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Figura 1. Colorido em vida de alguns representantes de Glandulocaudini. (A) Lophiobrycon
weitzmani, LIRP 4338, parátipo, macho, 31,1 mm CP. Fonte: Castro et al. (2003); (B)
Glandulocauda melanopleura, MZUSP 115244, macho, 40 mm CP. Foto: F. P. Dagosta; (C)
Mimagoniates microlepis, MZUSP 112829, macho, 27,3 mm CP. Foto: O. T. Oyakawa; e (D)
Mimagoniates sylvicola, MZUSP 112691, macho, 34 mm CP. Foto: O. T. Oyakawa. 



 

O gênero Lophiobrycon, que compreende uma única espécie, L. weitzmani Castro, 

Ribeiro, Benine e Melo, foi descrito de riachos de cabeceira da bacia do rio Grande, sistema do 

alto rio Paraná, e está restrito à porção sudeste do escudo cristalino brasileiro. No gênero 

Glandulocauda, são incluídas duas espécies válidas: G. caerulea Menezes & Weitzman e G. 

melanopleura (Ellis). Glandulocauda caerulea foi descrita do alto rio Iguaçu (principal afluente 

da bacia do rio Paraná) e, até então, também é considerada endêmica da parte sudeste do 

escudo cristalino brasileiro, com distribuição restrita às regiões de elevadas altitudes do rio 

Iguaçu, nos Estados do Paraná e Santa Catarina (Ribeiro, 2006; Menezes et al., 2008; Menezes & 

Weitzman, 2009). Glandulocauda melanopleura foi descrita com base em material coletado nas 

cabeceiras do rio Tietê (bacia do Paraná), em São Paulo, e tem distribuição registrada para 

áreas adjacentes à localidade tipo, em tributários do alto Tietê, e nas porções altas dos rios 

costeiros Guaratuba, Itatinga e Ribeira do Iguape (Ribeiro et al., 2006; Menezes et al., 2007; 

Serra et al., 2007; Menezes et al., 2008; Menezes & Weitzman, 2009). Mimagoniates é o gênero 

de Glandulocaudinae que tem o maior número de representantes: M. barberi Regan, M. 

inequalis (Eigenmann), M. lateralis (Nichols), M. microlepis (Steindachner), M. pulcher 

Menezes & Weitzman, M. rheocharis Menezes & Weitzman e M. sylvicola Menezes & 

Weitzman. Com exceção de M. barberi e M. pulcher, as demais espécies do gênero ocorrem em 

pequenos riachos que drenam, principalmente, a planície litorânea do leste do Brasil, desde a 

Bahia até o Rio Grande do Sul (Menezes & Weitzman, 2009). Mimagoniates barberi, espécie 

tipo do gênero, é conhecida de pequenos tributários do rio Paraguai e Paraná, próximo à Foz 

do Iguaçu, no Paraguai. Mimagoniates pulcher foi a espécie do gênero descrita mais 

recentemente (Menezes & Weitzman, 2009) e, até o momento, só é conhecida da localidade 

tipo, no alto rio Paraguai, Estado do Mato Grosso. Assim como Glandulocauda e Lophiobrycon, 

a grande maioria das espécies de Mimagoniates tem distribuição relativamente restrita, com 

alto grau de endemismo reconhecido. O padrão de distribuição das espécies da tribo é 

apresentado na Fig. 2, abaixo, tendo como base as informações disponíveis até a realização do 

presente estudo. 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Conforme já mencionado anteriormente, a sistemática de Glandulocaudini era 

historicamente confusa e, apenas após a restrição do grupo às espécies de Glandulocauda, 

Lophiobrycon e Mimagoniates, foi possível discutir de forma mais clara as relações de 

parentesco entre as espécies (Menezes & Weitzman, 2009). O trabalho destes autores, que 

representa a hipótese filogenética mais recente proposta de Glandulocaudini, tal como 

reconhecida atualmente, incluiu todas as espécies do grupo e teve como base, principalmente, a 

análise de caracteres sexuais primários e secundários de machos adultos. De acordo com a 

hipótese de Menezes & Weitzman (2009), Lophiobrycon é grupo irmão de um clado mais 

derivado, formado por Glandulocauda e Mimagoniates, mas as relações entre as espécies deste 

último gênero não foram satisfatoriamente esclarecidas (Fig. 3).  

Figura 2. Distribuição das espécies de Glandulocaudini no Sudeste da América do Sul; áreas mais baixas, em
região de planície, são representadas em verde e a área representada em marrom corresponde ao escudo
cristalino brasileiro, de altitude mais elevada. Figura modificada de Menezes et al. (2008: Fig. 3, página 39). 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Representantes de Glandulocaudini já foram incluídos em inúmeras análises 

filogenéticas baseadas em dados moleculares (e.g., Calcagnotto et al., 2005; Javonillo et al., 

2010; Oliveira et al., 2011; Thomaz et al., 2015), mas nenhuma delas teve como foco a tribo em 

si. Apenas nos trabalhos de Oliveira et al. (2011), relativo à família Characidae, e de Thomaz et 

al. (2015), abordando a subfamília Stevardiinae, foram incluídas sequências gênicas dos três 

gêneros da tribo (Fig. 4a e Fig. 4b, respectivamente), mas, em ambos, não mais do que 50% das 

espécies foi analisado. As hipóteses propostas por estes autores corroboram o monofiletismo de 

Glandulocaudini, proposto por Menezes & Weitzman (2009), mas discordam da hipótese deles 

em relação ao clado (Glandulocauda, Mimagoniates), visto que, em ambas as análises, o gênero 

Glandulocauda é proposto como grupo irmão de Lophiobrycon.  

 

 

 

 

Figura 3. Hipótese de relações entre os gêneros e espécies de Glandulocaudini (na época,
Glandulocaudinae), em destaque, proposta com base em dados morfológicos por Menezes
& Weitzman (2009: Fig. 2, página 299). 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

De acordo com Ribeiro et al. (2016), Glandulocaudini talvez seja o grupo de peixes de 

água doce melhor estudado do ponto de vista biogeográfico. O último trabalho versando 

diretamente sobre a biogeografia do grupo foi o de Menezes et al. (2008). Neste artigo, 

entretanto, os autores salientaram a necessidade de estudos mais aprofundados, especialmente, 

com o uso de ferramentas moleculares, para uma melhor compreensão da origem e 

diversificação das espécies de Glandulocaudini, cujo padrão biogeográfico parece mais 

complexo do que se tinha conhecimento até aquele momento. Apesar de passados quase dez 

anos da publicação deste artigo e do padrão de distribuição do grupo ou de alguma das suas 

espécies ter sido discutido ou utilizado como exemplo em inúmeros estudos biogeográficos 

posteriores (e.g., Buckup, 2011; Lima & Ribeiro, 2011; Camelier & Zanata, 2014; Ribeiro et al., 

2016), uma análise utilizando a abordagem sugerida por Menezes et al. (2008) ainda não foi 

realizada. Neste contexto, o presente estudo teve como objetivo principal realizar uma análise 

filogenética de Glandulocaudini, tendo como base dados moleculares e com a inclusão de todos 

os gêneros e maioria das espécies da tribo. Além disso, foi realizada uma análise de relógio 

Figura 4. Hipóteses entre os gêneros e espécies de Glandulocaudini propostas com base em
dados moleculares nos trabalhos de (A) Oliveira et al. (2011) relativo à família Characidae e
(B) Thomaz et al. (2015), abordando a subfamília Stevardiinae. Modificado de Oliveira et al.
(2011: Fig. 12, página 16) e Thomaz et al. (2015: Fig. 5, página 10). 
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espécies e também a definição de unidades de conservação e manejo (Vázquez-Domínguez, 

2007; Domínguez-Domínguez & Vázquez-Domínguez, 2009), de maneira que sua influência nas 

áreas da taxonomia e biologia da conservação tem ganhado muito destaque nos últimos anos 

(e.g., Thomé et al., 2010; Brunes et al., 2014; Lima et al., 2016). 

A grande maioria das espécies de peixes de água doce, especialmente aquelas da divisão 

primária, é incapaz de transpor porções de terra ou tolerar níveis de salinidade como da água 

do mar. Sendo assim, o oceano e as barreiras terrestres são capazes de isolar populações de 

peixes dentro de uma determinada bacia hidrográfica após sua formação (Vari, 1988).  

Justamente por estarem restritos a corpos d’água limitados por estas barreiras, os peixes de 

água doce constituem um grupo interessante para a investigação de eventos biogeográficos 

(Weitzman & Weitzman, 1982; Vari, 1988). Em virtude desta desconexão atual entre as bacias 

hidrográficas, é esperado também que populações de espécies de peixes de corpos d’águas 

distintos e independentes sejam geneticamente estruturadas (Avise, 2000; Waters et al., 2007). 

Já que há dependência direta de conexões entre as bacias hidrográficas para que os peixes de 

água doce aumentem sua dispersão, é esperada uma forte relação entre a história das bacias e 

sua ictiofauna (Hischmann et al., 2015). Assim, para os peixes de água doce, a filogeografia é 

integralmente relacionada à paisagem e a história da paisagem (Avise, 2009), o que torna o 

grupo um excelente modelo para este tipo de estudo. No entanto, apesar de os peixes de água 

doce oferecerem uma excelente oportunidade para a proposição de hipóteses biogeográficas e, 

mais especificamente, de estudos filogeográficos, a biogeografia e, em especial, a filogeografia 

da ictiofauna de água doce Neotropical é ainda pouco conhecida. Em relação às análises 

filogeográficas propriamente ditas, a grande maioria dos estudos é realizada em regiões 

temperadas, no Hemisfério Norte, principalmente nos Estados Unidos e Europa (Beheregary, 

2008; Hickerson et al., 2010). Este cenário, entretanto, vem mudando paulatinamente e a 

publicação de trabalhos de filogeografia que utilizam peixes de água doce neotropicais como 

modelo de estudo tem se tornado cada vez mais comum (e.g., Sivasundar et al., 2001; Turner et 

al., 2004; Renno et al., 2006; Hubert et al., 2007; Vergara et al., 2008; Santos et al., 2009; Piggot et 

al., 2011; Borba et al., 2013; Ribeiro et al., 2013). No que diz respeito à ictiofauna de água doce 

da Mata Atlântica (MA), segunda maior formação florestal da Região Neotropical, no entanto, 

o cenário não tem mudado muito nos últimos anos e pouquíssimos estudos filogeográficos 

foram realizados.  

A MA estendia-se, originalmente, ao longo da região costeira do Brasil, desde o Estado 

do Rio Grande do Norte até o Rio Grande do Sul, na fronteira com a Argentina e o Paraguai 

(Oliveira-Filho & Fontes, 2000). Atualmente, este domínio detém menos de 10% da sua 



cobertura florestal primária e estima-se que apenas 2 a 5% das terras originalmente localizadas 

na MA permanecem inalteradas (Menezes et al, 2007; Ribeiro et al., 2009; Lima et al., 2015).  No 

entanto, mesmo após perder mais de 90% da sua área original, a MA ainda está entre os cinco 

principais hotspots de biodiversidade do mundo, sendo reconhecida pela sua megadiversidade e 

pelos altos índices de endemismo (Myers et al., 2000; Lima et al., 2015). Apesar de intrigar, há 

tempos, os biólogos interessados em evolução, os processos relacionados à formação da 

megadiversidade da MA ainda são controversos e pouco estudados, principalmente quando 

comparados com outras áreas, como a região Amazônica, por exemplo (Turchetto-Zolet et al., 

2013). Segundo Batalha-Filho & Miyaki (2011), o entendimento da história evolutiva da MA 

não é uma tarefa simples e, talvez, apenas com a realização e compilação de estudos 

filogeográficos de táxons distintos, será possível entender a dinâmica de diversificação que 

gerou a megadiversidade neste domínio.  

A ictiofauna dos rios e riachos que drenam a MA é reconhecida pelo alto grau de 

endemismo e o padrão de distribuição das espécies é o resultado de milhões de anos de 

evolução da paisagem (Menezes et al., 2007). As bacias que drenam este domínio ocupam a 

parte leste do escudo cristalino brasileiro, uma área de topografia complexa, que foi moldada 

pela atividade tectônica ocorrida no Terciário e mudanças no nível do mar no Quaternário 

(Ribeiro, 2006). Assim, os eventos que provavelmente são responsáveis pelos atuais padrões de 

distribuição de peixes na MA, devem ser atribuídos tanto a um passado remoto, talvez de idade 

cretácea, quanto a eventos mais recentes, datados do Terciário e Quaternário, com destaque 

para atividades neotectônicas nas áreas de planalto e expansões/retrações das planícies 

costeiras, decorrentes das flutuações do nível do mar (Ribeiro, 2006; Menezes et al., 2007). A 

respeito dos estudos filogeográficos já realizados com táxons da MA, é importante salientar 

que a esmagadora maioria destes teve como foco plantas (e.g., Pinheiro et al., 2011) ou animais 

terrestres, tais como insetos (e.g., Cardoso et al., 2015), anfíbios adultos (e.g., Tonini et al., 

2013), répteis (e.g., Grazziotin et al., 2006), aves (e.g., Cabanne et al., 2013) e mamíferos (e.g., 

Martins et al., 2011), de maneira que, como já mencionado, os trabalhos envolvendo a biota 

aquática, ocorrente nos rios que drenam a MA, são escassos ou ausentes com relação a alguns 

táxons. Turchetto-Zolet et al. (2013), por exemplo, fizeram uma revisão dos trabalhos de 

filogeografia realizados com táxons ocorrentes na América do Sul até aquele momento e todos 

os estudos que incluíram peixes de água doce (citados pelos autores) envolveram apenas a 

fauna amazônica. No que diz respeito aos táxons endêmicos de rios (ou de trechos deles) que 

drenam a MA, o número de trabalhos desenvolvidos é ainda menor e a maioria destes estudos 



foi feita com grupos de distribuição restrita, especialmente às drenagens da região Sul e 

Sudeste do Brasil (e.g., Hirschmann et al., 2015; Thomaz et al., 2015a; Lima et al., 2016).  

Mimagoniates Regan é um gênero que inclui espécies de peixes de água doce da família 

Characidae, tribo Glandulocaudini sensu Thomaz et al. (2015b), com sete espécies 

reconhecidas: M. barberi Regan, M. inequalis (Eigenmann), M. lateralis (Nichols), M. 

microlepis (Steindachner), M. pulcher Menezes & Weitzman, M. rheocharis Menezes & 

Weitzman e M. sylvicola Menezes & Weitzman. Assim como no caso de Lophiobrycon Castro, 

Ribeiro, Benine & Melo e Glandulocauda Eigenmann, outros dois gêneros de Glandulocaudini, 

as espécies de Mimagoniates têm distribuição predominantemente restrita, com um alto grau 

de endemismo reconhecido (Menezes & Weitzman, 2009). No entanto, contrariamente aos 

demais, típicos de regiões de elevadas altitudes do escudo cristalino brasileiro, o gênero 

Mimagoniates ocorre, no geral, em áreas baixas de planície litorânea, em drenagens costeiras 

desde o sul da Bahia até o Rio Grande do Sul (Weitzman et al., 1988), no domínio MA. Neste 

contexto, M. microlepis pode ser considerada “uma grande exceção”, por peculiaridades que a 

difere tanto dos demais glandulocaudíneos quanto das suas congêneres. A espécie, que foi 

descrita da bacia do rio Macacu, drenagem costeira do Rio de Janeiro, representa uma exceção 

em Glandulocaudini, visto que, diferentemente de todos os outros membros desta tribo, não 

apresenta distribuição restrita, ocorrendo ao longo de quase toda extensão da MA, em rios e 

riachos desde o Estado da Bahia até o Rio Grande do Sul; e representa também uma exceção 

dentro do gênero, pois não tem distribuição restrita às áreas de planície litorânea, ocorrendo 

também em regiões mais altas, em áreas adjacentes de planalto, no escudo cristalino brasileiro, 

drenadas pela bacia do alto Paraná (Menezes et al., 2008; Menezes & Weitzman, 2009).  

 Ao compararem amostras de M. microlepis de algumas localidades ao longo de sua 

distribuição em bacias costeiras e também de tributários do rio Iguaçu (bacia do alto Paraná), 

Menezes & Weitzman (2009) detectaram variação clinal de alguns caracteres morfológicos na 

espécie (e.g., número de raios ramificados na anal, número de escamas perfuradas na linha 

lateral). Naquela ocasião, os autores concluíram que todas as amostras pertenceriam a M. 

microlepis, uma espécie que seria, portanto, amplamente distribuída e representada por 

populações alopátricas, mas salientaram a necessidade de estudos mais detalhados, 

principalmente em nível populacional e com a utilização de ferramentas moleculares, para 

refutar ou corroborar tal hipótese, bem como para melhor entender a história evolutiva da 

espécie. Esta abordagem já havia sido utilizada anteriormente por Menezes et al. (2008) para 

discutir, neste caso, o padrão de distribuição da espécie em drenagens costeiras dos estados de 

São Paulo, Paraná, Santa Catarina e também no Iguaçu. No entanto, como salientado pelos 
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caracterizadas como espécies crípticas. Em função das divergências genéticas acentuadas, 

sugere-se, no entanto, que, para fins de conservação, as linhagens evolutivas distintas sejam 

levadas em consideração.    

 As análises filogenéticas baseadas no mtDNA (COI e 16S) indicaram que a espécie M. 

microlepis não é monofilética, em virtude da relação mais estreita de um dos seus haplogrupos 

com M. lateralis. Como as análises baseadas no gene nuclear RAG2 e a árvore de espécies 

indicam o contrário e recuperam M. microlepis como um clado, o parafiletismo do mtDNA 

sugere a ocorrência de introgressão mitocondrial entre esta população específica e M. lateralis. 

Análises moleculares baseadas no mtDNA (filogenéticas e filogeográficas) também indicam 

uma forte estruturação ao longo da distribuição de M. microlepis, com distinção clara de quatro 

haplogrupos. Esta estruturação não foi recuperada através dos resultados obtidos com a análise 

do nDNA, sugerindo a necessidade de um marcador nuclear de evolução mais rápida que o 

RAG2 para análise intraespecífica/populacional.   

Os quatro haplogrupos supracitados foram definidos no sentido norte-sul como (1) 

Haplogrupo 1, ocorrente em drenagens costeiras da Bahia e Espírito Santo; (2) Haplogrupo 2, 

em bacias costeiras do Rio de Janeiro, incluindo localidade tipo, e São Paulo; (3) Haplogrupo 3, 

nas bacias dos rios Tietê (afluente do rio Paraná) e Ribeira de Iguape, além de drenagens 

costeiras do Paraná; e (4) Haplogrupo 4, ocorrente em bacias costeiras de Santa Catarina e Rio 

Grande do Sul, além das bacias dos rios Iguaçu e Tibagi (afluentes do Paraná). O não 

compartilhamento de haplótipos entre estes agrupamentos apontam para três quebras 

filogeográficas na Mata Atlântica, associadas a algumas bacias hidrográficas que drenam este 

domínio: (1) ao norte do rio Doce, no Espírito Santo; (2) à altura da bacia do rio Peruíbe, litoral 

sul de São Paulo; (3) ao sul da Baía de Paranaguá, no Paraná. Parte destas quebras é congruente 

com aquelas verificadas em outras espécies de peixes de água doce e também em grupos da 

biota terrestre. Para o estabelecimento de um padrão geral, no entanto, estudos adicionais se 

fazem necessários, especialmente evolvendo a fauna aquática. 

Mesmo havendo uma estruturação e padrão geral, as análises internas de cada 

haplogrupo indicam nuances e quebras filogeográficas ainda mais específicas, que são 

indicativas da complexidade da história evolutiva de M. microlepis. As divergências entre os 

quatro grandes haplogrupos datam do Neógeno (antigo Terciário), enquanto as divergências 

internas, entre populações distintas de cada um deles, são mais recentes, datando do 

Pleistoceno (Quaternário). Estas datações, aliadas às informações geomorfológicas disponíveis 

às áreas onde a espécie ocorre, bem como à hipótese da existência de paleodrenagens 

associadas ao Último Máximo Glacial proposta para a região, indicam que o atual padrão de 
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