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Resumo: Os peixes neotropicais de agua doce formam o conjunto de vertebrados mais
rico em espécies no planeta, e essa diversidade estd intimamente relacionada a historia
geomorfologica das bacias heterogéneas em que habitam. A subfamilia Corydoradinae ¢
amplamente distribuida, e podem ser encontradas em quase todas as drenagens da
América do Sul, entretanto, seu padrdo de distribui¢cdo ¢ bastante intrigante. Este padrao
de distribuicao reflete sua complexa historia evolutiva, tornando-os candidatos ideais para
uma investigacdo da historia biogeografica destes organismos. Os mecanismos que
modelaram sua distribuicdo sdo pouco compreendidos, € nenhum estudo examinou a
historia evolutiva de Corydoradinae utilizando densa amostragem geografica e
taxondmica, e muito menos utilizando dados gendmicos até o momento. Por isso, aqui
noés reconstruimos a historia biogeografica de Corydoradinae através de uma filogenia
robusta de elementos ultraconservados (UCEs), que utilizamos para estimar uma arvore
calibrada no tempo utilizando informagdes fosseis e pontos de calibragdes secundarias
para calcular as idades de cada linhagem desta subfamilia. N6s utilizamos os modelos
disponiveis no pacote R BioGeoBEARS, DEC, DIVA e BayArea para testar os cenarios
de distribuicao das espécies para esclarecer seus padrdes de distribuicdo ao longo da
evolucdo das bacias. Assim, conseguimos comparar eventos cladogenéticos e
anagenéticos com o registro paleoclimatico presente na literatura para inferir se estes
eventos coincidiram com os eventos de especiagdo destas espécies. O modelo evolutivo
que mais representou a historia evolutiva de Corydoradinae foi o BayArea, que propde
que houve especia¢do simpatrica para esta subfamilia, dentro de uma mesma bacia. A
inferéncia biogeografica sugeriu que o ancestral comum mais recente (MRCA) de
Corydoradinae surgiu hé aproximadamente 135,5 Ma e foi amplamente distribuido na
bacia Proto-Amazonas-Orinoco. Uma combina¢ao de eventos paleogeograficos globais e
locais modelados por padrdes biogeograficos sdo consistentes com o estabelecimento de
principais drenagens dos Neotropicos. A distribuigdo de assembleias ndo monofiléticas
habitando mais de uma bacia revelou o papel crucial dos eventos de captura de cabeceira

na diversifica¢do e no padrao biogeografico desta subfamilia.

Palavras-chave: Biodiversidade, biogeografia, UCE, f6ssil, especiacao
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Abstract: Neotropical freshwater fish compose the most species-rich group of vertebrates
on the planet, and this diversity is closely related to the geomorphological history of the
heterogeneous basins in which they inhabit. The Corydoradinae subfamily is widely
distributed and can be found in almost all drainages in South America, however, its
distribution pattern is quite intriguing. The distribution pattern reflects their complex
evolutionary history, making them ideal candidates for an investigation of the
biogeographic history of these organisms. The mechanisms that shaped their distribution
are poorly understood, and none study has examined the evolutionary history of
Corydoradinae using dense geographic and taxonomic sampling or using genomic data.
Therefore, here we reconstruct the biogeographic history of Corydoradinae through a
robust phylogeny of ultraconserved elements (UCEs), which we use to estimate a time-
calibrated tree using fossil information and secondary calibration points to calculate the
ages of each lineage of this subfamily. We used the models available in the R package
BioGeoBEARS, DEC, DIVA and BayArea to test species distribution scenarios to clarify
their distribution patterns throughout the evolution of the basins. Thus, we were able to
compare cladogenetic and anagenetic events with the paleoclimatic record present in the
literature to infer whether these events coincided with the speciation events of these
species. The evolutionary model that most represented the evolutionary history of
Corydoradinae was the BayArea, which proposes that there was sympatric speciation for
this subfamily, within the same basin. Biogeographic inference suggested that the most
recent common ancestor (MRCA) of Corydoradinae emerged approximately 135.5 Ma
ago and was widely distributed in the Proto-Amazonas-Orinoco basin. A combination of
global and local paleogeographic events modeled by biogeographic patterns are
consistent with the establishment of major drainages of the Neotropics. The distribution
of non-monophyletic assemblages inhabiting more than one basin revealed the crucial
role of headwater capture events in the diversification and biogeographic pattern of this

subfamily.

Keywords: Biodiversity, biogeography, UCE, fossil, speciation



1. INTRODUCAO

A biogeografia historica visa explicar como os eventos geomorfoldgicos e a
evolucdo da paisagem afetam as distribuicdes geograficas das espécies, usando uma
combinacdo de informacdes filogenéticas e de distribui¢do (Sanmartin 2012; Tagliacollo
et al. 2015; Bryson et al. 2017). Os peixes de agua doce da regido Neotropical
representam uma das maiores assembleias de vertebrados do planeta, com uma
diversidade estimada em mais de 8.000 espécies (Schaefer, 1998; Pelicice et al., 2017).
Essa extraordinaria diversidade reflete a antiga historia de isolamento geologico e
bioldgico, formada ao longo de vastos periodos de tempo, a medida que a configuragdo
das placas tectonicas da América do Sul foi estabelecida no Cretaceo Inferior, apds a
separa¢io da Africa e o nascimento do Atlantico Sul (Bermingham & Moritz, 1998;
Albert & Carvalho, 2011; Silva et al., 2016).

Os padroes de distribui¢cdo de peixes neotropicais de dgua doce podem ser
atribuidos a estes eventos geologicos e climaticos no passado (Lundberg et al., 1998; Reis
et al., 2003). Nesse periodo, processos geomorfologicos de vicaridncia e geodispersdo,
como mudancas climdticas e glacia¢des, foram as principais causas da diversificacdo de
espécies na regido Neotropical, criando cendrios complexos que favoreciam a
diversificacdo, e modelavam a distribui¢do atual da ictiofauna neotropical (Colinvaux et
al., 1993; Antonelli & Sanmartin, 2011; Compagnucci, 2011). Além disso, outros eventos
geomorfologicos, como a formacao dos escudos da Guiana e do Brasil (Lundberg et al.,
1998; Buckup, 2011; Lujan & Armbruster, 2011), o soerguimento de a cordilheira andina
e dos arcos magmaticos (Lundberg et al., 1998; Albert et al., 2006; Schaefer, 2011;
Winemiller & Willis, 2011), a emergéncia do Istmo do Panama (Smith & Bermingham,
2005; Hulsey & Lopez-Fernandez , 2011; O'Dea et al., 2016), bem processos de captagao
de cabeceiras (Tagliacollo et al., 2015; Albert et al., 2018) e flutuagdes do nivel do mar
ocasionando transgressdes marinhas (Beheregaray et al., 2002; Bloom e Lovejoy, 2011;
Pereira et al., 2013), também foram responsaveis pelas incursdes e regressoes de espécies
marinhas, que desempenharam um papel crucial na formacgao da biota Amazdnica (Bates,
Hackett & Cracraft, 1998; Lovejoy, Bermingham & Martin, 1998; Hubert & Renno,
2006; Haffer, 2008).

O soerguimento da Cordilheira dos Andes no final do Oligoceno até o inicio do

Mioceno (cerca de 23 Ma) (Lundberg et al., 1998; Hoorn et al. 2010) impactou fortemente



as bacias hidrograficas da América do Sul. Esse evento causou efeitos dramaticos e
moldou a geografia e hidrologia do continente, alterando completamente a paisagem
através do rearranjo dos padrdes de drenagem da 4gua, e com isso, também os padrdes de
influxo de sedimentos na bacia Amazonica (Albert & Reis 2011). Além disso, o
soerguimento andino permitiu a descarga de grandes volumes de sedimentos na
Amazodnica Ocidental moderna, contribuindo para a Formacao do Lago Pebas, atual alto
Amazonas, do Mioceno Inferior ao Médio e, posteriormente, para a Formagao Acre no
Mioceno Superior. Neste mesmo periodo, o Arco de Vaupés no leste da Colombia se
ergueu e separou as bacias modernas dos rios Orinoco e Amazonas (Cooper et al. 1995;
Harris & Mix 2002; Rousse et al. 2003). Estes processos sedimentares contribuiram
também com o rompimento do Alto Purus e do Arco Fitzcarrald, resultando na
compartimentac¢do das drenagens no sudoeste da Amazonia durante o Plioceno (c. 4 Ma)
(Westaway, 2006; Espurt et al., 2007). Em combina¢do, ambos os soerguimentos
interromperam o antigo fluxo do rio Proto-Amazonico das cabeceiras da Bolivia, que
continuou ininterrupto por mais de 100 milhdes de anos, e resultou na formagao das bacias
hidrograficas modernas (Albert & Reis, 2011). Como consequéncia da ascensdo do Arco
de Michicola no leste da Bolivia, as cabeceiras da Proto-Amazonia foram capturadas pelo
nascente da bacia do Parana (Lundberg et al., 1998). Todos estes fatores exerceram fortes
influéncias nos padrdoes modernos de distribuigdo de peixes neotropicais € nos habitats
aquaticos dessa regido (Lundberg ef al., 1998).

Apesar de haver evidéncia fossil sugerindo que alguns géneros ja haviam
diferenciado desde o Paleogeno, a separacao subsequente de bacias no periodo Neogeno
(como as bacias dos rios Parana, Amazonas, Orinoco, Magdalena, Sdo Francisco e bacias
costeiras do Litoral Leste do Brasil) levou a um isolamento alopétrico significativo da
ictiofauna de 4gua doce neotropical moderna, contribuindo muito para sua diversificagao
(Lundberg et al., 1998). No entanto, os padrdes atuais de distribui¢cdo de peixes na regido
Neotropical, das areas de endemismo e os processos historicos que moldaram a
diversidade destas regides permanecem pouco estudados e ainda ha muita discordancia
no meio cientifico sobre o tempo exato e a importdncia de vdarios processos
paleogeograficos, hidrologicos e climaticos que ocorreram na fauna Neotropical (Hubert
e Renno, 2006).

Até o momento, algumas hipoteses foram propostas para explicar as atuais
distribui¢des e padrdes de diversidade de peixes neotropicais e outros vertebrados. Muitas

dessas hipoteses foram testadas usando estruturas comparativas filogenéticas e datagao



de relogio molecular relaxado que incorpora registro fossil e eventos vicariantes
(Drummond e Rambaut, 2007; Lemey et al., 2009; Magallon e Sanderson, 2001;
Sanderson, 2003; Albert & Carvalho 2011; Lujan et al., 2011; Roxo et al., 2014;
Tagliacollo et al., 2015; Roxo et al., 2019; Melo et al., 2021; Tagliacollo et al., 2021).
Varios modelos tém sido desenvolvidos que permitem estimar as taxas de dispersao e
extingdo local, a0 mesmo tempo em que aplicam restricdes predeterminadas. Tais
abordagens refinaram o modelo de Dispersdo-Vicariancia (Ronquist, 1997), conduzindo
ao modelo de Dispersao-Extingao-Cladogénese, que permite testar cenarios
biogeograficos usando métodos de Maxima Verossimilhan¢a (Kodandaramaiah, 2010;
Ree e Smith, 2008). Apesar do progresso alcangado com esses novos métodos, muitas
ressalvas ainda permanecem, e os testes interespecificos de biogeografia historica ainda
carecem do rigor estatistico atualmente empregado em estudos intraespecificos.
Hipdteses filogenéticas detalhadas e robustas para a maioria dos peixes sul-americanos
ainda s30 necessarias para obter um quadro abrangente da origem e manutencdo da
biodiversidade neotropical. Mais recentemente, uma nova hipotese filogenética para a
familia Callichthyidae esta sendo proposta com base em dados moleculares de elementos
ultra conservados do genoma (UCEs) (Dias et al., 2021, in prep.).

A subfamilia Corydoradinae ¢ um dos grupos de peixes mais amplamente
distribuidos dos Siluriformes, podendo ser encontrados em quase todas as bacias
hidrograficas da América do Sul, com excecdo das drenagens do Chile. Sua distribui¢ao
estende-se desde as drenagens do Norte, nos rios Orinoco e Ilha de Trinidad e Tobago e
nas bacias costeiras do escudo das Guianas, até ao Sul da América do Sul, nas drenagens
da Argentina. Também sdo encontrados de Leste a Oeste deste continente, em todas as
bacias do Brasil e nas bacias costeiras do Atlantico. Porém, a grande maioria das espécies
¢ originalmente descrita das bacias do Amazonas e das Guianas. Os mecanismos que
modelaram essas distribuigdes nunca foram testados, e geram questdes interessantes
quanto a diversificagdo ao longo da evolugao de suas linhagens, tais como: Quais fatores
promoveram ou restringiram a diversificagdo dentro de Corydoradinae? E, Como o
padrdo de diversidade dentro de cada género esta relacionado ao processo de dispersao
das linhagens? Como a diversificagdo evolutiva esta relacionada a atual distribui¢do trans
e cis-andina das espécies de Corydoradinae? Até o momento, nenhum estudo examinou
a historia evolutiva desta subfamilia utilizando densa amostragem geografica e

taxondmica, ou dados gendmicos.



Neste projeto, nos investigamos a histéria biogeografica da subfamilia
Corydoradinae (Siluriformes: Callichthyidae), por representarem peixes altamente
diversificados e amplamente distribuidos pela regido Neotropical, além de possuirem um
fossil datado (C. revelatus) e serem encontrados em ambientes onde eventos vicariantes
adequados para testar hipdteses biogeograficas ocorreram. Através da utilizagdo de uma
filogenia molecular calibrada no tempo gerada a partir de dados filogenomicos de
sequenciamento de alto rendimento de elementos ultraconservados (UCEs; Faircloth et
al.,2012) para a subfamilia Corydoradinae, nos reconstruimos a distribuicao ancestral do
grupo e testamos hipdteses especificas sobre sua distribui¢do espaco-temporal, avaliando,
assim, o papel das mudangas paleoclimaticas e como isso pode ter afetado a diversificagdo

e a distribui¢do ao longo da historia evolutiva geografica desta subfamilia.

2. METODOLOGIA

2.1. AMOSTRAGEM DE TAXONS

Com base em uma analise filogenética compressiva formada por 174 taxa de
Callichthyidae (129 espécies de Corydoradinae, representando 68% da subfamilia)
utilizando UCEs, uma filogenia calibrada no tempo utilizando um rel6gio molecular
relaxado e multiplos pontos de calibracdo fosseis e calibracdes paleogeograficas foi
utilizada como input inicial. Os grupos externos foram representados por sequencias de
outras familias de Siluriformes (Astroblepidae, Loricariidae, Nematogenyidae,
Scoloplacidae, e Trichomycteridae). As amostras de tecido e as espécies de voucher que
serdo utilizadas neste estudo estdo depositadas no acervo do Laboratorio de Biologia e

Genética de Peixes UNESP - Botucatu (LBP).

2.2. ESTIMATIVA DE TEMPO DE DIVERGENCIA

Para investigar as distribuicdes passadas e presentes das espécies de
Corydoradinae utilizamos o método de estimativa do tempo de divergéncia das linhagens
utilizando uma abordagem de reldgio molecular relaxada implementada no BEAST v
1.8.0. Dois pontos de calibragao foram utilizados: (1) o primeiro ponto de calibragao

interna foi atribuido ao né que divide a linhagem 9 (Hoplisoma) com base no fossil



tCorydoras revelatus (fossil loricarioide mais antigo conhecido atribuivel a um taxon
existente), descrito da Formagao Maiz Gordo (Giudici e Gascon, 1982), datado do Eoceno
inferior cerca de 56-52 Ma (Del Papa e Salfity, 1999), o (2) ponto de calibragdo foi
utilizado como constrain foi colocado na base da familia Trichomycteridae, grupo externo
utilizado na filogenia, h4 cerca de 106 Ma, conforme estimado por Betancur-R et al.

(2017).

2.3. METODOS BIOGEOGRAFICOS: INFERENCIA DE ALCANCE ANCESTRAL

Para inferir a histdria biogeografica de Callichthyinae nos reconstruimos a area
ancestral usando o pacote R “BioGeoBEARS” (Matzke 2013, 2018), comparando as
probabilidades (InL) e o critério de informacdo Akaike corrigido (AICc) para escolher o
melhor ajuste de trés modelos com configuracdo de “two-time slices”. Esses trés modelos
sdo o0 modelo de dispersdo-extin¢do-cladogénese (DEC) (Ree & Smith 2008), bem como
interpretagdes de probabilidade do modelo DIVA (Ronquist, 1997) e do modelo BayArea
(Landis et al., 2013). Decidimos ndo avaliar os modelos biogeograficos incluindo o
parametro de especiagdo do evento fundador ou dispersdo de salto (J), pois, além das
preocupagdes sobre este parametro (Ree & Sanmartin, 2018), os peixes de dgua doce
obrigatorios geralmente sdo limitados pela conectividade do rio e ¢ improvavel que
sofram um processo de especiacdo de salto como ¢ favorecido com este parametro.
Definimos 10 areas biogeograficas, através da fusdo de ecorregides de agua doce (Abell
et al., 2008), sdo elas: A, bacias costeiras do Atlantico; B, escudo cristalino brasileiro; E,
baixo Amazonas; F, bacia do Sao Francisco; G, bacias das Guianas; M, bacia do Mamoré-
Guapor¢; O, bacia do Orinoco; P, bacia do alto Parand; W, bacia do alto Amazonas; Y,
bacia do Paraguai (Figura 1). As planicies ocidentais e orientais da Amazonia foram
separadas pelo Arco do Purus, restringindo a Amazonia Ocidental (W) a area a oeste do
Arco do Purus, e expandindo a Amazonia Oriental (E) para incluir a 4rea da planicie
amazonica a leste do Arco do Purus. Considerando que Corydoras aeneus ocorre em
quatro das 10 areas biogeograficas propostas, serd permitido um maximo de quatro areas
combinadas em cada n6 da arvore calibrada no tempo.

Os dados sobre distribuigdes geograficas de Corydoradinae foram retirados das
descrigdes originais das espécies, das localidades dos vouchers e da literatura taxonomica

relacionada. Nos incorporamos trés intervalos de tempo de acordo com as principais



mudangas geomorfologicas no continente com potencial relevancia para a dispersao de
peixes neotropicais de agua doce: (i) um primeiro intervalo de tempo >10 Ma, (ii) um
segundo intervalo de tempo de 23 Ma, e (iii) um terceiro intervalo de tempo de 252 Ma
até o presente. As conexdes entre areas foram modificadas em cada intervalo de tempo,
estabelecendo a ligagcdo entre Amazonia Ocidental e Oriental ap6s 10 Ma de acordo com
a formagao do rio Amazonas transcontinental (Albert ez al. 2018b, 2021) e desconectando
areas transandinas da cis. -Areas andinas de acordo com o soerguimento das cordilheiras
do norte dos Andes no Mioceno Médio (Albert et al., 2006; Montes et al., 2021). Os
intervalos de tempo paleogeografico corresponderam a eventos paleogeograficos de
grande escala que influenciaram a histéria evolutiva e a area de distribui¢do dos peixes
de dgua doce. A matriz de dispersdao da area foi construida seguindo Tagliacollo et al.
(2015) e utilizando as areas espaciais (km2) das unidades geograficas com distancias
lineares modificadas entre os pontos médios centrais (coordenadas GPS) das unidades
geograficas.

As areas ancestrais de Callichthyinae foram estimadas utilizando o modelo
dispersdo-extingao-cladogénese (DEC) (Ree & Smith 2008) da evolugdo da distribui¢do
geografica. Os modelos DEC sdo compostos por dois parametros, incluindo: 1) dispersao
(d), onde as espécies expandem os alcances ancestrais adicionando novas unidades
geograficas, e 2) extingdo (e), onde as espécies reduzem os alcances ancestrais pela
extirpagdo de unidades geograficas (Matzke 2013). Testamos os modelos através de trés
procedimentos analiticos implementados no pacote R BiogeoBears 0.2.1 (Matzke 2013):
DIV A-like (Ronquist 1997), DEC (Ree ef al., 2005; Ree & Smith 2008) e BayArea-like
(Landis et al., 2013), que permitem uma variagao livre dos parametros d (dispersao) ¢ e
(extingdo) nos ramos e uma matriz fixa para variacdo de alcance na cladogénese. Os
resultados foram comparados pelos pesos dos critérios de informacao de Akaike (AICwt)

com a finalidade de fornecer uma nogao da probabilidade relativa dos modelos.

3. RESULTADOS

¢ RECONSTRUCAO FILOGENETICA

Neste estudo nos utilizamos um conjunto de dados filogenéticos obtidos através
de andlises de elementos ultra-conservados do genoma (UCE) de Corydoradinae para

inferir uma analise de biogegrafia e analisar a evolucao destas espécies ao longo dos anos



através das bacias geograficas. A matriz utilizada apresentava 129 terminais do grupo
interno ¢ uma espécie do grupo irmao, Callichthyinae, como grupo externo, além de
sequencias de outros Siluriformes (Astroblepidae, Loricariidae, Nematogenyidae,
Scoloplacidae, e Trichomycteridae). As informagdes dos vouchers e localidade de cada
terminal utilizado nas andlises estdo disponiveis na tabela 1. As amostras de tecidos e
espécies de voucher utilizadas neste estudo estdo depositadas no acervo do Laboratorio
de Biologia e Genética de Peixes UNESP - Botucatu (LBP) e em o acervo da Academia
de Ciéncias Naturais da Universidade Drexel (ANSP). As informagdes de distribui¢cdes
das espécies foram extraidas de revisoes bibliograficas de estudos taxonomicos e do

catalogo de peixes disponivel online (Eschmeyer & Fong, 2017).



Tabela 1. Todas os terminais utilizados para elaboragdo da filogenia utilizada no presente estudo.

Voucher

Catalog

Family Subfamily Lineage Genus Species code number Drainage Country Coordinates
Callichthyidae ~ Corydoradinae Lineage 2  Aspidoras  Aspidoras sp. 63260 1L5};§2 Rio T"“‘mins'/;f;%r‘l‘aia’ Amazonica Brazil S 13°44'15.9" W 46°21'48.8"
Callichthyidae ~ Corydoradinae  Lineage2  Aspidoras  Aspidoras cf. poecilus 11824 LBP165§  Ri© T"“‘mins'/;f;%r‘l‘aia’ Amazonica Brazil S 15°55'01.5" W 50°07'43.3"
Callichthyidae ~ Corydoradinae  Lineage 2 Aspidoras  Aspidoras depinnai 92698 215]3(1))7 Rio Ipojuca, Costeira basin Brazil S 08°22'59.5" W 35°26'41.0"
Callichthyidae =~ Corydoradinae  Lineage 2 Aspidoras  Aspidoras fuscoguttatus 10916 LBP 1295 Upper Rio Parana, La Plata basin Brazil S 21°23'2.99" W 50°2'32.99"
Callichthyidae ~ Corydoradinae Lineage 4  Gastrodermus g;’:gfj;; ";;’; 7190 LBP 548 - Brazil -
Callichthyidae ~ Corydoradinae  Lineage 2 Aspidoras  Aspidoras poecilus 11101 LBP 1272 Rio Tocantins—/?)raasgillllaia, Amazonica Brazil S 1552005131' ;526()'.?’567':,W
Callichthyidae ~ Corydoradinae = Lineage 2 Aspidoras  Aspidoras sp. 68842 113];) 6 Upper Rio Parana, La Plata basin Brazil S 17°17'36.0" W 48°31'51.3"
Callichthyidae =~ Corydoradinae  Lineage 2 Aspidoras  Aspidoras albater 12317 LBP 1427 Rio Paraguai, La Plata basin Brazil S 17°02'36.3" W 53°28'43.3"
Callichthyidae  Callichthyinae - Callichthys  Callichthys callichthys 69177 1%]253 Rio Séo Francisco basin Brazil S 19°37'56.4" W 44°02'47.4"
Callichthyidae ~ Corydoradinae  Lineage 1 Corydoras  Corydoras treitlii 18918 LBP 2818 - - -
Callichthyidae =~ Corydoradinae  Lineage 7 Hoplisoma  Hoplisoma acrensis 23688 LBP 4149 Rio Jurud, Amazonica basin Brazil S 07°26'35.5' W 73°03'33.5"
Callichthyidae ~ Corydoradinae = Lineage 6 Brochis Brochis sp. 43822 LBP 9316 Rio Guama, Amazonica basin Brazil S 01°34'00.5" W 47°09'51.4"
Callichthyidae =~ Corydoradinae  Lineage 7 Hoplisoma  Hoplisoma adolfoi 70132 1%]3;’1 Rio Negro, Amazonica basin Brazil S 00°41'53.2" W 66°14'55.6"
Callichthyidae ~ Corydoradinae Lineage S  Osteogaster  Osteogaster aeneus 41546 LBP 8417 Rio Paraguai, La Plata basin Brazil S 14°27'26.3' W 57°34'34.0"
Callichthyidae =~ Corydoradinae Lineage 5  Osteogaster  Osteogaster aeneus 79515 1152]3{)7 Rio Parand, La Plata basin Brazil S 23°11'09.7" W 47°14'19.1"
Callichthyidae = Corydoradinae  Lineage 5  Osteogaster  Osteogaster aeneus 64067 11615359 Rio Bacaja, Amazonica basin Brazil S 54 10 3213'?312;%917",,\)&,
Callichthyidae ~ Corydoradinae  Lineage 1 Corydoras  Corydoras areio 46623 116]358 Rio Paraguai, La Plata basin Brazil S 18°42.338' W 54°83.472'
Callichthyidae ~ Corydoradinae  Lineage 7 Hoplisoma  Hoplisoma polystictus 46617 1%]35 6 Rio Paraguai, La Plata basin Brazil S 16°06.352' W 57°70.750'
Callichthyidae =~ Corydoradinae  Lineage 7 Hoplisoma  Hoplisoma aff. griseus 50218 11(“)];;)7 Rio Madeira, Amazonica basin Brazil S 09°15'23.3" W 64°23'13.6"
Callichthyidae =~ Corydoradinae  Lineage 7 Hoplisoma  Hoplisoma sp. 13649 LBP 1957 Rio Paraguai, La Plata basin Brazil S 18°2521.8" W 54°50'06.3"



Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae

Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae

Lineage 6

Lineage 6
Lineage 6

Lineage 7

Lineage 7
Lineage 7
Lineage 7
Lineage 7

Lineage 6

Lineage 6
Lineage 6
Lineage 7

Lineage 1
Lineage 7
Lineage 7

Lineage 1

Lineage 7
Lineage 7
Lineage 6
Lineage 7
Lineage 1
Lineage 7
Lineage 6
Lineage 7

Lineage 7

Brochis

Brochis

Brochis
Hoplisoma

Hoplisoma
Hoplisoma
Hoplisoma

Hoplisoma
Brochis

Brochis
Brochis
Hoplisoma

Corydoras
Hoplisoma
Hoplisoma

Corydoras

Hoplisoma
Hoplisoma
Brochis

Hoplisoma

Corydoras

Hoplisoma
Brochis

Hoplisoma

Hoplisoma

Brochis agassizii
Brochis amandajanea
Brochis ambiacus
Hoplisoma araguaiensis

Hoplisoma granti
Hoplisoma atropersonatus
Hoplisoma axelrodi

Hoplisoma benattii
Brochis bifasciatus

Brochis britskii
Brochis aff splendens
Hoplisoma burguesi

Corydoras sp.
Hoplisoma sp.
Hoplisoma caudimaculatus

Corydoras cervinus

Hoplisoma aff- burgessi
Hoplisoma aff. polystictus
Brochis sp.

Hoplisoma granti
Corydoras cf. areio
Hoplisoma brevirostris
Brochis delphax

Hoplisoma cochui

Hoplisoma concolor

57766

18824
190492

81718

11443
18939
19665
193031

72052

8116
41751
32741
43846

53742
7256
46622

70138
8123
7199

32590
13566
46731
46734

13270
18935

LBP
14818

LBP 2781

LBP 2787

LBP
20799

LBP 1348
LBP 2826
ANSP

ANSP

LBP
17852

LBP 688
LBP 8503
LBP 6867

LBP 9325

LBP
12495

LBP 562

LBP
10097
LBP
17850

LBP 689

LBP
13331

LBP 7709
LBP 1960
LBP 9961
LBP 9962

LBP 1853

LBP 2824

Amazonica basin

Amazonica basin

Rio Tocantins-Araguaia, Amazonica
basin

Amazonica basin

Amazonica basin

Rio Tapajoés, Amazonica basin
Rio Paraguai, La Plata basin
Rio Paraguai, La Plata basin
Rio Negro, Amazonica basin

Rio Guama, Amazonica basin

Amazonica basin

Rio Madeira, Amazonica basin

Rio Negro, Amazonica basin
Rio Paraguai, La Plata basin
Rio Purus, Amazonica basin

Rio Negro, Amazonica basin
Rio Paraguai, La Plata basin
Rio Pelohojo, Orinoco basin

Rio Pelohojo, Orinoco basin

Rio Tocantins-Araguaia, Amazonica
basin

Peru

Brazil

Peru

Brazil

Brazil
Brazil
Brazil

Brazil
Peru

Brazil

Brazil
Brazil
Brazil

Brazil
Brazil
Venezuela

Venezuela

Brazil

S 15°42'43.4" W 52°15'32.1"

S 4°42'3.71" W 56°3720.15"

S 16°25,680' W 56°25,143'

S 15°19'53.5' W 57°11'31.1"

S 00°08.156' W 67°05.057'
S 01°34'00.5" W 47°09'51.4"

S 14°96.904' W 59°98.319'

S 00°41'53.2" W 66°14'55.6"
S 16°25,680' W 56°25,143'

N 00°16.259' W 66°38.365'

S 18°2521.8" W 54°50'06.3"
N 7°32'22.6" W 66°08'31.1"
N 7°3222.6" W 66°08'31.1"

S 15°32'54.2" W 52°12'17.7"



Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae

Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae

Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae

Lineage 6
Lineage 1

Lineage 6

Lineage 1
Lineage 7
Lineage 7
Lineage 6

Lineage 7
Lineage 7
Lineage 7
Lineage 4
Lineage 1

Lineage 6

Lineage 1

Lineage 6
Lineage 7
Lineage 4

Lineage 7
Lineage 7

Lineage 4
Lineage 6

Lineage 6
Lineage 7

Lineage 6

Brochis
Corydoras

Brochis

Corydoras

Hoplisoma

Hoplisoma
Brochis

Hoplisoma
Hoplisoma
Hoplisoma
Gastrodermus
Corydoras

Brochis

Corydoras

Brochis
Hoplisoma
Gastrodermus

Hoplisoma

Hoplisoma

Gastrodermus

Brochis

Brochis

Hoplisoma

Brochis

Brochis condiscipulus
Corydoras coriatae
Brochis sp.
Corydoras desana
Hoplisoma flaveolus
Hoplisoma diphyes
Brochis difluviatilis

Hoplisoma aff. adolfoi
Hoplisoma duplicareus
Hoplisoma ehrhardti
Gastrodermus elegans
Corydoras aurofrenatus

Brochis cf. robustus
Corydoras geoffroy
Brochis geryi
Hoplisoma gossei
Gastrodermus gracilis

Hoplisoma granti

Hoplisoma habrosus

Gastrodermus hastatus

Brochis haraldschultzi
Brochis imitator
Hoplisoma julii

Brochis leopardus

47951
71017

18831
32694

100229
18846
60150

7103
7105
21670
18860
16804
18933

71016

71014
7171
71021

32592
18893

58320

46631

32637
27324

71025

LBP 9311

LBP
18433

LBP 2784

LBP 7712

LBP
28262

LBP 2790

LBP
11669

LBP 525
LBP 525
LBP 3635
LBP 2795
LBP 2774

LBP 2823

LBP
18432
LBP
18430

LBP 544

LBP
18437

LBP 7709

LBP 2808

LBP
14008
LBP
10100

LBP 7710

LBP 5598

LBP
18441

Rio Negro, Amazonica basin

Upper Rio Parana, La Plata basin

Upper Rio Parana, La Plata basin

Upper Rio Negro, Amazonica basin
Upper Rio Negro, Amazonica basin

Rio Itapocu, Costeira basin

Guiana basin

Amazonica basin

Rio Negro, Amazonica basin

Rio Paraguai, La Plata basin

Rio Madeira, Amazonica basin

Rio Negro, Amazonica basin

Rio Parnaiba, Costeira basin

Brazil

Brazil

Brazil

Brazil
Brazil

Brazil

Guiana

Brazil

Brazil

Brazil

Brazil

Brazil
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N 00°15" W 69°50'

S 22°20'51.8" W 47°34'14.2"

S 17°46'16.8" W 47°06'15.8"

S 26°28'17.2" W 49°10'55.1"

N 00°16.259' W 66°38.365'

S 17°49'26.7" W 57°31'03.0"

S 15°01.0642" W 59°95.762'
N 00°00.321' W 66°55.357'

S 07°46'16> W 46°01'45'



Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae

Lineage 7
Lineage 7
Lineage 7
Lineage 7
Lineage 7
Lineage 1
Lineage 6
Lineage 6

Lineage 6
Lineage 6

Lineage 7
Lineage 7
Lineage 4

Lineage 1

Lineage 7
Lineage 4

Lineage 7
Lineage 1
Lineage 6
Lineage 7
Lineage 7
Lineage 7

Lineage 7

Hoplisoma
Hoplisoma
Hoplisoma
Hoplisoma

Hoplisoma

Corydoras
Brochis
Brochis

Brochis

Brochis
Hoplisoma
Hoplisoma

Gastrodermus

Corydoras

Hoplisoma

Gastrodermus
Hoplisoma
Corydoras
Brochis
Hoplisoma
Hoplisoma
Hoplisoma

Hoplisoma

Hoplisoma leucomelas
Hoplisoma paleatus
Hoplisoma loretoensis
Hoplisoma loxozonus

Hoplisoma cf. loxozonus

Corydoras maculifer
Brochis sp.
Brochis sp.

Brochis sp.
Brochis sp.

Hoplisoma metae
Hoplisoma multimaculatus
Gastrodermus napoensis

Corydoras narcissus

Hoplisoma nattereri

Gastrodermus nijsseni
Hoplisoma oiapoquensis
Corydoras sp.

Brochis orphnopterus
Hoplisoma paleatus
Hoplisoma paleatus

Hoplisoma panda

Hoplisoma sp.

95926
203049
71023
206121
71026

23169
43822
43015

7264
32667

Rack 27D6

97452

71018

46610

11102
32622

71003

71004

53945

79271

202321

71001
22281

LBP
26118

ANSP
LBP
18439
ANSP

LBP
18442

LBP 6874
LBP 9316
LBP 9123

LBP 564

LBP 7711

LBP
18687
LBP
28098
LBP
18434
LBP
10094

LBP 1266

LBP 6861

LBP
18419
LBP
18420
LBP
12509
LBP
19920

ANSP

LBP
18417

LBP 3773

Amazonica basin

Rio Tocantins-Araguaia, Amazonica
basin

Rio Guama, Amazonica basin

Rio Tocantins-Araguaia, Amazonica
basin

Alto Rio Negro, Amazonica basin

Rio Negro, Amazonica basin

Rio Meta, Orinoco basin

Sao Francisco basin

Rio Purus, Amazonica basin

Rio Ribeira de Iguape, Costeira basin

Rio Negro, Amazonica basin

Amazonica basin

Rio Parana, La Plata basin

Rio Paraguai, La Plata basin

Brazil

Brazil
Brazil

Brazil

Brazil

Colombia

Brazil

Brazil

Brazil

Brazil

Peru

Argentina

Brazil
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S 04°26'37.0" W 70°14'11.0"

S 15°40.678' W 52°17.863"
S 01°34'00.5" W 47°09'51.4"
S 01°34'28.3" W 47°02'03.5"

N 00°15" W 69°50'

N 3°52'58.86" W
73°46'51.60"

S 15°07'30.7" W 44°47'26.2"

S 07°56.110' W 63°27.353'

S 24°12,441' W 47°28,616'
N 00°04.665' W 66°49.546'

S 31°33'45.95" W
60°28'51.20"

S 19°34'33.7' W 56°14'49.5"



Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae

Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae

Lineage 1
Lineage 4

Lineage 7
Lineage 7
Lineage 6

Lineage 6
Lineage 5
Lineage 7

Lineage 6
Lineage 6
Lineage 1

Lineage 1

Lineage 6
Lineage 7

Lineage 1

Lineage 7
Lineage 6
Lineage 4

Lineage 4
Lineage 6
Lineage 6
Lineage 6

Lineage 6

Corydoras
Gastrodermus

Hoplisoma
Hoplisoma

Brochis

Brochis
Osteogaster
Hoplisoma

Brochis
Brochis
Corydoras

Corydoras

Brochis
Hoplisoma

Corydoras

Hoplisoma
Brochis
Gastrodermus

Gastrodermus
Brochis
Brochis
Brochis

Brochis

Corydoras pastazensis
Gastrodermus pygmaeus

Hoplisoma cf. polystictus
Hoplisoma sp.
Brochis pulcher

Brochis ambiacus
Osteogaster rabauti
Hoplisoma reynoldsi

Brochis reticulatus
Brochis robinae
Corydoras semiaquilus

Corydoras serratus

Brochis seussi
Hoplisoma similis

Corydoras simulatus

Hoplisoma sp.
Brochis sp.
Gastrodermus sp.

Gastrodermus sp.
Brochis sp.
Brochis sp.
Brochis sp.

Brochis spectabilis

18956
58468

13600
13659
8952

53840

57752

71010

57745
18880
53800

32563
7173

49457

18924
50217

53794
7227
46608

53796

53797

87786

71007

LBP 2835

LBP
14076

LBP 1958
LBP 1958

LBP 909

LBP
12476
LBP
14816
LBP
18426
LBP
14814

LBP 2803

LBP
12467

LBP 6869

LBP 545

LBP
10648

LBP 2820

LBP

LBP
12466

LBP 556

LBP
10092
LBP
12466
LBP
12466
LBP
22532
LBP
18423

Rio Tapajés, Amazonica basin

Rio Paraguai, La Plata basin

Rio Paraguai, La Plata basin

Lago Nanay, Amazonica basin

Amazonica basin

Amazonica basin
Lago Nanay, Amazonica basin

Rio Negro, Amazonica basin

Rio Acre, Amazonica basin

Rio Purus, Amazonica basin

Rio Paraguai, La Plata basin
Amazonica basin
Amazonica basin

Rio Javari, Amazonica basin

Brazil

Brazil

Brazil

Peru

Peru

Peru
Peru

Brazil

Brazil

Peru
Brazil

Brazil

Peru

Peru
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S 04°55'58.8" W 56°51'51.6"

S 18°25'21.8" W 54°50'06.3"
S 18°25'21.8" W 54°50'06.3"

S 3°42'1.32" W 73°16'36.90"

S 3°42'1.32" W 73°16'36.90"
N 00°16.259' W 66°38.365'

S 10°04'44.3" W 67°32'33.9"

S 18°42.338' W 54°83.472'

S 04°19'45.9” W 70°00'30.2"



Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae

Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae
Callichthyidae

Callichthyidae

Callichthyidae
Callichthyidae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae

Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae
Corydoradinae

Corydoradinae

Lineage 7
Lineage 6
Lineage 7
Lineage 7
Lineage 7

Lineage 7
Lineage 6

Lineage 7
Lineage 5
Lineage 3
Lineage 3
Lineage 3
Lineage 3
Lineage 3

Hoplisoma
Brochis
Hoplisoma
Hoplisoma
Hoplisoma

Hoplisoma
Brochis

Hoplisoma

Osteogaster
Scleromystax
Scleromystax
Scleromystax
Scleromystax

Scleromystax

Hoplisoma aff. esperanzae
Brochis splendens
Hoplisoma aff. sterbai
Hoplisoma trilineatus
Hoplisoma tukano

Hoplisoma cf. urucu
Brochis virginiae
Hoplisoma weitzmani

Osteogaster zygatus
Scleromystax barbatus
Scleromystax sp.
Scleromystax lacerdai
Scleromystax macropterus

Scleromystax prionotos

19518
87580
7164
71027
32682
46615

57773

57751

5281

8410
11123
13710
36038
11105

ANSP

LBP
22528

LBP 543

LBP
18443

LBP 6872

LBP
10095
LBP
14820
LBP
14815

LBP 422
LBP 743
LBP 1237
LBP 1966

LBP 7550
LBP 1267

Amazonica basin

Rio Negro, Amazonica basin

Rio Madeira, Amazonica basin
Amazonica basin

Amazonica basin

Rio Sdo Jodo, Costeira basin

Rio Ribeira de Iguape, Costeira basin

Rio Ribeira da Terra Firme, Costeira
basin

Rio Ribeira de Iguape, Costeira basin

Rio Ribeira de Iguape, Costeira basin

Peru

Brazil

Brazil

Peru

Peru

Brazil

Brazil
Brazil

Brazil

Brazil
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S 04°19'45.9” W 70°00'30.2"
N 00°15" W 69°50'
S 07°57.385' W 63°11.133'

S 25°58,649° W 48°52,993'
S 24°10,890' W 46°50,563'
S 15°32'17.9" W 39°00'28.5"

S 24°42'57.8" W 47°41'28.3"
S 24°12,441' W 47°28,616'
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A extracdo de DNA foi feita de aproximadamente 25 mg de tecido usando Kits
de extragdo de DNA da Qiagen DNeasy, seguindo os protocolos do fabricante.
Executamos todas as extragdes de DNA gendomico em gel de agarose para avaliar a
qualidade do material que seria enviado para analise. Quantificamos 2l de cada amostra
usando fluorometria no Qubit (Life Technologies). As amostras utilizadas na preparacao
da biblioteca apresentaram concentragdo entre 10-40 ng/ul. O protocolo Nextera foi
utilizado na preparagdo da biblioteca de transposi¢do in vitro seguido de PCR para cortar
o DNA e anexar os adaptadores de sequenciamento (Adey et al. 2010) e, em seguida,
utilizaos o kit Epicenter Nextera para preparar as bibliotecas mediadas por transposase
com tamanhos de inser¢do em média 100 pb (IC 95%: 45 pb), seguindo Adey et al.
(2010). As bibliotecas foram enriquecidas usando um conjunto de sondas desenvolvido
para Ostariophysan, gerarndo dados de sequéncias para aproximadamente 2.500 loci UCE
(Hoeksema et al., in prep.). Convertemos o DNA em bibliotecas de sequenciamento
[Nlumina com uma versao ligeiramente modificada da versao do NEBNext(R) Ultra(TM)
DNA Library Prep Kit para Illumina(R). Depois do ligamento dos primers de
sequenciamento, as bibliotecas foram amplificadas usando KAPA HiFi HotStart
ReadyMix (Kapa Biosystems) por 6 ciclos usando o perfil térmico recomendado pelo
fabricante e P5 duplo e primers indexados P7 (ver Kircher et al. 2012 (doi:
10.1093/nar/gkr771). Apos purificagio com esferas SPRI, as bibliotecas foram
quantificadas com o kit QuantiT(TM) Picogreen(R) dsDNA Assay (ThermoFisher). Em
seguida, enriquecemos pools compreendendo 100 ng de cada uma das 8 bibliotecas (800
ng no total) usando o sistema MYbaits(R) Target Enrichment (MY croarray) seguindo a
versao 3.0 do manual. Apos a limpeza da captura, a solucao foi amplificada por 10 ciclos
usando um P5/P7 universal por par de primers e reagentes KAPA HiFi. Apos a
purificagdo, cada conjunto de bibliotecas capturado foi quantificado com PicoGreen e
combinado com todos os outros pools em propor¢des equimolares projetadas antes do
sequenciamento. O sequenciamento foi realizado em duas pistas de 100 pb de
extremidade emparelhada Illumina HiSeq usando quimica v4.

O software Phyluce v1.5.0 (Faircloth, 2016) foi utilizado para analisar os UCE’s,
e o programa Illumiprocessor, disponivel no software do Phyluce, foi utilizado para
limpar as contaminagdes dos dados dos adaptadores, bases de baixa qualidade e
sequéncias contendo bases ambiguas. Em seguida, nés montamos os contigs de consenso
para cada espécie usando ABySS (versdo 2.0.2) (Simpson et al., 2009) com valor kmer

igual a 55. Apds a montagem, realizamos os procedemos de identificagdo dos contigs/loci
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de UCE e alinhamos os contigs especificos da espécie para o conjunto de sondas/UCEs
usados para enriquecimento. Esses processos foram realizados com o programa Python
(phyluce assembly match contigs to probes.py) integrando o LASTZ (Harris 2007),
um alinhador de pares de base para combinar contigs e loci UCE. Durante o matching, o
programa cria uma base de dados relacional de correspondéncias com loci UCE por taxon.
Nos removemos as sequencias duplicadas e ndo reciprocas de loci UCE para gerar um
banco de dados de loci UCE recuperados. O arquivo FASTA foi usado para gerar os
alinhamentos usando MAFFT (versdao 7.130b) e cortamos os alinhamentos resultantes
usando o algoritmo implementado pelo script seqcap_align.py dentro do Phyluce; cada
alinhamento foi limpo utilizando phyluce align remove locus name from nexus lines
e Gblocks. A partir do alinhamento, criamos uma matriz incompleta de 75 e 85% para
avaliar a influéncia dos dados ausentes em nossas matrizes, a topologia da arvore e valores
de suporte de cada clado. Para cada matriz incompleta preparamos um alinhamento
concatenado no formato PHYLIP e cada matriz foi analisada utilizando o algoritmo de
maxima verossimilhanca (ML) no RAXML v8.2.X (Stamatakis 2014) para comparar as
topologias. Nos utilizamos o Partitionfinder v1.1.1 (Lanfear et al., 2012) para particionar
os dados das matrizes e diminuir o tempo computacional. O esquema de particionamento
mais adequado foi obtido usando o Critério de Informacao Bayesiano no Partitionfinder
e o melhor agrupamento de esquemas/loci com o mesmo modelo de substitui¢do foram
utilizados em andlises subsequentes. A andlise filogenética foi realizada usando
inferéncia de maxima verossimilhanca no RAXML v. (Stamatakis, 2014) com opgao
“GTRGAMMA”. Em seguida, a analise de bootstrapping foi conduzida com a ferramenta
autoMRE do RAxXML e indicou que as arvores convergiram apos 50 repetigdes,
resultando na arvore de ML mais adequada com as réplicas de bootstrap. A inferéncia
bayesiana foi realizada no ExaBayes versdao 1.5 (Aberer et al. 2014) com 1.000.000

iteragoes (4 cadeias; bur-in:25%).

e ESTIMATIVA DE TEMPO DE DIVERGENCIA

Esta analise utilizou o algoritmo e o critério de informagao de Akaike (AIC)
assumindo os modelos disponiveis no BEAST v1.8.2 (Drummond et al., 2012). A melhor
arvore de maximum-likehood (ML) foi obtida usando o modelo GTRGAMMA no

RAxXML v8 (Stamatakis, 2014). Usamos uma matriz incompleta reduzida de 90% com
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um total de 60.294 pb e 174 alinhamentos. Nos utilizamos um relogio molecular relaxado
nao correlacionado com distribuicao lognormal, aplicado no BEAST v1.8.2 (Drummond
et al., 2012), e rodamos a analise com a topologia fixada da melhor arvore de ML no
BEAST para estimar a idade dos n6s. Nos utilizamos 2 pontos de calibragao, o primeiro
foi um fossil de TCorydoras revelatus, descrito da Formagao Maiz Gordo (Giudici e
Gascon, 1982), depositado durante o Eoceno inferior cerca de 56-52 milhdes de anos
(Ma) (Del Papa e Salfity, 1999), implementado na raiz de Hoplisoma, com distribui¢do
normal e a busca foi realizada no intervalo de 55,4-73,3 Ma usando os quantis inferior e
superior de 2,5%, respectivamente, e log normal. Nos forcamos o monofiletismo de
Corydoradinae, visto que a filogenia molecular mais recente publicada (Dias et. al., 2024,
in prep.) sugere que todos os gé€neros sdo monofiléticos e, assim, nds colocamos
TCorydoras revelatus na base de Hoplisoma, ja que os autores fizeram uma realocacao
desta espécie e propdem que esse fOssil seja pertencente a este género. O segundo ponto
de calibragdo utilizado como constrain foi colocado na base da familia Trichomycteridae,
grupo externo utilizado na filogenia, com cerca de 106 Ma, conforme estimado por
Betancur-R ef al. (2017). Utilizamos um prior log normal distribuido com média de 106
e desvio padrdo de 7. A busca foi realizada no intervalo de 92,3-120,0 Ma utilizando os
quantis inferior e superior de 2,5%, respectivamente. A analise foi executada por 300
milhdes de geragdes e amostrada a cada 30.000 geracdes, até atingir a convergéncia.
Nossas analises revelaram que a divisdo entre Corydoradinae e Callichthyinae
ocorreu ha aproximadamente 250 Ma, onde houve um ancestral comum entre as duas
subfamilias e, portanto, atribuimos um prior normalmente distribuido na raiz de nossa
filogenia (offset = 122,9 Ma; desvio padrdo = 7,5). A analise no BEAST foi particionada
sob os modelos de evolu¢do molecular conforme determinado pelo PartitionFinder, e um
modelo de Birth-death foi aplicado para a topologia de arvore com comprimentos de
ramificacdo. Os parametros (ESS > 200) foram verificadas usando Tracer v1.6 (Rambaut
etal.,2014), e a arvore ML do clado foi obtida das ultimas 9.001 arvores (10% ignoradas)
usando TreeAnnotator v1.8.2 e visualizado no FigTree v1.4.3; softwares estdo

disponiveis no Pacote BEAST (Drummond et al., 2012).

e METODOS BIOGEOGRAFICOS: INFERENCIA ANCESTRAL
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As regides biogeograficas foram elaboradas a partir de Abel (2008) e Tagliacollo
et al., (2015) (Fig. 1). Usamos um conjunto de dados espaciais montado para delimitar
biorregides usando agrupamento de redes bipartidas nas biorregides do ArcGIS (Edler et
al., 2016) (Fig. 1). Nos utilizamos o pacote R "BioGeoBEARS" (Matzke, 2013) para
comparar as probabilidades de trés modelos biogeograficos estratificados no tempo, DEC
(Ree & Smith, 2008), DIVA (Matzke, 2014; Ronquist, 1997) e BayArea (Landis ef al.,
2013; Matzke, 2014) (Tab. 2). Os intervalos de tempo da historia paleogeografica foram
divididos em 3 periodos, 10 Ma, 23 Ma e 250 Ma, correspondentes a eventos
paleogeograficos de grande escala que influenciaram a histéria evolutiva dos peixes de
agua doce através do tempo (Tab. 3). Cada modelo incorpora uma combinagdo de trés
procedimentos analiticos e a inclusdo ou ndo do método a distancia/taxa de parametro “x”
(Van Dam & Matzke, 2016), e cada procedimento analitico permite um processo
cladogenético exclusivo (DEC: simpatria de subconjunto; DIVA: vicaridncia
generalizada; e BayArea: simpatria generalizada). Nos optamos por nao utilizar o
parametro “+j” nos modelos DEC, DIVA e BayArea com o processo cladogenético de
efeito fundador devido as criticas a parametrizacdo dos eventos fundadores (Ree &

Sanmartin, 2018).
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Figura 1. Delimitagdo de unidades geograficas para inferéncias biogeograficas de endemismo de 129
espécies de Corydoradinae na América do Sul analisadas neste estudo. Areas de endemismo para espécies
de Corydoradinae: A, bacias costeiras do Atlantico; B, escudo cristalino brasileiro; E, baixo Amazonas; F,
bacia do Séao Francisco; G, bacias das Guianas; M, bacia do Mamoré-Guaporé; O, bacia do Orinoco; P,

bacia do alto Parana; W, bacia do alto Amazonas; Y, bacia do Paraguai.

Tabela 2. Resultados dos modelos testados no BioGeoBears para a matriz de Corydoradinae.

Model InL D E AlCc AAIC
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DEC -156,64  0,0439 0,0255 317,68 6,1
DIVALike -156,03  0,0675 0,0659 316,46 4,9
BayArealLike -153,6  0,0475  0,1001 311,6 0

Nos utilizamos as comparagdes dos AIC de probabilidades nos nos entre os trés
modelos biogeograficos estratificados no tempo (Tab. 2; Tab. 3). A pontuagdo mais baixa
indica o melhor modelo para as amostras, nesse caso, o BayArea demonstrou ser o melhor
modelo para a matriz de Corydoradinae. Portanto, para Corydoradinae, noés confiamos
que o modelo BayArea se ajusta melhor ao conjunto de dados em questdo, sugerindo que
essa subfamilia sofreu especiacdo simpatrica, pois forneceu um melhor ajuste aos nossos
dados e mapeou a reconstrugdo de alcance ancestral do tltimo modelo em nossa arvore
filogenética. A distribuicdo ancestral mais provavel para todos os Corydoradinae foi
reconstruida como a bacia amazodnica (Fig 2), que também foi identificada como a area
ancestral mais provavel para todos Callichthyidae (Callichthyinae + Corydoradinae).
Nossos resultados mostram que a maioria dos eventos cladogenéticos ocorreu dentro
desse bacias (86%), em oposicao a entre bacias através de vicariancia (14%). Além disso,
54% da cladogénese total ocorreram apenas na bacia amazdnica, enquanto 14%

ocorreram nas Guianas.
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Figura 2. Evolucdo da distribui¢do ancestral de Corydoradinae por biorregides estimadas no
BioGeoBEARS. Os resultados mostram que o ancestral comum mais recente de todos os corydoradines
originou-se no Cretaceo Superior por volta de 135 Ma nas terras baixas da bacia Proto-Orinoco-Amazonas

com multiplos eventos de dispersdo para terras altas do escudo brasileiro e guianense.

A linhagem 1, Corydoras, foi o primeiro género a divergir dos demais. Nossas
analises mostram que o ancestral em comum mais recente (MRCA) entre essa linhagem
e os demais géneros divergiram hé 135.5 Ma (Fig. 3), dando origem ao clado Corydoras,
surgindo na bacia Proto-Orinoco-Amazonas. Os eventos de dispersdo ocorreram dessa
bacia para todas as outras bacias adjacentes, com exce¢do do Alto Parand e do Sao
Francisco. Ocorreu um evento vicariante entre as bacias do Amazonas e do Orinoco ha
18.9 Ma que separou C. coriatae + C. semiaquilus, e este resultado sugere que a dispersdo

pode ter sido um processo continuo entre as bacias do Amazonas e do Orinoco. As demais
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espécies analisadas neste estudo surgiram a menos de 30 Ma, também na bacia

Amazdnica.

Tabela 3. Matriz de presenca e auséncia das areas ancestrais que sera utilizada como input no BioGeo Bears.

O tempo foi dividido em trés periodos correspondentes a eventos paleogeograficos de grande escala que

influenciaram a historia evolutiva dos peixes de dgua doce através do tempo
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Figura 3. Arvore calibrada no tempo estimada no BEAST demonstrando as relagdes filogenéticas de

Corydoradinae e os valores de idade dos nds de cada linhagem monofilética estimadas no BioGeoBEARS.

Um ancestral em comum para o clado Aspidoras + Scleromystax surgiu ha 87.9
Ma possivelmente na bacia Amazonica. A distribuigdo ancestral da linhagem 2
(4Aspidoras) também teve surgimento na bacia Amazonica, com espécies posteriormente
se dispersando para as bacias do escudo cristalino brasileiro, Nordeste do Brasil, Sao
Francisco, Parana e Paraguai. Eventos vicariantes foram reconstruidos entre 0 Amazonas

e o Nordeste do Brasil ha 32.6 Ma, e a reconstru¢do ancestral para a linhagem 3
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(Scleromystax) apoia o surgimento desse clado na bacia do Paraguai, com decorrente
dispersao da costa leste do Brasil ao Sdo Francisco, ha 45.4 Ma. Esta ¢ a unica linhagem
que apresenta alguma endemicidade ao longo da Costa Leste do Brasil e nenhum
representante conhecido na regido amazonica, tornando-a, assim, a linhagem de
Corydoradinae mais restrita geograficamente. Esses resultados apoiam a hipotese de que
a dispersdo para fora da Costa Leste do Brasil ¢ um processo dificil e raramente ocorre
com bacias nao adjacentes (Chiachio et al., 2008). Considerando que a maioria dos nds
internos da filogenia de Corydoradinae indicam origens amazodnicas, ¢ provavel que o
ancestral comum de Scleromystax tenha ficado isolado nas regides costeiras entre 45 -
40Ma, conforme evidenciado pelas andlises. O alcance ancestral recontruido para o
ancestral comum mais recente de Aspidoras e Scleromystax sugerem que os eventos de
dispersdo ocorreram da Amazdnia em direcdo ao Sdo Francisco, com subsequente
isolamento de espécies de Scleromystax na Costa Leste do Brasil. As andlises sugerem
que, uma vez isoladas as espécies na Costa Leste do Brasil, elas permaneceram restritas,
e apenas puderam se dispersar entre esta tltima bacia e a bacia do Sao Francisco, o que
explicaria a endemicidade de Scleromystax.

O proximo clado a divergir a linhagem (4+5) compreende Gastrodermus, hé
84.4 Ma. Nossas analises apoiam uma distribui¢do ancestral na bacia do Amazonas (bacia
Proto-Orinoco-Amazonas), seguido de dispersdo para as bacias do Baixo Parand, Orinoco
e Guianas. Um evento vicariante ocorreu em 47.2Ma entre G. hastatus + G pygmaeus. A
reconstrucdo ancestral dessa linhagem apoia a dispersao do Amazonas para o Alto Parana
e Paraguai hd 47.2Ma, enquanto algumas espécies também se dispersaram mais
recentemente do Alto Parana para a bacia do Baixo Parana.

A distribuigdo ancestral da proxima linhagem, Osteogaster, teve surgimento ha
53.9Ma, e ha 70Ma o clado Osteogaster + Brochis tiveram um ancestral comum com
Hoplisoma. Miltiplos eventos de dispersdao foram reconstruidos para esta linhagem, com
um ancestral inicialmente migrando do Amazonas para a bacia do Orinoco, seguida de
posterior dispersao pelo Amazonas, para as bacias do Alto Parand, Paraguai e Guianas. A
maioria das espécies pertencentes a linhagem 8 (Brochis) ocorrem na bacia do Amazonas
atualmente, e como tal, a reconstru¢do ancestral apoia a ancestralidade comum nesta
mesma bacia, entre 39 e 35Ma. As espécies desta linhagem se dispersaram para bacias
adjacentes do Alto e do Baixo Parana, Sao Francisco, Guianas e Orinoco. No entanto, a
maior parte da cladogénese de Brochis parece ter ocorrido dentro bacia do Amazonas e

nao como resultado do isolamento alopatrico em bacias adjacentes.
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A linhagem 9 (Hoplisoma) ¢, de longe, o grupo mais rico em espécies de
Corydoradinae, amplamente distribuidas por todas as bacias, com excecdo da costa leste
do Brasil e da bacia do Sao Francisco. Multiplos eventos de dispersao dentro de
Hoplisoma ocorreram no Norte do Amazonas em direcao a bacia do Orinoco e Guianas
ha 29Ma. Apesar da dispersao por quase todas as bacias da América do Sul, as espécies
desta linhagem s3o totalmente ausente da costa leste do Brasil e de Sdo Francisco,
enquanto ha apenas ocorréncia de oito espécies na bacia do Parana (Alto e Baixo) e uma
ocorréncia no Nordeste do Brasil. Assim, a maior parte da diversidade desta linhagem
esta concentrada no Amazonas, Bacias do Orinoco ¢ da Guiana, respectivamente, com

multiplos eventos de dispersdo ocorrendo entre essas areas adjacentes.

Tabela 3. Matriz de presencga e auséncia das espécies relacionadas as areas ancestrais.

129 10 (OGEWMBFAPY)
aspidoras_albater_ 63260 0000010000
aspidoras_cf poecilus_11824 0000010000
aspidoras_depinnai92698 0000001000
aspidoras_fuscoguttatus10916 0000001010
aspidoras_pauciradiatus_7190 0000010000
aspidoras_poecilus11101 0000010000
aspidoras_sp68842 0000000010
aspidoras_taurus12317 0000010011
callichthys_callichthys69177 1111111111
ciorydoras_treitlii_18918 0000001000
corydoras_acrensis23688 0001000000
corydoras_acutus43822 0000000001
corydoras_adolfoi_70132 0001000000
corydoras_aeneus41546 0000000001
corydoras_aeneus79515 0000000010
corydoras_aeneus_64067 0010000000
corydoras_aff_areio46623 0000000001
corydoras_aff virescens_46617 0000000001
corydoras_affgriseus50218 0111000000
corydoras_affpolystictus13649 0000000001
corydoras_agassizii_57766 0001000000
corydoras_amandajaneal8824 0001000000
corydoras_ambiacus190492 0001000000
corydoras_araguaiensis81718 0000010000
corydoras_arcuatus11443 0001000000
corydoras_atropersonatus18939 0001000000
corydoras_axelrodi_5202 1000000000
corydoras_benattii_193031 0000010000
corydoras_bifasciatus_17852 0010010000



corydoras_britskii8116
corydoras_britskii_41751
corydoras_burguesi 6867 32741
corydoras_c109 43846
corydoras_c91 53742
corydoras_caudimaculatus7256
corydoras_cervinus46622
corydoras_cf_adolfoi70138
corydoras_cf_aeneus8123
corydoras_cf_ambiacus7199
corydoras_cf_arcuatus32590
corydoras_cf_aurofrenatus13566
corydoras_cf_brevirostris46731
corydoras_cf_melanistus46734
corydoras_cochuil3270
corydoras_concolor_18935
corydoras_condiscipulus47951
corydoras_coriatae_71017
corydoras_delphax_18831
corydoras_desana32694
corydoras_difluviatilis_100229
corydoras_diphyes18846
corydoras_diufluviatilis_60150
corydoras_duplicareus_7103
corydoras_duplicareus_7105
corydoras_ehrhardti 21670
corydoras_elegans18860
corydoras_ellisae_2774
corydoras_falso_robustus_18930
corydoras_geoffroy 71016
corydoras_geryi_71014
corydoras_gossei7171
corydoras_gracilis_7021
corydoras_grantii_32592
corydoras_habrosus_18893
corydoras_hastatus58320
corydoras_heraldschutzi46631
corydoras_imatator_32637
corydoras_julii27324
corydoras_leopardus_71025
corydoras_leucomelas_18949
corydoras_longipinnis_203049
corydoras_loretoensis181122
corydoras_loxozonus_206231
corydoras_loxozonus_71026
corydoras_maculifer23169

0000000001
0001000000
0001000000
0010000000
0001000000
0000100000
0001100000
0001000000
0000000001
0001000000
0001000000
0000000001
1100000000
1000000000
0010010000
1000000000
0100000000
0001000000
1000000000
0001000000
0000000010
0000000011
0000001010
0001000000
0001000000
0000000001
0001000000
0000000011
0001000000
0100000000
0001100000
0001100000
0010000000
0001000000
1000000000
0000100001
0001100000
0001000000
0010001000
0001000000
0001000000
0000000101
0001000000
1000000000
1000000000
0010010000
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corydoras_melanistius180696
corydoras_melanistus43015
corydoras_melanistus_7264
corydoras_melini_32667
corydoras_metael8687

corydoras_multimaculatus_97452

corydoras_napoensis_71018
corydoras_narcissus_46610
corydoras_natterereil1102
corydoras_nijsseni32622
corydoras_oipoquensis_71003
corydoras_orcesi_71004

corydoras_orthonopterus_ 53945

corydoras_paleatus79271
corydoras_paleatus_202321
corydoras_panda_71001
corydoras_pantanalensis22281
corydoras_pastazensis_18956
corydoras_pigmeus58468
corydoras_polystictus_13600
corydoras_polystictus_13659
corydoras_pulcher_8952
corydoras_punctatus53840
corydoras_rabauti_57752
corydoras_reinoldsi_71010
corydoras_reticulatus57745
corydoras_robinae_18880
corydoras_semiaquilis_53800
corydoras_serratus_32563
corydoras_seussi7173
corydoras_similis_49457
corydoras_simulatus18924
corydoras_sp50217
corydoras_sp53794
corydoras_sp_elegans7227
corydoras_sp_elegans_46608
corydoras_sp_jumbo_53796
corydoras_sp_jumbo_53797
corydoras_sp_long_87786
corydoras_spectabilis_71007
corydoras_speranza_5051
corydoras_splendens87580
corydoras_sterbai_7164
corydoras_trilineatus_71027
corydoras_tukano_32682
corydoras_urucu_46615

0100000000
0010000000
0001000000
0001000000
1000000000
0000001000
0001000000
0001000000
0000000100
0001000000
0100000000
0001000000
0001000000
0000000101
0000000101
0001000000
0000000001
0001000000
0000100000
0000000001
0000000011
0001000000
0001000000
0001000000
0001000000
0011000000
0001000000
0001000000
0001000000
0001100000
0001100000
1000000000
0000100000
0001000000
0001000000
0000000001
0001000000
0001000000
0001000000
0001100000
1000000000
0011000000
0001100000
0001000000
0001000000
0001000000

26
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corydoras_virginae_57773 0001000000
corydoras_weitzmani57751 0001000000
corydoras_zygatus_5281 0001000000
scleromystax_barbatus8410 0000000100
scleromystax_c112 0000000100
scleromystax_lacerdail3710 0000001000
scleromystax_macropterus36038 0000000110
scleromystax_prionotos11105 0000000100

4. DISCUSSAO

Nossa filogenia, um dos inputs para as analises de biogeografia, ¢ resultado das
analises de doutorado da presente bolsista, e esta no presente momento sob revisao para
ser publicado ainda este ano. O conjunto de dados em questdo recuperou o status
monofilético para sete grupos dentro de Corydoradinae. Esses grupos eram nomes pré-
existentes na literatura, porém, sinonimizados a Corydoras e, portanto, nossa proposta foi
de revalida-los. A subfamilia Corydoradinae serd composta, portanto, de 7 géneros:
Corydoras (linhagem 1), Aspidoras (linhagem 2), Scleromystax (linhagem 3),
Gastrodermus (linhagem 4 e 5), Osteogaster (linhagem 7), Brochis (linhagem 8), e
Hoplisoma (linhagem 9). A linhagem 6 (senso Alexandrou et al, 2011) é um clado
monofilético que dentro da linhagem 9, portanto nao foi considerada com uma linhagem
singular. A linhagem 4 ¢ grupo irmdo da linhagem 5, mas também foram consideradas
como uma linhagem sé devido a auséncia de caracteres diagnosticos para separa-las.

Muitos fatores influenciaram a distribuicao e especiagdo de Corydoradinae ao
longo do tempo, como fatores geoldgicos, climaticos, eventos ecoldgicos e também
casuais. Tanto a diversidade de factores que influenciam a distribui¢do geografica da uma
espécie e a incerteza quanto a sua importancia relativa motivaram a busca por inferéncia
biogeografica através dos métodos paramétricos (Landis et al. 2013). Os modelos
probabilisticos incluem pardmetros que representam processos que impactaram a
distribuicdo geografica das espécies, e nds utilizamos estes modelos implementados no
BioGeoBEARS para determinar qual modelo melhor se ajusta aos dados geograficos e
filogenéticos de Corydoradinae. Os resultados das analises biogeograficas fornecem
alguns esclarecimentos sobre a possivel forma de como surgiram os padrdes atuais de
distribui¢do de Corydoradinae, como BayArea sendo o mais provavel para esta

subfamilia, sugerindo que a simpatria, a dispersdo e a cladogénese foram potencialmente
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mais significativas no surgimento dos padrdes biogeograficos atuais do que eventos
vicariantes, e sugerindo também que as espécies dessa subfamilia sofreram especiacao
ainda na bacia Proto-Amazonas-Orinoco (Albert & Carvalho 2011; Roxo et al., 2014).

Nossas analises demonstram que a bacia Amazonica tem o mais alto nivel de
diversidade de Corydoradinae com quase 80 taxons, enquanto os rios Negro, Guianas,
Madeira, Tocantins-Araguaia, baixo Amazonas, Guapore-Mamoré e Orinoco
representam as bacias com mais alto nivel de espécies endémicas. A grande diversidade
encontrada nas planicies amazonicas pode ser simplesmente um artefato do tamanho
desta ecorregido, ja que ¢ a maior bacia em termos de area. Entretanto, € possivel observar
alguns padroes de endemismo na distribui¢ao dessas espécies. As espécies da linhagem 1
(Corydoras) estao amplamente distribuidas em varias ecorregioes, desde as Guianas até
o Baixo Parand, com maior nimero de espécies na bacia do baixo Amazonas, enquanto
que as espécies das linhagens 2 e 3 (4spidoras e Scleromystax, respectivamente) estao
distribuidas em poucas ecorregidoes em leste e nordeste do Brasil. Estas linhagens tem as
distribui¢des mais restritas dentre todos os Corydoradinae, com a linhagem 3 ocupando
exclusivamente o menor niimero de ecorregides, em comparacao com as outras (a regido
costeira do Atlantico).

No entanto, linhagens com niimero reduzido de espécies (como a linhagem 3 e
linhagem 5, Gastrodermus) parecem ter distribui¢des mais restritas do que linhagens ricas
em espécies (como a linhagem 8, Brochis, e 9, Hoplisoma). No entanto, as linhagens 5
(Gastrodermus) e 7 (Osteogaster) ndo sdo particularmente ricas em espécies, mas estao
amplamente distribuidas por varias bacias. A linhagem 9 €, de longe, a mais diversa e
também a mais amplamente distribuida, ocupando o maior nimero de ecorregides
diferentes, enquanto que a linhagem 8 ¢ a segunda mais diversa, e menos amplamente
distribuida que as linhagens 1 e 9. Estas diferencas observadas na distribui¢do podem ser
atribuidas ao momento da conectividade das bacias durante a dispersdo ancestral, ou seja,
se o ancestral se origina na bacia Amazodnica antes da separagdo Amazonas-Orinoco,
entdo as espécies tém uma maior probabilidade de se dispersarem para mais bacias, ja que
havia uma conexao entre elas nesse periodo.

Apesar de alopatria ser um padrdo comum em quase todos 0s grupos ricos em
espécies dentre os peixes de dgua doce na América do Sul (Green, van Veller & Brooks
2002; Puebla 2009; Silva et al., 2016; Melo et al., 2021; Silva et al., 2021), uma excecao
interessante a esse padrao ¢ a distribuicdo geralmente simpatrica de grupos estreitamente

relacionados de peixes da bacia Amazonica (Albert et al., 2011). A atual distribuicdo de
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espécies ribeirinhas poderia ter resultado de especiacdo simpatrica, ou talvez de
especiacdo alopatrica com expansao de alcance pds-especiacional (Barraclough & Vogler
2000). Os canais fluviais profundos constituem um habitat excepcional do ponto de vista
biogeografico, por suportarem uma fauna altamente diversificada e especializada numa
area espacial muito pequena, e também por estarem altamente interligados (Albert ef al.,
2011), podendo ter contribuido para a especiagdo por nichos dessas espécies. Uma
evidéncia disso ¢ a presenca de espécies ndo monofiléticas habitando mais de uma bacia,
sugerindo especiagao simpatrica nesta subfamilia.

Por outro lado, a reconstrugdo ancestral mostra que eventos de captura de
cabeceira de rios pode ter influenciado no padrao de distribuicdo de algumas espécies.
Nossas analises mostraram que eventos de captura de cabeceira entre a bacia do
Amazonas e¢ La Plata podem ser responsaveis pelo padrao de distribui¢ao atualmente
observado em G. hastatus + G. pygmaeus. Ao mesmo tempo, a bacia do Paraguai
expandiu-se para o norte através da captura das cabeceiras da bacia Proto-Amazonas-
Orinoco, posteriormente o surgimento do O Arco de Michicola que separou
hidrologicamente a area do atual Alto Paraguai do sistema fluvial antigo, formando uma
divisdo entre as bacias do La Plata e do Amazonas (Carvalho & Albert 2011; Tagliacollo
et al., 2015), e promovendo endemismo de espécies da bacia do Guaporé- Mamoré.
Estudos biogeograficos em Gymnotus (Albert & Crampton 2005; Lovejoy et al., 2010),
Pseudoplatistoma (Torrico et al., 2009), Aphyocharax (Tagliacollo et al., 2012),
Serranochromis (Musilova et al., 2013), Otothyrinae (Roxo et al., 2014) e Pimelodidae
(Tagliacollo et al., 2015) também identificaram captura de cabeceira na distribuicao
destes grupos. Além disso, a reconstrug¢do ancestral mostrou que varios eventos de captura
de cabeceira modelaram a distribuicdo biogeografica em Scleromystax e Aspidoras,
encontrados em bacias mais restritas e endémica as drenagens costeiras do Sudeste (no
caso de Scleromystax), apesar de nossas analises terem sugerido que o ancestral desse
clado surgiu na bacia Amazdnica e posteriormente se dispersou para as bacias do escudo
cristalino brasileiro. Isso pode ser explicado devido a reativacao de diversas falhas antigas
posteriormente ao desmembramento de Gondwana (Almeida & Carneiro, 1998) e os
continuos processos de transgressdo e regressdo marinha que modificaram o habitat e
causaram reducdo do tamanho efetivo das populagdes, aumentando os niveis de
isolamento genético entre elas (Unmack et al., 2009), e levaram a captura de varios rios
do escudo cristalino de terras altas para se tornarem afluentes do Oceano Atlantico (Albert

& Crapton 2010). Esses processos geoldgicos teriam ocorrido varias vezes durante a
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formacgao do escudo cristalino brasileiro, dando origem a padrdes filogenéticos de grupos
irmaos semelhantes.

No geral, observamos através dos nossos resultados que a maior parte da
especiagdo em Corydoradinae ocorreu durante as flutuagdes climaticas do Oligoceno
Superior e o Mioceno Médio (35-8Ma). Os eventos que ocorreram nesse periodo podem
ter contribuido para a subsequente diversificagdo das espécies desta subfamilia, ou seja,
os eventos de dispersdo das espécies podem ter sido modelados por eventos de captura de
cabeceira durante a formagao dessas bacias. Durante o Mioceno Inferior e Médio, o lago
Pebas separava os rios ocidentais dos sistemas fluviais andinos (Hoorn 1994a, 2006),
formando um enorme ecossistema aquatico de planicie (Hoorn et al., 1995; Lundberg et
al., 1998; Goémez et al., 2003, 2005). O soerguimento da Cordilheira Andina interrompeu
o curso do sistema Pebas apds o final do Mioceno Médio (12-8Ma) através de eventos
tectonicos (Cooper et al, 1995; Villamil 1999) possivelmente promovendo a
diversificacdo destas espécies. H4 uma indicacdo de que alteragdes no clima
paleoclimatico provavelmente afetaram os principais padroes de diversificagdo, levando
a separagdo das linhagens de Corydoradinae ainda na bacia Proto-Amazonas-Orinoco. A
mudanga na diversificagdo durante o Neodgeno superior (ao longo do Plioceno) também
pode ser atribuida a fatores intrinsecos, € ndo extrinsecos, de cada linhagem, como
eventos de duplicacdo do genoma, visto que as linhagens mais amplamente especiosas e
distribuidas (linhagem 8§ e 9) apresentam genomas duplicados, e isso pode elevar a taxa
de diversificacao.

Por fim, a analise biogeografica mostrou como os processos divergentes mais
recentes na formagdo das bacias hidrograficas afetou a distribui¢do das espécies de
Corydoradinae, refletindo os efeitos da vicariancia entre os rios do escudo cristalino e rios
adjacentes, mostrando uma forte evidéncia para especiagdo simpatrica desta subfamilia.
Contudo, nés apresentamos um contexto biogeografico para a especiagao e diversificagao
de Corydoradinae e sugerimos como estes eventos podem ajudar a explicar o padrao
amplo de distribuicdo e alto nimero de espécies dentro desta sufamilia, e como estes

processos modelaram a histdria evolutiva através do tempo e espago de Corydoradinae.

A calibragdo temporal juntamente com a estimativa da 4rea ancestral sugeriu que
Corydoradinae se originou no Cretaceo Inferior, por volta de 135,5 Ma, com o surgimento
da maioria dos géneros durante o Paleogeno. Os resultados indicam que o periodo entre

o Oligoceno e o Mioceno Médio foi crucial para os processos de diversificacdo de
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Corydoradinae, durante o qual a maior parte dos eventos de cladogénese ocorreu. Esses
eventos aconteceram em uma paisagem caracterizada pelo megapantano de Pebas (>23—
11 Ma), indicando que as alteragdes no clima paleoclimatico provavelmente afetaram os
principais padroes de diversificagdo, levando a separagao das linhagens de Corydoradinae
ainda na bacia Proto-Amazonas-Orinoco. As analises indicaram forte evidencia de
especiacdo simpatrica desta subfamilia, principalmente em Hoplisoma, podendo ser
atribuida a fatores intrinsecos como eventos de duplicagdo genomica, que favorece a

especiagao.

Contudo, nds apresentamos um contexto biogeografico para a especiagdo e
diversificacdo de Corydoradinae e sugerimos como estes eventos podem ajudar a explicar
o padrao amplo de distribui¢do e alto nimero de espécies dentro desta sufamilia, e como
estes processos modelaram a historia evolutiva através do tempo e espaco de

Corydoradinae.
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