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RESUMO 

 

Salminus brasiliensis é um peixe migrador distribuído em toda bacia do Prata. Denominado 

“rei do rio”, o dourado está entre os mais almejados na pesca esportiva e/ou profissional. 

Porém, em algumas regiões está sendo considerada uma espécie vulnerável. Relatos recentes 

demonstraram a existência de algumas populações de peixes migradores geneticamente 

estruturadas dentro de uma mesma bacia. Considerando que a avaliação da variabilidade e 

estrutura genética em populações naturais é de grande importância para conservação dessa 

espécie, este estudo objetivou primeiramente abordar esta questão em populações de S. 

brasilienses na região do Pantanal Mato-grossense, verificando a existência de estruturação 

ou não nessa região, por meio de marcadores de DNA mitocondrial. Depois foi realizada uma 

abordagem filogeográfica para discutir aspectos referentes à genética evolutiva desse grupo de 

peixes, sua distribuição por toda bacia e sua relação com a história de formação das bacias; 

uma relação entre o pantanal e a bacia do Paraná e do Uruguai. Os resultados mostraram alta 

diversidade genética e ausência de estruturação, sugerindo fluxo gênico entre populações das 

localidades norte e sul do Pantanal, provavelmente facilitada pela habilidade migratória da 

espécie e pelas características ecológicas da região. A presença de haplótipos raros 

compartilhados evidencia esse padrão, embora variantes exclusivos ocorram em cada rio 

estudado. Quanto aos aspectos filogeográficos do grupo nas limitações da bacia do rio da 

Prata, foi verificado um contato histórico antigo entre a sub-bacia do Paraná e o Alto 

Paraguai, provavelmente ocorrido no momento da formação do Pantanal. No entanto, análises 

revelaram um distanciamento genético atual entre as populações de dourado nessas duas 

áreas. Estruturação genética só foi observada para o Paraná, sendo que Uruguai e Pantanal 

demonstraram similaridade genética. Entretanto, é importante continuar a avaliação e o 

monitoramento da diversidade genética das populações naturais do dourado para confirmar se 

com outros marcadores moleculares ocorrerá o mesmo padrão ora encontrado no Pantanal e 

nas demais regiões analisadas. 

 

Palavras-Chave: Dourado. DNAmt. diversidade genética. Filogeografia. Bacia Platina. 

 

 

 

 



 

ABSTRACT 

 

Salminus brasiliensis is a migratory fish which is distributed in all parts of the rio de la Plata 

Basin. The “Dourado” is called “the king of the river”. It´s one of the most sought after fish 

by amateur and/or professional fishermen. However, in some regions it is considered to be a 

vulnerable species. Recent reports have shown the existence of some populations of migratory 

fish that are genetically structured in the same basin. Considering that the evaluation of 

variability and genetic structure in natural populations is of great importance for conservation 

of this species, this study has the objective of examining this question in the populations of S. 

brasilienses in the region of the Pantanal in Mato Grosso by verifying the existence or not of 

the genetic structure by means of markers of mitochondrial DNA. Later a phylogeographic 

approach was carried out to investigate the aspect of genetic evolution of this group of fish, its 

distribution in all the basin and its relation with the history of the formation of the basins- the 

relation between the Pantanal, the Parana and Uruguay Rivers Basins. The results shown high 

genetic diversity and absence of genetic structure, suggesting gene flow between populations 

of north and south of the Pantanal, probably facilitated by the migratory ability of the species 

and by the structural characteristics of the region. The presence of shared rare haplotypes 

evidences this pattern even though exclusive variants occur in each river studied. In relation to 

the phylogeographic aspects of the group in the limits of the basin of the Rio de la Plata, an 

old historical contact was verified between the sub-basin of the Parana and Upper Paraguay 

Rivers, probably occurring at the moment of the formation of the Pantanal. However, analyses 

has disclosed a current genetic distance between the populations of “Dourado” in these two 

areas. Genetic structure was only observed in the Parana River Basin. The Uruguay River 

Basin and the Pantanal demonstrate genetic similarity. However, it is important to continue 

evaluation and monitoring of  genetic diversity of the natural populations of “Dourado” to 

confirm if with other molecular markers if the same pattern will occur as the on in the 

Pantanal and in the other regions that have been analyzed.  

 

Word-Key: “Dourado, DNAmt, genetic diversity, Phylogeography, Platina Basin 
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I – APRESENTAÇÃO 

 

A região Neotropical possui a fauna de peixes de água doce mais diversificada 

do mundo em número de espécies (Nakatani et.al., 2001; Buckup, 2007), são cerca de 6.000 

espécies só para essa região (Nirchio e Oliveira, 2006). A distribuição dos peixes está 

intimamente ligada à gênese dos sistemas fluviais e apresenta uma longa e complexa história 

temporal de disperção dos grupos (Lundberg, 1998; Lundberg et.al., 1998; Buckup, 2007).  

A separação dos continentes, Sul Americano e Africano, aliada à imensa 

variedade de ambientes ecológicos existentes (lagos, baías, riachos, corredeiras, planícies 

inundadas), podem ter proporcionado às espécies de Characiformes e Siluriformes o 

desenvolvimento de espetaculares irradiações adaptativas, além das variadas formas e 

estratégias de vida (Böhlke, 1978; Lowe-Mcconnell, 1999; Agostinho et.al., 2007). 

As inúmeras bacias hidrográficas da América do Sul fazem do grupo dos 

peixes uma fonte de recurso explorável altamente variada, porém, o conhecimento sobre essa 

ictiofauna ainda tem muitas lacunas nos aspectos: biológico, genético, ecológico, 

biogeográfico e outros. Para se compreender questões de diversificação de peixes é também 

necessário conhecer suas relações taxonômicas e sua distribuição no tempo e no espaço. 

Em uma bacia hidrográfica os peixes podem estar distribuídos em grandes 

populações panmíticas ou podem constituir populações genéticas diferenciadas mantidas por 

fluxo gênico (Revaldaves et.al., 1997; Wasko e Galetti, 2002). Mesmo peixes migradores que 

possuem a capacidade de deslocamento a grandes distâncias, teem revelado populações 

geneticamente diferenciadas (Wasko e Galetti, 2002; Hatanaka e Galetti, 2003; Hatanaka 

et.al., 2006). 

Umas das formas modernas de acessar informações e assegurar o 

conhecimento sobre populações naturais é o estudo genético molecular. O uso de técnicas 

moleculares vem sendo crescentemente empregado em análises genéticas populacionais 

ampliando o horizonte do conhecimento sobre os recursos genéticos existentes, bem como, 

sua distribuição geográfica embasada em componentes históricos e/ou filogenéticos da 

estrutura populacional, como ferramentas geradoras de informações imprescindíveis para a 

conservação desses recursos de diferentes espécies (Frankham et.al.2008).  

A redução no tamanho populacional das espécies leva a perda da diversidade 

genética e limita seu potencial de adaptação em resposta às mudanças ambientais (Frankham 
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et.al., 2008). A IUCN (União Internacional para a Conservação da Natureza) pontua a 

conservação da diversidade genética como uma das três prioridades global necessária à 

manutenção da biodiversidade (Frankham et.al.2008). 

Desta forma, este estudo aborda a análise genética da população natural de 

dourado (Salminus brasiliensis, Curvier,1816), uma espécie de peixe da fauna Sul-Americana, 

de ampla distribuição geográfica e grande interesse econômico, apresentando algumas 

informações a respeito do seu comportamento genético e variabilidade dentro de uma das 

grandes áreas alagáveis da biosfera “o Pantanal Mato-grossense”; além de, iniciar a 

construção de um conhecimento a cerca da história genética evolutiva dessa espécie na bacia 

do rio da Prata. 
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II – INTRODUÇÃO 

 

II. 1 – O grupo Salminus e a espécie S. brasiliensis 

 

Salminus é um grupo de peixes bastante popular e muito apreciado na pesca e 

gatronomia, conhecidos por dourados, dourada branca e tabarana. Apesar da popularidade e 

importância das espécies esse gênero ainda apresenta lacunas taxonômicas, embora dois 

aspectos têem sido evidenciados no grupo, o monofiletismo muito bem sustentado (Lima, 

2006) e a relação de proximidade com o gênero Brycon registrada em análises filogenéticas 

do gênero com os demais Characiformes (Orti e Meyer, 1997; Calcagnotto et.al., 2005) e em 

estudos osteológicos (Malabarba, 1998). 

  Pertencem à ordem Characiformes e estão incluídos na família Characidae 

Incertae sedis (sensu Lima et.al., 2003). Possui uma enorme sinonímia, porém apenas cinco 

espécies são consideradas válidas hoje e amplamente distribuídas na América do Sul (Figura 

1) (Lima, 2006): 

# Salminus affinis (Steindachner, 1988) – presente nas bacias transandinas dos rios 

Magdalena, Rancheria e Sinú, Colômbia;  

# Salminus brasiliensis (Cuvier, 1816) – sinônimo sênior de Salminus maxillosus 

(Valenciennes) - presente nos sistemas dos rios Paraná, Paraguai e Uruguai, sistema do rio 

Jacuí no estado do Rio Grande do Sul e bacia do alto rio Madeira;  

# Salminus hilarii (Valenciennes, 1850) – presente nas bacias dos rios São Francisco e Alto 

Paraná, além do rio Jaguaribe, no nordeste brasileiro;  

# Salminus iquitensis (Nakashima,1941) – presente nos sistemas dos rios Araguaia e 

Tocantins, Alto Amazonas e rio Orinoco;  

# Salminus franciscanus (nova espécie) - endêmica da bacia do rio São Francisco (Lima e 

Britiski, 2007).  

Por tanto, a taxonomia de Salminus pode ser apresentada da seguinte forma: 

Super Classe: Pisces 

   Classe: Osteichtyes 

   Sub Classe: Actinopterygii 

            Ordem: Characiformes 

     Subordem:Characoidea 

                    Família: Characidae (Incertae Sedis) 

                                   Gênero: Salminus (Agassiz, 1829) 

                                        Espécie:  Salminus affinis (Steindachner, 1988) 
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                                                        Salminus brasiliensis (Cuvier, 1816) 

                                                        Salminus hilarii (Valenciennes, 1850) 

                                                        Salminus iquitensis (Nakashima,1941) 

                                                        Salminus franciscanus (nova espécie, 2007) 

Nome comum: dourado, dourado branco, tabarana (Brasil); pira-yu, pirayú, dorado 

(Argentina, Uruguai, Paraguai); sábalo dorado (Perú) 

 

 
Fonte: mapa retirado de : www.america-sul.com/mapa-america-sul.htm, com alterações. 

Figura 1 – Distribuição das espécies de Salminus na América do Sul. Em  Salminus affinis ; Salminus 

iquitensis; Salminus hilarii; Salminus franciscanus; Salminus brasiliensis. 
 

 

http://www.america-sul.com/mapa-america-sul.htm
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  São peixes predadores, principalmente ictiófagos, habitam principalmente os 

grandes rios, e realizam migrações reprodutivas durante o período de chuvas (Godoy, 1975; 

Esteves e Pinto Lôbo, 2001).  

 

 

II.3.a. - Salminus brasiliensis (Cuvier, 1816) 

 

   Denominado pelos pescadores como “o rei do rio”, o dourado está entre as 

espécies mais populares e desejadas na pesca esportiva e profissional (Zaniboni-Filho e 

Schulz, 2003). Apresenta potencial viável para piscicultura, tendo alto valor de mercado 

(Fracalossi et.al., 2002) e sendo bastante apreciado na gastronomia (Figura 2). 

 

 Figura 2- Salminus brasiliensis (Curvier, 1816).  

 

  Estes peixes têm sofrido acentuada redução de suas populações devido à 

construção de barragens, destruição de hábitats, pesca predatória, introdução de peixes 

exóticos e a poluição (Agostinho et.al., 1999; Agostinho, 2007). Já estando vulnerável na 

bacia do Paraná (Abilhoa e Duboc, 2004), vulnerável à extinção na lista de espécies 

ameaçadas do Rio Grande do Sul (Marques et.al., 2002), vulnerável de máxima prioridade na 

bacia do rio da Prata, Argentina (Zayas e Cordiviola, 2007) e virtualmente extintos nos 

sistemas dos rios Grande, Tietê e Paranapanema (Rosa e Lima, 2008). Na Bacia do Paraguai 

não existe relato de vulnerabilidade do dourado, mas ele está entre as espécies mais pescadas, 

representando 3,2% do pescado (Mateus et.al., 2004). 

  S.brasiliensis apresenta uma excelente atividade migratória possuindo 

capacidade biológica de se dispersar a longas distâncias; percorrendo de 100-500 km (Bonetto 

et. al. 1971) a 1440 km (Sverlij e Espinach Ros, 1986), sendo essas distâncias relatadas em 



20 

 

referência ao ponto de captura inicial. A migração exerce papel fundamental no sucesso 

reprodutivo desses peixes, pois permite a busca de ambientes adequados para a fertilização 

dos seus ovos (Agostinho, 2007).  

O aspecto reprodutivo de S.brasiliensis é bastante conhecido, é um peixe de 

piracema que se reproduz nos trechos altos dos rios no período das cheias, coincidentemente 

com os meses mais quentes, de outubro a março (Godoy, 1975; Lima et.al., 1986; Vazzoler e 

Menezes, 1992; Isaac-Júnior, 1999; Sverlij e Ros, 1986; Machado, 2003). Essa sazonalidade 

reprodutiva resulta da interação de fatores endógenos e fatores abióticos, como temperatura da 

água, fotoperíodo e precipitação atmosférica, que relacionados com o aumento do nível da 

água, atuam na maturação das gônadas, preparando-os para reprodução (Barbieri et.al., 2000; 

Carolsfeld et.al., 2003). 

Durante a migração rio acima, grandes cardumes de dourado reúnem-se abaixo 

de obstáculos naturais aguardando a elevação do nível da água, pois após o aquecimento da 

água o seu nível é o único requisito limítrofe à continuidade do movimento migratório 

ascendente (Carolsfeld et.al., 2003). Ao longo do rio Uruguai apenas três barreiras naturais 

bloqueiam o dourado durante períodos de águas baixas, nomeadas: Salto grande, Salto do 

Yucumã e Augusto César Gorge; as demais barreitas são facilmente transponíveis por que o 

dourado consegue perfeitamente saltar pequenas cachoeiras (Carolsfeld et.al., 2003). 

A capacidade reprodutiva nos machos inicia-se a partir do segundo ano de 

vida, quando os indivíduos apresentam tamanhos aproximados de 24 a 26cm e nas fêmeas 

inicia-se no terceiro ano de vida, quando o comprimento varia entre 30 a 38cm (Godoy, 

1975). 

  Alguns trabalhos têm relatado adaptações desses peixes para contornar 

condições adversas a reprodução como as barragens (Agostinho et.al., 1993; Machado, 2003).  

Por outro lado, as barragens podem levar ao desaparecimento da espécie ao longo do tempo, 

como verificado em Três Marias e Sobradinho (Sato, 1999).  

Além da migração reprodutiva rio acima o dourado realiza migrações tróficas 

rio abaixo. Sua alimentação é bastante variável dependendo da fase de vida e da 

disponibilidade de presas no ambiente, sendo predominantemente piscívoro na fase adulta e 

tendo sua atividade alimentar intensificada nos meses quentes e chuvosos. As presas ingeridas 

são peixes menores dos mais diversos, alguns mais freqüentes que outros (Esteves e Pinto 

Lobo, 2001; Ribeiro e Nuñer, 2008). Além de peixes, podem completar sua dieta com insetos 

e crutáceos (Almeida et.al., 1997). Na fase larval, ocorre inicialmente uma total absorção do 
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saco vitelínico e depois de três dias de idade as larvas começam a alimentar-se de plâncton, 

microcrustáceos, cladoceros, clopepodos e larvas de Odonata e Chironomidae (Morais Filho e 

Schubart, 1955; Zaniboni-Filho et.al., 2004). O tipo e o tamanho do alimento ingerido pela 

larva dependem da fase do desenvolvimento (Ribeiro e Nuñer, 2008).  

Embora a biologia, ecologia, migração e reprodução desses peixes já tenham 

merecido a atenção de muitos pesquisadores, poucos estudos estão disponíveis no que se 

refere à caracterização genética de Salminus. Tais pesquisas limitam-se à descrição do número 

cromossômico (2n=50), ao padrão de distribuição de bandas C e análises de localização do 

rDNA 5S e 18S (Margarido e Galetti, 1999; Wasco e Galetti, 2000; Souza et.al., 2008) e 

análises filogenéticas moleculares (Orti e Meyer, 1997; Calcagnotto et.al., 2005). Estas 

juntamente com análises osteológicas (Malabarba, 1998) evidenciaram uma proximidade com 

o gênero Brycon, sugerindo-os como grupos irmãos.  

Mais recentemente, análises da variabilidade genética e estruturação 

populacional realizadas em populações de S. brasiliensis da bacia do Uruguai e do Paraná 

(Machado et.al., 2005; Ramella et.al., 2006; Lopes et.al., 2007) revelaram baixa diversidade e 

estruturação genética no grupo analisado, essa última condição, já é relatada também para 

outras espécies de peixes, em diferentes sistemas hidrográficos (Sivasundar et.al., 2001; 

Wasco e Galetti, 2002; Hatanaka e Galetti, 2003; Sanches e Galetti, 2007; Calcagnotto e 

DeSalli, 2009). 
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II. 2- O Pantanal Mato-grossense e um resumo de sua história geomorfológica 

 

 

O Pantanal é considerado uma grande depressão aluvial sazonalmente alagável 

localizada no centro do continente sul-americano, extremo norte da bacia Platina; encontra-se 

totalmente contido na Bacia do Alto curso do rio Paraguai (Brasil, 1982b; Da Silva, 1990; 

Ab’Saber, 2007).  

A Bacia do Alto Paraguai (BAP) ocupa uma área de aproximadamente 600.000 

km
 
na América do Sul (Harris et.al., 2005). No Brasil foi delimitada e quantificada em 

361.666 km, sendo que 38,24% são ocupados pela porção do Pantanal (Da Silva e Abdon, 

1998). Encontra-se bordejada por um sistema de serras e chapadões, limitada ao norte pela 

Chapada dos Parecis e pela Serra de Cuiabá; ao sul pelo rio Apa; a leste pelas Serras da 

Bodoquena, Maracaju, São Domingos e pelo Pantanal; e a oeste pelo rio Paraguai e 

Repúblicas do Paraguai e da Bolívia (Valverde, 1972; Ab’Saber, 1988).  

Apresenta regiões de planalto (59% da bacia) com altitudes acima de 250m, 

tendo um desnível altimétrico de cerca de 400-600m em relação à calha do rio Paraguai, 

sendo estas áreas de nascentes e de divisores geográficos com outras bacias brasileiras 

(Paraná, Araguaia- Tocantins e Amazonas). Apresenta também regiões de planície (41% da 

bacia), com altitudes abaixo de 250m cujo nível de base está entre 80 a 190m, sendo estas 

áreas de terras inundáveis conhecidas como Pantanal Mato-grossense (Valverde, 1972; 

Ab’Saber, 1988; Assine, 2003; Brasil, 2006c). 

A área intermediária entre o planalto e a planície é denominada de Depressão 

do Alto Paraguai, e corresponde aos terrenos melhor drenados do norte da bacia sedimentar, 

bastante aplainados, com altitudes entre 150-250m, planícies fluviais que se desenvolvem nas 

margens dos rios Paraguai, Sepotuba e afluentes (PCBAP, 1997). O Pantanal depende 

sobremaneira das inter-relações entre essas diferentes áreas (Brasil, 2006c).  

A extensa planície pantaneira está inserida na BAP entre as latitudes 15º 30’ e 

22 º 30’ Sul e longitudes 54 º 45’e 58 º 30’ Oeste. A estimativa de sua área varia de 133.465 a 

168.000 km, sendo em média reconhecida em 140.000 km (Ab’Saber, 1988; Da Silva e 

Abdon, 1998). Dessa área calculada, 48.865 km pertence ao estado de Mato Grosso 

abrangendo os municípios de Poconé, Santo Antonio do Leverger, Cáceres, Barão de Melgaço 

e Nossa Senhora do Livramento; e 89.318 km encontram-se no estado de Mato Grosso do Sul, 

englobando os municípios de Corumbá, Ladário, Rio Verde de Mato Grosso, Coxim, Miranda 



23 

 

e Aquidauana (Da Silva e Abdon, 1998). É formada por uma gigantesca rede hidrográfica que 

irriga as áreas situadas na depressão pantaneira, tendo como principal canal de escoamento o 

rio Paraguai que percorre toda sua extensão de norte a sul coletando águas dos vários leques 

aluviais que constituem seus afluentes e subafluentes (Povoas, 1977; Da Silva, 1990; Assine, 

2003; Facincani, et.al., 2006). Devido a diferentes características morfológicas e processos 

geológicos atuantes apresentados ao longo de seu trecho, o rio Paraguai foi subdividido por 

Almeida (1945) em quatro segmentos: Paraguai Superior; Alto Paraguai; Médio Paraguai e 

Paraguai Inferior. Posteriormente adotados e referenciados pelo IBGE (1977).  

Os principais tributários do Rio Paraguai são, em sua margem direita, os Rios 

Jauru, Cabaçal e Sepotuba, na margem esquerda, os Rios Cuiabá (seus afluentes São 

Lourenço e Piquiri), Taquari, Negro, Miranda (com seu afluente Aquidauana) e Apa 

(Calheiros e Oliveira, 1999).  

A drenagem da Planície Pantaneira é considerada um tanto complexa 

possuindo além de seus cursos principais outras vias de fluxo das águas como córregos; 

vazantes (linhas de drenagem sem canal bem definido); corixos e coixões (canais naturais 

pouco profundos de escoamento temporário, importante no desenvolvimento e migração dos 

peixes); sangradouros (córregos que apresentam diques marginais pouco desenvolvidos e 

cobertos por mata ciliar, ligam baías a rios e rios a rios, funcionam como corredores 

ecológicos na migração de peixes) e baías (lagoas de variadas formas, tamanhos e 

profundidade podendo ser perenes ou temporárias, isoladas ou conectadas, lagos e antigos 

meandros) (Da Silva e Silva, 1995; Da Silva, 1990; Calheiros e Oliveira, 1999; Da Silva, 

Abdo e Nunes, 2009). 

Apresenta inundações periódicas que estão relacionadas às chuvas locais e aos 

mecanismos de drenagem da própria planície pantaneira que reduzem e atenuam o 

escoamento das águas, provocando a inundação prolongada em quase toda sua extensão 

(Alvarenga et.al., 1984; Ponce, 1995), gerando períodos alternados de secas e enchentes 

(Segovia 2000).  

A área de inundação dos leques aluviais que compõe a planície pantaneira 

apresenta em média 50.000 km, porém a duração da submersão é bastante variável podendo 

alcançar até seis meses em algumas áreas (PAE, 2004). O fluxo lento das águas do Pantanal, 

bem como, a permanência das enchentes está relacionado com a pequena declividade e a 

baixa capacidade de escoamento, cerca de 1 a 15cm/km no sentido norte-sul e de 30 a 
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50cm/km no sentido leste-oeste (Tucci, 1997; Brasil, 1974a), além da composição do solo 

distribuído nas diferentes áreas que compõe a planície.  

Esta característica da região também proporciona ao Pantanal diferentes 

fisionomias, subdividindo-o em cerca de 9 a 10 pantanais com base nas características de 

inundação: Pantanal de Cáceres (inundação moderada oscilando entre três a cinco meses); 

Pantanal de Poconé (inundação de 3 a 5 meses); Pantanal do São Lourenço (inundação de 3 a 

4 meses com algumas áreas mais elevadas de inundação curta); Pantanal do Paraguai 

(inundação estendida por mais de 6 meses); Pantanal do Taquari (ocupa a maior área do 

âmbito da bacia do alto Paraguai e é considerado o maior leque fluvial do mundo, inundação 

entre 3 a 4 meses); Pantanal do Abobral/Negro (permanece até 6 meses inundado); Pantanal 

do Aquidauana (inundado por até 6 meses); Pantanal do Miranda (inundação oscilante entre 4 

a 6 meses); Pantanal do Nabileque (inundações persistem até 6 meses) e Pantanal de Porto 

Murtinho/Apa (inundação de 4 a 6 meses) (PCBAP,1997; Assine, 2003). 

O rio Paraguai e seus afluentes escoam do Planalto para uma região muito 

plana onde sofrem uma redução drástica de velocidade devido à diferença de declividade em 

relação ao Pantanal, com isso durante as cheias ocorre o extravasamento do volume de água 

para além dos leitos dos rios. Como a planície pantaneira apresenta um grande número de 

depressões formadora de pequenos lagos, durante a cheia, quando o nível de água está alto, 

essas regiões se interligam criando uma única paisagem, represando novamente sua água 

depois que o nível do rio principal baixa (Tucci,1997; Tucci e Genz, 1997). 

Essa dinâmica das águas, intercalando períodos de seca e enchentes, resulta em 

mudanças abruptas das condições ambientais nos habitats pantaneiros, atuando como um 

importante recurso para a renovação da vida na região. Associada aos conceitos de pulso de 

inundação, conectividade hidrológica e de corredor ecológico e cultural leva a entender toda a 

estrutura e funcionamento do Pantanal (Da Silva, Abdo e Nunes, 2009). 

Além disso, exerce grande importância sobre a comunidade de peixes, 

principalmente no que se refere à disponibilidade de alimento e às fases da reprodução, 

especialmente para aquelas espécies de piracema que dependem do pulso de inundação para a 

realização de migrações e de desova (Da Silva e Silva, 1995; Moura, 2000), composta por 

indivíduos que investem seus recursos em uma única postura anual. 

O movimento dos peixes acompanha o ritmo das águas, podendo realizar 

migrações ascendentes ou descendentes dependendo da espécie, raramente envolvem 

formações de grandes cardumes (Resende e Palmeira, 1999). Na estação das chuvas (de 
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outubro a abril) algumas espécies se deslocam desde o leito dos rios até as áreas inundadas, se 

reproduzindo durante a cheia. Outras, como as de grande porte e de interesse comercial e 

esportivo, nadam rio acima com a mesma finalidade, indo desovar na cabeceira do rio. Após a 

reprodução os adultos rodam rio abaixo se espalhando na planície inundada para se alimentar 

e recuperar as energias gastas na migração. As larvas e alevinos são carreados para esses 

mesmos locais (lagoas, vazantes, corixos) onde encontram abrigo e alimento abundante 

(Resende et.al., 1996, PAE, 2004). Na vazante, período em que as águas estão baixando, 

coincidente com o fim da cheia (de abril a maio), os peixes saem das áreas alagadas e voltam 

em direção ao leito dos rios por meio dos canais de drenagem. Na estação de seca, por volta 

de junho a outubro, as espécies que não migraram enfrentam baixos níveis de oxigênio em 

águas rasas e mornas de algumas baías. Essas espécies retidas durante as secas nesses 

ambientes constituem a principal fonte de alimento para muitos componentes da fauna 

pantaneira como aves e jacarés (PAE, 2004). Resende et.al. (1996) ressaltam que os primeiros 

a se reproduzirem são os characídeos e os últimos os grandes bagres. 

No Pantanal o pulso de inundação corresponde a um ciclo hidrológico anual 

relativamente previsível de forma que organismos adaptados a essa sazonalidade podem se 

sobressair no desenvolvimento de suas populações (Junk e Da Silva, 1999).  A periodicidade 

do pulso produz um ambiente físico e químico que leva a biota a responder com adaptações 

morfológicas, anatômicas, fisiológicas, fenológicas e/ou etológicas (Junk et.al., 1989). O seu 

atrelamento ao pulso pode ser fenotípico ou genotípico como demonstrado pela ictiofauna nos 

fenômemos ecológicos da Piracema e da Lufada (retorno dos peixes para a calha principal do 

rio) que propiciam a conectividade entre as áreas e as populações. A seleção de fenótipos é 

um passo importante para o aumento da diversidade genética e a formação de novas espécies 

(West-Eberhard, 1989).  

No entanto, o Pantanal apresenta uma notável escassez de espécies endêmicas 

que pode estar relacionada ao desenvolvimento geológico relativamente recente que 

modificou o clima regional em úmido e seco. Aparentemente o número de espécies aumenta 

num gradiente de norte a sul, podendo-se atrelar a diferença na riqueza de espécies aos 

mesmos fatores químicos e físicos das diferentes áreas do Pantanal (Heckman, 1999). Na 

verdade inúmeros fatores se combinam e interagem para produzir os padrões encontrados na 

natureza que influenciam o limite de distribuição das espécies (Hall et.al., 1992). 

Existem atualmente descritas no Pantanal 269 espécies de peixes incluídas em 

cinco grupos dos quais os Otophysi representam 86% de toda ictiofauna da região, e estão 
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divididos entre: (1) Characiformes, com 11 famílias registradas sendo a mais complexa a 

família Characidae que agrupa peixes de grande interesse econômico, usados na aquariofilia, 

alimentação e criação em cativeiro; (2) Gymnotiformes, com cinco famílias e (3) 

Siluriformes, a grande massa de peixes do Pantanal, distribuídos em 10 famílias. Futuramente 

esse número pode ser superado já que várias áreas de difícil acesso para coletas ainda não 

foram exploradas e pesquisadas em toda extensão do Pantanal Mato-grossense, 

principalmente para aquelas regiões de planaltos que apresentam condições mais peculiares às 

espécies, capazes de abrigar organismos não descritos até o momento (Britski, 2007). 

Como todo ambiente natural, o Pantanal também está exposto às ações 

perturbadoras que podem alterar sobremaneira seu ciclo natural, levando a descaracterizações 

de suas peculiaridades e aumentando a possibilidade do desaparecimento de espécies antes 

mesmo que sejam descobertas. 

A força reguladora do ecossistema pantaneiro encontra-se no pulso de 

inundação e irregularidades no ciclo das águas podem representar um estress adicional aos 

organismos que já são adaptados a esse sistema (Junk e Da Silva, 1999; Junk, 1999), por 

tanto, ele é vulnerável as alterações provocadas por um conjunto de ações sociais como: a 

lixiviação de produtos agrícolas durante a enchente, a navegação no rio Paraguai, rodovias e 

construção de diques dentro do Pantanal, além de desmatamento, agropecuária sobre as 

veredas, garimpo, construção de hidrelétricas, queimadas, erosão e alterações nas cabeceiras 

dos rios que alimentam a planície pantaneira (Eberhard, 2000; Swarts, 2000; Da Silva et. al., 

2001; Seidl, et.al., 2001; Casarin, 2007). 

Toda a peculiaridade, riqueza e dinâmica própria tem tornado o Pantanal alvo 

de pesquisadores, agentes sociais e políticos de todo o mundo na busca de conhecimentos que 

possam mediar ações para um manejo adequado da região a fim de se manter e conservar a 

biodiversidade local. Tanto é que a porção brasileira do Pantanal foi declarada Patrimônio 

Nacional pela Constituição Federal Brasileira de 1988 (CapituloVI- Do meio ambiente, Art 

225, §4°) e reconhecida e aprovada pela UNESCO como reserva da biosfera e patrimônio 

natural da humanidade em 2000. 

Contudo, o interesse por essa região é bem mais antigo. Desde a sua descoberta 

o Pantanal já despertava mitos e curiosidades, recebeu sua primeira denominação castelhana 

de “Laguna de los Xarayes” por volta de 1600, dos Jesuítas e outros religiosos que 

acreditavam ser a nascente das águas do Paraguai. Somente em meados de 1700 a região 

passou a ser conhecida como Pantanal, denominada pelos viajantes mamelucos paulistas em 
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suas expedições fluviais que definiram pantanais como campos alagados com várias lagoas e 

sangradouros (Costa, 2007). As duas denominações, a castelhana “Laguna de los Xarayes” 

com a luso-brasileira “Pantanal”, conviveram juntas por muitos anos, somente em 1750 e 

1777, através das primeiras observações científicas determinadas pelo Tratado de Madrid e 

pelo Santo Ildefonso, respectivamente, ficou demonstrado que a afamada “Laguna de los 

Xarayes” nada mais era que o rio Paraguai espraiado, em tempo de suas cheias. Deste então 

aquele lugar passou a receber o nome: Pantanal (Costa, 2007). 

 

II.2.a- Contexto geomorfológico do Pantanal 

 

Em relação à história geomorfológica do Pantanal pode se verificar que toda 

sua dinâmica de funcionamento e características biológicas originou de uma seqüência 

evolutiva de eventos paleogeográficos condicionados por mudanças climáticas e tectônicas 

que permearam por milhares de anos intercalando-se entre períodos de estabilidade tectônica 

e intensos processos de atividade geológica.  

O Pantanal Mato-grossense como o conhecemos hoje começou a se formar 

durante o Quaternário (Ab’Saber, 2007), mas precisamente na transição Pleistoceno/Holoceno 

(Assine, 2003). Evoluiu de forma subseqüente à bacia sedimentar do Paraná como uma 

imensa depressão escavada em terrenos pré-cambrianos à margem dessa bacia. Sofreu notável 

processo de esvaziamento erosivo durante o soerguimento pós-cretáceo, atraindo toda 

drenagem da orla ocidental da bacia do Paraná (Almeida, 1949; Ab’Saber, 2007). Antes de 

iniciarem os processos de sua formação, o Pantanal era uma região dômica, elevada, que 

funcionava como barreira entre a “Zona Sub Andina” e a bacia do Paraná (Almeida, 1949; 

Ab’ Saber, 2007; Ribeiro, 2007). 

Sua formação é resultado da reativação tectônica pós-pediplano cuiabano que 

se desenvolveu como episódio de tectônica quebrável residual originada por falhas 

geomorfologicamente contrárias. À medida que essa tectônica se ampliou, a sedimentação 

espessou e coalesceu ao longo do espaço atualmente correspondente à bacia (Ab’Saber, 

2007). Durante esta fase enfrentou variações climáticas agressivas, oriundas do processo de 

deglaciação que promoveu grandes mudanças no paleoclima em todo mundo, passando por 

uma modificação climato-hidrológica de condições subtropicais semi-áridas para condições 

tropicais úmidas; que contribuíram sobremaneira com processos de erosão, deposição e 
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sedimentação do substrato da bacia (Assine, 2003, Ab’Saber, 2007). Desde então a paisagem 

do Pantanal tem mudado numa adaptação ao clima do Holoceno. 

No Pleistoceno Terminal, durante a fase mais seca, foram desenvolvidos os 

grandes leques aluviais arenosos, essenciais a configuração fisiográfica atual da região. Eram 

drenagens raquíticas, de canais anastomosados, rios de leitos trançados contidos entre bordos 

de grandes leques aluviais rasos. Com a mudança climática rápida no início do Holoceno 

formaram-se rios meândricos de diferentes padrões e potenciais e os sistemas de drenagens 

foram reorganizados, canais temporários se tornaram permanentes (Assine, 2003, Ab’Saber, 

2007). À medida que o clima regional ganhou espaços quentes e úmidos novos cursos de água 

foram estabelecidos por entre os leques aluviais, os afluentes ocidentais do rio Paraguai. Essas 

planícies meândricas e os pantanais (wetlands), as terras sazonalmente inundáveis, se 

desenvolveram nos últimos 12 e 13 mil anos atrás, tempo necessário para se recompor a 

tropicalidade na depressão pantaneira de forma progressiva, penerizando rios, criando 

pantanais e enriquecendo a ictiofauna (Assine, 2003; Ab’Saber, 2007). 

Em relação ao revestimento fitogeográfico a depressão pantaneira apresenta 

um mosaico de comunidades muito diferentes correlacionadas geralmente com a topografia 

(Britski, 2007), onde cada um possui espaço próprio no interior e no entorno da grande 

planície, a qual funciona como uma imensa depressão-aluvial-tampão e como receptáculo de 

componentes bióticos circunvizinhos; se comportando dessa forma como um delicado espaço 

de tensão ecológica (Ab’Saber, 2007). 
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II.3 – Contexto geral das bacias, do Paraná e do Uruguai. 

 

 

 O Brasil, pela sua rica hidrografia, é o país de maior variedade de peixes, 

possuindo 2.122 espécies catalogadas, cerca de 21% das espécies do mundo (Menezes et.al., 

2003), e esse número pode ser superado. Só da região Centro-Oeste do país partem rios para 

quase todas as principais bacias hidrográficas brasileiras, tornando esta região conhecida 

como “o grande dispersor de águas”, tanto para o norte quanto para o sul do País (Souza, 

1984). Uma das bacias de grande importância na região é a bacia Paraná-Paraguai, formada 

por rios de planície sendo os principais: o Paraná e o Paraguai que unidos aos rios Uruguai e 

Prata constituem a bacia Platina (Souza, 1984). Juntos, eles drenam uma área correspondente 

a 10,5% do território brasileiro e compreendem o 2º maior sistema de drenagem da América 

do Sul, com 3,2 milhões de km (Lowe-Mcconnell, 1999). Entretanto, o conhecimento dos 

peixes do grande sistema Paraná-Paraguai é muito limitado em relação ao tamanho e a 

complexidade de sua fauna (Böhlke, 1978). 

É neste sistema que está inserido o Pantanal Mato-grossense, uma das maiores 

áreas alagáveis da América do Sul formada pela coalescência dos cursos d`água da bacia do 

Alto Rio Paraguai e detentora de grande biodiversidade. De acordo com Britski (2007) no 

Pantanal existem 269 espécies de peixes e todos podem ser incluídos em apenas cinco grupos: 

Otophysi, Cyprinodontiformes, Cichlidae, invasores marinhos e relitos.  

O rio Paraná é o principal formador da bacia Platina e o segundo em extensão 

da América do Sul tendo aproximadamente 3.809 km (Agostinho e Júlio Júnior, 1999; Lowe-

Mcconnell, 1999), drena uma imensa área do sul do escudo brasileiro onde ao longo do seu 

curso recebe na margem esquerda o rio Uruguai seguindo para o extremo sul do escudo 

(Lundberg et.al., 1998). A porção do Alto Paraná inclui o norte do estado do Paraná, sul do 

Mato Grosso do Sul e a maioria do estado de São Paulo, sul de Minas Gerais e sul de Goiás, 

além de uma pequena área do Paraguai oriental (Castro et.al., 2003). 

Até a década de 80 existia um divisor natural na bacia “o Salto de Sete 

Quedas”, que a separava em duas províncias ictiofaunísticas distintas: o Alto Paraná (da 

confluência dos rios Paranaíba e Grande até as antigas Sete Quedas) e o Parano-Platense (das 

antigas Sete Quedas até a foz do rio Iguaçu) também chamado médio Paraná (Lowe-

Mcconnell, 1999; Graça e Pavanelli, 2007). Com a construção da usina de Itaipú em 1982, 

essa barreira natural tornou-se transponível a algumas espécies de peixes do Médio Paraná 
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que se estabeleceram acima do divisor de bacias (Graça e Pavanelli, 2007). Como por 

exemplo, cardumes de dourado e curimba que passaram a utilizar o rio Piquiri (localizado 

acima dos antigos Saltos) como área de desova, e antes não eram vistos na área (Agostinho 

et.al., 1993). 

A ictiofauna do Paraná é estimada em 600 espécies. No entanto, só para a 

porção do Alto Paraná (considerada área de grande endemismo) foram listadas 221 espécies 

podendo chegar a 310 (Agostinho et.al., 2007; Langeani et.al., 2007). Entre o reservatório de 

Itaipú e a foz do rio Paranapanema foram registradas 182 espécies (Graça e Pavanelli, 2007). 

Não obstante das outras bacias da América do Sul o número de espécies dessa sub-bacia não é 

completamente conhecido. 

O rio Uruguai nasce na Serra Geral com o rio Pelotas e segue uma extensão de 

939 km até a foz do rio Peperi, da confluência deste continua mais 1.324 km para o sul 

marcando fronteira entre o Brasil e Argentina até se encontrar com o Paraná e formar o 

estuário do Rio da Prata, que por fim deságua no Atlântico. É considerado o rio mais novo da 

bacia Platina repousando sobre rochas sedimentares e vulcânicas que compõe a bacia do 

Paraná (Carolsfeld et.al., 2003).  

Sua fauna de peixes é similar a do rio Paraná, porém foram identificadas 

apenas 251 espécies (Hahn e Câmara, 2000). A espécie mais abundante e intensamente 

pescada na região é o Prochilodus linatus (curimbatá), seguido de Schizodon nasutus 

(ximborê) e Pterodoras granulosus (abotodado), podendo se destacar também outras espécies 

migratórias de interesse comercial e esportivo como o Salminus brasiliensis e 

Luciopmenlodus pati (pati). As espécies migradoras presentes no baixo rio Uruguai parecem 

adaptadas a usar a boca dos afluentes como áreas de criação em virtude da ausência de 

ambientes de várzea ideais ao crescimento das larvas (Carolsfeld et. al., 2003). A fauna de 

peixes na região do médio Uruguai limita-se a descrição feita por Bertoletti et. al.(1989), onde 

foram encontradas 71 espécies intermediárias as regiões do alto e baixo Uruguai. Apesar de 

sua ictiofauna ser semelhante a do rio Paraná o processo migratório realizado por alguns 

peixes como o dourado e a piracanjuba é bastante diferente, esses peixes podem executar os 

dois movimentos migratórios de subida e descida, ao mesmo tempo. Nas regiões ao sul os 

principais migradores tem-se reproduzido mais no médio rio Paraná que no Uruguai 

(Carolsfeld et. al., 2003). 
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II.4- Análises genéticas na resolução de problemas populacionais em peixes 

 

 

No âmbito da crise pela qual a biodiversidade passa atualmente, inumeras áreas 

das ciências naturais e sociais têm se unido num esforço mútuo para utilizar a investigação 

científica como ferramenta de conhecimento aplicada à conservação dos recursos naturais e 

resoluções de problemas. Nos últimos anos, cresceu a importância do uso de estudos 

genéticos na conservação das espécies. A genética tornou-se uma ferramenta importante na 

determinação de aspectos básicos da conservação como: o que conservar (com análises de 

sistemática molecular é possível identificar populações geneticamente vulneráveis); onde 

focalizar os esforços de conservação (por meio da filogeografia é possível identificar áreas de 

prioridade para determinadas espécies, envolvendo ancestralidade, ocupações anteriores entre 

outras coisas); e como conservar a maior quantidade de diversidade genética nas populações 

mantendo-se o potencial evolutivo (genética de populações que revelam o comportamento 

genético entre os grupos e indica o tamanho genético efetivo das populações) (Perez-Sweeney 

et.al., 2004).   

Na área da ictiologia análises genética são ferramentas muito útéis na 

caracterização da diversidade biológica, genética e evolutiva de populações naturais e cativas. 

Tem revigorado a sistemática oferecendo um novo conjunto de caracteres para analisar o 

relacionamento entre populações de peixes (Stepien e Kocher, 1997). Além de possibilitar 

resoluções de incertezas taxonômicas, manejo, reprodução e reintroduções, permite também o 

estudo da biologia, conservação e identificação de espécies crípticas (Frankham et.al., 2008).  

O desenvolvimento de técnicas moleculares poderosas de alta resolução 

permitiu a identificação de diferenças genéticas entre indivíduos que não são observadas 

fenotipicamente, tornando ilimitado o potencial de mensuração de polimorfismo entre 

indivíduos de uma população (Ferreira, 2001).  

Vários marcadores genéticos estão disponíveis para serem usados em 

diferentes abordagens metodológicas para detecção de dados genéticos, conforme o interesse 

de estudo (Frankhan et.al., 2002, Perez-Sweeney et.al., 2004): 

* Os marcadores morfogenéticos (usados para associação de caracteres 

fenotípicos na detecção de características de altos níveis de herdabilidade).  

* Marcadores cromossômicos (muito empregado em estudos de peixes, utiliza 

métodos citogenéticos na caracterização cromossômica e evolutiva de espécies, na prevenção 
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de insucessos reprodutivos, identificação de níveis de poliploidia, monitoramento em 

piscicultura como tem sido feito em Truta arco-íris (Martins et.al., 2002); 

* Marcadores enzimáticos (eficientes na identificação de bancos genéticos de 

peixes (Utter, 1991). Vários estudos com peixes foram realizados usando eletroforese para 

distinguir características genéticas de espécies de interesse comercial como pacu, tambaqui e 

curimbatá (Toledo-Filho et.al., 1992a; 1994b; Calcagnotto, 1993). 

* Marcadores de seqüências-DNA nuclear e mitocondrial (são amplamente 

usados em estudos populacionais de peixes, importantes na detecção de polimorfismo e 

fornecimento de informações sobre níveis de variabilidade e similaridade entre distintas 

populações, relações históricas) (Emerson et.al., 2001).  

Os marcadores moleculares mais utilizados em estudos populacionais e 

filogeográficos são os loci de microsatélites e o DNA mitocondrial (DNAmt) por serem 

altamente polimórficos e possuir elevadas taxas de mutação. Embora o último seja indicado 

como mais adequado para essas análises, por que possibilita traçar histórias evolutivas e 

estimar a estrutura genética (Avise, 1986a; 2000b; Clabaut et.al., 2005), além de ser quatro 

vezes mais suscetível às conseqüências da deriva genética e efeito fundador, e por ter maior 

parte de sua variabilidade distribuída entre estoques ao invés de intra estoques (Birky et.al. 

1983; Avise et.al., 1979; Brown, 1979).  

Outras vantagens podem ser ressaltadas para o uso do DNAmt, como o fato de 

ser uma molécula haplóide e aparentemente não recombinante; ser transmitido via herança 

materna (Avise, 2000; Beaumont e Hoare, 2003); sua evolução corresponder exatamente ao 

modelo bifurcado de árvores evolutivas e a possibilidade de suas substituições não se 

acumularem por processo de neutralidade estrita, uma vez que varreduras seletivas podem ser 

comum (Stepien e Kocher, 1997). Contudo, é consenso, que este marcador é mais informativo 

em escalas de tempo relativamente recentes entre 10 -15M.a. devido a rápida saturação na 

terceira base do códon (Irwin et.al., 1991; Meyer, 1994; Griffiths, 1997). 

Todas essas vantagens mais o fato da estrutura do gene mitocondrial ser bem 

conservada em peixes gerou a construção de muitos primers universais para diferentes regiões 

do DNAmt, os quais tem conferido sucesso em estudos de diversos grupos e níveis 

taxonômicos (Kocher et al., 1989; Simon et.al., 1994; Palumbi et.al., 2002). Dos 37 genes 

que apresenta, o Citocromo b (Cit b) é provavelmente o mais bem estudado gene mitocondrial 

entre os peixes, permitindo inferências tanto em história evolutiva (filogeográfica e 

filogenética) quanto em estruturas populacionais.  
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A história evolutiva de linhagem gênica pode ser inferida com a análise do 

polimorfismo de seqüências de DNA, porque elas permitem captar padrões de variação 

genética em populações contemporâneas que podem ser usados para compreender processos 

históricos que deixaram marcas evolutivas na característica genética atualmente distribuída 

(Adams e Hudson, 2004; Lowe et.al., 2006). Comumente denominada filogeografia, esta 

abordagem relaciona a distribuição geográfica das populações com processos que governam a 

evolução (deriva genética, fluxo gênico, migração, seleção e fragmentação) no tempo e 

espaço, para mapear a genealogia dos genes de interesse (Avise, 2000b; Templeton, 2006). 

Vários estudos filogeográficos foram realizados em diferentes taxas de peixes 

de água doce da América do Sul para a compreensão de relacionamentos taxonômicos e 

história evolutiva (Orti e Meyer, 1996; Dergam et.al., 1998; Farias et.al., 1999; Hrbek e 

Larson, 1999; López-Fernández et.al., 2005; Lovejoy e de Araújo, 2000; Sivasundar et.al., 

2001; Turner et.al., 2004; Calcagnotto et.al., 2005; Renno et. al., 2006). 

Já, as avaliações da estrutura populacional genética, buscam definir o número 

de populações distintas de uma espécie, quantificando a divergência genética entre elas e 

sugerindo suas relações. Populações geneticamente distintas são definidas baseando-se nos 

valores de heterogeneidade estatisticamente significantes e nas diferenças de freqüências de 

alelos entre as amostras. A variabilidade das seqüências depende das taxas com que as 

mutações são incorporadas e das condições de seletividade ou não, além de sua posterior 

passagem às seguintes gerações (Tessier e Bernatchez, 2000; Nei e Kumar, 2000). 

Uma população com baixa diversidade genética possui menor poder de 

adaptação as alterações ambientais, ampliando a possibilidade de extinção (Frankham et.al., 

2008). Esse fato impulsiona estudos em espécies de interesse econômico pela assistência que 

proporciona tanto na manutenção da diversidade genética e ecológica como na definição de 

estratégias de manejo conservacionista e de domesticação de espécie alvo (Eizirik, 1996). 

Assim, análises da variabilidade genética e estruturação populacional de peixes 

têm auxiliado questões relativas a conservação, identificação de espécies (Parson et.al.,2000), 

diferenciação entre populações, estruturação genética e fragmentação populacional 

(Sivasundar et. al., 2001; Moysés e Almeida-Toledo, 2002; Prioli et.al., 2002; Matsumoto e 

Hilsdorf, 2009).  

Uma importante contribuição em estudos populacionais de peixes é a análise e 

avaliação genética dos grandes peixes migradores, que têm demonstrado duas situações 

vigentes diferente, encontradas em bacias hidrográficas sul-americanas, um espécie pode-se 
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apresentar em grandes e únicas populações genéticas (Revaldaves et.al., 1997) ou em 

populações geneticamente diferenciadas (Wasko e Galetti, 2002; Hatanaka e Galetti, 2003; 

Hatanaka et. al., 2006; Sanches e Galetti, 2007; Calcagnotto e DeSalli, 2009). Embora os 

peixes tenham um comportamento migratório bem conhecido, que lhes confere a capacidade 

de percorrer longas distâncias e até mesmo fazer conexões com outras bacias, a estruturação 

genética de populações migradoras é um fato identificado entre esse grupo, os quais 

representam mais de 15% da ictiofauna neotropical (Carolsfeld et.al., 2003). 

Muitas outras problemáticas relacionadas ao estudo de peixes são investigadas 

e solucionadas com o uso dessas ferramentas genéticas. Podemos destacar alguns exemplos 

como a resolução de complexos de espécies em Hoplias malabaricus (traíra) e uma espécie 

comum de piranha do Amazonas, Serraslamus rhombeus; a existência de homing em algumas 

espécies como verificado em Prochilodus scrofa (curimba) no rio Mogi Guaçu (Godoy, 

1975), em S. brasiliensis no rio Sinos da bacia do Uruguai (Schulz et.al., 2003), e 

Brachyplatystmoma rousseauxii na bacia Amazônica (Batista e Alves Gomes, 2006); e 

também de ondas reprodutivas estarem propiciando estruturação (Frankham et.al., 2008).  

Análises da variabilidade genética e estruturação populacional realizadas em S. 

brasiliensis da bacia do Uruguai e do Paraná (Machado et.al., 2005, Lopes et.al., 2007) 

registraram baixa diversidade e estruturação genética populacional. Essa última condição, é 

relatada também para outras espécies de peixes, em diferentes sistemas hidrográficos: 

Piaractus mesopotamus (Povh et.al., 2008); Prochilodus lineatus (Revaldaves et.al., 1997; 

Sivasundar et.al., 2001); Prochilodus costatus (Carvalho-Costa et.al., 2008) entre outras 

(Wasco e Galetti, 2002; Moysés e Almeida-Toledo, 2002; Prioli et.al., 2002; Hatanaka e 

Galetti, 2003). 

No Pantanal, a estruturação genética em populações de algumas espécies 

migradoras já é realidade, como em Brycon hilarii (piraputanga) (Sanches e Galetti, 2007), 

Pseudoplatystoma corruscans (pintado) (Pereira, 2007), Pseudoplatystoma reticulatum 

(cachara) (Abreu, 2008), Piaractus mesopotamicus (pacu) (Suganuma, 2008; Calcagnotto e 

DeSalli, 2009), em contraste com a ausência de estruturação em outras espécies, como 

Zungaro jahu (jaú) (Carrillo-Avila, 2009).  

Ponderando-se os fatos de que em grandes peixes migradores exista 

estruturação de populações e que divergências genéticas significativas entre sub-bacias já 

foram documentadas, e adicionando-se a importância ecológica e econômica de S.brasiliensis, 

além, da pressão antrópica negativa sofrida em seus habitats, consideramos que é muito 
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importante reconhecer as unidades genéticas e/ou populações existentes dessa espécie na 

região do Pantanal Mato-grossense, bem como, em outras bacias de sua ocorrência. A fim de 

tentarmos responder alguns questionamentos: (1) as populações dessa espécie estariam 

geneticamente estruturadas no Pantanal? (2) Existem diferenças genéticas populacionais 

mensuráveis entre rios mais ao norte do Pantanal e rios mais ao sul? (3) S. brasiliense do 

Pantanal apresenta diferenças genéticas em relação às populações das outras bacias que 

compõe o grande sistema Platino? e (4) Teriam essas bacias alguma relação ancestral 

histórica?   
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III – OBJETIVOS 

 

 

III. 1 - Objetivo geral  

 

* Analisar a estrutura genética da especie Salminus brasiliensis da região do 

Pantanal Mato-grossense e inferir sobre os padrões filogeográficos dos grupos analisados nas 

diferentes bacias, Uruguai, Paraguai e Paraná. Contribuindo para o conhecimento genético e 

historia evolutiva desse grupo de peixes e disponibilizando essas informações para auxiliar no 

manejo e conservação desta espécie. 

 

 

 

III.2 - Objetivos específicos 

 

*Avaliar a variabilidade genética das populações de S.brasiliensis por meio da 

detecção de polimorfismos inter e intrapopulacionais. 

*Verificar se S.brasiliensis no Pantanal Mato-grossense forma uma única 

unidade genética ou está fragmentada em populações estruturadas entre os rios localizados 

nas porções ao norte e ao sul da bacia do Alto Paraguai. 

*Compreender se as populações do Pantanal formam uma unidade genética 

separada das populações dos rios: Paraná e Uruguai e as relações entre elas. 
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IV - MATERIAL E MÉTODOS 

 

 

IV.1-  Caracterização da área de estudo 

 

Este trabalho teve como área primordial de estudo rios do Pantanal Mato-

grossense totalmente contido na bacia do Alto Paraguai situada na região centro-oeste do 

Brasil e parte integrante da bacia do Paraná-Paraguai. O sistema hidrográfico Paraná-Paraguai 

é o 2º maior sistema de drenagem da América do Sul, com 3,2 milhões de km, formado por 

rios de planície sendo os principais: o Prata, o Paraná, o Uruguai e o Paraguai (Souza, 1984; 

Lowe-McConnell, 1999). Juntos, eles drenam uma área correspondente a 10,5% do território 

brasileiro, fazendo parte da grande bacia do rio da Prata. 

Além da bacia do Alto Paraguai foram incluídas duas outras áreas neste 

trabalho, o rio Mogi Guaçu pertencente à bacia do Paraná, e os rios Canoas e Uruguai da 

bacia do Uruguai.  

 

 

IV.2-  Material 

 

IV.2.a. - Coleta das amostras 

 

Foram analisados 109 exemplares de S.brasiliensis coletados em 12 localidades 

distintas. Na bacia hidrográfica do Alto Paraguai no Pantanal Mato-grossense foram coletados 

no estado de MT nos seguintes rios: Cuiabá (n=16), São Lourenço (n=8), Paraguai (n=22), 

Sepotuba (n=10), Manso (n=7) e Jauru (n=2) e no estado de MS nos rios: Miranda (n=11), 

Formoso (n=8) e Taquari (n=13) (Figura 3). Foram analisados mais 12 exemplares coletados 

nas sub-bacias do Paraná e Uruguai, no rio Mogi Guaçu (n=6) e nos rios Canoas (n=1) e 

Uruguai-(n=5) respectivamente (Figura 3). 
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Fonte: Os mapas foram modificados de PAE, 2004; WWW.geografiaparatodo/,05/2010. 

 

Figura 3 – Bacia hidrográfica estudada e seus respectivos locais de coleta. Em A- Bacia do Alto Praguai e os 

rios do Pantanal Mato-grossense; Em B- Bacia do Paraná; em C- Bacia do Uruguai. 

 

 

Os peixes foram capturados com anzol e linha (pesca convencional) e com 

tarrafas e rede de malha específica, devidamente autorizada pelos órgãos fiscalizadores. 

Alguns exemplares foram adquiridos de pescadores profissionais e amadores, evitando desta 

forma que outros exemplares fossem retirados desnecessariamente do mesmo rio. Para as 

análises de DNA foi retirado apenas um fragmento pequeno da nadadeira dorsal ou caudal de 

cada espécime, possibilitando sua devolução ao rio, exceto quando o material era retirado dos 

indivíduos coletados pelos pescadores. Todas as amostras de tecido coletadas foram 

imediatamente preservadas em álcool absoluto e armazenadas em freezer (- 20C) até sua 

utilização. 
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IV.3- Métodos 

 

A extração de DNA genômico a partir de amostras de tecidos sólidos seguiram 

dois protocolos: Tampão Salino ou Fenol/clorofórmio. 

 

IV.3.1- Protocolo de extração de DNA por Tampão Salino (Aljanabi & Martinez, 1997) 

com algumas modificações: 

1- Para cerca de 50-100mg do tecido foi acrescentado 600 μL de tampão salino (NaCl 0,4M; 

Tris-HCl 100mM pH8,0 e EDTA 2mM pH8,0).  

2- Posteriormente foi adicionado 60μL de SDS 20% (Cf = 2%) e 16μL de Proteinase K 

20mg/mL (Cf = 400μg/ml) misturando a seguir no vortex. 

 3-As amostras foram incubadas a 55-65ºC durante o tempo (1- 4h) necessário para completa 

digestão, e homogeneização da mistura. Durante esse período as amostras eram misturadas a 

cada 30min para garantir ação enzimática em todo material. Algumas vezes foi necessário que 

as amostras pernoitassem incubadas para ideal digestão. 

4- Em seguida foi adicionado 300μL de NaCl 6M, misturando bem as amostras em vórtex por 

30s à velocidade máxima e centrifugando por 45 min. a 13000 rpm em microcentrífuga.  

5- Após centrifugação o sobrenadante foi retirado e transferido para um novo tubo onde foi 

adicionado igual volume de isopropanol, invertendo os tubos para precipitação do DNA.  

6- Foi centrifugado por 20 min. a 13.000 rpm e em seguida o sobrenadante foi descartado com 

cuidado.  Foi adicionado 300μL de etanol 70% para lavar o pellet, centrifugando em seguida 

por mais 5 min. a 13.000 rpm. 

7- O sobrenadante foi descartado e as amostras foram levadas para secar em estufa a 37 ºC 

por 1 ou 2h.  

8- Após a secagem o pellet foi ressuspendido em 150-200μL de TE, de acordo com o tamanho 

do mesmo; 

9- Por fim foi adicionado de 10-20 μL Rnase (20mg/mL) deixando por 30minutos o material 

sobre a bancada em temperatura ambiente. Em seguida foi armazenado em geladeira por cerca 

de 24h ou mais. 

10- Após o processo de quantificação do DNA do material e separação de alíquotas o mesmo 

foi então armazenado em freezer a -20 ºC. 
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IV.3.2- Protocolo de extração de DNA por  Fenol Clorofórmio proposto por Bardakdi & 

Skibinski, (1994) adaptado por Povh et.al., (2005) : 

 

1- Para cerca de 0,05g do tecido foi acrescentado 550µl de tampão de lise (50Mm de Tris-

HCl, 50mM de EDTA, 100mM de NaCl e 1% de SDS), 30µl de SDS 20% (dodecil sulfato de 

sódio) e 5 µl de proteinase K (200 µg/ml). 

2- Em seguida incubado em banho-maria a 55ºC “overnight”. 

3- Após esse período foi adicionado 550µl de fenol/clorofórmio (sendo 275µl de fenol e 

275µl de clorofórmio) e realizado movimentos de inversão dos tubos até que as fases ficassem 

bem misturadas. Posteriormente o material foi levado a centrífuga por 3 min a 12000 rpm.  

4- O sobrenadante foi retirado e transferido para outro tubo (tomando-se o cuidado para não 

misturar novamente as fases: orgânica e aquosa). 

5- Para purificar o material foi adicionado clorofórmio (o volume adicionado dependeu do 

volume recuperado no passo anterior, quando recuperado 400µl adicionou-se então 400 µl de 

clorofórmio). Misturou-se novamente as fases por inversão dos tubos, levando em seguida a 

centrífuga por 3 min a 12000 rpm. 

6- O sobrenadante foi transferido para um novo tubo. 

7- Para precipitar o DNA foi adicionado 1/10 de acetato de sódio 3M (pH 7,0) e 2,5X de 

etanol absoluto gelado (quando recuperado 300µl, adicionou-se 30µl de NaCl e 750µl de 

etanol). Misturando as fases por inversão dos tubos cuidadosamente para visualização do 

pellet. 

8- As amostras foram incubadas em freezer a -20ºC por 1 hora, centrifugando em seguida por 

4 min a 12000 rpm. 

9- Os tubos foram vertidos cuidadosamente para retirada do etanol ; 

10- Foi adicionodo em seguida 500µl de etanol 70% e centrifugado por 5 min a 12000 rpm, 

descartando-se novamente o etanol com cuidado.  

11- O material foi levado para secar a temperatura ambiente por aproximadamente 40 min ou 

na estufa a 37ºC até que o pellet estivesse seco. 

12- Em seguida foi adicionado 45µl de TE (10mM de Tris pH 8,0 e 1mM de EDTA) e 

posteriormente tratado com RNAse (100 µg/ml) a 37ºC por 1 hora; 

13- As amostas foram por fim armazenadas a 4ºC até a sua utilização. 
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IV. 3.3 – Eletroforese em gel de Agarose  

 

As quantificações das extrações de DNA e verificações de qualidade do DNA 

das amostras foram analisadas, após eletroforese em gel de agarose 1% submerso em tampão 

Tris-Borato-EDTA (1x).  

As amplificações após cada reação de PCR e as quantificações dos produtos de 

PCR purificados também foram analisadas igualmente por essa técnica. Sendo que nas 

quantificações foram usados: 4µl do marcador Low DNA mass ladder
TM

 (Invitrogen Life 

Technologies) para a comparação entre as bandas dos fragmentos e 1µl de cada amostrada de 

DNA e nas amplificações dos produtos de PCR usou-se: 3µl do marcador 1kbplus  ladder
TM

 

(Invitrogen Life Technologies) e 3µl de cada amostra de DNA. Em seguida foram aplicados 

em gel de agarose 1%, corado com brometo de etídio (1 mg/ml), e submetidos à eletroforese 

(80 Volts por 25 minutos). Posteriormente, o gel foi visualizado em transiluminador de luz 

ultravioleta e foto-documentado (Kodak 1D 3.5), tendo como referência de tamanho para os 

amplicons um marcador de 1 Kb (Kilobase, Invitrogen Life Technologies). 

 

IV. 3.4 - Amplificação das seqüências de DNA mitocondrial.  

 

O estudo de genética populacional empregou dois marcadores de DNA 

mitocondrial: um gene codificador de proteína (Citocromo b) e a porção hipervariável da 

região controladora (não codificante). Esses marcadores foram amplificados, via PCR, 

utilizando uma combinação de primers já descritos na literatura para peixes: para o gene 

citocromo b (Cit b) (Irwin et.al., 1991; Kocher et.al., 1989) e para a região controle, em sua 

porção hipervariável- primeiro domínio, (Sivasundar et.al., 2001; Cronin et.al., 1993; Meyer, 

1990) conforme tabela 1.  

 

Tabela 1: Relação dos primers universais que foram utilizados na amplificação do loci 

mitocondriais. 

Primer Orientação Seqüência 

L14841(Cit b) Forward 5`AAA AAG CTT CCA TCC AAC ATC TCA GCA TGA TGA AA 3` 

H15915(Cit b) Reverse 5`AAC TGC CAG TCA TCT CCG GTT TAC AAG AC 3` 

DloopL(D-loop) Forward 5’AGA GCG TCG GTC TTG TAA ACC3’ 

H16498 (D-loop) Reverse 5’CCT GAA GTA GGA ACC AGA TG3’ 
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IV.3.4.a - Reações de PCR para o gene Citocromo b  

 

As reações ocorreram em volume final de 30µl contendo 50ηg de DNA, 

150µM de dNTPs (dATP, dGTP, dCTP e dTTP), tampão 1x (Tris-HCl 200mM, pH 8,4, e 

KCl 500mM), 0,2µM de cada primer, 1,25mM de MgCl2 e 1,5U da enzima Taq polimerase 

(Invitrogen Life Technologies). Todas as reações foram realizadas em termocicladores 

PTC100 (MJ Research), Mastercicler (Eppendorf®) e Veriti® 96-Well Thermal Cycler. O 

programa para amplificação do gene consistiu de desnaturação inicial a 94ºC por 5min, 

seguido de 35 ciclos de 30s a 95ºC, 45s a 53ºC, 1min e 30s a 72ºC; finalizando a temperatura 

de extensão de 72ºC por 7min. 

 

 

IV.3.4.b.- Reações de PCR para a Região Controle – D-loop  

 

Já para a região controle as reações foram realizadas com o uso da Go Taq® 

(Promega), onde para um volume final de 30µl contendo 50ηg de DNA, foi utilizado 15µl de 

Go Taq® (mix pronto com cloreto,dNTPs, Taq nas concentrações do fabricante), 1µl de DNA, 

1µl de cada primer e 12µl de água deionizada estéril. Todas as reações foram realizadas em 

termocicladores PTC100 (MJ Research), Mastercicler (Eppendorf®) e Veriti® 96-Well 

Thermal Cycler. O programa para amplificação consistiu de desnaturação inicial a 94ºC por 

2min, seguido de 35 ciclos de 15s a 94ºC, 15s a 54ºC, 30s a 72ºC; finalizando a temperatura 

de extensão de 72ºC por 5min. 

 

 

IV. 3.5 - Purificação dos fragmentos de PCR 

 

Os produtos de PCR de ambos os fragmentos mitocondriais foram purificados 

com o kit GFX PCR DNA & Gel band (GE inc.) ou através do protocolo de Polietilenoglicol-

PEG8000 (Lis,1980). Com a finalidade de retirar os reagentes que restaram da PCR, deixando 

apenas o fragmento de DNA a ser seqüenciado. 
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IV. 3.5.a – Purificação dos produtos de PCR mediante kit de purificação específico : 

 

1- Os tubos foram montados colocando-se uma coluna GFX nova para cada purificação a ser 

feita; 

2- Foi adiciondano 250µl de capture buffer à coluna GFX, para otimizar o uso do kit; 

3- Logo após, o produto da PCR (até 100µl) foi transferido para a coluna GFX misturando-se 

as soluções com micropipeta; 

4-Em seguida as amostras foram cntrifugadas na velocidade máxima (13.000 rpm) por 30s; 

5-O sobrenadante do tubo foi descartado e a coluna GFX recolocada no mesmo; 

6-Foi adicionado 250µl de wash buffer à coluna; e novamente centrifugado em velocidade 

máxima por 30s; 

7-O tubo foi então descartado e a coluna GFX transferida para um microtubo de 1,5ml; 

8-Sendo adicionado 10-50µl de tampão de eluição (Tris-HCl 10mM, pH 8,0; TE pH 8,0; ou 

água milliQ autoclavada) diretamente em cima da matriz de fibra de vidro da coluna GFX; 

9-A amostra foi incubada à temperatura ambiente por 1min; 

10- Logo após centrifugou-se as amostras, em velocidade máxima, por 1 min para recuperar o 

DNA purificado; 

11- Em seguida as amostras purificadas foram condicionadas em geladeira até serem 

seqüenciadas. 

 

 

IV.3.5.b – Purificação dos produtos de PCR mediante PEG – polietilenoglicol 8000 (Lis, 

1980) 

Primeiramente foi preparada a solução de Peg em seguida se iniciou o protocolo: 

1-Foi colocada em um microtubo de 2ml a solução de PEG e em igual volume a amostra , 

homogeneizando imediatamente o conteúdo; 

2-Em seguida o tubo foi incubado em banho seco a 37ºC - 38 ºC por 15 min. (adicionou-se 

0,2 µl glicogênio azul); 

3- Após incubação foi centrifugado a 13.000 rpm (ou qualquer velocidade acima de 8000 

rpm) por 15 min, descartando o sobrenadante com o auxílio de uma pipeta; 

4- Foi adicionado levemente 125 µl de etanol 80% gelado e novamente centrifugado por 

2min. 

5- Os passos 3e 4 foram repetidos por mais uma vez; 
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8- Em seguida o material foi levado para estufa a 37ºC por aproximadamente 40 min ou em 

banho seco à 50ºC por 5 min para secagem. 

9-Após secagem foi adicionado o volume desejado de água ou tampão (15 ou 20 µl). 

10-Em seguida as amostras purificadas permaneceram na bancada à temperatura ambiente por 

24h para eluição completa do material purificado na solução e depois armazenadas em 

geladeira até serem seqüenciadas. 

 

 OBS.: Na última repetição dos passos de 3 e 4, não era aspirado todo o sobrenadante, 

deixando-se aproximadamente 20 µl do etanol. Nesta fase o pellet está muito solto e pode ser 

aspirado acidentalmente. 

- Para solução de PCR com volume final (VF) 30 µl costuma-se adicionar 0,2 µl de azul 

- Para solução de PCR com volume final (VF) 50 µl costuma-se adicionar 0,6 µl de azul 

Essa adição do corante azul de glicogênio é opcionalmente utilizada para auxiliar na 

visualização do pellet e não altera o material purificado. 

 

Os fragmentos foram seqüenciados pela empresa prestadora de serviços 

Macrogen Inc. pelo método enzimático de terminação de cadeia, usando os primers da PCR.  

Utilizou-se o programa Phred (Ewing et.al.,1998) para acessar a confiabilidade 

das bases assinaladas pelo seqüenciamento. Verificada a confiabilidade, as seqüências obtidas 

foram contrastadas com aquelas disponíveis no National Center for Biotechnology of 

Information-NCBI (http://www.ncbi.nlm.nih.gov), para confirmar que se tratavam das regiões 

do DNAmt de interesse. Uma vez que cada indivíduo foi seqüenciado com ambos os primers 

forward e reverse, posteriormente foi feita uma seqüência consenso no programa BIOEDIT 

(Hall, 1999), alinhadas em seguida no software ClustalW (Thompson et. al., 1994), incluido 

no Bioedit e analisadas visualmente para confirmação das mutações. 
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III. 3.6 - Análises estatísticas dos dados 

A caracterização do polimorfismo por meio das análises de: identificação dos 

haplótipos, freqüências relativas, número de sítios polimórficos, distâncias genéticas (p) não 

corrigidas foram conduzidas por meio dos programas MEGA versão 4.0 (Tamura et.al., 2007), 

DNASP 5.10 (Librado e Rozas, 2009) e/ou ARLEQUIN 3.1  (Excoffier et.al.,2005). 

Os dados referentes a desvios da premissa de neutralidade seletiva foram 

estimados pelo teste D de Tajima (Tajima, 1989) que distingue entre uma seqüência de DNA 

que evolui aleatória (neutra) contra uma que evolui por processos não aleatórios por meio de 

dois estimadores de teta (um que utiliza os sítios segregantes (S) e outro que utiliza o número 

médio de diferenças nucleotídicas (k). De forma que valores de D menores que zero 

(negativos) sugerem expansão populacional ou seleção purificadora e valores maiores que 

zero (positivos) sugerem um recente bottleneck na população ou seleção balanceadora 

(Holsinger, 2008). Além deste também foram realizados os testes F* e D* (Fu e Li, 1993) e 

Fs (Fu, 1997), presentes no programa DNASP 5.10 (Librado e Rozas, 2009) e no MEGA 

4.0(Tamura et.al., 2007). Como os testes de neutralidade de D* e F* são mais sensíveis à 

seleção ao serem comparados com os valores de Fs, podem auxiliar na distinção entre 

expansão populacional e “background selection”. O teste Codon-Z foi realizado para as 

seqüências codificadores para verificar a neutralidade das mutações ou ação de seleção 

purificadora, feito no MEGA 4.0 (Tamura et.al., 2007). 

Também foi calculada para auxiliar na inferência de expansão populacional a 

distribuição das diferenças nucleotídicas pareadas entre indivíduos, “mismatch distribution” 

(Rogers e Harpending, 1992) utilizando o programa DNASP 5.10 (Librado e Rozas, 2009). A 

soma do desvio dos quadrados (SSD), que verifica a existência de desvio entre as curvas 

observadas e esperadas da “mismatch distribution” dentro do modelo de expansão 

populacional foi calculada usando o programa ARLEQUIN 3.1 (Excoffier et. al., 2005).  

As análises de variância molecular AMOVA (Analysis of Molecular Variance) 

(Excoffier et.al., 1992), implementada no ARLEQUIN 3.1 (Excoffier et.al., 2005), foram 

realizadas para verificar a variação genética inter e intra populacional, por meio de 

freqüências haplotípicas e diferenças par-a-par entre as seqüências. A análise hierárquica foi 

realizada estimando-se os índices de fixação Fst, Fct e Fsc para avaliar a proporção de 

variação entre os grupos e entre as populações dentro dos grupos, respectivamente. E para 

testar a hipótese de estrutura genética entre as populações os valores de FST foram calculados 

para cada par de populações e sua significância (p<0.05) testada por meio de permutações dos 
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haplótipos (1023 permutações) entre as populações, considerando como valor de significância 

(P) as proporções de permutações que têm um valor de FST maior ou igual ao observado 

(Excoffier et.al., 1992). 

O teste exato de diferenciação de amostras (Raymond e Rousset, 1995) 

baseado na freqüência de haplótipos também foi aplicado através do programa ARLEQUIN 3.1 

(Comprimento da Cadeia de Markov = 100.000 passos) (Excoffier et.al., 2005).  

As interações filogenéticas e relações evolutivas entre os haplótipos foram 

inferidas por meio de redes de haplótipos construídas com o auxílio do programa Network 

4.5.1.6 (Fluxus Technology Ltda, 2009). Para limpar as redes e resolver problemas de 

homoplasia foi utilizada a opção do programa de MPcalculations, um procedimento opcional 

pós processamento do cálculo da rede.   

A história evolutiva foi inferida por meio de uma árvore de neighbor-joining 

calculada pelo programa MEGA versão 4.0 (Tamura et. al., 2007). O suporte para os nós foi 

avaliado por bootstrap (1000 pseudo-réplicas) (Felsenstein, 1985), para a significância dos 

valores levou-se em consideração os valores: bootstrap ≥ 75% são fortemente suportados; 

bootstrap 50 -74% são fracamente suportados e bootstrap < 50% não são suportados (Lowe et 

al., 2006). 
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V – RESULTADOS: 

 

 

Os resultados estão organizados em duas partes. Na primeira, são apresentados 

os resultados referentes às análises de diversidade genética de S. brasiliensis da região do 

pantanal onde se buscou entender como esse grupo de peixes se comporta geneticamente em 

uma área de grandes redes hídricas, com ciclos de inundações periódicas que provocam a 

coalescência das águas gerando uma gigantesca área alagada. 

Na segunda, é apresentada uma análise com abordagem mais filogeográfica da 

variabilidade genética da espécie na bacia do Rio da Prata, onde se procurou discutir aspectos 

referentes à genética evolutiva desse grupo de peixes, sua distribuição por toda bacia e sua 

relação com a história da formação das bacias; uma relação entre o Pantanal e a bacia do 

Paraná e do Uruguai.  

 

V.1- Análise da variabilidade e estrutura genética populacional de Salminus brasiliensis 

no Pantanal Mato-grossense. 

 

V.2- Análise filogeográfica e variabilidade genética de Salminus brasiliensis na bacia do 

Rio da Prata: Uma comparação entre o Pantanal e as sub-bacias do Paraná e Uruguai. 
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V.1 - ANÁLISE DA VARIABILIDADE E DA ESTRUTURA GENÉTICA 

POPULACIONAL DE Salminus brasiliensis NO PANTANAL MATO-GROSSENSE. 

   

V.1 - Resultados 

Foram analisados 97 indivíduos do Pantanal Mato-grossense, sendo que para, 65 

foram obtidas seqüências do gene Citocromo b e para 81 indivíduos, seqüências da região 

controle. Os resultados de cada marcador são apresentados separadamente. 

 

V.1.2 - Citocromo b (Cit b): 

O alinhamento das 65 seqüências obtidas gerou um fragmento de 710pb com 

21 sítios polimórficos, dos quais 10 foram parcimoniosamente informativos; resultando em 25 

haplótipos (Tabela 2). 

Dos sítios polimórficos, 17 apresentaram mudanças sinônimas e apenas quatro 

caracterizaram-se como não sinônimas, sendo decorrentes de transições e tranversões que 

levaram às alterações nos códons de leitura e seus respectivos aminoácidos. Na maioria dos 

segmentos de DNA, substituições de nucleotídeos por transição ocorrem mais freqüentemente 

que por transversões (Nei e Kumar, 2000).  

Das alterações não sinônimas encontradas, três foram trocas entre aminoácidos 

que pertencem ao mesmo agrupamento químico (polares ou apolares), chamada substituição 

silenciosa, e uma foi entre aminoácidos quimicamente diferentes (apolar para polar: 

Fenilalanina para Serina) como mostra a Tabela 3.  

Uma das substituições silenciosas foi compartilhada por três haplótipos 

diferentes (Cb14, Cb15 e Cb16), essa alteração de bases é representada na rede haplotípica 

pelo passo mutacional (221) que acabou separando esse grupo de haplótipos dos demais 

(Figura4). As outras trocas se limitaram cada uma a um haplótipo: Cb23 e Cb25 (Tabela 3).  

Mutações sinônimas provavelmente não provocam mudanças funcionais nas 

proteínas, enquanto as não sinônimas podem provocar mudança de aminoácidos 

quimicamente diferente, alterando a composição original da proteína.  
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Tabela 2- Haplótipos de S.brasiliensis do Pantanal Mato-grossense e suas freqüências, encontradas com o 

marcador Cit b. Em negrito são as bases nucleotídicas mutadas. Os números correspondem a posição da base na 

sequência gênica. 

Haplótipo Sequência de bases mutadas 
7 13 31 40 106 169 178 221 277 289 358 364 414 514 604 621 648 661 679 694 709 

Localidade 

Rios de MS Rios de MT 

 

Cb1 

 

A T A T G T G G C A G T T C A A C A T A C 

Miranda   (1) Cuiabá     (2) 

Formoso  (2) Paraguai  (2) 

 Sepotuba (1) 

 

Cb2 

 

A T A T G T A G C A G T T C A A C A T A C 

Miranda   (2) Cuiabá     (4) 

Taquari    (1) Sepotuba (2) 

 Jau           (1) 

 Manso      (1) 

Cb3 A T A T G T A G C A G T T C A A C A T A T Taquari     (1) 

Formoso  (1) 

Cuiabá     (2) 

SLourenço(1) 

Cb4 A T A T G T A G C A G T T C G A C A T A T - Paraguai   (1) 

Cb5 A T A T G C A G C A G T T C A A C A T A T - Cuiabá      (1) 

Cb6 G T A T A T A G C A G T T C A A C A T A C - SLourenço(1) 

Cb7 A T A T A C A G C A G C T C A A C A T A C - SLourenço(1) 

 

Cb8 

 

A T A T A T A G C A G T T C A A C A T A C 

Formoso   (2) Cuiabá      (2) 

Taquari     (1) Paraguai   (2) 

Miranda   (1)  

Cb9 A C A T G T A G C A G T T C A A C A T A C - Cuiabá     (1) 

Cb10 A T A C G T A G C A G T T C A A C A T A C - Sepotuba (1) 

Cb11 A T G C G T A G C A G T T C A A C A T A C - Cuiabá     (1) 

Cb12 A T A T G T A G C A G T T C A A C A T G C  SLourenço(1) 

Paraguai   (1) 

 

Cb13 

 

A T A T G T G G C A G T T C A A C G T A C 

 SLourenço(1) 

 Paraguai   (4) 

 Jau            (1) 

 Cuiabá      (1) 

Cb14 A T A T G T G A C A G T T T A A C A T A C  Manso      (1) 

Cb15 A T A T G T G A C A G T T C A A C A T A C Miranda   (1)  

Cb16 A T A T G T G A T A G T T C A A C A T A C - Cuiabá      (1) 

Cb17 G T A T G T G G C A G T T C A A C A T A C - Paraguai   (1) 

Cb18 G T A T G T G G C G A T T C A A C A T A C - SLourenço(1) 

Cb19 G T A T G T G G C A A T T C A A C A T A C Miranda   (1) Sepotuba (1) 

Paraguai   (3) 

Cb20 G T A T G C G G C A A T T C A A C A T A C  Paraguai   (1) 

Sepotuba  (1) 

Cb21 G T A T G T G G C A A T C C A A C A T A C Miranda   (1)  

Cb22 G T A T G T G G C A A T T C A A C A C A C Taquari     (1)  

Cb23 G T A T G T G G C A A T T C A A A A T A C Miranda   (1)  

Cb24 A T A T G T G G C A A T T C A A C A T A C Taquari     (1)  

Cb25 A T A T G T G G C A G T T C A G C A T A C - Cuiabá      (1) 

 

Tabela 3. Mudanças sinônimas e não sinônimas de aminoácidos no fragmento do gene Cit b de S.brasiliensis do 

Pantanal Mato-grossense.  

Aminoácido correto Propriedade 

química do 

aminoácido 

Base 

nucleotídica 

mutada 

Aminoácido 

alterado 

Propriedade 

química do 

aminoácido 

Nº de indivíduos que 

apresentaram a troca de 

bases 

Valina Apolar GTT/ ATT Isoleusina Apolar 3 (Cb14,Cb15,Cb16) 

Threonina polar  ACC/AAC Aspargina Polar 1 (Cb23) 

Aspargina Polar AAC/AGC Serina Polar 1 (Cb25) 

*Fenilalanina Apolar TTT/TCT Serina Polar 1 (Cb21) 
*alteração na composição química do aminoácido / em vermelho destaca-se a base alterada por mutação.  
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Foi possível verificar também que as mutações não se concentraram em uma região 

específica da seqüência, ficando dispersas ao longo da mesma (Anexo1).  

A taxa de transição/transversão total (R) estimada a partir do conjunto de dados 

foi de 76,435 sendo a média das freqüências de nucleotídeos A (25,6%), T(29,9%), G(14,9%) 

e C(29,7%). 

Embora as 65 seqüências tenham definido 25 haplótipos, não foi observado um 

haplótipo comum presente em todas as populações amostradas. Cinco haplótipos foram 

compartilhados entre as populações do Pantanal Sul e do Norte e três haplótipos foram 

compartilhados apenas por populações do Pantanal Norte. Haplótipos idênticos foram 

observados em localidades distantes geograficamente, separadas a vários km de distância. 

Como por exemplo, os haplótipos Cb19 que esteve presente nos rios Sepotuba e Miranda e 

Cb2 que esteve presente nos rios Miranda e Manso (Figura 3 e 4; Tabela 2). Esses haplótipos 

foram igualmente encontrados em outras localidades como ilustrado na Figura 4.  

Também foram evidenciados um total de 17 haplótipos únicos, presentes em 

apenas uma localidade sendo, 12 no Pantanal Norte e 5 no Pantanal Sul (Tabela 2 e Figura 4). 

O haplótipo mais freqüente foi o Cb2 que na rede haplotípica foi inferido como sendo o 

ancestral, estando presente em seis das nove localidades analisadas e em algumas delas 

encontrados mais de uma vez (Figura 4 e Tabela 2). A presença desses haplótipos únicos pode 

ser vista em muitas espécies principalmente quando a diversidade genética está sendo 

analisadas em nível de seqüências de DNA, além disso, esses haplótipos são criados por 

mutações mais recentes e tornam-se cada vez mais raros na espécie como um todo, ficando 

mais restritos geograficamente nas populações locais (Templeton, 2006). 

O número médio de diferenças nucleotídicas (k) entre os haplótipos de 

Citocromo b foi de 2,46, sua diversidade haplotípica variou de 0,800 – 1,000, com um valor 

(Hd) médio igual 0,93 e diversidade nucleotídica geral (π) igual a 0,0035 (Tabela 4). Nas 

populações do norte do Pantanal a diversidade nucleotídica variou de 0,0028-  0,0055 e de 

0,0022- 0,0039 nas populações do sul (Tabela 4). 
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Tabela 4– Diversidade genética de S.brasiliensis referente à análise do gene Cit b. N= tamanho da amostra; h= 

número de haplótipos; k=média do número de diferenças; Hd= diversidade haplotípica; Pi= diversidade 

nucleotídica. Em negrito os haplótipos exclusivos de cada localidade. * Em asterisco, a análise feita no geral 

entre as duas grandes áreas. 

 
Localidade N H Haplótipos e (freqüência) k Hd Pi (π) 

 

Pantanal 

Sul 

Miranda 8 7 Cb1(1),Cb2(2),Cb8(1),Cb15(1),Cb19(1),Cb21(

1),Cb23(1) 

2,07 0,96 0,0037 

Formoso 5 3 Cb1(2),Cb3(1),Cb8(2) 1,60 0,80 0,0022 

Taquari 5 5 Cb2(1),Cb3(1),Cb8(1),Cb22(1), Cb24(1) 2,80 1,00 0,0039 

 

 

 

Pantanal 

Norte 

Cuiabá 16 10 Cb1(2),Cb2(4),Cb3(2),Cb5(1),Cb8(2),Cb9(1),C

b11(1),Cb13(1),Cb16(1),Cb25(1) 

2,02 0,92 0,0028 

S.Lourenço 6 6 Cb3(1),Cb6(1),Cb7(1),Cb12(1),Cb13(1),Cb18(

1) 

3,93 1,00 0,0055 

Paraguai 15 8 Cb1(2),Cb4(1),Cb8(2),Cb12(1),Cb13(4),Cb17(

1),Cb19(3),Cb20(1) 

2,51 0,89 0,0035 

Sepotuba 6 5 Cb1(1),Cb2(2),Cb10(1),Cb19(1),Cb20(1) 2,33 0,93 0,0033 

Jaurú 2 2 Cb2(1), Cb13(1) 2,00 1,00 0,0028 

Manso 2 2 Cb2(1), Cb14(1) 3,00 1,00 0,0042 

Total / 

Media 

- 65 25 - 2,46 0,93 0,0035 

 

* Análise de polimorfismo genético entre demes maiores – Cit b 

Pantanal Norte 47 20 - 2,52 0,93 0,0035 

Pantanal Sul 18 10 - 2,34 0,91 0,0033 

 

Os resultados referentes às distâncias genéticas p não corrigidas mostraram que 

os valores médios de divergência entre os grupos Norte e Sul foram de 0,3% e a distância 

dentro de cada grupo foi de 0,4% no Norte e 0,3% no Sul. Os resultados referentes às 

distâncias genéticas calculadas para cada rio estão na Tabela 5. 

 No geral as populações de dourado analisadas apresentaram baixos índices de 

distância genética tanto intra quanto inter grupos no Pantanal Mato-grossense. Os baixos 

valores encontrados para distância genética podem indicar a existência de fluxo gênico entre 

as populações. Isso pode ser reforçado com os dados revelados pela Amova e Fst. 

 
Tabela 5- Estimativa da distância genética pareadas dentro e entre os grupos populacionais de S. brasiliensis no 

Pantanal para o gene Cit b. d (média): distância genética intra populacional. Os valores das distâncias estão em 

porcentagem (%). 

 
 Miranda Formoso Taquari Cuiabá Paraguai SLourenço Sepotuba Manso d (media) 

Miranda         0,4% 

Formoso 0,3        0,2% 

Taquari 0,3 0,3       0,4% 

Cuiabá 0,4 0,2 0,3      0,3% 

Paraguai 0,3 0,3 0,4 0,4     0,4% 

SLourenço 0,4 0,4 0,4 0,4 0,4    0,6% 

Sepotuba 0,3 0,3 0,3 0,3 0,3 0,4   0,3% 

Manso 0,4 0,3 0,4 0,3 0,4 0,5 0,4  0,4% 

Jaurú 0,3 0,2 0,3 0,2 0,3 0,4 0,3 0,3 0,3% 
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A Análise da Variância Molecular (AMOVA) considerando os dois grandes 

grupos (Pantanal norte e sul) mostrou que as maiores variações ocorreram dentro dos grupos 

do que entre os grupos (Tabela 6). O valor estimado do Fst (-0,00287; p= 0,53959 ± 0,01344) 

não foi significativo, demonstrando que não existem diferenças genéticas entre as populações 

do norte e sul do pantanal. Os valores de FST par-a-par demonstraram a não ocorrência de 

subdivisão populacional significativa entre as populações do dourado (Tabela 7). O teste 

exato da diferenciação de amostras também não foi significante quanto à diferenciação entre 

as populações, apresentando valores exatos de p =0,37863 ± 0,04273 (comprimento da Cadeia 

de Markov 100000 steps e nível de significância= 0,05).  

 

Tabela 6- Análise da variância molecular (AMOVA), FST, entre as populações de S.brasiliensis coletados no 

Pantanal Norte e Sul, para o gene Cit b. Significância do teste (1023 permutações). 

 

Análises Fonte da 

variação 

Graus de 

liberdade 

Soma dos 

quadrados 

Componentes 

de variância 

Porcentagem 

de variação 

 

 

Pantanal 

  Norte 

 

X 

 

Pantanal 

Sul 

Entre os 

grupos 

1 0.470 0.00088 Va 0,19 

Entre as 

populações 

dentro dos 

grupos 

7 3.148 0.00221 Vb 0,48 

Dentro das 

populações 

56 26.012 0.46451 Vc 100,29 

Total 64 29.631 0.46318 - 

Índices de 

Fixação 

FSC:-0.00478 FST:-0.00287 FCT:0.00190 - 

Valores de 

p 

0.56207±0.01466 0.53959±0.01344 0.49658±0.01613 - 

 

 

Tabela 7- Valores de FST par-a-par obtidos para o fragmento das seqüências do gene Cit b de S.brasiliensis. *P< 

0,05. 
 Miranda Formoso Taquari Cuiabá Paraguai SLourenço Sepotuba Manso Jaurú 

Miranda 0,00000         
Formoso 0.01216 0,00000        

Taquari -0.06042 -0.02273 0,00000       

Cuiabá -0.04121 0.00383 -0.06458 0,00000      
Paraguai 0.01503 0.04273 0.03477 0.04189 0,00000     

SLourenço 0.01870 0.06464 -0.03448 0.01085 0.00253 0,00000    

Sepotuba -0.08497 0.06842 -0.03448 -0.03677 0.02273 0.03333 0,00000   
Manso -0.11461 0.13934 -0.11111 -0.08151 0.07825 0,00000 -0.14607 0,00000  

Jaurú -0.11461 0.13934 -0.11111 -0.12231 -0.06711 -0.09091 -0.14607 -0.33333 0,00000 

 

A relação filogenética entre os haplótipos encontrados no Pantanal Mato-

grossense foi observada na rede haplotípica, que mostra tanto as relações entre os dois 

grandes demes (Pantanal Norte e Pantanal Sul) como as relações entre as populações inseridas 

nestes demes (os nove rios amostrados), conforme mostra a figura 4a e 4b, respectivamente. A 

rede haplotípica apresentou um formato estrelado tendo como eixo central o haplótipo mais 
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freqüente (Cb2) presente em seis das nove localidades amostradas e do qual partiram os 

demais haplótipos da rede. Sua maior ocorrência foi nas áreas referentes ao pantanal norte, 

porém também esteve presente no pantanal sul (Figura 4).  

 

A  

Figura 4- Rede de haplótipos de S.brasiliensis referente ao marcador molecular Citocromo b. Em A: Análise 

evidenciando o relacionamento entre norte e sul do pantanal. Em B: Análise evidenciando o relacionamento 

entre os rios. Os círculos representam os haplótipos identificados por letras e números (Cb1,Cb2...). O tamanho 

do circulo indica a freqüência do haplótipo na amostra. Cada linha representa os passos mutacionais. As redes 

foram desenhadas pelo programa Network. 

 

 

Esta configuração estrelada da rede de haplótipos indica a ocorrência de uma 

expansão genética populacional, embora não tenha deixado claro uma relação entre os 

haplótipos e o local de amostragem. É possível observar ainda que a cada momento de 

crescimento (expansão) apresentado na rede encontra-se a ocorrência de haplótipos 

compartilhados entre norte e sul do pantanal, reforçando a idéia de ligação entre as áreas 

(unidade genética) e/ou tempo curto para separação em populações. 

A idéia de expansão populacional é corroborada pelos resultados negativos dos 

testes de neutralidade: (Tajima’D= -1,371168 e Fs de Fu= -18,337) que não rejeitam a 

hipótese nula (p> 0,10). Já os outros testes de neutralidade: D*= -2,50528*; F*= -2,49674* 

apresentaram valores significativos para rejeitar a hipótese nula (*p<0.05). Valores abaixo de 

zero (negativos) para D sugerem expansão populacional e/ou seleção purificadora (Holsinger, 

2006); podendo esse padrão ser ainda devido ao crescimento populacional, um bottleneck 

B 
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menos recente ou migração (Schmidt et.al., 2002). Segundo esses autores esta estatística pode 

ser influenciada tanto pela história populacional como pela seleção natural. 

O gráfico da curva de distribuição das diferenças (“mismatch distribution”) 

encontrado para S.brasiliensis no Pantanal apresentou um padrão de curva unimodal 

representando uma população em expansão (não desviaram significativamente (p> 0.05) do 

modelo de expansão) (Figura 5). Esse resultado reforça a idéia formulada pelos testes 

anteriormente comentados. Gráfico com padrões de curvas bi- ou multimodais geralmente são 

apresentado por populações estáveis, enquanto que, em populações que sofreram expansão 

demográfica recente são freqüentemente observadas curvas unimodais (Rogers e Harpending, 

1992; Harpending, 1994). 

 

 

Figura 5 - Gráfico da curva de distribuição das diferenças “mismatch distribution” obtidos para as seqüências do 

fragmento do Cit de S.brasiliensis do Pantanal Mato-grossense. A significância dos desvios entre as curvas 

observadas e as esperadas pelo modelo de expansão populacional foi dada pela soma dos desvios dos quadrados 

(SSD). 

 

 

 

V.1.3 - Região Controle (D-loop)  

 

Para este marcador molecular foram seqüenciadas 633pb para 81 indivíduos 

(44 sítios polimórficos), resultando em 42 haplótipos (Tabela 8). 

Embora tenham sido definidos 42 haplótipos, nenhum esteve presente em todas 

as populações. Apenas 10 haplótipos foram compartilhados entre as porções norte e sul do 

Pantanal e os 32 haplótipos restantes distribuíram-se em populações do norte ou do sul 

(Tabela 8e 9). 
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Tabela 8- Haplótipos de S.brasiliensis do Pantanal Mato-grossense e suas freqüências, encontrados com o marcador da região controle (D-loop). Em negrito as bases 

mutadas. Os números correspondem à posição da base na sequência gênica. 

Haplótipo Seqüências de bases mutadas 
13.14.59.81.83.84.102.123.127.129.145.151.172.174.176.183.190.246.261.273.284.301.302.306.320.336.337.341.348.349.352.353.363.366.373.387.394.395.398.399.413.416.464.519 

Localidade 

Rios de MS Rios de MT 

 

D1 

T A C T T T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A T T C G A T T C T T T T C T T A G A Miranda   (1) Cuiabá       (1) 

Formoso  (1) SLourenço(1) 

Taquari    (1)  

 

D2 

T A C T T T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A C T C G A T T T C T T T C T T A G A Formoso  (1) Cuiabá       (1) 

 Paraguai    (1) 

D3 T A C T T T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A C T C G A T T C T T T C C T T A G A Miranda   (1) - 

 

D4 

 

T A C T T T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A C T C G A T T C T T T T C T T A G A 

Miranda   (2) Paraguai    (2) 

Taquari    (2) Cuiabá       (2) 

 SLourenço(1) 

 Manso       (1) 

 Sepotuba   (1) 

 

D5 

 

T A C T T T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A C T C G A T T T T T T T C T T A G A 

Taquari     (1) Paraguai    (1) 

Formoso   (1) SLourenço (1) 

 Manso        (2) 

 Sepotuba    (1) 

D6 T A C T T C G T T A A A G A T G G T T A A C A A T A C T C G A C T C T T T T C T C C A A Formoso   (1) - 

Miranda    (1)  

D7 T A C T T C G T T A A A G A T G G T T A A C A A T A C T T G A C T C T T T T C T C G A A - Paraguai     (1) 

D8 T A C T T C G T T A A A G A T G G T T A A C A A T A C T C G A C T C T T T C C T C G A A - SLourenço (1) 

D9 T A C T C T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A C T C G A C T T T T T C T C T A G A - Cuiabá        (1) 

 SLourenço  (1) 

 Manso        (1) 

D10 T A C T C T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A C T C G A C T C T T T C T T T A G A - Paraguai     (1) 

D11 T A C T C T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A C T C G A C T C T T T C T C T A G A - Paraguai     (2) 

D12 T A C T C T G T T A A A G A T G A T T G A C A A C A T T C G A C T C T T T C T C T A G A - Paraguai     (1) 

D13 T A T T T T G C T A G A G G T G A T T A A C A A C A T T C G A T T C T T C C C T T A A A Taquari     (1) Paraguai     (1) 

D14 T A T T T T G C T A G A G G T G A T T A A C A G C A T T C G A C T C T T T C C T T G A A - Manso        (1) 

Cuiabá        (1) 
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D15 T A T T T T G C T A G A G G T G A T T A A C A A C A T C C G A C T C T T T C C T T A A A - Paraguai    (1) 

Jauru          (1) 

D16 T A T T T T G C T A G A G G T G A T T A A C A A C A T T C G A C T C T T T C C T T A A A - SLourenço(1) 

D17 T A T T T T A C T A G A G G T G A T T A A C A A C A T T C G A C T C T T T C T T T A A A - Cuiabá        (1) 

D18 T A T T T T A C T A G A G G T G A T C A A C A A C A T T C G A C T C T T T C T T T A A A Formoso  (1) Paraguai     (2) 

D19 T A T T T T G C T A G A G G T G A T T A A C A A C A T T T G A C T C T T T C T T T A A A - SLourenço  (1) 

D20 T A T T T T G C T A G A G G T G A T T A A C A A C A T T C G A C T C T T T C T T T A A A Taquari    (1) - 

D21 T A T T T T G C T A G A G G T G A T T A A C A A C A T T C G A C T C T T T T T T T A A A Formoso  (2) SLourenço  (1) 

Cuiabá        (1) 

D22 T A T C T T G C T A G A G G T G A T T A A C A A C A T T C G A C T C T T T T T T T A A A Miranda   (1) - 

D23 T A T C T T G C T A G G G G T G A T T A A C A A C A T T C G A C T C T T T T T T T A A A Taquari     (1) - 

D24 T A T T T T G C T A G A G G T G A T T A A C A A C A T T C G G C T C T T T C C T T A A A - Cuiabá        (1) 

D25 T A T T T T G C T A G A G G T G A T T A A C A A C G T T C G A C T C T T T C C T T A A A Miranda   (1) Sepotuba     (1) 

D26 T A C T T T G C T A G A G G T G A T T A A C A A C G T T C G T C T C T T T C C T T A A A - Sepotuba     (2) 

D27 T A T T T T G C T A G A G G T G A T T A A C A A T A T T T G A C C C T T T C C T T A A A - Cuiabá        (1) 

D28 T A C T T T G T T A G A G A T G A C T A A C A G C A C T C G A C T C T T T C C T T A A A Taquari    (2) - 

D29 T A C T T C G T T A A A G A T G G T T A A C A A T A C T C G A C T C T T T T C T C G A A Taquari    (1) Cuiabá        (2) 

D30 T A C T T C G T T A A A G A T A G T T A A C A A T A C T C A A C T C T T T T C T C G A A - Cuiabá        (1) 

D31 T A C T T T G T T G A A G A C G A T T A A C A G C A C T C G A T T C T C T C C T T A G A - Cuiabá        (1) 

D32 T A C T T T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A T T C G A T T C T C T C C T T A G A - Sepotuba     (1) 

D33 T A C T T T G T C A A A G A T G A T T A A C A G C A C T C G A T T C T T T T C T T A G G Miranda   (1) Paraguai      (1) 

D34 T A C T T T G T T A A A A A T G A T T A A C A G C A C T C G A T T C T T T T C T T A G A Miranda   (1) - 

D35 T A C T T T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A C C C G A T T C T T T T C T T A G A - Sepotuba     (1) 

D36 T A C T T T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A C T C G A T T C C T T T C T T A G A - Sepotuba     (1) 

D37 T A C T T T G T T A A A G A T G A T T A A T A G C A C T C G A T T C T T T T C T T A G A - Sepotuba     (1) 

D38 T A C T T T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A C T C G A C T T T T T C C T T A G A - Sepotuba     (1) 

D39 T A C T C T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A C T T G A C T C T T T C T C T A G A - Cuiabá      (1) 

D40 A G C T C T G T T A A A G A T G A T T A G C A G C A C T C G A T T C T T T C T C T A G A - Cuiabá      (1) 

D41 A G C T T T G T T A A A G A T G A T T A A C G G C A C T C G A T T C T T T T C T T A G A - Paraguai   (1) 

D42 A G C T T T G T T A A A G A T G A T T A A C A G C A C T C G A T T C T T T T C T T A G G - Cuiabá      (1) 
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Através da análise das seqüências alinhadas observou-se que as bases alteradas 

se localizaram até 520pb, concentrando-se em maior número entre 305 a 420pb, 

permanecendo depois sem alterações até o final do fragmento (Anexo2).  

A relação transição/ transversão total (R) estimada a partir do conjunto de 

dados foi 34,325 sendo a média das freqüências de nucleotídeos iguais a: A(31,1%), 

T(34,3%), G(17,4%) e C(17,2%), demonstrando um conteúdo AT superior ao GC. Isso 

também tem sido verificado para outros peixes (Martins et.al., 2003, Nicod et.al., 2004). 

O haplótipo mais freqüente foi D4, que também ocupou a posição ancestral na 

rede haplotípica onde dele derivaram todos os demais haplótipos (Figura 6). Esteve presente 

em sete das nove localidades coletadas, em rios do alto e baixo pantanal (Tabela 8e 9). 

O número médio de diferenças nucleotídicas (k) da região controle foi de 

7,54630 resultando em uma diversidade de haplótipos, que variou de 0,900-1,000, com um 

valor (Hd) médio igual 0,97(Tabela 9). A diversidade nucleotídica geral (Pi) igual a 0,01192, 

variando de 0,0092 - 0,0190 nas populações do Pantanal norte e de 0,0100 - 0,0130 nas 

populações do Pantanal sul (Tabela 9). 

 

Tabela 9– Diversidade genética de S.brasiliensis referente à análise da Região Controle (D-loop). N= tamanho 

da amostra; h= número de haplótipos; k=média do número de diferenças; Hd= diversidade haplotípica; Pi= 

diversidade nucleotídica. Em negrito os haplótipos exclusivos de cada localidade. * Em asterisco, a análise feita 

no geral entre as duas grandes áreas. 

 

Localidade N H Haplótipos e (freqüência) K Hd Pi (π) 

 

Pantanal 

Sul 

Miranda 9 8 D1(1),D3(1),D4(2),D6(1),D22(1),D25(1),D33(1

),D34(1) 

6,39 0,97 0,0100 

Formoso 7 6 D1(1),D2(1),D5(1),D6(1),D18(1), D21(2) 8,19 0,95 0,0130 

Taquari 10 8 D1(1),D4(2),D5(1),D13(1),D20(1),D23(1),D28(

2),D29(1) 

7,15 0,95 0,0113 

A 

 

 

 

Pantanal 

Norte 

Cuiabá 14 13 D1(1),D2(1),D4(1),D14(1),D17(1),D21(1),D24(

1),D27(1),D29(2),D30(1),D39(1),D40(1),D42(1

). 

9,60 0,99 0,0152 

São 

Lourenço 

8 8 D1(1),D4(1),D5(1),D8(1),D9(1),D16(1),D19(1),

D21(1), 

7,93 1,00 0,0125 

Paraguai 16 13 D2(1),D4(2),D5(1),D7(1),D10(1),D11(2),D12(1

),D13(1),D15(1),D18(2),D31(1),D33(1),D41(1) 

8,25 0,97 0,0130 

Sepotuba 10 9 D4(1),D5(1),D25(1),D26(2),D32(1),D35(1),D3

6(1),D37(1),D38(1) 

6,13 0,98 0,0097 

Jaurú 2 2 D9(1),D15(1) 12,0 1,00 0,0190 

Manso 5 4 D4(1),D5(2),D9(1),D14(1) 5,80 0,90 0,0092 

Total / 

Media 

- 81 42 - 7,55 0,97 0,0119 

*     Análise de polimorfismo genético entre demes maiores – Região controle (D-loop) 

Pantanal Norte 55 35 - 7,85 0,97 0,0124 

Pantanal Sul 26 17 - 6,92 0,96 0,0109 
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Resultados referentes às inferências de distâncias genéticas (p distance) 

mostraram que os valores médios de divergência evolutiva entre as populações dentro dos 

grupos Pantanal norte e sul (entre os rios) variaram de 0,9% a 1,4% (Tabela 10). A média da 

distância genética entre os grupos norte e sul foi de 1,2%, a média dentro de cada grupo 

também pode ser observada na Tabela 10.  

 
Tabela 10- Estimativas da distância genética pareadas dentro e entre os grupos populacionais de S. brasiliensis 

no Pantanal (D-loop). d (média): distância genética intra populacional. Os valores das distâncias estão em 

porcentagem (%). 

 
 Miranda Formoso Taquari Cuiabá Paraguai SLourenço Sepotuba Manso d (media) 

Miranda         1,0% 

Formoso 1,1        1,3% 

Taquari 1,0 1,1       1,1% 

Cuiabá 1,3 1,3 1,3      1,5% 

Paraguai 1,1 1,3 1,2 1,4     1,3% 

SLourenço 1,1 1,1 1,1 1,3 1,2    1,3% 

Sepotuba 0,9 1,1 1,0 1,3 1,1 1,1   1,0% 

Manso 0,9 1,1 1,0 1,3 1,1 1,1 0,9  0,9% 

Jaurú 1,4 1,3 1,3 1,4 1,3 1,2 1,2 1,2 1,9% 

 

Para este marcador os valores de distância genética entre as populações em todas 

as análises realizadas foram maiores que os apresentados na análise com o gene Cit b. 

Todavia, eles corroboram no sentido de não demonstrarem separação consistente entre as 

populações do Pantanal Mato-grossense.  

Outra observação feita foi a respeito da análise evolutiva na diversidade das 

seqüências, onde constatou que a diferença maior é intra-populacional (média de 1,2%), sendo 

o coeficiente de diferenciação evolutiva das seqüências 2,1%.  

Esses resultados sugerem a existência de trocas gênicas entre as populações do 

pantanal norte e sul, e podem ser reforçados com os dados apresentados na AMOVA e Fst. 

Análises da Variância Molecular (AMOVA) para o Pantanal norte e sul mostrou 

que as variações ocorreram mais dentro dos grupos do que entre os grupos (Tabela 11), ou 

seja, existe um maior percentual de variação dentro do Pantanal Norte e dentro do Pantanal 

Sul, do que entre eles. O valor negativo do Fst estimado (-0,00650, p= 0,62072± 0,01369) 

demonstra que não existe diferenças genéticas significativas entre as populações do norte de 

do sul do pantanal intuindo a existência de fluxo gênico entre as localidades, assim como o 

encontrado com o marcador Cit b.  

Os valores de FST par-a-par demonstraram a não ocorrência de subdivisão 

populacional significativa entre as populações do dourado, como pode ser conferido na Tabela 

12 e sua significância (p<0.05) foi testada por meio de permutações dos haplótipos (1023 



59 

 

permutações). O teste exato da diferenciação de amostras também não foi significante quanto 

à diferenciação entre as populações, apresentando valores exatos de p = 0,66198 ± 0,02933 

(100000 réplicas, teste de Markov).  

 
Tabela 11- Análise da variância molecular (AMOVA), FST, entre as populações de S.brasiliensis coletados no 

Pantanal Norte e Sul. 

 

Análises Fonte da 

variação 

Graus de 

liberdade 

Soma dos 

quadrados 

Componentes 

de variância 

Porcentagem 

de variação 

 

Pantanal 

Norte 

 

X 

 

Pantanal 

Sul 

Entre os 

grupos 

1 0,401 0,00212 Va 0,44 

Entre as 

populações 

dentro dos 

grupos 

7 3,340 0,00102 Vb 0,21 

Dentro das 

populações 

72 34,987 0,48593 Vc 100,65 

Total 80 38,728 0,48280 - 

Índices de 

Fixação 

FSC: 

-0,00209 
FST: 

-0,00650 

FCT: 

-0,00439 

- 

Valores de 

p 

0,52688±0,01246 0,62072±0,01369 0,84946±0,01056 - 

 

 
Tabela 12- Valores de FST par-a-par obtidos para o fragmento das seqüências da região controle (D-loop) de 

S.brasiliensis. *P< 0,05. 

 
 Miranda Formoso Taquari Cuiabá Paraguai SLourenço Sepotuba Manso Jaurú 

Miranda 0,00000         
Formoso 0.00579 0,00000        

Taquari -0.02049 0.01789 0,00000       

Cuiabá -0.00488 -0.01336 -0.00879 0,00000      
Paraguai -0.00870 -0.00037 -0.00327 0.00473 0,00000     

SLourenço -0.02879 -0.05170 -0.02868 -0.02159 -0.01040 0,00000    

Sepotuba 0.00865 0.02030 0.00344 0.00935 0.00501 -0.01396 0,00000   
Manso 0.01656 0.01587 -0.01161 0.02110 0.00732 -0.05947 -0.00324 0,00000  

Jaurú 0.01999 0.03377 0.03226 0.00804 -0.01343 -0.06667 0.01606 -0.03604 0,00000 

 

A rede haplotípica possibilitou a análise da relação filogenética entre os 

haplótipos encontrados na grande bacia do Pantanal. Foram feitas duas análises uma entre as 

duas grandes áreas Norte e Sul do pantanal e outra entre os rios coletados, os resultados foram 

coincidentes em ambas as análises (Figura 6a e 6b). Embora não tenham sido reveladas 

relações claras entre os agrupamentos de haplótipos e a sua distribuição geográfica o formato 

estrelado da rede sugere expansão geográfica para o grupo analisado.  

Os resultados adquiridos com as análises das redes haplotípicas foram similares 

entre os dois marcadores utilizados neste estudo demonstrando claramente momentos de 

expansão com ramificação mista de haplótipos do norte e sul do pantanal, reforçando a idéia 

de ligação entre as áreas (unidade genética) e/ou tempo curto para separação em populações 

mais restritas. A idéia de expansão populacional foi corroborada pelos resultados negativos 
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dos testes de neutralidade realizados pelo programa DNAsp: (Tajima’D= -0,59956; D*= -

0,58329; F*= -0,70639) (não significante, p> 0.10) e Fs de Fu= -1,50370 (p=0,22522) que 

não rejeitam a hipótese nula. 

 

 

 

 

Figura 6- Rede de haplótipos de S.brasiliensis referente à região controle (D-loop). Em A: Análise evidenciando 

o relacionamento entre pantanal norte e sul. Em B: Análise evidenciando o relacionamento entre os rios. Os 

círculos representam os haplótipos identificados por letras e números (D1,D2...). O tamanho do circulo indica a 

freqüência do haplótipo na amostra. Os losangos vermelhos indicam os haplótipos intermediários inferidos que 

não foram encontrados nas amostras e cada linha representa os passos mutacionais. As redes foram desenhadas 

pelo programa Network. 
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Já a análise de distribuição das diferenças (“mismatch distribution”) indicou 

que as curvas de distribuição das amostras populacionais por meio do marcador D-loop 

apresentaram um padrão multimodal o qual coincide com as curvas esperadas para 

populações que se encontram em equilíbrio. Estes resultados são apoiados com os valores 

encontrados no teste da soma dos desvios dos quadrados (Figura 7), no entanto, eles diferem 

do resultado encontrado com o Cit b para as mesmas populações. 

 

              Parwise diference 

Figura 7 - Gráfico da curva de distribuição das diferenças obtido para as seqüências do fragmento da região 

controle (D-loop) de dourado do Pantanal Mato-grossense. A significância dos desvios entre as curvas 

observadas e as esperadas pelo modelo de expansão populacional foi dada pela soma dos desvios dos quadrados 

(SSD). 

 

 

 

V.1.4 – Discussão 

 

De todos os trabalhos realizados até o momento, esse é o primeiro estudo em 

que diferentes populações de S. brasiliensis foram amostradas ao longo de toda extensão do 

Pantanal Mato-grossense e tiveram a variabilidade e estrutura genética populacional acessada 

por meio de dois marcadores mitocondriais, o Cit b (um gene mais conservado) e a região 

controle (uma região mais variável). O conhecimento da variabilidade genética e da estrutura 

populacional das espécies tem sido considerado um princípio fundamental para a manutenção 

dos estoques nativos (Frankham et.al. 2010), seja de espécies ameaçadas ou daquelas de 

interesse comercial. O DNAmt é reconhecido como uma excelente ferramenta para se analisar 

diferenças genéticas em populações animais (Avise, 2000; Clabaut et.al., 2005) e os nossos 

resultados com o Cit b e a Região controle (D-loop) corroboram essa afirmativa. 
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As populações de S. brasiliensis aqui estudadas apresentaram índices 

relativamente altos de variabilidade genética, embora não tenha sido evidenciada estruturação 

genética entre as populações. Esse resultado contrasta com o relatado em estudos anteriores 

com populações de outros sistemas hidrográficos, como o Alto Rio Paraná e Rio Uruguai 

(Machado et.al. 2005; Ramella et.al. 2006) e Rio Paranapanema (Lopes et.al. 2007), que 

registraram entre baixos e moderados níveis de variação genética, porém mostra evidências de 

estruturação populacional, nesse último.  

A variabilidade encontrada nos dourados do Pantanal se reflete nos dados de 

diversidade e diferenciação genética apresentados tanto para o gene mais conservado (Cit b) 

quanto para a região mais variável (região controle). Ambos os marcadores, apesar de suas 

particularidades na detecção das diferenças genéticas entre organismos, corroboraram entre si 

com os índices de polimorfismo genético por eles encontrados, com sutis diferenças de 

valores devido à maior sensibilidade do marcador. Valores de diversidade nucleotídica 

relativamente altos foram mais sensivelmente detectados pelo D-loop, embora a diversidade 

haplotípica tenha sido detectada com valores altos para ambos os segmentos do DNAmt. A 

variação desta diversidade foi pouca coisa maior entre os locais de coleta no Pantanal Norte 

comparados aos no Pantanal Sul. 

As médias de diversidade haplotípica para Cit b de 0,93 e para região controle 

de 0,97 revelaram a presença de um grande número de haplótipos (haplótipos encontrados em 

apenas uma das localidades; haplótipos compartilhados por várias localidades do pantanal 

norte e pantanal sul; e nenhum haplótipo comum a todas as localidades). 

Os haplótipos compartilhados entre as regiões geográficas distantes e os baixos 

valores encontrados para distância genética intra e intergrupos evidenciaram um significativo 

grau de paridade entre as populações das sub-bacias estudadas, demonstrando que o 

estravazamento dos rios durante a cheia no Pantanal, pode estar facilitando o contato da 

ictiofauna e promovendo a similaridade genética.  

Já os resultados encontrados por Machado et.al. (2005) para a mesma espécie, 

em outro sistema hidrográfico, sugerem uma diferenciação genética entre as populações nos 

diferentes rios, enfatizando que as distâncias geográficas foram as responsáveis pelas 

diferenças, uma vez que, populações vizinhas como as dos rios Sinos e Jacuí não foram 

significativamente diferentes entre si, mas foram significativamente diferentes das populações 

mais distantes como as rio Uruguai e Corrientes.   
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A diferença entre esses dois trabalhos reflete a importância e a influência direta 

do habitat no comportamento genético da espécie, pois a estruturação ou não das populações 

estudadas em ambos os casos parece estar relacionadas mais com a geomorfologia de cada 

bacia hidrográfica e as condições ambientais diferenciadas, do que com alguma 

particularidade da espécie em si. 

Ramella et.al. (2006) estudando a mesma espécie também na bacia do Rio 

Uruguai pôde perceber uma alta variabilidade genética entre indivíduos e verificou uma 

divisão bem definida entre dois grupos, demonstrando, como em Machado et.al. (2005), que a 

bacia do Rio Uruguai pode estar apresentando condições ambientais que remetem a uma 

maior diferenciação genética entre populações de dourados, levando-os a processos de 

estruturação. Como comentado pelos autores, esse fato pode estar diretamente relacionado às 

inúmeras barragens construídas na região.  A problemática das hidrelétricas na ruptura do 

percurso migratório dos peixes, conseqüente redução de estoques e estruturação de 

populações tem sido relatada na bacia do Paraná para essa e outras espécies de dourado 

(Shibatta et.al., 2007; Esguícero e Arcífa, 2009).  

Na região do Pantanal, apesar dos inúmeros projetos de hidrelétricas que 

tramitam pelas instâncias responsáveis, poucas se encontram instaladas e em funcionamento 

nos arredores da planície pantaneira, não demonstrando estar influenciando até o momento, 

para a estruturação genética populacional da espécie estudada.  

Os dados de diversidade genética até agora comentados nos leva ainda, a uma 

estimativa indireta da existência de fluxo gênico entre as populações das sub-bacias no 

Pantanal, considerando que o fluxo gênico pode ser inferido indiretamente pela análise da 

partição da variação genética entre populações (Lowe et.al. 2006). É reconhecido como a 

força de coesão que une as populações geograficamente separadas em uma única unidade 

evolutiva da espécie (Allendorf e Luikart, 2007), promovendo uma associação entre distância 

genética e geográfica. E isso pode ser identificado no presente estudo, onde a sugestiva 

presença de intenso fluxo gênico esteja proporcionando uma maior similaridade genética entre 

os indivíduos do Pantanal como um todo, independente de sua localidade mais ao norte ou ao 

sul da bacia.  

Essa similaridade genética entre as populações pode estar sendo proporcionada 

também por um processo natural da região, a coalescência das águas, que promove a 

conectividade temporária entre áreas isoladas ou parcialmente isoladas, durande o período das 

enchentes e das cheias dos rios no Pantanal. Nesta época os rios transbordam do seu leito 
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principal e ligam-se às baías, a outros rios, a corixos e sangradouros rompendo possíveis 

limites (Alvarenga et.al., 1984; Ponce, 1995; Segovia 2000; Assine, 2003; Ab’Saber, 2007), 

que aliado à imensa vagilidade e necessidade migratória reprodutiva do dourado auxiliam no 

fluxo gênico e a aproximação genética entre as localidades a despeito de suas distâncias 

geográficas. Populações que habitam ambientes similares, que ficam em comunicação, com 

contínua migração e fluxo gênico podem apresentar homogeneidades genéticas (Carvalho, 

1993). 

Essa observação é ainda reforçada com os dados revelados pela Amova e Fst 

calculados entre o Pantanal norte e sul, verificando-se que a variação genética ocorre em 

maior proporção dentro das populações do que entre as regiões do Pantanal. Resultados 

similares, ressaltando uma maior variação genética dentro dos grupos do que entre os grupos 

populacionais, já foram reportados para a mesma espécie em outras bacias hidrográficas 

(Machado et.al. 2005; Lopes et.al. 2007). Estudos anteriores com outras espécies de peixes 

migradores também verificaram esse padrão de variação genética. No Pantanal, podemos 

destacar o estudo com Zungaro jahu (Carillo-Avila, 2009) e em outras bacias hidrográficas, 

os estudos em Piaractus mesopotamus (Povh et.al., 2008); Prochilodus lineatus (Revaldaves 

et.al., 1997; Sivasundar et.al., 2001); Prochilodus costatus (Carvalho-Costa et.al., 2008). 

A existência de fluxo gênico entre as sub-bacias que compõe a malha hídrica 

do Pantanal também foi reforçada pelos valores negativos e não significativos do índice de 

fixação (Fst) apresentados pelos dois marcadores genéticos utilizados. Os dois efeitos 

primários apresentados pelo fluxo gênico são a redução das diferenças genéticas entre as 

populações e o aumento da variação genética dentro das populações (Allendorf e Luikart, 

2007). Esses dois efeitos são claramente visíveis nas populações de S. brasiliensis estudadas 

no Pantanal Mato-grossense, demonstrando que estas populações não se encontram 

estruturadas e que existe fluxo de genes entre as localidades, norte e sul do Pantanal. 

Saliente-se que a estrutura genética populacional refere-se à distribuição da 

variação genética entre e dentro de populações e é conseqüência das forças evolutivas que 

agiram nas populações ao longo do tempo (Nei e Kumar, 2000; Allendorf e Luikart, 2007), 

como migração, mutação, seleção e deriva. Considerando que essas forças estão, de certa 

forma, relacionadas ao tamanho populacional, podemos sugerir que para essa espécie o 

tamanho populacional efetivo pode ser bastante grande na bacia do Pantanal e que associado 

aos dados até agora apresentados, pode explicar a variação de haplótipos encontrada, bem 

como a presença de haplótipos únicos em quase todas as localidades. Naquelas espécies que 
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apresentam populações de grandes tamanhos são esperados altos valores de polimorfismo 

genético, uma vez que as possibilidades de consangüinidade são reduzidas (Nei, 1977; 

Frankham et.al., 2010). 

Lima (2006) relatou ainda que apesar da ampla distribuição, S. brasiliensis 

apresenta uma variação geográfica muito pequena. Sua elevada capacidade migratória deve 

refletir um extenso contato histórico entre as populações da espécie na bacia Platina. A 

distância geográfica parece ser insignificante perante a atividade migratória da espécie, uma 

vez que também existem relatos de marcação e recaptura, onde se verifica que o dourado tem 

capacidade de dispersar a longas distâncias, percorrendo de 100-500 km (Bonetto et.al., 1971) 

a 1440 km (Sverlij e Espinach Ros, 1986) do ponto de captura inicial.  

No presente trabalho, também verificamos que a variação geográfica entre as 

populações estudadas se torna pequena em relação à variabilidade e a distância genética 

encontrada entre os grupos analisados. Essa reflexão nos ajuda a compreender o 

compartilhamento de haplótipos entre as distantes bacias.  

Sivasundar et.al. (2001) também encontraram estreitas relações genealógicas 

entre haplótipos de DNAmt entre localidades distantes a cerca de 2600 km, para a espécie 

Prochilodus linetaus no sistema Paraná-Paraguai e sugeriram que a vasta área drenada pela 

bacia do Paraná e a elevada vagilidade de Prochilodus dentro da bacia poderia ter impedido a 

separação de sub-populações por longos períodos evolutivos. 

Tanto Prochilodus como Salminus são peixes migradores, principalmente em 

períodos reprodutivos quando nadam rio acima para dar fluência a um processo biológico 

natural. Nessa subida, acabam se misturando com cardumes ou populações originários de sub-

bacias diferentes, gerando oportunidades de trocas genéticas entre diferentes populações 

geográficas.  

Isso corrobora a idéia que a migração é muito mais efetiva em restaurar a 

diversidade genética do que a mutação (Frankham et.al., 2010). Como apresentado por este 

trabalho, os dourados no Pantanal Mato-grossense revelam que as diferenças se encontram 

mais dentro das populações do que entre elas.   

Os resultados referentes às análises das redes haplotípicas, sugeriram a 

presença de momentos de expansão nas populações do pantanal sendo sua validade 

confirmada por meios dos testes de neutralidade seletiva que com seus valores negativos (que 

não rejeitam a hipótese nula) corroboraram com a hipótese de expansão populacional. No 
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entanto, diferenças foram detectadas nas análises de distribuição das diferenças (“mismatch 

distribution”) entre os dois marcadores genéticos utilizados. 

Para o gene Cit b foi observado um padrão unimodal da curva de diferenças, 

que é indicativo de uma recente expansão populacional (Slatkin e Hudson, 1991; Rogers e 

Harpending, 1992; Harpending et.al., 1998) ou de um certo grau de expansão com altos níveis 

de migração entre demes vizinhos (Excoffier, 2004). Reforçando então os resultados das redes 

e testes de neutralidade realizados. 

Mas o observado para a região controle, por essa mesma análise, foi 

contraditório aos dados de expansão, já que foi verificado para esse marcador um padrão de 

curva multimodal, sugerindo a ocorrênica de populações estáveis. Padrões de curvas bi- ou 

multimodais geralmente são apresentado por populações estáveis, e curvas unimodais são 

freqüentemente observadas em populações que sofreram expansão demográfica recente 

(Rogers e Harpending, 1992; Harpending, 1994). 

Embora essa disparidade tenha sido encontrada nos distintos marcadores, 

acredita-se que ao associarmos os dados moleculares obtidos para S.brasiliensis em estudo, 

aos aspectos paleomorfoestruturais da bacia do Pantanal poderemos compreender melhor o 

comportando genético das populações desse grupo de peixes no tempo e espaço.  

Considerando que a presença dos haplótipos compartilhados entre o pantanal 

norte e o sul possa refletir algum polimorfismo ancestral enfatizando que não houve tempo 

suficiente para separação entre os grupos populacionais na região do Pantanal Mato-

grossense, a presença de haplótipos únicos sugere que também pode estar em curso alguma 

diferenciação entre essas populações. A presença desses haplótipos únicos pode ser vista em 

muitas espécies principalmente quando a diversidade genética está sendo analisadas em nível 

de seqüências de DNA, além disso, esses haplótipos são criados por mutações mais recentes e 

tornam-se cada vez mais raros nas espécies, em geral, ficando mais restritos geograficamente 

(Templeton, 2006).  

Vários autores revelam que o Pantanal Mato-grossense como nós o 

conhecemos hoje se originou de uma seqüência evolutiva de eventos paleogeográficos 

condicionados por mudanças climáticas e tectônicas que permearam por milhares de anos 

intercalando-se entre períodos de estabilidade tectônica e intensos processos de atividade 

geológica que perduram do Pleistoceno até os dias atuais (Almeida, 1949; Assine, 2003; 

Ab’Saber, 2007).  
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Seus leques aluviais foram desenvolvidos entre 23 e 13 mil anos atrás passando 

de drenagens raquíticas, canais anastomosados, leitos trançados a rios meândricos de 

diferentes padrões e potenciais (Ab’Saber, 2007), onde canais temporários se tornaram 

permanentes, penerizando rios, criando pantanais e enriquecendo a ictiofauna (Assine, 2003). 

O desenvolvimento do Pantanal não foi um evento isolado, fez parte do 

processo geológico evolutivo do sistema hidrográfico da América do Sul, que ocorreu durante 

o Cretáceo e Cenozóico (Lundberg et.al.,1998).  

A diversidade de peixes neotropical tem uma longa e complexa história 

temporal ligada à gênese dos sistemas fluviais. Iniciou-se antes da separação completa da 

América do Sul com a África, tornando-se essencialmente moderna no fim do Mioceno 

(23M.a). O padrão de drenagem sul americano durante um período de aproximadamente 

90M.a  foi submetido a três longos processos de desenvolvimento, sendo moldado por 

eventos tectônicos globais e orogenéticos (Lundberg et.al.,1998; Ribeiro, 2007) 

Diante desses aspectos podemos perceber que tanto a formação da própria 

bacia quanto de sua ictiofauna ocorreram de forma oscilante, entre eventos de estabilidade e 

de alterações geoclimáticas extremas, ao longo do tempo geológico, e que esses eventos 

foram se desenvolvendo em um processo de cadeia evolutiva interligados entre toda a região 

Sul Americana. 

Assim sendo, as relações de expansão demográfica recente, ilustradas pelas 

redes haplotípicas e corroboradas pelos testes estatísticos podem estar refletindo esse estágio 

de desenvolvimento da bacia hidrográfica do Pantanal e o estabelecimento de sua ictiofauna 

acompanhando as alterações geoclimáticas ocorridas em um passado recente, de 

aproximadamente 13 mil anos conforme Ab´Saber (2007). Além disso, ressalta-se que não 

houve tempo suficiente para uma separação genética das populações de dourado entre regiões 

mais ao norte e mais ao sul do Pantanal e que, com o evento da reprodução, um provável 

número alto de migrantes esteja proporcionando fluxo gênico suficiente para manter a 

variabilidade e a conectividade genética entre essas áreas. 

O quadro de expansão demográfica recente para populações no Pantanal Mato-

grossense também foi observado em componentes da avifauna pantaneira obtidos com 

análises da Região Controle (domínio I) (Lopes et.al., 2007b). Eles associaram as respostas 

dessas populações de aves às mudanças climáticas ocorridas nas áreas alagáveis durante o 

último período de glaciação, hipotetizando um tempo médio de 30.843 e 14.233 anos atrás. 
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Ressalta-se com isso a importância que o desenvolvimento geomorfológico, as 

alterações paleoclimáticas e os eventos tectônicos propiciaram no estabelecimento e 

adaptação das espécies de animais na imensa área alagável que é o Pantanal. Independente do 

taxa, as espécies parecem apresentar, num contexto geral, padrões similares na sua história 

demográfica. 

Em síntese, as análises com os marcadores mitocondriais revelam que as 

populações de S.brasiliensis em toda a bacia do Pantanal Mato-grossense não se encontram 

geneticamente estruturadas, mostrando variabilidade genética relativamente alta; apresentam 

expansão populacional; curtas distâncias genéticas e diferenças não significantes entre sub-

bacias sugerindo a ocorrência de fluxo gênico entre elas. É possível que esse quadro se revele 

dessa forma devido as características biológica da espécie e as particularidades da região à 

qual ela parece estar adaptada. 
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V.2- Análise filogeográfica e variabilidade genética de Salminus brasiliensis na bacia do 

Rio da Prata: Uma comparação entre o Pantanal e as sub-bacias do Paraná e Uruguai. 

 

 

V. 2. - Resultados 

 

A coesão genética entre as populações naturais de S.brasiliensis na bacia do rio 

da Prata foi estimada por meio do seqüenciamento parcial do DNAmt, com dois marcadores 

moleculares: Citocromo b (Cit b) e Região Controle (d-loop) primeiro domínio.  

Foram analisados 109 indivíduos, coletados nas sub-bacias do Alto 

Paraguai/Pantanal (n=97), do Uruguai (n=6) e Paraná (n=6). Dos quais, 73 indivíduos 

obtiveram sucesso no seqüenciamento do gene codificador Cit b e 93 tiveram qualidade nos 

seqüenciamentos da região controle. Os resultados para cada um dos marcadores são 

apresentados separadamente. 

 

V.2.1-Citocromo b (Cit b) 

 

V.2.1.a – Estimativas de variabilidade genética 

 

O seqüenciamento das 73 amostras obtidas gerou fragmentos de 710pb com 70 

sítios polimórficos. A variação neste marcador resultou em 29 haplótipos distribuídos entre as 

localidades como apresentado na Tabela 13. Nenhum haplótipo esteve presente em todas as 

três sub-bacias, no entanto, haplótipos comuns foram compartilhados entre: Uruguai e 

Pantanal (Paraguai), Uruguai e Paraná (Tabela 13).  

A relação transição/ transversão total (R) estimada a partir do conjunto de 

dados foi 64,955 sendo a média das freqüências de nucleotídeos: A(26,5%), T(28,4%), 

G(15,5%) e C(28,1%). Em sua maioria as mutações ocorreram na terceira base do códon 

sendo do tipo transição (92%), como é o esperado para esse marcador. Foram registradas oito 

mutações em comum entre a sub-bacia do Pantanal e do Uruguai, entre Pantanal e Paraná não 

foram encontradas mutações compartilhadas, a sub-bacia do Paraná compartilhou duas 

mutações apenas com Uruguai (Tabela 13 e Anexo 3).  
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Tabela13 – Variações encontradas no fragmento seqüenciado do Cit b para S. brasiliensis, número e freqüência de haplótipos em cada sub-bacia. Em negrito as bases 

nucleotídicas mutadas. Os números correspondem à posição da base na sequência gênica. Pan (bacia Pantanal), Uru (bacia Uruguai), Par (bacia Paraná. 

 
Haplótipo Seqüências de bases mutadas 

2.4 7 13 16 31 34 40 55 91 100 103 106 124 154 157 169 178 187 202 220 221.226 229 232 238 253 265 271 274 277 289 319 328 340 343 352 355 358 364 379 394 397 403 414.424 436 478 490 505 508 509 514 553 565 583 586 595 604.621 622 628 640 646 648.661 667 679 694 709 

Pan Uru Par 

Cb1 A C A T C A C T C A T T G A C C T G C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 8   

Cb2 A C A T C A C T C A T T G A C C T A C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 11 1 - 

Cb3 A C A T C A C T C A T T G A C C T A C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A T 5 - - 

Cb4 A C A T C A C T C A T T G A C C T A C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A G A C A C T C A C T A T 1 - - 

Cb5 A C A T C A C T C A T T G A C C C A C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A T 1 - - 

Cb6 A C G T C A C T C A T T A A C C T A C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 1 - - 

Cb7 A C A T C A C T C A T T A A C C C A C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G C A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 1 - - 

Cb8 A C A T C A C T C A T T A A C C T A C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 8 - - 

Cb9 A C A C C A C T C A T T G A C C T A C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 1 - - 

Cb10 A C A T C A C C C A T T G A C C T A C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 1 - - 

Cb11 A C A T C G C C C A T T G A C C T A C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 1 1 - 

Cb12 A C A T C A C T C A T T G A C C T A C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T G C 2 - - 

Cb13 A C A T C A C T C A T T G A C C T G C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C G C T A C 7 - - 

Cb14 A C A T C A C T C A T T G A C C T G C G C A C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C T C T T C A A A C A C T C A C T A C 1 - - 

Cb15 A C A T C A C T C A T T G A C C T G C G C A C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 1 - - 

Cb16 A C A T C A C T C A T T G A C C T G C G C A C C T C A G C C T A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 1 - - 

Cb17 A C G T C A C T C A T T G A C C T G C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 1 - - 

Cb18 A C G T C A C T C A T T G A C C T G C G C G C C T C A G C C C G A C A C T A A T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 1 - - 

Cb19 A C G T C A C T C A T T G A C C T G C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A A T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 5 - - 

Cb20 A C G T C A C T C A T T G A C C C G C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A A T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 2 - - 

Cb21 A C G T C A C T C A T T G A C C T G C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A A T A T C T C T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C 1 - - 

Cb22 A C G T C A C T C A T T G A C C T G C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A A T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C C A C 1 - - 

Cb23 A C G T C A C T C A T T G A C C T G C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A A T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T A A C T A C 1 - - 

Cb24 A C A T C A C T C A T T G A C C T G C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A A T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A A C A C T C A C T A C  1 - - 

Cb25 A C A T C A C T C A T T G A C C T G C G C G C C T C A G C C C A A C A C T A G T A T C T T T A A A G G C C C T T C A A G C A C T C A C T A C 1 - - 

Cb26 G T A T T A T C T G C C G G T T CA T A T G T T A T G A T T C A G T T T C G A T G C T C T C A G G A A T C T C T T G G A T G T C C G T C G C  1 1 

Cb27 G T A T T A T C T G C C G G T T C A T A T G T T A T G A T T C A A T T T C G A T G C T C T C G G G A A T C T C T T G G A T G T C C G T C G C  - 2 

Cb28 A T A T T A T C T G C C G G T T C A T A T G T T A T G A T T C A G T T T C G A T G C T C T C A G G A A T C T C T T G G A T G T C C G T C G C  - 1 

Cb29 A T A T T A T C T G C C G G T T C A T A T G T T A T G A T T C A A T T T C G A T G C T C T C G G G A A T C T C C T G G A T G T C C G T C G C  - 1 
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Considerando todos os indivíduos amostrados, o número médio de diferenças 

nucleotídicas (k) encontrado entre os haplótipos é de 10,4224, resultando em uma diversidade 

haplotípica média (Hd) de 0,936 e diversidade nucleotídica de 0,0147. Os níveis de 

variabilidade genética para cada uma das sub-bacias pode ser verificado na Tabela 14. A 

população do Uruguai apontou maior índice de diferença nucleotídica entre seus haplótipos e 

conseqüentemente uma maior diversidade nucleotídica comparada às populações do Pantanal 

e Paraná.   

 

Tabela 14 – Diversidade genética observada nas populações de S.brasiliensis para cada sub-bacia. N= tamanho 

da amostra; h= número de haplótipos; k=média do número de diferenças; Hd= diversidade haplotípica; Pi(π) = 

diversidade nucleotídica.  

 

 N h Hd Pi (π) K S 

Pantanal 65 25 0,926 0,00346 2,459 21 

 Paraná 5 4 0,900 0,00310 2,200 4 

Uruguai 3 3 1,000 0,05164 36,666 56 

 

A estimativa das diferenças evolutivas entre as populações de S.brasiliensis 

inferida pela distância genética (p distance) mostrou que a média de distância genética geral é 

de 1,5%. A Tabela 15 traz as distâncias calculadas entre as sub-bacias, bem como, a média 

dentro de cada população.  

 
Tabela 15- Estimativa da distância genética pareadas dentro e entre os grupos populacionais de S. brasiliensis 

nas sub-bacias do Prata. d (média): distância genética intra populacional. Os valores das distâncias estão em 

porcentagem (%). 
 Pantanal Paraná Uruguai d (media) 

Pantanal    0,3 

Paraná 7,7   0,3 

Uruguai 2,8 5,1  5,2 

 

A sub-bacia do Paraná apresentou maior distância genética entre Pantanal, 

seguido de Uruguai. Enquanto a distância entre Pantanal e Uruguai foi ligeiramente menor, 

apesar de ter um valor estimado considerável. Outro parâmetro analisado foi o Índice de 

disparidade por pb (ID) que também apresentou valores bem altos do Paraná em relação as 

duas outras localidades (valores não apresentados). 
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V.2.1.b – Estimativas de estruturação populacional e inferência filogeográfica  

  

A Análise da Variância Molecular (AMOVA) obtida para o fragmento do gene 

Cit b indicou que as maiores variações ocorreram dentro das populações do que entre os 

grupos (Tabela 16). O valor estimado do Fst na amova de 0,04588 (p= 0,32845±0,01427) não 

foi significativo, não demonstrando diferença entre as amostras. 

 

Tabela 16- Análise da variância molecular (AMOVA), FST, entre as populações de S.brasiliensis no Pantanal, 

Paraná e Uruguai. Significância do teste (1023 permutações). 

 

Fonte da variação Graus de 

liberdade 

Soma dos 

quadrados 

Componentes de 

variância 

Porcentagem 

de variação 

Entre os grupos 2 1,268 0,02417 Va 4,96 

Entre as populações 

dentro dos grupos 

8 3,618 -0,00182 Vb - 0,37 

Dentro das 

populaces 

62 28,812 0,46472 Vc 95,41 

Total 72 33,699 0,48706 - 

Índices de Fixação FSC: -0,00393 FST: 0,04588 FCT:0,04962  - 

Valores de p 0,54839±0,01298 0,32845±0,01427 0,11144±0,01046 - 

 

Já os valores de FST par-a-par demonstraram a ocorrência de subdivisão 

populacional significativa entre as populações do dourado da sub-bacia do Pantanal e Paraná 

(0,08383*). Pantanal e Uruguai não tiveram valores significantes (-0,01373) assim como 

Paraná e Uruguai (-0,00962). Considerando-se o valor de significância *P< 0,05. 

A rede de relação filogenética entre os haplótipos observados nas sub-bacias é 

apresentada na Figura 8, mostrando uma separação entre dois conjuntos de haplótipos bem 

definidos por 51 passos mutacionais. Tais conjuntos correspondem as sub-bacias do Pantanal 

(na parte superior da rede) e Paraná (na parte inferior da rede), sendo que a sub-bacia do 

Uruguai compartilha haplótipos nos dois conjuntos ilustrados (Figura 8). 

O haplótipo mais freqüente foi o Cb2 representado na rede como o ancestral de 

qual partem todos os demais ramos e suas derivações, inclusive o ramo maior que engloba os 

haplótipos encontrados na amostragem do Paraná.  

A rede possui uma configuração estrelada demonstrando que as ramificações 

partem dos hapótipos mais freqüentes em direção aos haplótipos únicos (exclusivos). Este 

formato de rede é típico de populações em expansão. 
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Figura 8 - Rede de haplótipos de S.brasiliensis referente ao marcador molecular Cit b evidenciando o 

relacionamento entre três sub-bacias. Os círculos representam os haplótipos identificados por letras e números 

(Cb1,Cb2...). O tamanho do círculo indica a freqüência do haplótipo na amostra e os losangos vermelhos 

indicam os haplótipos intermediários inferidos que não foram encontrados nas amostras. Cada linha representa a 

distância por passos mutacionais (números em vermelho nas linhas). A rede foi desenhada pelo programa 

Network. 

 

Os testes de neutralidade realizados (Tajima´s D, Fu and Li´s D*, Fu and Li´s 

F* e Fu´s de F) ajudaram a compreender a hipótese levantada na rede haplotípica. Na análise 

da população em geral os resultados dos testes (D= -0,92616; D*= 0,84042 e F*= 0,17044 ) 

não foram significantes (p>0.10), não rejeitando a hipótese nula de neutralidade. O teste D de 

Tajima apresentou valor negativo, indicativo de população em expansão. 

Quando as sub-bacias foram analisadas separadamente foram observados 

valores negativos para alguns dos testes (Tabela 17), esses valores também não foram 

significativos (p>0.10). Devido o número amostral ser inferior ao mínimo exigido por estes 

testes (5amostras), não foi possível obter resultados para a sub-bacia do Uruguai. 

 

Tabela 17. Testes de neutralidade aplicados as seqüências do fragmento do Cit b de S. brasiliensis em cada uma 

das sub-bacias amostradas.  

 

 Pantanal  Paraná Uruguai 

Tajima’s D -1,37117 0,95707 - 

Fu and Li´s D* -2,50528 0,95707 - 

Fu and Li´s F* -2,49674 0,97418 - 

Fu´s de F -18,337 -0.84824 - 

  

Tendo em vista as diferenças apresentadas em alguns testes de neutralidade 

entre Pantanal e Paraná, foram realizados outros dois: o teste exato de Fisher’s e o Codon-Z. 

Sub-bacias: 

  Pantanal 

  Paraná 

  Uruguai                                  
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Para verificar a possibilidade de rejeição da hipótese nula de neutralidade estrita em favor da 

hipótese alternativa de seleção positiva.  

Os resultados obtidos no primeiro teste mostraram valores significantes 

(p<0,05) para a sub-bacia do Paraná e para um indivíduo do Uruguai em relação a todos os 

outros indivíduos amostrados. A análise do Codon-Z também revelou valores significantes 

para a bacia do Paraná; incluindo mais seis indivíduos da sub-bacia do Pantanal. Ambos os 

testes indicaram rejeição da hipótese nula de neutralidade para esse grupo amostral. 

Nas curvas da análise de distribuição das diferenças, as sub-bacias não 

apresentaram padrões similares. Ao se analisar juntamente Pantanal, Paraná e Uruguai o 

padrão de curva encontrado foi do tipo multimodal, presente em populações que estão em 

certo equilíbrio (Figura 9a). No entanto, na análise individual de cada sub-bacia verificamos 

um padrão multimodal apenas na população do Uruguai (Figura 9b) enquanto que nas 

populações do Pantanal e do Paraná o constatado foi um padrão de curva unimodal, 

coincidente com o esperado para um modelo de expansão populacional (Figura 9d e 9c). Estes 

resultados são apoiados com os valores encontrados no teste da soma dos desvios dos 

quadrados SSD calculado no programa Arlequim. 

Para compreensão da relação filogenética intra-específica desse grupo de peixe 

nas sub-bacias estudadas, foi realizada uma análise de agrupamento com a construção da 

árvore filogenética de neighbor joining. A topologia da árvore mostra agrupamentos com 

valores fortemente suportados por bootstrap (≥ 75%) separando a sub-bacia do Pantanal e a 

sub-bacia do Paraná (Figura 10). Para a significância dos valores de bootstrap levou-se em 

consideração que os valores: bootstrap ≥ 75% são fortemente suportados; bootstrap 50 -74% 

são fracamente suportados e bootstrap < 50% não são suportados ( Lowe et al., 2006). 
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A  
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C 

  

 
D 

 

 

Figura 9. Gráficos da distribuição das diferenças (“mismatch distribution”) obtidos para as seqüências do 

fragmento do Cit b de S.brasiliensis. Em: A Padrão de curva apresentado na análise conjunta das sub-bacias 

(Pantanal, Paraná e Uruguai); B  Sub-bacia do Uruguai; C Sub-bacia do Pantanal e D Sub-bacia do Paraná. A 

significância dos desvios entre as curvas observadas e as esperadas pelo modelo de expansão populacional foi 

dada pela soma dos desvios dos quadrados (SSD).  

 

SSD= 0.00093 

p= 0.60900 

SSD= 0.19452 

p= 0.40500 

SSD= 0.54259 

p= 0.02700 

SSD= 0.04003 

p= 0.57900 
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Figura 10 - Árvore gênica utilizando neighbor joining para as seqüências do fragmento do Cit b de 

S.brasiliensis das diferentes localidades estudadas. Indivíduos da sub-bacia do Pantanal, da sub-bacia do Paraná 

e da sub-bacia do Uruguai. Como grupo externo foi utilizado seqüência do Cit b de Salminus hilarii do rio Piuí-

SP.  
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Um grupo monofilético reúne todos os indivíduos amostrados da sub-bacia do 

Pantanal e dois dos indivíduos da sub-bacia do Uruguai. Enquanto o segundo grupo, mais 

abaixo na árvore separa todos os indivíduos da sub-bacia do Paraná e um indivíduo do 

Uruguai. Esses dois “clados” apresentam um alto valor de suporte. O indivíduo de S. hilarii 

utilizado como grupo externo se separa dos dois grupos, entretanto ficando mais próximo do 

grupo do Paraná. 

Nota-se que dentro do grupo da sub-bacia do Paraná ocorre outra divisão 

(intra-populacional), destacando um grupo com indivíduos só do rio Mogi Guaçu e outro 

grupo com membros do rio Mogi Guaçu mais um indivíduo do rio Uruguai. 

 

 

V.2.2- Região Controle (D-loop) 

 

 

V.2.2.a – Estimativas de variabilidade genética 

 

Foram seqüenciados 93 indivíduos os quais geraram fragmentos de 633pb com 

92 sítios polimórficos e quatro gaps. Essas variantes polimórficas originaram os 47 haplótipos 

distribuídos entre as sub-bacias do Pantanal, Paraná e Uruguai (Tabela18). Nenhum haplótipo 

esteve presente em todas as localidades, no entanto, haplótipos comuns foram compartilhados 

entre: Uruguai e Pantanal (Paraguai), Uruguai e Paraná (Tabela18).  

A relação transição/ transversão total (R) estimada a partir do conjunto de 

dados foi 10,111 sendo a média das freqüências de nucleotídeos: A(31,1%),T(34,2%), 

G(17,4%) e C(17,3%). Conferindo um conteúdo A-T maior que G-C, como já esperado para o 

marcador em questão. Muitas das alterações foram compartilhadas entre as distintas 

localidades (Tabela 18 e Anexo 4). Pantanal e Uruguai apresentaram o maior número de 

mutações comuns (22), diferentemente de Pantanal e Paraná que possuem apenas quatro 

mutações comuns; em contrapartida foram registradas 40 diferenças fixadas no grupo Paraná 

em comparação ao Pantanal.  O Paraná e Uruguai partilharam seis mutações. 

O haplótipo mais freqüente foi D4, que por essa razão também ocupou a 

posição ancestral na rede haplotípica, dele derivaram todos os demais haplótipos (Figura 11). 
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Tabela 18 - Variações encontradas no fragmento seqüenciado da região controle. para S. brasiliensis, número e freqüência de haplótipos em cada sub-bacia. Em negrito as 

bases nucleotídicas mutadas. Os números correspondem à posição da base na sequência gênica. Pan (bacia Pantanal), Uru (bacia Uruguai), Par (bacia Paraná). 

 
Haplótipo Seqüências de bases mutadas 

13 14 34 40 56 59 61 81 83 84 102 123 125 127 129 135 144 145 151 153 154 172 174 176 179 190 200 206 246 250 261 262 265 268 284 286 289 293 295 300 303 306 309 311 317 320 322 330 336 337 341 348 350 351 352 353 355 360 366 372 373 387 394 395 398 399 406 412 413 415 416 420 446 455 462 

464 497 498 501 506 510 519 524 525 

Pan Uru Par 

D1 TAAAACCTTTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTATTCGCTATAATCTTTTTTCTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 5 - - 

D2 TAAAACCTTTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTATAATTTTCTTTCTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 3 - - 

D3 TAAAACCTTTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTATAATCTTTTTCCTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 1 - - 

D4 TAAAACCTTTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTATAATCTTTTTTCTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 10 - - 

D5 TAAAACCTTTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTATAATTTTTTTTCTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 7   

D6 TAAAACCTTCGTATATCAACTGATTGGCATTTACGAAATTCTCACAGTCTTGTACTCGCTACAATCTTTTTTCTAGCTCACATTAAGCTACCATTA 2 - - 

D7 TAAAACCTTCGTATATCAACTGATTGGCATTTACGAAATTCTCACAGTCTTGTACTTGCTACAATCTTTTTTCTAGCTGACATTAAGCTACCATTA 1 - - 

D8 TAAAACCTTCGTATATCAACTGATTGGCATTTACGAAATTCTCACAGTCTTGTACTCGCTACAATCTTTTTCCTAGCTGACATTAAGCTACCATTA 1 - - 

D9 TAAAACCTCTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTACAATTTTTTTCTCAGTTAACATTAGGCTACCATTA 3 - - 

D10 TAAAACCTCTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTACAATCTTTTTCTTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 1 1 - 

D11 TAAAACCTCTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTACAATCTTTTTCTCAGTTAACATTAGGCTACCATTA 2 - - 

D12 TAAAACCTCTGTATATCAACTGATTGACATTTACGGAATTCTCACAGTCTCGTATTCGCTACAATCTTTTTCTCAGTTAACATTAGGCTACCATTA 1 - - 

D13 TAAAATCTTTGCATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACAGTCTCGTATTCGCTATAATCTTTTCCCTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 2 1 - 

D14 TAAAATCTTTGCATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTATTCGCTACAATCTTTTTCCTAGTTGACATTAAGCTACCATTA 2 1 - 

D15 TAAAATCTTTGCATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACAGTCTCGTATCCGCTACAATCTTTTTCCTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 2 - - 

D16 TAAAATCTTTGCATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACAGTCTCGTATTCGCTACAATCTTTTTCCTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 1 - - 

D17 TAAAATCTTTACATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACAGTCTCGTATTCGCTACAATCTTTTTCTTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 1 - - 

D18 TAAAATCTTTACATATCGACTGGTTGACATTCACGAAATTCTCACAGTCTCGTATTCGCTACAATCTTTTTCTTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 3 - - 

D19 TAAAATCTTTGCATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACAGTCTCGTATTTGCTACAATCTTTTTCTTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 1 - - 

D20 TAAAATCTTTGCATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACAGTCTCGTATTCGCTACAATCTTTTTCTTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 1 - - 

D21 TAAAATCTTTGCATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACAGTCTCGTATTCGCTACAATCTTTTTTTTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 4 - - 

D22 TAAAATCCTTGCATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACAGTCTCGTATTCGCTACAATCTTTTTTTTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 1 - - 

D23 TAAAATCTTTGCATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACAGTCTCGTATTCGCTGCAATCTTTTTCCTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 1 - - 

D24 TAAAATCTTTGCATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACAGTCTCGTGTTCGCTACAATCTTTTTCCTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 2 - - 

D25 TAAAACCTTTGCATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACAGTCTCGTGTTCGCTTCAATCTTTTTCCTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 2 - - 

D26 TAAAATCCTTGCATATCGGCTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACAGTCTCGTATTCGCTACAATCTTTTTTTTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 1 - - 

D27 TAAAATCTTTGCATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACAGTCTTGTATTTGCTACAACCTTTTTCCTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 1 - - 

D28 TAAAATCTTTGCATATCGACTGGTTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTATTCGCTACAATCTTTTTCTTAGTTGATATTAAGCTACCATTA - 1 - 

D29 TAAAACCTTTGTATATCGACTGATTGACACTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTACAATCTTTTTCCTAGTTAACATTAAGCTACCATTA 2 - - 

D30 TAAAACCTTCGTATATCAACTGATTGGCATTTACGAAATTCTCACAGTCTTGTACTCGCTACAATCTTTTTTCTAGCTGACATTAAGCTACCATTA 3 - - 

D31 TAAAACCTTCGTATATCAACTGATTAGCATTTACGAAATTCTCACAGTCTTGTACTCACTACAATCTTTTTTCTAGCTGACATTAAGCTACCATTA 1 - - 

D32 TAAAACCTTTGTATGTCAACTGACTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTATAATCTTTCTCCTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 1 - - 
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D33 TAAAACCTTTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTATTCGCTATAATCTTTCTCCTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 1 - - 

D34 TAAAACCTTTGTACATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTATAATCTTTTTTCTAGTTAACATTAGGCTACCGTTA 2 - - 

D35 TAAAACCTTTGTATATCAACTAATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTATAATCTTTTTTCTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 1 - - 

D36 TAAAACCTTTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTATAATTTTTTTTCTAGTCAACATTAGGCTACCATTA - 1 - 

D37 TAAAACCTTTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACCCGCTATAATCTTTTTTCTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 1 - - 

D38 TAAAACCTTTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTATAATCTTCTTTCTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 1 - - 

D39 TAAAACCTTTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTTACGGTCTCGTACTCGCTATAATCTTTTTTCTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 1 - - 

D40 TAAAACCTTTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTACAATTTTTTTCCTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 1 - - 

D41 TAAAACCTCTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTTGCTACAATCTTTTTCTCAGTTAACATTAGGCTACCATTA 1 - - 

D42 AGAAACCTCTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAGATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTATAATCTTTTTCTCAGTTAACATTAGGCTACCATTA 1 - - 

D43 AGAAACCTTTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCGCGGTCTCGTACTCGCTATAATCTTTTTTCTAGTTAACATTAGGCTACCATTA 1 - - 

D44 AGAAACCTTTGTATATCAACTGATTGACATTTACGAAATTCTCACGGTCTCGTACTCGCTATAATCTTTTTTCTAGTTAACATTAGGCTACCGTTA 1 - - 

D45 TAGAACTTTCGCGCTGTAATCAACAGATGTCTGTAAGGCCTCCATAACTCTACAGTTGTAATGTTT-CTCCTTTTATCAGCG-CGA-TCCGTTACC- - - 1 

D46 TAGAATTTTCGCGCTGTAATCAACAGATGTCTGTAAGGCCTCCATAACCCTATAGTTGTAATGTTT-CTCTTTTTATCAGCG-CGA-TCCGTTACC- - - 2 

D47 TAAGGCTTTCGCGCTGTAGTCAACAGATGTCTGTAAGGCTCCCATAGTCCTACAGTTGTAATGTTT-CTTTTTTTATCAGCG-CGA-TCCGTTACC- - 1 3 
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Levando em consideração todas as populações estudadas, o número médio de 

diferenças nucleotídicas (k) para o fragmento seqüenciado da região controle foi de 14,74427 

que resultou em uma diversidade haplótipos média (Hd) de 0,976 e diversidade nucleotídica 

(π) de 0,02344. Os níveis de variabilidade genética para cada uma das sub-bacias pode ser 

verificado na Tabela 19. A população do Uruguai apontou maior índice de diferença 

nucleotídica entre seus haplótipos e conseqüentemente uma maior diversidade nucleotídica 

comparada às populações do Pantanal e Paraná.   

 

Tabela19 – Diversidade genética observada nas populações de S.brasiliensis de cada sub-bacia. N= tamanho da 

amostra; h= número de haplótipos; k=média do número de diferenças; Hd= diversidade haplotípica; Pi(π) = 

diversidade nucleotídica.  

 

 N H Hd Pi (π) K S 

Pantanal 81 42 0,968 0,01200 7,5463 44 

 Paraná 6 3 0,733 0,01134 7,133 13 

Uruguai 6 6 1,000 0,03943 24,800 65 

 

As diferenças evolutivas entre as populações de S.brasiliensis foram inferidas pela 

distância genética (p distance) que apontou uma média geral de 2,3%. As distâncias 

calculadas entre as sub-bacias, bem como, a média dentro de cada população está relatada na 

Tabela 20.  

 
Tabela 20- Estimativa da distância genética pareadas dentro e entre os grupos populacionais de S. brasiliensis de 

cada sub-bacia. d (média): distância genética intra populacional. Os valores das distâncias estão em porcentagem 

(%). 
 Pantanal Paraná Uruguai d (media) 

Pantanal    1,2 

Paraná 9,3   1,1 

Uruguai 2,6 8,0  3,9 

 

 

A sub-bacia do Paraná apresentou valores altos de distância genética em relação 

ao Pantanal e Uruguai, enquanto para as duas últimas a distância foi bem menor. Outro 

parâmetro analisado foi o Índice de disparidade por pares de base (ID) que não obstante 

atribuiu valores maiores entre Paraná e Pantanal (1,4%). Os demais foram Paraná X Uruguai 

(0,7%) e Pantanal X Uruguai (0,5%).  
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V.2.2.b – Estimativas de estruturação populacional e inferência filogeográfica  

  

A Análise da Variância Molecular (AMOVA) estimada para o fragmento da 

região controle indicou que as maiores variações ocorreram dentro das populações do que 

entre as populações (Tabela 21). O valor estimado do Fst na amova é de 0,06657 

(p=0,05279±0,00730) foi significativo, demonstrando certa diferença entre as amostras. 

 

Tabela 21- Análise da variância molecular (AMOVA), FST, entre as populações de S.brasiliensis no Pantanal, 

Paraná e Uruguai. Significância do teste (1023 permutações). 

 

Fonte da variação Graus de 

liberdade 

Soma dos 

quadrados 

Componentes de 

variância 

Porcentagem 

de variação 

Entre os grupos 2 1,715 0,03569Va 6,96 

Entre as populações 

dentro dos grupos 

9 4,197 -0,00154 Vb -0,30 

Dentro das 

populaces 

82 39,259 0,47876Vc 93,34 

Total 93 45,170 0,51291 - 

Índices de Fixação FSC: -0,00323  FST: 0,06657 FCT: 0,06958 - 

Valores de p 0,67449±0,01805 0,05279±0,00730 0,00391±0,00233 - 

 

Os valores de FST par-a-par igualmente demonstraram a ocorrência de 

subdivisão populacional significativa entre as populações do dourado da sub-bacia do 

Pantanal e Paraná (0,12061*). Pantanal e Uruguai não tiveram valores significantes (0,00827), 

assim como Paraná e Uruguai (0,05455). Considerando-se o valor de significância *P= 0,05 

(1023 permutações). 

A rede de relações entre os haplótipos das sub-bacias estudadas é apresentada 

na Figura 11. Pode-se verificar a separação entre dois conjuntos de haplótipos, bem definidos 

por 55 passos mutacionais. Tais conjuntos correspondem as sub-bacias do Pantanal (na parte 

superior da rede) e Paraná (na parte inferior da rede), sendo que a sub-bacia do Uruguai 

compartilha haplótipos nos dois conjuntos ilustrados (Figura 11). 

O haplótipo mais freqüente foi o D4 representando na rede o parental de qual 

partem todos os demais ramos e suas derivações. De forma abrangente a rede apresenta uma 

configuração estrelada com ramificações partindo dos haplótipos mais freqüentes e 

direcionando-se a haplótipos únicos (exclusivos). Este formato de rede é típico de populações 

em expansão. 
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Figura11- Rede de haplótipos de S.brasiliensis referente à região controle (D-loop), evidenciando o 

relacionamento entre três sub-bacias. Os círculos representam os haplótipos identificados por letras e números 

(D1,D2...). O tamanho do círculo indica a freqüência do haplótipo na amostra e os losangos vermelhos indicam 

os haplótipos intermediários inferidos que não foram encontrados nas amostras. Cada linha representa a distância 

por passos mutacionais (números em vermelho). A rede foi desenhada pelo programa Network. 

 

 Os testes de neutralidade realizados (Tajima´s D, Fu and Li´s D*, Fu and Li´s 

F* e Fu´s de F) ajudaram a compreender a relação evolutiva apontada na rede haplotípica. Na 

análise da população em geral os resultados dos testes (D= -0,71517; D*= 1,12462 e F*= 

0,42793 ) não foram significantes (p>0.10) e FuFs (FS= - 5,48604 , p=0,4350), de forma que 

todos eles não rejeitaram a hipótese nula de neutralidade. O teste D de Tajima apresentou 

valor negativo, indicativo de população em expansão. 

Analisando separadamente cada sub-bacia foram observados valores negativos 

para todos os testes em Pantanal e Uruguai; já Paraná revelou valores positivos (Tabela 22). 

Contudo, os valores encontrados não foram significativos para nenhum dos testes (p>0.10), 

exceto para o teste de FuFs do Paraná que apontou significância. 

  

Tabela 22 - Testes de neutralidade aplicados a cada uma das populações de S. brasiliensis amostradas em cada 

sub-bacia, referentes à região controle (D-loop).  

 

 Pantanal  Paraná Uruguai 

Tajima’s D -0,59956 1,54626 -0,91379 

Fu and Li´s D* -0,58329 1,17320 -0,92284 

Fu and Li´s F* -0,70634 1,35825 -1,01070 

Fu´s de F -20,6698 3,87153* 0,34018 
                    (*significante, p=0,9630) 

 

Sub-bacias: 

  Pantanal 

  Paraná 

  Uruguai                                  
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Foi realizada uma análise conjunta das sub-bacias (Pantanal, Paraná e Uruguai) 

para avaliar as curvas de distribuição das diferenças (“mismatch distribution”). O resultado 

encontrado foi um padrão de curva do tipo multimodal, habitualmente presente em 

populações que estão equilíbrio (Figura 12a).  

 Esse padrão de curva multimodal manteve-se presente nas análises individuais 

de cada sub-bacia. Na população do Pantanal as curvas foram mais suaves (Figura 12b) 

enquanto que nas populações do Uruguai e do Paraná foram constatados picos mais evidentes 

e distantes (Figura 12d e 12c). Estes resultados são apoiados com os valores encontrados no 

teste da soma dos desvios dos quadrados SSD calculados no programa Arlequim. 

 
A  

 

 
B 

   

 
C 

 

 
D 

Figura 12. Gráficos das curvas de distribuição das diferenças “mismatch distribution” obtidos para as 

seqüências do fragmento da região controle de S.brasiliensis. Em: A- Padrão de curva apresentado na análise 

conjunta das sub-bacias (Pantanal, Paraná e Uruguai); B- Sub-bacia do Uruguai; C- Sub-bacia do Pantanal e D- 

Sub-bacia do Paraná. A significância dos desvios entre as curvas observadas e as esperadas pelo modelo de 

expansão populacional foi dada pela soma dos desvios dos quadrados (SSD).  

 

Por fim, foi realizada uma análise de agrupamento com a construção da árvore 

de neighbor- joining para compreensão da relação filogenética intra específica desse grupo de 

peixe nas sub-bacias estudadas. A topologia da árvore revelou agrupamentos com valores 

fortemente suportados de bootstrap (≥ 75%) separando a sub-bacia do Pantanal e a sub-bacia 

do Paraná (Figura13) da mesma forma como foi visualizado com o marcador Cit b. 

 

SSD=0.0801 

p= 0.48600 

SSD=0.15185 

p= 0.23867 

SSD=0.09892 

p= 0.22800 

SSD= 0.34861 

p= 0.00200 
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Figura13 - Árvore gênica utilizando neighbor- joining para o fragmento da região controle de S.brasiliensis das 

diferentes localidades estudadas. Indivíduos da sub-bacia do Pantanal, da sub-bacia do Paraná e da sub-bacia do 

Uruguai. Como grupo externo foi usado o mesmo fragmento da região controle de S.hilarii do rio Piuí-SP. 
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Esta árvore ilustra dois clados. Um grupo monofilético que reúne os indivíduos 

da sub-bacia do Pantanal e dois indivíduos da sub-bacia do Uruguai, e outro grupo, incluindo 

os indivíduos da sub-bacia do Paraná e um indivíduo do Uruguai, sustentado com alto valor 

de bootstrap. Novamente o indivíduo de S.hilarii utilizado como grupo externo se separa dos 

dois grupos, ficando mais próximo do grupo do Paraná. 

Note-se que, novamente, dentro do grupo da sub-bacia do Paraná ocorre outra 

divisão intra-populacional, destacando um grupo com indivíduos só do rio Mogi Guaçu e 

outro grupo com membros do rio Mogi Guaçu mais um indivíduo do Uruguai. Idêntico ao 

encontrado com o marcador Cit b. 

 

 

V-2.3 - Discussão 

 

 Estimativas do grau da variabilidade e diferenciação genética de populações 

naturais têm tido grande apelo no contexto atual sobre conservação da biodiversidade. No 

sentido de que por meio dela podemos compreender o comportamento genético entre 

populações, suas ligações históricas e contemporâneas entre regiões geográficas e fazer 

inferências mais precisas sobre a que condições genéticas efetivas as populações nativas se 

encontram nos ambientes. 

 A esse respeito, verificamos nas populações estudadas uma diversidade 

genética de moderada à relativamente alta, refletida conforme o marcador molecular utilizado. 

O Citocromo b apresentou valores menores que os encontrados para região controle, 

provavelmente, devido às diferenças peculiares na sensibilidade de detecção do polimorfismo. 

 No âmbito geral, ambos foram coincidentes com os dados de polimorfismo 

encontrados, nos quais as estimativas de diversidade haplotípica foram maiores que as 

estimativas de diversidade nucleotídica. Considerando, como baixo os índices de diversidade 

<0.5 e como alto os índices ≥0.5 (Lowe et. al., 2006), verificou-se um padrão característico de 

populações que tiveram rápido crescimento oriundo de uma população ancestral pequena. 

Supondo ainda, que tenha tido tempo suficiente para recuperar a diversidade haplotípica por 

mutação e migração, embora o tempo tenha sido demasiadamente curto para acumular 

grandes diferenças nas seqüências (Avise, 2000; Lowe et. al., 2006; Gaffney et. al.,2007). 

Das três sub-bacias estudadas, a do rio Uruguai é a que revelou maiores índices 

de polimorfismo, por ter apresentado indivíduos com haplótipos tão diferenciados. Entretanto, 
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esse pode ser um efeito do tamanho amostral reduzido do rio Uruguai e precisa ser observado 

com limitação. Por outro lado, ele pode ter algum significado biológico considerando que, em 

trabalho similar, Machado et.al. (2005) também verificaram maior variabilidade genética em 

populações de dourado no rio Uruguai, em relação a outras localidades como os rios Jacuí, 

Sinos, Corrientes e Paraná.  

O número de diferenças nucleotídicas foi extremamente grande levando a um 

amplo conjunto de haplótipos distribuídos entre as sub-bacias. Apesar da quantidade elevada 

nenhum haplótipo esteve presente nos três grupos (Pantanal, Paraná e Uruguai), além de 

serem observados haplótipos únicos em cada uma das sub-bacias. O partilhamento de 

haplótipos entre as sub-bacias foi detectado unicamente pelo Uruguai que esteve presente 

entre os haplótipos encontrados no grupo Pantanal e no grupo do Paraná. 

O número de haplótipos encontrados em uma espécie e seu compartilhamento 

inter e intra-populacional revelam aspectos do comportamento e coesão genética entre as 

populações naturais, que são adquiridos através das relações entre as forças evolutivas e 

biológicas do grupo ao longo do tempo e espaço, e que determinam a variação genética. Esta 

variação é o componente sob o qual atua a seleção natural, continuamente criado pela 

mutação e ao mesmo tempo destruído pela seleção e deriva (Lowe et. al., 2006). 

Lembrando-se de que a mutação é um dos fatores responsáveis pela 

diversidade genética (Nei e Kumar, 2000; Frankhan et. al., 2008), observamos as alterações 

evidenciadas nas seqüências nucleotídicas das sub-bacias e constatamos que o maior número 

de mutações compartilhadas foi entre os indivíduos do Uruguai com os do Pantanal (30), 

seguidos do Paraná (8), para os dois marcadores. Já as mutações compartilhadas entre 

Pantanal e Paraná só foram detectadas para a região controle (4). Em contrapartida, mais de 

40 diferenças fixadas entre o Paraná e o Pantanal foi notada nos dois marcadores. Conforme 

Nei e Kumar (2000), quando a mutação se espalha inteiramente na população e é incorporada 

dentro do genoma da espécie, chamam-se esse evento de fixação de uma mutação na 

população. Em razão disto, a população do Pantanal se mostrou genéticamente diferente da 

população do Paraná para esses dois marcadores mitocondriais. 

Assim, uma das explicações possíveis para a coesão haplotípica do Uruguai 

com o Pantanal e com o Paraná é o compartilhamento das mutações entre essas sub-bacias por 

possível fluxo gênico. Além disso, essa relação pode revelar aspectos da ancestralidade entre 

as sub-bacias e sua formação, que serão discutidos mais tarde. De acordo com Castelloe e 

Templeton (1994), numa rede haplotipica é esperado que o haplótipo ancestral mais antigo 
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seja também o mais freqüente baseado na coalescência. Além disso, os mais antigos têm 

múltiplas conexões na rede e distribuição mais ampla, pois os indivíduos tiveram mais tempo 

para dispersar. 

A estimativa obtida da distância genética pareada considerando-se todas as 

bacias juntas apresentou uma média geral baixa de 1,5% (Cit b) e 2,3% (D-loop). No entanto, 

os valores estimados entre as sub-bacias foram relativamente altos para Paraná em relação ao 

Pantanal e Uruguai (7,7%, 5,1% respectivamente), revelando certo grau de divergência 

evolutiva entre as seqüências de cada população. Conforme descrito por Lowe et.al. (2006), a 

distância genética quantifica o grau de similaridade entre os indivíduos/grupos, de forma que, 

quanto mais divergentes evolutivamente forem dois grupos, altos serão os valores de distância 

genética, numa escala de 0 a 1. Os dados então, nos indicariam que essas populações podem 

estar caminhando rumo a uma divergência evolutiva.  

Esses dados associados à relação haplotípica ilustrada na rede demonstram uma 

separação entre as populações do Paraná e Pantanal e sugerem que algum tipo de isolamento 

reprodutivo deva estar ocorrendo entre essas sub-bacias. Entretanto o formato estrelado da 

rede seria um indicativo de expansão populacional, mais bem evidenciado pelo grupo 

Pantanal. O haplótipo mais freqüente está na população do Pantanal e foi considerado 

ancestral. Em redes haplotípicas, o ancestral mais antigo é também esperado ser o haplótipo 

mais freqüente baseado na coalescência (Castelloe e Templeton, 1994). 

Os valores das distâncias genéticas também podem sugerir um baixo fluxo 

gênico entre os grupos, considerando que fluxo gênico é uma força evolutiva de coesão, que 

une as populações geograficamente separadas em uma única unidade evolutiva da espécie 

(Allendorf e Luikart, 2007), promovendo uma associação entre distância genética e 

geográfica.  Influência direta da distância geográfica na estimativa de diferenças genéticas foi 

relatada em populações de dourado no Uruguai, sendo que o grau de isolamento das 

populações nos grandes rios mostrou-se menos pronunciado que em pequenos rios (Machado 

et. al., 2005). 

Os valores da AMOVA com relação ao índice de fixação (FST), assim como, os 

valores par-a-par de FST indicaram uma diferenciação significativa entre Paraná e Pantanal. 

Embora a porcentagem de variação tenha demonstrado que as diferenças maiores se 

encontram mais dentro dos grupos do que entre os grupos, a ocorrência de subdivisão entre as 

populações do dourado da sub-bacia do Pantanal e Paraná parece ser real. 
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Os testes de neutralidade seletiva (Tajima´s D, Fu and Li´s D*, Fu and Li´s F* 

e Fu´s de F) não foram significantes e por tanto não rejeitaram a hipótese nula de 

neutralidade. Exceto o teste FuFs do fragmento de D-loop, que apresentou valor significativo 

para sub-bacia do Paraná rejeitando a hipótese de neutralidade seletiva.  

Quando a hipótese nula de neutralidade é rejeitada em favor de um Fs 

significativo, os resultados podem estar indicando ocorrência de expansão populacional 

recente (Fu, 1997; Schneider e Excoffier, 1999). Os testes de neutralidade de D* e F* são 

mais sensíveis à seleção e, ao serem comparados com os valores de Fs, podem auxiliar na 

distinção entre expansão populacional e seleção purificadora (negativa). Valores de Fs 

significativos e D* e F* não significativos indicam expansão demográfica, enquanto o caso 

contrário sugere que os efeitos da seleção são mais pronunciados. 

Valores negativos que também corroboram o indicativo de expansão 

populacional, sugerido na rede haplotípica, foram apresentados pelos testes D de Tajima’s. 

Valores abaixo de zero (negativos) para D sugerem expansão populacional e/ou seleção 

purificadora (Holsinger, 2008), mas também podem estar relacionados a crescimento 

populacional, bem como a um bottleneck menos recente ou migração (Schmidt e Pool, 2002). 

Segundo esses autores, esta estatística pode ser influenciada tanto pela história populacional 

como pela seleção natural. 

Devido o teste FuFs da região controle ter apresentado contraditoriamente, 

resultado significativo à rejeição da hipótese nula, outros dois testes foram realizados com o 

Cit b. Pôde-se confirmar assim, a rejeição da hipótese nula de neutralidade estrita em favor da 

hipótese alternativa de seleção positiva para o grupo representativo do rio Paraná (que inclui 

um indivíduo do Uruguai). Todavia, devemos lembrar que existem variações no padrão 

evolutivo entre diferentes regiões do DNA, algumas regiões são menos sujeitas a seleção 

natural que outras (Nei e Kumar, 2000), sendo normal não encontrar sempre os mesmos 

padrões em diferentes marcadores. A que se considerar, entretanto, que um número variado de 

marcadores aumenta o espectro de detecção da variabilidade genética e a capacidade de 

compreensão do comportamento genético real da espécie. 

A idéia de expansão populacional não pôde ser bem sustentada pelas análises 

da distribuição das diferenças (“mismatch distribution”). Na análise conjunta das três sub-

bacias o padrão de curva evidenciado foi do tipo multimodal, sugestivo de populações 

estáveis. Contudo, diferenças foram detectadas nas análises restritas de cada sub-bacia entre 

os dois marcadores genéticos utilizados. 
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O gene Cit b, encontrou um padrão unimodal da curva apenas para as sub-

bacias do Pantanal e do Paraná (analisadas separadamente) que seria indicativo de uma 

expansão populacional (Slatkin e Hudson, 1991; Rogers e Harpending, 1992; Harpending 

et.al., 1998). Além disso, as ondas foram bem acentuadas com picos de crista altos, 

característico de uma explosão populacional antiga (Rogers e Harpending, 1992). Já a sub-

bacia do Uruguai apresentou um padrão bimodal, caracterizando uma população estável. 

Entretanto, o observado para a região controle foi contraditório aos dados de 

expansão, para todas as análises, conjuntas e/ou individuais das sub-bacias, pois todas as 

curvas amostradas revelaram um padrão multimodal, que sugere a ocorrência de populações 

estáveis (Rogers e Harpending, 1992; Harpending, 1994).  

Diante dos dados opostos apresentados para as sub-bacias do Pantanal e 

Paraná, podemos refletir sobre alguns aspectos: primeiro, o Cit b é um gene codificador de 

proteínas, mais estável e conservado que a região controle, assim as mutações se acumulam 

mais lentamente no Cit b e mais rapidamente no D-loop (Esposti et.al., 1993; Nei e Kumar, 

2000; Farias et.al., 2001). Logo, o Cit b poderia ter registrado um momento histórico de 

expansão desse grupo de peixes, anterior ao momento de estabilidade registrado pela curva do 

D-loop, já que, este último consegue detectar eventos mais recentes.  

Além disso, as curvas unimodais que sugerem expansão são mais próximas do 

modelo teórico da curva do que são as curvas multimodais que sugerem equilíbrio, pois esta 

última se distancia da curva teórica devido às simulações computacionais que promovem 

distribuições empíricas (Rogers e Harpending, 1992).  Assim é necessário cautela na 

interpretação das curvas obtidas na análise de distribuição, devendo-se associar sua 

interpretação aos valores estatísticos obtidos e aos demais testes referentes às inferências 

demográficas.   

Por outro lado, autores revelam que alguns genes mitocondriais podem ser 

mais conservados que outros conferindo ao marcador uma plasticidade em inferências 

filogenéticas, permitindo resolver divergências ocorridas a cerca de 100 anos até variações 

inter populacionais (Irwin et. al., 1991; Cantatore et. al., 1994; Farias et. al., 2001). Outros 

revelam que o Cit b é um marcador efetivo em escalas de tempo entre 10-15 Ma (Brown et. 

al., 1982; Irwin et. al., 1991). Desta forma, teríamos então, conseguido apontar com esses 

dois marcadores momentos históricos distintos na ocupação da sub-bacia do Paraná e na sub-

bacia do Pantanal. 
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Os valores até agora mencionados que indicaram uma diferenciação 

significativa entre a sub-bacia do Pantanal e a sub-bacia do Paraná parecem ser apoiados pelas 

análises das árvores gênicas intra-específica. O gene Cit b e a região controle conseguiram 

mostrar dois clados, com bootstrap fortemente suportado, um deles agrupando os indivíduos 

do Pantanal e Uruguai e outro agrupando os indivíduos da sub-bacia do Paraná e um 

indivíduo do Uruguai. 

O agrupamento representado pelo Pantanal não apresentou subdivisões internas 

enquanto no clado do Paraná é possível verificar uma segunda separação entre os indivíduos 

do grupo, fortemente suportada pelo bootstrap, o que poderia indicar uma possível 

estruturação dentro da própria sub-bacia.  Segundo Lowe et. al.,(2006) o arranjo terminal em 

filogenias intra específicas são reconhecidos como : monofilético, parafilético e polifilético.   

O grupo selecionado no clado maior (Pantanal) aponta para o tipo 

monofilético, em que as linhagens dentro de uma população são geneticamente mais próximas 

umas das outras do que são para com as linhagens de uma segunda população (Avise, 2000). 

Já o clado correspondente a população do Paraná, parece apontar para o tipo parafilético, 

quando todas as linhagens de uma população formam um grupo monofilético que está 

aninhado dentro de uma segunda população (Lowe et. al.,2006). No entanto, conforme o 

mesmo autor, em comparações intra-específicas, populações podem progredir da 

polifilia/parafilia para a monofilia como efeito da triagem incompleta da linhagem e/ou fluxo 

gênico secundário (após separação da população), embora a distinção entre as hipóteses 

dependa se a separação é histórica ou contemporânea. 

A questão da estruturação em populações de Salminus tem sido levantada por 

outros autores tanto na bacia do Uruguai quanto na bacia do Paraná (Machado et. al. 2005; 

Ramella et. al. 2006; Lopes et. al. 2007; Shibatta et. al., 2007; Esguícero e Arcifa, 2009). 

Além do dourado, outros peixes migradores também têm apresentado estruturação genética 

intra e/ou inter populacional em diferentes sistemas hidrográficos (Sivasundar et.al. 2001; 

Wasco e Galetti, 2002; Moysés e Almeida-Toledo, 2002; Prioli et. al., 2002; Hatanaka e 

Galetti, 2003; Sanches e Galetti, 2007; Pereira, 2007; Suganuma, 2008; Calcagnotto e 

DeSalle, 2009). 

A análise filogeográfica molecular nos auxilia a compreender os padrões 

históricos de dispersão das espécies, interpretando processos que ficaram evolutivamente 

marcados, na atual distribuição geográfica das características genéticas (Avise, 2000; Lowe 

et. al., 2006). Sobre essa premissa, discutiremos o cenário apresentado até agora associado à 
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formação das bacias hidrográficas sul americanas e sua ictiofauna, para a compreensão do 

comportamento genético dessa espécie no tempo e no espaço.  

Ou seja, dentro de uma abordagem biogeográfica denominada “história do 

táxon” : que busca correlacionar a diversidade biótica no contexto do conhecimento acerca da 

“ história da Terra” já estabelecida (Hovenkamp, 1997 apud Ribeiro, 2007). 

A diversidade de peixes neotropical tem uma longa e complexa história 

temporal e está intimamente ligada à gênese dos sistemas fluviais, começando antes da 

separação completa da América do Sul com a África (a mais de 90Ma), e tornando-se 

essencialmente moderna no fim do Mioceno médio (10Ma) (Lundberg et. al.,1998). Durante 

todo esse período de formação, o padrão de drenagem sul-americano foi sendo moldado por 

eventos tectônicos globais e orogenéticos os quais ocasionaram várias mudanças nos rios e 

bacias hidrográficas levando a diversificação da fauna de peixes através do rompimento de 

divisas entre bacias e a coalescênica dos sistemas de drenagem (Lundberg et.al., 1998; 

Ribeiro, 2007). 

Dentro deste contexto, das bacias analisadas neste trabalho, a bacia do Paraná é 

o sistema mais antigo, que surgiu por eventos tectônicos conseqüentes à separação dos 

continentes (ruptura Gondwana) (Lundberg et.al., 1998; Ribeiro, 2007), e apresentou uma 

história inicial de crescimento para o norte, através da captação de águas da parte sudoeste da 

bacia do Paleo-Amazona-Orinoco, separando-se da mesma à aproximadamente 30 Ma 

(Lundberg et. al., 1998). 

No início de desenvolvimento da bacia do Paraná, o Pantanal (juntamente com 

o Chaco Paraguaio) consistia em terrenos elevados, dômicos, que serviam como divisor de 

água entre a “Zona Sub Andina” e a bacia do Paraná (Almeida, 1949; Ab’ Saber, 2007; 

Ribeiro, 2007). O Pantanal, começou a se desenvolver na depressão escavada e na planície de 

sedimentação atual, subseqüente à Bacia Sedimentar do Paraná, a aproximadamente 23-13Ma. 

(Assine,2003; Ab’Saber, 2007), atraindo toda drenagem da sua orla ocidental (Almeida, 

1949).  

Embora o sistema Paraná-Paraguai apresente grandes diferenças na 

composição da ictiofauna, distribuições geográficas indicam a existência de 

compartilhamento de espécies entre essas áreas, provavelmente por captura de cabeceiras 

(Hubert e Renno, 2006), o mecanismo primordial que permite a troca de fauna entre 

diferentes bacias, como o verificado para a espécie de Oligosarcus pintoi (Ribeiro, 2007). 
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Tomando-se por base essa informação histórica das bacias hidrográficas, 

poderíamos inferir que o Paraná por ser um sistema mais antigo possivelmente tenha sido o 

dispersor de S.brasiliensis para o sistema Pantaneiro, por prováveis eventos de cabeceira. No 

entanto, não foi encontrado aqui, haplótipos comuns entre as duas bacias que evidenciassem 

esse compartilhamento, pelo contrário, os dados revelam um grau considerável de 

distanciamento genético entre as populações.  

Tendo em vista que o DNAmt é capaz de revelar alterações ocorridas a cerca 

de 100M.a (Irwin et. al., 1991;  Farias et. al., 2001 ) e o Cit b entre 10 a 15 M.a (Irwin et. al., 

1991), um haplótipo ancestral vindo da bacia do Paraná seria facilmente detectado entre os 

indivíduos da população do Pantanal. No entanto, não houve compartilhamento de haplótipos 

entre essas duas regiões. 

Assim, se realmente a população de S. brasiliensis no Pantanal tiver se 

originado a partir de um grupo oriundo do Paraná por um evento histórico (entre 23-13 Mil 

anos), os dados comparativos entre a diversidade haplotípica e nucleotídica nos levam a 

acreditar que a população do Pantanal tenha passado por um processo rápido de expansão 

genética a partir de um pequeno grupo ancestral. Que o tempo decorrido até então, foi 

suficiente para que a diversidade genética fosse reconstituída, por meio de mutações, sem 

acúmulos de grandes diferenças nas seqüências (Avise, 2000; Lowe et.al., 2006; Gaffney 

et.al.,2007 ), como foi verificado pela curva de distribuição das diferenças do Cit b que 

apresentou ondas características de explosões antigas (Rogers e Harpending, 1992).  

Nesse sentido, as curvas reveladas pelo D-loop (características de populações 

em equilíbrio) não teriam conseguido expressar a realidade da população, ou, por outro lado, 

teriam captado uma condição mais recente do grupo na bacia do Pantanal. 

As distâncias genéticas relativamente altas, a grande quantidade de haplótipos 

exclusivos, a formação de dois conjuntos na rede haplotípica por muitos passos mutacionais 

os valores de Fst significantes e a fixação de cerca de 40 mutações, indicam que as 

populações do Pantanal e Paraná estão se tornando evolutivamente distantes e que 

provavelmente não exista conectividade reprodutiva que possa produzir fluxo gênico entre 

elas. Mesmo essas bacias se conectando mais ao sul, em terras argentinas, os dados deste 

trabalho apontam para um isolamento reprodutivo entre elas. 

Apesar da capacidade migratória a longas distâncias (Sverlij e Espinach Ros, 

1986; Bonetto et.al., 1971) ser uma característica positiva da espécie, no sentido de 

possibilitar a conectividade genética entre distintos grupos populacionais, existe relato, no rio 
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Sinos, de tendência de homing durante a migração reprodutiva e fidelidade de rios (Schulz et. 

al. 2003), conduzindo-nos a ponderar a possibilidade de que o dourado tenha distintas 

populações em cada vertente. 

Embora, morfologicamente, a variação geográfica da espécie seja muito 

pequena considerando sua ampla distribuição (Lima, 2006), os dados genéticos podem revelar 

uma realidade que vai além do fenótipo até então observado.  Assim, nossos resultados 

refletem um contato histórico de dispersão entre as bacias, na ocupação de novas áreas, 

propiciada por eventos de cabeceira e seguida de crescimento populacional.  Ao mesmo 

tempo, revela como uma realidade contemporânea, a separação genética visível entre 

S.brasiliensis da sub-bacia do Paraná e da sub-bacia do Pantanal (Alto Paraguai).   

Outro aspecto a se considerar e refletir seria a possibilidade de não serem a 

mesma espécie, tendo em vista o alto endemismo da região do Alto Paraná (Agostinho e Júlio 

Jr., 1999; Castro e Vari, 2004) e as diferenças eminentes registradas no DNAmt dos grupos 

analisados.  Ainda que, os resultados obtidos neste trabalho sejam preliminares para sustentar 

completamente essa hipótese, eles são forte indício de que Salminus brasiliensis encontrado 

na bacia do Alto Paraguai-Pantanal é geneticamente diferente do Salminus brasiliensis da 

bacia do Paraná. 

Além do contato com a bacia do Paraná, a bacia do Paraguai também 

apresentou conexão com a bacia Amazônica através do evento de captura de cabeceira 

ocorrido no final do Mioceno com o estabelecimento do arco de Michicola, e que parece ter 

influenciado a distribuição de S.brasiliensis no alto rio Madeira, na Bolívia e Perú (Lima, 

2006). Essa informação nos leva a ponderar uma situação inversa no processo de disperção 

desta espécie, pois, nos revela a possibilidade do Paraguai ter sido o dispersor de 

S.brasiliensis para o Paraná. Uma idéia que se reforça com os dados revelados para a bacia do 

Uruguai, uma vez que mostrou mais ligações com grupo do Pantanal. 

A bacia do Uruguai demonstrou contato histórico entre Pantanal e Paraná por 

meio dos haplótipos compartilhados entre as duas bacias, tendo uma aproximação genética 

maior com o grupo do Pantanal revelado pelas estimativas genéticas anteriormente 

comentadas. Na rede haplotípica e na árvore gênica compartilhou inúmeras mutações com os 

indivíduos do Paraná, ocupando juntamente com este, uma posição separada do grupo 

Pantanal. Todos esses dados nos remetem a duas possibilidades.  

Primeiro, o número amostral do Uruguai não foi grande o suficiente para 

revelar o comportamento genético do dourado na sub-bacia, onde a separação dos grupos na 
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rede, poderia sugerir uma possível estruturação genética da população nessa área, como já 

documentado em outros trabalhos (Machado et.al., 2005; Ramella et.al., 2006; Lopes et.al., 

2007). Segundo, os dados do rio Uruguai podem estar indicando que o possível ancestral 

tenha se dispersado do sul para o norte na ocupação histórica das bacias, partindo de La Plata 

para as demais sub-bacias que compõe o sistema do Prata. O fundamento para isso seria o 

compartilhamento do haplótipo ancestral com o Paraguai e o posicionamento na árvore 

filogenética intra-específica, enquanto o Paraná esteve sempre separado em outro grupo, 

podendo indicar uma linhagem derivada do ancestral comum que sofreu processo de expansão 

e acúmulo de mutações, as quais se espalharam na população fixando-se no genoma da 

espécie (Nei e Kumar, 2000).  Em contrapartida, esse compartilhamento de haplótipos das 

duas bacias pode também reforçar a idéia de conectividade reprodutiva e trocas gênicas entre 

as regiões, já que existem relatos revelando que dourados presentes na porção sul do Uruguai 

se reproduzem mais no médio Paraná do que na própria bacia de origem (Carolsfeld et.al., 

2003). 

A possibilidade levantada, de dispersão do ancestral no sentido Sul para Norte, 

é bastante plausível e pode ser também sustentada considerando-se os sistemas de bacias de 

antepaís ocorridas a cerca de 13Ma, que guiou os maiores rios para norte e sul, além de 

manter grandes lagos e receber transgressões marinhas de variadas extensões (Lundberg, 

1998; Lundberg et.al.,1998), impulsionando o processo de migração e distribuição da espécie  

na bacia do Prata. 

Estudos futuros que acrescentem indivíduos de S.brasiliensis coletados mais ao 

sul nos rios La Plata, Bermejo, Pilcomayo, poderão testar a hipótese de origem ancestral no 

sul. 
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VI- CONCLUSÕES 

 

Os resultados do presente trabalho permitiram concluir que Salminus 

brasiliensis não se encontra geneticamente estruturado no Pantanal Mato-grossense, 

sugerindo que essas populações mantêm conectividade pela ocorrência de fluxo gênico entre 

elas. O fluxo gênico que homogeiniza as populações mantém, distâncias genéticas curtas, 

baixa diferença evolutiva entre sub-regiões norte e sul e facilita a ocorrência de variabilidade 

genética relativamente alta. Esse quadro parece estar intimamente relacionado ao 

comportamento biológico da espécie e ás particularidades da região, suas características 

geomorfológicas e hidrológicas que proporcionam a coalescência das águas, um dos 

processos naturais de maior importância dentro do sistema do Pantanal para a manutenção da 

diversidade genética das populações, pois permite o contato entre sub regiões  transpondo 

barreiras  e facilitando as trocas genéticas entre os grupos populacionais. 

A respeito da “história do táxon” por meio da análise filogeográfica, podemos 

dizer que apenas iniciamos “um conto”. Ou seja, vários aspectos foram observados e traçaram 

algumas diretrizes sobre o relacionamento genético histórico do dourado entre as sub-bacias 

que compõem o sistema do Prata, porém, novos estudos são necessários para uma conclusão 

mais completa. Entretanto, nossos resultados foram suficientes para mostrar que, apesar de 

um contato histórico antigo entre a sub-bacia do Paraná e o Alto Paraguai, provavelmente 

datado no momento da gênese do Pantanal, as populações de dourado nessas duas áreas hoje 

se apresentam geneticamente distanciadas. 

 O haplótipo ancestral (do Cit b e do D-loop) partilhado na rede haplotípica 

entre o Pantanal e o Uruguai sugere que talvez esse haplótipo tenha surgido mais ao sul da 

bacia do Prata e expandido no sentido sul-norte para as demais sub-bacias do sistema. O fato 

de o Paraná não compartilhar desse haplótipo, se posicionando em outro grupo, reforça a 

hipótese de divisão genética da população do dourado no sistema da bacia da Prata.  

Os resultados reforçam a idéia de que o conhecimento da estrutura genético-

populacional desses peixes e sua evolução ao longo do tempo e espaço é um instrumento 

muito importante para melhor compreensão das relações intra-específicas que ocorrem e, 

assim, contribuir de maneira eficiente na elaboração de planos de manejo adequado à 

conservação da espécie e gestão de pesca. 
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VIII.1 – ANEXO  
 
Alinhamento do fragmento do gene Citocromo b dos haplótipos sequenciados para S.brasiliensis do Pantanal 

Mato-grossense. São 710 pares de bases (pb) seqüenciais identificadas pela barra de graduada acima do 

alinhameto. Na lateral esquerda está a identificação dos haplótipos sendo que cada linha representa apenas um 

haplótipo. Os potos representam bases idênticas e as mutadas estão descritas por suas iniciais. Em A. Sequencia 

de 1 a 126pb; B- contiuação do sequenciamto de 127 a 251pb; C- continuação e 252 a 375pb; D- continuação de 

376 a 501pb; E- de 502 a 625pb; F- de 626 a 710pb 
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VIII.2 – ANEXO  
 
Alinhamento do fragmento da região controle (D-loop) dos haplótipos sequenciados para S.brasiliensis do 

Pantanal Mato-grossense. São 633 pares de bases (pb) seqüenciais identificadas pela barra de graduada acima do 

alinhameto. Na lateral esquerda está a identificação dos haplótipos sendo que cada linha representa apenas um 

haplótipo. Os potos representam bases idênticas e as mutadas estão descritas por suas iniciais. Em A. Sequeuncia 

de 1 a 121pb; B- contiuação do sequenciamto de 122 a 242pb; C- continuação e 243 a 363pb; D- continuação de 

364 a 484pb; E- de 485 a 633pb. 
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VIII.3 – ANEXO  
  
Alinhamento do fragmento do gene Citocromo b dos haplótipos sequenciados para S.brasiliensis do Pantanal 

Mato-grossense, da bacia do Uruguai e da bacia do Paraná. São 710 pares de bases (pb) seqüenciais identificadas 

pela barra de graduada acima do alinhameto. Na lateral esquerda está a identificação dos haplótipos sendo que 

cada linha representa apenas um haplótipo. Os potos representam bases idênticas e as mutadas estão descritas por 

suas iniciais. Em A. Sequencia de 1 a 123pb; B- contiuação do sequenciamto de 124 a 248pb; C- continuação e 

249 a 373pb; D- continuação de 374 a 498pb; E- de 499 a 710pb. 
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VIII.4 – ANEXO  
  
Alinhamento do fragmento da região controle (D-loop) dos haplótipos sequenciados para S.brasiliensis do 

Pantanal Mato-grossense, da bacia do Uruguai e da bacia do Paraná. São 633 pares de bases (pb) seqüenciais 

identificadas pela barra de graduada acima do alinhameto. Na lateral esquerda está a identificação dos haplótipos 

sendo que cada linha representa apenas um haplótipo. Os potos representam bases idênticas e as mutadas estão 

descritas por suas iniciais. Em A. Sequencia de 1 a 122pb; B- contiuação do sequenciamto de 123 a 245pb; C- 

continuação e 246 a 368pb; D- continuação de 369 a 491pb; E- de 492 a 614pb; F- de 615 a. 633pb. 
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Baixar livros de Literatura de Cordel
Baixar livros de Literatura Infantil
Baixar livros de Matemática
Baixar livros de Medicina
Baixar livros de Medicina Veterinária
Baixar livros de Meio Ambiente
Baixar livros de Meteorologia
Baixar Monografias e TCC
Baixar livros Multidisciplinar
Baixar livros de Música
Baixar livros de Psicologia
Baixar livros de Química
Baixar livros de Saúde Coletiva
Baixar livros de Serviço Social
Baixar livros de Sociologia
Baixar livros de Teologia
Baixar livros de Trabalho
Baixar livros de Turismo
 
 

http://www.livrosgratis.com.br/cat_28/literatura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_28/literatura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_28/literatura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_28/literatura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_28/literatura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_28/literatura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_28/literatura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_30/literatura_de_cordel/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_30/literatura_de_cordel/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_30/literatura_de_cordel/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_30/literatura_de_cordel/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_30/literatura_de_cordel/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_30/literatura_de_cordel/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_30/literatura_de_cordel/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_30/literatura_de_cordel/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_30/literatura_de_cordel/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_30/literatura_de_cordel/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_30/literatura_de_cordel/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_29/literatura_infantil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_29/literatura_infantil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_29/literatura_infantil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_29/literatura_infantil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_29/literatura_infantil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_29/literatura_infantil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_29/literatura_infantil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_29/literatura_infantil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_29/literatura_infantil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_32/matematica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_32/matematica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_32/matematica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_32/matematica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_32/matematica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_32/matematica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_32/matematica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_33/medicina/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_33/medicina/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_33/medicina/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_33/medicina/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_33/medicina/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_33/medicina/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_33/medicina/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_34/medicina_veterinaria/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_34/medicina_veterinaria/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_34/medicina_veterinaria/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_34/medicina_veterinaria/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_34/medicina_veterinaria/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_34/medicina_veterinaria/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_34/medicina_veterinaria/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_34/medicina_veterinaria/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_34/medicina_veterinaria/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_35/meio_ambiente/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_35/meio_ambiente/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_35/meio_ambiente/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_35/meio_ambiente/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_35/meio_ambiente/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_35/meio_ambiente/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_35/meio_ambiente/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_35/meio_ambiente/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_35/meio_ambiente/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_36/meteorologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_36/meteorologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_36/meteorologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_36/meteorologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_36/meteorologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_36/meteorologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_36/meteorologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_45/monografias_e_tcc/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_45/monografias_e_tcc/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_45/monografias_e_tcc/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_45/monografias_e_tcc/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_45/monografias_e_tcc/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_45/monografias_e_tcc/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_45/monografias_e_tcc/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_37/multidisciplinar/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_37/multidisciplinar/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_37/multidisciplinar/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_37/multidisciplinar/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_37/multidisciplinar/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_38/musica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_38/musica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_38/musica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_38/musica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_38/musica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_38/musica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_38/musica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_39/psicologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_39/psicologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_39/psicologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_39/psicologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_39/psicologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_39/psicologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_39/psicologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_40/quimica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_40/quimica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_40/quimica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_40/quimica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_40/quimica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_40/quimica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_40/quimica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_41/saude_coletiva/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_41/saude_coletiva/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_41/saude_coletiva/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_41/saude_coletiva/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_41/saude_coletiva/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_41/saude_coletiva/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_41/saude_coletiva/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_41/saude_coletiva/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_41/saude_coletiva/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_42/servico_social/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_42/servico_social/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_42/servico_social/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_42/servico_social/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_42/servico_social/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_42/servico_social/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_42/servico_social/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_42/servico_social/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_42/servico_social/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_43/sociologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_43/sociologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_43/sociologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_43/sociologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_43/sociologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_43/sociologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_43/sociologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_44/teologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_44/teologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_44/teologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_44/teologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_44/teologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_44/teologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_44/teologia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_46/trabalho/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_46/trabalho/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_46/trabalho/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_46/trabalho/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_46/trabalho/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_46/trabalho/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_46/trabalho/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_47/turismo/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_47/turismo/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_47/turismo/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_47/turismo/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_47/turismo/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_47/turismo/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_47/turismo/1

