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INTRODUCCION

Entender la diversidad actual de peces continentales requiere integrar
lo mejor posible, la evolucion de sus habitas, es decir, de las redes
hidrogrdficas y lagos. El levantamiento de los Andes y las sucesiones de
incursiones y regresiones marinas, son las principales causas de las
transformaciones de las redes hidrogrdficas en Sudamérica.

Los primeros estudios sugerian que las especies amazdnicas se habian
formado en los refugios forestales del Pleistoceno (Haffer 1969). Sin
rechazar el efecto de los refugios sobre la diferenciaciéon intraespecifica,
recientes estudios en filogenia molecular y filogeografia, demostraron
que la diversificacion especifica en la Amazonia y los grandes eventos
de dispersion de especies serian en general anteriores a las
fluctuaciones climdticas del Pleistoceno (Bermingham & Martin 1998). Sin
embargo, el debate del impacto relativo de los distintos eventos
paleogeogrdficos en la historia biogeogrdfica de la ictiofauna
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amazdnica sigue abierto, puesto que esta historia seria mds compleja a
lo inicialmente propuesto.

Desde hace 10 milliones de anos (MA) el contacto de las cabeceras de
las grandes cuencas hidrograficas crearon probablemente vias de
dispersion y en consecuencia, es posible que una parte de los clados
(lineqjes intraespecificas y grupos de especies) no sean monofiléticos
denfro de una misma cuenca y por ofra parte, que algunos linajes
endémicos de una cuenca sean incluidos en clados recubriendo varias
cabeceras de cuencas contfiguas (hipdtesis hidrolégica; Montoya
Burgos 2003). El levantamiento de los paleocarcos desde 8 MA,
concomitante al de los Andes, debid inducir por especiacién alopdatrica
la formacion de clados hermanos por ambos lados de los arcos
(hipdtesis paleogeogrdfica; Da Silva & Patton 1993, 1998), aun mds la
separacion de los linajes entre la cuenca del Orinoco vy la cuenca del
Amazonas deberia preceder la instauracion de los lingjes en la cuenca
del Amazonas. Al final, la incursidn marina del Mioceno (5-4 MA), y su
posterior regresion, deberian manifestarse por la existencia de clados
profundos diferenciados entre los escudos brasilenos y de las Guyanas
en consecuencia de la especiacién alopdtrica, mientras que las
especies y linajes del llano amazdnico (por debajo de 100 m de altitud,
el nivel de la incursion marina de este periodo) deberian haberse
establecido después de 4 MA (hipdtesis de los museos; Nores 1999).
Estudiamos la evolucién de la ictiofauna amazdnica a través de un
enfoque de biogeografia histérica (Hubert & Renno 2006), utilizando el
modelo de los Characiformes, y un enfoque de filogenia-filogeografia
combinado a la biogeografia, utilizando el modelo de las piranas
(Hubert et al. 2007, 2008).

METODOLOGIA

Biogeografia histérica: evidencia de los eventos de vicarianza y de las
vias de dispersion.

Numerosos inventarios de especies se han iniciado desde hace varios
siglos. Los datos de la biogeografia histérica ademds de los de la
biologia evolutiva deberian mejorar nuestra vision de los fendbmenos
evolutivos. No obstante, es imposible comprender la biogeografia de
todas las especies de pez, debido a la dificultad de acceso a los datos
anfiguos, a la disparidad de los inventarios y a los problemas
sistemdticos. La eleccidon de un grupo representativo de la ictiofauna
sudamericana con una distribuciéon geogrdfica amplia y estructurada,
regularmente revisada por los sistemdticos y suficientemente
inventariada, se imponia. Entre 68 familias de peces teleosteos que
evolucionaron en los rios de Sudameérica, 14 pertenecen al orden
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Characiformes (Reis et al. 2004) y la mayoria de los linajes de este orden
muestra un elevado nivel de endemismo.

Los Characiformes constituyen entonces un modelo de eleccién para el
estudio de la biogeografia histérica de las especies de agua dulce
sudamericanas

Para entender los fendmenos del origen de la especiacion alopdtrica, la
puesta en evidencia de los eventos de vicarianza y dispersion es
esencial. Pues elegimos buscar conjuntamente los eventos de vicarianza
y las vias de dispersién de las especies amazdnicas, probando el efecto
de los eventos paleogeogrdficos, levantamiento de los paleoarcos;
hipdtesis paleogeogrdfica, de los cambios hidromorfoldgicos; hipdtesis
hidrolégica y de las incursiones marinas del Mioceno; hipotesis de los
MUseos.

Un conjunto 49 unidades hidrolégicas operativas fueron definidas por las
cuencas costeras y los grandes afluentes de una misma red en el
continente. Una matriz de presencia (=1) ausencia (=0) de 601 especies
que pertenecen a 14 familias neotropicales de Characiformes fue
compilada. El nombre vy la localizacién de cada una de las especies se
obtuvieron a partir de las Ultimas revisiones publicadas por los
especialistas de los distinfos grupos. Los bancos de datos “fishbase” y
“neodate” (http://neodat.org/) proporcionaron informacion
complementaria a la bibliografia. Con el fin de probar las hipdtesis
relativas a un evento de vicarianza o de dispersidn, los andlisis de
parsimonia y de mdaxima verosimilitud fueron realizadas sobre una matriz
de distribuciéon de los Characiformes en Sudamérica, con el fin de
deducir: 1) las dreas de endemismo 2) los perfiles de distribucion
comunes para las especies que tienen una distribucidén a través varias
dreas de endemismo, 3) las vias de dispersion entre las redes
hidrogrdficas.

Origen y cronologia de los eventos de vicarianza y dispersion: el modelo
piraha

Las separaciones y las conexiones de las redes hidrogrdficas inducen
vicarianza y dispersidén de las especies como se ha visto en el marco de
la biogeografia histérica. En consecuencia; la evolucién de los peces de
agua dulce estd vinculada intimamente a la historia de las redes
hidrogrdficas que la albergan. Puesto que los resultados de la filogenia
(relaciones genéticas entre especies) y de la flogéografia (dentro de las
especies) dependen de la historia de las redes hidrogrdficas y su
orogénesis, los eventos de vicarianza o de dispersién pueden estimarse
por los eventos de las separaciones o anastomosis entre redes
hidrogrdficas, cuando se conocen independientemente y estdn
datados por los hidrogedlogos. En cambio, los eventos de separacion
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de cuenca, captura o anastomosis, pueden datarse con ayuda de un
reloj molecular cuando ésta puede establecerse para especies que
tenian las distribuciones geogrdficas requeridas.

Después del enfoque de biogeografia histérica, la ayuda de los relojes
moleculares y topologias de clados de linajes y de dreas geogrdficas,
nos permiti® comprender mejor la diversificacién de la ictiofauna en
Sudamérica estableciendo al mismo tiempo la cronologia de los
eventos de vicarianza y dispersién a su origen.

Las predicciones de la hipdtesis mencionadas “hidrogeogrdficas”,
“paleogeogrdficas” o “de los museos” pudiendo explicar parte del
origen de la diversificacién especifica de las especies de peces, se
probaron en los modelos Serrasalmus y Pygocenfrus, dos generos de
piranas carnivoras endémicas de Sudamérica y distribuidos en toda su
zona ftropical y sobre los cuales disponiamos de antemano de
informaciones sobre su biogeografia, sistemdtica y genética. En primer
lugar, establecimos la cronologia de la diversificacion de las piranas,
luego integramos la filogenia de las especies y su biogeografia
considerando a la vez los eventos de vicarianza, extincion, dispersiéon y
duplicacion de lingjes para deducir la evolucion de las redes
hidrogrdficas estableciendo cladogramas de dreas segin el método de
andlisis de Brooks et al. (2001).

RESULTADOS Y DISCUSION

El enfoque de biogeografia histérica de los Characiformes permitié
poner de relieve refugios acudticos, vias de dispersién, y suponer el
papel de receptdculo de especies que habria jugado la Amazonia
central después de la regresiones marinas. La radiacién de las piranas
dataria de hace menos de 9 MA, con una diferenciacion especifica
especialmente importante entre el Mioceno tardio y la transicidon
Plioceno-Mioceno. La historiac de las piranas resultaria de la
combinacién compleja entre eventos de vacarianza y de dispersion
(figura 1).

Efecto estructurante de los paleoarcos (hipétesis paleo-geogrdfica)

La historia de las piranas habriac comenzado antes de la formacién
actual del Orinoco, en el sistema protoAmazonas-Orinoco. E
levantamiento del arco de Vaupes que separa las dos cuencas seria
responsable de la formacién de los dos clados Pygocentrus vy
Serrasalmus, tal como se observa por ofra parte en las especies de
Prochilodus de las dos cuencas. Aungue la cuenca del Parand podria
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haberse formado hace mds de 20 MA, habria sido colonizado por las
piranas del alto Amazonas mucho mds tarde, alrededor de 2 MA.

Dentro de la cuenca del Amazonas los arcos de Vaupes, Gurupa, Purus,
Caravarie y de Iquitos son la causa de varios evenfos de cladogenesis
dentro de Serrasalmus o Pygocentrus. La cronologia de los eventos de
vicarianza da prueba de una instauracién este-oeste de los afluentes. El
suroeste amazdnico estaria entonces en su configuracién actual desde
3 MA. En la literatura otras filogenias corroboran la hipdtesis del
levantamiento tardio de los arcos del alto Amazonas: peces, mamiferos
y aves.

Dispersion entre cuencas (hipétesis “hidrolégica™)

La dispersion de especies originarias del Orinoco a través del rio Negro,
como Serrasalmus manvueli, fue demostrada para varias otras especies
de Characiformes. La filogenia de las piranas pone de relieve también
dispersiones en el sentido opuesto, Amazonas Orinoco, para S.
rhombeus, S. elongatus, S. serrulatus y Pristobrycon calmoni, que son las
piranas mdas ampliamente distribuidas en Amazonia.

La filogeografia de Pygocentrus nattereri indica la dispersiéon de estas
especies del alto Amazonas al Alto Paraguay alrededor de 1,8 MA. Entre
3y 1,5 MA observamos un periodo de dispersion en la Amazonia que
podria estar de acuerdo con una red hidrogrdfica mds densa (época
de interglaciares??2), incluso la existencia de un lago de agua dulce en
la baja Amazonia durante el Plioceno tardio, como sugerido por
Lundberg et al. (1998).

Dispersion costera

Las dispersiones de especies, como S. brandtii, entre Orinoco y San
Francisco podrian haberse realizado por via costera alrededor de 7.4
MA. La dispersidén costera hace 7 MA fue apoyada por la filogeografia
de las especies de peces de Centroamérica (Bermingham & Martin
1998) v ha sido explicada por la reducciéon del nivel marino que facilitd
los pasos entre las desembocaduras.

Amazonia central como receptdculo de especies (hipotesis de los
museos)

Los cladogramas de dreas muestran que los eventos de cladogenesis
mds antiguos en Serrasalmus y Pygocentrus corresponden a regiones
que cubren los rios del escudo guyanense y del escudo brasilefo,
mientras que las especies en el llano amazdnico por debajo de 100 m
de altitud aparecen después de 4 MA. Ademds el endemismo mucho
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mds elevado en la periferie de la Amazonia central que en su centro,
corrobora la acumulacion de especies al centro después de las Ultimas
regresiones maringas.

Especiacion ecoldgica

Duplicaciones de linajes dentro de una misma subcuenca, como puesta
en evidencia para las tres especies hermanas S. compressus, S. hollandi
y S. nsp. dentro el Alto Madera, sugieren la posibilidad de especiacion
ecolégica, o incluso simpdtrica desde 2 MA.

\ paleoarcos

refugios

- .

caminos de
dispersion

incursiones marinas
del miocen

~ invasiones miocen

speciacion ecologicas
o

Figura 1: Los diferentes eventos estructuradon la ictiofauna en America del Sur desde la
formacién de la cuenca Amazdnica.

De este estudio resulta que los eventos y mecanismos que explican la
evolucion de la ictiofauna amazdénica son multiples y combinados. La
ictiofauna actual en su diversidad especifica y su distribucion, fue
influenciada por los eventos ocurridos desde el final del Terciario y
relativos al levantamiento de los Andes: incursiones marinas, paleoarcos,
captura y conexiones temporales de los rios, rios barreras. Las zonas
refugios a partir de este tiempo habrian desempenado un papel
esencial para la diferenciacién y el mantenimiento de las especies fuera
de las zonas perturbadas. La parte baja del Amazonas sujeta a las
incursiones marinas, después de las regresiones habria servido de
receptdculo para las especies conservadas o formadas en los refugios
periféricos situados sobre los escudos de Guyana y Brasilefo. Del
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equilibrio entre especiacion por alopatria y dispersidon, nacié
probablemente la parte fundamental de la diversidad actual.
Especiacién alopdatrica, ecoldgica y quizds simpdtrica, bajo el efecto de
eventos exdgenos o enddgenos de las especies, que se combinaron en
un ambiente fluctuante de manera suficientemente suave para que la
relacion entre la tasa de extincién y la tasa de especiacién permitiera la
hiperdiversidad Amazdnica.
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