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Resumo

Characidae € a mais diversificada familia de peixes neotropicais e com grande
potencial para estudos filogenéticos e evolutivos. Tradicionalmente, as
caracteristicas do aparato bucal de suas espécies séo utilizadas em sua diagnose
de forma qualitativa. Neste estudo, realizou-se a andlise quantitativa das pecas do
aparato bucal, aliada a caracteres qualitativos dos dentes e registros ecolégicos a
respeito dos habitos alimentares das espécies, a fim de compreender a evolucao
das variacdes morfologicas das estruturas envolvidas na captura alimentar, de modo
comparativo, entre dezenove espécies da familia. Foi observado que diferentes
categorias dentérias associam-se com diferentes perfis morfolégicos das pecas
dentario, maxilar e premaxilar, e que diferentes subfamilias de Characidae
apresentam diferentes fatores principais que predominam no estabelecimento de
suas adaptacdes, de modo que, para Tetragonopterinae o principal fator regente
corresponde a ancestralidade comum, enquanto que para Stethaprioninae e
Stevardiinae o fator ambiental se mostrou predominante. Além disso, verificou-se
gue as pecas 0sseas dentario e maxilar apresentam as maiores taxas de variacao

morfologica dentre as amostras.

Palavras-chave: analise multivariada; habitos alimentares; morfometria geomeétrica;

mandibula; série tps.
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Abstract
Characidae is the most diverse family of neotropical fishes and has great potential
for phylogenetic and evolutionary studies. Traditionally, the characteristics of the oral
apparatus of their species are used in their diagnosis in a qualitative way. In this
study, a quantitative analysis of the pieces of the oral apparatus was carried out,
combined with qualitative characters of the teeth and ecological records regarding
the eating habits of the species, in order to understand the evolution of the
morphological variations of the structures involved in food capture, comparatively,
among nineteen species of the family. It was observed that different dental
categories are associated with different morphological profiles of the dentary,
maxillary and premaxillary bones, and also that different subfamilies of Characidae
have different main factors that prevail in the establishment of their adaptations, so
that, for Tetragonopterinae, the main ruling factor corresponds to common ancestry,
while for Stethaprioninae and Stevardiinae the environmental factor was
predominant. Furthermore, it was found that the dentary and maxillary bones present

the highest rates of morphological variation among the samples.

Key words: feeding habits; geometric morphometrics; jaw; multivariate analysis; tps

series.
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1. Introducéo

hY

A familia Characidae, pertencente a ordem Characiformes, corresponde
atualmente a mais diversa familia neotropical, ultrapassando a contagem de 1200
espécies vdlidas (Fricke, Eschmeyer & van der Lann, 2021). A regido neotropical
detém a maior diversidade de ictiofauna de todo o globo, tanto marinha como
dulcicola, com uma representatividade superior a 9000 espécies, sendo que a
diversidade de peixes continentais ocupa mais da metade desse valor, com cerca
de 5100 espécies (Reis et al. 2016). Gracas aos avancos cientificos, por meio de
técnicas moleculares para o estudo de filogenias, novas classificacbes sé&o
propostas continuamente. Filogenias com base em dados moleculares em conjunto
com analises morfologicas tradicionais tém impactado de forma importante o
entendimento da evolucéo de caracteres, além da identificacdo de novas espécies e
reavaliacdo de hipoéteses filogenéticas (Betancur et al. 2017). Tais estudos séo
responsaveis pelo aumento do numero de espécies catalogadas e, por

consequéncia, pelo aumento da biodiversidade conhecida.

Dada uma grande diversidade ao nivel de espécies e sua vasta gama de estilos
de vida, os teledsteos exibem uma diversidade surpreendente de planos corporais
gerais e uma miriade de especializagbes morfolégicas em todos os sistemas
(Datovo & Vari, 2014). Em Characidae, as variacdes morfologicas observadas sao
relacionadas especialmente aos habitos alimentares e reprodutivos das espécies
(Mirande 2010, 2018), e podem ser associadas aos provaveis nichos ecoldgicos que
elas ocupam. Frente a essas condicdes, diferentes caracteres de Characidae foram
alvo de investigacao em diversos estudos, como por exemplo, estudos anatdémicos e
histolégicos de musculatura, ultraestrutura de espermatozoides e de o6rgaos do
sistema digestivo (e.g. Ferreira et al., 2011; Baicere-Silva et al. 2011; Datovo &
Castro, 2012; Alonso et al., 2015).

Quanto aos habitos alimentares, as adaptacdes do aparato bucal se relacionam
diretamente, dado que correspondem as estruturas utilizadas na captura do
alimento (Helfman et al. 2009), e ainda, estudos demonstram que a forma da
mandibula pode ndo somente inferir informagcdes sobre as preferéncias alimentares
mas também discriminar os principais agrupamentos ecomorfolégicos em diversos
vertebrados (e.g. Kammerer et al. 2006; Anderson et al. 2011; Stubbs et al. 2013).
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Em relacdo ao aparato bucal de Characidae, a analise morfolégica dos 0ssos
dentério, maxilar, premaxilar e dentes se mostra relevante desde os primordios da
taxonomia do grupo, sendo utilizada na diagnose para a distincdo de espécies
intragenéricas e também entre géneros (e.g. Astyanax e Deuterodon), como
tradicionalmente aplicado por Eigenmann em suas obras (1908, 1917, 1918).
Embora a descricdo desses caracteres seja bem detalhada em estudos
taxonémicos, as relagbes dos habitos alimentares com as variacées morfologicas
dessas estruturas ainda aparecem apenas ocasionalmente na literatura dentre os
diversos géneros de Characidae. Géry (1977) fez essa associacao para Deuterodon
iguape, cujos dentes achatados e multicuspidados do premaxilar poderiam auxiliar
em sua dieta herbivora. Mais recentemente, Zanata et al. (2017) discutiram essa
relacdo ecomorfologica para Astyanax brucutu, cuja morfologia do aparato bucal
(dentes mamiliformes e maxilas encurtadas) pode ser associada ao habito de

durofagia.

7

A morfologia O0ssea do aparato bucal dos teleésteos € caracterizada pelas
maxilas superiores (premaxilar, maxilar e supramaxilar) e inferiores (mandibula),
suspensorio e palatino, além do conjunto de musculos, tenddes e articulacbes que
promovem a movimentacdo da boca (Weitzman 1962, Cailliet 1986, Castro e Vari
2004). Neste estudo morfoldgico, o foco se da para as pecas especificas da
mandibula, maxilar e premaxilar, que correspondem as pecas descritas na maioria
dos estudos taxonémicos de Characidae, sendo que dentre os representantes o
premaxilar geralmente apresenta duas fileiras de dentes (e.g. Odontostoechus
lethostigmus, Oligosarcus jenynsii apresentam somente uma fileira), 0 maxilar pode
ou ndo apresentar dentes (Hemigrammus ora ndo possui dentes), e o dentario
(componente da mandibula) apresenta uma Uunica fileira de dentes. Cada uma
dessas pecas € pareada, e no caso do premaxilar e dentario, ha a unido dos pares

por meio de uma sinfise.

A mandibula é a estrutura 6ssea que realiza 0 movimento de alavanca para a
abertura oral em conjunto com a cinética do complexo de musculos que realizam a
contracdo (Grubich et al. 2008), sistema qual foi utilizado como modelo por
Westneat (1990, 1994) para predizer a transmissdo de forca e de movimento

durante a alimentagcdo em Perciformes. Quanto aos dentes, tratam-se de pecas
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cilindricas inseridas nas referidas pecas 6sseas em questéo, variando em nimero e
na quantidade de cuspides, sendo que usualmente se apresentam de forma tri ou
multicuspidada nos Characiformes em geral (Charcansky, 2006). Além disso, 0s
dentes estdo sujeitos a um ciclo de substituicdo ao longo da vida dos peixes
(Roberts 1967; Berkovitz & Shellis 1978; Trapani 2001), e segundo com Roberts
(1967), podem sofrer mudangas morfoldgicas durante o ciclo de vida, o que se
reflete na relacé@o entre os habitos alimentares e o tipo de denti¢ao.

A andlise morfométrica do mecanismo de alimentacdo, ou seja, do aparato
bucal, € uma maneira de examinar o significado funcional da variacdo estrutural
(Westneat, 1995). Dada a composi¢cdo do aparato bucal descrita acima, verifica-se
gue os caracteres morfologicos e ecoldgicos possuem uma relacdo reciproca,
permitindo, dessa forma, uma analise ecomorfolégica integrada capaz de apontar
possiveis direcbes da adaptacdo evolutiva que 0s organismos percorrem
(Klingenberg & Ekau 1996; Rincon 1999). E ainda, a avaliagédo dos caracteres, tanto
discretos quanto quantitativos, corrobora para o entendimento de como as
mudancas evolutivas dos caracteres se correlacionam ao longo da histdria evolutiva
dentro de uma arvore filogenética (Westneat, 1995). Tais andlises sdo de grande
importancia para a compreensao de incognitas da biologia evolutiva envolvendo
inovagcbes fenotipicas, ocupacdo e segregacdo de nichos, gerando extensas
discussbes sobre a origem e desenvolvimento de tracos das populacdes sob
aspectos de contingéncia historica das espécies ou mesmo por determinismo
evolutivo (Burns & Sidlauskas 2019; Foote 1997; Ricklefs 2010).

Neste estudo realizamos a comparacao dos caracteres morfolégicos do aparato
bucal associados a observagdes ecoldgicas para buscar compreender a evolucao
dos referidos caracteres ao longo da filogenia de Characidae, sob as hipoteses de
gue essas adaptacdes podem ter surgido pela prépria historia evolutiva e relacao
filogenética das espécies, logo, pela ancestralidade comum; ou como resultado de
uma semelhante selecdo das caracteristicas morfologicas a partir das condicGes

oferecidas pelo ambiente, ou seja, por meio de convergéncia adaptativa.
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2. Objetivos

O objetivo principal deste trabalho € investigar, de forma comparativa, diferentes
clados da familia Characidae quanto a variacdo das suas pec¢as 6sseas do aparato
bucal, avaliando conjuntamente os dados a respeito da dieta registrada para as
espécies amostradas. A investigacdo busca compreender se a variacao morfoldgica
pode ser diretamente relacionada as diferentes guildas tréficas mencionadas na
literatura para estes representantes.

Uma vez compreendida a relagdo dos caracteres morfolégicos e ecolégicos,
utilizar dessa associacdo para interpretar a histéria evolutiva das espécies
amostradas e assim compreender melhor a filogenia proposta e a diversidade

morfolOgica para essas especies.

3. Material e Métodos

3.1 Delimitacédo dos taxons e morfologia dentaria

Foram utilizadas dezenove espécies de Characidae, tendo em vista a
distribuicdo filogenética de Mirande (2018). Cada espécie foi avaliada,
primeiramente, de acordo com suas caracteristicas morfologicas dos dentes de
forma qualitativa (Tabela 1), a partir dos dados de Mirande (2010). Os aspectos
observados foram: tamanho da base (larga ou estreita), alinhamento das cuspides
(arco cbncavo ou alinhadas/reto) e insercdo (ndo/levemente pedunculado ou
pedunculado). Destacamos que, as espécies Psalidodon fasciatus e Deuterodon
luetkenii foram revisadas apOs o inicio deste estudo, momento em que foram
selecionadas como Astyanax fasciatus e Hyphessobrycon luetkenii respectivamente.

Especificacbes quanto ao material examinado pode ser consultado na secédo

Givoe

Anexos (1).
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Figura 1. Modelo das morfologias dentérias identificadas, sendo cada dente o de nimero dois (2°) do osso
dentério. Correspondem: a. Ctenobrycon spilurus (70.21mm CP), b. Moenkhausia costae (61.91mm CP), c.
Bryconamericus iheringii (38.29mm CP), d. Jupiaba acanthogaster (47.46mm CP). Escala = 1uym.

Tabela 1. Relagéo entre posicao filogenética e morfologia dentaria das espécies.

Espécie Classificacéo (Mirande,
2018)

Morfologia dentaria

Ctenobrycon spilurus

Stethaprioninae/
Gymnocharacini

Hemigrammus ora

Stethaprioninae

Moenkhausia jamesi

Stethaprioninae/
Stethaprionini

Piabina argentea

Stevardiinae/
Diapomini

Psellogrammus

Stethaprioninae/

M1 — Dentes de base
larga, cuspides dispostas
em arco cbncavo e
insergéo nao
pedunculada. Em
especial, a formacdo do
arco  possui  angulos
pronunciados, sendo
mencionadas como forma
de “U” (Vari & Harold,
2001).

kennedyi Gymnocharacini

Gymnocorymbus Stethaprioninae/ M2 — Dentes de base

ternetzi Stethaprionini estreita, cuspides
dispostas em arco e

Moenkhausia costae Stethaprioninae/ INSEereao nao
pedunculada. Essa

Stethaprionini

Moenkhausia
intermedia

Stethaprioninae/
Stethaprionini

Tetragonopterus
denticulatus

Tetragonopterinae

condicdo também esta
associada a uma maior
quantidade e
comprimento de rastros
branquiais (obs. pes.)

Psalidodon fasciatus

Stethaprioninae

Astyanax lacustris

Stethaprioninae/

M3 — Dentes de base
larga, cuspides dispostas
em arco cbncavo e




Gymnocharacini

grandisquamis

Astyanax rivularis Stethaprioninae
Bryconamericus Stevardiinae/
iheringii Diapomini
Moenkhausia Stethaprioninae/

Stethaprionini

Tetragonopterus
chalceus

Tetragonopterinae
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insergcéo nao
pedunculada. Diferencia-
se de M1 em relagdo ao
tamanho e,
principalmente, pela
oclusdo dentaria, que em
M3 a concavidade do
arco das cuspides ¢é
menos pronunciada.

Deuterodon iguape

Stethaprioninae/
Grundulini

Deuterodon pedri

Stethaprioninae/
Grundulini

Deuterodon luetkenii

Stethaprioninae/
Stethaprionini

Jupiaba acanthogaster

Stethaprioninae/
Stethaprionini

M4 — Dentes de base
estreita, cuspides
dispostas de modo
alinhado e insercao
levemente pedunculada.
Essa morfologia também
pode ser chamada de
dente espatular
(Charcansky, 2006).

3.2 Dieta

Foi consultada a partir da literatura disponivel as caracteristicas ecolégicas das

dezenove espécies do estudo, no que diz respeito ao conteudo alimentar

encontrado em seus estbmagos e intestinos. Para M1, descrita acima, ndo foi

identificada a dieta somente de Hemigrammus ora; para M2 somente a dieta de

Moenkhausia intermedia foi identificada; para M3, apenas para Bryconamericus

iheringii ndo houve identificacdo, e para M4, somente para Deuterodon iguape foi

identificado. Para as espécies com auséncia de dados, a interpretacdo de suas

dietas seguiu de acordo com o grupo dentario (M1, M2, M3 ou M4) atribuido as

espécies, ou seja, sua alimentagdo foi considerada semelhante as espécies de um

mesmo grupo cujos dados foram identificados.
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Tabela 2. Relacdo de espécies com registros de dieta presentes na literatura.

Espécie

Dieta

Literatura

Categoria trofica

Astyanax lacustris

Demonstra amplo espectro
alimentar, com 24 itens de
origens animal e vegetal

da Silva et al. 2012.

Onivora

Astyanax rivularis

55% dos itens alimentares
identificados como
autoctones, incluindo: alga,
larva de Diptera, ninfas de
Ephemeroptera, larva de
Trichoptera; e 45%
identificados como
aloctones, incluindo:
fragmentos de plantas
vasculares e insetos
terrestres

Cassati & Castro, 1998

Onivora

Bryconamericus
iheringii

Ctenobrycon
spilurus

Consome principalmente
zooplancton, além de
plantas, vermes, insetos e
crustaceos

Mills & Vevers, 1989

Carnivora




Deuterodon iguape

'Consome itens vegetais

2Consome larvas de

'Géry, 1977

2Escalante, 1987
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Onivora
(herbivora®®/carni
vora®/detritivora®/

diptera e insetos aloctones onivora®
*Mazzoni & Rezende, )
*Predominancia de itens | 2002
vegetais (sementes) .
durante a estagdo seca Deus & Pettere-
Junior, 2003
“Consome detritos e algas
5 .
filamentosas Gongalves & Cestari,
2018
Acesso a alga e
fragmentos orgéanicos de
superficies rochosas
Deuterodon -
luetkenii
Deuterodon pedri -
Gymnocorymbus Alimenta-se de vermes, Mills & Vevers, 1989 Carnivora
ternetzi pequenos crustaceos e
insetos
Hemigrammus ora -
Jupiaba -
acanthogaster
Moenkhausia -
costae
Moenkhausia Consome predominante- Dary et al. 2017 Insetivora
grandisquamis mente insetos aquaticos
Moenkhausia 'Se alimenta de insetos, 'Sazima, 1986 Onivora




intermedia

sementes e algas.

?Como principais itens,
observa-se de 25.1%—
29.5% de matéria
organica, 17%—-29.6% de
insetos e 17.4%-17.9% de
zooplancton

Esteves & Junior,
1994.

22

Moenkhausia
jamesi

Consome majoritariamente
itens vegetais (72%), e
entre os itens animais
destacam-se cladéceros e
insetos (23%)

Pereira, 2010

Herbivora

Piabina argentea

Alimenta-se primariamente
de fitoplancton e de
diversos grupos de insetos
aquaticos em diferentes
estagios. A analise
estomacal revela a
presenca de pedacos de
insetos, pequenas
sementes intactas e
cortadas, e pequenas
porcdes de fitoplancton

Vari & Harold, 2001.

Onivora

Psalidodon
fasciatus

Consome plantas e
microcrustaceos

Arcifa et al. 1991.

Zooplanctivora
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Pselogrammus 'Consome insetos e 'Rezende & Pereira, Onivora
kennedyi microcrustaceos 2002. (insetivora e
, _ . zooplanctivora'/h
Consome material vegetal | “Ximenes et al. 2011. | grpjvora?/algivora
© algas 3Fiori et al. 2016. e invertfvorar)
3Altera a dieta entre
matéria vegetal e animal
conforme a disponibilidade
do ambiente
Tetragonopterus Consome itens de origem | Ferreira & Santos, Onivora
chalceus animal e vegetal em 2006.
proporcdes similares -
onivoro
Tetragonopterus -
denticulatus

3.3 Disseccéo e preparacédo osteologica

Os exemplares foram dissecados pela técnica de Weitzman (1974). A dissecc¢ao
foi realizada antes da preparacdo osteologica, poupando, dessa forma, o restante
do espécime para outras andlises futuras. Cada exemplar dissecado recebeu um
cbdigo de identificacdo (voucher) e cada conjunto de pecas (3) dissecadas recebeu
um codigo de identificacdo correspondente. As pecas do aparato bucal em questéo
foram extraidas sempre do lado direito do espécime. Ao extrair as pecas de
interesse, 0s conjuntos passaram por uma bateria de preparacdo osteoldgica para
diafanizacdo (reacdo enzimatica e coloracdo), adaptada a partir da técnica
postulada de Taylor & Van Dyke (1985). Uma vez finalizada a coloracéo, as pecas
foram armazenadas em tubos contendo glicerina 100%. Contagens e medidas
utilizadas nos estudos taxonémicos seguem Fink & Weitzman (1974).

Para cada espécie foram dissecados 20 exemplares sempre que possivel.
(14), Deuterodon luetkenii  (15),

Moenkhausia grandisquamis (12) e Tetragonopterus denticulatus (12), foram em

Bryconamericus iheringii iguape (19), D.

menor quantidade por razdo de disponibilidade. Ao todo 352 exemplares foram
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dissecados, sendo obtidas 1.052 pecas Osseas (349 amostras de dentérios, 352
amostras de maxilares e 351 amostras de premaxilares). As varia¢cdes dos numeros
de cada peca se ddo em funcéo de deterioracdo de material durante o processo de

diafanizacéo (perda de 3 dentérios e 1 premaxilar).

3.40btencéo das imagens

Cada peca Ossea foi fotografada pela vista lateral direita. Como forma de
padronizacdo das imagens, as pecas foram fotografadas sobre um suporte de
E.V.A. O material E.V.A. foi escolhido por apresentar uma superficie estavel para o
posicionamento das pecas, evitando divergéncias entre os angulos das fotografias.
Para todas as capturas de imagens, as estruturas foram posicionadas no plano
central (vertical e horizontal) do quadro de imagem e, em todas as imagens foi
utiizada uma régua graduada, padronizada em um (1) milimetro, para
escalonamento dos pixels em funcdo do tamanho em milimetros. As imagens foram
geradas, com uso de estereomicroscopio, diretamente no computador com auxilio
do programa AxioVision (versao 4.8), um software destinado para trabalhos de

microscopia de alta qualidade.

3.5 Morfometria geométrica

As andlises de morfometria geomeétrica sdo com base na definicdo de forma
(“shape") a partir das fotografias em 2D obtidas das pegas em todas as suas
configuracbes geométricas, exceto tamanho, posicdo e orientacdo (Klingenberg et
al. 2012) utilizando os marcos anatémicos (landmarks) e semi-marcos anatdémicos
(semi-landmarks) para extracdo da informacao da forma através da Superimposicao
de Procrustes (Dryden & Mardia, 1998). Para o dentario, 6 landmarks e 15 semi-
landmarks foram plotados em cada imagem; para o maxilar, 4 landmarks e 20 semi-
landmarks; para o premaxilar, 5 landmarks e 12 semi-landmarks (Figura 2). Esses
marcos anatdmicos foram determinados apos varias tentativas prévias de analise de
variacdo morfolégica, até resultarem no conjunto que melhor expressava essa
variacdo, considerando os trés diferentes tipos de landmarks existentes. Para a
realizacdo das analises, foram utilizados os programas da série tps: tpsuUltil, tpsDig,
tpsRelw e tpsRegr, além dos programas Past (executavel gratuito) e Microsoft

Excel®. O software tpsUtil (Rohlf, 2008) foi utilizado para ordenar as imagens
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digitalizadas de mesma estrutura bucal em um mesmo arquivo no formato TPS;
para determinar os semi-landmarks; e para reconfigurar arquivos na extensado NTS.
O software tpsDig (Rohlf, 2006) foi utilizado para registrar os landmarks e curvas
(posteriormente pontuadas como semi-landmarks) em cada imagem digitalizada. Os
programas tpsRelw e tpsRegr forneceram os dados de Centréide, Sequéncia
Consenso, Matriz Peso, grades de deformacdo (thin plates) e gréficos de
distribuicdo das amostras no morfoespaco. Analises de componentes principais
(PCA) e de variaveis canbnicas (MANOVA/CVA) foram realizadas por meio do
software Past. O programa Microsoft Excel® (versdo 2010) foi utilizado
sumariamente para a ordenacdo dos dados e modificacBes estéticas dos graficos.
Especifica¢des sobre os landmarks e semi-landmarks, consulte Anexos (2).

Figura 2. Landmarks (LM) e curvas (CV) das pec¢as a.maxilar, b.premaxilar e c.dentario pela vista lateral.
Exemplar: Astyanax rivularis, CP = 46.13mm.
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3.6 Andlise dos resultados

A partir dos conjuntos de dados e matrizes de covariancia geradas, foram feitas
analises de componentes principais (PCA), um tipo de analise exploratéria, para
verificar a distribuicdo das espécies elencadas dentro do morfoespaco
separadamente para cada peca do aparato bucal aqui estudada. Também foi
realizada a analise de varidveis canonicas (CVA), uma analise discriminatoria, com
este mesmo conjunto de dados para avaliar a relacdo entre os diferentes
agrupamentos apontados pela PCA.

A andlise de componentes principais (PCA) e a andlise de variaveis canbnicas
(CVA) sado duas analises de ordenacao que funcionam de forma muito semelhante
matematicamente. Ambas constroem um sistema de coordenadas a partir de
inimeras variaveis, restringindo a variacdo em uma quantidade menor de eixos, de
modo a indicar as direcbes onde ocorrem as maiores taxas de variacao observadas.
A diferenca crucial entre estas analises € a prerrogativa de grupos, utilizada no caso
da CVA (Aguirre et al. 2018; Monteiro & dos Reis, 1999; Zelditch et al. 2004).

Além disso, foram examinadas sequéncias Consenso e Centréide dentro de

cada uma das analises.

4. Resultados
4.1 Analise de componentes principais

Abaixo seguem as analises de PCA das pecas oOsseas dentario (Figura 3),
maxilar (Figura 4) e premaxilar (Figura 5) em conjunto com suas respectivas grades
de deformacdo dentro do morfoespaco calculado. As espécies com mesma
morfologia dentaria (Tabela 1) foram coloridas com a mesma paleta de cores base
de tal modo: M1 (base larga, arco cbncavo pronunciado, ndo pedunculado) se
encontra na cor azul (claro/ escuro); M2 (base estreita, arco cbncavo, néo
pedunculado) se encontra na cor verde (claro/escuro); M3 (base larga, arco
cbncavo, ndo pedunculado) na cor vermelha (claro/escuro); e M4 (base estreita,

alinhamento reto, levemente pedunculado) na cor cinza (claro/escuro).

4.1.1 Descricdo dos eixos
Comecando pelo osso dentario, no primeiro eixo (X) verifica-se a variacdo no

tamanho da linha de insercdo dentaria e estreitamento da porcdo rostral,
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especificamente entre a distancia dos landmarks 1 e 2. No sentido positivo do eixo X
(+X) h& menor comprimento da linha insercdo dentaria combinada com maior
estreitamento da porcao rostral, enquanto que no sentido negativo (-X) ocorre o
inverso, com aumento do comprimento da linha de insercdo dentaria e menor
estreitamento da porgéo rostral. J& no segundo eixo (Y) a principal variagdo ocorre
em relacdo a altura total do osso, sendo menor no sentido positivo (+Y) e maior no
sentido negativo (-Y). Quanto ao posicionamento das espécies no gréfico, o dentario
demonstrou a menor taxa de sobreposi¢cdo entre os intervalos marcados, sendo,
portanto, a peca 6ssea com maior taxa de variagdo morfoldgica. E possivel verificar
0 agrupamento das espécies no grafico em funcédo de sua morfologia dentaria, mas
cabe atribuir destaque para Astyanax lacustris e Tetragonopterus denticulatus a
seguir. As espécies da paleta azul, correspondendo a M1, agrupam-se na metade
superior do grafico e em uma conformacdo horizontal linear, ou seja, em um
gradiente no sentido esquerda/direita do gréafico entre os intervalos de cada espécie.
As espécies da paleta verde, M2, agrupam-se no lado esquerdo do grafico e com
grande sobreposicéo, diferentemente do que ocorre para M1; exceto T. denticulatus
gue ocupa uma posicdo mais préoxima do centro e em sobreposicdo com a
congénere T. chalceus, pertencente a M3. As espécies da paleta vermelha, M3,
agrupam-se na porc¢ao central do grafico em conformacéo horizontal semelhante ao
gue se observa para M1, porém menos expressiva. H4 o deslocamento de A.
lacustris em direcdo a porcédo superior do grafico, juntamente aos representantes da
M1: Ctenobrycon spilurus e Psellogrammus kennedyi. As espécies da paleta de cor
cinza, M4, ocupam uma posi¢ao inferior no grafico, mas nao ocorre um
distanciamento relevante da porgcédo central como verificado para as M1 e M2. O
intervalo de Deuterodon luetkenii encontra-se difuso entre as espécies de M3 na
porcdo central do gréfico, enquanto que as demais espécies de M4 apresentam
porcdes de seus intervalos distintos, levemente posicionados a direita-inferior do

grafico.
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Figura 3. PCA do osso dentério, os dois eixos somam 86.22% da variacdo total. As grades de deformagédo expressam a variacdo da forma nas extremidades (-X), (+X), (-Y) e
(+Y). Astyanax lacustris (20), A. rivularis (20) Bryconamericus iheringii (13), Ctenobrycon spilurus (20), Deuterodon iguape (18), D. luetkenii (15), D. pedri (20),
Gymnocorymbus ternetzi (20), Hemigrammus ora (20), Jupiaba acanthogaster (20), Moenkhausia costae (20), M. grandisquamis (12), M. intermedia (20), M. jamesi (20),
Piabina argentea  (20), Psalidodon fasciatus (20), Psellogrammus kennedyi (20), Tetragonopterus chalceus (19), T. denticulatus (12).
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Quanto ao maxilar, a sobreposi¢cdo das espécies € razoavelmente maior em
relacdo ao dentario, mas a polarizacdo entre as morfologias ainda é observada. No
primeiro eixo (X) ocorre a variagdo no comprimento do processo maxilar e na
largura do 0sso, em que se observa no sentido positivo (+X) um menor comprimento
do processo maxilar combinada com maior largura do 0Sso, enquanto que no
sentido negativo (-X) ha maior comprimento do processo maxilar combinada com
menor largura do osso. Para o segundo eixo (Y) ocorre a variagdo no comprimento
total do osso, ndo sendo de forma restrita a uma por¢éo especifica como observada
no eixo X. Neste caso, no sentido positivo do eixo (+Y) ocorre 0 maior comprimento
total, enquanto que no sentido negativo (-Y) menor comprimento total. Em relacéo a
disposicdo das espécies ao longo do grafico, os destaques cabem a M1 e M2
(paletas azul e verde respectivamente), cada qual ocupando as regides periféricas
do grafico, sendo M1 do lado esquerdo, e M2 do lado direito. As categorias M3 e M4
(paletas vermelha e cinza respectivamente) novamente se encontram difusas na
regido central do gréafico, embora exista a tendéncia de M4 restringir-se na metade
inferior do gréfico. De forma repetida, as espécies T. denticulatus e T. chalceus
encontram-se associadas. E ainda, observa-se que a espécie Psalidodon fasciatus,
M3, apresenta o maior intervalo de variacdo dentre todas as espécies amostradas

de modo a unir as espécies centrais com as espécies da regido esquerda do grafico.
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Figura 4. PCA do osso maxilar, os dois eixos somam 68.67% da variagdo total. As grades de deformacéo expressam a variacédo da forma nas extremidades (-X), (+X), (-Y) e
(+Y). Astyanax lacustris (20), A. rivularis (20) Bryconamericus iheringii (14), Ctenobrycon spilurus (20), Deuterodon iguape (19), D. luetkenii (15), D. pedri (20),
Gymnocorymbus ternetzi (20), Hemigrammus ora (20), Jupiaba acanthogaster (20), Moenkhausia costae (20), M. grandisquamis (12), M. intermedia (20), M. jamesi (20),
Piabina argentea  (20), Psalidodon fasciatus (20), Psellogrammus kennedyi (20), Tetragonopterus chalceus (20), T. denticulatus (12).
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J& para o premaxilar, no primeiro eixo (X) ha a variagdo no comprimento total
do osso combinada com a modificacdo na altura do processo premaxilar, havendo
menor comprimento no sentido positivo do eixo (-X) junto a maior altura do
processo, enquanto h&d maior comprimento no sentido negativo (-X) junto a menor
altura do processo premaxilar. Para o segundo eixo (Y) ha variagdo no perfil da
curvatura rostral do osso (CVI), que no sentido positivo do eixo (+Y) verifica-se um
perfil mais arredondado, enquanto que no sentido negativo (-Y) tende ao
plano/achatado. Na representacdo grafica do premaxilar ocorre o maior grau de
sobreposicao entre as espécies, evidenciando que a taxa de variacdo morfolégica
deste 0sso é notavelmente baixa em relagdo aos outros dois 0ssos comparados. As
categorias M1, M2 e M3 encontram-se ocupando majoritariamente a regido central
do gréfico, com pequenas tendéncias de polarizacdo de M1 para o lado direito e da
M2 para o lado esquerdo do grafico. A categoria M4 correspondeu a Unica
morfologia que ocupou unicamente um lado, sendo este o lado esquerdo do gréfico,
mas ainda se observa grande sobreposicdo com as espécies de M2 e M3.
Diferentemente do ocorrido para o dentario e maxilar, as espécies T. denticulatus e

T. chalceus ocuparam posicbes opostas na area grafica no premaxilar.
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Figura 5. PCA do osso premaxilar, os dois eixos somam 71.33% da variagao total. As grades de deformacéo expressam a variacéo da forma nas extremidades (-X), (+X), (-Y)
e (+Y). Astyanax lacustris (20), A. rivularis (20) Bryconamericus iheringii (14), Ctenobrycon spilurus (20), Deuterodon iguape (19), D. luetkenii (14), D. pedri (20),
Gymnocorymbus ternetzi (20), Hemigrammus ora (20), Jupiaba acanthogaster (20), Moenkhausia costae (20), M. grandisquamis (12), M. intermedia (20), M. jamesi (20),
Piabina argentea  (20), Psalidodon fasciatus (20), Psellogrammus kennedyi (20), Tetragonopterus chalceus (20), T. denticulatus (12).
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4.1.2 Centroide

O Centroide representa o ponto médio entre todos os pontos de cada figura,
ou seja, corresponde a coordenada cartesiana que representa a média de todas as
coordenadas (X,Y) para cada imagem processada pelo programa tpsDig. O
Centréide se trata de uma medida de tamanho matematicamente independente da
forma (Zelditch et al. 2004). Abaixo (Figura 6) seguem os valores para cada peca
0ssea, agrupadas de acordo com a morfologia dentaria descrita pela Tabela 1 e
identificadas por cores. Numa comparacéao feita entre as diferentes morfologias, 0s
menores valores de centréide significam que o afastamento dos landmarks em
relacdo ao ponto central (0,0) € menor, o que corresponde a menores dimensdes de
area em comparacdo com centroides de maiores valores, logo, verifica-se que M1
tende a apresentar menores dimensdes em suas pecas 0sseas, principalmente
guando comparado com a M2. Desse modo, os valores de centroide complementam
os resultados indicados pelos graficos de PCA onde as categorias M1 e M2
ocuparam polos opostos no morfoespaco, indicando essas morfologias como
divergentes. E ainda, verificou-se que as pecas oOsseas dentario e maxilar
demonstraram grande oscilacdo de valores entre 0s grupos, enquanto O 0SSO
premaxilar apresentou uma tendéncia linear. Esses dados sugerem que a taxa de
variagdo morfologica entre as pecas 6sseas difere significativamente, sendo mais
expressivas para o dentario e maxilar; dados quais complementam os resultados
indicado nos graficos de PCA (Figuras 3, 4 e 5) em que se verificaram diferentes

taxas de sobreposicéo entre 0s 0ssos, sendo menores para dentario e maxilar.
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Figura 6. Valores de centroide das pegas 6sseas analisadas. Dentério (349), Maxilar (352) e Premaxilar (351).

4.1.3 Consenso

As sequéncias Consenso expressam a configuracdo média da forma a partir
de todos os landmarks presentes na analise. Sobre o dentéario (Figura 7) podemos
verificar que, em média, M1 (azul) possui conformacdo mais estreita, de modo que a
proporcao entre comprimento vs. altura favorece mais este ultimo fator. Para M2
(verde) ocorre o inverso: uma conformacdo mais alongada em que a proporgcao
comprimento vs. altura favorece mais o primeiro fator. M3 (vermelha) perpassa
pelas médias de todas as demais configuracdes, representando a morfologia média
entre as quatro categorias. Ja M4 se aproxima de uma configuracdo mista entre as
M2 e M3 e afastando-se de M1, bem como observado nos graficos de PCA acima.

Para o maxilar (Figura 8) observa-se como destaque a largura do 0sso pela
M2 (verde) e as dimensdes mais restritas para M3 (vermelha).

Por fim, para o premaxilar (Figura 9) as configuracbes se sobrepdem de tal
modo que ndo é possivel identificar um padrdo especifico para cada morfologia,

embora caiba destacar que M1 novamente se mostrou como a pega mais estreita
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em relagdo aos grupos e que M4 apresentou 0 menor processo premaxilar somada
a maior linha de insercéo dentéria entre 0s grupos.

Esses dados complementam a interpretacdo dada para os valores de
centroide, de modo que, conforme as oscilacdes entre os valores diminuem,

menores sao as divergéncias observadas entre os consensos.

Figura 7. Sequéncia consenso do osso dentario, cada cor representa uma morfologia dentéaria: azul - M1; verde -
M2, vermelho - M3; cinza - M4.

Figura 8. Sequéncia consenso do osso maxilar, cada cor representa uma morfologia dentaria: azul - M1; verde -
M2, vermelho - M3; cinza - M4.



36

Figura 9. Sequéncia consenso do osso premaxilar, cada cor representa uma morfologia dentaria: azul - M1;

verde - M2, vermelho - M3; cinza - M4.

4.2 Andlise de variaveis candnicas

Abaixo seguem as analises de CVA das pecas 0sseas dentéario (Figura 10),
maxilar (Figura 11) e premaxilar (Figura 12) em conjunto com suas respectivas
grades de deformacéo dentro do morfoespaco calculado. Dada a distribuicdo obtida
pela PCA, onde pudemos verificar certo grau de polarizacdo dos dados, as espécies
com morfologias 6sseas semelhantes foram alocadas dentro de um mesmo grupo

para investigar a relacdo das amostras de modo discriminatorio.

4.2.1 Descricdo dos eixos

De inicio, para o osso dentario (Figura 10) verifica-se no primeiro eixo (X) a
variacdo na extensdo da curva dorsal do osso (CVI), afetando diretamente o
tamanho da linha de insercdo dentaria. No sentido positivo do eixo (+X), a extensao

de curva é reduzida, implicando em maior tamanho da linha de insercdo dentaria. J&
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no sentido negativo (-X) ha prolongamento da curva com restricdo do tamanho da
linha de insercéo dentaria. Para o segundo eixo (Y) ocorre variagdo do comprimento
total do osso, sendo menor no sentido positivo (+Y), e maior no sentido negativo (-
Y). Sobre a disposi¢cdo dos grupos nota-se que M3 ocupa um espacgo central e de
intersec¢ao entre as demais morfologias, de modo que todas as demais interagem
com a morfologia central, mas néo entre elas. As categorias M1 e M2 ocupam polos
opostos do grafico, sendo a primeira na porcéo direita e deslocada para a metade
superior, e a segunda na porcdo esquerda medial do gréfico. A categoria M4
também se encontra em oposicédo, vertical em relacdo a M1 (inferior vs. superior) e
horizontal em relacdo a M2 (direita vs. esquerda). Na zona de interseccao entre
[M1-M3] as espécies que interagem sao Ctenobrycon spilurus e Psellogrammus
kennedyi (M1) com Astyanax lacustris e Bryconamericus iheringii (M3); Entre [M2—
M3] as espécies sao Gymnocorymbus ternetzii, Moenkhausia costae e
Tetragonopterus denticulatus (M2) com T. chalceus (M3); Entre [M3—M4] ocorrem A.

rivularis e B. iheringii (M3) com Deuterodon luetkenii e D. pedri.
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Figura 10. CVA do osso dentario, os dois eixos somam 91.16% da variagéo total. Wilk’s lambda = 0.02133. As grades de deformacéo expressam a variagdo da forma nas
extremidades  (-X), (+X), (-Y) e (+Y). Legenda: azul - M1 (100), verde - M2 (72), vermelho -

M3 (104), cinza - M4 (73).
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Sobre o maxilar (Figura 11) no primeiro eixo (X) ocorre variagdo do processo
maxilar quanto ao seu comprimento e largura, afetando diretamente a extenséo da
curvatura rostral do osso (CVIIl). No sentido positivo do eixo (+X) ocorre menor
comprimento e menor largura do processo maxilar, provocando a extensao da
curvatura rostral, enquanto que no eixo negativo (-X) ocorre o inverso, com maior
comprimento e largura do processo, e reducdo da curvatura rostral. No segundo
eixo ocorre variagdo no perfil da curvatura rostral (CVIl), de modo a afetar a largura
do osso como um todo. No sentido positivo do eixo (+Y) os angulos de curvatura
tendem ao raso (180°) e assim promovem um perfil aplainado com menor largura do
0sso. Enquanto que no sentido negativo (-Y) os angulos tendem ao obtuso (entre
180° e 90°), promovendo um perfil curvado e com maior largura do osso. De forma
semelhante ao dentario, M3 ocupa um espaco central e de interseccdo entre as
morfologias, entretanto, nesse caso se verifica uma maior proximidade entre as
diferentes morfologias de modo a ocorrer pequenas areas de interseccdo entre
algumas delas. Em ordem de maior relevancia (pelo tamanho da area e quantidade
de amostras na zona de intersecc¢ao), verificamos interseccdes entre [M2—-M4], [M1-
M3], [M2—M3], [M3—M4] e [M1-M4]. A interacdo [M2—M4] mostrou-se a mais robusta
ao constatar a presenca de todas as espécies de M2 interagindo com trés das
guatro espécies de M4, sob a qual somente Jupiaba acanthogaster ndo participa da
zona de interseccao. Sobre [M1-M3] ocorrem as espécies Hemigrammus ora (M1) e
A. lacustris (M3) em que a area de interseccdo é relevante. A interacdo [M2-M3]
conta com as espécies G. ternetzi, M. costae e T. denticulatus (M2) com T. chalceus
(M3) da mesma forma em que ocorre para o 0sso dentario (Figura 10). A relacéo
[M1-M4] expressa apenas uma amostra de cada morfologia promovendo a
interacdo, representada pelas espécies Piabina argentea (M1) e D. pedri (M4). Por
ultimo, a relacdo [M1-M4] ainda que a area de representacdo seja relevante, ocorre
a presenca de um unico exemplar de D. iguape (M4) alocado com diversas espécies

da M1, sugerindo que tal exemplar seja um outlier.
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Figura 11. CVA do osso maxilar, os dois eixos somam 81.51% da variagéo total. Wilk’s lambda = 0.01184. As grades de deformacgéo expressam a variagdo da forma nas

extremidades  (-X), (+X), (-Y) e (+Y). Legenda: azul - M1 (100), verde - M2 (72), vermelho - M3 (106), cinza - M4 (74).
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Para o premaxilar (Figura 12) o primeiro eixo (X) demonstra variacdo da
altura das porcoes dorsal e ventral do 0sso. No sentido positivo do eixo (+X) a
porcdo dorsal se destaca com maior altura do processo premaxilar, acompanhada
da restricdo da porgédo ventral. J& no sentido negativo do eixo (-X) a porgéo ventral
se destaca com a maior altura, enquanto que 0 processo premaxilar passa por
restricdo na porcao dorsal. No segundo eixo (Y) ocorre variagao na porgéao rostral do
0sso0, onde se verifica maior largura do processo premaxilar e perfil de curvatura
rostral sinuoso (com ondulac&do) no sentido positivo do eixo (+Y), e menor largura
com perfil de curvatura rostral linear (sem ondulagdo) no sentido negativo (-Y).
Sobre a disposicdo no gréfico, existe uma grande interseccdo entre todas as
morfologias amostradas, o que indica a baixa diferenciacdo entre elas. Entretanto,
evidenciamos a seguir as espécies que nao ocorrem nas zonas de interseccao: P.
argentea (M1), M. costae (M2) e J. acanthogaster (M4). Quanto a M3, as espécies

apresentaram uma distribuicdo uniforme dentro do intervalo morfologico amostrado.



42

£
o~
Py
3
>
o

da forma nas

80 expressam a variagdo

0.01056. As grades de deformaca

Figura 12. CVA do osso premaxilar, os dois eixos somam 82.82% da variagao total. Wilk’s lambda

(73).

M4

(100), verde - M2 (72), vermelho - M3 (106), cinza

- Ml

Legenda: azul

(+Y).

e

), (V)

('X)1

extremidades



43

Dado o grau de sobreposicdo entre as morfologias dentérias
amostradas, é possivel afirmar que o dentario representa a peca 0ssea na qual
melhor pode ser evidenciada uma tendéncia morfolégica, ou seja, um perfil.
Verificou-se a segregacdo das espécies em funcdo de suas semelhancas
morfologicas apesar de suas linhagens, exceto para as amostras de
Tetragonopterus, em que foram identificadas diferencas em relacdo aos
dentes, mas sua posicdo no grafico obedece mais a filogenia do que as
semelhancas morfoldgicas com outras espécies de mesma categoria dentéria.
Quanto ao maxilar, a segregacdo ocorreu com menor intensidade comparada
ao dentario, mas ainda é possivel observar algumas tendéncias especificas
dentro das diferentes morfologias dentarias, como por exemplo, para M2 cujo
maxilar se distingue pela largura do osso e reducédo do processo maxilar; M4
com largura do osso como um todo (incluindo a porcédo do processo), M1 em
gue ha aumento da largura do processo maxilar, mas com reducdo da largura
para o restante do corpo do osso; e M3 com perfil plastico dentre as
morfologias amostradas. Por ultimo, o premaxilar demonstrou alta taxa de
sobreposicao entre as morfologias, o que indica baixa taxa de diferenciacdo
entre as espécies. Resultado esperado apds a verificagdo dos dados de

centrdide e consenso.

5. Discusséao

5.1 Morfologia dos dentes, variacdo das pecas 6sseas e a dieta

Através dos resultados foi possivel identificar uma associacdo entre as
diferentes morfologias dentarias com a variacao das pecas 6sseas que contém
os dentes. Os dentes descritos como M1, de base larga, cuspides dispostas em
arco e insercdo nao pedunculada, foram identificados nas espécies
Ctenobrycon spilurus, Hemigrammus ora, Moenkhausia jamesi, Psellogrammus
kennedyi e Piabina argentea. A disposicdo do arco dessa morfologia, ainda que
cbncavo como ocorre para M2 e M3, € intensificada ou mais pronunciada, de
modo que a oclusdo dos dentes também adquirem uma caracteristica
diferenciada, semelhante ao que ocorre para dentes molariformes (Zanata et al.
2017). A mandibula dessas espécies apresentou variacdo morfolégica no

sentido de compactagdo horizontal (figuras 3, 7 e 10), havendo menor
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comprimento e maior altura. O maxilar também apresentou uma identidade no
sentido de estreitamento, onde se verificou menor largura do o0sso, e
comparado com as demais morfologias notou-se maior comprimento do
processo maxilar, porcdo que se conecta com o premaxilar (Figura 8). O
premaxilar também demonstrou estreitamento horizontal (Figuras 5, 9 e 12),
porém as variacdes dessa peca 6ssea de modo geral sdo menos evidentes
(Figura 6). A partir dos estudos de Westneat (1990, 1994, 1995) sobre a
cinética da mandibula e o movimento de alavanca, podemos supor que 0O
menor comprimento do dentario demonstrado para M1 promove maior forca de
compressdo durante a mordedura, o que permitiria a obtencdo de alimentos
mais rigidos. De acordo com os dados levantados sobre a dieta (Tabela 2),
essas espécies apresentam grande diversidade de classificagbes, como
carnivoria, herbivoria, zooplanctivoria, entre outros. Entretanto, entre o0s
registros aparecem alguns itens em comum como crustaceos e insetos, e
fragmentos de plantas superiores (gimnospermas e angiospermas), em
especial como é descrito para P. argentea com “pequenas sementes intactas e
cortadas” (de Godoy 1975, in Vari & Harold 2001). Dessa forma,
estabelecemos aqui a associacdo da morfologia das pecas O0sseas dessas
espécies (M1) com itens alimentares animais e vegetais ditos como “duros”,

tais como exoesqueletos e sementes.

Para M2, dentes com base estreita, cuspides em arco e inser¢ao nao-
pedunculada e que abrigou as espécies Gymnocorymbus ternetzi, M. costae,
M. intermedia e Tetragonopterus denticulatus, observou-se a variacdo das
pecas Osseas no sentido de alongamento e com diminuicdo da linha de
insercao dentéria (Figuras 3 a 12, exceto 6*). Nao somente, essa morfologia de
dentes é associada com uma maior quantidade de rastros branquiais (obs.
pes.). Comparando com M4, cujos dentes também séo reduzidos em tamanho,
a linha de insercéo dentaria nos ossos dentario e premaxilar (Figuras 3, 5, 7, 9,
10 e 12) nesse caso € reduzida, o que pode ser um indicio de que a
alimentacdo em M2 n&o demandaria tanto o uso direto dos dentes como deve
ocorrer para M4 que possui uma linha de inser¢cédo dentaria estendida. Dentario
e maxilar apresentaram os maiores comprimento e largura, respectivamente,

dentre as morfologias representadas. E ainda para o maxilar, houve reducéo do
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tamanho do processo maxilar (Figuras 4, 8 e 11). Em soma, a literatura indica o
consumo de itens diminutos, tanto de origem vegetal quanto animal (algas,
plantas, zooplancton). A partir desses dados podemos supor que a alimentacao
dessas espécies ocorre principalmente através da succ¢do simples e filtracdo
das particulas alimentares. Espécies que possuem com boca tubular, como
Prochilodus lineatus ou Eucinostomus gula, (Rotta 2003; Zahorcsak et al. 2000)
tendem a apresentar pecas Osseas alongadas. No caso desta Ultima, a
atividade de succ¢do é ainda mais especializada dado que ocorre a protrusdo
bucal, e essa ampliacdo de tamanho pode ser associada ao comprimento do
0sso hiomandibular e também pela expansao lateral dos 0ssos operculares
(Bemvenuti & Fischer 2010).

Em M3, dentes de base larga, cuspides em arco e insercdo nao-
pedunculada e que diferencia-se de M1 por conta do tamanho e grau de
curvatura do arco das cuspides (pronunciado em M1), foram alocadas as
espécies Astyanax lacustris, A. rivularis, Bryconamericus iheringii, M.
grandisquamis, Psalidodon fasciatus e T. chalceus. Portanto essa morfologia
se trata da maior representatividade do estudo. Os graficos enunciaram que
existe um perfil morfologico para as pecas 6sseas desse grupo, entretanto,
esse perfil se sobrepde com os demais em algum ponto da distribuicdo dentro
do morfoespaco. Podemos atribuir a essa identidade uma posicdo de
interconexdo entre as amostras, pois foi observado que essa morfologia ocupa
majoritariamente a posicao central nos graficos de PCA e CVA (Figuras 3 a 12,
exceto 6*) e que promove a interconexdo entre as demais morfologias que
demonstram algum grau de diferenciagéo. Foi verificada para M3 uma razao de
proporcao entre as dimensfes de comprimento/altura (dentario e premaxilar,
figuras 3, 5, 10 e 12) e comprimento/largura (maxilar, figuras 4 e 11). A
literatura indica uma grande diversidade de guildas e itens alimentares para as
espécies desse grupo, sendo classificados predominantemente como onivoros
(Arcifa et al. 1991, Cassati & Castro 1998, Dary et al. 2017, da Silva et al. 2012,
Ferreira & Santos 2006). A relacdo que podemos fazer entre as caracteristicas
morfolégicas com as ecoldgicas, neste caso, € de que essa morfologia
corresponde, em potencial, a uma forma genérica com capacidade de ingerir

diversos itens alimentares, logo, ndo representa um grau de especializacéo.



46

Por dltimo, M4 composta por dentes de base estreita, clspides alinhadas e
insercdo levemente pedunculada contou com as espécies Deuterodon iguape,
D. luetkenii, D. pedri e J. acanthogaster. Através da amostragem do
morfoespaco pode-se supor que essa morfologia apresenta caracteristicas
“hibridas”. Como ja foi dito anteriormente, um aspecto relevante do 0sso
dentario para M4 é sobre seu alongamento, tal qual ocorre para M2, mas junto
com uma extensdo da linha de insercdo dentaria, semelhante & M3 (Figura 7).
Ja o maxilar tende a ser largo semelhante a M2, porém, com comprimento do
processo maxilar maior, tal qual M1 (Figura 8). Essas condicBes morfolégicas
associadas a sua caracteristica Unica de dentes espatulares permitem fazer
uma leitura singular sobre seu habito alimentar. Foi constatado entre as
espécies desta morfologia o consumo de detritos e algas filamentosas, esta
Ultima podendo ser obtida através de superficies rochosas (Goncgalves &
Cestari 2018). Dessa forma, o alongamento das pecas Osseas, que se
aproxima da forma de tubo como em M2, em soma de maior quantidade de
dentes poderia favorecer 0 uso destes para realizar a raspagem de superficies
e assim obter as particulas alimentares e associar estas espécies ao habito
detritivoro (Rotta, 2003).

5.2 Possiveis relagdes evolutivas dessas adaptacdes

A partir da investigacdo da variagdo morfolégica das pecas 0sseas e da
distribuicdo das espécies no morfoespaco, estima-se que a evolucdo dessas
adaptacdes obedeceu tanto a ancestralidade das espécies quanto as
oportunidades ecoldgicas que o ambiente propiciou, mas de forma diferenciada
dentre as amostras. Observou-se para as espécies de Tetragonopterus
diferenciacdo quanto aos seus dentes, sendo M2 para T. denticulatus e M3
para T. chalceus, entretanto, nas pecas 6sseas com maiores taxas de variacado
essas espécies nao apresentaram divergéncias significativas, ao passo que
para o premaxilar, que possui baixa taxa de variacdo, houve grau de
diferenciacdo entre elas. Esses resultados demonstram que o fator de
ancestralidade comum em Tetragonopterinae se sobressaiu na adaptacdo
morfoldgica do aparato bucal de seus representantes.

J& para as espécies em Stethaprioninae a distribuicdo sugere que as

oportunidades ecologicas tém papel importante nas adaptacées morfoldgicas,



47

de modo que as diferencas sobre os dentes se apresentaram em correlagéo
com as variacdes das pecas 6sseas, podendo-se tracar perfis morfoldgicos a
partir das sequéncias amostradas (descritos no topico acima). Pudemos
evidenciar uma diferenciacdo entre as espécies de Moenkhausia (M. jamesi x
M. costae + M. intermedia) que além das diferencas sobre os dentes, também
se distinguiram quanto as pecas 0sseas. Ainda, M. intermedia se mostrou mais
proximo morfologicamente de G. ternetzi do que seu clado irmdo, M. costae
nas analises dos trés 0ssos.

Em Stevardiinae, embora as amostras de Bryconamericus e Piabina se
posicionarem em um mesmo sentido do gréfico, ndo ha sobreposi¢cdo entre
seus intervalos de variagdo morfologica, como observado em
Tetragonopterinae. Confirmando, dessa forma, as diferencas quanto as suas
pecas do aparato bucal aléem da morfologia dentaria. Portanto, o fator ambiental
se mostrou importante também para esta subfamilia tal qual ocorre para
Stethaprioninae. Atraves da morfologia, P. argentea se mostrou
significativamente préxima de C. spilurus e H. ora, enquanto B. iheringii

assemelhou-se de A. lacustris e P. fasciatus.

6. Conclusdes

Diferentes adaptacdes morfolégicas podem surgir em Characidae tanto em
funcdo da ancestralidade comum como por meio das oportunidades ambientais
de modo diferenciado entre os clados, sob 0s quais observamos o fator
ancestralidade como principal para Tetragonopterinae, e ambiental como
principal para Stethaprioninae e Stevardiinae.

O perfil das pecas 6sseas do grupo M3 se configurou como um potencial
perfil genérico dentre as morfologias amostradas pela andlise discriminatéria.
Os perfis M1 e M2 se demonstraram como configuracdes antagénicas uma da
outra.

As pecas 6sseas dentario e maxilar apresentam maiores taxas de variacao

morfoldgica.
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8. Anexos

8.1 Anexo 1. Material examinado

Psalidodon fasciatus (Astyanax fasciatus): LBP 19373 (3 ex. 64.66 —
69.8mm CP) Brasil, Sdo Paulo, Salto, Rio Pirai (Drenagem Rio Tieté)
23°12'15.7"S, 47°13'46.9"W, DF Souza, R Devidé, A Nobile; LBP 24430 (17
ex. 43.98-61.48mm CP) Brasil, S&do Paulo, Botucatu, Riacho Cana-de-
acucar (Drenagem Rio Parana) 48°27'55.0"S, 23°02'56.0"W, Pedro S
Manoel, Silvio C Almeida, Hamilton A Rodrigues. Astyanax lacustris:
namero do tombo em haver (4 ex. 51.24-65.68mm CP) Brasil, Sdo Paulo,
Botucatu, Rio Capivara (Drenagem Rio Tieté) 22°45'24.9"S, 48°21'56.2"W,
Mario; LBP 11553 (16. ex 38.91-55.02mm CP) Brasil, Bahia, Jenipatuba,
riacho sem nome (Drenagem Rio S&o Francisco) 09°55'28.4"S,
37°07'22.5"W, M Mehanna, JA Senhorine, JO Junqueira. Astyanax
rivularis: LBP 11759 (3 ex. 54.94-62.53mm CP) Brasil, Minas Gerais,
Carmo do Parnaiba, afluente Cérrego Agua Limpa (Drenagem Rio S&o
Francisco) 18°53'14.3"S, 46°13'36.4"W, R Devidé, GJC Silva, R Britzke; LBP
10258 (17 ex. 39.31-65.34mm CP) Brasil, Minas Gerais, Sd0 Roque de
Minas, Cérrego da Usina (Drenagem Rio Séo Francisco) 20°15'51.7"S,
46°20'57.5"W, JA Senhorini, PC Cecarelli, JO Junqueira, R Devidé, R
Rocha. Bryconamericus inheringii: LBP 19735 (14 ex. 42.63—-33.95mm
CP) Brasil, Sdo Paulo, Salto, Rio Pirai (Drenagem Rio Tieté/Parand)
23°11'11.8"S, 47°14'19.5"W, DF Souza, R Devidé, A Nobile. Ctenobrycon
spilurus: LBP 22519 (7 ex. 62.62-83.95mm CP) Colébmbia, Amazonas,
Leticia, Lago Yahuarcaca (Drenagem Rio Amazonas) 04°11'45.6"S,
69°57'20.9"W, C Oliveira, BF Melo, JM Marin, G Aricari; LBP 22364 (13 ex.
45.55-62.48mm CP) Colémbia, Amazonas, Leticia, Quebrada Yahuarcaca
(Drenagem Rio Amazonas) 04°11'25.7"S, 69°57'00.5"W, C Oliveira, BF
Melo, JM Marin, G Aricari. Deuterodon iguape: LBP 6828 (4 ex. 40.12—

44.60mm CP) Brasil, Sdo Paulo, Miracatu, Rio Fau (Drenagem Ribeira do
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Iguape) 24°12'44.1"S, 47°28'61.6"W, C Oliveira, M Alexandrou, JC Alves, JM
Henrique; LBP 3866 (16 ex. 36.62-54.84mm CP) Brasil, S&do Paulo,
Ubatuba, afluente Rio da Fazenda (Drenagem Atlantico) 23°20'43.6"S,
44°50'53.6"W, C Oliveira, MCC de Pinna, ERMI Martinez. Deuterodon
pedri: LBP 8342 (4 ex. 47.27-64.24mm CP) Brasil, Minas Gerais, Carlos
Chagas, Rio Mucuri (Drenagem Costeira) 17°41'42.4"S, 40°46'11.3"W, C
Oliveira, GJC Silva, FF Roxo, TNA Pereira; LBP 3466 (16 ex. 33.66—
44.80mm CP) Brasil, Rio de Janeiro, Campo dos Goytacazes, afluente
Cérrego Juvéncio (Drenagem Rio Itabapoana) 21°20'46.3"S, 41°20'10.0"W,
C Oliveira, AL Alves, MC Chiachio, OT Oyakawa, M Ghazzi.
Gymnocorymbus ternetzi: LBP 8443 (8 ex. 46.65-35.33mm CP) Brasil,
Mato Grosso, Caceres, Lagoa marginal do Rio Paraguai (Drenagem Rio
Paraguai) 16°03'13.6"S, 57°48'31.8"W, R. Devidé, JCP Alves, VP Cruz, GJC
Silva, W Troy. LBP 30 (6 ex. 41.81-33.77mm CP) Brasil, Mato Grosso do
Sul, Corumba, Rio Miranda (Drenagem Rio Paraguai) 19°34'63.0"S,
57°01'12.3"W, C. Oliveira, RA Torres, FP Foresti, PC Fenerich, ML.
Carvalho, O Froehlich. LBP 4966 (3 ex. 41.11- 37.92mm CP) Brasil, Séo
Paulo, Luis Antonio, Lagoa do Diogo (Drenagem Rio Mogi-Guacu)
21°37'26.7"S, 47°48'22.6"W, C Oliveira, RMC Castro, LHG Pereira, HF dos
Santos, ACM de Aquino. (Msc Barbara) (3 ex.). Hemigrammus ora: LBP
21201 (20 ex. 28.26—36.34mm CP) Brasil, Amapa, Base Aérea do Amapa,
igarapé Balneario Raso (Drenagem Rio Amazonas) 02°05'25.6"N,
50°53'19.8'W, C  Oliveira, BF Melo. Deuterodon Iluetkenii
(Hyphessobrycon luetkenii): LBP 3380 (15 ex. 28.61-39.76mm CP) Brasil,
Rio Grande do Sul, Pelotas, Arroio dos Corrientes (Drenagem Atlantico)
31°28'46.3"S, 52°12'46.9"W, R Teixeira, F Mendonca, R Devidé, M Azevedo,
L de Rosa. Jupiaba acanthogaster: LBP 25915 (3 ex. 47.79-55.74mm CP)
Brasil, Mato Grosso, Paranatinga, Rio Culuene (Drenagem Rio Xingu)
13°50'50.8"S, 53°15'40.2"W, NF Junior, N Estevdo, FA Machado; LBP 7541
(4 ex. 47.81-55.53mm CP) Brasil, Mato Grosso, Campo Novo dos Parecis,
Rio Verde (Drenagem Rio Amazonas) 14°33'24.8"S, 57°48'43.9"W, WP
Troy; LBP 25968 (3 ex. 48.09— 52.10mm CP) Brasil, Mato Grosso,
Campindpolis, Rio Culuene (Drenagem Rio Xingu) 13°50'55.7'S,
53°15'26.7"W, NF Junior, N Estevdo, FA Machado; LBP 25938 (10 ex.
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43.68-57.15mm CP) Brasil, Mato Grosso, Paranatinga, Rio Culuene
(Drenagem Rio Xingu) 13°50'50.8"S, 53°15'40.2"W, NF Junior, N Estevao,
FA Machado. Moenkhausia costae: LBP 10454 (12 ex. 59.56—63.92mm
CP) Brasil, Minas Gerais, Paracatu, Lago Marginal (Drenagem Rio Sé&o
Francisco) 17°13'01.1"S, 46°23'44.7"W, JA Senhorini, JO Junqueira, M
Mehanna; LBP 277 (4 ex. 44.58-50.09mm CP) Brasil, Minas Gerais, Trés
Marias, Represa de Trés Marias (Drenagem Rio S&o Francisco)
18°13'66.1"S, 45°14'85.7"W, C. Oliveira; LBP 10399 (4 ex. 21.73-22.62mm
CP) Brasil, Minas Gerais, Buritizeiro, cérrego Joaninha (Drenagem Rio S&o
Francisco) 17°19'32.4"S, 44°46'01.0"W, JA Senhorini, JO Junqueira, M
Mehanna. Moenkhausia grandisquamis: LBP 5380 (6 ex. 56.9-50.5mm
CP) Brasil, Amapa, Laranjal do Jari, Igarapé do Uirtapuru (Drenagem Rio
Jari/Amazonas) 00°33'51.0"S, 52°34'45.0"W, A Akama, C Oliveira; LBP
10911 (6 ex. 49.88-43.18mm CP) Brasil, Rondbnia, Porto Velho,Rio Jaci-
Parana (Drenagem Rio Madeira/Amazonas) 09°15'23.3"S, 64°23'13.6"W, C
Oliveira, M Alexandrou, GJC Silva, M Taylor. Moenkhausia intermedia: LBP
17196 (3 ex. 52.83— 57.36mm CP) Brasil, Goias, Britania, Rio Vermelho
(Drenagem Rio Araguaia) 15°10'23.2"S, 51°09'27.1"W, R Devidé, B Melo,
JHM Martinez, GSC Silva; LBP 9821 (7 ex. 44.94-58.06mm CP) Brasil, Mato
Grosso do Sul, Miranda, Rio Miranda (Drenagem Rio Paraguai)
19°34'58.3"S, 57°01'18.9"W, C Oliveira et. al.; LBP 3503 (4 ex. 69.78-
75.79mm CP) Brasil, Sdo Paulo, Birigui, Rio Tieté (Rio Parana)
21°06'25.2"S, 50°15'52.7"W, R Teixeira, HB Ribeiro; LBP 11216 (3 ex.
59.94-69.51mm CP) Brasil, Sdo Paulo, Anhembi, Lagoa Cabeca de Boi
(Drenagem Rio Tieté) 22°49'50.7"S, 48°06'37.0"W, Jaciara VK Paes,
Rosangela Zaganini, André Batista Nobile, Ricardo AS Teixeira; LBP 4518 (2
ex. 48.41-51.68mm CP) Brasil, Mato Grosso, Barra do Garca, Rio Corrente
(Drenagem Rio Araguaia) PC Vénere, V Garutti; LBP (1 ex. 77.28mm CP)
Brasil, Sdo Paulo, Reginopolis, Rio Batalha (Drenagem Rio Parana)
21°53'17.0"S, 49°13'31.0"W, RK Azevedo. Moenkhausia jamesi: MZUSP
49507 (53.8-46.7mm CP) Brasil, Amazonas, Boca do Acre, Rio Purus
(Drenagem Rio Amazonas) Instituto de Meio Ambiente do Acre. Piabina
argentea: numero do tombo em haver, (2 ex. 43.47-44.32mm CP) Brasil,
Sdo Paulo, Botucatu, Rio Capivara (Drenagem Rio Tiet€) 22°45'24.9"S,
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48°21'56.2"W, Mario; LBP 17579 (5 ex. 50.34-65.12mm CP) Brasil, Minas
Gerais, Sapucai Mirim, riacho sem nome (Drenagem Rio Parand)
22°44'38.4"S, 45°43'31.3"W, GJC Silva, R Devidé, C Araya, CN Nascimento;
LBP 7680 (5 ex. 45.48-65.98mm CP) Brasil, Goias, Bela Vista de Goias, Rio
Arapuca (Drenagem Rio Parnaiba) 17°05'58.0"S, 48°45'41.5"W, C Oliveira,
LHG Pereira, GA Lopes, MF Pazian; LBP 3928 (8 ex. 60.78—-72.23mm CP)
Brasil, Sdo Paulo, Salesopolis, Rio Paraitinguinha (Drenagem Rio Tieté)
23°31'25.6"S, 45°5322.7"W, R Paiva, J Carlos, R Devidé, A Polleto.
Psellogrammus kennedyi: LBP 13448 (20 ex. 38.29-43.30mm CP) Brasil,
Mato Grosso, Poconé, Rio Cuiaba (Drenagem Rio Paraguai) 17°47'59.0"S,
57°23'41.0"W, R Britzke, LR Gaspar, BF Melo. Tetragonopterus chalceus:
LBP 25600 (10 ex. 41.45-53.89mm CP) Brasil, Tocantins, Parana, cérrego
Lajinha (Drenagem Rio Tocantins) R Devide, B Melo, C Araya, GSC Silva;
LBP 25936 (3 ex. 52.68— 59.55mm CP) Brasil, Mato Grosso, Paranatinga,
Rio Culuene (Drenagem Rio Xingu) 13°50'50.8"S, 53°15'40.2"W, NF Junior,
N Estevao, FA Machado; LBP 25371 (3 ex. 53.92-59.92mm CP) Brasil,
Rondonia, Primavera de Rondbnia, Lago Rio Pimenta Bueno (Drenagem Rio
Madeira) 11°54'13.0"S, 61°14'08.1"W, DPH Oliveira, CDSJ; LBP 25414 (2
ex. 70.59-71.46mm CP) Brasil, Ronddnia, Primavera de Ronddnia, Lago Rio
Pimenta Bueno (Drenagem Rio Madeira) 11°54'11.1"S, 61°14'12.5"W, DPH
Oliveira, CDSJ; LBP 17193 (2 ex. 35.10-37.40mm CP) Brasil, Goias,
Britania, Rio Vermelho (Drenagem Rio Araguaia) 15°10'23.2"S,
51°09'27.1"W, R Devidé, B Melo, JHM Martinez, GSC Silva.
Tetragonopterus denticulatus: MZUSP 095625 (12 ex. 43.91-61.29mm
CP) Brasil, Mato Grosso, Paranaita, Rio Teles Pires (Drenagem Tapajos)
09°27'07.0"S, 56°30'46.0"W, LM Sousa, AL Neto-Ferreira.

8.2 Anexo 2. Especificacdes dos landmarks.

Peca 6ssea Especificacao Classificacao do
Landmark
Dentéario Landmark 1: raiz do primeiro Tipo |
dente
Landmark 2: curvatura maxima Tipo Il
ventral-rostral
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Landmark 3: extremidade ventral- | Tipo Il
caudal
Landmark 4: ponto de articulagao | Tipo Il
ventral com 0 0sso quadrado
Landmark 5: ponto de articulagéo | Tipo I
dorsal com o0 osso quadrado
Landmark 6: raiz do ultimo dente | Tipo |
Curva 1: curva da articulagio Tipo I
com o 0sso quadrado (5 pontos)
Curva 2: curva dorsal (10 pontos) | Tipo I
Maxilar Landmark 1: extremidade dorsal | Tipo Il
Landmark 2: curvatura maxima Tipo Il
dorsal
Landmark 3: extremidade ventral | Tipo Il
Landmark 4: curvatura maxima Tipo Il
ventral
Curva 1: curvatura caudal (10 Tipo I
pontos)
Curva 2: curvatura rostral (10 Tipo I
pontos)
Premaxilar Landmark 1: Extremidade dorsal | Tipo Il
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Landmark 2: raiz do primeiro Tipo |
dente da fileira interna

Landmark 3: raiz do ultimo dente | Tipo |
da fileira interna

Landmark 4: extremidade caudal | Tipo Il
Landmark 5: curvatura maxima Tipo 1l
caudal

Curva 1: curvatura rostral (12 Tipo I

pontos)




