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RESUMO

A evolugdo de grupos hiperdiversos ¢ marcada por altas taxas de especiagdo e
diferenciagdo, geralmente impulsionadas por fatores externos, como mudancas
ambientais. No entanto, a diversificacdo também depende de fatores internos, como a
capacidade adaptativa e a integragdo morfologica. Alta integragdo significa que as
estruturas evoluem de forma coordenada ao longo de um eixo principal, enquanto
estruturas menos integradas evoluem como moédulos independentes. A recém-proposta
familia  Acestrorhamphidae  (Teleostei:  Characiformes) e suas subfamilias
Acestrorhamphinae, Grundulinae e Rhoadsiinae formam um dos maiores clados de peixes
neotropicais. Apesar de sua alta diversidade, a variagdo morfoldgica ¢ surpreendentemente
limitada. Este estudo utilizou Morfometria Geométrica e andlises de modularidade e
integralidade para investigar os fatores que influenciam a diversificacdo desse grupo. Foi
observado um forte efeito integrativo na forma de corpo deste grupo, que aparenta
configurar-se em um modulo cranial, pds-cranial e caudal. A PCA revelou um nimero
limitado de morfotipos, corroborando a ideia de um clado hiperdiverso, mas com
morfologia conservada. Esses resultados reforcam estudos anteriores que mostram como a
integracdo morfologica pode acelerar a especiacdo, concentrando a adaptagdo ao longo de
um eixo evolutivo, enquanto mantém a estabilidade morfoldgica do grupo.

Palavras Chave: Characiformes; Integracdo; Modularidade; Morfometria Geométrica.

ABSTRACT

The evolution of hyperdiverse groups is marked by high rates of speciation and
differentiation, often driven by external factors, such as environmental changes. However,
diversification also depends on internal factors, such as adaptive capacity and
morphological integration. High integration means that structures evolve in a coordinated
manner along a main axis, while less integrated structures evolve as independent modules.
The newly proposed family Acestrorhamphidae (Teleostei: Characiformes) and its
subfamilies Acestrorhamphinae, Grundulinae, and Rhoadsiinae form one of the largest
clades of Neotropical fishes. Despite its high diversity, morphological variation is
surprisingly limited. This study used Geometric Morphometrics, and analyses of
modularity and integration to investigate the factors influencing the diversification of this
group. A strong integrative effect on the body shape of the group was observed, which
seems to be organized into a cranial, pre-caudal, and caudal modules. PCA revealed a
limited number of morphotypes, supporting the idea of a hyperdiverse clade with
conserved morphology. These results reinforce previous studies showing how
morphological integration can accelerate speciation, focusing adaptation along a single
evolutionary axis, while maintaining the group's morphological stability.

Keywords: Characiformes; Integration; Modularity; Geometric Morphometrics.
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1-INTRODUCAO

A regido Neotropical corresponde as zonas tropicais do continente americano que se
estendem desde o norte da patagonia argentina até as regides tropicais do sul do México,
englobando a maior parte da América do Sul, América Central e as ilhas do Caribe (Morrone,
2017). Reconhecida como a area mais biodiversa do planeta, abriga cerca de um terco de toda
a biodiversidade global, distribuida pelos mais diversos ecossistemas (Raven et al., 2020).
Entre eles, destacam-se a Floresta Amazonica, o maior remanescente de floresta tropical do
mundo, e oito das 34 regides consideradas hotspots globais de biodiversidade. Os Andes
Tropicais sdo frequentemente apontados como a regido com a maior riqueza de espécies de
anfibios, aves e plantas (Myers et al., 2000), enquanto a América Central e as ilhas do Caribe
possuem a maior diversidade conhecida de répteis escamados. A Amazonia, com sua enorme
extensdo, ¢ frequentemente apontada como a principal fonte da biodiversidade neotropical,
funcionando como centro de origem e dispersdo das linhagens (Antonelli et al., 2018). Essa
exuberdncia ja despertava o interesse de naturalistas do século XIX, como Alexander von
Humboldt, que estabeleceu os fundamentos da biogeografia documentando os gradientes
floristicos nos Andes (Humboldt e Bonpland, 1805), Henry Walter Bates, pioneiro na
proposta do mimetismo apos mais de uma década estudando as borboletas da amazonia
(Bates, 1863) e Alfred Wallace, cuja proposta de que os grandes rios amazonicos atuam como
barreiras naturais a dispersdo animal, foi crucial para a formulagdo da teoria evolutiva

(Wallace, 1852).

A regido abriga também a mais rica e diversa ictiofauna dulcicola do planeta, com
mais de 6.000 espécies descritas e uma média de aproximadamente 100 novas espécies
formalmente descritas todos os anos (Reis et al., 2016; Albert et al. 2020). Poucas regides do
mundo se comparam em termos de diversidade ictiologica, tanto em riqueza quanto em
complexidade ecologica e endemismo. Essa impressionante variedade ¢ dominada por trés
principais linhagens da superordem Ostariophysi, a segunda mais diversa entre os peixes
Osseos, que juntas representam cerca de 80% dessa riqueza especifica: os Siluriformes
(bagres), Gymnotiformes (sarap6s) e Characiformes (tetras, piranhas, entre outros) (Melo et

al., 2022).
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As origens e a trajetdria dessa exuberante biodiversidade ainda sdo alvo de amplo
debate, sobretudo devido as dificuldades para uma reconstru¢do do passado da regido (Hoorn
et al., 2010; Meseguer et al. 2021). Nos Neotrépicos as condi¢des ambientais pouco
favoraveis a fossilizagdo, como a alta umidade e a acidez dos solos, a limitada exposi¢ao de
afloramentos e a dificuldade de acesso a muitas dreas da Amazonia e de outras bacias
tropicais levam a um registro fossil esparso e fragmentado ( Wing, 2009; Albert e Reis, 2011).
Além disso, evidéncias recentes apontam que a biodiversidade neotropical nao se originou a
partir de poucos eventos isolados, mas emergiu como resultado de um conjunto extenso e
continuo de processos ecoldgicos e geologicos, iniciados por reorganizacdes paleogeograficas
e eventos tectonicos durante o Nedgeno, ¢ modulados ao longo do tempo por variagdes
climaticas ao longo do Pleistoceno (Antonelli e Sanmartin, 2011; Rull, 2011; Antonelli,
2021). Como resultado, possuimos apenas vislumbres pontuais sobre a cronologia e os
padrdes de diversificagdo da regido, tornando dificil um bom entendimento dos principais

fatores.

Embora ndo mutuamente excludentes, dois modelos macroevolutivos distintos sdo
amplamente propostos para explicar a expansao da diversidade nos tropicos: o modelo de
"museu" e o modelo de "ber¢o" (do inglés, cradle). Vale destacar que, além desses, cenarios
alternativos vém sendo propostos com base em descobertas recentes e incorporando
fendmenos antes ignorados (McKenna e Farrel 2006; Meseguer et al. 2021), mas ainda assim
os modelos de museu e ber¢o permanecem como marcos tedricos centrais sobre o tema. O
modelo de museu propde que a diversidade atual resulta do acimulo gradual e constante de
linhagens ao longo de dezenas de milhdes de anos, com taxas de especiacdo e extingdo
relativamente baixas e estdveis. Nesse contexto, a regido Neotropical teria funcionado como
um repositorio de linhagens ancestrais preservadas ao longo do tempo, explicando a
coexisténcia de grupos profundamente divergentes na historia evolutiva (Wallace, 1895;
Simpson, 1980). Por outro lado, o modelo de berco sugere que os tropicos atuam como
centros ativos de diversificacdo, onde taxas elevadas de especiacdo geram surtos evolutivos
mais recentes e rapidos, frequentemente impulsionados por eventos ambientais como o
soerguimento dos Andes ou as reorganizacdes hidrograficas da Bacia Amazonica (Gdschen,

1908; Bews, 1927).

Compreender se a grande radiacdo de um grupo ocorreu cedo ou tarde em sua histéria

evolutiva ¢ fundamental para uma boa compreensdo dos mecanismos que atuaram e ainda
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atuam na sua expansdo. Durante muito tempo, estudos baseados nos registros fosseis
disponiveis sustentaram a ideia de que a diversificagdo dos peixes neotropicais seguia o
modelo de museu, atribuindo a origem das principais familias a mais de 60 milhdes de anos
atras (Lundberg, 1997; Hoorn et al., 2010). Contudo, abordagens mais recentes utilizando
filogenias moleculares calibradas no tempo indicam uma realidade mais proxima do modelo
de bergo. Trabalhos como os de Melo et al. (2016), Ochoa et al. (2017), Roxo et al. (2019) e
Fontenelle et al. (2021) sugerem que, embora as raizes taxondmicas dessa ictiofauna
remontem ao Paledgeno e ao final do Cretaceo (Lundberg et al. 1998), os principais eventos
de diversificacdo responsaveis pela riqueza atual teriam ocorrido em janelas geoldgicas muito

mais recentes, refletindo a dinamica do modelo de bergo.

Os mecanismos que levam a grande variabilidade observada em grupos hiper-diversos,
sdao complexos e ainda nao bem compreendidos. Diversos fatores extrinsecos, como alteragdes
ambientais abruptas ou eventos de extingdo em massa, podem criar ou transformar
oportunidades ecologicas, criando condi¢des propicias para a diversificacdo das linhagens
remanescentes (Stroud e Losos, 2016), pressdes competitivas podem incentivar alteragdes de
nicho ou ainda a auséncia de fatores de extingdo pode favorecer a persisténcia de linhagens

por longos periodos, permitindo o acimulo gradual de diversidade.

Fatores intrinsecos aos organismos também desempenham um papel crucial na
promocao ou limitacdo dessa diversificacdo. A maior plasticidade fenotipica de alguns
grupos, por exemplo, possibilita que ajustem mais facilmente sua morfologia ou fisiologia
frente a novas pressdes ambientais (Pfennig, 2010; Draghi e Whitlock, 2012). Da mesma
forma, o surgimento de adaptagdes-chave, como modificagdes em estruturas sensoriais,
locomotoras ou reprodutivas, pode expandir o numero de oportunidades ecoldgicas
disponiveis, facilitando a especiacao (Wellborn e Langerhans, 2015). Ainda outro importante
aspecto intrinseco destacado em estudos recentes € a covariagdo entre tragos anatdmicos, que
pode se refletir em restricoes ou flexibilidades impostas por fatores genéticos, de
desenvolvimento ou funcionais. Essa covariacdo, por sua vez, esta diretamente relacionada a
dois conceitos fundamentais no estudo da evolucdo morfolégica: a modularidade e a

integragao.

Integracao morfolédgica refere-se a covariagdo entre diferentes partes de um organismo

que estdo funcional, genética ou ontogeneticamente interligadas, de forma que mudangas em
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uma estrutura produzem alteracdes coordenadas nas demais (Klingenberg, 2008). Essa forte
covariagdo ¢ comum em regides anatdmicas envolvidas em fungdes complexas e
interdependentes, por exemplo, o aparato locomotor ou estruturas sensoriais, em que O
desempenho funcional depende da atuacdo conjunta de todas as partes (Sansalone, 2022).
Quando essas estruturas estdo altamente integradas, o organismo tende a apresentar uma
coeréncia morfolodgica que pode ser vantajosa para determinadas fungdes, mas que, por outro
lado, restringe a liberdade evolutiva do sistema. Isso ocorre porque a variagdo de um traco
especifico ou estrutura inevitavelmente gera consequéncias para a funcionalidade da parte ou
do sistema como um todo. Altos niveis de integragdo sdo frequentemente interpretados como
uma for¢a conservadora na evolugdo morfologica, limitando os caminhos adaptativos
possiveis e desacelerando as taxas de diversificagdo (Olson e Miller, 1958; Klingenberg

2014).

Modularidade, por sua vez, ¢ a organiza¢do da estrutura corporal em unidades
semi-independentes, chamados modulos, que apresentam uma maior covariagdo interna e
relativa independéncia em relagdo as outras regides do corpo (Simon, 1962; Zelditch e
Goswami, 2021). Esse arranjo modular permite que diferentes partes do organismo
respondam de formas distintas e simultaneas as diferentes pressdes seletivas atuando sobre
cada bloco, facilitando e acelerando mudangas adaptativas sem comprometer a integridade
funcional do todo (Larouche, Zelditch e Cloutier, 2018). Por exemplo, em um peixe, a cabeca
pode formar um modulo distinto do tronco ou da regido caudal, permitindo que adaptacdes
relacionadas a alimenta¢do ocorram de forma independente daquelas associadas a natagdo.
Por esta razdo, a modularidade ¢ tipicamente vista como um fator promotor da evolvabilidade,
a capacidade de um organismo gerar variagdo com valor adaptativo ( Bolker, 2000;

Mitteroecker, 2009).

Dessa forma, espera-se que grupos com alto grau de modularidade apresentem uma
distribuicdo no morfoespaco dispersa em multiplas direcdes, refletindo a atuagdo
relativamente independente dos diferentes modulos anatomicos. Essa dispersdo indicaria a
presenca de varios eixos adaptativos simultaneos, a partir dos quais diferentes regides do
corpo podem responder de maneira autdbnoma a pressdes seletivas distintas (Yang 2001;
Larouche et al. 2018). Por outro lado, em grupos com forte integracdo morfologica, a

tendéncia ¢ de que as variagdes se concentrem ao longo de um uUnico eixo principal de
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covaria¢do, com menor liberdade para explorar formas alternativas (Schluter 1996; Goswami

et al. 2014).

Todavia, diversos estudos também demonstraram a capacidade de um alto sinal
integrativo de agir como um fator acelerador para a variabilidade morfoldgica e a
diversificacdo (Klingenberg, 2008; Hu et al. 2016; Felice et al., 2018; Hedrick et al 2019),
facilitando a adaptagdo de tragos ao longo desse eixo unico no morfoespago, onde a forte
covariagdo de caracteres ao longo dele acelera modificagdes e permite que formas ou
variagdes mais extremas sejam alcancadas mais rapidamente. Algo descrito de maneira
impecavel em Felice et al. (2018) como uma mosca em um tubo, a qual quando removida da
capacidade de se movimentar em qualquer dire¢do, se move mais rapidamente ao longo do

eixo do tubo.

Associado a isso, trabalhos recentes tém revelado que muitos clados apresentam
padrdes de variabilidade morfologica que combinam elementos de modularidade e integracao.
Esses resultados sugerem que tais grupos podem estar explorando simultaneamente a
flexibilidade conferida pela modularidade e a coeréncia estrutural imposta pela integracao.
Essa interacao ¢ bem ilustrada por Burns et al. (2023), que utilizam a metafora de um poste
com diversas placas apontando em dire¢des distintas (Fig. 1). Nesse modelo, o poste central
representa o eixo principal de integracdo, a estrutura coordenada e compartilhada entre
modulos, enquanto as placas sinalizam os diferentes eixos secundarios de variagdo associados
a modularidade. Essa configuragdo permite que mudancgas estruturais ocorram de forma
coordenada ao longo de um eixo predominante, a0 mesmo tempo em que ha liberdade para

variagoes localizadas e independentes entre os modulos.
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Figura 01 - Representagdo esquematica dos eixos de variagdo, contendo o eixo central e os diferentes eixos
esperados da modularidade.
Fonte: Adaptado de Burns et al. (2023).

Essa a¢do conjunta entre integracdo e modularidade foi observada na ordem
Characiformes, uma das ordens mais hiperdiversas de peixes 0sseos de dgua doce, e cujos
padrdes morfoldgicos parecem sugerir que essa combinacdo pode ter desempenhado um papel
bastante importante na diversificagdio do grupo (Burns e Sidlauskas, 2023).
Predominantemente distribuidos na regido Neotropical, € em menor grau no continente
africano, os Characiformes englobam atualmente mais de 2.000 espécies descritas,
apresentando uma impressionante variedade de formas corporais, adaptacdes ecologicas e
trajetorias evolutivas (Malabarba e Malabarba, 2010). H4 muito ja se reconhece a
impressionante diversidade das linhagens do clado (Eigenmann, 1903; Regan, 1911) cuja
diversidade morfologica ¢ tamanha que algumas de suas espécies ndo tem paralelos entre
outros Actinopterygii, enquanto outras convergem com membros de clados completamente
distintos (Burns e Sidlauskas, 2019). Essa variabilidade inclui desde grandes piscivoros de
agua doce, como o peixe-tigre africano (Hydrocynus), até pequenos tetras ornamentais

amplamente comercializados no aquarismo.

Dentre a ordem, uma familia que merece destaque ¢ Characidae, recentemente
reestruturada por Melo et al. (2024) que, com base em um compreensivo trabalho de filogenia

molecular, reorganizou a antiga familia, até entdo uma das maiores de peixes neotropicais
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com mais de 1.200 espécies descritas, em quatro familias: Spintherobolidae, Characidae sensu
stricto, Stervadiidae e Acestrorhamphidae. Juntas, essas familias abrangem um amplo
espectro morfologico e ecologico e representam a espinha dorsal da diversidade de
Characiformes na América do Sul. A distribuicdo geografica do grupo ¢ igualmente ampla,
cobrindo toda a extensdo da regido neotropical, desde os rios subtropicais do norte da
Patagonia argentina até bacias de agua doce do sul dos Estados Unidos, com o principal
centro de sua diversidade localizado nas drenagens sul-americanas, especialmente na bacia

Amazodnica e no escudo brasileiro.

A familia Acestrorhamphidae, parcialmente representada na figura 02, permanece
hiperdiversa, com 808 espécies (Fricke, Eschmeyer e Van Der Laan, 2025), representando
mais da metade do niimero anteriormente incluido em Characidae. Incluidos no grupo
estdo alguns taxons bastante distintos, desde peixes predadores de maior tamanho como as
espécies do género Oligosarcus, com significativas adaptacdes para a predagdo (Abelha et
al., 2012), até espécies diminutas do género Nematobrycon, comumente encontradas em
lojas de aquarismo. Ainda assim, ao contrario da enorme variedade morfoldgica observada
dentro da ordem Characiformes como um todo, os membros dessas novas subfamilias sdo
muito menos diversos, sendo em sua maioria peixes de pequeno porte, algumas das
menores espécies atingindo menos de 3cm e as maiores raramente passando de 30 cm. Sdo
clados de morfologia altamente conservada, cuja variacdo limitada estad geralmente
associada a convergéncias adaptativas induzidas por eventos de miniaturizagdo e fatores
ecoldgicos como habitos alimentares e natacdo (Mirande, 2010; Mirande et al., 2018).
Com a melhor compreensdo das relagdes filogenéticas do grupo, abre-se uma
oportunidade valiosa para investigarmos mais a fundo como e quais mecanismos
subjacentes estdo atuando para promover e orientar a diversificagdo do grupo.

Nesse contexto, realizamos uma andlise abrangente de morfometria geométrica
com representantes de trés subfamilias da recém-definida familia Acestrorhamphidae:
Grundulinae, Rhoadsiinae e Acestrorhamphinae, com o objetivo de caracterizar a
distribuicao dessas linhagens no morfoespago e identificar a atuacdo de padrdes de
integragdo e modularidade. Embora a influéncia desses fatores ja tenha sido demonstrada
em estudos mais amplos envolvendo a ordem Characiformes como um todo (Burns et al,
2023), os Acestrorhamphidae oferecem um cenario particularmente interessante: trata-se

de uma linhagem que, apesar de ocupar uma diversidade notavel de nichos ecoldgicos ao
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longo da regido Neotropical, exibe uma variagdo morfoldgica comparativamente restrita.
Essa aparente contradi¢do sugere que a evolucao do grupo pode estar sendo guiada por um
eixo de integracdo dominante que impde maior coeréncia estrutural as adaptagdes,
enquanto modulos mais flexiveis permitem respostas localizadas a diferentes pressoes
seletivas, uma combinag¢do que potencialmente sustenta a versatilidade ecologica do grupo

ao mesmo tempo que mantém sua morfologia estavel.
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