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Biogeografia histérica de Anablepidae (Teleostei: ¥brinodontiformes):
inferéncias com métodos pan-biogeografico e cladist

RESUMO

O conhecimento da evolucédo hidrolégica da regidotidpical foi utilizada conjuntamente
com a atual filogenia e distribuicdo das espéaiedmihblepidae para investigar questdes sobre
a biogeografia historica da familia, como delindiagde areas de endemismo, os alcances
ancestrais dos atuais clados de Anablepidae eowaywis eventos vicariantes e dispersionistas
que determinaram a atual distribuicio geogréaficafashailia. Areas de endemismo foram
delimitadas peld@arsimony Analysis of Endemicifi?AE) utilizando 73 quadriculas de 2° de
latitude por 2° de longitudestatistical Dispersal-Vicariance Analys{S-DIVA) foi utilizada
para reconstruir os possiveis alcances ancestpaigaaletectar os eventos histéricos associados
a evolucdo das espécies da familia com base emralagdes filogenéticaOkyzygonectes
(Anableps+ Jenynsig(Jenynsia + (Plesiojenynsig)). Na arvore de consenso estrito da PAE,
trés clados foram suportados por duas espécigsrpretados como areas de endemismo. Tais
areas correspondem a localidades proximas ao sojp@aa bacia do rio Iguacu e a drenagens
atlanticas situadas ao norte da América do Sull\&ADsugeriu que o0 ancestral comum da
familia esteve amplamente distribuido nas areasatpgmente encontram-se drenagens do
oceano Pacifico na América Central, drenagens @anac Atlantico no Norte e Sudeste da
América do Sul e baixo rio Parana. Um evento dpaisfio foi responsavel pelo isolamento de
Oxyzygonectesum evento vicariante pela separacaoAaeblepse Jenynsiae dois outros
eventos vicariantes ocorreram émablepse na separacdo dos subgéndrtesiojenynsiae
JenynsiaHa fortes evidéncias de que as espécies dos subgdeaynsiae Plesiojenynsiado
derivadas de linhagens ancestrais marinhas. Pogislaa existéncia de centros de
diversificacdo na familia nas areas de endemismuna intima associagcdo aos processos
ecoldgicos e eventos historicos transcorridos mdueéio paleogeoldgica e paleogeografica da
regido Neotropical, especialmente aos episodiopstdacdes do nivel oceanico do médio
Mioceno ao Pleistoceno.

Palavras-chave:Areas de endemismo. Distribuicdes ancestdaisynsiaMioceno. Oscilacbes
do nivel oceanico. PAE. Pleistocer®lesiojenynsia.Regido Neotropical.
S-DIVA.



Historical biogeography of Anablepidae (Teleostei:Cyprinodontiformes):
inferences with panbiogeographic and cladistic imesh

ABSTRACT

Knowledge on hydrological evolution of the Neotrgdiregion was used along with the current
phylogeny and distribution of Anablepidae specemvestigate questions about the historical
biogeography of the family, such as the delimitatid areas of endemism, ancestral ranges of
the current Anablepidae clades and probable vicarend dispersionist events which
determined the present geographical distributionthaf family. Areas of endemism were
delimited by Parsimony Analysis of Endemicity (PAESIing 73 grid cells of 2° latitude by 2 °
longitude. Statistical Dispersal-Vicariance Anaty65-DIVA) was used to reconstruct possible
ancestral ranges and to detect the historical svasdociated to the evolution of the family
species based on their phylogen®xyzygonectegAnableps + Jenynsia [(Jenynsia +
(Plesiojenynsig)). In the strict consensus cladogram of PAEe¢hclades were supported by
two species and were then interpreted as areamadndasm. These areas correspond to
localities near the Andean foothills, Iguacu Ribasin, and Atlantic drainages in the north of
South America. S-DIVA suggested that the commonesinal of the family was widely
distributed in areas currently undergoing Pacifiaimhges in Central America, Atlantic
drainages in the north and southeast of South Avmemd Lower Parana. A dispersal event was
responsible for the isolation @xyzygonectes vicariant event by the separationAaofableps
and Jenynsiaand two other vicariances occurred witmablepsand in the separation of
Plesiojenynsiaand Jenynsiasubgenera. There is strong evidence that laeynsia and
Plesiojenynsiaspecies are marine derived lineages. We postthatexistence of centers of
diversification to the family in the areas of endam and an intimate association with the
ecological processes and historical events thaturoed in the paleogeological and
paleogeographic evolution of the Neotropical regiespecially to the episodes of oscillations
of the ocean level from middle Miocene to Pleistexe

Keywords: Ancestral ranges. Areas of endemisienynsiaMiocene. Neotropical region. PAE.
PleistocenePlesiojenynsiaS-DIVA. Sea-level changes.
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1 INTRODUCAO

Ao reconhecer padrdes de distribuicdo, a biogemgnadtorica pode sustentar hipoteses
em relacdo aos processos que direcionam o sistemegyidnalizacdo dos seres vivos no planeta
(Morrone, 2004). Devido ao alicerce formado peladonda deriva continental de Alfred
Wegener, da sistematica filogenética de Willi Hagné do processo de vicariancia de Léon
Croizat, se tornou possivel sustentar e analisan amncretude e objetividade, a
correspondéncia entre o relacionamento filogené@ostaxons, os padrbes de distribuicdo e os
eventos geoldgicos (Nihei, 2010). A descoberta atlrges gerais de distribuicdo no emprego
da pan-biogeografia pode ser testada por meio pétdses filogenéticas ao empregar a
biogeografia cladistica (Morrone & Crisci, 1995)p&sar da distinta separacdo dos métodos a
serem executados, esses dois ramos da biogedgsifiaca podem ser aplicados como etapas
sucessivas em uma analise biogeografica (Morrd@h)2 Entdo, métodos empregados na pan-
biogeografia podem ser tratados como complementa®snétodos da biogeografia cladistica
dentro de uma abordagem mais integrativa, constituio primeiro passo de uma analise
biogeografica evolutiva (Morrone, 2015).

Na perspectiva cientifica, a distribuicdo ndo deatdos organismos foi pela primeira vez
debatida no século XIX com a publicacdo do primerapa biogeogréafico por Lamarck e
Candolle (Ebach & Goujet, 2006). Essa distribuic@m aleatéria resulta na tendéncia de
concentracdo da biodiversidade em areas partisulB@tanto, tais areas sao definidas como
areas de endemismo, as quais contém um numero deiaspécies endémicas (Sigrist &
Carvalho, 2008). Rigorosamente, areas de endemsdimainidades histéricas da distribuicéo
congruente de taxons monofiléticos (Harold & Mob®94). A delimitacdo dessas areas é
importante no contexto biogeografico, pois séo &umentais para hipéteses sobre a histéria das
unidades geograficas e suas biotas (Silva, Sou2astelletti, 2004).

Ha trés modelos gerais na biogeografia histériQaCéntros de Origem-Disperséao-
Adaptacéo, 2) Vicariancia e 3) Dispersao-Vicarian€ primeiro modelo assume uma origem
restrita ao antepassado de um grupo, seguido Ppembes, chegada as novas areas e
adaptacdes as novas condicdes. O segundo modedsupde um ancestral amplamente
distribuido, o qual se diferenciou ap0s o aparesimde barreiras que isolaram populagfes. O
terceiro modelo contempla episodios alternativosvidariancia e disperséo, evidenciando
cenarios mais reais as explicacbes das atuaisbdisfies bidticas (Morrone, 2015). Uma

proposta de categorizacdo dos métodos da biogegkdistica divide-os em métodos
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baseados em eventos e métodos baseados em paandveier, Kornet & Zandee, 2000).
Especialmente, métodos baseados em eventos assmodsins explicitos aos processos que
teriam afetado a historia de um ou mais taxon®a@fpando os tipos de eventos (vicariancia,
dispersao e/ou extingdo) que teriam gerado ashdigides geograficas (Sanmartin, 2007). Tais
meétodos incorporam 0s processos biogeograficosamalsses como possiveis explicacdes ao
padrédo observado, ndo focando somente em padtiiésnesnte vicariantes (Page, 1995; Page
& Charleston, 1998; Ronquist, 1997).

A regidao Neotropical, na qual situa-se a AméricaSiib e grande parte da América
Central, corresponde ao dominio biogeografico coma#r diversidade de peixes dulcicolas
do mundo, perfazendo estimativas de 7.000 espéalbsrt & Reis, 2011). Esse grupo de
organismos, por estar restrito a corpos de agutatlos por barreiras geogréficas é excelente
para investigar eventos biogeograficos e evolutivaendo o6timo grupo para estudos de
biogeografia histérica (Myers, 1947; Berra, 200&;Rinna, 2006). Apesar disso, o limitado
conhecimento taxondmico em nivel especifico, aggadda informacgao sobre a distribuicdo da
maioria das espécies e dados escassos ou ineasssaiire a historia filogenética dos tdxons
limitam a precisdo das hipoteses a biogeografigdica de peixes dulcicolas (Vari &
Weitzman, 1990). A despeito desse grupo de orgarsisiferecer interessantes oportunidades a
formulacdo de hipGteses biogeogréficas, a biogéaghéstorica da ictiofauna neotropical é
pouco conhecida (Camelier & Zanata, 2014).

Padrbes de diversificacdo de populacdes e espeigsixes na regido Neotropical vém
sendo principalmente associados a influéncia dsgrassdes marinhas (Hubert & Renno, 2006;
Ochoa et al., 2015) e processos paleogeograficoket] Duponchelle, Nufiez, Garcia-Davila,
Paugy & Renno, 2007) datados ao Mioceno (Ocho#,e2@L5). Dois importantes processos
geomorfolégicos sdo (1) o surgimento de barreirae geparam geograficamente areas,
conduzindo a divisdo de populacbes ancestrais )ep (@esaparecimento de barreiras que
conectam geograficamente areas previamente separpdanitindo expansdes do alcance
geografico de populagbes (Lieberman, 2003). A ceemsdo desses processos permite
esclarecer o papel da evolucdo da paisagem nasifiv@tdo de linhagens e formacédo de
assembleias regionais das espécies de peixes.

Muitas hipdteses tém sido testadas para explicantexto da diversificacdo dos peixes
dulcicolas neotropicais. Pela hipétese “rio”, oangles rios séo eficientes barreiras a dispersao,
promovendo divergéncia alopatrica (Hubert & Rer#@)6). Na hipétese “museu”, os eventos
de oscilacao do nivel oceanico seriam a granda fairgrsificadora das populacdes ancestrais

por meio da fragmentacéo de terras emersas endpsrile incursdo marinha, e a dispersdo em
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periodos de regressdo marinha (Hubert & Renno,;2D6Boa et al., 2015). Ainda, a hipotese

“hidrogeoldgica” aponta que as forcas diversificadoforam mudancas vicariantes no curso
dos rios ou eventos de capturas de drenagens debawgia pela outra por alteragbes

geomorfolégicas (Montoya-Burgos, 2003; Hubert & R&n2006). Assim, a integracdo dessas
hipoteses permite melhores detalhes das dimens@é&&idas e biogeograficas a serem

empregadas. Portanto, estudos sobre a atual hisdizde de peixes ganham importancia
central na elucidacao dos fatores historicos quielanam a evolugéo da ictiofauna neotropical

(Ribeiro, 2006). Ainda, analises biogeograficasehdas na distribuicdo de grupos de peixes
neotropicais monofiléticos podem ser usadas paralwarar ou refutar hipéteses historicas da
diversificacdo ictiofaunistica dessa regido, bermaqrovidenciar evidéncias adicionais ao

entendimento da evolugéo histérica desses orgasismo

Anablepidae é uma familia monofilética composta wés génerosOxyzygonectes
Fowler, 1916,AnablepsScopoli, 1777 elenynsiaGinther, 1866. As espécies pertencentes a
esses géneros podem ser encontradas em drenagessatm Pacifico da América Central
(desde o estado mexicano de Oaxaca até o nortarh), areas costeiras e estuarinas do
norte da Ameérica do Sul (desde o delta do rio @onaté o delta do rio Amazonas), no sul da
Ameérica do Sul (desde estuarios costeiros do estad®io de Janeiro até Buenos Aires) e em
areas continentais ao norte da Argentina, sul dé&/iBpUruguai e sul do Brasil (Ghedotti,
2003). Tradicionalmente, essa familia compreendimesnte Anableps porém, resultados
filogenéticos baseados principalmente em dadosoldgieos obtidos por Parenti (1981),
permitiram a alocacdo d@xyzygonecteg Jenynsiana familia. Parker (1997) sustentou o
monofiletismo de Anablepidae ao realizar uma aeaismbinada dos dados morfolégicos de
Parenti (1981) com dados moleculares de Meyer &ebhyd (1993), os quais também
confirmaram relacdes de parentesco proximas essesegéneros (Ghedotti, 2000). Assim, em
filogenias mais recentes, Lucinda, Ghedotti & Gré2@06) e Aguilera, Mirande, Calvifio &
Lobo (2013) esclareceram as relagfes de parerses@as espécies da familia (veja Apéndice
S1 nas Informacgdes de Apoio), confirmar@gyzygonectesomo grupo-irmao dénableps+
Jenynsia.

Oxyzygonecteé monotipico representado por dovii (Gunther, 1866). Essa espécie é
restrita a Ameérica Central em drenagens do Pacdffic®anama a Nicaragua (Tabela 1 e veja
Apéndice S2 nas Informacdes de Apoio) (Ghedott)320Anablepsé composto por trés
espécies distribuidas ao norte da América do Sudste da América Central (Tabela 1 e veja
Apéndice S2 nas Informacdes de Apoitgnynsiaengloba a maior riqueza da familia com 14

espécies. Esse género esta distribuido na AméiGub(Tabela 1; veja Apéndices S3 e S4 nas
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Informacdes de Apoio), latitudinalmente desde admstdo Rio de Janeiro no Brasil, até o rio
Negro na Argentina, e longitudinalmente das drenagesteiras Atlanticas ao nivel do mar até
rios que se aproximam da regido Andina (do sul divia ao centro da Argentina), onde
ocorre em altitudes de 2.300 m acima do nivel do (Aguilera et al., 2013). As espécies
pertencentes denynsiacompdem dois clados: os subgénepéssiojenynsiae Jenynsia(veja
Apéndice S1). Mesmo com a descricdo de novas espéelenynsiaap0s a divisdo dos dois
subgéneros inicialmente proposta por Ghedotti (1,998 muitas hipdteses de relagbes
averiguadas dentro do géndenynsiareconhecem o monofiletismo de ambos os clados.
Sustentado pelo monofiletismo de Anablepidae elag@es de parentesco entre as espécies
e suas distribuicbes geogréficas, esse trabaltardes seguinte hipotese: Anablepidae possuia
ancestrais amplamente distribuidos ao longo dd@weleotropical. Para tanto, com métodos
pan-biogeografico e cladistico baseado em eveatoseguintes questbes frente a biogeografia
historica da familia serdo investigadas: 1) Existesas de endemismo para Anablepidae? 2)
Quais sdo os alcances ancestrais das espécies atdepidae? 3) Esses alcances estédo
correlacionados a quais eventos histéricos deigiten, dispersao e/ou extincdo? Os resultados
obtidos suportaram a interpretacdo de que existeniras de diversificacdo da familia
investigada com varios eventos vicariantes e digpastas associados as hipéteses historicas

no contexto da diversificacdo dos peixes dulcico&sropicais.

Tabela 1 Atuais distribuicbes das espécies pertencentesablépidae baseadas em dados de
colecdes ictiologicas e literatura especializadhe(dtti & Weitzman, 1995; Ghedotti &
Weitzman, 1996; Ghedotti, Meisner & Lucinda, 20QLlcinda, Reis & Quevedo, 2002;
Ghedotti, 2003; Aguilera & Mirande, 2005; Lucindaak, 2006; Aguilera et al., 2013; Frota et
al., 2016).

Espécies Distribuicdo Pais (es)

Ilha de Trindade e Tobago |Brasil, Guiana Francesa, Guiana,
drenagens costeiras da Venezuelg Suriname, Trindade e Tobago e

Anableps anableps Estado do Maranh&o Venezuela
Drenagens Pacificas do sul do Méxiéd Salvador, Guatemala, Honduras,
Anableps dowei a Nicaragua México e Nicaragua

Ilha de Trindade e Tobago |Brasil, Guiana Francesa, Guiana,
drenagens costeiras da Venezuelg Suriname, Trindade e Tobago e
Anableps microlepis delta do rio Amazonas Venezuela

Altos trechos de tributarios do rio
Parana no noroeste da Argentina e
Jenynsia alternimaculata sudeste da Bolivia Argentina e Bolivia

Sub-bacias dos rios Areia e Jord
bacia do rio Iguacu no Estado

Jenynsia diphyes Parana Brasil
Bacia do rio Iguacu no Estado do
Jenynsia eigenmanni Parana Brasil

Bacias dos rios Jacui e alto Urug
nos Estados de Santa Catarina e
Jenynsia eirmostigma Grande do Sul Brasil
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Drenagens costeiras ao sul do Bras

il e

Jenynsia lineata Uruguai e tributarios da lagoa Mirim|  Brasil e Uragu
Bacia dos rios Cajén, Tajamar e
pocas inundadas proximas ao

Jenynsia luxata Uruefia no noroeste da Argentina | Argentina
Bacia do alto rio Salado no noroeste

Jenynsia maculata da Argentina Argentina

Jenynsia multidentata

Amplamente distribuida pelo norte
Argentina, do rio Colorado a bacia
baixo rio Parana e drenagens coste
do Uruguai ao Estado do Rio
Janeiro

Argentina, Brasil e Uruguai

Jenynsia obscura

Bacia do rio Dulce no oeste

Argentina

Ha
Argentina

Jenynsia onca

Bacias dos rios Ibicui no Brasil
Negro no Uruguai

Brasil e Uruguai

Bacia do rio Ararangua no sul

o

Jenynsia sanctaecatarinae | Estado de Santa Catarina Brasil
Bacia do alto rio Sali no noroeste

Jenynsia tucumana Argentina, provincia de Tucuman | Argentina
Drenagens costeiras do Estado | de
Santa Catarina e nordeste do Estado

Jenynsia unitaenia do Rio Grande do Sul Brasil
Bacia do rio Tubardo no sudeste

Jenynsia weitzmani Estado de Santa Catarina Brasil
Drenagens Pacificas do Panama a

Oxyzygonectes dovii

Nicaragua

Costa Rica, Nicardgua e Panama

2 MATERIAL E METODOS

2.1 COLETA DE DADOS E DELIMITACAO DAS AREAS

Dados de distribuicdo geografica das espécies ddl@pidae foram obtidos de uma

compilacdo de registros contidos em publicacfeedGiti & Weitzman, 1995; Ghedotti &
Weitzman, 1996; Ghedotti, Meisner & Lucinda, 20QLlcinda, Reis & Quevedo, 2002;
Ghedotti, 2003; Aguilera & Mirande, 2005; Lucindaat, 2006; Aguilera et al., 2013; Frota,

Goncalves, Depra & Graca, 2016). Adicionalmentearfo utilizados os bancos de dados de

colecbes ictiologicas disponibilizados nas segsinbase de dados: Global Biodiversity

Information Facility (http://www.gbif.org/), FishN& (http://www.fishnet2.net/), SpeciesLink

(http://splink.cria.org.br/) e Peces de Aguas Quritales de la Republica Argentina

(http://www.pecesargentina.com.ar/). Registros slgéeimes que nao possuiam coordenadas
associadas foram georreferenciadas no Google Eartio caso de perda ou incerteza da
localidade de coleta e incompatibilidade com lodgscritos na literatura, tais registros foram

excluidos da elaboracdo da tabela, dos mapastibuisio (Apéndices 2, 3 e 4) e das andlises
biogeograficas.
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Baseados em distribuicbes e composicoes de espdeiepeixes de agua doce
incorporando os principais padrdes ecoldgicos duévos, Abell et al. (2008) apresentaram
um novo mapa no qual descreveram a primeira reljgagdo biogeogréfica global dos
sistemas de agua doce do planeta em ecorregidsisn,Am base nos mapas de distribuicdo
atual da familia (Apéndices 2, 3 e 4) e nas eciiresg foram delimitadas as seguintes areas
biogeograficas (Fig. 1): Drenagens Pacificas da rkméCentral (DPAC), Drenagens
Atlanticas ao Norte da América do Sul (DANAS), Dagans Atlanticas ao Sudeste da América
do Sul (DASAS), Ecorregidao Guaporé - Itenez (E@gorregido Lagoa dos Patos (ELP),
Ecorregido do Baixo Uruguai (EBU), Ecorregido deoAlruguai (EAU), Ecorregido do Iguacu
(El), Ecorregido do Chaco (EC), Ecorregido do BaBarana (EBP), Ecorregido Drenagens
Bonaerenses (EDB), Ecorregiao Mar Chiquitas - SaliGrandes (EMCSG) e Ecorregido
Cuyan - Desaguadero (ECD).

e A Sy, Oceano
. Atléantico

- Drenagens Pacificas da América Central (DPAC)
Drenagens Atlanticas ao Norte da América do Sul (DANAS)
- Drenagens Atlanticas ao Sudeste da América do Sul (DASAS)
|:| Ecorregido Guaporé - Iltenez (EGI)

I:l Ecorregido Lagoa dos Patos (ELP)

l:l Ecorregiao do Baixo Uruguai (EBU)

- Ecorregido do Alto Uruguai (EAU)

- Ecorregido do Iguagu (EI)

- Ecorregiao do Chaco (EC)

I:l Ecorregiao do Baixo Parana (EBP)

|:| Ecorregido Drenagens Bonaerenses (EDB)

|:| Ecorregiao Mar Chiquitas - Salinas Grandes (EMCSG)

- Ecorregido Cuyan - Desaguadero (ECD)

Oceano
Pacifico

Figura 1 Mapa da regido Neotropical com as areas biogdoggifielimitadas as analises
biogeograficas baseadas nas atuais distribuic@agafecas das espécies ArablepsJenynsia
e Oxyzygonectes nas ecorregidoes em Abell et al. (2008).

2.2 ANALISES BIOGEOGRAFICAS

2.2.1 Andlise pan-biogeografica
Areas de endemismo foram delimitadas gedgasimony Analysis of Endemiciip AE).

A PAE originalmente formulada por Rosen (1984; )98m como objetivo encontrar
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similaridades entre as areas com base em padri@sisade distribuicdo (Morrone, 1994).
Portanto, esse método classifica localidades, doeagjuadriculas conforme seus taxons
compartilhados por meio de um algoritmo parcimami@Rosen, 1988) resultando em uma
classificacdo com estrutura hierarquica das unglggegraficas (Crisci, Katinas & Posadas,
2000). Entretanto, PAE produz cladogramas que septam as relacdes historicas satisfatorias
entre as &reas se: (a) a vicariancia for respohpélgedistribuicdo das espécies (sinapomorfias);
(b) se a distribuicdo das espécies resultar de consbinacdo entre eventos de extingao
(reversao) quando influenciando na dispersao (glésalo) das espécies (Brooks & van Veller,
2003; Morrone, 2014).

Esse método, ao longo das ultimas décadas, veno semglamente utilizado para
identificar areas de endemismo e para determiras selacdes (Morrone, 2014). Para tanto,
seguimos o procedimento geral que se configuragaitmo em que a PAE é implementada
como método pan-biogeografico (Morrone, 1994; Eehgv& Morrone, 2010; Morrone, 2014).
Uma grade de quadriculas de 2° de latitude poe2brbitude foi construida com a numeracao
estabelecida na direcdo norte-sul/oeste-leste; r#eng@iadriculas com registro de anablepideos
foram numeradas (Fig. 2) totalizando 73 quadricukess analises foram realizadas com o
auxilio do programa TNT 1.Iree Analysis using New Technold@oloboff, Farris & Nixon,
2008) utilizando buscas heuristicas com 10.000 pigdes. Para a identificagcdo das areas de
endemismo foram levadas em consideracdo apenasipgsgde quadriculas suportados por
pelo menos duas espécies (Morrone, 2009; 2014gntnto, algumas modificacées na matriz
de dados (Tabela 2) foram feitas conforme o procedio analitico da PAE, as quais néo tém
efeitos no agrupamento das localidades: foram &dadlas quadriculas com presenca de apenas
um taxon e, taxons presentes em apenas uma gquadtiowenberg-Neto & Carvalho, 2004;
Deo & DeSalle, 2006).

Tabela 2Matriz de presenca (1) e auséncia (0) utilizad&A&. Quadriculas estdo de acordo
com a Fig. 2. Espécies sdo: @nableps microlepjs 1- A. anableps 2- Jenynsia
alternimaculata 3- J. lineatg 4- J. maculata 5- J. multidentata6- J. onca 7- J. obscura 8- J.
diphyes 9- J. eigenmannil0-J. eirmostigmall-J. unitaenia 12-J. weitzmani.

01 2 3 4 56 7 8 9 10 11 12 012 3 4567 89 10 11 12

Rootf0 0 0O 0O 0O 0 O 0O O O O O O Q34 001 00 1201 000 0 O
Q14|{11 0 0 0 0 O OO O O O O0Q3 001 01 100 00O O O
Q1511 0 0 0 0 0O OO O O O O Q38 000 OO OCOO 110 0 O

Q16|11 0 0 0 0 O OO O O O O0Q39 000 OO OOOT1T121 0 O
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Q17{1 1 0 0 0 O O O O O O O 0 Q40 000 0O 12100001 0 1
Q1811 0 0 0 0 0O OO O O O OQ46 00010 100001 1 O
Q1911 0 0 0 0 OO O OO O 0 Q47 000 1 0 200 001 1 1
Q2011 0 0O 0O 0 O OO O O O OQ49 000 0O 1101 00O O O
Q2111 0 0 0 0 O OO O O O O Q52 00010110 000 0 O
Q22(1 1 0 0 0O 0 OOO OO O O Q53 000 1 0 1200 000 O O
Q2311 0 0 0 00O OO O O O O0Q5 000 0O 1101 00O O O
Q2600 1 0 1 0 0O O 0O O O O 0 Q60 000 10 12110 000 0 O
Q30|00 1 0 1 00O O0OO0OOO O O0Q61 000 1 0100000 O O
Q31|00 0 0 0O OO O1 1 0O O O0Q65 000 10 100 00O O O

Q3200 0 0O O OOO1 1 0O O 0Q66 000 10 12100 00O0OO0 O

Figura 2 Regido Neotropical com grade de quadriculas usada na PAE contendo 73
quadriculas de 2° de latitude por 2° de longitude.
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2.2.2 Andlise cladistica

A Statistical Dispersal-Vicariance Analy§iS-DIVA) formulada por Yu, Harris & He
(2010) € uma modificacdo do métofuspersal-Vicariance Analysi$DIVA) de Ronquist
(1997) e tem se mostrado eficaz em abordagendieasilha reconstrucao de areas ancestrais
(Chen, Lavoué & Mayden, 2013; Musilovi&i¢an, Ricanova, Jansta, Gahura & Novak, 2015;
Silva & Noll, 2015; Rodriguez, Pitts & von Dohle2(Q15; Hu & Hua, 2016; Ramirez, Birindelli
& Galetti Jr., 2017). Esse método mantém a propdedriginal do método DIVA na busca por
padrbes reticulados, ou seja, quando o aspectondiodda histéria do planeta resulta na
aproximacao de regides anteriormente separadasapatecimento de barreiras geograficas. S-
DIVA postula os alcances ancestrais enquanto tandmtabiliza a incerteza filogenética e
multiplas solu¢des durante a otimizagcédo da DIVAtg@o pode analisar simultaneamente uma
amostra de arvores grande o suficiente para reqegsas incertezas topologicas (Yu et al.,
2010).

Para determinar os possiveis cenérios de diveagdic de Anablepidae foi empregada a
S-DIVA utilizando as atuais hipo6teses filogenétidasfamilia (veja Apéndice S1) formuladas
por Lucinda et al. (2006) e Aguilera et al. (201Bara tanto, foi utilizada a matriz de dados
morfologicos (veja Apéndice S5 nas Informacfes @eid) apresentada em Aguilera et al.
(2013). A execucdo da andlise foi realizada nowsoét RASP 3.02Reconstruct Ancestral
State in Phylogenig¢slescrito em Yu, Harris, Blair & He (2015), utdizdo a opcdo “maxareas
= 4” a qual supde que os ancestrais do grupo @ngestigado tém a mesma capacidade de
dispersar como seus descendentes existentes,tpastaalcances ancestrais serdo semelhantes
aos alcances existentes (Sanmartin, 2003). Namfestabelecidas conexdes entre as areas. As
matrizes de dados dos cladogramas mais parciman(sfa Apéndice S6 nas Informacdes de
Apoio) e do cladograma condensado (veja Apéndicen&y InformacOes de Apoio) foram
também analisados no programa TNT 1.1. O arquivdistebuicdo geografica das espécies foi
escrito com base nos registros das espécies ptotmdamapas (veja Apéndices S2, S3 e S4) e

nas areas pré-estabelecidas (veja Apéndice S fwambcdes de Apoio).

3 RESULTADOS

3.1 PAE
Ao serem plotados os registros de Anablepidadacese a presenca de espécies com
grande area de distribuicdo (ocorrem em mais deagoaegido, comd. multidentaty areas

redundantes (ecorregides com a presenca de maimdeespécie, como DASAS e EBP) e
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espécies restritas as proximidades de sua locelitlaol com presenca em somente uma
ecorregido (por exempld, luxatg J. sanctaecatarinae J. tucumana

Na analise pan-biogeogréfica, PAE resultou em qua&dogramas mais parcimoniosos,
com 18 passos, indice de consisténcia 0,722 eeird#icretencdo 0,911. No cladograma de
consenso estrito (Fig. 3a), trés clados foram sagos por duas espécies e, entdo, foram
interpretados como areas de endemismo (Fig.J3l)ternimaculatee J. maculatasustentaram
o clado A composto pelas quadriculas Q26, Q30 e &3§uais correspondem aos limites entre
as ecorregioes EC, EBP e EMCSG, nas proximidades@® andino no noroeste da Argentina,
J. diphyes J. eigenmannsustentaram o clado B composto pelas quadriculas Q&, Q38 e
Q39, as quais correspondem aos limites entre agegdies EAU e EI, mas com total
endemismo na bacia do rio Iguagh; microlepise A. anablepssustentaram o clado C
composto pelas quadriculas Q14 a Q23, as quaisspamdem a ecorregibe DANAS, situada

ao norte da América do Sul.

a)

Root

Q66
— Q65
— Q61
— Q53

— Q47
— — Q46
Q40

—{ 382
052

Q5SS
Q34

Q35 ]

Q30

026 —
-
8, 9— Q32
031
023 ]
Q22
Q021
Q20
Q19
Q18
Q17
Qlé
Q1S
Q14

L2,

Figura 3 Resultado da PAE mostrando (a) o cladograma desnsnsestrito com as relagdes
entre as quadriculas delimitadas e (b) 0 mapa &otrés areas de endemismo encontradas (A,
B e C). NUumeros no cladograma referem-se as espéui suportam os clados, as quais séo
listadas na Tabela 2.

3.2 S-DIVA
Na analise cladistica, S-DIVA registrou um cendaon oito eventos vicariantes e 21

eventos dispersionistas, os quais moldaram o giadldo de distribuicdo geografica de
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Anablepidae (Tabela 3, Fig. 4). Essa analise indiciaco possiveis areas de ocorréncia ao
ancestral comum do clado que compreeriabeyzygonectédnableps+ Jenynsid), com maior
probabilidade de que este esteve amplamente distalpor DPAC, DANAS, DASAS e EBP.
O primeiro evento computado nessa analise € unperd&éo dentro de DPAC que separou a
populacdo ancestral d&yzygonectes.

Trés eventos posteriores de vicariancia separasaancestrais comuns deablepse
Jenynsia de A. dowei e das demais espécies émableps bem como dos subgéneros
Plesiojenynsiae Jenynsia.No primeiro evento houve uma separacao entre as &HPAC e
DANAS (ancestral deAnablepy com DASAS e EBP (ancestral denynsiy no segundo
evento, a separacao foi entre as areas DPAGdwe) e DANAS (A. anablep A. microlepi3;

e no terceiro evento a separacdo foi entre DASARe&ral dePlesiojenynsia e EBP
(ancestral ddenynsia.

Dentro do subgénerPBlesiojenynsiaa analise S-DIVA contabilizou cinco provaveis
eventos subsequentes, dois desses de vicariatréia @e dispersédo. Primeiramente, o ancestral
desse clado atingiu EIl por dispersdao e o ancestrahnescente em DASAS originaQu
unitaeniapelo isolamento ainda dentro de DASABN evento vicariante posterior isolou El de
DASAS, que originou). weitzmani.O ancestral que se manteve em EI exibiu dois egento
dispersionistas, um restrito a localidades ainddrdede El, que originod. diphyesge outro a
EAU e ELP. Um evento vicariante posterior isolowEIEAU e ELP, originandd. eigenmanni
eJ. eirmostigma

Dentro do subgénerdenynsiaocorreram os demais 22 provaveis eventos substxpie
com cinco vicariancias e 17 dispersfes. Para dadgle,capesar de serem localidades bem
proximas, distintos eventos promoveram o isolamemtas populagbes ancestrais,
principalmente na area limitrofe ao sopé andinaomeste da Argentindenynsia maculata
proveniente de um primeiro evento dispersionista ahewestral que esteve amplamente
distribuido por EBP & EC e EMCSG. Esse mesmo aateshpliou sua distribuicdo a DASAS
com outra disperséo, que origindusanctaecatarinaesolando-se de EBP por vicariancia. O
ancestral que se dispersou a DASAS, também alcaeBble ELP por dispersdo, onde uma
vicariancia separou essas areas de EBP, originAndmca A populacdo ancestral que se
manteve em EBP se dispersou novamente dentro desg&gido aos limites do sopé andino
no noroeste da Argentina, alcangcando EMCSG, EC ,edB@lo origem &. luxata,J. obscura,

J. tucumanae J. alternimaculata Por fim, a populacdo ancestral remanescente e EB

alcancou novamente DASAS e ELP com novas dispersidando a populacdo que origindu
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lineatae, além disso, se manteve distribuida pelo conjdatecorregides onde multidentata

se encontra atualmente amplilocada.

Todas - (A) Oxyzygonectes dovii
A cm_ (A) Anableps dowei
AB_ \CI:| (B) Anableps anableps
::;— ZK_ (B) Anableps microlepis
r DE_ © (C) Jenynsia unitaenia
F IDEI:| O  (0) Jenynsia weitzmani
ACGL DF (G) Jenynsia diphyes
B_ DFG_ (DF) Jenynsia eirmostigma
l:z;:| ZIG_ (G) Jenynsia eigenmanni
acx_ ‘E:| (HIK) Jenynsia maculata
BGI_ ; O (©) Jenynsia sanctaecatarinae
[C: F_ ® (DE) Jenynsia onca
% FG_ () Jenynsia luxata
% G_ (K) Jenynsia tucumana
|CDFG GI

oo (HIKM) Jenynsia alternimaculata

HI

I

1K (K) Jenynsia obscura

HIKM @ (CDELKL) Jenynsia multidentata

[Tl
|

CFG

] ' (CDL) Jenynsia lineata

Figura 4 Representacao grafica das distribuicdes anceslvaiatuais anablepideos na S-DIVA.
Os numeros correspondem aos nos do cladogramaiecoks coloridos correspondem a area
ancestral hipotética com suas respectivas prodatd#is. As letras antes dos nomes dos taxons
representam a atual distribuicdo da espécie: Andyyens Pacificas da Ameérica Central; B,
Drenagens Atlanticas ao norte da América do SulDf@nagens Atlanticas ao sudeste da
Ameérica do Sul; D, Ecorregido Lagoa dos Patos; Egrifegido do Baixo Uruguai; F,
Ecorregido do Alto Uruguai; G, Ecorregidao do Iguady Ecorregidao do Chaco; I, Ecorregiao
do Baixo Parana; J, Ecorregidao Drenagens BonaerelseEcorregido Mar Chiquitas; L,
Ecorregido Cuyan, M, Ecorregido Guaporé. Estrelasmeglhas e azuis representam,
respectivamente, eventos vicariantes e dispersi@nis

Tabela 3 Cenario dos eventos mais provaveis com a utilizagaoanalise S-DIVA.
Nomenclatura das areas e nos do cladograma estimk com a Fig. 4.

No| Tipo de eventogQuantidade Rota do evento Probabilidade
35 Dispersao 1 ABCI--> ABCI*A--> A/ABCI 0.1254
34 Vicariancia 1 ABCI--> CI/AB 0.1444
20 Vicariancia 1 AB--> A/B 1.0
19 Nenhum 0 B--> B"B --> B/B 1.0
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33 Vicariancia 1 Cl-->I/C 0.3037
24 Disperséao 1 C--> C"C --> CG"C --> CICG 0.3997
23 Vicariancia 1 CG--> CIG 0.5793
22 Dispersdo 2 G--> GG --> DEGAG--> G/DEG 0.3333
21 Vicariancia 1 DFG--> DF/G 0.3333
32 Disperséo 3 [--> I7--> CHIK--> HIK/CI 0.2488
31 \D/Egﬁgsng::?ae 2el Cl--> CDEI--> C/DE 0.1077
30 Vicariancia 1 DEI--> DE/I 0.3333
29 Disperséo 1 [--> [N--> [KMN-->1/1K 0.7909
28 Vicariancia 1 IK--> 1/K 0.4675
21 Dispersdo g | I oDn->CDEUKLACNDN.> 10

26 Nenhum 0 K-->K"K-->K/K 0.5911
25 Dispersdo 3 K--> KMK--> HIKMAK--> HIKM/K 1.0

4 DISCUSSAO

4.1 PADRAO DE DISTRIBUIQAO E AREAS DE ENDEMISMO

Baseado distribuicdo das espécies de Anablepidge,domo nos resultados da PAE,
postulamos a existéncia de centros de diversifcaga familia na regido Neotropical
localizados em regides estuarinas ao norte da Améo Sul (area ancestral @&yzygonectes
e Anablep$, em regides com provaveis contatos hidrolégiauseeEl, EAU, ELP e DASAS
(area ancestral delesiojenynsia e, em regides limitrofes ao sopé andino (areasdrat de
Jenynsia com notoria influéncia de processos intrinse@a@oeste da Argentina. Devido ao
fato de que as espécies sinapomoarficas computadaisalise pan-biogeografica aos clados A e
B ndo representem grupos-irméos, as areas de emengncontradas para Anablepidae
direcionam para um cenario historico complexo caverdos eventos hidrolégicos envolvidos,
dificeis de serem discutidos pontualmente. Essess&apresentam historias reticuladas e nao
monofiléticas para Anablepidae (Craw, 1982; 1983)rtanto, o resultado pan-biogeografico
fornece maior suporte ao resultado cladistico diroa sua utilidade preliminar do ponto de
vista biogeografico (Morrone, 2014; 2015).

Especialmente ao noroeste da Argentina, a distdloutde peixes revela dois padrdes

principais (Menni, Miquelarena & Volpedo, 2005) gparaJenynsiase complementam. O
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primeiro € a presenca de organismos associadoE8he o0 segundo é a presenca de espécies
endémicas com distribuicBes restritas. A area dkereismo para Anablepidae evidenciada
nessa regiao, corrobora eventos climaticos ao findflioceno que alteraram o clima local de
arido para umido devido, principalmente, ao soenguito da cordilheira dos Andes (Starck &
Anzotegui, 2001). Portanto, essa area mostra fisfag e diferencas ambientais em distancias
relativamente curtas (Menni et al., 2005), o quevavelmente favoreceu a diferenciacdo das
populacdes ddenynsialocalmente. Esses eventos climaticos juntamente escilacdes do
nivel oceanico provavelmente esséo associados atistrduicdo restrita as altas altitudes de
espécies ddenynsianas proximidades do sopé andino no noroeste danfing, com excecao
deJ. multidentatg Aguilera & Mirande, 2005).

A ictiofauna de DASAS é de grande significAnciageiografica, pois demonstra alto
grau de endemismo. Trés padrbes biogeogréficos r@@ad“A”, “B” e “C”) de
compartilhamento ictiofaunistico séo exibidos edtenagens do Escudo Cristalino brasileiro e
drenagens costeiras Atlanticas, sugerindo que eveoladogenéticos entre tais sistemas
hidrolégicos estdo em curso durante longo peri@di®iohpo e, de certa maneira, sao repetitivos
(Ribeiro, 2006). A area de endemismo evidenciada [gd, além de corroborar o elevado
endemismo da ictiofauna da bacia do rio Iguacu if8grtner et al., 2012; Frota et al., 2016),
também sugere evidéncias de eventos intrinsecosiadss a evolucdo de grupos-irmaos da
ictiofauna de DASAS e do escudo adjacente comoBAld, os quais inclui grau intermediario
de inclusdo com resolucao taxonémica ao nivel derg§veja o “Padrdao B” em Ribeiro, 2006),
nesse caso, o subgén@iesiojenynsiakEssas areas tém sido identificadas como tectoeicse
ativas, com atividade comprovada ha menos de 1,6(34adi et al.,, 2002), ou seja, a
configuracdo hidrolégica de toda a regido que drglDASAS, EAU, EBU, El e ELP
corresponde a um sistema complexo com tectonismesmpuseram um dinamismo fluvial
especialmente acelerado em toda regido especifi@dmeiro, 2006). Os limites dessas
ecorregifes também configuram num centro de dii@géo para Cynolebiasini (Costa, 2010).

A area de endemismo em DANAS sustentada Aomnablepse A. microlepis é
compartilhada por outros grupos de peixes com septantes marinhos e dulcicolas, ou seja,
linhagens de peixes dulcicolas derivados de amdgstrarinhos, com&tyracura schmardae
(Werner, 1904), Anchoa filifera (Fowler, 1915), Pellona harrowei (Fowler, 1917)
Paralonchurus brasiliensi§Steindachner, 1875%trongyluraspp. eSphoeroidespp. (Bloom
& Lovejoy, 2017). Organismos que habitam regidetisgdas devem apresentar rapida
diferenciacdo genética devido a descontinuidadelas mistintos limites ecofisioldégicos desse

ecossistema (Bilton, Paula & Bishop, 2002) comaficado para populacdes denableps
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anableps(Watanabe et al., 2014). Ciclos glaciais pleistaz®nexerceram forte impacto em
ambientes costeiros pela limitagdo da conectividadeonsequentemente, pela promogéo da
divergéncia genética entre distintas populacdesvitje2000; Watanabe et al., 2014; Baggio,
Stoiev, Spach & Boeger, 2017). A hipotese de diffeagdo em pulso, que prediz eventos
ciclicos de isolamento de populacdes, ¢ um exaelamidelo para organismos estuarinos
(Baggio et al., 2017). Portanto, a &rea de endem&ridenciada para Anablepidae ao longo de
DANAS é compativel com reflagios devido as variag@@sivel do mar durante o Pleistoceno-
Holoceno associado a biologia das espécieAnddlepscomo viviparidade e baixo potencial
de dispersao (Watanabe et al., 2014). Aléem di8sanicrolepise A. anablepspodem estar
confinadas em DANAS pela pluma formada pela desca rio Amazonas, permitindo a
distribuicdo de algumas espécies da “Boca do Ana?aén drenagens costeiras das Guianas e
Suriname (Jegu & Keith, 1999).

4.2 CENARIO DE DIVERSIFICAQAO EM ANABLEPIDAE

O ancestral mais antigo da familia investigada, lamente distribuido por DPAC,
DANAS, DASAS e EBP provavelmente exibia habitosiashos e os resultados obtidos séo
coincidentes com hipoteses prévias de dispers@e dexestral devido a flutuacdes do nivel do
mar entre periodos glaciais e interglaciais (Agail& Mirande, 2005; Watanabe et al., 2014).
Apesar de intercaAmbios bidticos entre os ecoss&stemarinho e dulcicola serem eventos
evolutivamente raros devido a forte barreira ba&d8abidtica entre esses ambientes (Vermeij &
Dudley, 2000; Proches, 2001), evidéncias recentstalerancia a agua marinha para
populacdes dé. multidentatssustentam esse carater como um traco plesiomeanficienynsia
ao invés de uma novidade evolutiva, ou seja, aé&otéa a alta salinidade em Anablepidae
muito provavelmente tem ligacdo com antepassadosim® dentro da familia (Calvifio &
Alonso, 2016). Essa condicdo ancestral também déemsiada para outras familias de
Cyprinodontiformes como Fundulidae (Ghedotti & Ba013). De fato, transi¢cdes evolutivas
da agua marinha a 4gua doce séo frequentes na@vale Actinopterigyii (Betancur-R., Orti
& Pyron, 2015) com evidente congruéncia filoger@gcbiogeografica entre taxons (Lovejoy,
Albert & Crampton, 2006; Bloom & Lovejoy, 2017).

Muitos grupos, comaycengraulis(Engraulidae), compartilham um padrdo comum de
distribuicBo em trés areas: ambientes dulcicolamerica do Sul, costeiros Atlantico e
costeiros Pacifico. Esse padrao é muito semellz@mnéncontrado em Anablepidae. Isso sugere
que as origens de linhagens de ancestrais marsd@wsatribuiveis a eventos vicariantes, ao

invés de invasdes oportunas (Bloom & Lovejoy, 20TJg acordo com Ghedotti (1998), as
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distribuicbes deDxyzygonectes Anableps dowedo lado Pacifico sustentam uma complexa
histéria biogeogréfica de eventos dispersionistagaiantes associados ao Istmo do Panama.
No entanto, extingbes e mudangas nos ambientesirosstimitam a capacidade de inferir
distribuicbes passadas, de maneira que é inteitanpovavel que o ancestral marinho de
Anablepidae, bem como de outras linhagens com @aesnarinhos, tivesse uma ampla
distribuicdo ao longo da costa do Pacifico e d@mtito antes do surgimento do Istmo do
Panama (Bloom & Lovejoy, 2011).

A dispersao inicial computada ao ancestraDagzygonectes Anablepsprovavelmente
ocorreu por diferenciacdo dentro de distint@bitats em regides estuarinas. Esse fato €
reforcado pela restricdo da migracdo Amanablepse A. microlepisa ambientes de baixa
salinidade (Nascimento & Assunc¢do, 2008) e por ogarestudos indicarem ambientes
estritamente marinho como barreiras que inibenuxoflgénico entre organismos residentes de
estuarios (Watanabe et al., 2014). O modo reprealuke O. doviique acontece em agua doce
(Ghedotti, 2003) pode ser indicativo da separaggulacional que culminou no surgimento de
Oxyzygonectes no ancestral dénableps o qual esteve distribuido no lado Pacifico (DPAC)
Atlantico (DANAS) como computado na S-DIVA.

Ao final do Mioceno, drenagens do noroeste da Agaérilo Sul perderam a
conectividade com aquelas do resto do continentedaleao soerguimento da cordilheira
oriental da Colémbia (Lundberg et al. 1998), repnésndo um grande evento vicariante entre
grupos trans e cisandinos (Lima & Ribeiro, 2011eskio com o surgimento do Istmo do
Panama, apenas um pequeno numero de intercambipsom®s ocorreram entre as bacias da
América Central e as transadinas (drenagens dastenamidental da cadeia dos Andes)
(Chakrabarty & Albert, 2011; Matamoros, McMahan akfabarty, Albert & Schaefer, 2015).
Considerando o habito estuarino do ancestral, gimento do Istmo do Panama pode ser
considerado o evento vicariante que culminou ndamsento geografico das populacdes
ancestrais dénablepsao separar DPAC de DANAS. Esse evento € susteptlde mudancas
ambientais divergentes que o istmo induziu em slu@s costas, promovendo ecossistemas
contrastantes que culminaram na extincdo e divaasgdo diferenciais (Leigh, O’'Dea &
Vermeij, 2014).

O cenario de dispersdes e vicariancias sugeridoEIVA ao ancestral dénablepse
Jenynsiaé congruente com a complexa histéria geoldgicebdams sulamericanas, a qual teve
sua configuracdo hidrologica fortemente influenaipelo soerguimento dos Andes no médio
Mioceno (Lundberg et al., 1998). A paisagem da Acaédo Sul se subdivide em um conjunto

de terras baixas - terrenos abaixo de 250 m dd ddvenar - e outro conjunto de terras altas, o
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qual ultrapassa 500 m acima do nivel do mar (LimRiBeiro, 2011) limitados a oeste pela
cadeia andina. Dados de distribuicdo de espécigeides (Ribeiro et al., 2010) demonstram
que as terras baixas sdo importantes areas a @xpaasdistribuicdo geogréfica da fauna
aquatica (Rasanen et al., 1995). Tais areas rerebesporadicamente transgressées marinhas,
sendo que a maior delas inundou todo o conjunttedas baixas do Chaco-Pantanal, bem
como o sopé andino ao norte, conectando o Ocedéantidd Sul ao Caribe e estendendo-se a
leste pelas terras baixas amazodnicas até a atmatldorio Amazonas (Ribeiro, Lima &
Menezes, 2010; Lima & Ribeiro, 2011).

As analises filogenéticas dos grupos com linhagersncestrais marinhos mostram que
0s taxons-irmaos estdo distribuidos em areas pesidas fontes de incursbes marinhas
(Lovejoy et al., 2006). De fato, oscila¢cdes do hbaéanico que configuraram transgressdes e
regressdes marinhas por terras continentais estfie es principais eventos vicariantes
provedores de especiacdo alopatrica na ictiofaulaagricana (Hubert & Renno, 2006). Esse é
0 caso de Anablepidae que atualmente apresentdagdps confinadas nas proximidades
dessas fontes como na “Boca do Parana”, “Boca dazAmes” e “Caribe”. As incursdes
marinhas do Mioceno no sistema de megazonas Umdiagjo Pebas (Bloom & Lovejoy, 2011,
Cooke, Chao & Beheregaray, 2012) foram as maisnteseinfluéncias de transicdes da
ictiofauna marinhas a 4gua doce, com fortes evidéricevolucdo de linhagens que adentraram
na América do Sul (Bloom & Lovejoy, 2017) como pawelmente ocorreu ao ancestral de
Jenynsiae PlesiojenynsiaEssa megazona do lago Pebas era composta povariedade de
ambientes como lagos, pantanos, deltas e estu@fiosrn et al., 2010), ou seja, férteis
ambientes a diversificacdo de linhagens marinhdso(® & Lovejoy, 2017). A auséncia de
anablepideos na bacia Amazdnica pode estar ligaf@de que o rio Amazonas moldou sua
atual orientacéo e a bacia adquiriu seu atual tamapos esse evento de incursdées marinhas
inundando o sistema de megazonas (Figueiredo, Heamder Ven & Soares, 2009). Assim,
essas areas Umidas de transicdo entre os amhieatiedo e dulcicola deixaram de existir na
Amazonia (Bloom & Lovejoy, 2017).

Ainda, as oscilacdes do nivel oceanico entre pesigiiaciais e interglaciais (Miller et
al., 2005) foram determinantes a dispersao de pofes durante regressdes marinhas pela
interconexdo de drenagens e, a fragmentacdo ddagdps em bacias de rios recentemente
isoladas durante incursdes marinhas (Ochoa et2@l5). Esse padrdo associado ao arco
Michicola que isolou drenagens amazonicas das demsado Parana-Paraguai (Lundberg et
al., 1998), esclarecem a separacdo do ancestEBHes DASAS com DANAS. Os resultados

obtidos sdo congruentes ao cenario de diversificagi&torica de outros grupos de
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Cyprinodontiformes como Cynolebiasini (Costa, 2010% quais permitem enfatizar as
influéncias de transgress6es marinhas a ocorréeceventos dispersionistas e vicariantes. No
médio Mioceno (15-11 ma), sucessivas transgress@emhas do Atlantico ocuparam uma
ampla regido da atual EBP, estendendo-se peloesklCdna Bolivia e por uma ampla area no
norte Argentina e no Uruguai originando o “Mar Paense” (Hulka, Grafe, Sames, Uba &
Heubeck, 2006). Tais transgressdes marinhas caugsdodos alternativos de isolamento e
conexdo principalmente entre as areas de EBP, EEtLR fato que favoreceu tanto o
intercambio bidtico como o isolamento (Costa, 20Hpoiando 0s sucessivos eventos de
dispersdo e vicariancia indicados na reconstrugadgebgrafica dos subgénerdsnynsiae
Plesiojenynsia

Para esse clado, os resultados da S-DIVA corrobaratros estudos que também
documentaram a importancia das oscilacdes do odednico sobre a historia demogréfica e os
padrbes de distribuicdo da ictiofauna de drenagmsteiras (Roxo et al., 2014; Bruno,
Casciotta, Almiron, Ricillio & Lizarrade, 2015; Thwaz, Malabarba, Bonatto & Knowles, 2015;
Tscha, Bachmann, Abilhoa & Boeger, 2017; Tscha,giagt al., 2017). Embora as idades
precisas dos eventos associados com oscilagbesvdb ateanico ainda nédo sejam bem
estabelecidas (Angulo, Lessa & Souza, 2006), nanmoitrés principais ciclos de regressoes e
transgressdes marinhas ocorreram durante o Quateatiaigindo os limites de DASAS, EBP,
EBU e ELP (Martin, Suguio, Flexor, Dominguez & Bitcourt, 1996). Os processos
geoldgicos e as mudancas ciclicas do nivel oceéafietmram a estrutura populacional da
ictiofauna, ora facilitando periodos de isolamenimpedindo o fluxo génico, outrora
reconectando as bacias hidrogréaficas, permitindimoea génica entre populagbes (Tscha,
Baggio, et al., 2017). Portanto, o ancestral consms subgénerodenynsiae Plesiojenynsia
provavelmente sofreu vicariancia num periodo deessgio marinha, onde o ancestral de
Jenynsiaficou mais restrito as proximidades do noroesteAdgentina e, o ancestral de
Plesiojenynsiarestringiu-se a DASAS. Condizente a esse events pleriodos de niveis
oceanicos ocorreram no sul da América do Baguna Paiva Transgression (TLE)Parana
Formation Transgression (TEP®s quais inundaram em momentos distintos no Mimd¢edo
0 conjunto de terras das planicies do Pampa e Chaoocomo o noroeste Argentino (Brea &
Zucol, 2011; Marengo, 2015).

Assim como evidenciado para algumas subfamilidsodeariidae (Roxo et al., 2014) e
para espécies daustrolebias(Loureiro, Duarte & Zarucki, 2011), os resultad@sgpo clado
Plesiojenynsia também sugerem um ajuste ao “Padrdo B” de Rib¢R#006) com

relacionamentos de grupos-irmaos entre espéciedmaoas das drenagens costeiras (terras
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baixas) e das por¢cbes adjacentes do escudo magikeiras altas), no caso, os rios lguagu e
Uruguai. Os eventos de vicariancia e de dispersiopatados nesse clado sugerem a
ocorréncia de capturas de cabeceira entre drendgdDASAS, EAU e El, 0os quais permitiram
a atual diversificacdo e distribuicdo da espécesubgénerd’lesiojenynsiaDe fato, varios
grupos de peixes compartilham esse padrdo de bdigi#io, de maneira que capturas de
cabeceiras sédo os eventos que melhor explicangass#io (Ribeiro, 2006; Roxo et al., 2014).
Ainda, ndo existe consenso sobre a natureza wuntariau dispersionista de capturas de
cabeceiras (Dagosta & de Pinna, 2017), portant@vestos registrados pela analise S-DIVA
paraPlesiojenynsianesclam as influéncias das oscilagdes do nivehimedespeciacdo dentro
de DASAS) e de capturas de cabeceiras (especiat@ASAS, EAU e El) na diversificacao
das espécies desse subgénero.

Novamente, devido ao provavel carater plesiomértieotolerancia a agua salgada
(Calvifio & Alonso, 2016) e de mecanismos fisiol@égicpara suportar ampla variacdo de
condi¢cdes ambientais (Hued & Bistoni, 2005) em pegiies de). multidentata essa espécie
esta envolvida na maioria dos eventos registradoS4DIVA para o subgénerdenynsia
Ressalta-se que a topologia proposta para esse af@@senta incertezas filogenéticas e, a
amplilocacdo del). multidentatapode falsear estudos sistematicos de biogeogradtarica,
sobretudo pelo fato de se tratar de um possiveplato de espécies (Aguilera et al., 2013). De
fato, os resultados obtidos para esse clado ass®@gaa estrutura filogeografica de
multidentata,que faz parte de um cenario complexo que nédo pedexplicado por um unico
evento demogréfico, de maneira que tais event@ esn sintonia com grandes mudancas
climaticas e geoldgicas no final do Pleistocenai(@®; Casciotta, Almiron & Lizarralde, 2013).
Portanto, os alcances ancestrais contabilizados joglas as espécies dentro do subgénero
Jenynsiacondizem com a hipétese de refugios pleistocérasosondicdes adversas de aridez,
que promoveram periodos alternativos de conexdoemaracdo das paleodrenagens,
principalmente na area dos Pampas da Argentinan{Bai al., 2015). Dessa forma, certas
linhagens permaneceram em &reas com condi¢cOesticas@esfavoraveis e tiveram contato
secundario em algumas localidades como resultaddomiaacdo do sistema hidrogréafico
moderno (Bruno et al., 2013; 2015).

Em concluséo, ao investigar aspectos historicodivdasificacdo de Anablepidae soma-se
aos esforcos que destinam ao melhor entendimentuod@ografia de peixes Neotropicais,
especialmente aos grupos com padrdes de distribaar@elhantes ao da familia analisada. Os
resultados suportam uma distribuicdo ancestral@adpégido Neotropical, portanto, a hipotese

inicial foi corroborada. Ha fortes evidéncias pafiamacdo de que as espécies dos subgéneros
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Jenynsiae Plesiojenynsiasdo derivadas de linhagens marinhas, ainda quéasndessas
habitem terras altas com mais de 1.000 m de adtiard El e nos limites das ecorregides ao
sopé andino no noroeste da Argentina, as quais astraram como areas de endemismo
fundamentais a diversificacdo da familia. Eventastohicos associados a evolugao
paleogeologica e paleogeografica da América do eS@entral, especialmente do meédio
Mioceno ao Pleistoceno resultaram, em conjunto,uemdinamismo fluvial entres as areas
estabelecidas, ora isolando populacdes outroraguendo disperséo. A melhor resolugcéo das
incertezas topoldgicas na filogenia da familia, lmemo a descoberta de novas espécies dentro
do complexal. multidentata devem esclarecer ainda mais sobre os centrosveesificacao
para Anablepidae e trazer mais detalhes frentéiradrassociacéo da ictiofauna Neotropical a

evolucao geoldgica e climética do continente.
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Biogeografia historica de Anablepidae (Teleostei: ¥brinodontiformes):
inferéncias com métodos pan-biogeografico e cliadist

Augusto Frota, Carla S. Pavanelli e Weferson Gidga

Apéndice S1 Cladograma de consenso estrito das espécies gamten a Anablepidae
evidenciando suas relagdes de parentg3gpzygonectedovii como espécie irma denableps
+ Jenynsiaformando clados monofiléticos e os dois cladomémtos pelos subgénerdsnynsia
e Plesiojenynsigdambém monofiléticos. Adaptado de Lucinglaal. (2006) e Aguileraet al.

(2013).

Oxvzygonectes dovii
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— Anableps anableps

—  Anableps microlepis
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Jenynsia weitzmani
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— Jenynsia maculata
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— Jenynsia luxata
r— Jenynsia lineata
L Jenynsia multidentata

J(’ﬂ_l'ﬂ-)':’tl fucumana
—E Jenynsia obscura
Jenynsia alternimaculata

Subgénero Plesiojenynsia

Subgénero Jenynsia
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Apéndice S2Mapa da atual distribuicdo das espéciednablepse OxyzygonecteOs dados
das distribuicbes sao provenientes de colecOeslagicas e literatura (ver metodologia).
Elaborado no programa Quantum GIS 2.14 de acordo Manniet al. (2012), nos quais as
coordenadas geograficas dos registros das espeé@es convertidas em graus decimais.
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Apéndice S3Mapa da atual distribuicdo das espécies do subg@eaynsia Os dados das
distribuicées sdo provenientes de colecdes ictiodsoe literatura (ver metodologia). Elaborado
no programa Quantum GIS 2.14 de acordo com Neainal. (2012), nos quais as coordenadas
geograficas dos registros das espécies foram doa&em graus decimais.
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Apéndice S4Mapa da atual distribuicdo das espécies do submg&iesiojenynsiaOs dados
das distribuicbes sao provenientes de colecOeslagicas e literatura (ver metodologia).
Elaborado no programa Quantum GIS 2.14 de acordo Manniet al. (2012), nos quais as
coordenadas geograficas dos registros das espeé@es convertidas em graus decimais.
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Apéndice S5Matriz de dados morfologicos utilizada para obtendaés cladogramas mais
parcimoniosos e do cladograma de consenso esRétrada de Aguileraet al. (2013) e
analisada no programa TNT 1.1 (Golobetfal. 2008).

xread

7118

Odovii 0100100011010000001001000@00000010000000000000??0000001000000001000
Adowei 1011111011111101211211100010113111111101000001001000121013001111010
Aanableps 10111110111011112112111101MM3MM111111101000001001000121010011111010
Amicrolepis 1011111011101111211211110110101111111101000001001000121010011111010
Junitaenia 0000110011A1000000010100000000201002101111000000100101A001000001010
Jweitzmani 0000010A11010000000101001000002010031011110000001011011101000001010
Jonca 000010000101000010100101a@00000010021011022110011101011000020001010
Jeirmostigma 000001011101000000010100A0000@2201003101111000000101101A102100001010
Jeigenmanni 00000101111100000001010010@D0OAD100310111?7000000101101A102100001011

Jsanctaecatarinae 0000110011010000101001011003@0@00210110?1110111101011000020001011
Jalternimaculata ~ 00000100010100001010010110@0@ED1002101107111011110101A100000001011

Jobscura 0000000012010000000001 @MOOIM002011021011021110111101010101100001110
Jmultidentata 0000A10A11A1000010A0010110@m@M0010021010020110111101010000010001110
Jlineata 0000010111A10000101000000000000010021011020110111101010000020001110
Jtucumana 0000010011010000101001010000®2010021011021110111101010000100001010
Jdiphyes 0000110011010000000101000@®0002010021011110000101011011102100001010
Jmaculata 000000001101000010100101001WM07010021011001110101101011A00020001010

Jluxata 0000100011010000101001000000007010121011021110111101010000010001010
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Apéndice S6Conjunto de dados dos vinte cladogramas mais pantgsos extraidos da matriz
de dados morfolégicos de Aguileztal (2013), para execucao no programa RASP 3.02tYu
al., 2014).

#NEXUS
Begin trees;
Translate
1 Oxyzygonectes_dovii,
2 Anableps_dowei,
3 Anableps_anableps,
4 Anableps_microlepis
5 Jenynsia_unitaenia
6 Jenysia_weitzmani,
7 Jenynsia_onca,
8 Jenynsia_eirmostigma,
9 Jenynsia_eigenmanni,
10 Jenynsia_sanctaecatarinae,
11 Jenynsia_alternimaculata,
12 Jenynsia_obscura,
13 Jenynsia_multidentata,
14 Jenynsia_lineata,
15 Jenynsia_tucumana,
16 Jenynsia_diphyes,
17 Jenynsia_maculata,
18 Jenynsia_luxata,
tree new_treel = (1,((2,(3,4)),((5,(16,(6,(8,9§19,(17,(7,(18,((15,(11,12)),(13,14))))))));
tree new_tree2 = (1,((2,(3,4)),((5,(6,(16,(8,9§19,(17,(7,(18,((15,(11,12)),(13,14))))))));
tree new_tree3 = (1,((2,(3,4)),((5,(16,(6,(8,9§17,(10,(7,(18,((15,(11,12)),(13,14)))))))));
tree new_treed = (1,((2,(3,4)),((5,(16,(6,(8,9§17,(7,(18,(10,((15,(11,12)),(13,1))))M)));
tree new_tree5 = (1,((2,(3,4)),((5,(16,(6,(8,9§19,(17,(7,(18,((11,(12,15)),(13,1)))M)));
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tree new_tree6 = (1,((2,(3,4)),((5,(6,(16,(8,91)7,(10,(7,(18,((15,(11,12)),(13,14))))));

tree new_tree7 = (1,((2,(3,4)),((5,(6,(16,(8,9§17,(7,(18,(10,((15,(11,12)),(13,24))))))));

tree new_tree8 = (1,((2,(3,4)),((5,(6,(16,(8,9§19,(17,(7,(18,((11,(12,15)),(13,24))))))));

tree new_tree9 = (1,((2,(3,4)),((5,(16,(6,(8,9§17,(10,((7,18),((15,(11,12)),(13,14)))))));

tree new_treel0 = (1,((2,(3,4)),((5,(16,(6,(8,9§17,(10,(7,(18,((11,(12,15)),(13,14))))))));
tree new_treell = (1,((2,(3,4)),((5,(16,(6,(8,9§17,(7,(18,(10,((11,(12,15)),(13,14))))))));
tree new_treel2 = 1,((2,(3,4)),((5,(6,(16,(8,907,(7,(18,(10,((11,(12,15)),(13,124)))))));
tree new_treel3 = (1,((2,(3,4)),((5,(16,(6,(8,9)17,((7,18),(10,((11,(12,15)),(13,14)))))));
tree new_treel4 = (1,((2,(3,4)),((5,(6,(16,(8,9)17,(10,(7,(18,((11,(12,15)),(13,14)))))));
tree new_treel5 = (1,((2,(3,4)),((5,(6,(16,(8,9)17,((7,18),(10,((11,(12,15)),(13,14))))));
tree new_treel6 = (1,((2,(3,4)),((5,(16,(6,(8,9§17,(10,((7,18),((11,(12,15)),(13,24)))))));
tree new_treel7 = (1,((2,(3,4)),((5,(16,(6,(8,9§17.((7,18),(10,((15,(11,12)),(13,14)))))));
tree new_treel8 = (1,((2,(3,4)),((5,(6,(16,(8,9§17,(10,((7,18),((11,(12,15)),(13,24))))));
tree new_treel9 = (1,((2,(3,4)),((5,(6,(16,(8,9)17,((7,18),(10,((15,(11,12)),(13,14))))));
tree new_tree20 = (1,((2,(3,4)),((5,(6,(16,(8,9)17,(10,((7,18),((15,(11,12)),(13,14))))));
End,

Apéndice S7Conjunto de dados do cladograma condensado extdddmatriz de dados
morfologicos de Aguileraet al (2013), para execucdo no programa RASP 3.02(yal,
2014).

#NEXUS
Begin trees;

Translate
1 Oxyzygonectes_dovii,
2 Anableps_dowei,
3 Anableps_anableps,
4 Anableps_microlepis
5 Jenynsia_unitaenia
6 Jenysia_weitzmani,
7 Jenynsia_onca,

8 Jenynsia_eirmostigma,
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9 Jenynsia_eigenmanni,

10 Jenynsia_sanctaecatarinae,
11 Jenynsia_alternimaculata,
12 Jenynsia_obscura,

13 Jenynsia_multidentata,

14 Jenynsia_lineata,

15 Jenynsia_tucumana,

16 Jenynsia_diphyes,

17 Jenynsia_maculata,

18 Jenynsia_luxata,

tree con_tree = (1,((2,(3,4)),((5,(6,(16,(8,9)D7.(10,(7,(18,((15,(11,12)),(13,14))))))));
End,

Apéndice S8Arquivo de distribuicdo das espécies pertencentdsadblepidae nas provincias
biogeograficas (Abekt al. 2008), para execucdo no programa RASP 3.02(¥l, 2014). A,
Drenagens Pacificas da América Central; B, Drermgdidnticas ao norte da América do Sul,
C, Drenagens Atlanticas ao sudeste da América dioC5UEcorregido Lagoa dos Patos; E,
Ecorregido do Baixo Uruguai; F, Ecorregido do Altauguai; G, Ecorregidao do Iguacu; H,
Ecorregido do Chaco; I, Ecorregido do Baixo Pardnkcorregido Drenagens Bonaerenses; K,
Ecorregidao Mar Chiquitas; L, Ecorregidao Cuyan, MoEegido Guapore.

1,0xyzygonectes_dovii,A
2,Anableps_dowei,A
3,Anableps_anableps,B
4,Anableps_microlepis,B
5,Jenynsia_unitaenia,C
6,Jenynsia_weitzmani,C
7,Jenynsia_onca,DE
8,Jenynsia_eirmostigma,DF
9,Jenynsia_eigenmanni,G
10,Jenynsia_sanctaecatarinae,C
11,Jenynsia_alternimaculata,HIKM
12,Jenynsia_obscura,K
13,Jenynsia_multidentata, CDEIJKL
14,Jenynsia_lineata,CDI
15,Jenynsia_tucumana,K
16,Jenynsia_diphyes,G
17,Jenynsia_maculata,HIK
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18,Jenynsia_luxata,l
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