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Transformando tropeços em passos de dança: o uso de espécies exóticas para 

estudos biogeográficos 

 

 

RESUMO 

  Os estabelecimentos de espécies exóticas são muito conhecidos por seus impactos, 

contudo podem servir como modelo de estudo das causas ecológicas e evolutivas dos padrões 

biogeográficos e avaliar se a conservação de nicho é determinante dos limites de distribuições das 

espécies. Este estudo tem por objetivo avaliar a diferença entre o conjunto de espécies exóticas de 

peixes nas diferentes regiões biogeográficas do planeta tendo como base as teorias de 

conservação filogenética e da dinâmica evolutiva de gradientes latitudinais de diversidade. 

Encontramos uma forte tendência de conservação de nicho, mas nenhum sinal de estruturação 

filogenética da invasão. Portanto, modelos preditivos que possuem o intuito de avaliar o potencial 

invasor de peixes têm, necessariamente, têm que incluir fatores extrínsecos às espécies e à 

condição climática da região nativa, pressão de propágulos, distúrbios no ambiente, uso humano 

e fatores intrínsecos como cuidado parental e tamanho corporal das espécies.  

 

Palavras-chave: Espécies exóticas. Peixes exóticos. Conservação de nicho.   

 



 

 

 

 

 

Transforming stumbling blocks into dancing steps: the use of exotic species in 

biogeographic studies.  

 

ABSTRACT 

 

The establishment of exotic species is known for the negative impacts it causes. However, 

it can be used as models to study the ecological and evolutionary causes of biogeography patterns 

and access whether the niche conservatism is the determinant of the species limits distribution. 

The main purpose of this study is to evaluate the difference between pools of exotic fish species 

in biogeographical regions of the world based on the theories of Niche Conservatism and 

Evolutionary Dynamics of Latitudinal Gradients of Diversity. We found a strong tendency of the 

niche conservatism with exotic fishes, but no phylogentic structures of the invaders fishes were 

found. Therefore, predictive models that purpose to evaluate the potential invasion of fishes has 

to, include extrinsic factors as climatic conditions, propagule pressure, environmental 

disturbance, human use and intrinsic factors as parental care and body size of the species. 

 

Keywords: Exotic species. Invasive species. Exotic fish. Niche conservatism 
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1 INTRODUÇÃO 

A ação antrópica é responsável pela introdução de milhares de espécies exóticas em 

todo o mundo e em geral é acompanhada de grandes prejuízos econômicos e ambientais 

(Vitousek et al. 1997, Parker et al. 1999, Mack et al. 2000, Pimentel et al. 2001). Apesar de 

tantos impactos negativos, o número de eventos de introdução tem incrementado 

principalmente devido ao aumento do comércio e das viagens entre os continentes, que criam 

novas rotas de dispersão para as espécies e quebram as antigas barreiras biogeográficas 

(Levine & D'Antonio 2003, Perrings et al. 2005, Meyerson & Mooney 2007). No entanto, a 

simples introdução de uma espécie não garante o seu estabelecimento no novo ambiente 

(Lodge 1993, Kolar & Lodge 2001), para as populações introduzidas se tornarem estabelecidas, 

estas precisam passar por vários estágios e processos que garantam sua viabilidade 

populacional e novas rotas de dispersão (Heger & Trepl 2003). Dessa forma, somente uma 

fração dessas espécies introduzidas se torna estabelecida ou invasora e causam impactos 

ecológicos (Jeschke & Strayer 2005)  

Fatores como a pressão de propágulos (Lockwood et al. 2005, Colautti et al. 2006), 

distúrbios prévios no ambiente invadido (Davis et al. 2000, Byers 2002, D'Antonio & Kark 2002); 

as características bionômicas dos invasoras (Sakai et al. 2001, Sol et al. 2002, Davis 2005, 

Bishop & Peterson 2006, Duyck et al. 2007); características das comunidades invadidas (Tilman 

1999, Byers et al. 2002, Shea & Chesson 2002); a liberação de inimigos naturais (Keane & 

Crawley 2002); o estabelecimento de mutualismos (Richardson et al. 2000, Adams et al. 2003, 

Bruno et al. 2003, Rodriguez 2006) e facilitação indireta (Simberloff & Von Holle 1999, O'Downd 

et al. 2003, Parker et al. 2006) afetam o sucesso de estabelecimento de uma espécie exótica. 
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Todos esses fatores estão relacionados a o papel funcional de a espécie exótica ocupará no 

novo habitat e conseqüentemente da definição de seu novo nicho.  

De acordo com Hutchinson (1961), o nicho fundamental seria o conjunto de recursos e 

condições nas quais as espécies podem manter populações viáveis. Assumindo nichos 

ecológicos estáveis e que exista restrição à dispersão, podemos inferir sobre os padrões de 

distribuição geográfica das espécies (Wiens & Donoghue 2004). Sob essa óptica, as espécies 

introduzidas se estabeleceriam somente em locais que apresentassem condições ambientais 

semelhantes aos seus ambientes nativos (Peterson & Vieglais 2001,Peterson 2003). Essa 

premissa é corroborada por estudos que mostram que espécies introduzidas se estabelecem 

com maior freqüência em locais que apresentam características ambientais similares às suas 

regiões nativas (Curnutt 2000, Duncan et al. 2001, Blackburn & Duncan 2001a, Forsyth et al. 

2004).  

Mas, como o nicho pode manter-se estável? Uma possível explicação é a conservação 

no tempo evolutivo dos nichos específicos (Peterson et al. 1999, Wiens 2004). A conservação 

evolutiva de nicho é a capacidade das espécies de reter as características de seus ancestrais 

no tempo evolutivo (uma inércia filogenética), referindo-se especialmente ao nicho ecológico 

fundamental e, conseqüentemente, à distribuição geográfica em ambientes estáveis (Wiens & 

Donoghue 2004). Embora os organismos ocupem uma grande amplitude de condições 

ambientais, a maioria das espécies só ocorre em uma pequena fração dessa variação devido a 

fatores intrínsecos dos organismos, como características fisiológicas, que podem de ser 

mantidas ao longo do processo de evolutivo (Wiens 2004). Como conseqüência dessa 

conservação, as características do nicho ancestral podem determinar as condições, regiões e 

habitats onde espécies desse mesmo grupo podem se estabelecer e persistir (Peterson et al. 
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1999). Assim, a definição desses limites de tolerância das espécies pode limitar a expansão da 

distribuição geográfica e ser um importante fator para explicação de processos de especiação 

alopátrica, biogeografia histórica, padrões de riqueza de espécies e a estrutura de comunidades 

(Webb et al. 2002, Wiens & Graham 2005, Lovette & Hochachka 2006).  

Mas, como a conservação de nicho pode explicar o sucesso e o estabelecimento de 

espécies exóticas? Se o nicho fundamental é conservado, as espécies exóticas provavelmente 

irão invadir regiões com características climáticas similares a da sua distribuição nativa 

(Peterson & Vieglais 2001; Peterson 2003). Além disso, algumas espécies exóticas possuem 

características ecológicas evolutivamente determinadas que aumentam a tolerância a uma 

grande amplitude das condições ambientais, possibilitando a invasão de novos habitats (Wiens 

& Graham 2005). Por exemplo, uma espécie de clado de origem tropical pode sofrer uma 

evolução das características de seu nicho quem permitem o sucesso de estabelecimento em 

ambientes temperados. Porém, devido sua a história evolutiva e inércia filogenética, pode 

facilmente ocupar nichos em ambientes tropicais.  

O gradiente latitudinal de diversidade é um dos mais antigos padrões observados na 

biogeografia (Sax 2001, Willig et al. 2003), porém ainda não há uma explicação robusta sobre 

os fatores que geram esse padrão, acumulando-se mais de trinta possíveis hipóteses 

explicativas (Hawkins 2001, Willig et al. 2003, Hawkins & Diniz-Filho 2004). Segundo Gaston & 

Blackburn (1996), a maior riqueza nos trópicos é devida à presença de grande número de 

clados antigos que se conservaram nos ambientes tropicais e se extinguiram nos ambientes 

temperados. Porém, há estudos que defendem que as espécies se originam preferencialmente 

em ambientes tropicais, onde a velocidade evolutiva é maior, devido a maiores taxas de 

mutação, menores tempos entre gerações e maior velocidade da evolução (Rohde 1992). 
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Nestas regiões, as novas espécies podem persistir ou dispersar para regiões temperadas onde 

sofrem especiação extratropical (Jablonski et al. 2006). Assim, os trópicos são locais onde tanto 

espécies derivadas quanto espécies basais coexistem, enquanto regiões temperadas seriam 

constituídas preferencialmente de espécies derivadas que apresentam modificações que 

permitiram explorar ambientes temperados. Essas diferenças, por sua vez, suscitam a 

discussão se os ambientes tropicais são “berçários” ou “museus” de diversidade (Chown & 

Gaston 2000, Jablonski et al. 2006). Contudo, um estudo recente aponta que as maiores taxas 

de especiação e extinção estão nas regiões temperadas, o que conflita com parte da teoria 

vigente que assume que as maiores taxas de especiação estão nos trópicos como possível 

fator gerador de um gradiente latitudinal de riqueza (Weir & Schluter 2007).  

Em nível mundial, o conjunto de espécies exóticas é constituído por organismos 

originários tanto de ambientes tropicais como temperados, representando assim um 

subconjunto da diversidade de cada região. Se assumirmos que a introdução de espécies é um 

evento recente de dispersão e que existe conservação de nicho, então podemos esperar que 

exista diferença entre o conjunto de espécies exóticas estabelecidas nos diferentes continentes. 

Por exemplo, espécies originadas em ambientes temperados se estabeleceriam 

preferencialmente em continentes com predominância de climas temperados. Sob a luz da 

teoria evolutiva de gradientes latitudinais (Jablonski et al. 2006), podemos esperar que em 

continentes predominantemente tropicais esperamos a maior freqüência de espécies exóticas 

de clados basais; já em continentes com climas temperados esperamos a maior presença de 

espécies exóticas de clados derivados (FIGURA 1).  
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Figura 1: Modelo conceitual da estrutura teórica do estudo. Os gradientes evolutivos de 

diversidade geram estruturação filogenética diferentes entre os ambientes temperados e 

tropicais. O conjunto mundial de espécies exóticas de peixes é um subgrupo de cada ambiente. 

Assumindo conservação de nicho espero que exista diferença filogenética entre as espécies 

que se estabeleceram em ambientes tropicais e em ambientes temperados. 
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Essa estruturação filogenética em processos de invasão já foi ressaltada em vários 

estudos que demonstram que a distribuição de espécies invasoras entre as famílias 

taxonômicas não é aleatória (Lockwood 1999, Alcaraz et al. 2005), existindo seletividade ao 

nível taxonômico (algumas espécies são mais introduzidas que similares), seletividade de 

caracteres biológicos (espécies que possuem certas características são mais introduzidas) e 

seletividade geográfica (espécies de algumas regiões são mais introduzidas). Dessa forma, 

certas famílias possuem maior capacidade de invasão por dois motivos: i) por terem atributos 

biológicos (estes determinados evolutivamente) que conferem maior sucesso e; ii) por serem 

mais amplamente introduzidas (Duncan et al. 2003, Blackburn & Cassey 2007). 

Em relação à comunidade invadida, o sucesso do estabelecimento de espécies exóticas 

pode ser devido à limitação filogenética dessa comunidade. Essa limitação levaria a um 

aumento da disponibilidade recursos, menor competição entre espécies nativas e introduzidas e 

ao menor número de inimigos naturais, o que aumentaria o sucesso de invasão (Mack 2003, 

Callaway et al. 2004). A essa relação dá-se o nome de Hipótese de Naturalização de Darwin, 

em homenagem ao proponente da teoria da evolução que já em século XIX, vislumbrou essa 

relação (Darwin 1859). Estudos mostram que quanto maior a distância filogenética entre a 

espécie introduzida e a comunidade nativa, maiores são as chances das espécies introduzidas 

estabelecerem e causarem impactos (Ricciardi & Atkinson 2004, Strauss et al. 2006). Todavia, 

há uma hipótese alternativa à hipótese de Naturalização de Darwin que prediz um padrão 

oposto. Espécies exóticas mais próximas filogeneticamente às comunidades nativas teriam o 

maior sucesso de estabelecimento. Sob esse aspecto o sucesso de estabelecimento seria 

devido ao fato das espécies invasoras possuírem características que as pré-adaptariam às 

condições do novo ambiente (Duncan & Williams 2002).  
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Apesar da importante ameaça à biodiversidade, os eventos de introdução de espécies 

exóticas podem ser considerados grandes experimentos não programados e podem ser usados 

como modelos para estudos ecológicos, de evolução e teste de teorias sobre padrões 

biogeográficos (Mooney & Cleland 2001, Callaway & Maron 2006, Sax et al. 2007, Vellend et al. 

2007). Além disso, pode-se avaliar a conservação de nicho como fator preponderante para os 

limites de distribuições das espécies (Wiens & Graham 2005).  

A classe Actinopterygii, superclasse Gnathostomata, phylum Chordata é um grupo 

monofilético (Cloutier & Arriata 2004) e um dos maiores clados de vertebrados, com cerca de 

26.890 espécies, divididas em 44 ordens, 453 famílias e 4289 gêneros sendo que mais 40% 

dessas encontradas exclusivamente em ambientes de água doce (Nelson 2006). Essa classe é 

um bom modelo para o estudo sobre a conservação do nicho, pois se trata de um clado 

monofilético, com milhares de espécies a ambientes aquáticos de água doce (Wiens & Graham 

2005) e que está amplamente introduzido em todos os continentes do planeta (Casal 2006). 

Dentro dessa classe a série Otophysi (formada pelas ordens Cypriniformes, Characiformes, 

Siluriformes e Gymnotiformes) é a mais numerosa, representando 27% da fauna de peixes 

conhecida e 64% da fauna de peixes de água doce (Nelson 2006).  

A previsibilidade de quais espécies possam se tornar invasoras e quais ecossistemas 

são mais vulneráveis à invasão é um dos principais objetivos no estudo de ecologia de espécies 

exóticas (Kolar & Lodge 2002, García-Bertou 2007). Infelizmente, apesar de vários estudos, não 

se conseguiu até o momento criar um modelo robusto que faça previsões consistentes sobre as 

espécies com grande potencial invasor e/ou comunidades mais susceptíveis a invasão (Moyle & 

Light 1996, Marchetti et al. 2004). Existindo o padrão de estruturação filogenética de invasão, 

com espécies derivadas se estabelecendo preferencialmente em regiões temperadas e 
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espécies basais se estabelecendo em regiões tropicais, podemos prever quais espécies podem 

se tornar invasoras em diferentes continentes, dado a sua posição filogenética, sua distância 

em relação à comunidade invadida, e, assim estabelecer medidas preventivas que inibam ou 

proíbam a introdução ou o estabelecimento dessas espécies nas regiões de maior risco.  

 

2 OBJETIVOS 

 

Neste estudo usamos a informações de peixes exóticos no mundo para avaliar as 

premissas discutidas acima. A escolha por esse grupo é devido ao fato de suas características 

ambientais o tornarem um bom modelo de estudo de conservação de nicho (Wiens & Graham 

2005). Assumindo que exista conservação de nicho em nível de família, tentaremos responder 

às seguintes questões: 

 

i) O sucesso de estabelecimento das espécies exóticas é maior nas regiões biogeográficas com 

características ambientais similares à sua região nativa?  

ii) O sucesso de estabelecimento de espécies de clados basais é maior nos ambientes 

tropicais? 

iii) O sucesso de estabelecimento de espécies de clados derivados é maior em ambientes 

temperados? 
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3 MATERIAL E MÉTODOS  

3.1 Coleta de dados 

A informação de registros de espécies exóticas do mundo encontra-se difusa em vários 

bancos de dados na Internet e ainda não há uma padronização das informações (Ricciardi et al. 

2000, Simpson et al. 2006). Porém, a dimensão do banco de dados não reflete 

necessariamente sua qualidade ou sua abrangência, pois a maioria das informações se 

concentra em poucos grupos de organismos com dados pouco informativos (Crall et al. 2006). 

Assim, utilizamos a Lista de Informações On-line de Espécies Invasoras “List of Invasive Alien 

Species On-line Information Systems” disponível no site “Global Invasive Species Information 

Network” (http://www.gisinetwork.org). Este documento reúne a informação de todos os bancos 

de dados com informações de espécies exóticas disponíveis “on-line” até o ano de 2004.  

Foram selecionados 18 bancos de dados que possuíam informações sobre peixes 

exóticos de água doce, definidos como todas as espécies que vivem exclusivamente em água 

doce ou espécies catádromas (que vivem na água doce e se reproduzem no mar). Dessa 

forma, excluímos espécies anádromas (que vivem no mar e se reproduzem em água doce) e 

espécies estuarinas.  

Optamos por priorizar bancos de dados em escala mundial como o “Fishbase” 

(www.fishbase.org) (Froese & Pauly 2007) e da Organização das Nações Unidas para 

Agricultura e Alimentação, “FAO Database on Introductions Aquatic Species” 

(www.fao.org/waicent/faoinfo/fishery/statist/fisoft/dias/mainpage.htm). Esta opção foi feita por 

acreditarmos que estes possuem informações de melhor qualidade e reúnem registros de 

outros bancos de dados. Assim, caso existisse contradição da informação entre diferentes 
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bancos de dados, optamos em seguir as informações de um desses bancos citados. Para a 

padronização das informações de nomes científicos e identificação de sinonímias utilizamos 

mais uma vez o Fishbase (Froese & Pauly 2007).    

Conforme explicitado anteriormente, a simples introdução não é garantia de 

estabelecimento de uma espécie. Infelizmente, muitos bancos de dados só fazem o registro da 

presença da espécie em determinado país ou região, não mostrando se a espécie é 

estabelecida ou foi apenas detectada. Diante dessa limitação, só compilamos os registros de 

peixes exóticos que possuíam a informação de estabelecimento, ou seja, quando as espécies 

exóticas estão se reproduzindo no ambiente natural invadido. As informações sobre falhas de 

introdução não foram consideradas uma vez que a maioria de falhas de estabelecimentos são 

raramente registradas, e, geralmente, são fortemente tendênciados (Kolar & Lodge 2001, 

García-Bertou 2007). 

O banco de dados gerado a partir desses dados consiste de informações sobre as 

espécies de peixes exóticos de água doce estabelecidas em cada país, sua classificação 

taxonômica, número de vezes que as espécies foram registradas como exóticas em diferentes 

bancos de dados e os países em que a espécie é nativa. Além disso, ordenamos essa 

informação classificando a distribuição nativa e a distribuição exótica das espécies por regiões 

biogeográficas e pelo clima (temperado ou tropical) predominante em cada região. Utilizamos 

as regiões biogeográficas propostas por Olson et al (2001), que dividiu o planeta em oito eco-

regiões (Afrotrópico, Antártida, Austrálasia, Indo-Malásia, Neoártico, Neotrópico, Paleoártico, 

Oceania). A escolha dessa divisão se deve ao fato de esta ser umas das propostas mais 

recentes de regiões biogeográficas e reúne o zoneamento biogeográfico de vários grupos e 

diferentes autores (Figura 2). 
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Figura 2: Mapa mostrando a divisão das regiões biogeográficas, adaptado de Olson et al 

(2001). O planeta foi dividido em oito regiões biogeográficas. 

3.2 Construção da Supertree 

Com a lista de peixes exóticos estabelecidos, iniciamos a construção da árvore 

filogenética com todas as espécies exóticas. A construção de “supertrees” filogenéticas é 

uma técnica que consiste na sobreposição de várias pequenas árvores filogenéticas para 

construção de uma grande árvore filogenética mais informativa (Bininda-Emonds 2004) que 

permite comparações entre organismos levando em consideração os efeitos filogenéticos 

(Fisher & Owens 2004). O intuito desta supertree é identificar os clados basais e derivados e 

assim testar se existe diferença na freqüência de estabelecimentos entre as diversas 

regiões biogeográficas, dada à posição filogenética do clado. Para inferir se uma família 

pode ser classificada como basal ou derivada, utilizamos como critério a distância em 

número de nós da família até a raiz dos Actinopterygii.  

As relações filogenéticas entre os peixes e, conseqüentemente, entre os 

Actinopterygii ainda estão mal resolvidas (Ruensink 2005). Por exemplo, grupos importantes 

como Percomorpha, anteriormente considerado monofilético, em trabalhos recentes são 
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classificados como polifiléticos (Miya et al. 2003). Dessa forma, não possuímos uma árvore 

filogenética que mostre a relação entre as 453 famílias dessa classe. Levando em 

consideração essa limitação, utilizamos como base para o estudo a supertree dos 

Actinopterygii com a topologia de 228 famílias proposta por Mank et al (2005). Porém, essa 

supertree não contempla as famílias Ambassidae, Anabantidae, Arapaimidae, 

Atherinopsidae, Centrarchidae, Gyrinocheilidae, Helastomatidae, Heteropneustide, Latidae, 

Lotidae, Moronidae, Odontobutidae, Osphronemidae, Pangassiidae e Plecogossidae que 

possuem espécies exóticas estabelecidas. Devido a estas ausências, foi necessário o uso 

de outras filogenias mostrando a relação entre as famílias citadas acima com as demais 

famílias do Actinopterygii. A topologia da nova supertree com as 15 famílias adicionadas e a 

lista de artigos usados encontra-se no Anexo dessa dissertação.  

3.3 Análises estatísticas 

Para testar se as espécies exóticas de peixes se estabelecem com maior freqüência 

em locais com características climáticas similares aos ambientes nativos, utilizamos o teste 

de 2  (Zar 1999). Consideramos como a variável independente o clima nativo (temperado ou 

tropical) e como variável dependente o clima predominante na região invadida (temperado 

ou tropical). Para avaliar se existia diferença no sucesso de estabelecimento entre as 

diferentes regiões biogeográficas também utilizamos o 2, sendo a variável independente a 

região de origem da espécie exótica e a variável dependente a freqüência de 

estabelecimentos das espécies exóticas nas diferentes regiões biogeográficas. Para verificar 

a existência de um padrão filogenético de estabelecimento de espécies exóticas também foi 

utilizado uma regressão logística (Zar 1999). A variável independente foi posição da família 

na árvore filogenética e a variável resposta é freqüência de estabelecimentos das famílias 

em ambientes temperados e tropicais. 
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4 RESULTADOS 

Nos dezoito bancos de dados foram amostrados 2.960 registros de espécies exóticas 

de peixes de água doce estabelecidas em todo o planeta totalizando 318 espécies. Casal 

(2006) reportou cerca de 2.900 registros espécies de peixes exóticos de água doce 

introduzidos, sendo 1.805 (62,24%) são de informações de espécies estabelecidas. Já 

Ruensink (2005) lista 1.424 eventos de introdução, dos quais 908 (63,8%) as espécies se 

tornaram estabelecidas. As informações do número de espécies estabelecidas e o número 

de registros de estabelecimento obtidos neste estudo, para cada uma das regiões 

biogeográficas, estão sumarizados na tabela 1. 

 

Tabela 1: Distribuição do número de espécies de peixes exóticas estabelecidas e registros 

por regiões biogeográficas.  

Regiões Biogeográficas Número de Espécies 
Exóticas Estabelecidas 

Número de registros 

Afrotrópico 49 331 

Antártida 2 2 

Australásia 50 181 

Indo-Malásia 90 410 

Neoártico 117 361 

Neotrópico 82 507 

Oceania 51 172 

Paleoártico 126 998 

 



23 

 

 

As regiões do Paleoártico, Indo-Malásia e Neotrópico são as três principais regiões 

fontes de espécies exóticas estabelecidas com 94, 82 e 63 espécies respectivamente. As 

regiões Afrotrópico e Neoártico contribuem com 40 e 57 espécies, respectivamente. A 

Australásia só possui duas espécies estabelecidas no Paleoártico; enquanto que a Antártida 

e a Oceania não possuem nenhuma espécie nativa que seja estabelecida em ambientes 

aquáticos continentais de outras regiões biogeográficas.  

As famílias Cyprinidae e Cichlidae somadas representam 43% da riqueza de 

espécies exóticas estabelecidas (77 e 60 espécies, respectivamente) em todo o mundo. Os 

57% da riqueza restante estão divididas entre 53 famílias, sendo que o número de espécies 

exóticas em cada família varia entre 1 e 18. A freqüência de estabelecimentos dos peixes 

exóticos é maior nas regiões que apresentam clima similar ao ambiente nativo com 

freqüências de estabelecimentos maiores que 60%, indicando a forte tendência de 

conservação de nicho (χ2= 405.6, GL=1; p<0,001 Tabela 2). 

 

Tabela 2: Teste sobre a conservação de nicho das espécies exóticas estabelecidas em 

relação ao clima de origem e clima do habitat invadido ( χ2= 405,6; GL=1, p<0,001) 

 

 

Clima Invadido 

Temperado (%) 

Clima Invadido 

Tropical (%) 

Total 

Clima Nativo Temperado 67,65 32,35 1703 

Clima Nativo Tropical 30,23 69,77 1257 

Total 1532 1428 2960 

 

Os resultados do teste de χ2 avaliando a freqüência de estabelecimento entre as 

diferentes regiões são apresentados na Tabela 3. De maneira geral, que as espécies 

possuem maior freqüência de estabelecimento dentro de suas regiões biogeográficas 
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nativas, com exceção a espécies do Neoártico e Neotrópico que se estabelecem 

preferencialmente no Paleoártico e Neoártico, respectivamente. As regiões da Antártida e 

Oceania não possuem espécies nativas que se tornaram estabelecidas em outras regiões. A 

Antártida só possuiu duas espécies estabelecidas a Salmo trutta trutta e Salvelinus fontinalis 

ambas registradas no Arquipélago de Kerguelen, território francês  situado 49º20’ Sul e 

70º20’ Leste, aproximadamente a 5.310 Km da costa sul da África, por isso não foi 

considerada nas análises. A Australásia só possui duas espécies de peixes nativos 

estabelecidos no Paleoártico que são a Lates calcarifer e a Anguilla australis. 

A maior freqüência de estabelecimentos de peixes exóticos dentro de região 

biogeográfica de origem pode ser devido ao efeito da distância geográfica que aumenta a 

pressão de propágulos e sucesso de invasão. Dessa forma, para avaliar controlar o efeito da 

distância e optamos em fazer uma análise de desconsiderando as auto invasão, ou seja, o 

estabelecimento de espécies exóticas na regiões biogeográficas que ela são nativas. Alguns 

resultados são similares, por exemplo, as espécies do Neoártico e do Neotrópico 

apresentaram maiores freqüências de estabelecimentos no Neotrópico e Neoártico, 

respectivamente. O Paleártico continua sendo a região biogeográfica com maiores 

freqüências de estabelecimento. Contudo, um interessante resultado é mostrado aqui. 

Regiões biogeográficas vizinhas apresentam grandes freqüências de estabelecimento, 

mesmo que o clima predominante seja diferente. Como exemplo, podemos citar a alta 

freqüência de estabelecimento das espécies do Paleártico na Indo-Malásia e Afrotrópico 

(Tabela 4). 
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Tabela 3: Teste sobre a distribuição de peixes exóticos estabelecidos entre as diferentes 

regiões biogeográficas do planeta (χ2= 992,9; GL=30, p<0,001) As abreviações dos nomes 

das regiões biogeográficas são: Afro=Afrotrópico; Aust=Austrálasia; Indo=Indo-Malásia; 

Neoa=Neoártico; Neot=Neotrópico; Pale=Paleoártico e Ocea=Oceania.   

Distribuição 
Nativa 

Afro 

(%) 

Aust  

(%) 

Indo 

(%) 

Neoa 

(%) 

Neot  

(%) 

Pale  

(%) 

Ocea  

(%) 

Total 

Afrotrópico 24,77 7,52 14,13 8,62 29,91 7,71 7,34 545 

Australásia 0 0 0 0 0 100 0 2 

Indo-Malásia 7,27 10,18 37,82 11,64 20 6,55 6,55 275 

Neoártico 10,81 4,8 7,21 10,96 14,72 46,55 4,95 666 

Neotrópico 8,72 8,49 16,74 22,94 19,95 7,8 15,37 436 

Paleoártico 6,37 4,15 10,42 10,52 10,04 57,15 1,35 1036 

Total 331 181 410 361 507 998 172 2960 

 

Tabela 4: Teste sobre a distribuição de peixes exóticos estabelecidos entre as diferentes 

regiões biogeográficas do planeta (χ 2= 145,72; GL=30, p<0,001) excluindo os eventos de 

auto invasão. As abreviações dos nomes das regiões biogeográficas são: Afro=Afrotrópico; 

Aust=Austrálasia; Indo=Indo-Malásia; Neoa=Neoártico; Neot=Neotrópico; Pale=Paleoártico e 

Ocea=Oceania. 

Distribuição 
Nativa 

Afro 

(%) 

Aust  

(%) 

Indo 

(%) 

Neoa 

(%) 

Neot  

(%) 

Pale  

(%) 

Ocea  

(%) 

Total 

Afrotrópico 0 11,35 15,03 19,02 6,75 19,02 28,83 326 

Australásia 0 0 0 0 0 100 0 2 

Indo-Malásia 14,75 6,28 0 13,39 22,68 25,96 16,94 366 

Neoártico 4,90 6,29 10,96 0 37,06 34,94 5,83 429 

Neotrópico 9,06 16,20 17,07 29,62 0 14,46 13,59 574 

Paleoártico 22,60 8,68 29,68 19,41 15,98 0 3,65 438 

Total 267 177 324 366 334 400 275 2135 
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O resultado do χ2 com trinta graus de liberdade mostra que existe diferença no 

estabelecimento, porém não nos mostra onde está essa diferença (Zar 1999). Dessa forma, 

efetuamos a quebra dos graus de liberdade definindo a priori a semelhança climática entre 

as regiões biogeográficas como critério de agrupamento. Dessa forma, formanos o grupo de 

climas tropicais (Afrotrópico, Indo-Malásia e Oceania) e climas temperados (Australásia, 

Neoártico e Paleoártico) e novamente efetuamos testes de χ2. Existindo significância nos 

testes, continuamos diminuindo os graus de liberdade do χ2 e agrupamos as regiões pelo 

critério de menor distância geográfica.  

Os testes de qui-quadrado entre as regiões tropicais confirmam a tendência de 

maiores estabelecimentos de espécies exóticas dentro das regiões biogeográficas nativas, 

exceção à Oceania que possui grande número de registros de estabelecimentos de 

espécies nativas do Neotrópico (χ2= 132,6; GL=6; p<0,001 Tabela 5). Ao agrupar as regiões 

Indo-Malásia e Oceania podemos notar ainda a manutenção da tendência das espécies se 

estabelecerem em maior freqüência em suas regiões biogeográficas nativas, mas exceção 

das espécies nativas da região Indo-Malásia que apresentam grande freqüência de registros 

de estabelecimento no Neotrópico (χ2= 89,2; GL=4, p<0,001 Tabela 6). Finalmente, aos 

agruparmos os “velhos” trópicos e fazermos uma comparação com o Neotrópico podemos 

notar que existe diferença das espécies estabelecidas uma diferença significativa na 

freqüência de estabelecimento das espécies (χ2= 8,23; GL=2, p=0,16). As espécies do 

Neotrópico passam a apresentam uma maior freqüência de estabelecimento nas regiões 

dos velhos trópicos enquanto as espécies nativas dessa região possuem maiores 

freqüências de estabelecimento dentro da região (Tabelas 8). 
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Tabela 5: Teste sobre a distribuição de peixes exóticos estabelecidos entre as diferentes 

regiões biogeográficas com clima tropical (χ 2= 132,6; GL=6, p<0,001;). 

Distribuição 

Nativa 

Afrotrópico 

 (%) 

Indo-Malásia  

(%) 

Neotrópico 

(%) 

Oceania 

(%) 

Total 

Afrotrópico 32,52 18,55 39,28 9,649 415 

Indo-Malásia 10,15 52,79 27,92 9,14 197 

Neotrópico 14,34 27,55 32,83 25,82 265 

Total 193 254 305 125 877 

 

Tabela 6: Teste sobre a distribuição de peixes exóticos estabelecidos entre as diferentes 

regiões biogeográficas com clima tropical. As regiões Indo-Malásia e Oceania (Indo_Oce) 

agrupados pelo critério de distância geográfica (χ 2= 89,2; GL=4, p<0,001). 

Distribuição 

Nativa 

Afrotrópico 

(%) 

Indo_Oce 

(%) 

Neotrópico 

(%) 

Total 

Afrotrópico 32,53 39,28 28,19 415 

Indo-Malásia* 14,34 32,83 52,83 265 

Neotrópico 10,15 27,92 61,93 197 

Total 193 305 379 877 

 

* Não foi registrada nenhuma espécie de peixe de água doce nativo na Oceania estabelecido em 

qualquer outra região biogeográfica. 
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Tabela 7: Teste sobre a distribuição de peixes exóticos estabelecidos entre as diferentes 

regiões biogeográficas com clima tropical. As regiões Afrotrópico, Indo-Malásia e Oceania 

(Afro_Indo_Oce) foram agrupadas pelo critério de distância geográfica (χ 2= 8,23; GL=2, 

p=0,16). 

Distribuição 

Nativa 

Afro_Indo_Oce 

(%) 

Neotrópico 

(%) 

Total 

Afrotrópico 60,72 39,28 415 

Indo-Malásia 70,08 29,92 107 

Neotrópico 67,17 32,83 265 

Total 572 305 877 

  

Tabela 8: Teste sobre a distribuição de peixes exóticos estabelecidos entre as diferentes 

regiões biogeográficas com clima tropical. As regiões Afrotrópico, Indo-Malásia e Oceania 

(Afro_Indo_Oce) foram agrupadas pelo critério de distância geográfica (χ 2= 8,23; GL=2; 

p=0,16). 

Distribuição 

Nativa 

Afro_Indo_Oce 

(%) 

Neotrópico 

(%) 

Total 

Afro-Indo 64,38 35,62 612 

Neotrópico 67,17 32,83 265 

Total 572 305 877 

 

Nas regiões biogeográficas com clima predominantemente temperado, excluindo a 

espécies nativas da Australásia podemos notar que as espécies nativas do Neoártico se 

estabelecem preferencialmente no Paleoártico, enquanto as espécies desta região se 
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estabelecem nela mesma (χ2= 4,38; GL=4; p=0,35; Tabela 9). A Australásia é região com 

grande freqüência de estabelecimentos de espécies do Neoártico e Paleoártico. Excluindo 

das análises a região da Australásia, podemos observar a predominância dos mesmos 

padrões, com maiores estabelecimentos das espécies no Neártico no Paleoártico (χ 2= 2,26; 

p=0,13; GL=2; Tabela 9). 

Tabela 9: Teste sobre a distribuição de peixes exóticos estabelecidos entre as diferentes 

regiões biogeográficas com clima temperado (χ 2= 4,38; GL=4, p=0,35). 

Distribuição 

Nativa 

Australásia  

(%) 

Neoártico 

(%) 

Paleoártico 

(%) 

Total 

Australásia 0 0 100 2 

Neoártico 74,7 17,59 7,71 415 

Paleoártico 79,57 14,65 5,78 744 

Total 75 182 904 1161 

 

Não encontramos nenhuma evidência de estruturação filogenética. Esperávamos 

que as a freqüência existisse uma estruturação filogenética nos de estabelecimentos e com 

maiores freqüências de estabelecimentos de espécies basais nos trópicos e famílias 

derivadas em regiões temperadas. Para regiões temperados não apresentou nenhuma 

relação entre os estabelecimentos de espécies basais e espécies derivadas (χ2=1,218; 

GL=1; p =0,27, Figura 3A); as regiões tropicais também apresentou resultados similares (χ 

2=0,32; GL=1; p =0,57; Figura 3B). 
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Figura 3: Relação entre a distância filogenética e presença em regiões de espécies exóticas 

estabelecidas nas regiões temperadas (A) e em regiões tropicais (B).  
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As famílias Cichlidae e Cyprinidae são as famílias com o maior número de espécies 

estabelecidas o que pode indicar uma seleção em relação às espécies que estão sendo 

introduzidas; porém essas mesmas famílias são as que apresentam os maiores números de 

espécies dentro dos Actionopterygii, com 1.350 e 2.420 espécies, respectivamente (Nelson 

2006), o que faz com essa grande representatividade seja devido simplesmente ao grande 

número de espécies dessas famílias. Dessa forma, efetuamos mais duas análises de qui-

quadrado para avaliar se a grande representatividade dessas famílias se deve simplesmente 

ao acaso. Os resultados indicam que o número que Cichlideos (χ 2= 26,38; GL=1; p<0,001) e 

Cyprinideos (χ 2= 12,07; GL=1; p<0,001) exóticos estabelecidos não é devido somente à 

riqueza da família, portanto uma forte tendência de introdução e estabelecimento de 

espécies dessas famílias.   

Seguindo esse mesmo raciocínio, efetuamos novos testes e avaliamos a posteriori a 

freqüência dessas famílias nas diferentes regiões biogeográficas. A freqüência de 

estabelecimento maior dos ciclídeos é maior na regiões Indo-Malásia e Neoártico, fora dos 

centros de irradiação adaptativa, já os cyprimideos se estabeleceram com maior freqüência 

nas regiões Indo-Malásia e Paleoártico, regiões que possuem grande riqueza dessas 

famílias (Tabela 11). Merece menção que muitas espécies exóticas nativas do Indo-Malásia 

e do Neotrópico, regiões predominantemente tropicais, se estabeleceram com maior 

freqüência no Paleoártico e Neoártico, respectivamente, regiões predominantemente de 

climas temperados.  
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Tabela 11: Teste sobre a distribuição de peixes exóticos estabelecidos das famílias 

Cichlidae e Cyprinidae nas diferentes regiões biogeográficas (χ 2= 58,67; GL=24; p<0,001). 

As abreviações dos nomes das regiões biogeográficas são: Afro=Afrotrópico; 

Aust=Austrálasia; Indo=Indo-Malay; Neoa=Neoártico; Neot=Neotrópico; Pale=Paleoártico e 

Ocea=Oceania. 

Distribuição 
Nativa 

Afro 

(%) 

Aust  

(%) 

Indo 

(%) 

Neoa 

(%) 

Neot 
(%) 

Pale  

(%) 

Ocea  

(%) 

Total 

Afrotrópico 13,89 9,72 18,06 26,39 6,94 9,72 15,28 72 

Indo-Malásia 9,09 11,36 22,73 6,82 9,09 34,09 6,82 44 

Neoártico 0 0 0 50,00 33,33 16,67 0 6 

Neotrópico 9,43 11,32 20,75 28,30 11,32 7,55 11,32 53 

Paleoártico 7,61 7,61 18,48 9,78 15,22 39,13 2,17 92 

Total 25 26 51 49 31 63 22 267 

    

Do mesmo modo que o resultado do qui-quadrado que avaliou a freqüência de 

estabelecimentos nas diferentes regiões biogeográficas, um teste de qui-quadrado com vinte 

quatro graus de liberdade mostra que existe diferença no estabelecimento, porém não 

aponta onde está essa diferença (Zar 1999). As famílias Cichlidae e Cyprinidae possuem 

centros de irradiação de espécies distintos. O primeiro possui o maior número de espécies 

no Neotrópico e Afrotrópico; enquanto os Cyprinideos possuem maiores riquezas no 

Paleoártico e Indo-Malásia (Nelson 2006). Dessa forma, agrupamos nossos dados seguindo 

esse critério. Os resultados mostram que os Ciclídeos se estabelecem preferencialmente em 

regiões que não correspondem ao centro de irradiação evolutiva das espécies. Já os 

Cyprinideos se estabelecem com maior freqüência no Paleoártico e no Indo-Malásia, regiões 

correspondentes aos “centros” de irradiação evolutiva das dessa família (Tabela 12). 

 

 



33 

 

 

Tabela 12: Teste sobre a distribuição de peixes exóticos estabelecidos das famílias 

Cichlidae e Cyprinidae nas diferentes regiões biogeográficas, agrupando-se a distribuição 

nativa pelo critério de centro de irradiação adaptativa das famílias (χ 2= 46,83; GL=6; 

p<0,001). As abreviações das nomes das eco regiões são: Afro=Afrotrópico; 

Aust=Australásia; Indo=Indo-Malay; Neoa=Neoártico; Neot=Neotrópico; Pale=Paleoártico e 

Ocea=Oceania 

 

Distribuição 

Nativa 

Afro 

(%) 

Aust  

(%) 

Indo 

(%) 

Neoa 

(%) 

Neot  

(%) 

Pale  

(%) 

Ocea  

(%) 

Total 

Afro_Neot 12,10 10,48 19,35 26,62 8,87 8,87 13,71 124 

Indo_Paleo 7,91 8,63 19,42 10,08 12,95 37,41 3,60 138 

Total 25 49 22 26 51 31 63 262 

 

5 DISCUSSÃO 

5.1 Conservação de nicho e invasões biológicas 

 

A Conservação Filogenética de Nicho é um importante fator que influencia diversos 

processos naturais como a estruturação de comunidades, a seleção de habitats por 

espécies, os padrões biogeográficos e as características comportamentais das espécies 

(Prinzing et al. 2001, Wiens & Graham 2005, Lovette & Hochachka 2006, Hawkins et al. 

2006, Brumfield et al. 2007). No que se refere às invasões biológicas, a conservação de 

nicho é evidenciada pelo fato da semelhança climática ser um importante fator que explica o 

sucesso de estabelecimentos de grupos como aves, mamíferos (Duncan et al. 2001, 

Blackburn & Duncan 2001b, Forsyth et al. 2004). Porém, para a invasão de peixes de água 

doce, essa relação ainda não havia sido demonstrada. Ruensink ( 2005) fez o teste da 
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hipótese de semelhança climática para peixes de água doce, avaliando o sucesso de 

estabelecimento das espécies exóticas em função da distância latitudinal entre a região de 

origem e região não nativa das espécies e não encontrou relação. Apesar do resultado não 

significativo, a autora argumenta que a falta de relação reflete mais o baixo poder preditivo 

das características climáticas do que uma teoria ruim. Nosso estudo mostra justamente o 

padrão oposto: que a semelhança climática é um bom preditor das espécies estabelecidas, 

evidenciando que os peixes exóticos se estabelecem em grande parte das vezes em regiões 

com características climáticas similares ao ambiente nativo. 

Vale ressaltar que há peixes de ambientes temperados que se estabelecem em 

regiões com climas predominantemente tropicais e espécies tropicais que se estabelecem 

em ambientes temperados (30,23% e 32,35%, respectivamente). Nesse caso, as espécies 

tropicais e subtropicais podem estar se estabelecendo nas zonas marginais das regiões 

biogeográficas de clima temperado ou em condições ambientais muito particulares, onde o 

clima é mais quente e possibilita os estabelecimentos. Como exemplo, podemos citar o 

sucesso de estabelecimento de Gambusia holbrooki em regiões marginais no Paleoártico 

(Copp et al. 2005), Poecilia reticulata em fontes termais na Espanha (Alcaraz et al. 2005) e 

Piractus mesopotamicus e Xiphophorus hellerii, que se estabeleceram em baixas 

abundâncias em Israel (Roll et al. 2007). No Neoártico, também encontramos a mesma 

configuração de espécies tropicais ocupando habitats marginais, como o estabelecimento do 

Cichla ocellaris no estado da Flórida (Shafland 1999). Já a Australásia possui a presença 

tanto de espécies exóticas de peixes de clima temperado e espécies tropicais em regiões 

mais quentes como o continente (Olden et al. 2007). Em contrapartida, há espécies de 

climas temperados que também se estabelecem em ambientes tropicais. Essas espécies 

estão sendo introduzidas e se estabelecem em regiões com características climáticas mais 

amenas, similares aos ambientes temperados, como o estabelecimento da Salmo trutta em 

lagos de altitude na Bolívia (Hall & Mills 2000) e Oncorhynchus mykiss em rios de regiões de 

altitude no Brasil e lagos e altitude nos Andes (Magalhães et al. 2002, Aguilera et al. 2006). 



35 

 

 

Portanto, modelos prediditivos que visem definir áreas suceptíveis a estabelecimento de 

espécies exóticas devem incluir variáveis climáticas e espaciais de resoluções finas, uma 

vez que indenpendente da origem tropical ou temperada, certas espécies conseguem se 

estabelecer em regiões muito restritas dentro de climas distintos de sua região de origem. 

Apesar de não conter a maior diversidade de peixes de água doce, o Paleoártico é a 

região que possui o maior número de peixes estabelecidos em outras regiões. Essa 

seletividade geográfica corrobora a hipótese de imperialismo ecológico proposta por Crosby 

(1993). De acordo com essa hipótese, a predominância de espécies exóticas do Paleoártico 

em outros ambientes é devido a dois motivos: i) as espécies euroasianas (Paleoártico) 

coevoluíram com os homens e passaram a ter uma íntima relação e ii) essas espécies foram 

amplamente dispersas durante o período de imperialismo europeu no período 900 a 1900 e 

com isso se estabeleceram em diversas partes do mundo, principalmente em regiões de 

clima predominantemente temperado com o Neoártico e a Australásia, principais locais de 

colônias de povoamento européias.  

A associação entre o sucesso de estabelecimento de espécies exóticas e o homem é 

mostrada por vários que explicitam que as ações antrópicas aumentam a pressão de 

propágulos e os distúrbios no ambiente, dois fatores apontados como os principais 

responsáveis pelo sucesso de estabelecimento (Jeschke & Strayer 2006, Mckinney 2006, 

Stohlgren et al. 2006). No caso de peixes exóticos, vários são os estudos que mostram que 

a afiliação com humanos é o principal responsável pelo sucesso de estabelecimento de 

peixes exóticos (Duggan et al. 2006, Jeschke & Strayer 2006, Rahel 2007). A título de 

curiosidade, temos o exemplo do Paleoártico que apresenta uma longa história de 

introduções, que remetem a períodos de 6000 anos AC (Copp et al. 2005). A carpa comum 

(Cyprinus carpio) foi amplamente introduzida na Europa Ocidental pelos romanos e depois, 

já na idade média, pelos monges na região central da Europa, justificando até campanhas 
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militares de Reis Cristãos para seqüestros de monges cistercienses que dominavam as 

técnicas de cultivo e reprodução desses peixes (Balon 1995). 

 A semelhança climática e a maior pressão de propágulos são considerados os 

fatores principais para o estabelecimento de espécies exóticas dentro da região 

biogeográfica onde são consideradas nativas (Duncan et al. 2003, Forsyth et al. 2004, 

Lockwood et al. 2005, Colautti et al. 2006). Dentro da mesma região biogeográfica há uma 

maior homogeneidade climática, que aumenta as chances do estabelecimento das espécies, 

pois estas já estariam pré-adaptadas às condições locais, como mostrado por estudos com 

pássaros invasores do mundo (Blackburn & Duncan 2001a). Já em relação à pressão de 

propágulos, as introduções dentro da mesma região biogeográfica facilitam o aumento do 

número de indivíduos introduzidos e a freqüência de eventos de introdução, este último 

apontado como de grande importância para o sucesso de estabelecimento por aumentar a 

variabilidade genética das populações invasoras (Suarez & Tsutsui 2007). 

5.2 Biogeografia das invasões biológicas 

Quando agrupamos as regiões biogeográficas por semelhança climática e 

analisamos dentro de cada grupo chegamos a resultados interessantes. As espécies 

estabelecidas nas regiões tropicais (Afrotrópico, Indo-Malásia, Neotrópico e Oceania) 

diferem entre elas quanto ao conjunto de espécies exóticas estabelecidas. Já nos ambientes 

temperados (Neoártico, Paleoártico e Australásia) não diferem entre si possuindo o mesmo 

pool de espécies exóticas. Como possível explicação, podemos utilizar a mesma linha de 

raciocínio usada para explicar a expansão mais rápida da agricultura nas regiões 

temperadas do que nas tropicais (Diamond 1997). Existe uma diferença marcante entre os 

eixos de orientação da América e da África, predominantemente norte-sul, e da Eurásia que 

é leste-oeste. Essa orientação da Eurásia confere menores diferenças latitudinais, que por 

sua vez, determina padrões similares de clima (temperatura e fotoperíodo). Dessa forma, a 
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domesticação de plantas que na Eurásia se deu principalmente na região do “crescente 

fértil” (atual oriente médio), pode rapidamente se expandir para outras regiões da Eurásia. 

Tal teoria é corroborada por estudos genéticos que mostram que a maioria dos cultivares 

nativos da eurásia possui características moleculares que evidenciam que essas são 

originadas de uma única variedade selvagem e poucos eventos de domesticação. Já nas 

Américas e na África, a orientação norte sul confere maior variedade de climas nessas 

regiões. Dessa forma, as espécies domesticadas em determinados locais dificilmente se 

adaptariam em regiões com climas diferentes ou demorariam mais tempo num processo de 

aclimatação ou adaptação, o que determinara um menor fluxo de fauna e flora cultiváveis 

nas regiões tropicais. Por conseguinte, as plantas e animais domesticados em regiões 

tropicais devem ser basicamente constituídos de pools locais de flora e fauna, ou vários 

eventos independentes de domestificação da mesma espécie.  

Aliado a isso, baseado numa simples visualização do mapa do mundo ou de um 

globo terrestre, pode-se notar que as regiões biogeográficas de climas tropicais são mais 

distantes entre si, quando comparamos outras regiões de clima temperado. Mas como 

essas observações podem ser utilizadas para explicar os resultados encontrados? Se 

considerarmos que o principal fator motivante para introdução de peixes exóticos é o cultivo, 

seja para produção de alimento ou aquariofilia (Duggan et al. 2006, Rahel 2007, Copp et al. 

2007), o mesmo fenômeno pode ter ocorrido com a introdução de peixes e explica o atual 

quadro de estabelecimentos. Nas regiões temperadas a maior conectividade, aliada a 

semelhança climática, possibilita um maior intercâmbio, uma maior pressão de propágulos, 

maiores sucessos de estabelecimento e, conseqüentemente, similaridade entre as faunas 

estabelecidas nessas regiões. Guo (2006) mostra que há também grande similaridade entre 

as floras exóticas estabelecidas no Neoártico e no Paleoártico e aponta a semelhança 

climática, o intenso intercâmbio de flora devido as atividades humanas como um dos 

principais fatores responsáveis por tal configuração. Já nas regiões biogeográficas tropicais, 

o maior isolamento inibe o transporte e, conseqüentemente, a pressão de propágulos; 
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assim, as espécies de peixes exóticas estabelecidas nessas regiões provavelmente são 

espécies encontradas no pool dessas regiões. Essa argumentação é corroborada pelo 

resultado que mostra a maior freqüência de estabelecimentos de espécies exóticas nas 

regiões biogeográficas que são classificadas como nativas.  

À medida que agrupamos os ambientes segundo o critério de proximidade geográfica 

podemos observar que as espécies do Neotrópico se estabelecem preferencialmente nos 

“velhos trópicos” (Afrotropico e Indo-Malásia); já espécies nativas dos velhos trópicos se 

estabelecem preferencialmente dentro dessas regiões. Esse resultado contrastante pode ser 

um indicativo de Hipótese de Naturalização de Darwin. O “pool” de espécies exóticas nativas 

do Neotrópico é constituído principalmente de Perciformes (especialmente Cichlidae) e 

Cyprinodontiformes (especialmente Poecilidae), essa diferenciação pode possibilitar o maior 

sucesso nos estabelecimentos, que de acordo com a Hipótese de Naturalização de Darwin, 

é gerada pela menor presença de inimigos naturais e/ou pela possibilidade da utilização de 

recursos não explorados. Mas se isso é verdade, esperaríamos o maior sucesso de 

espécies dos velhos trópicos no Neotrópico, o que não acontece. Qual é a explicação? 

Certamente mecanismos de natureza biológica podem gerar esse padrão. Características 

como cuidado parental, comportamentos agressivos e pequenos tamanhos corporais são 

apontados como principais fatores associados ao sucesso de estabelecimento (Lodge 1993, 

Holway & Suarez 1999, Ruensink 2005). Os ciclídeos e os poecílideos possuem essas três 

características em suas espécies e certamente conferem o maior sucesso de 

estabelecimento em locais com comunidades dominadas por outras ordens, como ocorre 

nos velhos trópicos. Além disso, esses mesmos comportamentos podem inibir o sucesso 

das espécies dos velhos trópicos em comunidades onde são as principais representantes.  

A maior freqüência de estabelecimentos de espécies no Neoártico e no Paleoártico 

vai de encontro aos resultados encontrados por Jenske (2006). Tal resultado, pode ser 

explicado pela organização espacial das informações. Por exemplo, um estabelecimento de 
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uma espécie do Neoártico pode ser registrado em vários países do Paleoártico já uma 

espécie do Paleoártico quando introduzidas no Neoártico só se estabelecem em três 

unidades territoriais potenciais Canadá, Estados Unidos e México. Uma vez que a variável 

do estudo foi o número de registros de estabelecimento, tal configuração pode criar 

interferência nas análises e confundir as interpretações. Há também uma explicação 

ecológica para o resultado. A hipótese de resistência à invasão prediz a relação inversa 

entre riqueza de comunidade local e sucesso de invasão (Elton 1958). Maiores riquezas das 

comunidades locais e menores freqüências de distúrbio gerariam menores possibilidades de 

papéis funcionais não ocupados e maior competição por recurso, o que diminuiria o sucesso 

de invasão do sistema (Kennedy et al. 2002, Jeschke & Strayer 2005). Oberdorff et al ( 

1997) mostra que a riqueza da ictiofauna nativa da América do Norte (Neoártico) é maior do 

que da Europa Ocidental (parte do Paleoártico) e argumenta que essa diferença é devido a 

orientação norte-sul das bacias do Neoártico, o que  permitiria a existência de refúgios 

durante as glaciações e recolonização nos períodos inter glaciais. Contudo, há estudos 

argumentando que processos históricos explicam uma parte muito pequena de riqueza e 

que fatores ecológicos atuais, o tamanho do sistema de drenagem (relação espécie área) e 

a disponibilidade de energia seriam os principais fatores que explicariam a riqueza 

(Oberdorff et al. 1997, Guégan et al. 1998). A mesma relação entre diversidade e 

invasibilidade foi mostrada por Guo (2006), mas para plantas exóticas, entre a América do 

Norte e leste da Ásia.  

A Europa Ocidental é uma pequena parte do Paleoártico, assim a riqueza da 

ictiofauna da região é subestimada. Comparando valores absolutos de riqueza da ictiofauna 

entre as duas regiões, excluindo estados nacionais que possuem terras dentro de duas 

classificações biogeográficas como China e México, podemos notar que a riqueza de 

espécies de peixes de água doce do Paleoártico é maior do que Neoártico (1027 e 885 

espécies, respectivamente). Sob esse aspecto, o mesmo resultado pode indicar uma 

relação positiva entre riqueza e diversidade em grandes escalas (Stohlgren et al. 2003, 
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Chown et al. 2005, Stohlgren et al. 2006). De acordo com essa teoria, as maiores riquezas 

de espécies seriam um indicativo de maior heterogeneidade ambiental, e com isso 

ambientes propícios a várias espécies. Porém, há uma grande homogeneidade natural e 

limitação de energia na maior parte do Paleoártico (Hawkins et al. 2003) e estudos 

demonstram que o principal limitante da riqueza de espécies de peixes de água doce é a 

energia (Guégan et al. 1998). A conjunção dessas duas informações nos faz acreditar mais 

numa relação inversa entre riqueza e invasibilidade. Diante de tantas possibilidades, o 

estudo de padrões biogeográficos e macroecológicos de peixes de água doce devem ser 

incentivados. 

A Australásia e Oceania apresentam um grande número de estabelecimentos de 

espécies de outras regiões, mas quase não possuem espécies de peixes estabelecidos em 

outros locais. Isso pode ser reflexo de fatores ligados à colonização e ao isolamento das 

comunidades locais, pois comunidades isoladas são mais facilmente invasíveis devido à 

possibilidade de papeis funcionais não ocupados (Lonsdale 1999, Chown et al. 2005). Isso 

pode explicar porque nas comunidades invadidas dessas regiões há, muitas vezes, um 

acréscimo da riqueza de espécies e pouca extinção de espécies locais (Sax & Gaines 

2003).  

 

5.3 Estruturação filogenética das invasões 

No que se refere à construção da supertree dos Actionopterygii, será que o nível de 

resolução da filogenia em famílias é válido para o estudo de conservação de nicho, uma vez 

que nicho é uma característica inerente à espécie? A definição desse nível de resolução se 

deve a dois motivos: i) não existir uma filogenia dos Actinopterygii como melhor nível de 

resolução; ii) a resolução de família poder conservar muita da informação dos gêneros, mas 

para plantas (Prinzing et al. 2001). Ruesink (2005) mostrou que a variação de tamanho 
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corporal dentro das famílias de peixes exóticos introduzidos, é menor do que variação de 

tamanhos entre as famílias. Se tamanho corporal é um bom preditor das características 

ecológicas das espécies e conseqüentemente do nicho (Peters 1983), podemos assumir 

que o nível de resolução de famílias conserva a informação das características do nicho das 

espécies constituintes. Mas, estudos que visem a melhoria da resolução filogenética nos 

actinopterygii, principalmente com construção de filogenias calibradas em tempo de 

divergência entre os clados e dentro dos clados devem ser incentivados para a melhoria dos 

estudos com métodos comparativos.  

É evidente que há uma seletividade em relação às famílias de peixes que estão 

sendo introduzidas e se tornaram estabelecidas, com predominância das famílias Cyprinidae 

e Cichlidae. Das 233 espécies introduzidos atualmente, somente oito são amplamente 

introduzidas, dessa  quatro são cyprinideos e uma é um ciclídeos (Rahel 2007). Essa 

seletividade de introdução e estabelecimento é mostrada por vários estudos e para diversos 

grupos de organismos (Lockwood 1999, Blackburn & Duncan 2001a, Duncan et al. 2003, 

Cassey et al. 2004, Alcaraz et al. 2005, Ruensink 2005, Blackburn & Cassey 2007). No caso 

de peixes, essa seletividade está refletindo o uso humano uma vez que famílias como 

Cichlidae, Cyprinidae, Salmonidae, Poecilidae são muito usadas em produção e por isso 

amplamente introduzidas. Aliado a esse aspecto, fatores biológicos também são 

determinantes para o sucesso de estabelecimento, em especial o cuidado parental (Latini & 

Pretere 2004, Drake 2007). As famílias Cichlidae, Poecilidae, Cyprinidae, possuem espécies 

que apresentam cuidado parental (Wisenden 1999, Mank et al. 2005, Ah-King et al. 2005) o 

que pode ter influenciado decisivamente no sucesso de estabelecimento desses grupos e na 

sua grande representatividade no pool de peixes exóticos estabelecidos. 

Estudos já mostraram que há um gradiente latitudinal de espécies exóticas 

apontando que fatores humanos e ambientais são responsáveis por essa estruturação (Sax 

2001, Stohlgren et al. 2005). Porém, os estabelecimentos de peixes exóticos não encontram 
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nenhum sinal de estruturação filogenética que indique um possível gradiente evolutivo de 

diversidade. Se considerarmos que esses estabelecimentos são eventos de recentes de 

ocupação de um novo ambiente, podemos inferir que processos ecológicos atuais 

determinam o sucesso de estabelecimento e não fatores históricos. Famílias classificadas 

como basais são como Acipenseridae e Polydontidade são encontradas exclusivamente em 

ambientes temperados e famílias consideradas derivadas como Poecilidae e Rivulidae são 

de origem tropical e há casos de famílias que ocupam tanto ambientes tropicais como 

temperados. Dessa forma, certamente uma filogenia em nível de família não uma resolução 

que consiga captar as mudanças que ocorreram em níveis mais refinados de gêneros ou 

espécies. Não estou fazendo uma defesa a uma hipótese morta, mas incentivando o uso de 

métodos comparativos, para entendermos, por exemplo como foi a irradiação de famílias de 

peixes que atualmente ocupam tanto ambientes temperados e tropicais, com grande 

distribuições, fator este apontado como uma característica que confere sucesso de invasão 

a muitas espécies (Duncan et al. 2003, Blackburn & Cassey 2007). Fora isso, o padrão de 

gradiente latitudinal, provavelmente não é gerado por um único fator seja ele de natureza 

histórica, de área, ou energia, mas sim da combinação desses, que atuam sinergicamente e 

têm influências distintas, dependendo do grupo de organismos estudado. 

Fica a pergunta: os exóticos são bons modelos de estudos ecológicos e 

biogeográficos? Em alguns aspectos sim, pois permitem avaliarmos os fatores ecológicos 

responsáveis pela estruturação de populações e comunidades, determinar os a importância 

dos fatores abióticos na determinação das distribuições das espécies e testar padrões 

biogeográficos históricos que até o momento são baseados em premissas e narrativas 

históricas. Por exemplo, Briggs (2005) argumenta que a origem dos Ostariophisy na América 

do Sul e a dispersão diferenciada e tempo de surgimento para explicar os padrões de 

distribuição de riqueza das famílias desse grupo, sugerindo que a grande irradiação dos 

Characiformes e a incompatibilidade ecológica com os Cypriniformes levou a exclusão do 

último nesse continente, o que não ocorreu na região Índica onde os Characiformes não 
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conseguiram chegar. Dessa forma, o estudo de sucesso de estabelecimentos desses 

grupos nas diferentes regiões pode possibilitar testar se os Characiformes são melhor 

competidores que o Cypriniformes. 

Porém, o uso desses “modelos” deve ser feito com ressalvas uma vez que diversos 

fatores tendenciam o estabelecimento de espécies exóticas. Um deles é a forte influência 

humana, a ponto de estudos mostrarem que fatores de natureza econômica explicam mais o 

sucesso de invasão de alguns grupos que fatores ambientais (Taylor & Irwin 2004,Thuiller et 

al. 2006). Além disso, muitas características que assumimos estar relacionadas ao sucesso 

de invasão podem ser de fato devido ao efeito antrópico, que seleciona características 

desejáveis ao seu uso e manejo, e com isso resultar em correlações espúrias entre o 

sucesso de estabelecimento e características das espécies (Colautti et al. 2006). Por 

exemplo, há seleção por parte de nossa parte por flores de corolas grandes, contudo essa 

seleção diferenciada pode levar a erroneamente correlacionar corolas grandes a maior 

sucesso de estabelecimento, contudo essa interpretação é errada, pois não são fatores 

ecológicos que determinam o maior tamanho de corolas. 

Dessa forma, modelos preditivos que possuem o intuito de avaliar o possível 

potencial invasor de peixes necessariamente têm que incluir fatores intrínsecos e 

extrínsecos as espécies, principalmente destacando fatores relacionados à condição 

climática da região nativa, pressão de propágulos, distúrbios no ambiente, uso humano e 

características biológicas como cuidado parental e tamanho corporal das species 
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APÊNDICE A 

 Topologia da Supertree das famílias de Actinopterygii utilizadas neste estudo. As 

quatro primeiras famílias constituem grupos externos da classe Sarcopterygii 
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Latimeridae

Ceratodontidae

Lepidosirenidae

Protopteridae

Polypteridae

Acipenseridae

Polydontidae

Lepidosteidae

Amiidae

Hiodontidae

Notopteridae

Mormyridae

Pantodontidae

Osteoglossidae

Arapaimidae

Elopidae

Megalopidae

Albulidae

Halosauridae

Notancanthidae

Eurypharyngidae

Saccopharyngidae

Muraenidae

Serrivomeridae

Chlopsidae

Moringuidae

Nemichthyidae

Anguillidae

Ophichthiade

Muraenosocidae

Nettastomidae

Congridae
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Alepocephalidae

Playttrocidae

Engraulidae

Clupeidae

Gonorhynchidae

Chanidae

Cyprinidae

Gyrinocheilidae

Castotomidae

Balitoridae

Cobitidae

Gymnotidae

Hypopomidae

Rhamphichyidae

Sternopygidae

Apteronotidae

Citharinidae

Characidae

Alestidae

Lebiasinidae

Erythrinidae

Hepsetidae

Hemiodontidae

Prochilodidae

Curimatidae

Parondontidae

Anostomidae

Gasteropelecidae
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Diplomystidae

Loricariidae

Callichthydae

Trichomycteridae

Nematogenysidae

Amblycipitadae

Asphredinidae

Ictaluridae

Ariidae 

Pangasiidae

Mochokidae

Auchenipteridae

Doradidae

Siluridae

Malapturidae

Clariidae

Heteropneusitidae

Chacidae

Plotosidae

Schilbeidae

Pimelodidae
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Salmonidae

Umbridae

Esocidae

Argentidae

Opisthiproctidae

Microstomatidae

Bathylagidae

Galaxiidae

Retropinnidae

Osmeridae

Plecoglossidae

Salangidae

Sternoptychidae

Gonostomatidae

Stomiidae

Aulopidae

Synodontidae

Notosudidae

Giganturidae

Chlorophthalmidae

Parelepididae

Alepisauridae

Anotopteridae

Scopelarchidae

Evermannellidae
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Myctophidae

Neoscopelidae

Ateleopodidae

Veliferidae

Lampridae

Lophotidae

Regalecidae

Trachypterida

Radiicephalidae

Stylephoridae

Polymixiidae

Percopsidae

Aphredoderidae

Parazenidae

Macrurocyttidae

Zeidae

Oreosomatidae

Phycidae 

Merlucciidae

Gadidae

Lotidae

Macrouridae

Bregmacerotidae

Moridae

Diretmidae

Anamalopidae

Monocetridae

Trachichthyidae

Anoplogastridae
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Holocentridae

Mirapinnidae

Melamphaeidae

Berycidae

Cetomimisae

Rondeletidae

Bythitidae

Ophidiidae

Carapidae

Dactylopteridae

Gobiidae

Eleotridae

Rhyacichthyidae

Scomberidae

Centrolophidae

Stromateidae

Percidae

Bovichthidae

Channichthyidae

Notothenidae

Cichlidae

Acanthuridae

Labridae

Scaridae
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Triglidae

Scorpaenidae

Sebastidae

Trichodontidae

Cottidae

Gasterosteidae

Hypotychidae

Aulorhynchidae

Pholidae

Zoarchidae

Emmelichthyidae

Lutjanidae

Lophiidae

Antennariidae

Ogcocephalidae

Ceratiidae

Chaunacidae

Caulophrynidae

Melanocetidae

Caproidae

Sparidae

Triacanthidae

Ostraciidae

Monacanthiade

Balistidae

Triodontidae

Molidae

Diodontidae

Tetraodontidae
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Menidae

Polymenidae

Sphraenidae

Psettodidae

Bothidae

Cynoglossidae

Soleidae

Paralichthyidae

Pleuronectidae

Carangidae

Ambassidae

Centropomidae

Mastacembelidae

Symbranchidae

Anabantidae

Helastomatidae

Osphoromenidae

Indostomidae

Aulostomidae

Fistulariidae

Rhamphosidae

Solenostimidae

Syngnathidae

Centriscidae

Macrorhamphosidae

Página 66Página 52 



52 

 

 

 



53 

 

 

 

 

Mugilidae

Gobiesocidae

Blenniidae

Clinniidae

Trypterygidae

Notocheiridae

Bedotiidae

Melanotaenidae

Atherinidae

Atherinopsidae

Telmatherinidae

Pseudomugilidae

Phallostethidae

Adrianichthyidae

Exocoetidae

Hemirhamphidae

Belonidae

Scomberosocidae

Rivulidae

Aplocheilidae

Cyprinodontidae

Anablepidae

Poecilidae

Fundilidae

Profundulidae

Goodeidae
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APÊNDICE B 

Referências utilizadas para construir a Supertree informal das relações filogenéticas 

entre as famílias de Actiopterygii. 

Calcagnotto D., Schaefer S.A. & DeSalle R. (2005) Relationships among characiform fishes 
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Chen W.-J., Bonillo C. & Lecointre G. (2003) Repeatability of clades as a criterion of 
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Dyer, B. S. (1998). Phylogenetic syystematics and historical biogeography of the neotropical 
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Neotropical Fishes (eds Malabarba, L. R; R. P. Reis; R.P. Vari; Z.M.S. Lucena & C.A.S 

Lucena) 1edn, pp 519-536, Ed: PUCRS, Porto Alegre. 
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Sullivan J.P., Lundberg J.G. & Hardman M. (2006) A phylogenetic analysis of the major 
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