologica Maranhao (UHM), formada pelo conjunto de rios entre
o Itapecuru no Maranhdo e o Rio Capim no Pard, como uma area de endemismo para peixes.
Ao identificar suas areas de estudo, Hubert & Renno (2006) observaram que drenagens
costeiras com pouca ou nenhuma informagao sobre a distribuicdo das espécies deveriam ser
consideradas como areas unicas, caso das drenagens que compdem a UHM. A proposta desses
autores ¢ a que mais se aproxima da configuracdo da RHANO, exceto pela inclusdo do Rio
Capim.

Abell et al. (2008), por sua vez, estabeleceram que a ictiofauna maranhense
compartilha elementos com as bacias costeiras do Pard e a foz do Amazonas, agrupando essas
bacias em uma ecorregido denominada “Estudrio do Amazonas e Drenagens Costeiras”.
Devido a falta de informagoes a cerca da distribuigdo das espécies de peixes de agua doce nas
drenagens maranhenses, os autores justificam esse agrupamento pelas similaridades ecologicas
entre estas e as bacias costeiras do Pard e da foz do Amazonas. Esse trabalho, portanto, tem
dois efeitos: 1) amplia a distribui¢do de espécies amazonicas para o Maranhio; e 2) amplia a
RHANO para incluir drenagens mais a oeste do rio Capim.

Recentemente, Dagosta & Pinna (2017) analisaram a distribuicao de cerca de 5000
espécies de peixes de agua doce amazonicos e, alegando falta de informagdes, fragmentaram
a RHANO em trés por¢des. Uma mais a oeste compreendendo as bacias do Gurupi,
Maracagumé, Turiacu e Litoral Ocidental, juntamente com a bacia do Rio Capim; a segunda

por¢do seria composta pelas bacias dos rios Mearim, Itapecuru, Munim e Peri4, na regido
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central do Maranhao; enquanto o terceiro grupo abrigaria as drenagens mais a leste, incluindo
os rios Preguicas e Parnaiba.

Com isso, verifica-se que os diferentes resultados obtidos pelos autores citados, em
relagdo as bacias da RHANO, se devem principalmente a trés fatores: pouca informagio
disponivel sobre a distribuicdo das espécies nas bacias maranhenses; diferentes critérios
utilizados para delimitar as dreas para o inicio das analises; e o uso de diferentes métodos de
analises em cada trabalho. Essa diferenca de critérios pode ser apontada como um dos

principais fatores de divergéncia entre os resultados obtidos por esses autores.

2.2. Hipdteses biogeograficas para os peixes da Regido Hidrografica Atlantico Nordeste

Ocidental

Algumas hipoteses foram originalmente propostas para a diversificacdo da fauna
terrestre, mas t€ém sido utilizadas, de forma adaptada, para os peixes de 4gua doce. Atualmente,
sdo aceitas oito hipdteses de diversificacdo para a fauna amazonica (HAFFER, 2008): (1)
Hipoétese Paleogeografica, (2) Hipotese dos rios como barreiras, (3) Hipotese Rio-refugio, (4)
Hipotese dos Refugios, (5) Hipdtese Museu, (6) Hipotese de Gradiente, (7) Hipotese
Densidade do dossel e (8) Hipotese Disturbio-vicariante.

Além dessas, outras hipdteses também sdo propostas para a regido, como por
exemplo, a Hipdtese Hidrogeologica, uma variagao da Hipotese Paleogeografica; e a Hipdtese
de Dispersao Costeira. Como nem todas as hipdteses se enquadram para explicar a diversidade
da fauna de peixes de 4gua doce, apenas algumas serao exploradas neste texto.

A “Hipotese dos Refligios” prediz que durante o Pleistoceno, mudangas climéaticas
teriam fragmentado a paisagem e permitido o isolamento e diferenciacdo de algumas
populacdes nessas areas (HAFFER, 2008). A “Hipdtese dos Rios como Refugios” une a essa
hipotese a ideia de que os rios poderiam ter funcionado como areas de refiigios, principalmente
durante os eventos de oscilagdes do nivel do mar no Pleistoceno (HAFFER, 1992; 1993; 2008).

A “Hipotese Museu”, de certo modo, adapta as hipoteses de refugio e de rios como
refiigios, pois considera que durante as variagdes de nivel do mar no Pleistoceno os trechos
altos dos rios serviram como areas de refigios, promovendo especiacdo (ROY et al., 1997;
FJELDSA et al., 1994; HAFFER, 2008). Essas trés hipoteses sdo defendidas por Hubert &
Renno (2006), que identificaram a ocorréncia de oito areas de refligio para a regido neotropical
durante o Pleistoceno, associando-as aos eventos de incursdes marinhas. Dois desses refugios
estdo localizados nas bacias do Tocantins e do Parnaiba, e podem ter servido como fonte

primaria de espécies para as bacias da RHANO, principalmente Itapecuru e Mearim.
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J& a “Hipotese de Gradiente”, considera a existéncia de fatores que influenciam a
distribuicdo das espécies gerando um gradiente sem que necessariamente, ocorra o isolamento
das populagdes (ENDLER, 1982; HAFFER, 2008). Nessa hipotese, as variagdes mais aceitas
sdo em relagdo a latitude e altitude, onde diferentes ambientes podem promover a diferenciagio
entre as espécies (ALBERT et al., 2011). Nas bacias presentes na RHANO podemos considerar
a latitude como principal fator que pode promover a diversificagdo através de um gradiente.
Nessa regido diferentes biomas e fitofisionomias estdo presentes e podem influenciar na
diferenciagdo das espécies.

As “Hipoteses Paleogeografica e Hidrogeoldgica” funcionam basicamente como
ideias opostas, a primeira gera diferenciacdo através de eventos vicariantes, que quebram o
fluxo génico entre as populagdes e a segunda promove o fluxo génico entre as populagdes
assim como a remocao de barreiras atuando, entdo, através de eventos de geodispersdo
(MACHADO et al., 2018). A hipdtese paleogeografica considera o surgimento de barreiras
intransponiveis para promover a diferenciacdo como, por exemplo, os paleoarcos existentes
em diversos rios (ALBERT et al., 2006). Ja a hipotese hidrogeoldgica considera a ocorréncia
de eventos de captura de cabeceiras de rios como eventos de geodispersdo, que retiram as
barreiras existentes entre as bacias e promovem a coloniza¢do de novas areas e posterior
diferenciagdo (HUBERT & RENNO, 2006).

Montoya-Burgos (2003) ¢ Hubert & Renno (2006) defenderam a “Hipotese de
Dispersao Costeira” para explicar as relacdes entre as drenagens amazonicas ¢ maranhenses.
De acordo com os autores, os eventos de especiacdo envolvendo essas areas teriam sido
promovidos principalmente pelas variacdes de nivel do mar. Durante as regressdes do final do
Mioceno, as conexdes entre deltas teriam possibilitado a dispersdo costeira, interrompida com
a elevacdo subsequente do mar. Thomaz & Knowles (2018) propuseram o uso do termo
“Dispersao por paleobacias” como meio de desmistificar e exemplificar melhor o que seria a
dispersdo costeira.

Em oposi¢do a hipdtese de dispersdo costeira, Piorski (2010) propds que as
diferencas ictiofaunisticas entre as drenagens amazOnicas ¢ maranhenses teriam sido
promovidas por um evento vicariante, protagonizado pela formagao da Serra do Tiracambu. A
idade aproximada deste evento coincide com a idade estimada para divergéncia entre linhagens
de Hypostomus envolvendo drenagens amazonicas e maranhenses (MONTOYA-BURGOS,
2003).

A Serra do Tiracambu € o principal divisor de d4guas no extremo oeste do Maranhao,

separando a rede hidrolégica do Estado da drenagem do Tocantins. Esta unidade
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geomorfologica foi formada durante o Mioceno-Plioceno (ca. 5,3 Ma) (COSTA et al., 1997) e
deve ter exercido um papel importante na diferencia¢do da ictiofauna entre as duas regides.
Estudos recentes (PIORSKI, 2010; CARVALHO-COSTA et al., 2011; ABREU,
2013; LUZ et al., 2015) tém apontado evidéncias de variagdes intraespecificas em peixes dos
rios do Estado do Maranhdo. As variacOes observadas foram detectadas usando tanto
marcadores moleculares como morfométricos e indicam a possibilidade de eventos de captura
de cabeceira ou de troca faunistica entre as principais bacias que compdem a rede hidrografica

do Estado.

2.3. Dispersao, Vicariancia e Geodispersio

Os principais eventos responsaveis pela diversificagdo das espécies sdo
classificados em trés categorias: dispersdo, vicaridncia e geodispersdo. Dispersio ¢
considerada como o processo de expansao da area de ocupagdo de uma espécie, a partir da
transposi¢do de uma barreira preexistente (DAGOSTA & PINNA, 2017). Vicariancia é
conceituada como o surgimento de barreiras que promovem a diferenciacdo das espécies
(NELSON & PLATNICK, 1981). J& geodispersdao pode ser considerada como o oposto da
vicariancia, onde a remocao de barreiras promove a convergéncia de espécies (HO et al., 2015;
LIEBERMAN, 2003)

Vicariancia ¢ geodispersao atuam como forgas opostas € ao mesmo tempo
complementares, pois se de um lado uma barreira surge promovendo o isolamento, de outro a
barreira desaparece promovendo convergéncia. Vicaridncia aumenta as taxas de especiagdo e
de exting¢do, enquanto geodispersdo as diminui, pois promove o fluxo gé€nico entre as
populacdes e mantém o tamanho minimo viavel (ALBERT et al., 2011).

Justamente por serem ideias opostas, mas complementares, sdo facilmente
confundidas, ja que quando uma ocorre a outra também ocorre, muitos pesquisadores passaram
a desconsiderar a ideia de geodispersdo e somente em trabalhos recentes o termo voltou a ser
considerado (ex. ALBERT & REIS, 2011; LIMA & RIBEIRO, 2011; RIBEIRO et al., 2013;
ROXO et al., 2014; TAGLIACOLLO et al., 2015), porém ainda gera muitas davidas e por
vezes ¢ confundido com vicaridncia (DAGOSTA & PINNA, 2017).

Ao se analisar a relag@o entre as espécies e entre as areas que sofreram esse tipo de
evento, espera-se encontrar clados reciprocamente monofiléticos para as linhagens que
ocorrem em bacias separadas por barreiras geologicas (vicaridncia). Do mesmo modo,
linhagens formadas através de eventos de geodispersdo devem ser encontrados em um clado

com espécies de bacias adjacentes (HUBERT et al., 2007).
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Eventos como o soerguimento dos Andes, variagao no nivel do mar, elevagao de
arcos e capturas de cabeceiras sdo considerados eventos vicariantes, pois proporcionam o
surgimento de uma barreira entre as populacdes de determinada area (ALBERT et al., 2011;
MACHADO et al., 2018). Curiosamente, eventos de variacdo no nivel do mar e captura de
cabeceiras também sdo considerados eventos de geodispersdo. Enquanto os eventos de
transgressdes marinhas serviram como barreiras para as populacdes, os eventos de regressoes
proporcionaram a geodispersdo (ALBERT et al., 2011).

Com relacdo a ocorréncia de capturas de cabeceiras, estes se comportam com certa
dualidade, pois enquanto que para a bacia capturada a perda de parte de seu curso funciona
como uma barreira ao fluxo génico entre as espécies (vicaridncia), este mesmo evento se
comporta de forma contraria para a bacia capturante (geodispersdo) (ALBERT &
CARVALHO, 2011; DAGOSTA & PINNA, 2017).

A dificuldade na identificagdo correta entre barreiras impermeaveis e
semipermeaveis, da datacao do tempo de existéncia das barreiras e dos taxons que ocorrem ao
seu redor, tem prejudicado a identificagdo de eventos vicariantes e de geodispersdo ao longo
da regido neotropical, assim como a estimativa correta do tempo de divergéncia entre as
linhagens de peixes de agua doce dessa regido (ALBERT & CARVALHO, 2011; ALBERT et
al.,2011; DAGOSTA & PINNA, 2017). Isso mostra a necessidade ndo apenas da identificagdo
das linhagens divergentes, mas também dos eventos ocorridos em determinada area para se

entender todo o processo de diversificagao das espécies.
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3. OBJETIVOS

3.1. Objetivo Geral
Analisar as relagdes historicas envolvidas na evolucdo de populacdes de peixes em

rios da Regido Hidrografica Atlantico Nordeste Ocidental (RHANO).

3.2. Objetivos especificos

e Identificar o grau de diferenciagdo genética de populagdes de peixes entre rios da
RHANO, considerando-se possiveis zonas de contato;

e Estimar as datas geoldgicas para diferenciagdo das populagdes, a partir de dados
moleculares;

e Identificar os eventos historicos responsaveis pela promocdo e pela manutencdo das
divergéncias entre as populagdes;

e Analisar as relagdes biogeograficas e filogenéticas entre a RHANO e bacias vizinhas,

enfatizando as bacias do Tocantins e do Parnaiba.
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“E passo a passo vai cumprindo a profecia do

beato que dizia que o Sertdo ia alagar.

O Sertao vai virar mar, da no coracao

O medo de que algum dia o mar também vire sertdo.”
(Trecho de ‘Sobradinho’ — Trio Nordestino)
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RESUMO

Documentamos os efeitos biogeograficos das flutuagdes do nivel do mar provocadas pelo
clima em peixes de dgua doce da Bacia Amazonica e Nordeste do Brasil a partir de
reconstrugdes paleogeograficas nos ultimos 10 milhdes de anos (Ma). Para cada intervalo
de um milhdo de anos, estimamos linhas costeiras maxima e minima, area minima para
93 sub-bacias com mudangas positivas no nivel do mar e drea méaxima para 58 sub-bacias
com alteragdes negativas no nivel do mar. Calculamos alteragdes na conectividade
hidroldgica das sub-bacias e a quantidade maxima de area que mudou (A') durante cada
intervalo de tempo. O nivel do mar mais alto nos tltimos 10 Ma foi de +35m acima do
moderno hé 5,5 Ma, e o nivel mais baixo foi de —122m na Ultima Méaxima Glacial (21-
25 Ka). Esses niveis do mar correspondem a 46 (max) e 16 (min) bocas de rios separadas
que chegam no mar, em comparagao com 35 na paisagem moderna. As respostas das sub-
bacias as flutuagdes do nivel do mar dependem da elevagao e da topografia, com respostas
mais fortes nas Planicies da Amazonia Oriental e na Planicie Costeira do Maranhdo, e
respostas mais fortes quando o nivel do mar sobe do que quando desce. As oscilagdes
climaticas globais ¢ as flutua¢des do nivel do mar nos tltimos 10 Ma aumentaram as taxas
de extin¢do nas Planicies da Amazonia Oriental e na Planicie Costeira do Maranhao,
afetando fortemente a biodiversidade e a biogeografia de peixes no norte da América do

Sul.

Palavras-chave: Biodiversidade, Biogeografia, Peixes de agua doce, Paleobiogeografia,

Paleoecologia, Mudanga climatica quartenaria, América do Sul.



41

INTRODUCAO

O conhecimento de que geleiras e calotas polares anteriormente cobriam
grandes por¢des do hemisfério norte em altas latitudes e altitudes revolucionou os campos
emergentes da geologia e da biogeogratia (AGASSIZ & BETTANNIER, 1840;
WALLACE, 1876: 35-49). Agora, entendemos que pouco ou nada em altas latitudes faz
sentido, exceto a luz das Oscilagdes Climaticas Globais (OCGs) que ocorreram nos
ultimos milhdes de anos (Ma) (por exemplo, HUNTLEY & BIRKS, 1983; JORDAN,
1997; BENNETT & WILLIS, 1995; HEWITT, 2000; 2004; CHEDDADI et al., 2005;
SVENNING & SKOV, 2007). As oscilagdes climaticas conduzidas por Milankovitch na
escala de dezenas a centenas de milhares de anos cada (BENNETT, 1990; SPIEGEL et
al., 2010), podem afetar a capacidade de dispersdo das espécies, especializacdes
ecologicas e faixas biogeograficas, todas agindo em conjunto para afetar as taxas de
especiacdo e extincdo (DYNESIUS & JANSSON, 2000; MITTELBACH et al., 2007).

As evidéncias acumuladas também implicam as OCGs na diversificacao
evolutiva de muitos taxons em baixas latitudes, incluindo os de florestas tropicais mega-
diversas (COLINVAUZX, 1993; 1996) e bacias hidrograficas (IRION et al., 1995; 2010).
Estudos de caso sdo conhecidos para montanhas tropicais (ANTONELLI et al., 2009;
FLANTUA & HOOGHIEMSTRA, 2018), florestas de terras baixas (SOBRAL-SOUZA
et al., 2015; ZEMP et al., 2017; RIBAS et al., 2018; TANG et al., 2018; LAVOR et al.,
2019) e ecossistemas aquaticos continentais (BAGLEY & JOHNSON, 2014) e marinho
(VERON, 1995; LUDT & ROCHA, 2015). As OCGs também foram implicadas na
diversificacdo de organismos em periodos geoldgicos anteriores (por exemplo,
BABCOCK etal., 2015; TENNANT et al., 2016).

Demonstrou-se que as OCGs impulsionam mudangas globais da circulacao
atmosférica e ocednica (ANDERSON et al., 2013) e mudangas regionais nas extensdes
de arcas de biomas de florestas ¢ savanas em baixas latitudes (LOWE & WALKER, 2014;
BAKER & FRITZ, 2015). A mudanga de regime hidrologico altera a quantidade de agua
e sedimentos que fluem pelos rios em areas de planicies (elevacdo <250 m), afetando a
produtividade priméria e a quantidade total de volume de habitats (POULSEN et al.,
2010; HOORN et al., 2010; HOPPNER et al., 2018). Por meio de mudangas no nivel do
mar eustatico, as OCGs alteram as linhas costeiras (MURRAY-WALLACE &
WOODROFFE, 2014), as extensoes de areas das bacias hidrograficas de planicies

(EINSELE, 2013) e as conexdes hidrologicas entre os rios que desembocam no mar
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(HANEBUTH et al., 2011; ROXO et al., 2014). E importante ressaltar que todos esses
ciclos gerados pelas OCGs ocorrem em fase (Figura 1.1), sob a influéncia comum da
forga orbital de Milankovitch (BENNETT, 1990; SPIEGEL et al., 2010).
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Figura 1.1. Efeitos das OCGs na biogeografia de tixons em planicies (<250 m) do norte da América
do Sul. a. Curva Eustatica do nivel do mar para os ultimos 5 Ma (Hansen et al., 2013) em relacdo ao
moderno (linha tracejada). Note a transi¢do no Pleistoceno Médio de ciclos curtos de menor amplitude para
maior amplitude e oscilagdes mais lentas c. 700 Ka. b. Curva do nivel do mar para o tltimo 1 Ma (caixa
tracejada em a). Otima interglacial indicada com numeragio impar de estagios de isétopos marinhos (EIM)
e maxima glacial com EIM de numeracao par (Lisiecki & Raymo, 2005). Note UMG (EIM 2) em c. 21 Ka
e UIG (EIM 5) em c. 130 ka. ¢. Esquema da evolugdo sincrona das caracteristicas da paisagem da planicie
sob for¢ca da OCG. Durante os interglaciais, os niveis do mar sdo mais altos, os climas sdo mais quentes e
umidos, as planicies t&ém mais cobertura florestal, as bacias hidrograficas das planicies sio menores, as
desembocaduras das planicies sdo mais separadas e as varzeas se acumulam.

Alguns dos importantes efeitos biogeograficos das flutuagdes do nivel do mar

sdao conhecidos hd mais de um século (por exemplo, MATTHEW, 1915;
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MOLENGRAAFF & WEBER 1921; ver resenhas de SIMPSON, 1940; DARLINGTON,
1957: 583-588). Os efeitos das mudangas na linha de costa sobre os taxons do artico foram
primeiramente bem documentados em Beringia (HOPKINS, 1959; 1973) e
posteriormente em Sundaland (BISWAS, 1973; VORIS, 2000). Hipoteses de refugio de
habitat em face das mudangas climéaticas foram propostas em latitudes altas (por exemplo,
LINDROTH, 1979) e baixas (por exemplo, HAFFER, 1969; PRANCE 1973; NICHOL,
1999). Os niveis flutuantes do mar afetam diretamente a qualidade e a quantidade de area
de habitat para espécies animais e plantas em planicies continentais (MONTOYA-
BURGOS, 2003; ALEIXO, 2004; LOVEJOY et al.,, 2006; HUBERT et al., 2007,
LEPRIEUR et al., 2011; LOPEZ-FERNANDEZ & ALBERT, 2011; ROXO et al., 2014).

Uma consequéncia proeminente das flutuagdes do nivel do mar ¢ a formacao
e erosdo periodicas das planicies de inundacdo dos rios, conhecidas como ciclo de Irion
(IRION, 1984; WESSELINGH et al., 2010). Durante periodos interglaciais, o alto nivel
do mar segura e diminui o fluxo de rios ricos em sedimentos das terras baixas (ou seja,
agua branca), permitindo que os sedimentos se estabelecam e formem planicies de
inundacdo, conhecidas na Amazonia como varzeas. Quando o nivel do mar diminui
durante os periodos glaciais, as varzeas sofrem erosdao a medida que o canal flui para o
nivel base mais baixo (IRION, 1976; 1984; ASSIS et al., 2015). Os ciclos de Irion foram
documentados pela primeira vez na bacia amazonica e agora foram relatados em sistemas
fluviais em todo o mundo (FULLER et al., 1998; BLUM & TORNQVIST, 2000;
BRIDGE, 2009; ARNELL, 2014). Os ciclos de Irion tém implicagdes importantes para o
acumulo de espécies nas planicies de inundacao de agua branca da Amazonia, um dos
ecossistemas continentais mais ecologicamente produtivos e densos em espécies da Terra
(MATTHEWS, 2012; ALBERT et al., 2011a; JUNK, 2013). Os efeitos biogeograficos
dos ciclos de Irion se estendem além dos rios e varzeas, afetando mudangas nos biomas
de florestas (ou seja, cobertura vegetal da paisagem) e regimes regionais de precipitacao
(HOORN et al., 2010; HEINRICH & ZONNEVELD, 2013; CLOETINGH & HAQ,
2015).

Estudos usando paleoclima para entender as distribui¢cdes biogeograficas de
taxons vivos estdo se expandindo no ambito taxondmico e geografico (por exemplo,
BIRD et al., 2005; HIIMANS & GRAHAM, 2006; DAVIES et al., 2009; BARVE et al.,
2011; GAVIN et al. ., 2014; BUENO et al., 2017). Estimativas globais de paleoclima
estdo agora disponiveis para varios momentos historicos, ao exemplo de WorldClim

(HIJMANS et al., 2004; FICK & HIJIMANS, 2017) e Paleoclimate Modeling
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Intercomparison Project (PMIP; BRACONNOT et al., 2007; OTTO-BLEISNER et al.,
2017), entre outros. Estdo disponiveis simula¢des para o Holoceno Médio (6 Ka),
Holoceno inferior (10 Ka), Ultima Méaxima Glacial (UMG, 21-25 Ka), Ultimo Precoce
Glacial (110 Ka) e o Ultimo Interglacial (UIG, 124-117 Ka) (datas de HORTON et al.,
2018). As estimativas paleoclimaticas para esses e outros momentos estdo melhorando
rapidamente (FLATO et al., 2013) e estdo se aprofundando no passado geoldgico (INSEL
etal., 2010; HOORN et al., 2013).

Apesar do poder explicativo relativamente alto da abordagem paleoclimatica
(por exemplo, MCGLONE, 1996; RICKLEFS, 2004), todos esses momentos historicos
representam uma janela de tempo estreita de um ou alguns milhares de anos e servem
como um substituto pobre para paleoclimas como um todo (ANTONELLI et al., 2009;
FLANTUA & HOOGHIEMSTRA, 2018; SILVA et al., 2018). Por exemplo, a UMG
ocorreu perto do final dos tltimos sete ciclos glaciais-interglaciais de grande amplitude e
relativamente lentos (c. 100.000 anos), que ocorreram ao longo de 700.000 anos desde a
transi¢ao do Pleistoceno Médio (ZACHOS et al., 2001; CLARK et al., 2006; HANSEN
et al., 2013). Além disso, havia cerca de 40 ou menos ocilagdes com amplitudes menores
e mais rapidas (c. 41.000 anos) no Pleistoceno Inferior (2,6 - 0,7 Ma). A UMG é, portanto,
uma descri¢cdo incompleta das condigdes durante o ultimo periodo glacial, sem falar no
clima durante todo o periodo Quaternario, que varia substancialmente ao longo do tempo
geologico e geograficamente entre os continentes.

Aqui relatamos um estudo sobre os efeitos das mudancas no nivel do mar na
paleogeografia de linhas costeiras na bacia amazonica e bacias hidrograficas adjacentes
do nordeste do Brasil. Geramos reconstrugdes paleogeograficas nos ultimos 10 milhdes
de anos, estimamos mudangas na area de habitat ¢ conexdes fluviais de bacias
hidrograficas e avaliamos os efeitos dessas mudancas geograficas na evolugdo dos peixes
de agua doce residentes. Os peixes amazonicos constituem uma das faunas de vertebrados
mais ricas e densas em espécies da Terra, com mais de 2.300 espécies representando uma
abundancia de fenotipos, distribui¢des geograficas e historias evolutivas (ALBERT et al.,
2006; LOVEJOY et al., 2010; TAGLIACOLLO et al., 2015; ALBERT et al., 2018). A
ictiofauna da Amazonia ¢, portanto, um excelente sistema para testar teorias alternativas
sobre os meios pelos quais fatores climaticos e geologicos afetam a biodiversidade em
ecossistemas aquaticos tropicais megadiversos (ALBERT etal., 2011b; REIS et al., 2016;
VAN DER SLEEN & ALBERT, 2018; DAGOSTA & PINNA, 2017). Em particular,

testamos a hipotese de que as OCGs contribuiram para a formagdo e manutengdo de
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padrdes modernos de diversidade de peixes no norte da América do Sul durante o periodo
de formacao do moderno rio transcontinental da Amazodnia, do Mioceno tardio ao recente

(c. 10 - 0 Ma; ALBERT et al., 2011a; 2018).

MATERIAL e METODOS
Delimitacio de area

Para delimitar as areas de estudo, utilizamos os mapas de sub-bacias
disponibilizados pela Agéncia Nacional de Aguas (ANA) em: http://metadados.ana.gov.
br/geonetwork/srv/pt/main.home. Para a Amazdnia e o Maranhdo usamos o shape
denominado “Nivel 2 de Sub-bacias do Plano Nacional de Recursos Hidricos” (ANA,
2006a) e para o restante do Nordeste do Brasil usamos o shape chamado “Nivel 1 de Sub-
bacias do Plano Nacional de Recursos Hidricos” (ANA, 2006b). Esses shapes fornecem
detalhes suficientes para medir as influéncias das mudancas no nivel do mar em bacias

de rios de terras baixas (Figura 1.2, Tabelas 1.1 e 1.2, Figura 1.S1).
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Figura 1.2. Bacias hidrograficas da Amazonia e Nordeste do Brasil com nivel do mar moderno (0 m) usado
em reconstru¢des paleogeograficas. Delimitagdo das sub-bacias apos ANA (2006a, b). Mapa base de
Weatherall et al. (2015). Designagdes de sub-bacias e propriedades geograficas pertinentes nas Tabelas 1.1
el.2.
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Tabela 1.1. Nomes de areas para mudancas positivas e negativas no nivel do mar para a Amazonia. Niveis
positivos do mar correspondem as areas numeradas na Figura 1.2 e niveis negativos do mar as areas
numeradas na Figura 1.S1.

Areas AmazoOnica

Nivel do mar positivo

Nivel do mar negativo

Numero |Nome da area (ANA) | Dagosta & Pinna, 2017 | Namero |Nome da area

1 Uaga 1 Oiapoque

2 Oiapoque Oiapok 2 Araguari

3 Litoral AP 3 Litoral AP

4 Araguari Araguari-Macari- 4 Litoral AP-PA
5 Amazonas 09 Amapa 5 Marajo 01

6 Amazonas 08 6 Maraj6 02

7 Amazonas 07 Jari 7 Jari

8 Jari 8 Capim

9 Marajo Amazonas Estuary 9 Lower Tocantins
10 PA-TO 10 Upper Tocantins
11 Foz do Tocantins Lower Tocantins 11 Araguaia

12 Baixo Tocantins 12 Xingu

13 Acara Capim 13 Amazonas 06
14 Guama 14 Curud-Uma

15 Amazonas 06 15 Trombetas

16 Amazonas 05 Trombetas 16 Jamanxim

17 Amazonas 04 17 Branco

18 Trombetas 18 Negro 01

19 Baixo Xingu Lower Xingu 19 Negro 02

20 Curud - Una 20 Negro 03

21 Baixo Tapajos Tapajos 21 Baixo Solimdes
22 Alto Tapajos 22 Amazonas 01
23 Iriri Iriri 23 Aripuana

24 Médio Xingu . 24 Negro 04

25 Alto Xingug Upper Xingu 25 Negrro 05

26 Amazonas 03 Urubu-Uatuma 26 Negro 06

27 Jamanxim Jamanxim 27 Japura

28 Amazonas 02 28 Jutai

29 Amazonas 01 29 Jurua

30 Madeira 5 Middle-Lower 30 Solimoes 01

31 Baixo Solimdes Madeira 31 Solimdes 02

32 Madeira 3 32 Purus

33 Jamai 33 Litoral AP 02
34 Negro 2 Branco 34 Litoral PA-MA
35 Negro 3 35 Litoral PA

36 Negro 4 Negro

37 Negro 1

38 Meédio Solimdes Purus

39 Baixo Purus




40 Médio Purus

41 Alto Purus

42 Acre

43 Me?delra~4 Madeira Shield

44 Aripuand . .
Tributaries

45 Machado

46 Japura Japura

47 Alto Solimdes

48 Jurua o

49 Jutai

50 Javari

51 Madeira 2

52 Madeira 1 Guaporé

53 Juruena Juruena

54 Teles Pires Teles Pires

55 Araguaia 2

56 Araguaia 1

57 Araguaia 3 Araguaia

58 Araguaia 4

59 Araguaia 5

60 Tocantins 1

61 Tocantins 2

62 Tocantins 3

63 Tocantins 4 Upper Tocantins

64 Tocantins 6

65 Tocantins 5

66

Tocantins 7

47
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Tabela 1.2. Nomes de areas para mudancas positivas e negativas no nivel do mar para o Nordeste do Brasil.
Niveis positivos do mar correspondem as areas numeradas na Figura 1.2 e niveis negativos do mar as areas

numeradas na Figura 1.S1.

Areas do Nordeste

Nivel do mar positivo

Nivel do mar negativo

Ntmero |Nome da Area | Nome da Area | Numero
67 Gurupi
68 Maracagumé )
69 Turiagu Gurupt 3
70 Lit. Ocidental
71 Mearim
72 Itapecuru Mearim 37
73 Munim
74 Peria

Peria 38
75 Preguicas
76 Baixo Parnaiba
77 Médio Parnaiba | Parnaiba 39
78 Alto Parnaiba
79 Litoral PI-CE
80 Jaguaribe Ceara 40
81 Apodi-Mossord
82 Potengi Lit. RN 41
83 Paraiba Lt. PB 42
84 Lit. AL-PE-PB |Lt. SE 43
85 Baixo SF
86 Sub-médio SF .
o7 Nicdio S Sao Francisco |44
88 Alto SF
89 Vaza-barris
90 Paraguacu
91 Contas Lt. Leste 45
92 Pardo
93 Sao Mateus

Analise paleogeografica



49

Registros climaticos diretos da América do Sul tropical estendem-se a apenas
400 Ka, a partir de sedimentos do Lago Titicaca (FRITZ et al., 2007; 2012), portanto o
conhecimento de climas e linhas costeiras anteriores deve ser recolhida de outros
conjuntos de dados. Foram geradas reconstru¢des paleogeograficas para 93 sub-bacias
delineadas pela ANA na bacia Amazdnica e bacias costeiras do Nordeste do Brasil
utilizando informacdes topograficas e batimétricas extraidas de um modelo digital de
elevagao (DEM) utilizando ferramentas hidroldgicas e espaciais disponiveis no ambiente
GRASS do QGIS 3.2.3 (QGIS Development Team, 2018). Usamos o DEM rotulado
“GEBCO_2014"” na resolucao espacial de 30 segundos de arco (cerca de 1 km) obtida em
http://www.gebco. net/ (WEATHERALL et al., 2015). Delimitamos o contorno das areas
em cada nivel do mar definido usando as ferramentas Contorno e Mascara, identificamos
elevagdo e diregoes de fluxo usando as ferramentas Preencher e Esculpir, estimamos os
limites das bacias usando a ferramenta Bacias Hidrograficas e os limites do canal
maritimo usando a ferramenta Lago.

Estimamos os niveis maximo e minimo do mar para cada intervalo de tempo
de um milhdo de anos para os ultimos 10 Ma usando a curva do nivel do mar Eustatico
de Hansen et al. (2013), e paleoclimas para os ultimos 5,2 Ma a partir do registro de
isotopos de oxigénio estavel de Lisiecki & Raymo (2005). Estimamos as extensdes de
areas maxima ¢ minima de cada sub-bacia para cada intervalo de tempo usando o
programa Image] 1.52a (ABRAMOFF et al., 2004), ¢ assumindo uma plataforma
geologicamente estavel da area de estudo nos ultimos 10 Ma (CAPUTO & SOARES,
2016). Usamos essas estimativas de areas maxima e minima para calcular A’, definido
aqui como a quantidade méaxima de area que mudou nos ultimos 10 Ma. Introduzimos A’
como um representante para os efeitos acumulados da mudancga do nivel do mar na area

de habitat durante um intervalo de tempo definido.

Relagio Espécie-Area

Para avaliar a magnitude das flutuagdes do nivel orientadas pelas OCGs sobre
a variabilidade do habitat, regredimos nossas estimativas de A’ em relacdo ao niimero de
espécies de peixes em cada sub-bacia para gerar uma Relagio Espécie-Area (SA'R).
Semelhante a familiar Relagdo Espécie-Area (SAR, PRESTON, 1962), o SA'R avalia
associacoes estatisticas entre a riqueza de espécies (ou seja, o nimero de espécies) € a
quantidade maxima de area que mudou ao longo de um intervalo de tempo definido

(Tabela S1-S5).



50

Estimamos o nimero de espécies de peixes para cada sub-bacia a partir de
registros disponiveis de museus e literatura. Para a Bacia Amazonica, usamos o conjunto
de dados de espécies de peixes de Dagosta & Pinna (2017), o mais completo atualmente
disponivel para peixes desta regido. A Tabela 1.1 mostra a correspondéncia entre nossas
areas e as sub-bacias de Dagosta & Pinna (2017). Para o Nordeste do Brasil (NEB)
utilizamos dados da Colecdo de Peixes da Universidade Federal do Maranhao
(CPUFMA) e varias fontes bibliograficas (REIS et al., 2003; SOARES, 2005; BUCKUP
etal., 2007; LUCINDA et al., 2007; SOARES et al., 2009; CAMELIER, 2010; MERONA
et al., 2010; BARROS et al,, 2011; BURGER et al., 2011; LIMA & CAIRES, 2011;
CLARO-GARCIA & SHIBATTA, 2013; GURGEL-LOURENCO et al., 2013; do
NASCIMENTO et al., 2014; RAMOS et al., 2014; MELO et al., 2016; BARTOLETTE
etal.,2017; DaCOSTA etal., 2017, DAGOSTA & PINNA, 2017; PIORSKI et al., 2017).
Nos estimamos a densidade de espécies a partir da equagdo: So = A® (ROSENZWEIG,
2004) onde b = 0,492 foi derivado empiricamente do SAR da Bacia Amazodnica e b =
0,474 para NEB e A ¢ a drea maxima afetada pela mudanga do nivel do mar (max-min)

para cada sub-bacia nos ultimos 10 Ma.

RESULTADOS

Nossas reconstrugdes paleogeograficas estimam que o nivel mais alto do mar
nos ultimos 10 Ma foi de 35 m acima do nivel moderno (ha 5,5 Ma), e que o nivel mais
baixo do mar foi 122 m abaixo do moderno, na UMG (c. 21-25 Ka; Tabela 1.3; Figura
1.3). Durante o nivel mais alto do mar, mares epicontinentais foram formados
denominados como os mares Marajé e Guajajara (Figura 1.3). Esses dois mares recebem
esses nomes porque a ilha de Marajo foi completamente inundada durante a elevacdo do
nivel do mar e em homenagem ao maior grupo indigena do estado do Maranhdo. Na
paisagem moderna, estes niveis do mar correspondem a 46 foz de rios distintas atingindo
o mar a + 35 m ¢ 16 foz de rios separadas a - 122 m. De nossas simulag¢des estimamos
que um aumento de 2 m no nivel do mar ¢ suficiente para inundar mais de 25% da area
total em algumas bacias na Amazonia, € 0 mesmo ocorre no Nordeste com um aumento

de Sm.



Figura 1.3. Nivel do mar maximo (35 m) ¢ minimo (-122 m) em comparagdo com o nivel do mar atual,
para a Bacia Amazodnica ¢ Bacias Costeiras do Nordeste do Brasil. Note que a 35 m, grandes areas do leste
da Amazodnia ¢ do Maranhdo foram inundadas pela agua do mar, ¢ 0 menor efeito das mudangas no nivel
do mar no resto do Nordeste do Brasil. Note 46 bocas de rios separadas a + 35 m ¢ 16 bocas de rios separadas
a-122m.

Tabela 1.3. Nivel maximo e minimo do nivel do mar quando comparado com o moderno para cada intervalo
de tempo de um milhdo de anos para os ultimos 10 Ma.

Ingl/i\:)ﬂo Nivel Min. (m) Nivel Max. (m) Variagdo (m)
10-9 7 34 27
9-8 5 25 20
8-7 2 34 32
7-6 1 29 28
6-5 -19 35 54
5-4 -16 26 42
4-3 -26 22 48
3-2 -64 12 76
2-1 -86 6 92
1-0 -122 10 132
10-0 -122 35 157

Durante os altos picos do nivel do mar no Mioceno Tardio e Plioceno (10 - 3
Ma), a maior parte ou a totalidade das desembocaduras dos rios nas planicies da
Amazodnia Oriental foram separadas, enquanto durante o Pleistoceno e Holoceno a
maioria dessas fozes estavam conectadas. Durante os mesmos intervalos houve muito
menos mudangas (de n = 22 para 10) na conectividade da foz dos rios no nordeste do
Brasil, ao longo da costa das bacias do Gurupi a Sao Pardo (do Estado do Maranhdo ao
Estado da Bahia). As areas mais profundamente afetadas pelas mudancas no nivel do mar
estdo nas terras baixas das bacias da Amazonia Oriental e nas bacias costeiras do

Maranhao (Figura 1.4).
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Figura 1.4. Distribuiciio continua das planicies tropicais no norte da América do Sul. PAC = Planicie
Amazonica Central; PCM = Planicie Costeira do Maranhdo; PAO = Planicie Amazonica Oriental; PAM =
Planalto da Amazonia Oriental; NEB = Nordeste do Brasil; PBO = Planicies Baixas do Orinoco. Grandes
corredeiras na Linha da Queda marcadas com circulos brancos: Volta Grande (VG) no rio Xingu, Tucurui
(TU) no rio Tocantins, Teotdnio (TE) no rio Madeira; e Sdo Gabriel (SG) no alto rio Negro. Contorno
topografico de 200 m (linha cinza) aproximadamente seguindo a linha de queda.

Das 58 paleobacias que exibiram mudangas no tamanho da 4rea durante os
niveis positivos do mar na area de estudo, somente a sub-bacia do Marajo foi
completamente inundada pelo mar, varias vezes durante os ultimos 10 Ma (Figura 1.5,
Figuras 1.S2-1.S5). Essa observacao promove uma explicagdo historica para uma riqueza
de espécies de peixes relativamente baixa, no presente, nessa area. Como as mudancgas
negativas no nivel do mar aumentam as 4reas das sub-bacias, mais sub-bacias foram
afetadas por mudancas positivas do que negativas, ja que as sub-bacias se conectam com

baixos niveis do mar e se separam com altos niveis do mar.
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Figura 1.5. Proporg¢do (como porcentagem do moderno) da area afetada pelas mudangas no nivel do mar
em 36 sub-bacias da Planicie da Amazdnia Oriental e 22 sub-bacias no Nordeste do Brasil. a) e ¢) resultados
para niveis do mar negativos. b) e d) areas para niveis do mar positivos. Numeros de bacias nas legendas
como na Figura 1.2, Tabelas 1.1 e 1.2, Figura 1.S1.

As maneiras pelas quais as sub-bacias respondem as mudancgas no nivel do
mar dependem dos detalhes geograficos de sua elevagdo e topografia. Sub-bacias com
baixa elevacdo e baixo relevo topografico (uma paisagem mais plana) exibem respostas
mais fortes; por exemplo, a sub-bacia 9 tem a maior retragdo em resposta aos aumentos
do nivel do mar, e a sub-bacia 33 a maior expansdo em resposta as mudangas negativas
no nivel do mar, ambas as areas na Amazonia (nomes na Tabela 1.1). No geral, as sub-
bacias da Planicie Amazdnica Oriental (PAO) e da Planicie Costeira do Maranhao (PCM)
tém respostas mais fortes tanto para o nivel do mar positivo quanto negativo do que as
sub-bacias de outras areas, incluindo as Planicie Amazonica Central (PAC), Planalto da

Amazonia Oriental (PAM) ou Nordeste do Brasil (NEB) (Tabela 1.4).

Tabela 1.4. Numeros de sub-bacias afetadas por mudangas positivas e negativas no nivel do mar. Nomes
das sub-bacias como na Figura 1.4.

Min. sub- Max. sub-

Areas bacias bacias Variagao (%)
PAO 5 17 340
PCM 3 9 300
NEB 7 13 186
PAC 14 16 114
PAM 0 0 0

Total 29 55 190
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As andlises de SA'R compararam os valores de densidade de espécies de peixe
de sub-bacias modernas com as diferencas maximas nas extensdes de area destas sub-
bacias nos ultimos 10 Ma (Figura 1.6). O SA'R de 11 grandes sub-bacias na Bacia
Amazonica, cada uma com uma area superior a 10.000 km?, mostrou uma forte correlagao
(R? =0,7135). Os outros SA'Rs mostram pouca ou nenhuma correlagio, sugerindo que
mudangas na extensdo de area ndo afetaram fortemente a riqueza de espécies de sub-

bacias menores ou de sub-bacias no NEB.

N=21
R?=0.0368

N=17
204 R?=0.7045 20

N=11 sl
Rz=0.7135

0 30000 60000 90000 30000 60000 90000 0 5000 10000 15000

Area

d

0.100-

Area

N =06
R?*=0.1575

N=09
. R? = 0.1269

Area

0.075=-

SD
D

0.050 -

0.025-

20000 40000

Area

20000 30000 40000 0

Area

0 10000

\ J

Figura 1.6. Relagdo Espécie-Area de peixes de d4gua doce em sub-bacias da Bacia Amazénica e Nordeste
do Brasil (NEB). Linha superior: niveis do mar positivos. a) Bacia Amazonica, 17 sub-bacias. b) Bacia
Amazonica, 11 sub-bacias > 10.000 km?. ¢) NEB, 21 sub-bacias. Linha inferior: niveis negativos do mar.
d) Bacia Amazénica, 6 sub-bacias. €) NEB, 9 sub-bacias. SD = Densidade de Espécies como: So = A’, em
que b = 0,492 foi derivado empiricamente do SAR da Bacia Amazonica e b = 0,474 para NEB e A = area
maxima afetada pela variagdo do nivel do mar (max-min) em relagdo ao passado 10 Ma.

DISCUSSAO

Nossas reconstrugdes paleogeograficas indicam uma magnitude maior das
flutuacdes climaticas e do nivel do mar causadas pelas OCGs nas faunas de peixes da
planice da Amazonia Oriental e do nordeste brasileiro do que na Amazonia Ocidental.
Nos propomos um modelo conceitual no qual incursdes marinhas com aumento do nivel
do mar durante o Mioceno Tardio e Plioceno resultaram em taxas de extingdo mais altas

para taxons restritos a esses habitats de planicie (Figura 1.7). De acordo com esse modelo,
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as regressdes marinhas com diminuicdo do nivel do mar facilitaram a dispersdo e a
recolonizagdo desses habitats de planicie a partir de tdxons originalmente localizados em
areas adjacentes a montante da Amazonia Ocidental. Nosso modelo propde que climas
flutuantes na Amazonia Oriental, com rdpidas mudangas das margens litorineas e
coberturas de vegetacdo, servissem para fragmentar populacdes demograficamente e
geneticamente, reduzindo suas abundancias absolutas e tamanhos efetivos de populagao,
aumentando assim seus riscos de extirpagdo local e extingdo total de espécies
(MCLAUGHLIN et al., 2002; PECL et al., 2017). Em contraste, regimes climaticos e de
vegetagdo mais estdveis na Amazonia Ocidental promoveram maiores abundancias e
tamanhos efetivos de populagdo, reduzindo assim os riscos de extirpagdo e extingdo a
longo prazo (WHITELEY et al., 2015). Nosso modelo difere de algumas hipdteses
anteriores (por exemplo, JEGU, 1992; NORES 1999) sobre as influéncias das incurses
marinhas na biogeografia amazdnica, concentrando-se na extingdo € ndo na especiagao, €
refor¢a as conclusdes de outros estudos em taxons terrestre (COSTA et al., 2018) e
aquaticos (RODRIGUES-FILHO et al., 2018b) implicando o papel da estabilidade

ambiental na preservagado da alta riqueza de espécies da Amazonia.

a. Consequéncias na biodiversidade  b. Area da baciae c. Biomas de Vegetagao
das oscilagdes climaticas conectividade da

foz do rio .
Ao +35m Moderno

Figura 1.7. Variacdo geografica em OCGs no norte da América do Sul. a. Magnitude da biodiversidade
em consequéncia das oscilagdes climaticas. Limite da bacia amazonica moderna indicada em preto para
referéncia. As setas indicam gradientes reciprocos dos efeitos de oscilagdo climatica. Note maiores
oscilagdes com maior risco de extingdo para o leste, e maior entrada de sedimentos (ou seja, produtividade)
e conectividade do rio para o Ocidente. b. Mudangas na area das bacias de planicie e conectividade da foz
do rio associada a flutuagdes do nivel do mar. Mapa base de Weatherall et al. (2015) mostrando linhas
costeiras a -122 m de altitude na UMG c. 25 Ka e +35 m de elevagdo em 6-5 Ma. c¢. Biomas vegetais
modelados no moderno e na UMG. Verde ¢ floresta de dossel fechada, laranja ¢ cerrado e vermelho palido
¢ a caatinga (Costa et al. 2018). Nota: Todos estes fatores estdo previstos para aumentar a riqueza de
espécies para o Ocidente.
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Nosso modelo preve que as flutuagdes do nivel do mar e do clima no Neogeno
Tardio contribuiram para a formagao de um inesperado gradiente longitudinal de riqueza
de espécies em peixes da planicie amazonica. Na moderna bacia amazdnica, ha menos
espécies de peixes nas partes a jusante (oriental) do que a montante (ocidental) do rio
Amazonas e muitos de seus maiores afluentes (ALBERT et al. 2011a). Esse padrao ¢ o
oposto do observado na maioria dos grandes rios do mundo, onde geralmente ha mais
espécies a jusante (MUNEEPEERAKUL et al., 2008). Esse desequilibrio na riqueza de
espécies entre as planicies da bacia ocidental e oriental da Amazodnia é previsto sob um
modelo em que as recolonizagcdes da Amazodnia Oriental ocorreram apds regressodes
marinhas e extingdes na Amazonia Oriental durante o Plioceno ¢ o Quaternario. Este
modelo de aumento das taxas de extingdo impulsionado pelas OCGs na planicie da
Amazobnia Oriental também ajuda a explicar padrdes biogeograficos em certos clados de
aves que foram submetidos a colonizagdo e diversificacdo na Amazdnia Oriental durante
o Plioceno (RIBAS et al., 2011; ARAUJO-SILVA et al., 2017).

As flutuagdes climaticas e do nivel do mar conduzidas no Neogeno tardio
pelas OCGs podem ter afetado a evolucao dos taxons tropicais das terras baixas através
de uma ou mais de varias vias interligadas (Figura 1.8). Uma dessas vias ¢ um conjunto
de consequéncias geograficas que sdo maiores perto da foz dos grandes rios da planicie.
Essas consequéncias geograficas surgem dos efeitos combinados das mudangas no nivel
do mar sobre a quantidade de habitat das planicies de inundacao (ciclos de Irion), area da
bacia e conectividade da foz do rio. Uma segunda via envolve as consequéncias
ecoldgicas das mudangas associadas as mudancas climaticas, como a Produtividade
Primaria Liquida (PPL) e biomas florestais que afetam muitos aspectos da ecologia da
dispersao e da genética populacional nos taxons da planicie amazonica (SVENNING et
al., 2015). Essas consequéncias ecoldgicas sao mediadas por mudangas na area de habitat,
tamanhos populacionais e padroes de fluxo génico e, conectividade populacional /

demografica.
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Figura 1.8. Efeitos das oscilagdes climaticas globais (OCGs) na evolu¢io dos tixons tropicais de
varzea. Mudangas nos climas globais ¢ nos niveis do mar eustatico afetam a geografia regional, a evolugéo
¢ os padrdes de biodiversidade. Espécie* indica os valores combinados de riqueza de espécies (numero de
espécies), composigdo de espécies (identidade de espécie) e distribuigdes biogeograficas de espécies.
Ecologia inclui interagdes bidticas que afetam a persisténcia e a coexisténcia de espécies (por exemplo,
Antonelli et al., 2018, figura 5).

Flutuagdes no nivel do mar impulsionadas pelas OCGs episodicamente
isolaram e conectaram populacdes de organismos aquaticos em bacias da planicie
amazodnica em escalas de tempo de 10*-10° anos. A teoria da evolucdo postula que
oscilagdes no tamanho da populagdo e na conectividade genética aumentarao as taxas de
especiacdo e extingdo, ou rotatividade de espécies (STANLEY et al., 1990; FLANTUA
et al., 2019). No entanto, sob as flutuagdes das OCGs, as taxas de extingdo podem ter
excedido as taxas de especiacdo na Amazonia Oriental € no nordeste do Brasil, reduzindo
a riqueza total de espécies nas regides. As incursdes marinhas devem extirpar rapida e
completamente as populacdes de taxons de dgua doce e terrestre dentro da zona de
inundacao direta e aumentar ainda mais o risco de extin¢ao de taxons confinados as bacias
hidrograficas das areas de terras baixas (HUGUENY et al., 2011; LUDT & ROCHA,
2015). No entanto, as flutuagdes das OCGs podem ocorrer muito rapidamente para que
muitas populagdes alopatricas se tornem totalmente divergentes geneticamente em
espécies distintas (isto €, especiacdo prolongada sensu ETIENNE & ROSINDELL,
2012). O tempo necessario para concluir a especiagdo (ou seja, a duracdo de um evento
de especiagdo) ¢ pouco conhecido para a maioria dos taxons (ETIENNE et al., 2014;
RABOSKY et al., 2018). Os tempos de divergéncia de linhagem entre as espécies irmas
de peixes de agua doce neotropicais, estimados a partir de filogenias moleculares
calibradas no tempo, geralmente estdo na faixa de 5 a 10 Ma, com tempos de divergéncia
minimos quase sempre maiores que 1 Ma (por exemplo, ROXO et al., 2017; MACHADO
et al., 2018).
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As influéncias das OCGs sugeridas aqui para reduzir a diversidade de
espécies na Amazonia Oriental e no nordeste do Brasil contrastam e complementam
fatores geograficos e climaticos com a hipotese de manter alta riqueza de espécies na
Amazoénia Ocidental. Modelos paleoclimaticos publicados sugerem diferentes historias
climaticas para a Amazodnia Oriental e Ocidental durante o Quaternario, com aumentos
modestos na precipitagdo na Amazonia Ocidental e diminui¢cdes na Amazdnia Oriental
durante os periodos glaciais (CHENG et al., 2013; WANG et al., 2017). Todos esses
fatores estdo associados ao aumento da riqueza de espécies em muitos tdxons neotropicais
na Amazoénia Ocidental no mesmo periodo (WEIR, 2006; HOORN et al., 2010;
ANTONELLI & SANMARTIN, 2011; RULL, 2011; SMITH et al., 2014; BACON et al.
2015; ANTONELLI et al., 2018). Além disso, os ambientes aquaticos na Amazonia
Ocidental tém uma extensdo cada vez mais constante de cobertura florestal, maior
rendimento de sedimentos (por unidade de volume de habitat) e maior produtividade
priméria (ALBERT et al., 2011c). Por outro lado, a Amazonia Oriental possui menor
entrada de sedimentos e produtividade priméria e menos conectividade na foz do rio
(ARANTES et al., 2017; BENONE et al., 2017; RODRIGUES-FILHO et al., 2018a).

Nossas reconstru¢des paleogeograficas indicam que, durante o Quaternario,
havia cerca de quatro vezes mais bocas de rios separadas na maxima baixa em
comparagdo com os niveis maximos do mar (Figura 1.3). No entanto, as conexdes das
bocas dos rios podem ser um fraco preditor de conexdes hidroldgicas entre esses rios,
devido as plumas de agua doce langadas das bocas dos rios e movimentos longitudinais
dos peixes ao longo das planicies interiores e costeiras (ALBERT et al. 2006; 2011c).
Além disso, os modelos paleoclimaticos preveem menor vazao geral da dgua do rio
durante periodos glaciais mais frios e secos (BHATTACHARYA et al., 2016; RIDDICK
et al., 2017). Essa correlagdo entre a vazao total da d4gua e o regime climatico pode servir
para diminuir as conexdes hidrolégicas entre bacias durante periodos de baixa do nivel

do mar e aumentar essas conexdes quando os niveis do mar sdo mais altos.

CONCLUSAO

Os resultados deste estudo sustentam uma perspectiva emergente de que as
OCGs conduzem processos regionais e paisagisticos que contribuem para a geragdo de
padroes de biodiversidade tropical (DYNESIUS & JANSSON, 2000; ANTONELLI et
al., 2018) em planaltos (ANTONELLI et al., 2009; FLANTUA & HOOGHIEMSTRA,
2018) e planicies (SOBRAL-SOUZA et al., 2015; ZEMP et al., 2017; RIBAS et al., 2018;
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TANG et al., 2018; LAVOR et al., 2019). Flutuagdes nas linhas costeiras do norte da
América do Sul ao longo de milhdes de anos afetaram profundamente as conexdes
geograficas e as condigdes ecologicas de organismos que habitam rios de planicie e
varzeas. Essas mudangas tiveram efeitos previsiveis sobre as taxas de dispersdo,
especiacdo e extingdo desses organismos e, portanto, sobre seus padrdes gerais de
biogeografia e biodiversidade em escalas locais e regionais.

Com a descoberta da Idade do Gelo no século XIX e a descoberta de
flutuacdes ciclicas do nivel do mar no século XX, os cientistas passaram a perceber o
importante papel do clima global e das escalas de tempo geoldgico na formagao de
padrdes regionais de biogeografia e biodiversidade. Esses conceitos bastante abstratos,
de vastos processos impessoais que operam sobre escalas espaciais e temporais quase
insondaveis, sdo dificeis de serem percebidos por muitos humanos, intelectualmente bem
como emocionalmente.

No entanto, os termos e conceitos cientificos estdo gradualmente sendo
incorporados as culturas populares em todo o mundo, enriquecendo nosso entendimento
comum ¢ admira¢do pelas imensas escalas e complexidade da natureza (MACY &
BROWN, 1998). E sob essa luz que oferecemos, para sua consideragio, a letra de uma
cangao escrita por Ronaldo Barbosa, do grupo de musica folclérica Boi Caprichoso, de
Manaus, Brasil. Embora enderegadas a paleo-indios e ndo a peixes, essa letra ilustra como
perspectivas cientificas e poéticas podem ser tecidas em uma impressdo unificada do

tempo geoldgico.
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Amazonia Quaternaria

Portugués

0, o, paleoindio

Eu vi chegar

Os primeiros primitivos
Andarilhos da glaciagdo

Errantes cagadores

Aos brandos predadores
Deixaram desenhos nas pedras de ica
E lascas de ceramica aroxi

Para onde eles foram?
Restaram-me as pontas de pedras
Usadas nas lanc¢as

Como arma de caga ou de guerra
Amazobnia quaternaria
Pré-historia

Dos grandes animais.

Inglés

Oh, Oh, paleoindian

I saw arrive

The first primitives

Glacier walkers

Wicked hunters

To the soft predators

They left drawings on the stones of ica
And ceramic shavings aroxi
Where did they go?

I was left with the tips of stones
Used on spears

As a hunting or war weapon
Quaternary Amazon

Prehistory

Of the great animals.
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MATERIAL SUPLEMENTAR
Tabela 1.S1. Nuimero de espécies de peixes e tamanho da 4rea usados para gerar os
valores de SA'R para 17 sub-bacias na bacia amazdnica presentes no painel A da Figura

1.6. DE = Densidade de Espécies.

Numero de

Tamanho da area (Km?)

Nome da area espécies Max Min leerenga DE
(max-min)

Amazonas Main Channel 886 108.406,78 0 108.406,78 2,16
Middle-Lower Madeira 696 250.270,83 186.602,98 63.667,85 1,54
Amazonas Estuary 171 96.593,22 35.111,47 61.481,75 0,6
Purus 408 420.656,62 389.164,47 31.492,15 0.7
Trombetas 405 214.305,1 184.177  30.128,1 0,97
Negro 642 357.252,57 328.587,14 28.665,43 1,19
Capim 172 69.556,05 47.422,74 22.133,31 0,71
Urubu-Uatuma 201 106.818,39 85.497,89  21.320,5 0,67
Oiapok 101 36.293,48  22.314,5 13.978,98 0,58
Jari 160 69.902,24  58.957,9 10.944,34 0,66
Araguari-Macari-Amapa 62 37.486,81 27.470,82 10.015,99 0,35
Madeira Shield Tributaries 314 270.995,04 261.397,63  9.597,41 0,67
Tapajos 309 117.417,55 107.950,61  9.466,94 0,99
Lower Xingu 359 55.281,63 49.170,26  6.111,37 1,67
Japura 415 62.162,53 57.887,57 4.274,96 1,82
Branco 600 162.215,06 158.144,27  4.070,79 1,64
Lower Tocantins 398 64.786,36 61.836,61 2.949.75 1,71
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Tabela 1.S2. Numero de espécies de peixes e tamanho da area usados para gerar os
valores de SA'R para 11 sub-bacias na bacia amazdnica presentes no painel B na Figura

1.6. DE = Densidade de Espécies.

Tamanho da area (Km?)

Numero de

Nome da area espécies Max Min Diferenga DE
(max-min)

Amazonas Main
Channel 886 108.406,78 0 108.406,78 2,16
Middle-Lower Madeira 696 250.270,83 186.602,98 63.667,85 1,54
Amazonas Estuary 171 96.593,22 35.111,47 61.481,75 0,6
Purus 408 420.656,62 389.164,47 31.492,15 0,7
Trombetas 405 214.305,1 184.177  30.128,1 0,97
Negro 642 357.252,57 328.587,14 28.665,43 1,19
Capim 172 69.556,05 47.422,74 22.133,31 0,71
Urubu-Uatuma 201 106.818,39 85.497,89  21.320,5 0,67
Oiapok 101 36.293,48  22.314,5 13.978,98 0,58
Jari 160 69.902,24  58.957,9 10.944,34 0,66

Araguari-Macari-Amapa 62 37.486,81 27.470,82 10.015,99 0,35
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Tabela 1.S3. Numero de espécies de peixes e tamanho da area usados para gerar os
valores de SA'R para 21 sub-bacias nas bacias do nordeste presentes no painel C na Figura

1.6. DE = Densidade de Espécies.

, Tamanho da area (Km?)
, Numero de -
Nome da area . . Diferenga DE
especies Max Min .
(max-min)
Gurupi 13 44.682,79 30.930,77 13.752,02 0,08
Maracagumeé 9 6.072,23  3.421,12 2.651,11 0,14
Turiagu 41 11.705,42  3.838,77 7.866,65 0,48
Lit. Ocidental 7 7.700,05 91,18 7.608,87 0,10
Mearim 100 87.499,1 70.264,06 17.235,04 0,45
Itapecuru 100 46.077,58 42.578,78 3.498.8 0,62
Munim 37 13.354,63 10.924,16 243047 0,41
Peria 28 3.967,1 1.699,86 2.267,24 0,55
Preguicas 29 6.359,29  5.994,55 364,74 0,46
Parnaiba 129 292.231,42 286.155,81 6.075,61 0,33
Litoral PI-CE 17 51.525,02  41.000,5 10.524,52 0,10
Jaguaribe 50 64.301,02 61.528,33 2.772,69 0,26
Apodi-Mossoro 45 52.619,24 48.137,68 4.481,56 0,26
Potengi 63 26.236,45 21.448,68 4.787,77 0,51
Paraiba 35 16.604,63  15.824.,5 780,13 0,35
Lit. AL-PE-PB N/A 37.358,74 32.860,29 4.498,45 N/A
Sao Francisco 191 574.066,66 570.833,54 3.233,12 0,36
Vaza-barris 20 26.816,2 24.467,91 2.348,29 0,16
Paraguacu 87 111.150,86 106.760,48 4.390,38 0,35
Contas 51 58.112,84 56.836,25 1.276,59 0,28
Pardo 46 93.642,25 91.775,78 1.866,47 0,20

Sdo Mateus 40 57.491,43 51.324,64  6.166,79 0,22
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Tabela 1.S4. Numero de espécies de peixes e tamanho da area usados para gerar os
valores de SA'R para 6 sub-bacias na bacia amazonica presentes no painel D na Figura
1.6. DE = Densidade de Espécies.

Tamanho da area (Km?)

Nome da area Num§r9 de . Diferenca DE
especies Max Min .
(max-min)
Oiapok 101 121.936,13 82.769 39.167,13 0,02
Araguari-Macari-Amapa 62 87.624,79 83.512,14 4.112,65 0,01
Amazonas Estuary 343 185.902,12 173.434,83 12.467,29 0,04
Jari 160 60.117,13 60.074,01 43,12 0,04
Lower Tocantins 398 61.534,93 61.224,23 310,7 0,10

Upper Tocantins 333 281.195,47 281.195,47 753,29 0,03
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Tabela 1.S5. Numero de espécies de peixes e tamanho da area usados para gerar os

valores de SA'R para 9 sub-bacias nas bacias do nordeste presentes no painel E na Figura

1.6. DE = Densidade de Espécies.

, Tamanho da area (Km?)
, Numero de .

Nome da area L . . Diferenca DE

especies Max Min .

(max-min)

Gurupi 70 130.717,16  75.964,08 54.753,08 0,34
Mearim 237 187.900,52  172.576,8 15.323,72 0,78
Peria 57 15.958,18 9.926,75 6.031,43 0,73
Parnaiba 129 354.227,32 339.770,79 14.456,53 0,31
Ceara 112 172.995,04 159.464,79 13.530,25 0,38
RN 63 27.537,81 22.181  5.356,81 0,55
SE N/A 41.557,18 33.533,79  8.023,39 N/A
PB 35 36.824,2  32.296,79  4.527,41 0,26
Sao Francisco 191 641.103,5 639.619,57 1.483,93 0,34
Leste 244 357.316,87 329.364.,37 27.952,5 0,59
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Figura 1.S1. Area de estudo com nivel do mar negativo maximo (-122 m).
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Figura 1.S2. Os niveis maximo e minimo de nivel do mar identificados para a Amazonia
e o nordeste do Brasil entre 10 e 7 Ma. Acima: nivel do mar por um periodo entre 10 ¢ 9
Ma. Médio: nivel do mar por um periodo entre 9 ¢ 8 Ma. Abaixo: nivel do mar por periodo

entre 8 e 7 Ma.

Minimo Maximo
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Figura 1.S3. Os niveis maximo e minimo de nivel do mar identificados para a Amazonia
e o Nordeste do Brasil entre 7 € 4 Ma. Acima: nivel do mar por um periodo entre 7 € 6
Ma. Médio: nivel do mar por um periodo entre 6 ¢ 5 Ma. Abaixo: nivel do mar por periodo

entre 5 e 4 Ma.
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Figura 1.S4. Os niveis maximo e minimo de nivel do mar identificados para a Amazonia
e o Nordeste do Brasil entre 4 e 1 Ma. Acima: nivel do mar por periodo entre 4 e 3 Ma.
Me¢dio: nivel do mar por um periodo entre 3 ¢ 2 Ma. Abaixo: nivel do mar por periodo

entre 2 ¢ 1 Ma.
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Figura 1.S5. Os niveis maximo e minimo do nivel do mar identificados para a Amazonia
e o nordeste do Brasil entre 1 Ma e a corrente. Acima: nivel do mar por um periodo entre

1 Ma e a corrente. Abaixo: nivel atual do mar.
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RESUMO

A ictiofauna da Amazonia é uma das mais diversificadas do mundo, mas os
peixes das bacias costeiras adjacentes do estado do Maranhdo, no Nordeste do Brasil,
ainda sdo pouco conhecidos. Utilizamos métodos filogeograficos, filogenia de
comunidade e de diversidade beta filogenética para estudar a historia biogeografica de
peixes das bacias costeiras do estado do Maranhdo. Nds relatamos um total de 160
espécies de peixes das bacias da regido do Maranhao, representando um aumento de 93%
sobre os resultados de estudos anteriores. Todas as assembleias de espécies de peixes do
Maranhao sdo polifiléticas, com apenas alguns supostos pares de espécies irmas
habitando a regido. As divisdes modernas das bacias hidrograficas do Maranhdo nao
formam barreiras substanciais para a dispersao de espécies de peixes de dgua doce, e sdo
mais efetivamente modeladas como ilhas biogeograficas do que como provincias
biogeograficas. Em conjunto, esses resultados sugerem que a ictiofauna maranhense foi
montada sob a influéncia de varios processos de evolucdo macroevolutiva (extingao,
dispersdo) e paisagistica, durante o Mioceno e Plioceno, bem como pelas caracteristicas
ecologicas modernas da regido. Os resultados indicam que as distintas condigdes
geologicas e climaticas e a historia do Nordeste do Brasil restringiram fortemente a

formagdo de faunas aquaticas em bacias costeiras do estado do Maranhao.
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INTRODUCAO

Relativamente pouco se sabe sobre os peixes que habitam os rios costeiros do
estado do Maranhdo no nordeste do Brasil, o que se deve principalmente a falta de estudos
taxondmicos e ecoldgicos na regido (ver PIORSKI et al., 2007, 2017; BARROS et al.,,
2011; RAMOS et al., 2014). Sobre a sistematica, variagdo geografica e biogeografia dos
peixes desta regido encontramos ainda menos informacdo publicada. Até o momento,
nenhuma lista de espécies foi publicada individualmente para cada bacia da regido do
Maranhdo, e a regido ¢ frequentemente tratada como uma Unica unidade geografica (por
exemplo, PIORSKI et al., 1998; ROSA, 2003; SOARES, 2005; BARROS et al., 2011;
CARVALHO-COSTA et al., 2011). As bacias hidrograficas do Maranhdo sdo as vezes
combinadas com a bacia do Parnaiba (por exemplo, ROSA, 2003; RAMOS et al., 2014),
que ocorre apenas parcialmente no Estado do Maranhao. A diversidade de peixes relatada
anteriormente nos rios do Maranhdo inclui 83 espécies em 65 géneros, 31 familias e 10
ordens (SOARES, 2005; BARROS et al., 2011).

Esse conhecimento escasso da ictiofauna do Maranhdo ¢ parcialmente, uma
consequéncia do equivoco comum de que esta fauna ¢ um subconjunto do baixo rio
Amazonas ou dos rios das Guianas. Abell et al. (2008) contribuiram para esse equivoco
circunscrevendo a regido do Maranhdo na ecorregido do Estuario do Amazonas e
Drenagens Costeiras (mimero 323). Dependendo da abordagem utilizada, os rios da
Amazonia Oriental fazem parte de uma ou mais areas distintas de endemismo. Muitos
estudos incluiram as bacias da Amazoénia Oriental no restante da Amazoénia (GERY,
1969; ABELL et al., 2008), ou com as bacias do Nordeste brasileiro (VARI, 1988).
Enquanto, outros consideraram estas bacias como areas independentes (LUNDBERG et
al., 1998; HUBERT & RENNO, 2006; DAGOSTA & PINNA, 2017).

Géry (1969) relatou uma maior similaridade entre as ictiofaunas do
Maranhdo e da Amazonia, enquanto Vari (1988) considerou a ictiofauna maranhense um
hibrido dos rios do Nordeste e Sdo Francisco, separando-a do rio Amazonas. Lundberg

et al. (1998) consideraram os rios do Maranhao uma area separada, nem Amazonia nem
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Nordeste, mas uma 4rea unica, uma concepgao seguida por Hubert & Renno (2006) e
Dagosta & Pinna (2017), com algumas diferengas na extensao das areas dessas regioes.
No entanto, ¢ necessario enfatizar que nenhum desses estudos reconheceu um nimero
substancial de espécies presentes nos rios do Maranhdo, sendo 66 o maior nimero de
espécies registrado em Dagosta & Pinna (2017).

Os rios do estado do Maranhdo percorrem uma ampla planicie costeira de
terras baixas, uma geografia que se acredita ter facilitado as trocas hidrologicas e
faunisticas entre as varias bacias através da captura de tributérios laterais e da anastomose
das bocas dos rios (HUBER, 1998; WILKINSON et al., 2006). A captagao do rio ou da
cabeceira altera o fluxo de dgua de uma bacia para outra, expandindo a drenagem
receptora ¢ contraindo a drenagem doadora (CHRISTOFOLETTI, 1975; OLIVEIRA,
2010). Acredita-se que a captura de rios ajude a explicar a composi¢cdo observada de
espécies de peixes das bacias hidrograficas do Maranhdo (Piorski, 2010; Abreu, 2013).
Considera-se que este processo continuo, perenemente ligando e separando porcdes de
bacias hidrograficas adjacentes, aumente a diversidade bioldgica de organismos aquaticos
obrigatorios, aumentando as taxas de dispersdo e especiagdo, e reduzindo as taxas de
extingdo em algumas espécies (ALBERT & CRAMPTON, 2010; ALBERT & REIS,
2011). Evidéncias para a captura de rios do Maranhdo incluem muitos cotovelos ou
mudangas abruptas nos cursos dos rios (PIORSKI, 2010).

Acredita-se também que as mudancas eustaticas no nivel do mar no
quaternario tenham afetado a biogeografia e a biodiversidade das bacias hidrograficas que
drenam a planicie costeira do Maranhao. Sucessivas transgressdes (avangos) e regressoes
(recuos) marinhas mudaram as linhas de costa e remodelaram as paisagens ribeirinhas
(DIAS et al., 2014; HUBERT & RENNO, 2006; LOVEJOY et al., 2006). Grandes
transgressdes marinhas nas bacias sedimentares do Maraj6 e Sdo Luis ocorreram no final
do Mioceno ¢ do Plioceno (11,6 — 2,6 Ma). Essas incursdes marinhas transitorias
resultaram em mares costeiros rasos conhecidos como Mar de Pirabas (SOARES
JUNIOR et al., 2011) e no Golfao Maranhense (AB'SABER, 1960; PETRI & FULFARO,
1983), quando os niveis do mar subiram a 15 m acima do nivel moderno, e as bocas de
muitos rios costeiros estavam desconectadas. Em tempos de regressdo marinha, como na

Ultima Méaxima Glacial (UMG) c. 26,5 - 20,0 ka (CLARK et al., 2009), os niveis do mar
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estavam a até 122 m abaixo do nivel moderno, e muitos rios da planicie costeira do
Maranhao estavam conectados em suas bocas (COSTA et al., 1997; PIORSKI, 2010).
Aqui nés fornecemos um estudo abrangente dos peixes das bacias costeiras
do Estado do Maranhao, com o objetivo de entender como a evolucdo da paisagem e as
conexdes historicas entre os rios impulsionam a formagdo de assembleias regionais de
espécies de peixes. Fornecemos a lista mais completa de espécies de peixes da regido até
0 momento, comparamos a riqueza e composi¢cao de espécies entre bacias, estimamos a
diversidade filogenética dessa fauna e descrevemos as semelhangas faunisticas desses rios
com as da bacia amazonica. Nos relatamos um total de 160 espécies de peixes das bacias
da regido do Maranhdo, representando 77 novos relatos de espécies ou um aumento de
93% em relagdo ao maior nimero relatado anteriormente. Concluimos que eventos
geologicos passados e paisagens ecologicas atuais contribuem para os padroes modernos

de distribuicdo de espécies de peixes nesta regido.

MATERIAL E METODOS
Composicao da Ictiofauna

O levantamento da distribuicio das espécies de peixes das bacias
hidrograficas do estado do Maranhdo (Figura 2.1) foi realizado, através do exame do
material disponivel na Cole¢do de Peixes da Universidade Federal do Maranhio
(CPUFMA) e de dados disponibilizados através de artigos de revisdo e de levantamento
de espécies, atlas, livros e catdlogos (REIS et al., 2003; SOARES, 2005; BUCKUP et al.,
2007; LUCINDA et al., 2007; SOARES et al., 2009; MERONA et al., 2010; BARROS
etal,2011; LIMA & CAIRES, 2011; CLARO-GARCIA & SHIBATTA, 2013; RAMOS
et al., 2014; MELO et al., 2016; BARTOLETTE et al., 2017; DAGOSTA & PINNA,
2017; PIORSKI et al., 2017). Nao foi possivel fornecer estimativas da integridade da
amostragem para esses registros de coleta, pois os dados necessarios para a analise de

rarefacdo ndo estdo disponiveis.
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Figura 2.1. Bacias hidrogréficas do Estado do Maranhdo.

Estrutura filogenética de comunidade

Relagdes filogenéticas para todas as 160 espécies de peixes do Maranhao
foram estimadas usando uma combinacdo de hipoteses filogenéticas disponiveis na
literatura e seguindo o método proposto por Aquino & Colli (2017). A construgao dessa
relacdo seguiu trés passos. 1) A filogenia proposta por Betancur-R et al. (2013) gerada a
partir de 20 genes nucleares ¢ um gene mtDNA (16S), foi utilizada como “esqueleto”. 2)
Espécies encontradas no Maranhdo, mas ausentes na arvore ‘“esqueleto” foram
adicionadas manualmente como politomias com os grupos mais proximos presentes.
Filogenias publicadas foram usadas para estabelecer essas relagdes: Mirande (2010) para
Characiformes; Bockmann (1998), de Pinna (1998), Albornoz (2006), Sullivan et al.
(2006), Chiachio et al. (2008), Pereira (2008), Cramer et al. (2011) e Martins (2012) para
Siluriformes; Hrbek et al. (2007) para Poecilidae; Albert (2001), Lovejoy et al. (2010) e
Tagliacollo et al. (2016) para Gymnotiformes; Ilves et al. (2018) para Cichlidae, e
Nakatani et al. (2011), Betancur-R et al. (2013) e Chen et al. (2013) para todos os outros
grupos. 3) Espécies que ndo estdo presentes no maranhdo foram excluidas usando o
software Phylomatic versdo 3, disponivel online (http://phylodiversity.net/phylomatic/).

A arvore resultante incluindo as 160 espécies de peixes do Maranhao
apresenta os ramos todos do mesmo tamanho. A data¢do da arvore foi estimada através

do algoritmo Branch Length Adjustment (BLADIJ) no programa Phylocom 4.2 (WEBB et
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al., 2008). A filogenia datada usada em todas as analises de filogenética de comunidade

estd representada na Figura 2.2 e no arquivo Nexus (Tabela 2.S1).

\Cyprinodontiformes
[ ]
[ ]
e L Beloniformes

‘Mugiliformes

Perciformes

o Gobiiformes

Siluriformes

Figura 2.2. Hipotese filogenética gerada para as 160 espécies nas bacias do Maranhdo.

Para complementar esta filogenia, em seguida construimos uma matriz de
presenga-auséncia para todas as 160 espécies e cada bacia hidrografica estudada para
avaliar a diversidade filogenética usando o pacote picante 1.7 (KEMBEL et al., 2010) do
R. Usamos os parametros de Mean Pairwise Distance (MPD) e Mean Nearest Taxon
Distance (MNTD) para medir a estrutura filogenética das assembleias locais em cada

bacia hidrografica (WEBB et al., 2002). O MPD calcula as distancias filogenéticas entre



99

todos os possiveis pares de espécies como uma estimativa da estrutura filogenética das
assembleias de espécies. O MNTD calcula as distancias entre cada espécie e seu vizinho
mais préximo na mesma assembleia, capturando variagdes na ponta da filogenia (WEBB,
2000). Os valores de MPD e MNTD observados em cada assembleia sdo entdo
comparados pelo teste z a uma amostra de 999 filogenias geradas aleatoriamente para
avaliar se elas divergem significativamente do acaso. Pontuagdes maiores que 2,0 com
valor de p do teste z <0,05 indicam dispersdao filogenética, com maior distancia
filogenética entre as espécies do que o esperado. Valores menores que -2.0 com p> 0,95
indicam que as assembleias sdo agrupadas filogeneticamente; isto é, a distAncia
filogenética entre eles ¢ menor que a esperada em uma arvore gerada aleatoriamente.
Valores entre -2,0 ¢ 2,0 indicam aleatoriedade filogenética, ou seja, a distancia entre
espécies ocorre de forma aleatoria (CAVENDER-BARES et al., 2004). Para reduzir o
impacto do efeito de amostragem sobre os resultados, todas as anélises foram realizadas
usando o algoritmo de tamanho de efeito padronizado (SES) disponivel no pacote picante
(KEMBEL et al., 2010), através de 999 randomizag¢des comparando as comunidades com
um modelo nulo e aplicando um teste Z.

Nos também usamos o picante para calcular a riqueza de espécies (SR) e a
diversidade filogenética de Faith (PD) (FAITH, 1992). O indice de SR ¢ calculado a partir
da soma da quantidade de espécies na area estudada sem levar em consideracdo nenhum
outro indice, enquanto que o indice de PD ¢ calculado a partir da soma dos comprimentos
dos ramos da arvore para cada espécie presente na area e, portanto, fornecida em milhdes
de anos (Ma) (FAITH, 1992).

Nos usamos o indice PhyloSor, que quantifica a fracdo de comprimentos de
ramificagdo compartilhada por sitio (BRYANT et al, 2008), para avaliar a
filobetadiversidade entre assembleias. A filobetadiversidade foi calculada usando o
pacote picante para medir o grau de espécies compartilhadas entre bacias. Este indice foi
comparado com duas medidas de distancia geografica: distancias euclidianas e de varzeas
(por exemplo, ALBERT et al., 2011a). A filobetadiversidade entre cada par de bacias
hidrograficas foi entdo comparada com medidas de distancia geografica entre essas
bacias, euclidianas (linha reta) e talvegue (linha do vale), usando um teste de Mantel com

99.999 permutagdes no pacote ape 5.1 (PARADIS et al., 2004).
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Reconstrucao de paleodrenagens

Para entender a influéncia das alteragdes do nivel do mar na distribuicao das
espécies de peixes de dgua doce nesta area, estimamos limites de paleodrenagens para o
nivel maximo e minimo do mar ao longo dos Ultimos 10 Ma com base no resultado da
analise de estrutura filogenética de comunidade. Para isto foram utilizadas informacgdes
topograficas e batimétricas extraidas de um modelo de elevagdo digital (DEM)
GEBCO_2014 a uma resolugdo de 30 arco-segundo (c. 1 km; http://www.gebco.net/) no
QGIS3.2.3 usando o método descrito por Thomaz et al. (2015).

Esta reconstru¢do de paleodrenagem mostrou que todas as nove bacias
hidrograficas modernas do Maranhdo formavam apenas trés paleodrenagens na UMG
quando o nivel do mar estava 122 m abaixo do nivel moderno e a maioria das areas destas
bacias estavam total ou parcialmente submersas quando o nivel do mar estava 35 m acima
do nivel moderno ha 5,5 Ma (HANSEN et al., 2013) (Figura 2.3), estes resultados
mostram que as mudancas no nivel do mar podem influenciar a distribuicao das espécies
nesta area assim como os limites das bacias. As trés paleodrenagens identificadas para a
UMBG estao estruturadas da seguinte forma. Uma dessas paleodrenagens incluiu as areas
das modernas bacias do Gurupi, Maracagumé e Turiagu e parte da bacia do Litoral
Ocidental. Uma segunda paleodrenagem foi formada pelas modernas bacias do Mearim,
Itapecuru, Munim e parte das bacias do Litoral Ocidental e do Perid. Uma terceira
paleodrenagem foi formada pela moderna bacia de Preguicas e parte da bacia do Peria.

Para evitar resultados tendenciosos devido ao baixo nimero de espécies,
combinamos as bacias com baixo nimero de espécies com outras bacias na analise de
estrutura filogenética de comunidade. Para isso foram utilizados dois critérios: 1) conexao
das bocas na reconstru¢ao da UMG e, 2) alta semelhanga faunistica (ntimero de espécies
compartilhadas) quando as bacias estdo conectadas com mais de uma bacia na
reconstru¢do da UMG. Assim, com base nesses critérios, a area denominada “Turiagu”
corresponde aqui as bacias combinadas do Turiagu, Gurupi, Maracagumé ¢ Litoral

Ocidental nas analises desenvolvidas neste trabalho.
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Fig. 2.3. Reconstrucdo da area de paleodrenagens do Maranhdo. a. 35 m acima do nivel moderno. b. 122
m abaixo do nivel moderno. Note que todos os rios modernos fluiram através de trés paleodrenagens na
UMG (-122 m). Note que as semelhangas das faunas de peixes podem ser explicadas em parte pela conexdo
passada entre as bacias. Essas paleo-conexdes também justificam como as bacias com baixa riqueza de

espécies foram combinadas para as analises da biogeografia historica.

RESULTADOS
Estrutura filogenética de comunidade

Nos identificamos a ocorréncia de 160 espécies de peixes de dgua doce nas
bacias hidrograficas do Maranhdo, representando 12 ordens e 39 familias (Tabela 2.S2).
Isso aumenta a diversidade conhecida desta regido em 77 espécies (~93%), oito familias
(~26%) e duas ordens (20%) sobre todos os estudos anteriores. Destas 160 espécies, 16
sdo consideradas endémicas para esta regido, as vezes compartilhadas com a bacia
adjacente do Parnaiba, ¢ uma espécie introduzida no Brasil, Oreochromis niloticus
(Linnaeus, 1758) originalmente importada para fins comerciais (VICENTE et al., 2014)
e provavelmente liberado apds a reproducdo em cativeiro. As ordens com o maior niimero
de espécies sao Characiformes e Siluriformes, com 65 ¢ 46 registros, respectivamente. As
familias com o maior nimero de representantes sao Characidae, Cichlidae e Loricariidae
com 24, 17 e 15 espécies respectivamente (Tabela 2.1). A riqueza de espécies de peixes
nas bacias hidrograficas do Maranhao ¢ significativamente correlacionada com a area da
bacia (1> = 0,875, p = 0,007919) e o valor do exponente espécies-area (z =0,43) é

classificado como “arquipelagico” por Rosenzweig (2004) (Figura 2.4).
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Figura 2.4. Relagdo espécies-area (SAR) para peixes de agua doce das bacias do Maranhdo. Dados para

160 espécies.

Os resultados das andlises de MPD e MNTD para cada bacia ndo foram
significativamente diferentes daqueles extraidos de uma filogenia aleatéria (Tabela 2.2),
indicando que a distancia filogenética entre as espécies nao ¢ significativamente diferente
do que seria esperado ao acaso. Isso ndo fornece evidéncia de que as assembleias sejam

filogeneticamente agrupadas ou dispersas nas pontas da filogenia ou em toda a sua area.

Tabela 2.1. Resumo dos dados usados nas analises das bacias do Maranhao. Ntimero de espécies de peixes,
géneros, familias, extensdo de area e categoria geografica para cada bacia. O valor total para as categorias
taxondmicas ndo corresponde ao somatdrio devido a sobreposi¢do de composicdo nas bacias. 1 = ANA,
2015; 2 =NUGEDO, 2016

Area
Bacias Categorias (Km?) Familias Géneros Espécies

Itapecuru Terras baixas/Escudo brasileiro  54.979! 32 78 100
Preguicas Terras baixas 6.707> 17 25 29
Peria Terras baixas 5.3952 17 28 28
Munim Terras baixas 15.918? 19 35 37
Mearim  Terras baixas/Escudo brasileiro  100.126! 31 70 100
Turiagu Terras baixas 88.099! 26 47 56

Total 271.225 39 100 160

Na analise do PD, recuperamos recentes eventos de colonizagdo e curtos
tempos de diversificagdo. Tomados em conjunto com o indice recuperado de SR, isso

sugere que as bacias de Itapecuru e Mearim sofreram eventos que levaram as espécies a



103

divergirem por mais tempo do que as outras bacias, 9,8 € 9,7 Ma, respectivamente (Tabela
2.2).

Tabela 2.2. Resumo dos indices comparando ariqueza de espécies e diversidade filogenética entre as bacias
do Maranhio. Note que os resultados sdo consistentes com eventos de colonizagdo recentes e curto tempo
de diversificagdo. Valores de PD e riqueza de espécies para as bacias do Itapecuru e Mearim indicam
eventos antigos. Todas as bacias mostraram ter a composi¢ao de suas espécies filogeneticamente aleatorias,
o que indica que a distancia filogenética entre clados (MPD) ou pares de espécies irmas (MNTD) ndo ¢é

significativamente diferente do que seria esperado ao acaso.

PD ses.PD ses.MPD ses. MNTD

Bacias SR (Ma) ses.PD (p) ses.MPD (p) ses. MNTD (p)
Itapecuru 100 9,853 -0,264 0,391 -1,211 0,120 -0,394 0,340
Preguicas 29 4,624 1,369 0,899 2,135 0,995 1,166 0,872
Peria 28 4,228 0,412 0,666 0,666 0,726 0,461 0,672
Munim 37 4,295 -1913 0,024 -3,363 0,001 -0,938 0,190
Mearim 100 9,711 -0,721 0,242  -2,309 0,016 0,157 0,563
Turiacu 56 6,392 -0,365 0,360 -2,456 0,013 0,080 0,545

Os resultados da analise da filobetadiversidade (Tabela 2.3) e as outras
medidas de distancia geografica entre bacias (Tabela 2.4), mostraram que os limites das
bacias ndo constituem barreiras substanciais a dispersdo e ao fluxo génico, e que a
distancia geografica nao dificulta fortemente a dispersdo em peixes de agua doce desta
regido.

Tabela 2.3. Resumo dos indices de filobetadiversidade para as bacias do Maranh3o.

Bacias Itapecuru Preguicas Peria Munim Mearim
Itapecuru

Preguicas 0,502

Peria 0,546 0,697

Munim 0,587 0,559 0,588

Mearim 0,701 0,483 0,532 0,564

Turiagu 0,655 0,492 0,608 0,646 0,678

Tabela 2.4. Distancias entre as bacias do Maranhao usando trés métodos: filobetadiversidade (Phylosor),
distdncia Euclidiana e distidncia de vérzea (talvegue). Niimeros abaixo da diagonal correspondem aos

valores da estatistica z e os nimeros acima da diagonal, aos valores de p.

Distancias Phylosor Euclidiana Varzea

Phylosor X 0,192 0,053
Euclidiana 2,077 X 0,461
Varzea 12,654 5,496 X
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DISCUSSAO
Composicio da ictiofauna

Os numeros de espécies de peixes no Maranhdo sdo substancialmente mais
altos do que os relatados em estudos publicados anteriormente (PIORSKI et al., 1998;
2003; 2007; 2017; REIS et al., 2003; SOARES, 2005; BARROS et al., 2011). Este
aumento no nimero de espécies € principalmente devido a incorporagdo dos dados
disponiveis da CPUFMA. Entre as bacias exclusivas do estado do Maranhao, as bacias
do Mearim e Itapecuru sdo as mais estudadas até hoje, principalmente por serem as
maiores bacias e, portanto, terem maior importancia econdomica (SOARES, 2005;
BARROS et al., 2011). Piorski et al. (1998) encontraram, para a regido inferior da bacia
do rio Itapecuru, 41 espécies pertencentes a 36 géneros e 13 familias, enquanto Barros et
al. (2011) registraram 69 espécies, representando 65 géneros, 29 familias e 10 ordens, nos
trés setores da bacia. O maior nimero de espécies das ordens Characiformes, Siluriformes
e Cichliformes corrobora a literatura existente, em que estes grupos sao os mais diversos
para a regido e para bacias proximas, bem como para as familias Characidae, Cichlidae e
Loricariidae (PIORSKI et al., 1998; REIS et al., 2003; RAMOS et al., 2005, 2014;
BUCKUP et al., 2007; BARROS et al., 2011).

No entanto, o numero total de espécies identificadas para a regido ¢ maior do
que os relatos recentes da literatura. Hubert & Renno (2006) incluiram 33 espécies de
Characiformes para toda a regido de endemismo Maranhdo, que engloba os rios
exclusivos do Maranhdo e algumas bacias no estado do Para. Em nossa lista registramos
a ocorréncia de 65 Characiformes, quase o dobro do niimero relatado anteriormente. Em
um trabalho mais recente sobre a biogeografia de peixes neotropicais de agua doce, em
que algumas bacias do Maranhdo foram consideradas, Dagosta & Pinna (2017)
construiram o maior banco de dados sobre distribui¢do de espécies para a regido
amazonica, com aproximadamente 5.000 espécies. No entanto, ¢ apesar dos esfor¢os
empreendidos pelos autores, eles ndo conseguiram obter muita informacdo sobre a
distribuicdo de peixes nas bacias do Maranhdo, agrupando a bacia de Gurupi com a bacia
do Capim devido a uma lacuna de informacao e considerando apenas as bacias do Mearim

e [tapecuru para sua analise, alcancando um total de 66 espécies para a regido.
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Os resultados descritos acima demonstram que as bacias do Maranhdo foram
subamostradas ou mesmo desconsideradas em estudos anteriores sobre a fauna de peixes.
Em vista disso, o presente estudo compreende o maior banco de dados ja cadastrado para
espécies de peixes de agua doce das drenagens costeiras do Maranhao, com um total de

160 espécies.

Estrutura filogenética de comunidade

A andlise da diversidade filogenética mostra que as bacias do Itapecuru e
Mearim tém os maiores valores de SR e PD, o que é compativel com areas que tenham
experimentado eventos relacionados a diversificagdo de espécies (extingao e especiagdo)
h4 mais tempo e apresentam a composi¢do de espécies mais filogeneticamente distinta
(WEBB et al., 2002). Por outro lado, as outras drenagens tém uma composi¢do de
espécies filogeneticamente mais proximas, caracteristica de areas recém-colonizadas ou
que passaram por eventos mais recentes, com menos tempo para especiagdo (WIENS &
DONOGHUE, 2004; PROCHES et al., 2006; DAVIES et al., 2007, PAVOINE &
BONSALL, 2011; AQUINO & COLLI, 2017).

Isso também € evidéncia de que eventos historicos, como incursdes marinhas
no final do Mioceno e do Plioceno, podem ter deixado uma assinatura sobre a composi¢ao
de espécies de peixes do Maranhdo (LUNDBERG et al., 1998; SOARES JUNIOR et al.,
2011; ALBERT et al., 2018). A formacdo da fauna presente no norte da América do Sul
foi bastante afetada pelos eventos de incursio marinha (LOPEZ-FERNANDEZ &
ALBERT, 2011). O Estado do Maranhao foi fortemente afetado por incursdes maritimas,
uma vez que a maior parte de sua area esta abaixo dos 300 m de altitude (ALBERT &
REIS, 2011). Durante esses periodos, e devido a sua localizacdo e tamanho, as bacias do
Mearim e Itapecuru foram as menos afetadas na regido, sendo mais protegidas pela
distancia geografica e topografia das mudangas paleogeograficas que afetaram as outras
bacias.

Segundo Hansen et al. (2013), as oscilagdes do nivel do mar causadas pelos
periodos glaciais promoveram um aumento de até 30 m acima do nivel atual durante o
Mioceno, cerca de 8 Ma, e influenciaram a regido até o Pleistoceno Médio (~1 Ma), sendo
as bacias do Maranhdo diretamente afetadas por essas variagdes. Como todas estas bacias

terminam no mar na paisagem moderna, e sdo fortemente influenciadas pela variacao das
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marés, elas experimentaram impactos consideraveis durante varios periodos de aumento
do nivel do mar, algumas com duragdo de at¢ 800.000 anos (LUNDBERG et al., 1998;
NORES, 2004). Além das incursdes marinhas, dados geoldgicos (PETRI & FULFARO,
1983; COSTA et al., 1997) mostram que a reativagdo de falhas tectonicas durante o
Mioceno e o Plioceno pode ter afetado os limites das bacias hidrograficas entre as bacias
do Maranhdo. Em conjunto, esses eventos climatologicos e geoldgicos podem ter
resultado em trocas bioticas entre as diversas drenagens por dispersao ao longo da planicie
costeira e por trocas tributdrias de cabeceiras, aumentando assim as semelhancas
faunisticas entre algumas bacias.

De acordo com Hubert & Renno (2006) algumas espécies de peixes de dgua
doce podem ter persistido em porgdes a montante das bacias do Parnaiba e Tocantins
durante incursdes marinhas a cerca de 5 Ma. Combinando essas informag¢des com os
valores de PD encontrados para as drenagens costeiras do Maranhao, propomos que essas
areas a montante possam ter servido como um refugio filogenético, como foi proposto
para outras regides geograficamente circunscritas do norte da América do Sul (por
exemplo, bacia de Maracaibo; ALBERT et al., 2006). Essas areas a montante podem
entdo ter servido como area de origem para a posterior formagdo das assembleias de
espécies de peixes das terras baixas do Itapecuru e Mearim. A dispersdo de espécies entre
estas areas apos eventos de incursdo marinha foi possivelmente auxiliada pela captura de
rios e geodispersdo. Esses eventos podem ter ocorrido entre as bacias do Parnaiba e
Itapecuru, na regido do Parque Estadual de Mirador, onde as duas bacias compartilham
uma maior proximidade entre seus limites.

Outra possivel area de captura de cabeceiras trans-bacias é a area entre
Tocantins, Mearim e as nascentes de Gurupi e Turiagu, em um paleodelta (~2,5 Ma)
localizado proximo a cidade moderna de Tucurui. Tal ligagdo entre essas bacias pode ter
proporcionado tempo de conexao suficiente para promover um fluxo de espécies, mesmo
apoOs o surgimento inicial da Serra do Tiracambu a cerca de 5,3 Ma, o principal divisor
dessas drenagens na paisagem moderna (COSTA et al., 1997; SOARES JUNIOR et al.,
2011).

Biogeografia historica
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Em conjunto, as analises filogeograficas, filogenética de comunidade e de
filobetadiversidade do presente estudo indicam a importincia de eventos geoldgicos e
flutuagdes do nivel do mar durante o final do Mioceno e do Plioceno na formacgao das
assembleias de espécies de peixes do Maranhdo. Em contraste, as fronteiras modernas das
bacias hidrograficas do Maranhdo ndo parecem constituir barreiras substanciais a
dispersdo e ao fluxo gé€nico dos peixes de dgua doce da regido. O expoente da relagdo
espécie-area (z = 0,43) da regido do Maranhdo ¢ consistente com a interpretagao dessas
bacias como um arquipélago biogeografico, onde a riqueza de espécies ¢ controlada por
dispersdo e extingdo, e onde a especiagdo nio contribui substancialmente para a formacao
de riqueza de espécies. Como resultado, as bacias do Maranhdo sdo mais efetivamente
modeladas como ilhas biogeograficas do que como provincias biogeograficas
(ROSENZWEIG, 2003; ALBERT et al., 2011b).

Estes resultados também esclarecem as variagcdes genéticas intra-especificas
encontradas em certas espécies de peixes nesta area (PIORSKI, 2010; CARVALHO-
COSTA et al.,, 2011; ABREU, 2013; LUZ et al., 2015). Nesses estudos, diferentes
espécies compartilham haplotipos entre as bacias do Mearim, Itapecuru e Parnaiba,
indicando dispersdo e talvez eventos de geodispersio (HUBERT et al., 2007). Nos
estudos que incluem sequéncias da bacia do Turiacu, essas amostras formaram um clado
separado, normalmente mais proximo dos peixes amazonicos do que dos peixes
maranhenses (ABREU JMS, observagdo pessoal), um indicativo de eventos de
vicariancia (HUBERT et al., 2007). Além disso, andlises mais especificas de grupos
taxondmicos do rio Turiagu indicam a ocorréncia de novos taxons aparentemente Unicos
a essa drenagem (SARAIVA et al., in prep;, GARAVELLO et al., in prep.). A
reconstru¢do de paleodrenagens e o surgimento da Serra do Tiracambu (COSTA et al.,
1997; SOARES JUNIOR et al., 2011) sdo uma explica¢do razoavel para a separagdo da
bacia do Turiagu das demais bacias, promovendo o isolamento dessa area ¢ a
diferenciagdo da ictiofauna associada.

Dados geologicos disponiveis sugerem que os eventos durante o0 Mioceno € o
Plioceno foram periodos importantes para a separagao das bacias do Maranhao, Tocantins
e Amazonas. Um evento importante foi o surgimento da Serra do Tiracambu, principal
divisor entre as drenagens do Maranhdo e Tocantins-Amazonas. Ao mesmo tempo, a

bacia do Parnaiba foi exposta aos mesmos eventos que as bacias do Maranhdo. Esses



108

eventos sugerem que a fauna regional ¢ relativamente jovem e que as espécies podem
ainda estar colonizando a area. A especiagdo entre as populagdes das diversas bacias pode
ser influenciada pela configuracio ecologica da regido. A area do Maranhdo exibe uma
configuragdo ecologica singular, com uma historia geologica e bidtica Unica e distinta, e
¢ mais do que apenas uma area de transicdo entre as areas mais bem estudadas da

Amazonia imida e ecozonas aridas do Cerrado e Caatinga.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Tabela 2.S1. Arquivo Nexus para a hipotese filogenética da Figura 2.2.

((((((((((((Boulengerella_cuvieri:0.070178,((Acestrorhynchus_falcatus:0.099046,Acestr
orhynchus_heterolepis:0.099046,Acestrorhynchus_lacustris:0.099046),(Cynodon_gibbu
5:0.066646))),(((Hemiodus_argenteus:0.058126,Hemiodus_microlepis:0.058126,Hemi
odus_parnaguae:0.058126,Hemiodus_unimaculatus:0.058126),(Caenotropus_labyrinthi
cus:0.062796,((((Leporinus_affinis:0.058234,Leporinus_ friderici:0.058234,Leporinus_
piau:0.058234),(Schizodon_dissimilis:0.058234,Schizodon_vittatus:0.058234)):0.04681
0),(((Prochilodus_brevis:0.031239,Prochilodus_lacustris:0.031239,Prochilodus_nigrica
ns:0.031239):0.040580),(Curimatella_dorsalis:0.099662,(Curimata_cyprinoides:0.0996
62,Curimata_macrops:0.099662,Curimata_roseni:0.099662),(Steindachnerina_notonota
:0.099662,(Psectrogaster_falcata:0.099662,Psectrogaster rhomboides:0.099662):0.0000
00):0.015533):0.000000):0.000000):0.012576):0.007738):0.006695):0.013766)),(((Elac
hocharax_pulcher:0.126262,(Characidium_bimaculatum:0.126262,Characidium_fasciat
um:0.126262,Characidium_zebra:0.126262):0.000000),(((Hoplias_malabaricus:0.14328
0,(Nannostomus_beckfordi:0.153082,Nannostomus_unifasciatus:0.153082):0.007665):
0.006118),((Gasteropelecus_sternicla:0.101698,(((Metynnis_lippincottianus:0.058834,(
Myloplus_torquatus:0.049121,(Mylossoma_unimaculatum:0.049121,(Pygocentrus_natt
ereri:0.049121,(Serrasalmus_brandtii:0.049121,Serrasalmus_eigenmanni:0.049121,Serr
asalmus_marginatus:0.049121,Serrasalmus_rhombeus:0.049121))):0.000000):0.001194
):0.006695):0.012576):0.007738),(((Ctenobrycon_hauxwellianus:0.037075,Ctenobryco
n_spilurus:0.037075),((Triportheus_angulatus:0.080209, Triportheus_signatus:0.080209
),((((Bryconops_affinis:0.058834,Bryconops_caudomaculatus:0.058834,Bryconops_me
lanurus:0.058834):0.000000):0.022808),((((Phenacogaster pectinata:0.058834,((Charax
_gibbosus:0.037075,Charax_leticiae:0.037075),(Roeboides_affinis:0.037075,Roeboides
_margareteae:0.037075,Roeboides_sazimai:0.037075):0.000000):0.010527):0.020104),
(((((Tetragonopterus_chalceus:0.080209):0.008804):0.019578),(Poptella_compressa:0.0
58834)),(((Moenkhausia_cotinho:0.058834,Moenkhausia_intermedia:0.058834,Moenk
hausia_oligoleps:0.058834,Moenkhausia_sanctaefilomenae:0.058834):0.026691),((Hem
igrammus_ocellifer:0.058834,Hemigrammus_rodwayi:0.058834),Hyphessobrycon_bent
0s1:0.038261)),(Astyanax_bimaculatus:0.038261,Astyanax_fasciatus:0.038261):0.0631
15):0.033738):0.008804):0.022808):0.010527):0.020104):0.019578):0.016092):0.01376
6):0.063115)))))))):0.033738),((((Hoplerythrinus_unitaeniatus:0.195907,((((Callichthys
_callichthys:0.108563,(Megalechis_thoracata:0.013717,(Corydoras_julii:0.077776,Cory
doras_splendens:0.077776,Corydoras_vittatus:0.077776):0.054046):0.091221))),((Rinel
oricaria_lanceolata:0.117944,((Loricariichthys acutus:0.117944,Loricariichthys nudiro
stris:0.117944),(Limatulichthys _griseus:0.117944,(Hemiodontichthys acipenserinus:0.
117944, (Loricaria_cataphracta:0.117944,Loricaria_parnahybae:0.117944))))),(((Ancistr
us_dolichopterus:0.117944,Ancistrus_multispinis:0.117944),(Leporacanthicus_galaxias
:0.117944 (Hypostomus_johnii:0.117944 Hypostomus_plecostomus:0.117944),(Pterygo
plichthys lituratus:0.117944,Pterygoplichthys punctatus:0.117944))),(Hypoptopoma i
ncognitum:0.117944))))),(((((Aspredinichthys_tibicen:0.074614,Aspredo_aspredo:0.08
6807):0.048851):0.096339,(((((Trachelyopterus_galeatus:0.047480,(Ageneiosus_inermi
5:0.051030,Ageneiosus_ucayalensis:0.051030,Ageneiosus_vittatus:0.051030):0.000000
),(Auchenipterus_menezesi:0.047480,Auchenipterus_nuchalis:0.047480):0.000000),(Ps
eudauchenipterus_nodosus:0.047480):0.000000),(Tatia_boemia:0.047480)),((Hassar_af
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finis:0.047480,Platydoras_brachylecis:0.051030):0.010717))),((Amphiarius_rugispinis:
0.035372,Sciades _couma:0.035372):0.019316):0.058497),((Hemisorubim_platyrhnchos
:0.042079,(Pimelodus_albofasciatus:0.042079,Pimelodus_blochii:0.042079,Pimelodus_
ornatus:0.042079):0.000000,(Pseudoplatystoma_fasciatum:0.042079),(Sorubim_lima:0.
042079):0.015312),(Imparfinis_stictonotus:0.063797,(Mastiglanis_asopos:0.063797,(R
hamdia_quelen:0.063797,(Pimelodella_cristata:0.063797,Pimelodella_parnahybae:0.06
3797):0.000000)))):0.039738):0.021713):0.027226):0.036221)),(((Electrophorus_eletric
us:0.094275,(Gymnotus_carapo:0.075998,Gymnotus_capanema:0.075998):0.000000),((
Brachyhypopomus_pinnicaudatus:0.075998,(Rhamphichthys_atlanticus:0.043506,Rha
mphichthys_rostratus:0.043506):0.000000),((Sternopygus_macrurus:0.061046,(Eigenm
annia_limbata:0.090943 Eigenmannia_virescens:0.090943):0.000000),Apteronotus_albi
frons:0.106550):0.006707):0.004934):0.008189):0.070411):0.234466,((((Anchovia_suri
namensis:0.170101),Anchoviella_lepidentostole:0.170101),Lycengraulis_batesii:0.0445
59),Pterengraulis_atherinoides:0.044559):0.297522):0.043916,((((((Achirus_achirus:0.0
44487,Achirus_lineatus:0.044487):0.000000,Apionichthys dumerili:0.058609):0.17268
0,Synbranchus_marmoratus:0.132378):0.010321,(((Oreochromis_niloticus:0.011274,(C
ichla_ocellaris:0.021872,(((Geophagus_brasiliensis:0.047397,(Geophagus_altifrons:0.0
47397,Geophagus_parnaibae:0.047397,Geophagus_surinamensis:0.047397):0.000000),
((Satanoperca_jurupari:0.021661,(Apistogramma_eunotus:0.047397,Apistogramma_pia
uiensis:0.047397):0.000000),(Crenicichla_labrina:0.047397,Crenicichla_lepidota:0.047
397,Crenicichla_marmorata:0.047397,Crenicichla_brasiliensis:0.047397,Crenicichla_re
ticulata:0.047397):0.060583):0.007030),(Aequidens_tetramerus:0.062316,(Cichlasoma
_orientale:0.021872,Cichlasoma_zarskei:0.021872):0.000000):0.000000):0.018763):0.0
28915):0.048736,((Anablepsoides_urophtalmus:0.157389,((Pamphorichthys_araguaiens
15:0.029803),(Poecilia_branneri:0.029803,Poecilia_sarrafae:0.029803,Poecilia_vivipara:
0.029803):0.008382):0.080764):0.135763,(Strongylura_marina:0.106550,Potamorrhaph
is_guianensis:0.160971)):0.037402):0.005725,(Mugil_curema:0.036680,Mugil_incilis:0
.036680):0.123796):0.028237):0.006497,(Centropomus_parallelus:0.027854,((Pachypo
ps_fourcroi:0.018089,Polydactylus_virginicus:0.001148):0.008514,Plagioscion_squam
osissimus:0.028576):0.001078):0.097965):0.015826,Awaous_tajasica:0.461626):0.4069
71):0.929631);
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RESUMO

As bacias costeiras do nordeste do Brasil compdem duas ecorregioes
diferentes para peixes de dgua doce e duas dreas de endemismo para Characiformes,
exibindo uma diversificada e ainda pouco explorada fauna de peixes de dgua doce. A
estrutura populacional e biogeografia de duas espécies migradoras de peixes de agua doce
exploradas comercialmente nas regides do Maranhdo e Parnaiba foram analisadas. Dados
de sequéncias moleculares e analises estatisticas multivariadas foram utilizadas para
estimar redes de haplotipos e tempos de divergéncia entre linhagens, as quais foram
correlacionadas com a histoéria hidrografica das drenagens e paleodrenagens da regido.
Um total de 171 sequéncias foram geradas para ambas as espécies, Schizodon dissimilis
(col, n =70) e Prochilodus lacustris (D-loop, n = 101). Todas as anélises identificaram a
presenga de trés grupos geneticamente delimitados para S. dissimilis e seis grupos para P.
lacustris. A andlise de tempo de divergéncia das linhagens indicou uma diversificacio
entre estas espécies nos ultimos 1 Ma. Os resultados indicam a influéncia da geodispersao
na formacdo da ictiofauna do Maranhao, devido a eventos de capturas de cabeceira e
conexdes reticuladas entre as fozes dos rios ao longo da planicie costeira devido as

flutuacdes eustaticas do nivel do mar.
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INTRODUCAO

Estudos utilizando abordagens filogenéticas e comparativas para entender a
biodiversidade e a biogeografia de peixes da América do Sul sdo muitos e variados (por
exemplo, SIVASUNDAR et al.,, 2001; BEHEREGARAY et al., 2002; FARIAS &
HRBEK, 2008; ALBERT ect al., 2011a; PEREIRA et al., 2013). A maioria desses estudos
concentra-se nas hipdteses para explicar a origem, a riqueza e os padrdes de distribuicao
da fauna de peixes na Amazodnia e nas bacias hidrograficas adjacentes, no norte da
América do Sul. Algumas dessas hipoteses, como refugios, museus e eventos
paleogeograficos (ENDLER, 1982; ROY et al, 1997; FJELDSA et al., 1999;
MONTOYA-BURGOS, 2003; HUBERT & RENNO, 2006; HAFFER, 2008), foram
derivados de estudos de diversificagao de taxons terrestres e adaptados a certos grupos de
organismos de dgua doce.

A captura de rios e as mudangas no nivel do mar sdo processos
geomorfologicos que restringem fortemente os processos bioldgicos de dispersdo e fluxo
génico em taxons obrigatorios de 4gua doce (ALBERT & CRAMPTON, 2010; ALBERT
etal.,2011b; DIAS etal., 2014 ; THOMAZ et al., 2015;2017; THOMAZ & KNOWLES,
2018; ALBERT et al., 2018). Ao alterar as conexdes hidrograficas entre partes das redes
de drenagem dos rios, esses processos geomorfolégicos agem para separar ¢ mesclar
segmentos adjacentes dos rios, promovendo especiacao e extingdo e aumentando a taxa
de diversificagdo liquida de linhagens (FAGAN, 2002; ALBERT & CRAMPTON, 2010;
ALBERT et al., 2016). Esses processos geomorfologicos resultam em uma historia de
eventos de evolucdo da paisagem que podem ser modelados como hipoteses
paleogeograficas alternativas (ALBERT et al., 2011a; THOMAZ et al. 2015).

Hipoteses paleogeograficas relativas @ mudanga de conexdes entre rios do
norte da América do Sul consideraram o papel das barreiras semipermeaveis das bacias
hidrograficas e a elevacdo ou sepultamento de arcos estruturais que ligavam as principais

bacias sedimentares (ALBERT et al., 2006; WINEMILLER et al., 2008; LOVEJOY et
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al., 2010, ALBERT et al., 2018). As hipoteses hidrogeologicas consideram o papel dos
eventos de captura de cabeceiras e rios laterais como eventos geodispersivos, que movem
a localizag¢do de barreiras entre as bacias e promovem a colonizagdo de novas areas,
seguida de diferenciacdo (HUBERT & RENNO, 2006). A hipotese de dispersdo costeira
ou dispersdo por paleodrenagem postula os efeitos das flutuagdes do nivel do mar nas
mudangas de linhas costeiras e nos padroes de conectividade da foz ao longo do tempo
(HUBER, 1998; THOMAZ &, KNOWLES 2018). Esses eventos distintos podem
influenciar o processo de diferenciacdo da populagdo e/ou especiagdao atuando entre
(captura de rio) e dentro (captura de rio e mudanga do nivel do mar) das bacias.

A regido do Maranhao, no nordeste do Brasil, exibe uma fauna de peixes de
agua doce diversa e pouco explorada, e esta representada em diferentes configuragdes em
estudos baseados nos padrdes de distribuicao das espécies. Essa area foi tratada como
representando duas ecorregides diferentes (ABELL et al. 2008; Estudrio do Amazonas e
Drenagens Costeiras, e Parnaiba) e, alternativamente, duas areas distintas de endemismo
para Hubert & Renno (2006; Maranhao e Parnaiba). Nos ultimos anos, a descricdo de
novas espécies (PIORSKI et al., 2008; OTTONI, 2011; RAMOS et al., 2017
GUIMARAES et al., 2018a, 2018b; ROCHA et al., 2018; ZANATA et al., 2018 ) e a
compilacdo de distribui¢des taxonomicas (MELO et al., 2016; ABREU et al., 2019) para
esta area aprimoraram o conhecimento sobre a diversidade da ictiofauna e abriram novas
questdes sobre os processos envolvidos na evolugdo dos grupos de peixes dessa regido.
As cinco principais drenagens fluviais da area de estudo sdo as bacias do Parnaiba,
Itapecuru, Mearim, Turiagu ¢ Gurupi. Até o momento, informagdes sobre a diversidade
de peixes foram publicadas apenas para as quatro primeiras bacias (PIORSKI et al., 1998,
2003, 2007; SOARES, 2005; BARROS et al., 2011; RAMOS et al., 2014).

Varios trabalhos propuseram a dispersdo ao longo da planicie costeira como
um meio de explicar os padroes de diversidade entre os peixes compartilhados pela
Amazobnia e essas drenagens (HUBER, 1998; MONTOY A-BURGOS, 2003; HUBERT
& RENNO 2006). De acordo com esse modelo, dispersdo, especiagdo e extingdo foram
promovidas por mudangas no nivel do mar durante o Neogene (20,4 — 2,6 Ma) e o
Quaternario (2,6 — 0,01 Ma). Durante episodios de regressdes e transgressdes marinhas,
as bocas dos rios costeiros foram conectadas e desconectadas, respectivamente,

resultando em episddios em que populagdes de bacias adjacentes foram fundidas e
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isoladas (HANEBUTH et al., 2011; ROXO et al., 2014). Acredita-se também que a
ictiofauna da Amazonia e dessas bacias costeiras tenha sido afetada pela elevacao
neogénica da Serra do Tiracambu (PIORSKI, 2010). A partir do Mioceno Tardio, a Serra
do Tiracambu surgiu para formar as divisdes entre a bacia do Tocantins, drenando sua
encosta oeste, € as bacias costeiras de Gurupi e Mearim, que drenam suas encostas norte
e nordeste (SOARES-JUNIOR et al., 2011). O tempo aproximado desse evento geologico
geralmente coincide com o tempo estimado de divergéncia das linhagens para as espécies
de Hypostomus que habitam essas trés bacias (MONTOYA-BURGOS, 2003).

A estrutura populacional e biogeografica de duas espécies de peixes de dgua
doce Characiformes, Schizodon dissimilis (Anostomidae) ¢ Prochilodus lacustris
(Prochilodontidae) (Figura 3.1), ¢ aqui conduzida, nas regides do Maranhdo e Parnaiba,
no nordeste do Brasil. O estudo busca identificar os principais eventos hidrograficos e
paleogeograficos (captura de rio e dispersdo por paleobacias) que influenciaram as
distribuicdes geograficas e histdrias evolutivas dessas linhagens de peixes. Através do
uso de rede de haplotipos, tempos de divergéncia de linhagem e analises estatisticas
usando dados moleculares e comparando esses dados biologicos com as informagdes
geologicas disponiveis da regido, identificamos os eventos paleogeograficos mais

importantes que promoveram a diferenciagdo dessas espécies.

Figura 3.1. Espécies usadas neste estudo Schizodon dissimilis (acima) e Prochilodus lacustris (abaixo).
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MATERIAL E METODOS
Amostragem e extracio de DNA

Setenta individuos de Schizodon dissimilis e 101 individuos de Prochilodus
lacustris foram amostrados em 14 localidades das bacias costeiras do Maranhdo,
incluindo as bacias do Parnaiba, Itapecuru, Mearim, Turiacu e Tocantins (Tabela 3.1).
Amostras de tecido foram retiradas de nadadeiras de individuos amostrados, preservadas
em etanol 99% e depositados na Colecao de Peixes da Universidade Federal do Maranhao
(CPUFMA). O DNA foi extraido das amostras usando o kit Wizard Genomic DNA

Purification (Promega) seguindo o protocolo do fabricante.

Tabela 3.1. Locais de amostragem de Schizodon dissimilis e Prochilodus lacustris nas bacias costeiras do

nordeste do Brasil. Numeros em colunas de espécies indicam o numero de individuos amostrados.

Schizodon Prochilodus
dissimilis lacustris

Localidade Bacias

Sdo Jodo dos Patos  Parnaiba 8 12
Nova lorque Parnaiba 5 0
Santa Quitéria Parnaiba 8 9
Colinas Itapecuru 2 1
Codo Itapecuru 8 12
Rosario Itapecuru 3 8
Pindaré-Mirim Mearim 3 7
Buriticupu Mearim 4 9
Penalva Mearim 9 10
Lago Agu Mearim 4 11
Arari Mearim 9 5
Turiagu Turiagu 7 0
Santa Helena Turiagu 0 10
Tucurui Tocantins 0 7
TOTAL 70 101

Amplificagcdo e sequenciamento

O gene Citocromo Oxidase Subunidade I (col) foi amplificado pelo método
de reacao em cadeia da polimerase (PCR) para amostras de S. dissimilis usando os primers
FishF1 e FishR1 (WARD et al., 2005). A reacdo de amplificagdo foi realizada em um
volume total de 25 ul contendo 14,3 ul de H2O, 4 ul de DNTP’s (1,25 mM), 2,5 ul de

solugdo tampao (10x), 1 ul de MgClx (25mM), 1 ul de cada primer (10 um), 0,2 ul de



136

Taq polimerase (5U/ul) e 1 pul de DNA diluido. A condicao de PCR para amplificacio
consiste em uma incubagao inicial a 95°C por 3 min, seguido de 30 ciclos de 94°C por
30s, 58°C por 30s, 72°C por 30s e uma extensao final a 72°C por 3 min. A regido controle
do mtDNA (D-loop) foi amplificada por PCR para amostras de P. lacustris, usando os
primers F-TTF (SIVASUNDAR et al., 2001) e H16498 (KOCHER et al., 1989). A reacdo
de amplificacdo foi realizada em um volume total de 30 pl contendo 19,7 ul de H20, 3ul
de DNTP’s (1,25 mM), 3 pl de solugdo tampao (10x), 1,2ul de MgCL (50 mM), 1,2 ul
de cada primer (10 um), 0,2 pl de Taq polymerase (5 U/ul) e 0,5 pl de DNA diluido. O
programa de amplificagdo consiste em uma denaturagdo de 2 min a 94°C, seguido de 35
ciclos de 15s a 94°C, 15s a 51°C, e 30s a 72°C, ¢ uma extensao final a 72° por 5 min.
As amplificagdes foram visualizadas utilizando electroforese em gel de
agarose a 1% e purificadas com Illustra GFX PCR DNA e kit de purificagcdo de gel (GE
Healthcare). As amostras foram sequenciadas utilizando os primers reverse e forward e
o kit Big Dye Terminator kit 3.1 Cycle Sequencing (Thermo Fisher Scientific) no ABI
3730 DNA Analyser (Thermo Fisher Scientific). A qualidade das sequéncias foi
inspecionada usando BioEdit 7.0.5.3 (HALL, 1999) e alinhada usando ClustalW 2.0.3
(Larkin et al., 2007). Todas as sequéncias foram depositadas no NCBI com os seguintes
nameros de acesso: MK530951-MK531020 para S. dissimilis e MK531021-MK531121

para P. lacustris.

Estrutura populacional

A Anidlise Espacial de Variagdo Molecular (SAMOVA) no programa
SAMOVA 2.0 (DUPANLOUP et al., 2002) foi usada para avaliar a estrutura da
populacdao. A variancia foi particionada para haplotipos dentro de populagdes, entre
grupos e entre grupos dentro de populacdes. Populacdes potenciais foram identificadas
usando o BAPS 6 (Bayesian Group Analysis, CORANDER et al., 2013) ¢ uma rede de
haplotipos foi construida para identificar as distancias genéticas entre e dentro das
populacdes usando o programa Haploviewer 1.6 (SALZBURGER et al., 2011). Os
indices de diversidade haplotipica e nucleotidica foram obtidos usando Arlequin 3.5.1.3
(EXCOFFIER et al., 2011). Os valores D de Tajima (TAJIMA, 1989) e Fs de Fu (FU,
1997) também foram calculados para testes de neutralidade seletiva. Em todas as analises,

cada bacia foi considerada como um grupo e cada localidade como uma populagao.
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Analises filogenéticas

O modelo de evolugdo molecular mais apropriado para o conjunto de dados
foi obtido no programa jModelTest 2 (DARRIBA et al., 2012), que a partir dos Critérios
de Informacdes Bayesiana (Bayesian Information Criterion — BIC) identificou HKY+I
como o melhor modelo evolutivo para os dois genes col e D-Loop. Uma analise de relogio
molecular foi aplicado a arvore através do programa BEAST 2.4.7 (BOUCKAERT et al.,
2014), afim de identificar o tempo de divergéncia entre as populag¢des estudadas. A
analise foi realizada com 200 milhdes de geragdes, amostradas a cada 1.000 estados, com
uma exclusdo das primeiras 20.000 geragdes. Utilizamos para ambas as espécies a taxa
de substitui¢do de 1,67% da divergéncia genética por milhdo de anos proposta por
Sivasundar et al. (2001) A arvore de credibilidade méaxima foi visualizada com o
TreeAnnotator 1.8.1 ap6s um periodo de burn-in adicional de 20.000 arvores. As idades
medianas dos nds e os intervalos de maior densidade posterior (HPD) de 95% foram
plotados no cronograma. Uma analise de “Bayesian Skyline Plot” também foi executada,
para se verificar o tamanho populacional ao longo do tempo, assim como uma analise de
Linhagens Através do Tempo, ambas realizadas com os mesmos parametros do reldgio

molecular.

Reconstrucio de paleodrenagens

Os limites de paleodrenagens na Ultima Maxima Glacial (UMG) (por
exemplo, DIAS et al., 2014; THOMAZ et al., 2015; THOMAZ & KNOWLES, 2018)
foram estimados usando informacgdes topograficas e batimétricas extraidas de um modelo
de elevacao digital (DEM) GEBCO_2014 a uma resolucao de 30 arco-segundo (c. 1 km;
http://www.gebco.net/) (WEATHERALL et al., 2015) usando ferramentas espaciais e
hidrologicas disponiveis no ambiente GRASS do QGIS 3.2.3 (QGIS Development Team,
2018). No programa QGIS, as areas foram delimitadas usando as ferramentas Contorno
e Mascara; as elevagdes ¢ direcoes de fluxo foram identificadas usando as ferramentas
Preencher e Esculpir; limites das bacias hidrograficas usando a ferramenta Bacia
hidrogréfica; e limites do canal maritimo usando a ferramenta Lago. Esses modelos de
costa foram utilizados para identificar o nimero minimo ¢ maximo de bacias com boca

separada para o mar durante o periodo estimado e inferir se esses processos de conexao e
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separagdo influenciaram a distribuicdo das espécies estudadas, considerando o nivel do

mar de -122 m, proposto anteriormente por Hansen et al. (2013).

Teste de relacio entre diversidade genética e estrutura geografica

Um teste de AMOVA foi realizado para investigar se a diversidade genética
encontrada pode ser explicada por uma das propostas de arranjos hidrologicos para a
regido. Realizamos cinco testes com diferentes configuracdes: 1) proposta de barreira
semi-permeavel, ecorregido, por Abell et al. (2008) com K =2 (Estuario da Amazdnia x
Parnaiba); 2) 4reas de endemismo propostas por Hubert & Renno (2006) com K = 2 para
S. dissimilis (Maranhdo x Parnaiba) e K = 3 para P. lacustris (Tocantins x Maranhdo x
Parnaiba); 3) paleodrenagens, considerando a simulagio realizada por nds, com K = 3
para S. dissimilis e K =4 para P. lacustris; 4) utilizando a atual divisdo de bacias onde as
amostras foram coletadas, com K = 4 para S. dissimilis (Parnaiba, Itapecuru, Mearim e
Turiagu) e K = 5 para P. lacustris (Parnaiba, Itapecuru, Mearim, Turiacu e Tocantins) €;
5) com base na divisdo encontrada em nossas analises (BAPS, SAMOVA ¢ rede de

haplotipos), com K = 5 para S. dissimilis e K = 6 para P. lacustris.

RESULTADOS
Distribuicio geografica

De acordo com a descrigdo original (GARMAN, 1890) e o Catalogo de Peixes
de Eschmeyer (ESCHMEYER & VAN DER LAAN, 2019), Schizodon dissimilis é
distribuido apenas no rio Poti na bacia do Parnaiba e, de acordo com Barros et al (2011)
na bacia do Itapecuru. Abreu (2013) expandiu a distribui¢do conhecida para outras
localidades na bacia do Parnaiba, e também para as bacias de Mearim e Turiagu.
Prochilodus lacustris € distribuida nas bacias do Parnaiba, Itapecuru, Mearim, Turiagu e
Tocantins (PIORSKI, 2010; BARROS et al., 2011; ESCHMEYER & VAN DER LAAN,
2019). Uma lista detalhada dos materiais examinados ¢ fornecida em Piorski (2010) e

Abreu (2013).

Analises filogeograficas
Um total de 171 sequéncias foram produzidas para ambos os genes: S.

dissimilis (col, n =70, 623pb, 12 haplotipos) e P. lacustris (D-loop, n =101, 702pb, 49
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haplotipos). A diferenca no niimero de haplotipos entre as espécies € esperada mais
devido a quantidade diferente de sequéncias, localidades e genes utilizados, do que as
possiveis historias diferentes de cada taxon. As populagdes das bacias do Parnaiba e
Mearim apresentaram altos indices de diversidade de haploétipos (h) para ambas as
espécies, € nas bacias de Itapecuru e Tocantins os maiores indices de diversidade de
haplotipos para P. lacustris. Todas as populagdes apresentaram baixos niveis de
diversidade de nucleotideos () (Tabela 3.2). Os indices de neutralidade dos teste de D de
Tajima e Fs de Fu ndo foram significativos para populagdes de S. dissimilis (p> 0,05),
confirmando a hipétese de neutralidade e, embora significativos entre as populacdes de
P. lacustris (p <0,001) das bacias do Parnaiba e Mearim (Tabela 3.2), insuficientes para
negar a hipdtese de neutralidade seletiva, uma vez que a estabilidade so pode ser rejeitada
se ambas as andlises forem significativas para todas as populacdes. As populacdes de S.
dissimilis da bacia do Itapecuru apresentaram apenas um hapldtipo, o que ndo foi
suficiente para inferir quaisquer indices.

O teste SAMOVA separou as populagdes estudadas de S. dissimilis em trés
grupos (Figura 3.2a) e P. lacustris em seis grupos (Figura 3.3a), a maior parte da variancia
molecular ¢ explicada por diferencas entre grupos de populagdes em ambas as espécies
com um porcentagem de variancia total de 96,33% (Fcr =0,963; p=0,00) em S. dissimilis
¢ 60,29% (Fcr =0,603; p <0,001) em P. lacustris. Os indices de fixacao sdo significativos
em todas as escalas espaciais que suportam populacdes espacialmente estruturadas nos

grupos (Tabela 3.3).

Tabela 3.3. Variagdo molecular da SAMOVA para Schizodon dissimilis € Prochilodus lacustris das bacias

costeiras do nordeste do Brasil.

Espécies COH.IP onente da Variancia Porcen'tflge.m Estatistica-F P
Variancia da Variancia
Entre grupos 9,530 96,330 Fer=0,963 0,000
Schizodon ~ Entre populagdes 0,060 0,600 Fsc=0,163 .000
dissimilis dentro dos grupos ’
Dentro das 0,310 3,070 Fst=0,969 (027
populacdes ’
Entre grupos 6,950 60,290 Fcr=0,603 <0,001
Prochilodus Entre populagdes 0,010 0,090 Fsc=0,002 (114
lacustris dentro dos grupos ’
Dentro das 4,570 39,630 Fst=0,604 (000

populagdes
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A andlise de BAPS identificou o mesmo niimero de grupos que a SAMOVA
para S. dissimilis (log (ml) =-280.2301; Figura 3.2b) e P. lacustris (log (ml) =-881.0328;
Figura 3.3b), bem como as redes de haplétipos (Figuras 3.2¢c e 3.3c). Para S. dissimilis
foram identificados trés grupos (as cores em parénteses correspondem a Figura 3.2a,¢): o
primeiro grupo ¢ formado por espécimes das drenagens do Parnaiba e Mearim (verde), o
segundo por espécimes das drenagens do Parnaiba, Itapecuru e Mearim (azul) e o terceiro
formado por espécimes das drenagens do Turiagu e Mearim (vermelho). O numero de
passos mutacionais entre o grupo formado pelas amostras do Turiagu e Mearim e os
outros grupos indica uma nova espécie putativa nas drenagens do Turiagu e Mearim. Para
P. lacustris, foram identificados seis grupos com espécimes das drenagens (as cores em
parénteses correspondem a Figura 3.3a,c): 1) Parnaiba e Mearim (azul), 2) Parnaiba e
Itapecuru (amarelo), 3) Turiacu e Tocantins (aqua), 4) Itapecuru, Turiagu e Tocantins
(rosa), 5) Parnaiba, Itapecuru e Mearim (verde) e 6) Parnaiba, Itapecuru, Mearim e
Tocantins (vermelho). A reconstru¢do de paleodrenagens recuperou quatro
paleodrenagens para a area estudada, sendo que S. dissimilis esta presente em trés
paleodrenagens e P. lacustris em quatro. E necessario destacar que nossa reconstrugio
possui uma configuragdo diferente da apresentada por Thomaz & Knowles (2018), que

identificou 6 paleodrenagens para parte da area estudada.
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Os resultados da analise da AMOVA (Tabela 3.4) identificaram para ambas
as espécies que os grupos identificados em nossas outras analises (SAMOVA, BAPS ¢
rede de haplotipos) estdo corretos e sdo um forte indicativo de formagdo de novas
espécies. Para S. dissimilis, os resultados da analise para ecorregides e areas de
endemismo mostraram que a principal variancia esta dentro das populagdes, o resultado
para as outras analises mostrou que a principal variancia esta entre as populagdes, com o
valor de Fst mais alto para andlise com base em nossos outros resultados (Fst = 0,981),
indicando que ¢ o resultado mais significativo. Para P. lacustris, todos os resultados,
exceto areas de endemismo ¢ bacias atuais, mostraram que a principal variancia esta entre
as populagdes, com o maior valor de Fst para andlise com base em nossos outros
resultados (Fst = 0,710), indicando que ¢ o mais resultado significativo. Esses resultados
indicam que os principais eventos responsaveis pela diferenciagdo nessas espécies sao a
captura do rio, mas a dispersdo por paleodrenagem pode ser fundamental para a ocupacao

da regido.

Tabela 3.4. Variagdo molecular pela AMOV A para Schizodon dissimilis ¢ Prochilodus lacustris das bacias

costeiras do nordeste do Brasil.

Variacao
Espécies Configuracao Entre as Dentro das Fst
Populacoes Populacdes
Ecorregides (K=2) 21.45 78.55 0.215
Sehizodon Areas de endemismo (K=2) 21.45 78.55 0.215
HZ0CON paleobacias (K=3) 50.21 49.79 0.502
dissimilis i )
Bacias atuais (K=4) 54.61 45.39 0.546
Nossos resultados (K=3) 98.13 1.87 0.981
Ecorregides (K=2) 47.80 42.20 0.478
Prochilod Areas de endemismo (K=3) 47.42 54.58 0.474
»
e Palcobacias (K=4) 51.58 48.42 0.516
acustris . .
Bacias atuais (K=5) 46.04 53.96 0.460
Nossos resultados (K=6) 71.02 28.98 0.710

A filogenia calibrada no tempo indicou que as populagdes de S. dissimilis
divergiram a cerca de 600.000 anos (Figura 3.4a), quando o grupo que habita as bacias
do Turiagu e Mearim separou-se dos demais grupos. A andlise de Bayesian Skyline Plot

mostrou que o tamanho da populagdo foi aproximadamente constante nos ultimos
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900.000 anos, com um pequeno declinio nos ultimos 50.000 anos, seguido de recuperagao
(Figura 3.4b). A andlise de Linhagens Através do Tempo indicou que o acimulo de
diversidade genética dentro dos grupos também foi recente, aumentando
exponencialmente nos tltimos 100.000 anos (Figura 3.4c).

As populacdes de P. lacustris apresentam tempos de divergéncia, também
proximos dos 600.000 anos (Figura 3.5a), quando a maioria dos individuos do Parnaiba
e Tocantins se separaram dos demais grupos. A analise do Bayesian Skyline Plot mostrou
que o tamanho da populagdo era aproximadamente constante nos ultimos 500.000 anos
(Figura 3.5b). A andlise de Linhagens Através do Tempo indicou que o acumulo de
diversidade genética dentro dos grupos foi recente, aumentando exponencialmente nos

ultimos 500.000 anos (Figura 3.5c¢).
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Figura 3.5. Analise do tempo de divergéncia para popula¢des de Prochilodus lacustris das bacias costeiras
do Maranh@o e Tocantins. a. Filogenia calibrada; b. Bayesian Skyline Plot e ¢. Lineage Through Time plot.
As cores no painel A representam os seis clados principais resultantes da analise bayesiana. Note que todas
as andlises indicam uma ocupagao recente e divergéncia para esses grupos identificados. O tempo esta em

milhoes de anos. As barras coloridas na arvore correspondem as populagdes presentes na Figura 3.3a.
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DISCUSSAO

As relagdes obtidas entre as populagdes de S. dissimilis e P. lacustris podem
estar associadas a pelo menos dois eventos biogeograficos importantes nessa regido: 1)
capturas de cabeceiras entre as bacias de Turiagu-Mearim e Itapecuru-Parnaiba,
presumidamente causadas pela reativagcdo de varias falhas e lineamentos (COSTA et al.,
1997; SOARES JUNIOR et al, 2011) e 2) dispersdo costeira (dispersdo por
paleodrenagens) devido a flutuagdes pleistocénicas do nivel do mar e padrdes reticulares
de conectividade entre as bocas dos rios da planicie costeira que mudaram muitas vezes
a configuracao das bacias (SOARES JUNIOR et al., 2011; THOMAZ et al., 2017). Além
disso, diferentes marcadores genéticos identificaram eventos semelhantes nos ultimos 1,0
Ma influenciando a distribui¢do geografica das espécies e a diferenciagdo genética das
populagdes.

Os haplotipos compartilhados entre as populagdes de S. dissimilis das bacias
de Turiacu e Mearim possivelmente ocorreram devido a captura parcial do Turiagu pela
bacia do Mearim através de represas e formacdo de lagos. A convergéncia dos rios
Mearim, Pindaré e Grajad, influenciada por estruturas neotectdnicas quaternarias
(COSTA et al.,, 1997) e associada a movimentos maritimos transgressivos e regressivos
(SOARES JUNIOR et al., 2011), produziu um conjunto de lagos interconectados
conhecidos como Baixada Maranhense. E uma regido plana e extensa que se estende do
rio Mearim para o noroeste na direcdo do vale do Turiagu. Durante o Pleistoceno Inferior
(2,6 Ma — 0,1 Ma), a borda oeste da regido parece ter sido afetada por uma epirogénese
positiva resultante de reativacdes tectonicas de falhas que formam o Arco Ferrer-Urbano
Santos, especialmente na area dos restos remanescentes do Cinturdo do Gurupi (KLEIN
et al., 2005). O Cinturdo do Gurupi fica a oeste do rio Turiagu. Assim, sua reativacao
pode ter contribuido para direcionar partes do médio Turiagu para o sistema Pindaré-
Mearim.

Naquele momento, as alteragdes eustaticas do nivel do mar do Pleistoceno
responsaveis por regressdes e transgressdes marinhas (PETRI & FULFARO, 1983;
SOARES JUNIOR et al., 2011) podem ter controlado as conexdes entre o rio Turiagu e o
sistema Pindaré-Mearim. Essas conexdes podem ter sido favorecidas durante movimentos
transgressivos, quando os fluxos dos rios eram represados e espalhados pelo interflivio.

Isso ¢é plausivel porque existem evidéncias de que as planicies de inundagdo promovem a
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conectividade entre as unidades hidrologicas e permitem altos niveis de fluxo génico para
espécies adaptadas para explora-las (BALCOMBE et al., 2007), enquanto rios com vales
profundos raramente transbordam, levando as populagdes ao isolamento e divergéncia
subsequente (BURRIDGE et al., 2007). Como muitas espécies de peixes que habitam
essas regides, ambas as espécies investigadas t€ém habitos migratorios e sdo exploradas
comercialmente (GODOY, 1975; GOULDING, 1981), o que facilita os processos de
dispersao e especiagao.

O compartilhamento de haplotipos, principalmente em S. dissimilis, entre as
bacias do Itapecuru e Parnaiba, pode ser explicado por eventos de captura de cabeceiras,
provavelmente ocorridos na regido entre as cidades modernas de Nova lorque ¢ Sao Jodo
dos Patos, ambos no Maranhdo. Esses rios tém uma forma de cotovelo caracteristica dos
eventos de captura (ROSA, 2003) que poderia ser explicada pelo processo de ativagao do
Lineamento Picos-Santa Inés, responsavel pela mudanc¢a de direcdo dos cursos médio e
baixo desses rios (CUNHA, 1986).

Os resultados indicam tempos de divergéncia relativamente jovens para essas
espécies, o que ndo foi suficiente para permitir a identificacao visual das novas espécies.
Por exemplo, embora as populagdes de S. dissimilis exibam divergéncia genética
substancial, elas ndo mostram diferengas morfoldgicas ou morfométricas claras (ABREU,
2013). A andlise morfométrica desenvolvida por Abreu (2013) mostrou forte
sobreposi¢do nas populagdes, o que ndo foi suficiente para separar em diferentes espécies.
Aqui, encontramos um alto nimero de passos mutacionais entre os grupos identificados,
sugerindo a presenca de espécies cripticas detectaveis apenas por analises genéticas e
sugerimos uma revisao nas analises morfoldgicas para esta espécie.

Muitos estudos sobre distribuigdes de espécies de peixes nas bacias costeiras
do Brasil usam reconstrugdes de paleodrenagens durante a UMG (c. 18 - 21 Ka) para
explicar a ocorréncia de espécies compartilhadas pelas bacias hidrograficas (THOMAZ
et al., 2015, 2017; LIMA et al., 2017; TSCHA et al., 2017). Em nossa reconstrucao, as
bacias do Mearim e Itapecuru pertencem a mesma paleodrenagem na UMG,
possivelmente explicando os haplotipos compartilhados de populacdes dessas bacias ou
talvez demonstrando que as barreiras de bacias hidrograficas modernas sao insuficientes
para bloquear o fluxo génico, uma vez que a distancia geografica ndo dificulta fortemente

a dispersdo nos peixes de dgua doce dessa regido, como mostra Abreu et al. (2019).
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A provavel dispersdo de S. dissimilis e P. lacustris ao longo da planicie
costeira dessa regido durante os eventos ciclicos de mudanca do nivel do mar, teria
permitido o compartilhamento de haplétipos entre essas varias bacias que ndo possuem
conexdes hidroldgicas hoje, e algumas das quais ndo foram conectadas durante a UMG
ou a qualquer momento durante o Pleistoceno. Soares Junior et al. (2011) propuseram
que, no final do Pleistoceno, o litoral do Maranh@o comegou a assumir sua configuragao
atual, influenciada diretamente pelas flutuagdes do nivel do mar. Eventos sucessivos de
variagdo do nivel do mar podem ter permitido o processo de dispersdo de espécies na
regido entre as paleodrenagens e o subsequente isolamento de populagdes em diferentes
bacias.

O papel no Pleistoceno das diminuigdes eustaticas do nivel do mar que
fundem a foz dos rios ha muito tempo vem sendo entendido como facilitador da expansao
geografica das espécies de peixes ao longo das planicies litoraneas (HUBER, 1998;
ALBERT et al., 2006; DIAS et al., 2014; THOMAZ et al., 2015). Da mesma forma, o
papel dos aumentos eustaticos do nivel do mar que separam a foz dos rios tem sido
discutido para isolar espécies em diferentes bacias hidrograficas (LUNDBERG et al.,
1998; ALBERT et al., 2006; LOPEZ-FERNANDEZ & ALBERT, 2011). Em
combinagdo, pode-se supor que essas regressoes ¢ transgressdes marinhas tenham tido
efeitos multiplicativos sobre multiplos ciclos de fusdo e separacdo de populagdes de
peixes através do Pleistoceno, resultando em repetidos ciclos de dispersdo, isolamento,
especiacdo e extingdo. Durante pelo menos os tltimos 10 Ma, a flutua¢do do nivel do mar
mudou muitas vezes a configuragdo das bacias (ABREU et al., in press) e essa oscilagdo
pode ser observada no resultado da analise de Skyline que mostra uma variagdo no
tamanho da populacdo dessas espécies, inclusive com variagdo nos ultimos 50 Ka,
periodo em que essa regido ainda sofria a influéncia da flutuag¢do do nivel do mar e alterou
a configuragdo da paisagem (SOARES-JUNIOR et al., 2011). Os efeitos de oscilagdes
climaticas que geram alta riqueza de espécies t€m sido referidos como uma hipotese de
“bomba de espécies” ou “sistema de conectividade oscilante” (ROSSITER, 1995;
SEDANO & BURNS, 2010; PAPADOPOULOU & KNOWLES, 2015; FERREIRA et
al., 2017; FLANTUA & HOOGHIEMSTRA, 2018).
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RESUMO

Durante séculos, os biogeografos exploraram as maneiras pelas quais os
eventos passados influenciaram a distribuicdo dos organismos em toda a superficie do
mundo. A historia paleogeografica e paleoambiental da bacia amazonica tem recebido
muita aten¢do nos ultimos anos, com o objetivo de compreender as condigdes historicas
que deram origem a maior concentragdo de biodiversidade do planeta. Estudos
semelhantes posteriores foram realizados em outras areas tropicais da América do Sul e
sdao muito pouco desenvolvidos nas regides costeiras e semi-aridas do nordeste brasileiro.
Aqui resumimos as informagdes atualmente disponiveis sobre os principais eventos
subjacentes a formacdo das assembleias de peixes de dgua doce dos rios costeiros do
Maranhao e Piaui no nordeste brasileiro, uma area pouco conhecida do reino Neotropical.
A partir de revisdes de informagdes publicadas sobre as distribuicdes geograficas de
peixes de agua doce e eventos geoldgicos que afetaram as bacias hidrograficas dessa
regido, combinadas com simulag¢des das flutuacdes do nivel do mar nos ultimos 10

milhdes de anos, noés identificamos dois tipos principais de eventos paleogeograficos
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como os mais importantes na estruturacdo da ictiofauna desta regido: elevacdo de
montanhas e arcos estruturais pela reativagdo tectonica de lineamentos intraplacais
(falhas) e mudangas nas linhas costeiras (transgressdes/regressdes marinhas) devido a
flutuacdes eustaticas do nivel do mar. Esses eventos alteraram os cursos de grandes rios
costeiros, alterando os padrdes de conectividade dentro e entre as bacias dos rios através
de capturas de rios nas cabeceiras ¢ ao longo da planicie costeira, e afetando
profundamente os processos de dispersao, especiagdo e extingdao que produziram a fauna

Unica de peixes da regido do Maranhao.

Palavras-chave: Arco Xambioa-Teresina; Geologia, Lincamento Picos-Santa Inés;

Maranhao; Serra do Tiracambu

INTRODUCAO

Estudos biogeograficos contribuiram substancialmente para a compreensao
das origens evolutivas e da manutengao ecoldgica dos peixes de agua doce neotropicais,
a fauna de vertebrados mais diversificada da Terra (TEDESCO et al., 2005; LEVEQUE
et al., 2007). A partir de Eigenmann (1909), geragdes de bidlogos estudaram os padrdes
de relacionamento entre os peixes distribuidos por toda a regido Neotropical. Géry (1969),
Weitzman & Weitzman (1982) e Vari (1988), foram de grande importancia para o
aprimoramento desse conhecimento ao entenderem a necessidade de se agregar
informacgdes filogenéticas para se entender esses padrdes. Mas o trabalho que pode ser
considerado como um divisor de aguas, com o perdao do trocadilho, foi o de Lundberg et
al. (1998) que passou a considerar a influéncia dos eventos geoldgicos nos padrdes de
distribuigdo dos peixes de agua doce neotropicais. A partir desse trabalho pioneiro,
diversos autores (por exemplo, ALBERT et al., 2006; RIBEIRO, 2006; HUBERT &
RENNO, 2006; ALBERT et al., 2011; ALBERT & CARVALHO, 2011; DAGOSTA &
PINNA, 2017) passaram a agregar informagdes de distribuicdo de espécies com hipdteses
filogenéticas em associagdo com eventos geoldgicos e biogeograficos para propor
hipdteses que explicassem os padroes de relacionamento entre espécies e areas
apresentados nessa regiao.

Devido ao seu imenso tamanho e riqueza de espécies, os peixes da bacia

amazonica tém talvez a maior quantidade total de informagdes conhecidas, enquanto os



164

peixes das bacias costeiras do sudeste do Brasil tém talvez as informagdes mais completas
(ver REIS et al., 2016). Os eventos geomorfologicos responsaveis pela formagao da bacia
amazonica ¢ a consequente distribui¢do de suas espécies de peixes estdo se tornando
melhor compreendidos (HOORN et al., 2010; ALBERT et al., 2018). Entre os eventos
mais importantes, destacaram-se a elevagdo do norte dos Andes, a formagado dos sistemas
de zonas umidas do Pebas e Acre, a forma¢ao do moderno rio Amazonas transcontinental
e as mudancas na conectividade de bacias sedimentares pela separagdo e fusdo de
drenagens através dos Arcos Purus, Vaupes e Michicola (HOORN et al., 2010; ALBERT
et al., 2018). A elevagdo da Cordilheira Oriental dos Andes colombianos e a elevagdo do
Arco Vaupes foram fundamentais para separar a bacia amazoOnica das bacias trans-
andinas e do Escudo das Guianas (ALBERT et al., 2006; HOORN et al., 2010).

A ermegéncia no Paleogeno do Arco Michicola fez surgir uma importante
divisdo entre as bacias da Amazodnia e do Parané-Paraguai (TAGLIACOLLO etal., 2015),
bem como a elevacdo da Serra do Mar (RIBEIRO et al., 2005; RIBEIRO, 2006) e junto
com as reativagdes tectonicas e os eventos de incursao marinha foram responsaveis pela
distribuicdo de espécies de peixes de agua doce na bacia do Parana-Paraguai
(LUNDBERG et al., 1998; WEITZMAN et al., 1988; RIBEIRO et al., 2011; RAMIREZ
et al.,, 2017). A bacia do Sdo Francisco foi fortemente influenciada pela elevacio de
montanhas na regido central do Brasil e sucessivos eventos de captura de rios,
responsaveis pelo desenho atual da bacia (ROSA et al., 2003). Mais recentemente,
Ribeiro et al. (2018) mostraram a influéncia do Lineamento Azimute 125° na separa¢do
das bacias de Sdo Francisco, Tocantins e Parana, onde esse lineamento funciona como
um corredor que direciona o sentido do fluxo dos rios dessas bacias, direcionando o
Parana para o sul e Tocantins e Sdo Francisco para o norte. A bacia do Tocantins ¢é
separada da bacia amazdnica pela formagao do Arco Gurupa e as depressdes do Araguaia
¢ Tocantins também podem ser consideradas barreiras a dispersdo e consequentes
divisores de areas (HUBERT et al., 2007; ROSSETTI & VALERIANO, 2007; RIBEIRO
etal., 2011; RAMIREZ et al., 2017).

A simulagao de flutuacdes no nivel do mar € uma nova abordagem usada para
entender os padrdes de biodiversidade de peixes de dgua doce nessas areas. O nivel do
mar mais baixo identificado durante o Ultimo Maximo Glacial para uma area ¢ usado

para analisar as conexdes histéricas entre bacias e sua influéncia nos padrdes de
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distribuicao de peixes de dgua doce (DIAS et al., 2014). Varios estudos indicaram que as
paleoconexdes podem influenciar a distribuicdo, riqueza, estruturacdo genética € processo
de especiagdo de espécies de peixes de agua doce (LIMA et al., 2017; THOMAZ et al.,
2015, 2017; TSCHA et al., 2017).

Os dados descritos acima, ilustram o crescente conhecimento das bacias
hidrograficas cis-andinas da América do Sul e os processos pelos quais as faunas de
peixes de agua doce foram formadas. No entanto, pouco se sabe sobre os eventos
ocorridos na bacia do Parnaiba e em outras bacias hidrograficas da regido do Maranhao,
a leste da Bacia Amazodnica. A regido do Maranhao e Piaui corresponde em grande parte
a duas areas de endemismo propostas para peixes de dgua doce (HUBERT & RENNO,
2006). No entanto, ndo se sabe se essas areas correspondem a duas ou mais areas de
endemismo. Essa incerteza surge da falta de estudos taxondmicos na regido e, também,
da escassez de informacdes geoldgicas sobre as conexdes hidroldgicas ao longo do tempo
entre as bacias dessa regido.

Este estudo revisa os principais eventos geoldgicos e biogeograficos
responsaveis pela distribuicdo das espécies de peixes de agua doce nas bacias
hidrograficas do Maranhdo e Piaui, através de uma revisdo de registros de museus e
literatura, e reconstrugdes de flutuagdes custaticas do nivel do mar através do Mioceno
Tardio, Plioceno e Quaterndrio. Esses dados biogeograficos e paleogeograficos sdo
apresentados para ajudar a orientar futuros trabalhos que visem entender as espécies
unicas e valiosas de peixes que habitam cursos de 4gua nessa regido historicamente pouco

estudada da América do Sul tropical.

MATERIAL E METODOS
Area de Estudo

Este estudo foi realizado nas regides hidrograficas distribuidas nos estados
do Maranhdo ¢ Piaui, no nordeste do Brasil, segundo a divisdo proposta pela Agéncia
Nacional de Aguas (ANA, 2015) (Figura 4.1). A Regido Hidrogréfica do Tocantins, tém
uma extensao de 920 mil Km? se estendendo por varios estados do Brasil (ANA, 2015),
porém, em nossa area de estudo ¢ a que representa a menor area. A Regido Hidrografica

Parnaiba tem uma area de aproximadamente 333 mil Km? e se estende entre os estados
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do Maranhao, Piaui e Ceard (ANA, 2015), aqui nés focamos apenas no Rio Parnaiba que

¢ o divisor entre os estados do Maranhao e Piaui e principal rio dessa regido hidrografica.

Regido Hidrografica
B Tocantins 1 Parnaiba Il Atlantico Nordeste Ocidental

Figura 4.1. Localizacdo das Regides Hidrograficas brasileiras empregadas neste estudo.

A Regiao Hidrografica Atlantico Nordeste Ocidental, nossa principal area de

estudo, possui uma area de aproximadamente 274 mil Km? (ANA, 2015) e ¢ subdividida

em 8 bacias hidrograficas (Gurupi, Maracagumé, Turiagu, Mearim, Itapecuru, Munim,

Peria e Preguicas) e dois sistemas hidrograficos (Litoral Ocidental e Ilhas Maranhenses)

(MARANHAO, 2011) (Figura 4.2).
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Figura 4.2. Subdivisdo das bacias hidrograficas do Estado do Maranhdo que compdem a Regido

Hidrografica Atlantico Nordeste Ocidental.
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Eventos paleogeograficos

Dados sobre a geologia da regido foram obtidos a partir da literatura, a fim de
identificar e discutir os principais eventos geologicos ocorridos na regido que pudessem
ter influenciado a distribuicao dos peixes de 4gua doce. Por se tratarem de bacias costeiras
que atualmente sofrem forte influéncia da variacdo didria da maré, simulagdes foram
realizadas baseadas na curva eustatica proposta por Hansen et al. (2013), seguindo a
metodologia proposta por Thomaz et al. (2015) no Qgis, para se analisar a influéncia na

varia¢ao do nivel do mar na regido.

RESULTADOS
Caracterizacio geologica da area

O relevo do territdrio maranhense apresenta uma elevacdo maxima de 800 m
com as seguintes unidades geomorfologicas: Chapaddes, Chapadas e “Cuestas”,
Superficie Maranhense com Testemunhos, Golfio Maranhense, Leng6is Maranhenses e
Litoral de “Rias” (IBGE, 1984). Entretanto, Feitosa & Trovao (2006) consideram que,
conforme as convengdes admitidas para as formas de relevo, no Maranhdo podem ser
identificadas apenas Planicie, Planalto e Depressdes. As Planicies correspondem por
cerca de 60% do territorio com elevagdo de até 100 m, onde quatro ambientes distintos
podem ser reconhecidos: Planicie Sublitoranea, Planicie Litoranea, Planicie Costeira e
Planicie Fluvial.

Os trechos baixos dos rios estdo localizados na Planicie Fluvial, cuja maior
penetragdo para o interior acompanha os vales dos rios que desembocam no Golfao
Maranhense. Um ambiente importante nesta unidade geomorfologica ¢ a Baixada
Maranhense, modelada pela convergéncia dos rios Mearim, Pindaré e Grajai sob
influéncia de estruturas neotectonicas quaternarias (COSTA et al., 1997), associada a
movimentos transgressivos e regressivos do mar. O relevo da Planicie foi bastante
influenciado por falhas transcorrentes e normais desenvolvidas durante o Quaternério (ca.
2,6 Ma). Estas falhas possibilitaram o desenvolvimento de colinas com altitude variando
de 35 a 70 m na regido noroeste do Maranhdo, e, também, de mesas formando interfluvios
tabulares com altitudes em torno de 110 m na borda sul da Baixada Maranhense (COSTA

et al., 1997).
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O Centro-Sul do Estado abriga as areas de Planalto, com altitudes entre 200
¢ 800 metros, subdividindo-se nas seguintes unidades geomorfologicas: Pediplano
Central, Planalto Oriental, Planalto Ocidental, Depressio do Balsas e Planalto
Meridional.

As principais vertentes hidrograficas estdo localizadas na Chapada das
Mangabeiras, na Serra do Tiracambu e suas extensdes (Serras do Gurupi e da Desordem),
na Serra da Menina e no sistema formado pelas Serras da Crueira, Itapecuru e Alpercatas.
Este conjunto geomorfoldgico forma e individualiza as bacias hidrograficas dos rios
Gurupi, Turiagu, Maracagumé, Pericuma, Mearim, Itapecuru, Tocantins, Parnaiba,
Munim e outros rios menores sobre a bacia sedimentar de Barreirinhas. De modo geral,
os terrenos mais altos e de idade superior ao Jurdssico estdo situados abaixo da latitude
6°S. Sendo assim, a Serra do Tiracambu e suas extensdes compreendem os divisores de
agua mais recentes, datadas do Mioceno-Plioceno (ca. 5,3 Ma) (COSTA et al., 1997).

A composicao das drenagens apresenta um padriao dendritico-retangular e os
tracados dos rios sdo controlados por estruturas tectonicas geradas e reativadas no
Mesozobico com diregdes N-S, ENE-WSW, NE-SW e NW-SE (MARTINS et al., 2007).
Assim, para os peixes de agua doce, o Mioceno foi um periodo particularmente
importante, pois as mudangas tectonicas ocorridas na América do Sul, associadas as
variacdes de nivel do mar, influenciaram a dispersao e/ou o isolamento das espécies atuais
a partir de suas bacias de origem. O processo orogenético da Cordilheira dos Andes nao
exerceu influéncia apenas sobre a geologia das areas adjacentes, mas também sobre toda
abacia Amazonica e as regides a leste desta, onde se inclui a bacia sedimentar do Parnaiba
(IBGE, 1984; PETRI & FULFARO, 1983).

No Plioceno (ca. 5,3 a 1,7 Ma) teve inicio o Ciclo Velhas caracterizado por
um aplainamento geral da superficie maranhense, mais intensa na regido central,
produzindo as depressoes intermontanas dos altos cursos e as depressdes periféricas no
sopé¢ das ‘“‘cuestas”. A altitude maxima dessas superficies chega a 300 metros nas
depressdes dos altos cursos dos rios e reduz progressivamente até algumas dezenas de
metros para o norte, onde ¢ recoberta pelos depositos da Formagao Barreiras (IBGE,
1984).

Durante o Pleistoceno (ca. 1,8 Ma a 0,12 Ma), a regido esteve sujeita a uma

epirogénese positiva como resultado de reativagdes tectonicas das falhas que deram
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origem ao Arco Férrer-Urbano Santos, exumando-se a superficie pré-creticea modelada
em rochas pré-cambrianas, principalmente na area dos remanescentes do cinturdo do
Gurupi (KLEIN et al., 2005). Ainda nesse periodo ocorreu a formacdo do Golfao
Maranhense e da Ilha de S3o Luis em decorréncia dos movimentos eustaticos

responsaveis pelas regressdes e transgressdes marinhas (PETRI & FULFARO, 1983).

Eventos paleogeograficos

A partir do levantamento bibliografico realizado, nos identificamos quatro
eventos geoldgicos e biogeograficos como os responsaveis pela distribuicdo dos peixes
de agua doce nas bacias hidrograficas do Maranhao e Piaui. Estes eventos sdo a formacao
do: 1) Lineamento Picos-Santa Inés; 2) Arco Xambiod-Teresina; 3) Serra do Tiracambu
e; 4) Mudancas na linha de costa durante as incursdes (transgressoes) € regressoes
marinhas.

O Lineamento Picos-Santa Inés (Figura 4.3) de origem pré-cambriana
percorre boa parte da provincia sedimentar do Parnaiba, tendo inicio na cidade de Picos
no Piaui e terminando na cidade de Santa Inés no Maranhdo, tendo diregio SE-NO
(SANTOS & CARVALHO, 2009). Esse lineamento teve um papel importante na
evolucdo da bacia sedimentar do Parnaiba, influenciando a direcdo dos rios presentes
nessa bacia e proporcionando sua ligacdo com o mar (CUNHA, 1986; GOES, 1995,
CHAMANI, 2011).

Bacia Sedimentar LTB - Lineamento Transbrasiliano XT - Arco Xambioa-Teresina IQ - Arco Iquitos
LPS - Lineamento Picos-Santa Inés SF - Arco Sao Francisco PU - Arco Purus
Cintur&o Andino FU - Arco Ferrer-Urbanos Santos TO - Arco Tocantins GU - Arco Gurupa

Figura 4.3. A. Mapa mostrando as bacias sedimentares do norte do Brasil e as estruturas geologicas dessa
regido. B. Provincia Sedimentar do Parnaiba em destaque mostrando os arcos e lineamentos que ocorrem

nessa regido.
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O Arco Xambioa-Teresina (Figura 4.3) tem sua formagao datada do Aptiano-
Albiano como consequéncia da separagdo entre América do Sul e Africa (GOES, 1995),
estendendo-se da cidade de Xambioa no Tocantins até a cidade de Teresina no Piaui
(AGUIAR, 1969). Este Arco funciona como divisor das bacias sedimentares do Grajau e
Parnaiba, dando origem a bacia sedimentar das Alpercatas, todas inseridas na Provincia
Sedimentar do Parnaiba (Figura 4.4). Com relagdo as bacias hidrograficas, o mesmo, se
estende pelas bacias do Tocantins, Mearim, Itapecuru e Parnaiba, as maiores e mais

importantes bacias hidrograficas da regido.
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Figura 4.4. Caracteristicas geoldgicas na Provincia Sedimentar do Parnaiba.

O conjunto de informagdes geologicas sobre a regido (PETRI & FULFARO,
1983; COSTA etal., 1997), sugere que o Mioceno-Plioceno foi um momento importante

para a separacgao das bacias maranhenses das bacias do Tocantins, a partir do surgimento
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da Serra do Tiracambu (5,3 a 1,8 Ma), principal divisor entre as drenagens do Maranhao
¢ do Tocantins (COSTA et al., 1997; SOARES JUNIOR et al., 2011).

Nossas simulagdes da varia¢do no nivel do mar na regido, mostraram que no
inicio do Mioceno o nivel do mar estava em cerca de 40-50 m acima do nivel atual
(FERREIRA et al., 1984) e que por volta do Mioceno médio o nivel do mar pode ter
atingido a cota de 75 m acima do nivel atual (HANSEN et al., 2013). Nessas condigdes,
a maioria das drenagens maranhenses estaria inundada, com apenas as partes altas dos
maiores rios preservadas enquanto as bacias do Maracagumé, Turiagu, Munim, Peria e

Preguicas estariam completamente inundadas (Figura 4.5a).
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I Oceano [l RH Tocantins ~ RH Atlantico Nordeste Ocidental  RH Parnaiba

Figura 4.5. Simulac¢des da provavel distribuicdo da linha de costa nas Regides Hidrograficas Tocantins,

Atlantico Nordeste Ocidental e Parnaiba. A. Mioceno, nivel do mar a 75 m acima do nivel atual. B.
Mioceno-Plioceno Inferior, nivel do mar a 35 m acima do nivel atual. C. Pleistoceno Médio e Superior,

nivel do mar a 6 m acima do nivel atual. D. Holoceno, nivel do mar a 2 m acima do nivel atual.



172

No final do Mioceno-Plioceno Inferior (ca. 5 - 4 Ma), quando as drenagens
atuais tomavam sua configuracdo atual (LUNDBERG et al., 1998), foram estimadas
transgressdes periddicas de até 35m (HANSEN et al., 2013), com duracdo aproximada de
800.000 anos (NORES, 2004). Nessa cota, as drenagens ainda estariam sob influéncia
marinha até o trecho médio, com as cabeceiras dos rios Turiagu e Munim ficando
descobertas, apds um longo periodo de submersao (Figura 4.5b).

O mar sofreu regressdes graduais, de modo que entre o Pleistoceno Médio e
Superior (ca. 0,78 Ma) ele estava cerca de 4 a 6 m acima do nivel atual (HANSEN et al.,
2013). Um aumento de 6 m no nivel do mar seria suficiente para que esse adentrasse o
Rio Tocantins até proximo de Tucurui. No Rio Turiagu quase a totalidade do curso médio-
inferior teria sido inundado, enquanto no Golfdo Maranhense, apenas Pindaré¢ e Mearim
seriam os mais atingidos, com agua marinha chegando ao Lago de Viana (Rio Pindaré) e
Lago Acu (Rio Mearim). No Rio Parnaiba, apenas a parte baixa, correspondente a regido
do Delta seria atingida (Figura 4.5¢).

Também produzimos simula¢des para o periodo da Ultima Maxima Glacial
(UMG) durante o Holoceno (c.a. 18 Ka) onde, as variagdes negativas do nivel do mar
podem ter chegado até 122 m abaixo do nivel atual (HANSEN et al., 2013). De acordo
com essa simulagdo, os rios da regido estariam agrupados em 10 paleobacias (Figura 4.6).
As seis primeiras seriam compostas exclusivamente por rios da Regido Hidrografica
Tocantins. A sétima paleobacia compreenderia as drenagens costeiras do Para e as bacias
do Gurupi, Maracagumé, Turiagu e parte do Sistema Litoral Ocidental. A oitava area seria
composta pelas bacias do Mearim, Itapecuru e Munim, além de parte do Sistema Litoral
Ocidental e da bacia do Perid. Uma nona regido englobaria a bacia do Preguigas ¢ o
restante da bacia do Peria. A décima e ultima regido seria composta pela bacia do

Parnaiba.
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Figura 4.6. Paleobacias previstas durante a Ultima Méxima Glacial (UMG) do Holoceno (ca. 18 Ka), cota

do mar em -122m.

No inicio do Holoceno (~10 — 9 Ka) o mar estava proximo do nivel atual e
permaneceu assim até por volta de 5,5 Ka quando ocorreu a transgressdo maxima do
periodo, elevando o nivel do mar em até¢ 2 m (HANSEN et al., 2013). As transgressdes
holocénicas, mais fracas do que as dos periodos anteriores, aparentemente nao teriam tido
forca suficiente para inundar as planicies de inundagao ficando restritas aos talvegues dos
rios e influenciando as drenagens do Maranhao de diferentes formas, porém com menos

impacto (Figura 4.5d).

DISCUSSAO

Modelando as flutuagdes do nivel do mar, apresentamos a primeira avaliagdo
quantitativa das influéncias das incursoes e regressdes marinhas nas bacias hidrograficas
da planicie costeira do Nordeste do Brasil. Durante os eventos de transgressdes marinhas,
todas as bacias hidrograficas da regido tiveram parte de seus cursos inundados pela agua
do mar, algumas apenas as por¢oes baixas e médias (por exemplo, Itapecuru, Mearim e

Parnaiba) e outras, toda a sua extensao (por exemplo, Turiagu e Preguicas). Esse cenario
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pode ter sido alcangado por variagdes do nivel do mar nos ultimos 10 Ma, quando o nivel
do mar variou de 35 m acima a 122 m abaixo do nivel atual (HANSEN et al., 2013). Além
disso, Abreu et al. (in press) mostram que esta regido apresenta, assim como a bacia
amazonica, baixa altitude, grandes areas de varzea e forte influéncia dos eventos de
incursoes e regressdes marinhas.

As regressdes marinhas também se mostraram importantes para a regiao,
permitindo que as bocas dos rios fossem conectadas em areas anteriormente ocupadas
pelo mar. Em nossas simulagdes, as bacias da regido formaram paleobacias, onde os rios
se uniram, permanecendo conectados por longos periodos. Sob essas condi¢des, poderiam
ter ocorrido trocas de fauna nas bacias conectadas. De certa forma, isso explica algumas
das semelhangas atuais na composi¢do de espécies entre os rios Mearim e Itapecuru
(ABREU et al., 2019). Quando ocorreram flutua¢des no nivel do mar, as distribuicdes
dos peixes de agua doce da regido foram influenciadas pela imposi¢do de barreiras a
dispersdao ou pela criacdo de condicdes para eventos dispersivos. Por exemplo,
inundagdes de pequenas drenagens (por exemplo, rio Turiagu) podem ter atuado como
barreiras a dispersdo entre grandes drenagens durante periodos transgressivos. Evidéncias
disso advém da auséncia de raias Potamotrygon no rio Turiagu e em outras bacias
menores localizadas entre os rios Mearim e Tocantins (obs. pes.). Como as raias de agua
doce parecem ter uma origem tnica (LOVEJOY et al., 1998), o ambiente marinho do
Mioceno na drenagem de Turiagu impediu a dispersdo dos grupos de raias presentes nas
drenagens maiores. Por outro lado, durante periodos em que as incursdes marinhas nao
foram suficientes para inundar toda a bacia, o represamento da agua combinado com
terrenos de baixa altitude pode ter criado condi¢des para dispersao lateral, aumentando as
areas das planicies de inundacdo. Como consequéncia, esses processos teriam contribuido
para a ampliacdo do vale do rio, estabelecendo uma comunicagdo tempordria entre
diferentes drenagens. Assim, a curta distancia entre afluentes de Gurupi ¢ Turiagu, bem
como entre Mearim e Itapecuru, nos permite postular que poderia atuar como uma “rota”
de dispersdo de peixes entre as bacias durante transgressdes. Portanto, ao contrario de
Thomaz et al. (2018), esses cenarios mostram que as paleobacias identificadas também
seriam uma rota importante de dispersdo para peixes de agua doce do nordeste brasileiro.
Além disso, as paleobacias com conexdes passadas apresentam maior riqueza de espécies

e niveis mais baixos de endemismo do que as paleobacias desconectadas (DIAS et al.,
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2014). Essas duas caracteristicas parecem o caso das bacias analisadas aqui (HUBERT &
RENNO, 2006; ABREU et al., 2019).

Nossos resultados sugerem que os eventos de dispersdo através de
paleobacias foram menos importantes envolvendo o rio Parnaiba e outras drenagens da
regido. Os processos de dispersdo/vicariancia nessa drea foram influenciados
principalmente por eventos geologicos associados ao Arco Xambioa-Teresina ¢ ao
Lineamento Picos-Santa Inés. A sobreposi¢ao desses eventos sobre as drenagens (Figura
4.3) indica que eles modelaram a configuracao das drenagens nos cursos médios dos rios
Mearim, Itapecuru e Parnaiba (CUNHA, 1986). Essas mudangas de curso podem ter
contribuido para a captura de parte da bacia do Parnaiba pela bacia do Itapecuru,
aumentando as semelhangas genéticas e morfométricas entre as espécies de peixes que
habitam essas bacias (PIORSKI, 2010; CARVALHO-COSTA et al., 2011; ABREU,
2013; SOUZA, 2014; SARAIVA, 2019). No rio Itapecuru, por exemplo, a analise dos
mapas geoldgicos disponiveis (IBGE, 2011) indica que o rio Balseiros teria sido uma
“ponte” importante entre as bacias de Itapecuru e Parnaiba. A parte inferior do rio
Balseiros apresenta forte inflexao, provavelmente devido as reativagcdes do Lineamento
Picos-Santa Inés (CUNHA, 1986). As projecdes desse cotovelo em direcdo ao rio
Parnaiba coincidem com o curso de um afluente intermitente do rio Balseiros, muito
proximo ao rio Parnaiba. Assim, em algum momento, parte da drenagem de Itapecuru
provavelmente desaguou no rio Parnaiba e foi posteriormente redirecionada por estruturas
do Arco Xambioa-Teresina e do Lineamento Picos-Santa Inés. Por outro lado, também
se pode postular que o rio Balseiros era um antigo afluente do rio Parnaiba,
posteriormente capturado pela drenagem do rio Itapecuru.

A ativacdo do Arco Xambioa-Teresina na regido entre as cidades de Sao
Domingos no Maranhdo e Teresina no Piaui (AGUIAR, 1971; LIMA, 1982) pode ter
contribuido para a captura das se¢des superiores da bacia de Itapecuru, formando uma
barreira para a vazao do rio Parnaiba (ABREU et al., in press). Elevacdes ao longo do
Arco Xambioa-Teresina isolaram por¢des das bacias estruturais do Mearim, Parnaiba e
Tocantins, pois a Serra das Alpercatas separou os afluentes das bacias do Mearim e
Parnaiba (rios Cachoeira e Neves) e da bacia do Tocantins (rio Farinha). Apesar de estar
quase completamente enterrado na paisagem moderna (LIMA, 2013), o Arco Xambioa-

Teresina teve importantes consequéncias na paleopaisagem (GOES, 1995).
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Infelizmente, os estudos sdo insuficientes na regido para testar os efeitos
dessas estruturas na ictiofauna. De fato, apesar de poucos, todos os estudos com peixes
de dgua doce que buscaram entender os padrdes de distribui¢do de espécies nessa regido,
como analises de variagdo geografica, filogeografia ou biogeografia, encontraram
resultados semelhantes (PIORSKI, 2010; CARVALHO-COSTA et al., 2011; ABREU,
2013; SOUZA, 2014; SARAIVA, 2019); populagoes isoladas na bacia do Turiagu;
populacdes compartilhadas entre as bacias de Mearim, Itapecuru, Munim e Parnaiba;
maior semelhanca entre as populacdes do alto Parnaiba e do alto Itapecuru; e barreiras ao
fluxo génico dentro do rio Parnaiba. Assim, esses trabalhos indicam que os eventos
apresentados influenciaram a biogeografia de peixes da regido. No nordeste do Para, um
grupo de estruturas do Mioceno-Plioceno (cerca de 5,3 Ma) formadas por areas
transpressivas e transtensivas se estende para o norte, a oeste do Maranhao (COSTA et
al., 1997). Essas estruturas seriam responsaveis pela atual configuragdo de relevo entre
os vales do Tocantins e do Mearim e da composicao da Serra do Tiracambu (COSTA et
al., 1997). Segundo os autores, ao mesmo tempo, reativagdes de faltas transcorrentes NE-
SW assumiram o controle do curso baixo do rio Tocantins, da baia de Marajé e da
orientagdo geral do rio Gurupi. Assim, essas estruturas neotectdnicas sugerem que 0
Mioceno-Plioceno foi um momento importante para a individualiza¢do das drenagens do
Maranhdo. A agdo integrada de eventos transpressivos e falhas correntes permitiu o
desenvolvimento de areas elevadas que separam a drenagem do Maranhao (leste da Serra
do Tiracambu) do Tocantins.

Por outro lado, o rio Gurupi, a oeste da Serra do Tiracambu, pode ter
permanecido em contato com afluentes dos rios Tocantins ou Guama por mais tempo. A
analise do relevo na margem oeste do rio Gurupi fornece evidéncias disso, onde poucas
formagdes altas da mesma idade da Serra do Tiracambu que poderiam ter atuado como
divisores de dgua estdo ausentes. Para apoiar essa hipotese, a analise de sedimentos pos-
Barreira no curso inferior do rio Tocantins, datada do Plio-Pleistoceno (ca. 2,5 Ma),
sugere que essa parte do rio formou um delta ao redor da cidade de Tucurui (ROSSETTI
& VALERIANO, 2007). No final do Pleistoceno (ca 0,12 Ma), as falhas NE-SW teriam
capturado o curso inferior do rio Tocantins para formar a Baia de Marajo (VITAL &

STATTEGGER, 2000; COSTA et al., 2001; 2002).
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O baixo rio Gurupi, por sua vez, bem como as drenagens do Piri4 (leste do
Pard) e Maracagumé (oeste do Maranhao) foram influenciadas por um conjunto de rochas
paleoproterozoicas ainda presentes na area ha muito tempo - as estruturas do Cinturdo do
Gurupi (KLEIN et al., 2005b). Essas drenagens curtas fluem em linha reta de suas
cabeceiras, isolando-se das drenagens mais proximas. O isolamento desses rios sugere
que eles representam areas promissoras para a prospeccdo de novas espécies (por
exemplo, BRITO et al., 2019).

No noroeste do Maranhao, as reativacdes de falhas influenciaram o curso de
pequenos rios costeiros localizados entre as bocas dos rios Turiagu e Pericuma (COSTA
et al., 1997). Essas falhas induziram a captura dos segmentos dos rios, mudando suas
direcdes de NE-SW para E-W, e bloquearam a drenagem, dando origem ao sistema de
lagos nas regides de Mongao, Penalva e Viana (COSTA et al., 1997). A remodelacdo da
terra devido a reativagdo de falhas também pode ter ocorrido no nordeste do Maranhao,
onde esta presente um grande conjunto de terrenos Tercidrios, pontuados por sedimentos
Quaternarios. Nesta area, existem varios rios menores cCom Cursos mais ou menos
paralelos na direcilo WSW-NEE, provavelmente influenciados pelas estruturas do Arco
Férrer-Urbano Santos erodidas durante o Tercidrio (VEIGA JUNIOR & OLIVEIRA,
2000).

Entre os muitos estudos realizados sobre areas de endemismo para peixes de
agua doce neotropicais, destacamos trés que apresentam e discutem propostas de
posicionamento para as bacias hidrograficas da regido alvo do nosso estudo (HUBERT
& RENNO, 2006; ABELL et al., 2008; DAGOSTA & PINNA, 2017). No entanto, em
todos esses estudos, alega-se a falta de informagdes sobre a distribui¢ao de espécies nas
bacias do Maranhdo. Abreu et al. (2019) realizaram o maior levantamento de espécies da
regido, atingindo um total de 160 espécies distribuidas em nove bacias hidrograficas da
regido. Analisando os dados apresentados por todos esses autores, acreditamos que o mais
adequado, hoje, seria considerar a bacia do Parnaiba e as bacias do Peria, Preguigas,
Munim, Itapecuru e Mearim, como uma unica area de endemismo ou ecorregido.
Acreditamos também, na possibilidade de que a bacia do Turiagu e suas bacias vizinhas
(Lit. Ocidental, Maracagumé e Gurupi) possam ser uma area de endemismo separada. No

entanto, ¢ necessario um levantamento mais preciso sobre as espécies dessas bacias para
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se confirmar estas como uma area de endemismo separada ou agrega-las as bacias
costeiras do Pard como proposto por Dagosta & Pina (2017).

Esses achados, juntamente com descrigdes recentes de espécies para a regiao
(Piorski et al. 2008; Ottoni 2011; Guimaraes et al. 2018a, b), reforcam a influéncia dos
quatro eventos identificados aqui, além de demonstrar que os peixes da regido do
Maranhao sofreram muitos eventos de diferenciagdo e especiagdo, sob a influéncia de
barreiras ao fluxo génico e dispersdo. Isso nos leva a concluir que o estudo dessa regido
pode ser considerado como um "estudo ao vivo da evolucao", onde os processos que
governam as divergéncias entre populagdes e espécies podem ser identificados,

interpretados e compreendidos.
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Consideracoes Finais

“Eu vejo o futuro repetir o passado

Eu vejo um museu de grandes novidades
O tempo nao para

Nao para ndo, ndo para”

(Trecho de ‘O tempo nao para’ — Cazuza)
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9. CONSIDERACOES FINAIS

As andlises realizadas indicam que as bacias hidrograficas do Maranhao sao
entidades singulares onde os processos de dispersdo, diferenciagdo e extingdo dos
elementos da ictiofauna ainda estdo em andamento. Assim, essas drenagens representam
uma oportunidade unica para estudos evolutivos e biogeograficos, pois atuam como um
laboratdrio in vivo onde os processos envolvidos na especiacao dos peixes de dgua doce
podem ser visualizados e acompanhados.

Os principais fatores histéricos que interferiram, e ainda interferem, nos
processos de evolucdo dos peixes de dgua doce na regido sdo os eventos de conexao e
desconexdo das bacias provocados pelos movimentos eustiticos do mar, pela formagao
de paleodrenagens, soerguimento da serra do Tiracambu, ativagdes e reativacdes de arcos
e lineamentos, e consequente capturas de trechos dos rios em resposta a esses eventos
(CUNHA, 1986; GOES, 1995; COSTA et al., 1997; SOARES JUNIOR et al., 2011). Os
resultados obtidos indicam que as hipoteses de museu, refiigios e rios como refigios
(HAFFER, 2008), também, se aplicam para explicar a composicao da fauna de peixes de
agua doce das bacias estudadas. Essas hipoteses predizem que durante os eventos de
transgressdes marinhas no Pleistoceno, regides ndo afetadas foram usadas como areas de
refugios (HAFFER, 2008). No caso dos peixes de d4gua doce, essas areas seriam as regioes
dos rios em maiores altitudes. Nos refugios foi possivel, em alguns casos, a ocorréncia de
especiacdo e posterior dispersdo das espécies durante a regressdo do mar (HUBERT &
RENNO, 2006; HAFFER, 2008)

A evolug@o da costa maranhense foi influenciada pela variagao do nivel do
mar por um periodo de cerca de 200 Ma, desde a separag@o ocorrida entre o Brasil e a
Africa no Triassico até o Holoceno, quando ocorreram os processos responsaveis pela sua
configuragdo atual (SOARES JUNIOR et al.,, 2011). Entretanto, nossos resultados
indicam que os eventos de transgressdes ¢ regressdes marinhas ainda exercem forte
influéncia sobre a configuracdo das bacias hidrograficas maranhenses, mesmo quando se
considera um periodo relativamente curto, de apenas 10 Ma.

A constitui¢do da regido maranhense, principalmente, como uma area de
planicie, foi fundamental para que esses eventos controlassem a formagdo de sua

paisagem. Tal como nas planicies amazonicas (ALBERT & REIS, 2011), as areas
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maranhenses de baixas altitudes foram as mais suscetiveis as variagdes do nivel do mar.
Essa influéncia ocorreu tanto durante os eventos de transgressdes, onde areas foram
inundadas pelas dguas do mar e os rios tiveram suas areas reduzidas, quanto durante os
eventos de regressdes, onde a linha de costa se estendeu por sobre a plataforma
continental permitindo que a bacia a qual o rio pertencia aumentasse sua area de
ocupacao, formando conexdes antes ndo existentes, as paleodrenagens. A sucessao desses
eventos foi fundamental para promover a extingdo de espécies restritas as areas de
planicie, assim como a dispersdo e a colonizacdo de areas a partir de taxons presentes em
bacias vizinhas ou “refugiados” em areas nao afetadas pelas oscilagdes marinhas.

Um exemplo claro do efeito desses processos pode ser observado na
ictiofauna dos rios Itapecuru e Mearim. A analise de diversidade filogenética indicou que
essas bacias experimentaram eventos relacionados a diversificagdo de espécies (extingao
e especiacdo) ha mais tempo que as demais (c. 10 Ma), indicando que sdo areas de
coloniza¢do mais antigas. Com a ocorréncia dos eventos de transgressdes marinhas ha 5
Ma, os trechos altos dessas bacias serviram como refiigio para a ictiofauna e fonte para
posterior povoamento das demais areas. Os processos descritos e que permitiram
diferentes eventos de conexdes e desconexdes entre as bacias, demonstram a influéncia
dos eventos de vicariancia e geodispersdo no processo de distribuigdo das espécies na
regido, além de, reforgar a ideia da ocorréncia das hipdteses de museu, refugios e rios
como refigios, como proposto por Hubert & Renno (2006), que identificaram regides
vizinhas as bacias maranhenses como area de refligios para peixes.

Com base nesses eventos e na distribuicdo das espécies atualmente
conhecidas para a regido, foi possivel identificar que as diferentes bacias hidrograficas
funcionam como um arquipélago de ilhas para o fluxo de espécies (ROSENZWEIG,
2004), onde a riqueza de espécies € controlada por dispersdo e extingdo, e a especiacao
ndo contribui substancialmente para a formagao de riqueza de espécies. Assim, a atual
constituicdo das bacias hidrograficas da regido, ndo se apresenta como barreira suficiente
para a dispersdo e fluxo génico das espécies, o que € de se esperar de areas que sofreram
mudangas em sua paisagem até muito recentemente, no Holoceno, quando por exemplo,
o Golfao Maranhense e a Ilha de Sdo Luis se formaram (SOARES JUNIOR et al., 2011).
Por outro lado, a influéncia desses eventos recentes pode ter contribuido para que a

especiacdo nao colabore tao fortemente para a composi¢ao de espécies da regido, pois o
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recente isolamento de algumas é4reas ainda estd a promover a diferenciacdo entre as
espécies.

Esse resultado se aplica ao conjunto total de espécies que ocorrem na regiao
do Maranhdo, porém, independentemente de quais eventos ocorreram na regido e de
quando eles ocorreram, € preciso levar em consideracdo a biologia das espécies
estudadas para se entender os verdadeiros fatores que influenciam o processo de
especiacao desse grupo de organismo na regido. Em geral, € preciso observar que para
cada grupo de peixes as bacias maranhenses podem se apresentar ou ndo como fortes
barreiras ao fluxo e a dispersdo, pois as caracteristicas ecoldgicas de cada grupo poderdo
influenciar no processo de especiacdo. Espécies que possuem alto poder de dispersdo
terdo menos dificuldades em ocupar bacias que em algum momento possuiram alguma
conexao, por exemplo, Itapecuru, Mearim e Parnaiba. Por outro lado, bacias parcial ou
totalmente isoladas, como por exemplo Turiagu, podem promover a diferenciagdo mais
facilmente em espécies sedentarias ou com menor capacidade de dispersdo, além de
contribuirem para a formacdo de espécies endémicas a partir do isolamento de
populagdes e posterior diferenciagao.

As andlises genéticas realizadas em duas espécies de habito migratorio
(Schizodon dissimilis e Prochilodus lacustris), indicaram que a populagdo presente na
bacia do Rio Turiacu estd em processo de diferenciagdo e formacao de uma nova espécie,
cuja separagdo ocorreu ha aproximadamente 600.000 anos. As populagdes presentes nas
demais bacias apresentaram elevado grau de compartilhamento de haplotipos com
diferentes configuragdes. Esses dois padroes de resultados, separacdo e
compartilhamento, evidenciaram a influéncia de dois eventos na regido: vicariancia e
dispersao, que podem ter ocorrido a partir de eventos de captura de rios, de formagao de
paleobacias e em consequéncia da variagdo no nivel do mar (COSTA et al., 1997,
SOARES JUNIOR et al., 2011; THOMAZ et al., 2017).

Segundo Hubert et al. (2007), em espécies que sofreram eventos de
vicaridncia, ¢ de se esperar que linhagens que ocorram em bacias separadas por barreiras
geologicas sejam representadas em clados monofiléticos, assim como linhagens
constituidas por eventos de geodispersdo estejam em clados com populagdes de bacias
adjacentes. Observagdo esta, confirmada por nossos resultados, onde as populacdes da

bacia do Turiagu se apresentaram em um clado separado das demais bacias, que por sua
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vez constituiram clados com o compartilhamento de populagdes de diversas bacias
vizinhas. Isso evidencia que a bacia do Turiacu passou por um processo recente de
isolamento das demais bacias e estas por sua vez ndo constituem barreiras suficiente ao
fluxo e a dispersdo, para essas duas espécies migradoras.

O conhecimento atual da distribui¢do da ictiofauna da regido, combinado com
os resultados obtidos nesse trabalho permite fazer inferéncias sobre as areas de
endemismo para peixes de d4gua doce reconhecidas para a regido neotropical. Os dados
disponiveis sugerem que a bacia do Parnaiba e as bacias do Peri4, Preguicas, Munim,
Itapecuru e Mearim podem corresponder a uma tnica area de endemismo ou ecorregido.
Também, hé indicios de que a bacia do Turiagu e suas bacias vizinhas (Lit. Ocidental,
Maracagumé ¢ Gurupi) possam ser uma area de endemismo separada. No entanto, ¢
necessario aprofundar o conhecimento taxondmico nessas bacias para a defini¢cdo se estas
correspondem a uma area de endemismo ou se fazem parte de uma 4rea maior incluindo
as bacias costeiras do Par4, tal como proposto por Dagosta & Pina (2017).

Por fim, além de contribuirmos com uma nova lista de espécies para a regiao,
com um total de 160 espécies, a mais extensa ja registrada e de identificar os eventos
biogeograficos que influenciaram nos processos de diversificagdo desse grupo,
entendemos que os resultados servirdo para subsidiar estudos evolutivos envolvendo os
peixes de 4gua doce nas bacias do Maranhao. A partir do momento em que a compreensao
dos eventos biogeograficos, aqui apresentados, for aliada aos estudos sobre a biologia e
a ecologia das espécies, a compreensdo da histéria evolutiva dos peixes na regido estara

mais proxima de ser elucidada.
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We documented the biogeographic effects of climate driven sea-level
fluctuations on freshwater fishes of the Amazon Basin and Northeastern
Brazil from paleogeographic reconstructions over the past 10 Myr. For
each one million-year time interval we estimated maximum and
minimum shorelines, minimum area for 93 sub-basins with positive sea-
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time interval. The highest sea-level in the past 10 Myr was +35m above
modern at 5.5 Ma, and the lowest level was -122m at the Last Glacial
Maximum (21-25 Ka). These sea-levels correspond to 46 (max) and 16
(min) separate river mouths discharging to the sea, as compared with 35
on the modern landscape. Responses of sub-basins to sea-level
fluctuations depend on elevation and topography, with stronger
responses in Eastern Amazon lowlands and the Maranhdo coastal plain,
and stronger responses when sea-levels rise than when they fall. Global
climate oscillations and sea-level fluctuations over the past 10 Myr
increased extinction rates in the Eastern Amazon Lowlands and Coastal
Maranhdo Lowlands, strongly affecting the biodiversity and biogeography
of fishes in northern South America.
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The Amazonian ichthyofauna is one of the most diverse in the world, yet fishes from the adjacent coastal basins of Maranhao
State in Northeastern Brazil remain poorly known. We use phylogeographic, community phylogenetic and phylogenetic beta
diversity methods to study the biogeographic history of fishes from the coastal basins of Maranhao State. We report a total
of 160 fish species from the basins of the Maranhao region, representing a 93% increase over results of previous studies. All
the fish species assemblages from Maranhédo are polyphyletic, with only a few putative sister species pairs inhabiting the
region. The modern watershed divides among Maranhao basins do not form substantial barriers to dispersal for freshwater
fish species, and are more effectively modelled as biogeographic islands than as biogeographic provinces. In combination
these results suggest that the Maranhao ichthyofauna was assembled under the influence of several macroevolutionary
(extinction, dispersal) and landscape evolution processes, during the Miocene and Pliocene, as well as by the modern
ecological characteristics of the region. The results indicate that the distinctive geological and climatic conditions and history
of Northeastern Brazil strongly constrained the formation of aquatic faunas in coastal basins of Maranhao State.

Keywords: Biodiversity, Community phylogenetics, Paleogeography, Phylogenetic beta diversity, Phylogeography.

Aictiofauna da Amazonia € uma das mais diversificadas do mundo, mas os peixes das bacias costeiras adjacentes do estado do
Maranhao, no Nordeste do Brasil, ainda sdo pouco conhecidos. Utilizamos métodos filogeograficos, filogenia de comunidade
e de diversidade beta filogenética para estudar a histéria biogeografica de peixes das bacias costeiras do estado do Maranhéo.
Nos relatamos um total de 160 espécies de peixes das bacias da regiao do Maranhao, representando um aumento de 93% sobre
os resultados de estudos anteriores. Todas as assembleias de espécies de peixes do Maranhdo sao polifiléticas, com apenas
alguns supostos pares de espécies irmas habitando a regiao. As divisdes modernas das bacias hidrograficas do Maranhao
nao formam barreiras substanciais para a dispersao de espécies de peixes de agua doce, e sao mais efetivamente modeladas
como ilhas biogeograficas do que como provincias biogeograficas. Em conjunto, esses resultados sugerem que a ictiofauna
maranhense foi montada sob a influéncia de varios processos de evolugdo macroevolutiva (extingao, dispersdo) e paisagistica,
durante o Mioceno e Plioceno, bem como pelas caracteristicas ecologicas modernas da regido. Os resultados indicam que as
distintas condicoes geologicas e climaticas e a historia do Nordeste do Brasil restringiram fortemente a formagao de faunas
aquaticas em bacias costeiras do estado do Maranhao.

Palavras-chave: Beta diversidade filogenética, Biodiversidade, Comunidade filogenética, Filogeografia, Paleogeografia.

Introduction published for the individual basins of the Maranhao region,
and the region is frequently treated as a single geographic unit
(e.g. Piorski et al., 1998; Rosa, 2003; Soares, 2005; Barros

et al., 2011; Carvalho-Costa et al., 2011). The river basins of

Relatively little is known about the fishes inhabiting
coastal rivers of Maranhdo State m Northeastern Brazil,

mainly due to a lack of taxonomic and ecological studies (but
see Piorski ef al., 2007, 2017; Barros ef al., 2011; Ramos et
al.,2014). Even less information has been published regarding
the systematics, geographical variation and biogeography of
the fishes of this region. To date no species lists have been

Maranhao are sometimes combined with the Parnaiba basin
(e.g. Rosa, 2003; Ramos et al., 2014) that only partially occurs
m Maranhdo State. The fish diversity previously reported
from Maranhao rivers includes 83 species in 65 genera, 31
families and 10 orders (Soares, 2005; Barros et al., 2011).
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Abstract

For centuries biogeographers have explored the ways in which past events have influenced the distribution of organisms
across the surface of the world. The paleogeographic and paleoenvironmental history of the Amazon basin has received much
attention in recent years, in order to understand the historical conditions that gave origin to the greatest concentration of
biodiversity on Earth. Although similar studies have been conducted in other tropical areas in South America they are poorly
developed in the coastal and semi-arid regions of northeastern Brazil. Here we summarize currently available information on
major events underlying the formation of freshwater fish assemblages from coastal rivers of Maranh&o and Piaui in
Mortheastern Brazil, a little-known area of the Neotropical realm. From reviews of published information on the geographic
distributions of freshwater fishes and the geology events that affects the hydrographic basins from this region, combined with
simulations of sea-level fluctuations over the past 10 million years, we identify two main types of paleogeographic events as
the most important in structuring the ichthyofauna of this region: uplift of mountains and structural arches by tectonic
reactivation of intraplate lineaments (faults), and changes in shorelines (marine transgressions/regressions) due to eustatic
sea-level fluctuations. These events altered the courses of large coastal rivers, changing the connectivity patterns within and
among rivers basins through river captures at the headwaters and along the coastal plain, and profoundly affecting the
processes of dispersal, speciation and extinction that produced the unique fish fauna of the Maranhao region.
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