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RESUMO

Crenuchidae constitui um subgrupo bem estabelecido de Characiformes, amplamente distribuidos na
regido Neotropical, mas sdo taxonomicamente e morfologicamente mais diversos nas drenagens do norte da
América do Sul. Um novo taxon morfologicamente relacionado & Crenuchidae foi recentemente coletado em um
tributario do rio Grande, em Minas Gerais. Com base no novo material, um novo taxon é descrito e uma hipotese
de posicionamento filogenético é fornecida. Durante a descricdo do novo taxon, uma série de novas condicGes
morfolégicas foram reconhecidas. Esses novos atributos foram compilados em uma matriz de dados morfoldgicos
com 225 caracteres, avaliados em 53 terminais, incorporando boa parte da diversidade morfoldgica reconhecida
de Crenuchidae, além de vérios tdxons de grupos externos putativamente relacionados. Buscas heuristicas
almejando as arvores mais parcimoniosas foram realizadas por meio do software TNT (RAS + TBR 5000 random
seed 0, e hold 20). Abordagens complementares foram realizadas na quantificacdo da diversidade morfologica e
guestdes associadas a miniaturizagao corporal para investigar a estabilidade dos clados recuperados. A andlise de
parciménia recuperou quatro arvores mais parcimoniosas (1161 passos, IC=0.21, IR=0.57 e IH=0.78), que foram
sumarizadas em uma arvore de consenso estrito relativamente bem resolvida, apresentando somente duas
politomias. Na topologia obtida, varios pontos congruentes com hipé6teses anteriores foram recuperados.
Entretanto, uma série de novas relagdes sdo 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, relacdo
fortemente sustentada como grupo irmao de Odontocharacidium aphanes + Skiotocharax meizon, dentro de um
grupo maior que circunscreve os géneros 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-relagdes de Characidiinae,
entretanto, sdo contrastantes com hipdteses anteriores, tendo recuperado pela primeira vez 0s géneros
Microcharacidium, Elachocharax como grupos parafiléticos, e Characidium polifilético. Vérios pontos da
topologia se mostraram instaveis apds algumas andlises exploratérias subsidiadas com informagdes com dados
continuos, que aparentemente apresentam um forte sinal filogenético na evolucdo do grupo. Modelos
macroevolutivos foram avaliados e evidenciaram mdltiplos picos evolutivos durante a evolugdo morfoldgica de
Crenuchidae. Uma putativa relagdo entre o tamanho corporal e o formato do corpo foi analisada comparando
diferentes habitos de vida e a estrutura filogenética. As decisdes nomenclaturais tomadas no trabalho sdo
pontualmente associadas a aspectos filogenéticos da nova espécie e relagbes proximas. As implicacGes
taxondmicas resultante da nova topologia sdo discutidas tanto sob o regimento do Cdédigo Internacional de
Nomenclatura Zooldgica quanto na vertente mais atual da nomenclatura filogenética (Phylocode).
Adicionalmente, alguns padrbes de disparidade morfol6gica e aspectos da miniaturizagdo corporal dos
crenuquideos sdo abordados. De forma complementar, uma definicéo filogenética é fornecida para a utilizagdo dos

nomes das linhagens Crenuchidae, Crenuchinae e Characidiinae.

Palavras—chave: Ostariophysi; Miniaturizacdo; Alto rio Parand; Disparidade morfoldgica 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 Parand River; Morphological Disparity e Phylogenetic
Nomenclature.
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21046, 16.00 mm CP, em vista (B) lateral, (C) ventral e (D) dorsal. Abreviagbes: Cl =
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corresponde a primeira vertebra caudal; RE = elementos radiais; Rd = distais radiais; Rm =
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1 INTRODUCAO

Characiformes é um dos mais diversos grupos de peixes de agua doce do mundo.
Membros viventes desse grupo sao registrados na América do Norte, América Central,
América do Sul e Africa subsaariana (NELSON, 2006). Sua maior diversidade esta
alocada na regido Neotropical, sendo estimada em mais de 2.200 espécies (FRICKE;
ESCHMEYER; FONG, 2023). Alguns fdsseis encontrados no Oriente medio e Europa
sdo atribuidos ao grupo, entretanto a inclusdo desses taxons em Characiformes é
contestada por alguns autores (e.g. FINK; GREENWOOD; FINK, 1984).
Adicionalmente, as relacGes filogenéticas dentro de Characiformes sdo instaveis,
principalmente quanto ao nimero de familias elegidas, bem como a delimitacdo desses
grupos taxonémicos. Como exemplo disso, 14 familias sdo propostas em Gery (1977), 16
em Greenwood et al. (1966), 18 em Buckup (1998) e 24 sdo reconhecidas em Eschmeyer
(2018). Isso se deve, em primeira instancia, aos varios trabalhos realizados nos altimos
anos, alterando a posicdo filogenética de alguns grupos consensuais (i. e., unidades
monofiléticas sensu Hennig, 1966), principalmente da familia Characidae, para familias
a parte, por exemplo Alestidae (ZANATA; VARI, 2005), Cynodontidae (LUCENA,;
MENEZES, 1998) e Crenuchidae (GERY, 1963), que compreende o grupo alvo da
presente tese.

A familia Crenuchidae como a conhecemos hoje, foi estabelecida em uma série
de trabalhos (GERY, 1963; BUCKUP, 1993a, 1993b, 1998, ZARSKE, 1997). Dentro de
Crenuchidae, dois clados (subfamilias) sdo propostos, sdo eles: Crenuchinae e
Characidiinae. As mais significativas proposi¢des filogenéticas de Crenuchinae foram
abordadas em tempos pré-cladisticos por Geéry (1977), Weitzman & Géry (1980), dentre
outros autores. Apos o desenvolvimento da sistematica filogenética (HENNIG, 1966) que
culminou na concepgdo atual de reconhecimento de agrupamentos monofiléticos como
base na delimitacdo de grupos validos e a reducéo de critérios tipoldgicos utilizados na
taxonomia, eis que comecam a surgir 0s primeiros trabalhos que contemplam as grandes
relacbes de Characiformes, e os primeiros acerca das inter-relaces de crenuquideos.
Buckup (1998) discorre sobre as relagdes evolutivas dos Crenuchidae juntamente com
algumas caracteristicas morfolégicas que sustentam seu monofiletismo. Mais
recentemente, Campanario (2002) em sua dissertacdo ndo publicada e Ohara, Pastana e
Camelier (2022) fornecem uma posicao filogenética para as cinco Unicas espécies do
grupo (i. e., Crenuchus spilurus Gunther 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 hipotese pré-estabelecida de Crenuchinae como grupo monofilético. O
monofiletismo dos Characidiinae e suas inter-relacdes 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 especie de Crenuchinae havia sido descrita. Em contraste, a diversidade dentro
do grupo Characidiinae ainda é pouco conhecida, com diversas espécies apresentando um
status taxonémico incerto, principalmente em espécies alocadas no género Characidium
Reinhardt 1867 (BUCKUP, 2003, 2018; BUCKUP; HAHN, 2000; GRACA,
PAVANELLI, 2008; MELO; BUCKUP, 2002; NETTO-FERREIRA; BIRINDELLI;
BUCKUP, 2013b).

Crenuchidae engloba peixes relativamente pequenos, a maioria nao 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 ndo ultrapassam 0s 26 mm de
comprimento padrdo quando adultos (sensu WEITZMAN; VARI, 1988).
Morfologicamente, a maioria das espécies possuem corpo alongado quase cilindrico,
ligeiramente comprimido lateralmente, boca pequena subterminal (ou mais raramente
terminal), com dentes conicos ou tricuspides, presenca de dentes no ectopterigoide
(ausentes em alguns tdxons) e a presenca de forames emparelhados nos o0ssos frontais,
localizados posterodorsalmente as orbitas (BUCKUP, 1993a, 1993c, 2018; GERY, 1963).
Adicionalmente, os membros de Crenuchidae podem ser diferenciados dos demais
Characiformes por apresentarem um conjunto de caracteristicas ndo exclusivas, como:
menos de 14 raios da nadadeira anal (carater considerado primitivo dentro de Characidae),
uma Unica fileira de dentes na regido lateral da maxila superior e geralmente duas fileiras
no dentario, podendo estar ausentes em algumas espécies (BUCKUP, 1998).

A distribuicdo da familia € ampla dentro da regido Neotropical, podendo ser
encontrados desde o leste do Panama até o sul da Argentina. A maior diversidade esta nas
drenagens do norte da América do Sul, principalmente nas cabeceiras andinas que drenam
para os rios Amazonas e Orinoco (BUCKUP, 2003, 2018; GRACA; PAVANELLI,
2008). Em geral, os crenuquideos possuem uma distribui¢do cisandina, com excecao de
algumas especies do género Characidium, que habitam cursos d’agua que drenam para o
Pacifico, na Colémbia e Panama (BUCKUP, 2003, 2018). De um modo geral, 0s



23

crenuquideos sdo animais onivoros, com tendéncia a insetivoria (BUCKUP, 2003, 2018;
ZUANON; CARVALHO; SAZIMA, 2006), que habitam, em sua maioria, ambientes com
ligeira correnteza em pequenos corpos d’agua, geralmente associados ao fundo, entre as
rochas, sedimento, troncos e plantas aquaticas (BUCKUP, 2018; ZUANON;
CARVALHO; SAZIMA, 2006). Adicionalmente, algumas espécies apresentam
adaptacdes morfoldgicas 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’agua
(BUCKUP et al., 2000).

Coletas recentes (2006 e 2011) realizadas em cabeceiras de rios da drenagem do
rio Grande, revelaram um novo taxon morfologicamente relacionado com Crenuchidae,
devido a sua morfologia geral, ao nimero reduzido de raios na nadadeira dorsal (i. e.,
menos 14 raios) e a presenca de um cluster de foraminas posterolaterais nos 0ssos
frontais, caracteristicas tipicamente encontradas neste grupo. Contudo, apesar de
claramente representar uma nova espécie, ndo pode ser alocado satisfatoriamente em
nenhum grupo previamente descrito dentro de Crenuchidae. Adicionalmente, a nova
espécie apresenta uma série de atributos morfoldgicos que sdo observados em espécies
de crenuquideos ndo diretamente relacionadas. A primeiro momento, essas condi¢des
morfologicas foram hipotetizadas como uma mescla de condigdes plesiomorficas e
apomorficas que sugerem uma possivel evolugdo morfoldgica em mosaico (BRONZATI,
2015; FELICE; GOSWAMI, 2018). O novo taxon também apresenta algumas
caracteristicas redutivas, geralmente associadas ao processo de miniaturizagdo (MYERS,
1958; WEITZMAN; VARI, 1988), como a reducao dos canais sensoriais cefalico e lateral
e a totalidade de raios indivisos na nadadeira peitoral, além de algumas perdas de
elementos 0sseos. Tais caracteristicas associadas ao tamanho corporal reduzido do novo
taxon, sugerem que tais modificacdes possam ser de origem pedomérfica. Com base na
descoberta dessa nova espécie e de uma profunda revisdo da literatura disponivel para
Characiformes, principalmente sobre os trabalhos que tange a familia Crenuchidae,
algumas questdes foram levantadas: (1) qual seria a afinidade taxonémica do novo taxon?
(2) As particularidades morfologicas observadas no novo tdxon correspondem a uma
morfologia mais conservada ou representam estados morfolégicos mais modificados
dentre os crenuquideos? (3) Qual o impacto da injecdo das novas condi¢cdes que sdo
observadas no novo taxon sobre as relacdes filogenéticas de Crenuchidae? Diante disso,
este trabalho consiste em uma analise cladistica de cunho morfoldgico, que por meio da
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descricdo do novo morfétipo e levantamento de novos atributos morfoldgicos, juntamente
com outros caracteres previamente descritos na literatura, foram contextualizados e
discutidos a luz dos preceitos da sistematica filogenética. Como coproduto das analises,
foi testado a hipotese inicial do monofiletismo da familia Crenuchidae e seus clados
internos, visando contribuir para o avango dos estudos sobre a sisteméatica de
Characiformes Neotropicais em especial para os Crenuchidae e na compreensdo da

evolucéo de atributos morfoldgicos e tamanho corporal do grupo.

1.1 Histérico taxondmico e sistematica de Crenuchidae

A familia Crenuchidae foi criada por Géry (1963) para acomodar Crenuchus
spilurus descrito por Giinther em dois trabalhos subsequentes (GUNTHER, 1863, 1864).
O nome do grupo foi baseado em Cr. spilurus Glnther 1863, primeira espécie descrita do
clado, que foi previamente inserida no grupo Crenuchina, dentro da familia Characinidae,
atualmente ordem Characiformes. Posteriormente a descricdo de Cr. spilurus, Eigenmann
descreve Poecilocharax bovalii (atualmente Poecilocharax bovaliorum Eigenmann
1909) (EIGENMANN, 1909) e prop6e a inclusdo dos Crenuchinae em Characidae,
baseado em similaridades superficiais e abstratas com alguns Aphyocharacinae. Mais
tarde, junto com a descricdo de Elachocharax pulcher Myers 1927, Myers sugere que,
apesar da inclusao do género Elachocharax em Crenuchinae, este género provavelmente
estaria mais relacionado a algumas espécies de Characidium do que com os demais
Crenuchinae (MYERS, 1927). A primeira tentativa de circunscri¢do formal de um grupo
de crenuquideo foi feita por Géry em 1963. Apesar dos critérios de circunscricdo de
grupos corresponderem a realidade ortodoxa da época, ainda durante os primordios da
sistematica filogenética, Géry (1963) sugere a retirada de Elachocharax de Crenuchidae
e propde que os géneros Crenuchus e Poecilocharax formariam um grupo distinto,
sustentado pela presenca do peculiar e exclusivo 6rgdo sensorial frontal, posteriormente
descrito em detalhes por Bossy et al. (1965), elevando, naquele momento, Crenuchinae
ao status de familia.

Subsequentemente, Poecilocharax weitzmani Géry 1965 é descrito e corresponde a
uma das Ultimas espécies de crenuquineo a ser descrita. Mais recentemente, Ohara;
Pastana; Camelier (2022) descrevem mais duas espécies de crenuquineos para a drenagem
amazodnica, Poecilocharax callipterus e Poecilocharax rhizophilus. Estas espécies sdo

aparentemente endémicas 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 género Characidium, incluindo espécies dos géneros
Chorimycterus Cope 1909, Nanognathus Boulenger 1895 e Poecilosomatops Fowler
1906, atualmente sindbnimos de Characidium Reinhardt 1867. Entretanto, até o comeco
da década de 1990, nenhum tipo de delimitacdo do grupo tinha sido apresentado além de
algumas poucas caracteristicas morfologicas acrescidas de decisGes arbitrarias que
geraram uma série de sinonimias e mudancas nomenclaturais (BUCKUP, 1993b). Buckup
(1993a) apresenta o primeiro trabalho utilizando explicitamente preceitos cladisticos na
delimitacdo de uma série de grupos nominais de Characidiinae, concomitantemente
fornecendo a primeira hipdtese de relagGes filogenéticas internas de Crenuchidae (Figura
1-A). O clado Characidiinae, como ja mencionado anteriormente, teve sua consolidacao
em uma serie de trabalhos que resultaram no arranjo evolutivo e taxondmico visto
atualmente (BUCKUP, 1993a, 1993b, 1993c). Characidiinae engloba os géneros
Ammocryptocharax Weitzman & Kanazawa 1976, Characidium Reinhardt 1867,
Elachocharax Myers 1927: Geryichthys Zarske 1997 (sugerido como sindnimo 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 séo registradas cerca de 116
especies validas, sendo 31 descritas nos ultimos 10 anos (FRICKE; ESCHMEYER;
FONG, 2023). Curiosamente, com exce¢do de Melanocharacidium auroradiatum Costa
& Vicente 1994 e Microcharacidium bombioides Vieira & Netto-Ferreira 2021, todas
alocadas no género Characidium.

A posicao relativa de Crenuchidae dentro de Characiformes foi bastante discutida
ao longo dos anos. Topologias morfolégicas e moleculares foram realizadas para
investigar a posicao filogenética da familia Crenuchidae. Contudo, vérias incongruéncias
foram observadas. Géry (1963) discursa sobre a posicao incerta de Crenuchidae dentro
de Characiformes, e baseado na semelhanca de algumas estruturas, (e.g. forma do tripus)
sugere uma proximidade entre Crenuchidae e Erythrinidae. Orti e Meyer (1997)
recuperam Crenuchidae como clado mais relacionado aos Chilodontidae como produto
de uma topologia proposta com genes mitocondriais. Buckup (1998) apresenta uma
hipdtese filogenética que abrange as principais linhagens de Characiformes Neotropicais
e alguns grupos africanos. Neste trabalho, o autor rejeita as hipdteses anteriores e propde
Crenuchidae como grupo irmd@o dos demais Characiformes, com excecdo de
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Parodontidae, Anostomoidea (sensu BUCKUP, 1998) e clados africanos. A relagdo
préxima 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 irmdo de Erythrinidae,
ambos relacionados com um grupo formado por (Ctenolucidae + Lebiasinidae),
juntamente com as familias africanas Alestidae e Hepsetidae.

Moreira (2007) em sua tese ndo publicada, recupera Crenuchidae como grupo
irmao 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 ndo ambiguas. 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 irméo dos demais Characiformes
com excecdo de Citharinoidei. Melo et al., 2021 também recupera Crenuchidae como
clado irméo dos demais Characiformes, com excec¢do de Distichodontidae. Em suma,
apesar das diferentes perspectivas, a recorrente posicdo de Crenuchidae como grupo
irmdo dos demais Characiformes neotropicais em diferentes topologias, pode indicar que
o clado representa de fato uma linhagem que surgiu no comeco da irradiacdo de

Characiformes neotropicais.

1.2 Inter-relagdes de Crenuchinae

Crenuchinae é a menos diversa linhagem de Crenuchidae, possuindo somente dois
géneros e cinco espécies. O género Crenuchus Gunther 1863, possui apenas a espécie
tipo Cr. spilurus, descrito para o rio Essequibo na Guiana. O segundo género,
Poecilocharax Eigenmann 1909, possui quatro espécies validas, Poecilocharax
weitzmani Géry 1965, amplamente distribuida no alto rio Amazonas, principalmente nos
rios Solimdes, Negro e porcdo 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 por¢ao alta do rio Madeira.



27

As relacgdes de parentesco dentro de Crenuchinae foram abordadas primeiramente
por Campanario (2002) juntamente com uma descricdo detalhada da osteologia de Cr.
spilurus (dados ndo 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
hipétese do monofiletismo de Crenuchinae com evidéncias moleculares e sugerindo
alguns dados morfoldgicos que também podem corroborar o monofiletismo do grupo.
Atualmente existe um consenso sobre a posicdo filogenética de Crenuchinae ser grupo
irm&o de todas as demais espécies de crenuquideos (ARCILA et al., 2017; BETANCUR
etal., 2019; BUCKUP, 1998, 1993c; CAMPANARIO, 2002).

1.3 Inter-relagc6es de Characidiinae

Hoedeman (1974) foi o primeiro a sugerir uma proximidade filogenética entre
Characidiinae e Crenuchinae. As relacdes filogenéticas e algumas questdes taxondmicas
de Characidiinae foram abordadas de forma mais ampla por Buckup (1993a, 1993b,
1993c, 1998) e com interesses mais pontuais por outros autores (e.g. (MENDONCA,
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
morfoldgicas propostas por Buckup (1993a, 1993b, 1993c). De acordo com Buckup
(1993b, 1993c), as caracteristicas que suportam o monofiletismo de Characidiinae s&o:
lamina dorsal do mesetmoide muito fina; mesetmoide separado do vémer por uma grande
cartilagem; aberturas nasais (anterior e posterior) bem separadas entre si; por¢do dorsal
do infraorbital 1 verticalmente expandida; espago entre o angulo-articular e o dentario;
porcao lamelar dos infraorbitais 3-6 reduzida ou ausente; conex&o entre o paresfenoide e
0 pteroesfenoide; canal latero-sensorial adentrando o esfenoide; forame auditivo do
prootico reduzido; processo medial do pds-temporal ausente; trés ou mais raios indivisos
na nadadeira peitoral; processo medial presente na quinta vértebra e; circuli na regido
apical das escamas ausente (mais detalhes ver BUCKUP, 1993b, 1993c).

As inter-relacbes em Characidiinae foram apresentadas formalmente pela
primeira vez por Buckup (1993c) apds o advento da sistematica filogenética de Hennig.
Buckup (1993c) apresenta uma hipotese filogenética que incluia todos os géneros
descritos até aquele momento (Figura 1-A). Neste mesmo trabalho, concomitantemente a
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proposta das relacbes filogenéticas, quatro novos géneros Ssdo propostos:
Melanocharacidium, Leptocharacidium, Odontocharacidium e Microcharacidium,
descritos com mais detalhes em Buckup (1993a). Melanocharacidium é recuperado como
grupo irméo de um clado formado por (Leptocharacidium + Ammocryptocharax) dentro
do clado 3 daquele autor. Klausewitzia, Odontocharacidium, Microcharacidium e
Elachocharax sdo aninhados em um grupo chamado de clado 5, tendo Klausewitzia ritae
como taxon irmdo dos demais membros do clado. As relacdes entre os géneros
Odontocharacidium, Microcharacidium e Elachocharax se mostraram mal resolvidas. O
género Characidium foi recuperado como grupo irmdo dos demais caracidiineos.
Internamente, trés clados principais foram reconhecidos para Characidium. O primeiro,
chamado C1, engloba a espécie tipo do género, Characidium fasciatum Reinhardt 1867,
juntamente com outras espécies morfologicamente similares. Esse clado (i. e., clado C1)
é sustentado pela perda das escamas na regido do istmo e pela reducdo ou auséncia do
pos-cleitro 1. O segundo clado, chamado de C4, é o mais icbnico dentre 0s demais grupos,
abrangendo somente espécies miniaturas em senso estrito (sensu WEITZMAN; VARI,
1988). O clado C4 é sustentado pela auséncia do ramo parietal do canal sensorial
supraorbital. Por fim, o clado C5 engloba algumas espécies exclusivas de drenagens
amazénicas, incluindo Characidium pteroides Eigenmann 1909, a Unica espécie
miniatura do género Characidium fora do clado C4. Characidium hasemani Steindachner
1915 e Characidium zebra Eigenmann 1909 foram recobrados em posi¢ao incerta.
Posteriormente ao trabalho de Buckup (1993c), Zarske (1997) descreve duas
novas espécies de caracidiineos para drenagens peruanas, Microcharacidium geryi Zarske
1997 e Geryichthys sterbai Zarske 1997, sendo este o Gltimo descrito em um novo género.
Zarske (1997) sugere G. sterbai proximamente relacionado ao género Microcharacidium,
porém o autor nao deixa claro se sua hipdtese é justificada por uma analise cladistica 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 taxon foi examinado e sua posi¢éo filogenética foi
apresentada utilizando como base a matriz morfoldgica proposta por Buckup (1993c),
reavaliada e com adicdo de quatro novos caracteres, naquela ocasido tidos como
apomorficos e compartilhados pelos géneros Skiotocharax e Odontocharacidium. Os
autores sugerem S. meizon como taxon irmdo de Odontocharacidium (Figura 1-C),
contudo os autores ndo comentam sobre a tricotomia recuperada no clado 5 de Buckup
(1993c) entre Odontocharacidium, Microcharacidium e Elachocharax, ou qualquer outra
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implicacdo resultante da inclusdo do novo taxon nas relacBes filogenéticas de

Characidiinae.

1.4 Miniaturizacdo em Crenuchidae

Ao longo dos mais de 25 anos do trabalho de Weitzman e Vari (1988), tido como
0 primeiro grande trabalho sobre a miniaturizacdo de peixes neotropicais, varias 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
regido 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% sdo Characiformes, sendo que 15 espécies pertencem a familia
Crenuchidae.

Buckup (1993a) descreve 3 novas espéecies com caracteristicas pedomdrficas e
reavalia o status taxondmico de vérias outras entidades de Characidiinae. Ainda no
mesmo ano, Buckup (1993c) reavalia os eventos de miniaturizacdo com base em sua nova
topologia, com a adigdo dos novos taxons descritos anteriormente. Jobertina (subgénero)
Pellegrin 1909 é considerado sindbnimo de Characidium Reinhardt 1867. Adicionalmente
Jobertina eleotrioides Géry 1960 e Klausewitzia aphanes Weitzman & Kanazawa 1977
sdo transferidas para 0s géneros Microcharacidium e Odontocharacidium
respectivamente. A luz das novas evidéncias, a interpretacdo dos eventos de
miniaturizagédo corporal sugerida por Weitzman e Vari (1988) néo seria mais suportada.
Com base na topologia apresentada por Buckup (1993c), somente um evento de
miniaturizagdo seria necessario para o clado que inclui os géneros Klausewitzia,
Odontocharacidium, Microcharacidium e Elachocharax, ocorrendo no ancestral comum
mais recente entre esses taxons. Um evento secundario ndo relacionado é registrado em
Ammocryptocharax minutus Buckup 1993. Um terceiro evento de miniaturizacdo também
teria ocorrido no género Characidium. O género Characidium apresenta varias espécies
miniaturas (sensu WEITZMAN; VARI, 1988), séo elas: Characidium mirim Netto-
Ferreira, et al., 2013, Characidium nana Mendonca et al., 2015, Characidium heinianum
Zarske & Géry, 2001, Characidium pteroides Eigenmann, 1909, Characidium chicoi
Graca, Ota & Domingues, 2019 e Characidium bahiense Almeida, 1971. Characidium

mirim e Ch. bahiense sdo incluidos em um grupo sugerido como monofilético, que inclui
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ainda outras espécies ndo miniaturas (em senso estrito) como Characidium interruptum
Pellegrin 1909, Characidium lagosantense Travassos 1947, Characidium nupelia da
Graca, 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 Graca, Pavanelli & Buckup 2008 (MENDONCA,;
NETTO-FERREIRA, 2015).

Buckup (1993c) discute a importancia dos caracteres redutivos na evolugéo dos
Characidiinae. Grande parte dos caracteres diagndsticos dentro de Characidiinae em nivel
supra genérico sdo atributos redutivos, geralmente relacionados a eventos de
miniaturizacdo (sensu WEITZMAN; VARI, 1988) (e.g. reducdo dos sistemas latero-
sensoriais cefalico e lateral, reducdo do nimero de escamas e raios nas nadadeiras), sendo
observadas em praticamente todas as 11 espécies miniaturas avaliadas pelo autor. Nesse
sentido, a inclusdo de novos tdxons (miniaturas ou ndo) em um contexto mais amplo pode
auxiliar na dissolucdo de inconsisténcias filogenéticas. Outra vertente a ser considerada
para a resolugdo destas inconsisténcias € a revisdo dos caracteres ja propostos na literatura
juntamente com a proposicdo de novos estados de carater, oriundos do estudo
morfoldgico detalhado das espécies ndo abordadas nos trabalhos anteriores.
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Figura 1. RelagBes filogenéticas em Crenuchidae. Hipdtese de inter-relagcbes de Characidiinae, proposta
por Buckup (1993) (A), relaces filogenéticas em Crenuchinae proposta por Campanério (2000) (B), e
posicionamento de Skiotocharax meizon dentro de Characidiinae proposto por Presswel et al. (2002) (C).
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Characidium compressus
Characidium dispilomma
Characidium depessum
Melanocharacidium pectorale
Melanocharacidium melanopteron
Melanocharacidium nigrum
Melanocharacidium rex
Leptocharacidium osmosphilus
Amnocryptocharax vintonae
Amnocryptocharax lateralis
Amnocryptocharax elegans
Amnaocryptocharax minutus
Characidium interruptum
Characidium bahiense
Characidium lanei
Characidium zebra
Characidium hasemani
Characidium crandellii
Characidium declivirostre
Characidium bolivianum
Characidium purpuratum
Characidium boaevistae
Characidium fasciatum
Characidium gomesi
Characidium steindachneri
Characidium sp urumari
Characidium pellucidum

Characidium pteroides

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

A descri¢do morfoldgica de Tijuichthys testaceus gen. et sp. nov., juntamente com

os resultados das diferentes andlises realizadas, permitiu a elaboracdo de uma hipétese

filogenética para a nova espécie, concomitantemente testando algumas hipoteses

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

resultados obtidos, algumas conclus6es podem ser inferidas:

1)

2)

3)

4)

5)

6)

7)

8)

9)

a descricdo morfoldgica de T. testaceus resultou no reconhecimento de novas
variagcbes morfologicas até entdo desconhecidas, gerando novas putativas
sinapomorfias;

o resultado da analise filogenética sustenta a criagdo de um novo clado,
Tijuichthys, para agrupar T. testaceus gen. et sp. nov. e T. mirim em nova
combinacéo;

a monofilia de Tijuichthys é suportada por um nimero razoavel de sinapomorfias,
sendo estavel a alteracGes na composi¢cdo dos grupos externos (i. e., polarizacdo
dos caracteres) e constraints no grupo interno;

todas as hipoteses filogenéticas obtidas (i. e., topologia principal e analises
exploratdrias) recupera Tijuichthys proximamente relacionado ao clado que
engloba Odontocharacidium aphanes e Skiotocharax meizon;

a nova topologia apresenta certa discrepancia quando comparada a propostas
anteriores, recuperando Elachocharax e Microcharacidium como grupos
parafiléticos e “Characidium” com grupo polifilético;

trés eventos independentes de miniaturizacéo foram observados tendo como base
de investigacdo a definicdo de espécies miniaturas de Weitzman & Vari (1988);
as evidéncias sugerem que Tijuichthys ndo deriva de um evento independente de
miniaturizagdo, mas de uma linhagem com tendéncia a miniaturizacao;
Tijuichthys testaceus e T. mirim ocupam uma regido no morfoespaco distinta dos
demais crenuquideos na andlise in toto, porém sdo discrepantes entre si no
contexto de compartimentalizagéo;

diferencas na ocupacdo do morfoespaco entre as diferentes linhagens de
Crenuchidae mostra uma discrepante deflexdo morfoldgica, estatisticamente

significante em alguns casos, sugerindo a hipotese de compartimentalizacéo;

10) a monofilia de Crenuchidae foi corroborada, mas as evidéncias morfoldgicas 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 evidéncias de multiplos regimes evolutivos durante a evolugéo
morfoldgica de Crenuchidae;

13) os modelos macroevolutivos ajustados apontam uma tendéncia na disparidade
morfolégica do clado relacionado a nova espécie (clado 71), onde também se
encontram a maioria das espécies bentopelagicas;

14) evidéncias ndo sugerem uma forte relacdo entre o tamanho corporal e os diferentes
habitats ecoldgicos;

15)a disparidade morfolégica acumulada parece aumentar em espécies com maior
tamanho corporal;

16) ndo foram encontradas evidéncias fortes mostrando que a evolucdo do tamanho
corporal na linhagem do clado 77, majoritariamente com espécies bentdnicas,
tenha relagdo com a estrutura filogenética;

17)as andlises de disparidade sugerem uma distincdo morfolégica clara de trés
morfogrupos dos taxons atualmente inseridos no género “Characidium”;

18)em Crenuchidae a maioria das sinapomorfias em niveis menos inclusivos
correspondem a estados de carater de perda ou simplificacdo estrutural;

19)ndo ha evidéncia forte da correlacdo entre tamanho corporal e presenca de
atributos redutivos, porém a acumulacdo desses atributos é observada de forma
mais frequente em espécies menores que 30 mm de comprimento padrao;

20) os dados sugerem de forma especulativa que somente Ammocryptocharax minutus
pode ser considerado como uma espéecie miniatura proporcional;

21) a utilizacdo de diferentes fontes de informacdo (dados discretos e continuos)
geraram instabilidade em alguns pontos da topologia de Crenuchidae;

22) a posigdo filogenética de varias espécies do género “Characidium” precisa ser
mais bem avaliada;

23)uma maior amostragem taxonémica € necessaria para resolver algumas
incongruéncias filogenéticas e uma possivel existéncia de atracdo de grandes
ramos pelo grande nimero de espécies miniaturizadas, também uma maior

amostragem fornece mais elementos para eventuais mudancas nomenclaturais.
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