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RESUMO 

Crenuchidae constitui um subgrupo bem estabelecido de Characiformes, amplamente distribuídos na 

região Neotropical, mas são taxonomicamente e morfologicamente mais diversos nas drenagens do norte da 

América do Sul. Um novo táxon morfologicamente relacionado à Crenuchidae foi recentemente coletado em um 

tributário do rio Grande, em Minas Gerais. Com base no novo material, um novo táxon é descrito e uma hipótese 

de posicionamento filogenético é fornecida. Durante a descrição do novo táxon, uma série de novas condições 

morfológicas foram reconhecidas. Esses novos atributos foram compilados em uma matriz de dados morfológicos 

com 225 caracteres, avaliados em 53 terminais, incorporando boa parte da diversidade morfológica reconhecida 

de Crenuchidae, além de vários táxons de grupos externos putativamente relacionados. Buscas heurísticas 

almejando as árvores mais parcimoniosas foram realizadas por meio do software TNT (RAS + TBR 5000 random 

seed 0, e hold 20). Abordagens complementares foram realizadas na quantificação da diversidade morfológica e 

questões associadas a miniaturização corporal para investigar a estabilidade dos clados recuperados. A análise de 

parcimônia recuperou quatro árvores mais parcimoniosas (1161 passos, IC= 0.21, IR= 0.57 e IH= 0.78), que foram 

sumarizadas em uma árvore de consenso estrito relativamente bem resolvida, apresentando somente duas 

politomias. Na topologia obtida, vários pontos congruentes com hipóteses anteriores foram recuperados. 

Entretanto, uma série de novas relações são propostas. Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov. é proposto para a nova 

forma, sendo este recuperado como proximamente relacionado a Characidium mirim, por sua vez, relação 

fortemente sustentada como grupo irmão de Odontocharacidium aphanes + Skiotocharax meizon, dentro de um 

grupo maior que circunscreve os gêneros Microcharacidium, Elachocharax, e nove espécies de Characidium com 

corpo mais curto e alto. A dicotomia basal de Crenuchidae sugerida previamente foi recuperada, juntamente com 

as duas principais linhagens conhecidas, Crenuchinae e Characidiinae. As inter-relações de Characidiinae, 

entretanto, são contrastantes com hipóteses anteriores, tendo recuperado pela primeira vez os gêneros 

Microcharacidium, Elachocharax como grupos parafiléticos, e Characidium polifilético. Vários pontos da 

topologia se mostraram instáveis após algumas análises exploratórias subsidiadas com informações com dados 

contínuos, que aparentemente apresentam um forte sinal filogenético na evolução do grupo. Modelos 

macroevolutivos foram avaliados e evidenciaram múltiplos picos evolutivos durante a evolução morfológica de 

Crenuchidae. Uma putativa relação entre o tamanho corporal e o formato do corpo foi analisada comparando 

diferentes hábitos de vida e a estrutura filogenética. As decisões nomenclaturais tomadas no trabalho são 

pontualmente associadas a aspectos filogenéticos da nova espécie e relações próximas. As implicações 

taxonômicas resultante da nova topologia são discutidas tanto sob o regimento do Código Internacional de 

Nomenclatura Zoológica quanto na vertente mais atual da nomenclatura filogenética (Phylocode). 

Adicionalmente, alguns padrões de disparidade morfológica e aspectos da miniaturização corporal dos 

crenuquídeos são abordados. De forma complementar, uma definição filogenética é fornecida para a utilização dos 

nomes das linhagens Crenuchidae, Crenuchinae e Characidiinae. 

Palavras–chave: Ostariophysi; Miniaturização; Alto rio Paraná; Disparidade morfológica e Nomenclatura 

filogenética



ABSTRACT 

Crenuchidae is a well-established subgroup of Characiformes, with a broad distribution in the neotropical 

region, however the group is taxonomically and morphologically more diverse in the drainages of Northern South 

America. A new taxon morphologically related to Crenuchidae was recently collected in a tributary of the Rio 

Grande, in Minas Gerais State, Brazil. Based on this new material, a new taxon is described, and a phylogenetic 

hypothesis is provided. Along the description of the new taxon, several new morphological conditions were 

recognized. These new attributes were compiled in a morphological data matrix with 225 characters, scored for 53 

terminals, encompassing much of the morphological diversity within Crenuchidae. In addition, several taxa 

putatively associated to the Crenuchidae were included as outgroups. Heuristic searches were performed to retrieve 

the most parsimonious trees (MPTs) with the TNT software (RAS + TBR 5000 random seed 0 and hold 20). 

Complementary approaches were employed in the quantification of morphological diversity, and issues associated 

with the miniaturization, to investigate the stability of the clades. The retrieved four MPTs (1161 steps, IC = 0.21, 

IR = 0.57 and IH = 0.78) were summarized in a strict consensus tree, which is relatively resolved, presenting only 

two polytomic relationships. Several points congruent with previous hypotheses were recovered in the MPTs. 

However, several new relationships are also proposed. Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov., is proposed for the 

new taxon, and it is recovered as closely related to Characidium mirim, and both taxa are which strongly supported 

as a sister group of Odontocharacidium aphanes + Skiotocharax meizon, within a larger group that includes the 

genera Microcharacidium, Elachocharax and nine species of Characidium with shorter and taller bodies. The 

basal dichotomy of Crenuchidae previously suggested has been recovered, along with the two main known strains, 

Crenuchinae and Characidiinae. The interrelationships of Characidiinae, however, are contrasting with previous 

hypotheses, and recovered for the first time Microcharacidium, Elachocharax as paraphyletic groups, and 

Characidium polyphyletic. Several relationships in the MPTs proved to be unstable after some exploratory analysis 

including continuous data that apparently have strong phylogenetic signal in the evolution of the group. 

Macroevolutionary models were evaluated and showed multiple evolutionary peaks during the morphological 

evolution of Crenuchidae. A putative relationship between body size and body shape was analyzed by comparing 

different ecological habitats and the phylogenetic structure. The nomenclatural decisions taken in this work are 

majorly associated with the new species and its closer relationships. The taxonomic implications resulting from 

the new results are discussed both under the rules of the International Code of Zoological Nomenclature (ICZN), 

and under the current aspects of the phylogenetic nomenclature (Phylocode). In addition, some patterns of 

morphological disparity and aspects of body miniaturization of Crenuchidae are addressed. A phylogenetic 

definition is provided for the use of the names of the lineages Crenuchidae, Crenuchinae and Characidiinae. 

Keywords: Ostariophysi; Miniaturization; upper Paraná River; Morphological Disparity e Phylogenetic 

Nomenclature.
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epipleural; HB = osso hemal; HypB = osso hipopleural; lP = processo laminar; NA = arco 



neural; NS = espinho neural; PoZpH = pós-zigapófise hemal; Pp = parapófise; PR = costela 

pleural; PrZpN = pré-zigapófise neural; VC = centro vertebral; Escala 500 µm. 123 

Figura 22. Supraneurais em Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov. (vista lateral, lado esquerdo), 

DZSJRP 21046. Exemplar diafanizado (A e B), reconstrução 3d de um exemplar 

microtomografado (C). Escala 500 µm. 124 

Figura 23. Cintura peitoral de Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov., posição relativa e desenho 

esquemático em vista lateral (A e E), vista caudal (B), poscleitro 2 e 3 isolados (C), vista mesial 

(D), com destaque da morfologia do supracleitro em corte transversal. Abreviações: Cle = 

cleitro; CleLl = lamela lateral do cleitro; Cor = coracoide; Mec = mesocoracoide; Poc2-3 = 

poscleitro 2-3; Post = postemporal; Ptg = pterigióforos; Radp = radiais proximais; Sca = 

escapular; ScaF = forame do escapular; Suc = supracleitro. Escala 500 µm. 130 

Figura 24. Nadadeira dorsal de Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov. (vista lateral esquerda), 

DZSJRP 21046. Vista lateral e posição relativa em exemplar diafanizado (A). Desenhos 

esquemáticos dos elementos da nadadeira dorsal (C) com destaque da articulação dos elementos 

radiais (B), morfologia do radial distal (E) e peça final (F). Abreviações: DfR = raios da 

nadadeira dorsal; Ep = peça final; Ptg = pterigióforos; Rd = distais radiais; RE = elementos 

radiais; Rm = mediais radiais; Rp = proximais radiais; SEP = elemento supranumerário. Escala 

1 mm (A e C) e 500 µm (B, D e E). 131 

Figura 25. Cintura pélvica de Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov. DZSJRP 21046 em vista 

ventral (A), posição relativa da inserção da cintura pélvica em vista lateral (B), desenho 

esquemático em vista dorsal (C), e vista lateral (D). Abreviações: Bat = basipterigio; BatAdP = 

processo anterodistal do basipterigio; BatLP = processo lateral do basipterigio; BatPl = lâmina 

proximal do basipterigio; Esp = esquirola pélvica; Ptg = pterigiófaros; Psq = processo 

isquiático; Seta indica a costela pleural 8 (vértebra 12). Escala 500 µm 132 

Figura 26. Nadadeira anal de Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov. (vista lateral esquerda), 

DZSJRP-21046. Vista lateral e posição relativa em exemplar diafanizado (A). Desenhos 

esquemáticos dos elementos da nadadeira anal (B) com destaque da articulação dos elementos 

radiais (C), morfologia do radial distal (D), e peça final (E). Abreviações: AfR = raio anterior 

da nadadeira anal; Ep = peça final; Ptg = pterigiófaros, seta indica a vertebra 21, que 



corresponde a primeira vertebra caudal; RE = elementos radiais; Rd = distais radiais; Rm = 

mediais radiais; Rp = proximais radiais; Escala 1 mm (A e B) e 500 µm (C, D e E). 133 

Figura 27. Esqueleto caudal e elementos associados de Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov. 

DZSJRP 28733-C, 22,22 mm CP (A) e desenho esquemático (raios caudais procorrentes e 

principais suprimidos) (B). Abreviações: Ep = epural; Hd = diastema hipural; HS2-3 = espinho 

hemal 2-3; H1-4 = hipurais 1-4; IHc1-3 = cartilagem inter-hemal 1-3; INc2 = cartilagem inter-

neural; NPU1-2 = processo neural do centro ural 1-2; NSU1-2 = espinho neural 1-2; OpC = 

cartilagem opistural; PH = parahipural; PL = pleuróstilo; PU1-5 = centro pré-ural 1-5; U1-3 = 

centro ural 1-3. Escala 500 µm. 134 

Figura 28. Mudanças ontogenéticas da nadadeira peitoral e elementos associados em 

Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov., DZSJRP 21046, 9.57 mm CP (A), 6.64 mm CP (B), 10.5 

mm CP (C), 10.14 mm CP (D), 10.16 mm CP (E), 10.36 mm CP (F), 12.18 mm CP (G), e 13.18 

mm CP (H). Abreviações: Cle = cleitro; Cor = coracoide; Ra = radiais; Sca = escapular. Escala 

500 µm. 137 

Figura 29. Mudanças ontogenéticas no esqueleto caudal e elementos associados em Tijuichthys 

testaceus gen. et sp. nov. Exemplares DZSJRP21046-18, 10,07 mm CP (A) e DZSJRP21046-

19, 12,50 mm CP (B). Abreviações: Ep = epural; Hd = diastema hipural; HS2-3 = espinho 

hemal 2-3; H1-4 = hipurais 1-4; IHc1-3 = cartilagem inter-hemal 1-3; INc2 = cartilagem inter-

neural; NPU1-2 = processo neural do centro ural 1-2; NSU1-2 = espinho neural 1-2; OpC = 

cartilagem opistural; PH = parahipural; PL = pleuróstilo; PU1-5 = centro preural 1-5; U1-3 = 

centro ural 1-3. Escala 500 µm. 138 

Figura 30. Variação cromática em vida de Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov., observada em 

aquário, cerca de 60 dias após coletados. 142 

Figura 31. Mapa com a localidade tipo de Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov., cabeceira do 

rio Uberaba, drenagem do rio Grande, sistema do Alto rio Paraná, Ponte Alta, Minas Gerais, 

Brasil. 143 

Figura 32. Localidade tipo de Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov., cabeceira do rio Uberaba, 

drenagem do rio Grande, sistema do Alto rio Paraná, Ponte Alta, MG, Brasil. Visão geral do 



campo hidromórfico (A). Fitofisionomia e aspecto hídrico do ambiente durante a estação 

chuvosa, entre dezembro e fevereiro (B, D e F) e durante o período mais seco, entre julho e 

setembro (C, E e G). 144 

Figura 33. Espécies sintópicas com Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov. na localidade tipo, 

cabeceira do rio Uberaba, Ponte Alta, MG, Brasil. Hasemania uberaba (A), Hyphessobrycon 

uaiso (B) e Melanorivulus giarettai (macho, C1 e fêmea C2). Escala 10 mm. 145 

Figura 34. Distribuição vertical das espécies sintópicas (Hasemania uberaba, Hyphessobrycon 

uaiso e Melanorivulus giarettai) associadas a Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov., na 

localidade tipo, cabeceira do rio Uberaba, Ponte Alta, MG, Brasil. 145 

Figura 35. Árvore de consenso estrito resultante da análise de parcimônia. IC= 0.21, IR= 0.56 

e IH= 0.78. Os índices utilizados como suporte de clados são fornecidos no Apêndice 2. 
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Figura 36. Tijuichthys mirim comb. nov., MZUSP 118683, macho, 17.18 mm CP, rio da 

Mortes, Paranatinga, Mato Grosso, Brasil. 152 

Figura 37. Mapa de distribuição de Tijuichthys mirim comb. nov. na América do sul, localidade 

tipo (vermelho) e demais registros (amarelo). 154 

Figura 38. Morfoespaço e filomorfoespaço reconstruídos com os eixos mais representativos 

resultante da PCoA. Combinações dos eixos 1 e 2 (A e B), 1 e 3 (C e D), e eixos 2 e 3 (E e F). 

Os morfogrupos são representados por cores. 158 

Figura 39. Morfoespaço 3d reconstruído com os eixos mais representativos resultante da 

PCoA. Os morfogrupos são representados por cores e o tamanho da esfera é proporcional ao 

tamanho corporal das espécies. 159 

Figura 40. Morfoespaço e filomorfoespaço utilizando elementos craniais (A e B) e atributos 

do esqueleto apendicular (C e D). Os morfogrupos são representados por cores. 160 



Figura 41. Morfoespaço e filomorfoespaço utilizando atributos do esqueleto axial (A e B) e 

atributos morfológicos das escamas (C e D). Os morfogrupos são representados por cores. 
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Figura 42. Reconstrução do estado ancestral do tamanho corporal (logaritmizado) em 

Crenuchidae. Reconstrução baseada na topologia de consenso estrito e máxima 

verossimilhança, por meio da função fastAnc do pacote phytools, (Revell, 2012). Correlação 

entre valores simulados vs. observados gerados por simulação sob regime de movimento 

browniano (Revell, 2012). 162 

Figura 43. Otimização do comprimento padrão sobre a topologia de consenso estrito (grupos 

externos suprimidos), utilizando otimização de parcimônia não ponderada. Acompanhe texto 

para mais detalhes. 163 

Figura 44. Reconstrução dos eventos de miniaturização em Crenuchidae com base na árvore 

de consenso estrito (grupos externos suprimidos). As espécies miniaturas (sensu Weitzman e 
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Figura 45. Relação entre o número de perdas ósseas e tamanho corporal em Crenuchidae, com 

porcentagem de acumulação por compartimento. Abreviações: (1) Mi. weitzmani, (2) E. 

mitopterus, (3) O. aphanes, (4) A. minutus, (5) T. mirim, (6) Mi. eleotrioides, (7) T. testaceus, 

(8) Ch. nana, (9) Microcharacidium sp. nov.2, (10) E. pulcher, (11) Microcharacidium sp. nov.

1, (12) Ch. laterale, (13) Ch. bahiense, (14) E. junki, (15) G. sterbai, (16) Ch. bimaculatum, 

(17) S. meizon, (18) P. weitzmani, (19) Ch. lagosantense, (20) Ch. lanei, (21) Ch. stigmosum,

(22) Me. auroradiatum, (23) Ch. rachovii, (24) Me. pectorale, (25) P. bovalliorum, (26) Ch.

xanthopterum, (27) Ch. zebra, (28) Me. dispilomma, (29) Ch. schubarti, (30) A. elegans, (31) 

Cr. spilurus, (32) Me. nigrum, (33) Ch. crandellii, (34) Ch. gomesi, (35) Ch. fasciatum, (36) 

Ch. oiticicai, (37) L. omospilus, (38) Ch. pterostictum, (39) Ch. declivirostre. Estados de caráter 

correspondentes no Apêndice 3. Acompanhe texto para mais detalhes. 165 

Figura 46. Relação entre o número de simplificações estruturais e tamanho corporal em 

Crenuchidae, com porcentagem de acumulação por compartimento. Abreviações: (1) Mi. 

weitzmani, (2) E. mitopterus, (3) O. aphanes, (4) A. minutus, (5) T. mirim, (6) Mi. eleotrioides, 

(7) T. testaceus, (8) Ch. nana, (9) Microcharacidium sp. nov.2, (10) E. pulcher, (11)



Microcharacidium sp. nov. 1, (12) Ch. laterale, (13) Ch. bahiense, (14) E. junki, (15) G. sterbai, 

(16) Ch. bimaculatum, (17) S. meizon, (18) P. weitzmani, (19) Ch. lagosantense, (20) Ch. lanei,

(21) Ch. stigmosum, (22) Me. auroradiatum, (23) Ch. rachovii, (24) Me. pectorale, (25) P.

bovalliorum, (26) Ch. xanthopterum, (27) Ch. zebra, (28) Me. dispilomma, (29) Ch. schubarti, 

(30) A. elegans, (31) Cr. spilurus, (32) Me. nigrum, (33) Ch. crandellii, (34) Ch. gomesi, (35)

Ch. fasciatum, (36) Ch. oiticicai, (37) L. omospilus, (38) Ch. pterostictum, (39) Ch. 

declivirostre. Estados de caráter correspondentes no Apêndice 3. Acompanhe texto para mais 

detalhes. 166 

Figura 47. Acumulação quantitativa do número de simplificações estruturais e perdas ósseas 

disponíveis nas Figuras 45 e 46. Diâmetro do círculo corresponde proporcionalmente ao 

tamanho corporal das espécies analisadas. 167 

Figura 48. Otimização do hábito de vida (pelágico e bentopelágico) sobre a topologia de 

consenso estrito (grupos externos suprimidos) em Crenuchidae. Reconstrução dos 

filomorfoespaços utilizando os dados empíricos do fenótipo, compostos pelos três primeiros 

eixos da PcoA. Clados mais relevantes são enumerados. 170 

Figura 49. Boxplots com os valores simulados e ajustados de AICc à filogenia (utilizando 13 

árvores subótimas) de Crenuchidae e os dados de tamanho corporal e fenótipo. Os resultados 

mostram a comparação entre os valores simulados e ajustados (White Noise – WN) e dados 

empíricos (EP) em diferentes clados, sendo: tamanho corporal (A-C) em Crenuchidae (clado 

55) (A), espécies bentopelágicas (clado 71) (B), espécies bentônicas (clado 77) (C); e fenótipo

(D-F) em Crenuchidae (clado 55) (D), espécies bentopelágicas (clado 71) (E), e espécies 

bentônicas (clado 77) (F). 171 

Figura 50. Boxplots com os valores simulados e ajustados de AICc à filogenia (utilizando 13 

árvores subótimas) de Crenuchidae e os dados de tamanho corporal e fenótipo. Os resultados 

mostram a comparação entre os valores dos atributos simulados sob o regime de Movimento 

Browniano (Simulated), simulados com valores restritos observados sob o regime de 

Movimento Browniano (Constraint) e dados empíricos (EP) em diferentes clados, sendo: 
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tamanho corporal (A-B) em Crenuchidae (clado 55) (A) e espécies bentônicas (clado 77) (B); 

e fenótipo (C-E) em Crenuchidae (clado 55) (C), espécies bentopelágicas (clado 71) (D), e 

espécies bentônicas (clado 77) (E). Abreviações: BM = Movimento Browniano, OU = 
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Figura 52. Reconstrução das taxas de disparidade morfológica (PcoA) ao longo do tempo 

relativo em Crenuchidae. Reconstrução baseada na topologia de consenso estrito e máxima 

verossimilhança, por meio da função fastAnc do pacote phytools, (Revell, 2012). Disparidade 
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na secção “Metodologia” e Apêndice 6 respectivamente. 199 

Figura 54. Morfoespaço com os presumidos morfogrupos do gênero “Characidium”. A 
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Figura 55. Esquemas de classificação de Crenuchidae baseado na topologia da Figura 35. À 
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1 INTRODUÇÃO 

Characiformes é um dos mais diversos grupos de peixes de água doce do mundo. 

Membros viventes desse grupo são registrados na América do Norte, América Central, 

América do Sul e África subsaariana (NELSON, 2006). Sua maior diversidade está 

alocada na região Neotropical, sendo estimada em mais de 2.200 espécies (FRICKE; 

ESCHMEYER; FONG, 2023). Alguns fósseis encontrados no Oriente médio e Europa 

são atribuídos ao grupo, entretanto a inclusão desses táxons em Characiformes é 

contestada por alguns autores (e.g. FINK; GREENWOOD; FINK, 1984). 

Adicionalmente, as relações filogenéticas dentro de Characiformes são instáveis, 

principalmente quanto ao número de famílias elegidas, bem como a delimitação desses 

grupos taxonômicos. Como exemplo disso, 14 famílias são propostas em Gèry (1977), 16 

em Greenwood et al. (1966), 18 em Buckup (1998) e 24 são reconhecidas em Eschmeyer 

(2018). Isso se deve, em primeira instância, aos vários trabalhos realizados nos últimos 

anos, alterando a posição filogenética de alguns grupos consensuais (i. e., unidades 

monofiléticas sensu Hennig, 1966), principalmente da família Characidae, para famílias 

a parte, por exemplo Alestidae (ZANATA; VARI, 2005), Cynodontidae (LUCENA; 

MENEZES, 1998) e Crenuchidae (GÉRY, 1963), que compreende o grupo alvo da 

presente tese. 

A família Crenuchidae como a conhecemos hoje, foi estabelecida em uma série 

de trabalhos (GÉRY, 1963; BUCKUP, 1993a, 1993b, 1998, ZARSKE, 1997). Dentro de 

Crenuchidae, dois clados (subfamílias) são propostos, são eles: Crenuchinae e 

Characidiinae. As mais significativas proposições filogenéticas de Crenuchinae foram 

abordadas em tempos pré-cladísticos por Géry (1977), Weitzman & Géry (1980), dentre 

outros autores. Após o desenvolvimento da sistemática filogenética (HENNIG, 1966) que 

culminou na concepção atual de reconhecimento de agrupamentos monofiléticos como 

base na delimitação de grupos válidos e a redução de critérios tipológicos utilizados na 

taxonomia, eis que começam a surgir os primeiros trabalhos que contemplam as grandes 

relações de Characiformes, e os primeiros acerca das inter-relações de crenuquídeos. 

Buckup (1998) discorre sobre as relações evolutivas dos Crenuchidae juntamente com 

algumas características morfológicas que sustentam seu monofiletismo. Mais 

recentemente, Campanário (2002) em sua dissertação não publicada e Ohara, Pastana e 

Camelier (2022) fornecem uma posição filogenética para as cinco únicas espécies do 

grupo (i. e., Crenuchus spilurus Günther 1863, Poecilocharax bovaliorum Eigenmann, 
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1909, Poecilocharax weitzmani Géry, 1965, Poecilocharax rhizophilus Ohara, Pastana e 

Camelier, 2022 e Poecilocharax callipterus Ohara, Pastana e Camelier, 2022) e 

corroboram a hipótese pré-estabelecida de Crenuchinae como grupo monofilético. O 

monofiletismo dos Characidiinae e suas inter-relações foi proposta e discutida por Paulo 

Buckup em uma série de trabalhos (BUCKUP, 1993a, 1993b; BUCKUP, 1998). Até o 

recente trabalho de Ohara; Pastana; Camelier (2022) mais de cinco décadas se passaram 

e nenhuma espécie de Crenuchinae havia sido descrita. Em contraste, a diversidade dentro 

do grupo Characidiinae ainda é pouco conhecida, com diversas espécies apresentando um 

status taxonômico incerto, principalmente em espécies alocadas no gênero Characidium 

Reinhardt 1867 (BUCKUP, 2003, 2018; BUCKUP; HAHN, 2000; GRAÇA; 

PAVANELLI, 2008; MELO; BUCKUP, 2002; NETTO-FERREIRA; BIRINDELLI; 

BUCKUP, 2013b). 

Crenuchidae engloba peixes relativamente pequenos, a maioria não ultrapassando 

10 cm de comprimento total (BUCKUP, 2003, 2018), com uma parcela significativa de 

espécies miniaturizadas (BUCKUP, 2003, 1993c, 2018; TOLEDO-PIZA; MATTOX; 

BRITZ, 2014; WEITZMAN; VARI, 1988), que não ultrapassam os 26 mm de 

comprimento padrão quando adultos (sensu WEITZMAN; VARI, 1988). 

Morfologicamente, a maioria das espécies possuem corpo alongado quase cilíndrico, 

ligeiramente comprimido lateralmente, boca pequena subterminal (ou mais raramente 

terminal), com dentes cônicos ou tricúspides, presença de dentes no ectopterigoide 

(ausentes em alguns táxons) e a presença de forames emparelhados nos ossos frontais, 

localizados posterodorsalmente às órbitas (BUCKUP, 1993a, 1993c, 2018; GÉRY, 1963). 

Adicionalmente, os membros de Crenuchidae podem ser diferenciados dos demais 

Characiformes por apresentarem um conjunto de características não exclusivas, como: 

menos de 14 raios da nadadeira anal (caráter considerado primitivo dentro de Characidae), 

uma única fileira de dentes na região lateral da maxila superior e geralmente duas fileiras 

no dentário, podendo estar ausentes em algumas espécies (BUCKUP, 1998). 

A distribuição da família é ampla dentro da região Neotropical, podendo ser 

encontrados desde o leste do Panamá até o sul da Argentina. A maior diversidade está nas 

drenagens do norte da América do Sul, principalmente nas cabeceiras andinas que drenam 

para os rios Amazonas e Orinoco (BUCKUP, 2003, 2018; GRAÇA; PAVANELLI, 

2008). Em geral, os crenuquídeos possuem uma distribuição cisandina, com exceção de 

algumas espécies do gênero Characidium, que habitam cursos d’água que drenam para o 

Pacífico, na Colômbia e Panamá (BUCKUP, 2003, 2018). De um modo geral, os 
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crenuquídeos são animais onívoros, com tendência a insetivoria (BUCKUP, 2003, 2018; 

ZUANON; CARVALHO; SAZIMA, 2006), que habitam, em sua maioria, ambientes com 

ligeira correnteza em pequenos corpos d’água, geralmente associados ao fundo, entre as 

rochas, sedimento, troncos e plantas aquáticas (BUCKUP, 2018; ZUANON; 

CARVALHO; SAZIMA, 2006). Adicionalmente, algumas espécies apresentam 

adaptações morfológicas para a vida em ambientes com correnteza mais acentuada, 

geralmente ambientes torrenciais (BUCKUP, 1993c, 2018; LUJAN et al., 2013), sendo 

capazes de até mesmo realizar subidas verticais de rochas em pequenas quedas d’água 

(BUCKUP et al., 2000). 

Coletas recentes (2006 e 2011) realizadas em cabeceiras de rios da drenagem do 

rio Grande, revelaram um novo táxon morfologicamente relacionado com Crenuchidae, 

devido a sua morfologia geral, ao número reduzido de raios na nadadeira dorsal (i. e., 

menos 14 raios) e a presença de um cluster de foraminas posterolaterais nos ossos 

frontais, características tipicamente encontradas neste grupo. Contudo, apesar de 

claramente representar uma nova espécie, não pode ser alocado satisfatoriamente em 

nenhum grupo previamente descrito dentro de Crenuchidae. Adicionalmente, a nova 

espécie apresenta uma série de atributos morfológicos que são observados em espécies 

de crenuquídeos não diretamente relacionadas. A primeiro momento, essas condições 

morfológicas foram hipotetizadas como uma mescla de condições plesiomórficas e 

apomórficas que sugerem uma possível evolução morfológica em mosaico (BRONZATI, 

2015; FELICE; GOSWAMI, 2018). O novo táxon também apresenta algumas 

características redutivas, geralmente associadas ao processo de miniaturização (MYERS, 

1958; WEITZMAN; VARI, 1988), como a redução dos canais sensoriais cefálico e lateral 

e a totalidade de raios indivisos na nadadeira peitoral, além de algumas perdas de 

elementos ósseos. Tais características associadas ao tamanho corporal reduzido do novo 

táxon, sugerem que tais modificações possam ser de origem pedomórfica. Com base na 

descoberta dessa nova espécie e de uma profunda revisão da literatura disponível para 

Characiformes, principalmente sobre os trabalhos que tange a família Crenuchidae, 

algumas questões foram levantadas: (1) qual seria a afinidade taxonômica do novo táxon? 

(2) As particularidades morfológicas observadas no novo táxon correspondem a uma

morfologia mais conservada ou representam estados morfológicos mais modificados 

dentre os crenuquídeos? (3) Qual o impacto da injeção das novas condições que são 

observadas no novo táxon sobre as relações filogenéticas de Crenuchidae? Diante disso, 

este trabalho consiste em uma análise cladística de cunho morfológico, que por meio da 
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descrição do novo morfótipo e levantamento de novos atributos morfológicos, juntamente 

com outros caracteres previamente descritos na literatura, foram contextualizados e 

discutidos à luz dos preceitos da sistemática filogenética. Como coproduto das análises, 

foi testado a hipótese inicial do monofiletismo da família Crenuchidae e seus clados 

internos, visando contribuir para o avanço dos estudos sobre a sistemática de 

Characiformes Neotropicais em especial para os Crenuchidae e na compreensão da 

evolução de atributos morfológicos e tamanho corporal do grupo. 

1.1 Histórico taxonômico e sistemática de Crenuchidae 

A família Crenuchidae foi criada por Géry (1963) para acomodar Crenuchus 

spilurus descrito por Günther em dois trabalhos subsequentes (GÜNTHER, 1863, 1864). 

O nome do grupo foi baseado em Cr. spilurus Günther 1863, primeira espécie descrita do 

clado, que foi previamente inserida no grupo Crenuchina, dentro da família Characinidae, 

atualmente ordem Characiformes. Posteriormente à descrição de Cr. spilurus, Eigenmann 

descreve Poecilocharax bovalii (atualmente Poecilocharax bovaliorum Eigenmann 

1909) (EIGENMANN, 1909) e propõe a inclusão dos Crenuchinae em Characidae, 

baseado em similaridades superficiais e abstratas com alguns Aphyocharacinae. Mais 

tarde, junto com a descrição de Elachocharax pulcher Myers 1927, Myers sugere que, 

apesar da inclusão do gênero Elachocharax em Crenuchinae, este gênero provavelmente 

estaria mais relacionado a algumas espécies de Characidium do que com os demais 

Crenuchinae (MYERS, 1927). A primeira tentativa de circunscrição formal de um grupo 

de crenuquídeo foi feita por Géry em 1963. Apesar dos critérios de circunscrição de 

grupos corresponderem à realidade ortodoxa da época, ainda durante os primórdios da 

sistemática filogenética, Géry (1963) sugere a retirada de Elachocharax de Crenuchidae 

e propõe que os gêneros Crenuchus e Poecilocharax formariam um grupo distinto, 

sustentado pela presença do peculiar e exclusivo órgão sensorial frontal, posteriormente 

descrito em detalhes por Bossy et al. (1965), elevando, naquele momento, Crenuchinae 

ao status de família.  

Subsequentemente, Poecilocharax weitzmani Géry 1965 é descrito e corresponde a 

uma das últimas espécies de crenuquíneo a ser descrita. Mais recentemente, Ohara; 

Pastana; Camelier (2022) descrevem mais duas espécies de crenuquíneos para a drenagem 

amazônica, Poecilocharax callipterus e Poecilocharax rhizophilus. Estas espécies são 

aparentemente endêmicas do rio Juma, drenagem do rio Madeira no estado do Amazonas. 
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Characidiinae Fowler 1932 foi tradicionalmente utilizado para abrigar algumas 

espécies nominais do gênero Characidium, incluindo espécies dos gêneros 

Chorimycterus Cope 1909, Nanognathus Boulenger 1895 e Poecilosomatops Fowler 

1906, atualmente sinônimos de Characidium Reinhardt 1867. Entretanto, até o começo 

da década de 1990, nenhum tipo de delimitação do grupo tinha sido apresentado além de 

algumas poucas características morfológicas acrescidas de decisões arbitrárias que 

geraram uma série de sinonímias e mudanças nomenclaturais (BUCKUP, 1993b). Buckup 

(1993a) apresenta o primeiro trabalho utilizando explicitamente preceitos cladísticos na 

delimitação de uma série de grupos nominais de Characidiinae, concomitantemente 

fornecendo a primeira hipótese de relações filogenéticas internas de Crenuchidae (Figura 

1-A). O clado Characidiinae, como já mencionado anteriormente, teve sua consolidação

em uma série de trabalhos que resultaram no arranjo evolutivo e taxonômico visto 

atualmente (BUCKUP, 1993a, 1993b, 1993c). Characidiinae engloba os gêneros 

Ammocryptocharax Weitzman & Kanazawa 1976, Characidium Reinhardt 1867, 

Elachocharax Myers 1927: Geryichthys Zarske 1997 (sugerido como sinônimo de 

Characidium Reinhardt 1867, por FRICKE; ESCHMEYER; FONG, 2023), Klausewitzia 

Géry 1965, Leptocharacidium Buckup 1993, Melanocharacidium Buckup 1993, 

Microcharacidium Buckup 1993, Odontocharacidium Buckup 1993 e Skiotocharax 

Presswell, Weitzman & Bergquist 2000. Em Characidiinae são registradas cerca de 116 

espécies válidas, sendo 31 descritas nos últimos 10 anos (FRICKE; ESCHMEYER; 

FONG, 2023). Curiosamente, com exceção de Melanocharacidium auroradiatum Costa 

& Vicente 1994 e Microcharacidium bombioides Vieira & Netto-Ferreira 2021, todas 

alocadas no gênero Characidium. 

A posição relativa de Crenuchidae dentro de Characiformes foi bastante discutida 

ao longo dos anos. Topologias morfológicas e moleculares foram realizadas para 

investigar a posição filogenética da família Crenuchidae. Contudo, várias incongruências 

foram observadas. Géry (1963) discursa sobre a posição incerta de Crenuchidae dentro 

de Characiformes, e baseado na semelhança de algumas estruturas, (e.g. forma do tripus) 

sugere uma proximidade entre Crenuchidae e Erythrinidae. Ortí e Meyer (1997) 

recuperam Crenuchidae como clado mais relacionado aos Chilodontidae como produto 

de uma topologia proposta com genes mitocondriais. Buckup (1998) apresenta uma 

hipótese filogenética que abrange as principais linhagens de Characiformes Neotropicais 

e alguns grupos africanos. Neste trabalho, o autor rejeita as hipóteses anteriores e propõe 

Crenuchidae como grupo irmão dos demais Characiformes, com exceção de 
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Parodontidae, Anostomoidea (sensu BUCKUP, 1998) e clados africanos. A relação 

próxima entre Characidiinae e Crenuchinae também é recuperada no trabalho de Buckup 

(1998). Algum tempo depois, outra topologia molecular foi apresentada por Calcagnotto 

et al. (2005) baseada desta vez em genes nucleares e mitocondriais. A topologia de 

Calcagnotto et al. (2005) recupera Crenuchidae como grupo irmão de Erythrinidae, 

ambos relacionados com um grupo formado por (Ctenolucidae + Lebiasinidae), 

juntamente com as famílias africanas Alestidae e Hepsetidae.  

Moreira (2007) em sua tese não publicada, recupera Crenuchidae como grupo 

irmão de um clado composto por (“Distichodontidae” (Citharinidae (Parodontidae 

(Hemiodontidae (Prochilodontidae Curimatidae (Anostomidae + Chilodontidae)))))). O 

grupo descrito acima foi chamado temporariamente de clado A e é sustentado por nove 

sinapomorfias não ambíguas. A topologia de Moreira (2007) apresenta certa similaridade 

com a proposta de Buckup (1998), recuperando a proximidade entre Crenuchidae, 

Parodontidae e Anostomoidea (sensu BUCKUP, 1998). Arcila et al. (2017) e Betancur et 

al. (2019) também recuperam Crenuchidae como grupo irmão dos demais Characiformes 

com exceção de Citharinoidei. Melo et al., 2021 também recupera Crenuchidae como 

clado irmão dos demais Characiformes, com exceção de Distichodontidae. Em suma, 

apesar das diferentes perspectivas, a recorrente posição de Crenuchidae como grupo 

irmão dos demais Characiformes neotropicais em diferentes topologias, pode indicar que 

o clado representa de fato uma linhagem que surgiu no começo da irradiação de

Characiformes neotropicais. 

1.2 Inter-relações de Crenuchinae 

Crenuchinae é a menos diversa linhagem de Crenuchidae, possuindo somente dois 

gêneros e cinco espécies. O gênero Crenuchus Günther 1863, possui apenas a espécie 

tipo Cr. spilurus, descrito para o rio Essequibo na Guiana. O segundo gênero, 

Poecilocharax Eigenmann 1909, possui quatro espécies válidas, Poecilocharax 

weitzmani Géry 1965, amplamente distribuída no alto rio Amazonas, principalmente nos 

rios Solimões, Negro e porção alta do rio Orinoco e Poecilocharax bovaliorum 

Eigenmann 1909, descrita para as quedas Kaieteur no rio Potaro na Guiana, 

Poecilocharax callipterus Ohara, Pastana & Camelier, 2022 e Poecilocharax rhizophilus 

Ohara, Pastana & Camelier, 2022, ambas da porção alta do rio Madeira.  
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As relações de parentesco dentro de Crenuchinae foram abordadas primeiramente 

por Campanário (2002) juntamente com uma descrição detalhada da osteologia de Cr. 

spilurus (dados não publicados). A autora corrobora o monofiletismo do clado (Figura 1-

B), sustentado por 14 sinapomorfias, além de propor seis sinapomorfias para 

Poecilocharax. Mais recentemente, Ohara; Pastana; Camelier (2022) corroboram a 

hipótese do monofiletismo de Crenuchinae com evidências moleculares e sugerindo 

alguns dados morfológicos que também podem corroborar o monofiletismo do grupo. 

Atualmente existe um consenso sobre a posição filogenética de Crenuchinae ser grupo 

irmão de todas as demais espécies de crenuquídeos (ARCILA et al., 2017; BETANCUR 

et al., 2019; BUCKUP, 1998, 1993c; CAMPANÁRIO, 2002). 

1.3 Inter-relações de Characidiinae 

Hoedeman (1974) foi o primeiro a sugerir uma proximidade filogenética entre 

Characidiinae e Crenuchinae. As relações filogenéticas e algumas questões taxonômicas 

de Characidiinae foram abordadas de forma mais ampla por Buckup (1993a, 1993b, 

1993c, 1998) e com interesses mais pontuais por outros autores (e.g. (MENDONÇA; 

NETTO-FERREIRA, 2015; NETTO-FERREIRA; BIRINDELLI; BUCKUP, 2013b; 

PRESSWELL; WEITZMAN; BERGQUIST, 2000). O monofiletismo do grupo nunca foi 

contestado sendo relativamente bem suportado por pelo menos 13 sinapomorfias 

morfológicas propostas por Buckup (1993a, 1993b, 1993c). De acordo com Buckup 

(1993b, 1993c), as características que suportam o monofiletismo de Characidiinae são: 

lâmina dorsal do mesetmoide muito fina; mesetmoide separado do vômer por uma grande 

cartilagem; aberturas nasais (anterior e posterior) bem separadas entre si; porção dorsal 

do infraorbital 1 verticalmente expandida; espaço entre o ângulo-articular e o dentário; 

porção lamelar dos infraorbitais 3-6 reduzida ou ausente; conexão entre o paresfenoide e 

o pteroesfenoide; canal látero-sensorial adentrando o esfenoide; forame auditivo do

proótico reduzido; processo medial do pós-temporal ausente; três ou mais raios indivisos 

na nadadeira peitoral; processo medial presente na quinta vértebra e; circuli na região 

apical das escamas ausente (mais detalhes ver BUCKUP, 1993b, 1993c). 

As inter-relações em Characidiinae foram apresentadas formalmente pela 

primeira vez por Buckup (1993c) após o advento da sistemática filogenética de Hennig. 

Buckup (1993c) apresenta uma hipótese filogenética que incluía todos os gêneros 

descritos até aquele momento (Figura 1-A). Neste mesmo trabalho, concomitantemente à 
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proposta das relações filogenéticas, quatro novos gêneros são propostos: 

Melanocharacidium, Leptocharacidium, Odontocharacidium e Microcharacidium, 

descritos com mais detalhes em Buckup (1993a). Melanocharacidium é recuperado como 

grupo irmão de um clado formado por (Leptocharacidium + Ammocryptocharax) dentro 

do clado 3 daquele autor. Klausewitzia, Odontocharacidium, Microcharacidium e 

Elachocharax são aninhados em um grupo chamado de clado 5, tendo Klausewitzia ritae 

como táxon irmão dos demais membros do clado. As relações entre os gêneros 

Odontocharacidium, Microcharacidium e Elachocharax se mostraram mal resolvidas. O 

gênero Characidium foi recuperado como grupo irmão dos demais caracidiíneos. 

Internamente, três clados principais foram reconhecidos para Characidium. O primeiro, 

chamado C1, engloba a espécie tipo do gênero, Characidium fasciatum Reinhardt 1867, 

juntamente com outras espécies morfologicamente similares. Esse clado (i. e., clado C1) 

é sustentado pela perda das escamas na região do istmo e pela redução ou ausência do 

pós-cleitro 1. O segundo clado, chamado de C4, é o mais icônico dentre os demais grupos, 

abrangendo somente espécies miniaturas em senso estrito (sensu WEITZMAN; VARI, 

1988). O clado C4 é sustentado pela ausência do ramo parietal do canal sensorial 

supraorbital. Por fim, o clado C5 engloba algumas espécies exclusivas de drenagens 

amazônicas, incluindo Characidium pteroides Eigenmann 1909, a única espécie 

miniatura do gênero Characidium fora do clado C4. Characidium hasemani Steindachner 

1915 e Characidium zebra Eigenmann 1909 foram recobrados em posição incerta. 

Posteriormente ao trabalho de Buckup (1993c), Zarske (1997) descreve duas 

novas espécies de caracidiíneos para drenagens peruanas, Microcharacidium geryi Zarske 

1997 e Geryichthys sterbai Zarske 1997, sendo este o último descrito em um novo gênero. 

Zarske (1997) sugere G. sterbai proximamente relacionado ao gênero Microcharacidium, 

porém o autor não deixa claro se sua hipótese é justificada por uma análise cladística ou 

simplesmente especulativa. Presswel e colaboradores (2000) descrevem Skiotocharax 

meizon Presswell, Weitzman & Bergquist 2000, coletado em quatro localidades diferentes 

em drenagens da Guiana. O novo táxon foi examinado e sua posição filogenética foi 

apresentada utilizando como base a matriz morfológica proposta por Buckup (1993c), 

reavaliada e com adição de quatro novos caracteres, naquela ocasião tidos como 

apomórficos e compartilhados pelos gêneros Skiotocharax e Odontocharacidium. Os 

autores sugerem S. meizon como táxon irmão de Odontocharacidium (Figura 1-C), 

contudo os autores não comentam sobre a tricotomia recuperada no clado 5 de Buckup 

(1993c) entre Odontocharacidium, Microcharacidium e Elachocharax, ou qualquer outra 
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implicação resultante da inclusão do novo táxon nas relações filogenéticas de 

Characidiinae. 

1.4 Miniaturização em Crenuchidae 

Ao longo dos mais de 25 anos do trabalho de Weitzman e Vari (1988), tido como 

o primeiro grande trabalho sobre a miniaturização de peixes neotropicais, várias novas

espécies dentro de Characiformes foram descritas e incorporadas ao leque de espécies 

miniaturas (sensu WEITZMAN; VARI, 1988). Recentemente, Toledo-Piza; Mattox; 

Britz (2014) apresentam uma lista atualizada das espécies miniaturas registradas para a 

região Neotropical. De acordo com Toledo-Piza; Mattox; Britz (2014) um total de 213 

espécies podem ser consideradas como miniaturas (sensu WEITZMAN; VARI, 1988), 

onde cerca de 40% são Characiformes, sendo que 15 espécies pertencem à família 

Crenuchidae. 

Buckup (1993a) descreve 3 novas espécies com características pedomórficas e 

reavalia o status taxonômico de várias outras entidades de Characidiinae. Ainda no 

mesmo ano, Buckup (1993c) reavalia os eventos de miniaturização com base em sua nova 

topologia, com a adição dos novos táxons descritos anteriormente. Jobertina (subgênero) 

Pellegrin 1909 é considerado sinônimo de Characidium Reinhardt 1867. Adicionalmente 

Jobertina eleotrioides Géry 1960 e Klausewitzia aphanes Weitzman & Kanazawa 1977 

são transferidas para os gêneros Microcharacidium e Odontocharacidium 

respectivamente. A luz das novas evidências, a interpretação dos eventos de 

miniaturização corporal sugerida por Weitzman e Vari (1988) não seria mais suportada. 

Com base na topologia apresentada por Buckup (1993c), somente um evento de 

miniaturização seria necessário para o clado que inclui os gêneros Klausewitzia, 

Odontocharacidium, Microcharacidium e Elachocharax, ocorrendo no ancestral comum 

mais recente entre esses táxons. Um evento secundário não relacionado é registrado em 

Ammocryptocharax minutus Buckup 1993. Um terceiro evento de miniaturização também 

teria ocorrido no gênero Characidium. O gênero Characidium apresenta várias espécies 

miniaturas (sensu WEITZMAN; VARI, 1988), são elas: Characidium mirim Netto-

Ferreira, et al., 2013, Characidium nana Mendonça et al., 2015, Characidium heinianum 

Zarske & Géry, 2001, Characidium pteroides Eigenmann, 1909, Characidium chicoi 

Graça, Ota & Domingues, 2019 e Characidium bahiense Almeida, 1971. Characidium 

mirim e Ch. bahiense são incluídos em um grupo sugerido como monofilético, que inclui 
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ainda outras espécies não miniaturas (em senso estrito) como Characidium interruptum 

Pellegrin 1909, Characidium lagosantense Travassos 1947, Characidium nupelia da 

Graça, Pavanelli & Buckup 2008, Characidium lanei Travassos 1967, Characidium 

laterale (Boulenger 1895), Characidium occidentale Buckup & Reis 1997, Characidium 

orientale Buckup & Reis 1997, Characidium rachovii Regan 1913, Characidium 

stigmosum Melo & Buckup 2002, Characidium vestigipinne Buckup & Hahn 2000, Ch. 

nana e Characidium xavante da Graça, Pavanelli & Buckup 2008 (MENDONÇA; 

NETTO-FERREIRA, 2015). 

Buckup (1993c) discute a importância dos caracteres redutivos na evolução dos 

Characidiinae. Grande parte dos caracteres diagnósticos dentro de Characidiinae em nível 

supra genérico são atributos redutivos, geralmente relacionados a eventos de 

miniaturização (sensu WEITZMAN; VARI, 1988) (e.g. redução dos sistemas látero-

sensoriais cefálico e lateral, redução do número de escamas e raios nas nadadeiras), sendo 

observadas em praticamente todas as 11 espécies miniaturas avaliadas pelo autor. Nesse 

sentido, a inclusão de novos táxons (miniaturas ou não) em um contexto mais amplo pode 

auxiliar na dissolução de inconsistências filogenéticas. Outra vertente a ser considerada 

para a resolução destas inconsistências é a revisão dos caracteres já propostos na literatura 

juntamente com a proposição de novos estados de caráter, oriundos do estudo 

morfológico detalhado das espécies não abordadas nos trabalhos anteriores. 
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Figura 1. Relações filogenéticas em Crenuchidae. Hipótese de inter-relações de Characidiinae, proposta 

por Buckup (1993) (A), relações filogenéticas em Crenuchinae proposta por Campanário (2000) (B), e 

posicionamento de Skiotocharax meizon dentro de Characidiinae proposto por Presswel et al. (2002) (C). 

Fonte: Compilado de Buckup (1993); Campanário (2000) e Presswel et al. (2002)
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6 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

A descrição morfológica de Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov., juntamente com 

os resultados das diferentes análises realizadas, permitiu a elaboração de uma hipótese 

filogenética para a nova espécie, concomitantemente testando algumas hipóteses 

previamente levantadas na literatura e a elaboração de novas conjecturas. Com base nos 

resultados obtidos, algumas conclusões podem ser inferidas: 

1) a descrição morfológica de T. testaceus resultou no reconhecimento de novas

variações morfológicas até então desconhecidas, gerando novas putativas

sinapomorfias;

2) o resultado da análise filogenética sustenta a criação de um novo clado,

Tijuichthys, para agrupar T. testaceus gen. et sp. nov. e T. mirim em nova

combinação;

3) a monofilia de Tijuichthys é suportada por um número razoável de sinapomorfias,

sendo estável a alterações na composição dos grupos externos (i. e., polarização

dos caracteres) e constraints no grupo interno;

4) todas as hipóteses filogenéticas obtidas (i. e., topologia principal e análises

exploratórias) recupera Tijuichthys proximamente relacionado ao clado que

engloba Odontocharacidium aphanes e Skiotocharax meizon;

5) a nova topologia apresenta certa discrepância quando comparada a propostas

anteriores, recuperando Elachocharax e Microcharacidium como grupos

parafiléticos e “Characidium” com grupo polifilético;

6) três eventos independentes de miniaturização foram observados tendo como base

de investigação a definição de espécies miniaturas de Weitzman & Vari (1988);

7) as evidências sugerem que Tijuichthys não deriva de um evento independente de

miniaturização, mas de uma linhagem com tendência a miniaturização;

8) Tijuichthys testaceus e T. mirim ocupam uma região no morfoespaço distinta dos

demais crenuquídeos na análise in toto, porém são discrepantes entre si no

contexto de compartimentalização;

9) diferenças na ocupação do morfoespaço entre as diferentes linhagens de

Crenuchidae mostra uma discrepante deflexão morfológica, estatisticamente

significante em alguns casos, sugerindo a hipótese de compartimentalização;

10) a monofilia de Crenuchidae foi corroborada, mas as evidências morfológicas que

sustentam o clado foram reconsideradas;
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11) a monofilia de Crenuchinae e Characidiinae foram corroboradas apesar da

instabilidade na diagnose desses clados em diferentes bancos de dados;

12) foram encontradas evidências de múltiplos regimes evolutivos durante a evolução

morfológica de Crenuchidae;

13) os modelos macroevolutivos ajustados apontam uma tendência na disparidade

morfológica do clado relacionado à nova espécie (clado 71), onde também se

encontram a maioria das espécies bentopelágicas;

14) evidências não sugerem uma forte relação entre o tamanho corporal e os diferentes

habitats ecológicos;

15) a disparidade morfológica acumulada parece aumentar em espécies com maior

tamanho corporal;

16) não foram encontradas evidências fortes mostrando que a evolução do tamanho

corporal na linhagem do clado 77, majoritariamente com espécies bentônicas,

tenha relação com a estrutura filogenética;

17) as análises de disparidade sugerem uma distinção morfológica clara de três

morfogrupos dos táxons atualmente inseridos no gênero “Characidium”;

18) em Crenuchidae a maioria das sinapomorfias em níveis menos inclusivos

correspondem a estados de caráter de perda ou simplificação estrutural;

19) não há evidência forte da correlação entre tamanho corporal e presença de

atributos redutivos, porém a acumulação desses atributos é observada de forma

mais frequente em espécies menores que 30 mm de comprimento padrão;

20) os dados sugerem de forma especulativa que somente Ammocryptocharax minutus

pode ser considerado como uma espécie miniatura proporcional;

21) a utilização de diferentes fontes de informação (dados discretos e contínuos)

geraram instabilidade em alguns pontos da topologia de Crenuchidae;

22) a posição filogenética de várias espécies do gênero “Characidium” precisa ser

mais bem avaliada;

23) uma maior amostragem taxonômica é necessária para resolver algumas

incongruências filogenéticas e uma possível existência de atração de grandes

ramos pelo grande número de espécies miniaturizadas, também uma maior

amostragem fornece mais elementos para eventuais mudanças nomenclaturais.
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